


РОССИЙСКАЯ АКАДЕМИЯ НАУК

ИНСТИТУТ ИСТОРИИ ЕСТЕСТВОЗНАНИЯ
И ТЕХНИКИ им. С. И. ВАВИЛОВА

В. В. Бабков, Е. С. Саканян

Николай Владимирович

Ответственный редактор академик Б. С. СОКОЛОВ

МОСКВА
«ПАМЯТНИКИ ИСТОРИЧЕСКОЙ МЫСЛИ»

2002



ББК 28г
Б12

Издание осуществлено при финансовой поддержке
Российского гуманитарного научного фонда (РГНФ)

Проект 01-03-16057д

Рецензенты:
доктор биологических наук, проф. О.Г. Строева

доктор биологических наук Е.Б. Музрукова

Л79 Бабков В.В., Саканян Е.С.
Николай Тимофеев-Ресовский / Отв. ред. акад. Б.С. Соколов.
М.: Памятники исторической мысли, 2002. - 672 с., илл.
Книга рассказывает о жизни, трудах и посмертной судьбе крупнейшего ученого
XX века Николая Владимировича Тимофеева-Ресовского (1900-1981).

ISBN 5-88451-116-7

ББК 28г

© Бабков В.В., Саканян Е.С., 2002.
ISBN 5-88451-116-7 © Яковлев В.Ю. Оформление, 2002.



ПРЕДИСЛОВИЕ

Книга посвящена жизни, научному вкладу и посмертной судьбе Ни-
колая Владимировича Тимофеева-Ресовского, одного из крупнейших
ученых XX века, мирового авторитета, великолепного исследователя,
несравненного педагога, титанической личности и благороднейшего
человека.

Н.В. Тимофеев-Ресовский родился 7 сентября 1900 г. (ст. ст.), в по-
следний год XIX века и умер 28 марта 1981 г. Все главные события XX
столетия прошли через судьбу Н.В. Тимофеева-Ресовского. Из научно-
технических прорывов это расшифровка генетического кода, расщеп-
ление атомного ядра, первый полет человека в космос, учение о био-
сфере. Из событий мировой истории это радикальные социальные
сдвиги в России, гражданская и вторая мировая война, движение Со-
противления в Европе.

От рождения Н.В. Тимофеев-Ресовский был наделен богатырской
силой и здоровьем, ему были свойственны исключительное трудолю-
бие и феноменальная работоспособность. В ранние годы он определил
свои научные приоритеты при общении со своими великими учителя-
ми Николаем Константиновичем Кольцовым и Сергеем Сергеевичем
Четвериковым, которые прозревали самые перспективные линии раз-
вития биологии в XX веке.

Н.В. Тимофеев-Ресовский реализовывал свою систему нравствен-
ных и познавательных ориентиров в очень плодотворный 20-летний
германский период (1925-1945), когда он опубликовал работы, внес-
шие решающий вклад в основание полудюжины различный научных
дисциплин, и в последующий 35-летний советский период, отмечен-
ный особым интересом к созданию науки эры Чернобыля и системати-
ческой работой по просвещению трех или четырех поколений научной
молодежи, страдавшей из-за прерванной традиции.

Н.В. Тимофеев-Ресовский, вместе со своим учителем С.С. Четвери-
ковым, положил начало экспериментальной генетике популяций и уче-
нию о микроэволюции. Вместе с Г.Дж. Мёллером он стал соосновате-
лем радиационной генетики. Он внес решающий вклад в основание
важной части биологии развития - феногенетики. Развивая идеи своего
учителя Н.К. Кольцова о хромосоме как макромолекуле и о матричном
принципе ее воспроизведения, он сформулировал принцип конвари-
антной редупликации, принципы мишени и попадания в радиобиоло-
гии. Он дал оценку размеров гена и показал, совместно с физиками
К.Г. Циммером и М. Дельбрюком, возможность трактовки гена с пози-
ций квантовой механики, и тем самым дал импульс открытию структу-
ры ДНК и созданию всей современной биофизики и молекулярной
биологии. Объединив свои натуралистические и экспериментальные
интересы, Н.В. Тимофеев-Ресовский заложил основы эксперименталь-
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ной радиационной биогеоценологии, которую он связывал с традиция-
ми В.И. Вернадского и В.Н. Сукачева.

Для научного творчества Н.В. Тимофеева-Ресовского характерно то,
что каждую новую крупную проблемы он формулировал на стыках
различных дисциплин, ставил простые и изящные ключевые экспери-
менты и формулировал основные принципы новой области исследова-
ний. Заканчивая один цикл экспериментов, он всякий раз ставил новую
крупную проблему, на иной междисциплинарной основе. Его осново-
полагающие исследования выполнены на молекулярно-генетическом,
онтогенетическом, популяционно-видовом и биогеоценологическом
уровнях организации биологических систем. Сдвиги интереса были
совершенно логичными, и научное творчество Тимофеева-Ресовского,
несмотря на широту охвата проблем, является четко выстроенным еди-
ным целым.

Часть первую, "Труды и дни...", написал В.В. Бабков, часть вторую,
"...Чтоб не очень совестно было помирать", написала Е.С. Саканян.

Мы искренне признательны родным Н.В. Тимофеева-Ресовского:
А.Н. и Н.А. Тимофеевым, А.В. Тимофееву, В.В. Пономаревой. Его
друзьям и ученикам Ю.Д. Абатурову, Ц.М. Авакяну, P.P. Атаяну,
Р.Л. Берг, Л.А. Блюменфельду, Ю.Ф. Богданову, С.Н. Варшавскому,
Н.Н. Воронцову, Г.В. Гегамяну, А.Б. Гецовой, Н.В. Глотову, Н.Г. Горбу-
шину, Д.А. Гранину, Г.А. Зедгенидзе, Вал. Ив. Иванову, Вл. Ил. Ивано-
ву, B.C. Кирпичникову, В.И. и В.Л. Корогодиным, Н.П. Кромм,
К.Т. Крыловой, Л.Г. Кузнецовой, А.Г. Маленкову, Г. Мельхерсу,
А.Т. Мокроносову, Т.И. Никишановой, Ю.И. Новоженову, X. Пальм,
Ш. и X. Пейру, И.Б. Паншину, Г.Г. Поспелову, И.А. Рапопорту,
А.Н. Рейнгольд-Никулиной, М.А. Реформатской, Н.В. Рилю, Д.И. Семе-
нову, Е.Н. Сокуровой, А.П. Сушкиной, А.Н. Тюрюканову, Е.Л. Фейнбер-
гу, О.А. Цингеру, Б.Ф. Чадову, О.А. Черновой, Н.Г. Шишканову,
С.Э. Шнолю, В.П. Эфроимсону, А.В. Яблокову. Исследователям X. Бе-
ме, Р.-Л. Винклер, Б.М. Емельянову, И.А. Захарову, Б. Мюллер-Хиллу,
Д. Пол, Й. Рихтеру, И. Трипоцкому. А также К. Беккеру, Н.И. Дуброви-
ной, М.В. Радзишевской, Г. Фоссу, Т.Н. Харыбиной, Б.Г. Юдину и др.

Мы благодарим руководство и сотрудников Архива РАН, Россий-
ского Государственного Архива Новейшей Истории, Центрального
Архива ФСБ РФ, Государственного Архива РФ, Архива Истории Об-
щества Макса Планка (Берлин), Архива Фонда Рокфеллера (Нью-
Йорк), Нобелевского Фонда (Стокгольм), Фонда звукозаписи МГУ,
Библиотеки Отделения Биологических наук РАН, Библиотеки Инсти-
тута Научной Информации по общественным наукам РАН, Библиотеки
Института Истории Естествознания и Техники РАН.

Наша работа была поддержана рядом грантов (в том числе РГНФ
№ 97-03-0473). Подготовка книги завершалась при поддержке РГНФ,
грант № 00-03-00104. Издание книги получило финансовую поддерж-
ку РГНФ, грант № 01-03-16057.
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Часть первая

ТРУДЫ И ДНИ...



Глава 1
НАЧАЛО ЖИЗНИ. НАУЧНЫЕ ИСТОКИ

Николай Владимирович Тимофеев-Ресовский, старший сын аристо-
кратической семьи, родился в Москве 7 сентября 1900 г. старого стиля
(19 сентября нового), в последний год XIX века. Предположительно
родился он на железнодорожной станции Дабужа, по пути от имения
Всеволожских Конецполья в Москву, но крещение состоялось в Моск-
ве, и официальным местом рождения является Москва. Именины он
отмечал на зимнего Николу - в день Святителя Николая, архиепископа
Мир Ликийских, Николы-чудотворца, одного из самых любимых рус-
ских святых, или даже самого любимого - известного в Западной Ев-
ропе под именем Санта Клауса, - 6 декабря по церковному календарю,
19 - по гражданскому.

Впоследствии, поскольку кайзер Вильгельм считал 1 января 1900 г.
началом XX века, и многие немцы приняли мнение своего бывшего
кайзера, Н.В. в Германии (а потом и в России) имел обыкновение ут-
верждать, что родился в 1899 г., подчеркивая принадлежность рожде-
нием к XIX веку.

Семья

В начале 1930-х годов Н.В. Тимофеев-Ресовский заполнял печатный
шаблон генеалогии1. Он записал дату и место рождения и женитьбы
(*7.9.1900 Москва, 11.6.1922 Москва). Об отце он сообщил: "Вл.
Викт. Т.Р. *1851 Анютино Калужск., 1899 Конецполье К., +1913 Ки-
ев"; о матери: "Над. Ник., ур. Всеволожская *1868 Конецполье К.г.,

1899 Конецполье К., +1927 Москва". (По семейным записям, годы
жизни отца 1850-1913, матери 1868-1927 или 1928.) Тимофеевы были
записаны во вторую книгу дворянских родов (дворяне по чинам), Все-
воложские в шестую (как принадлежавшие к сословию до 1685 г.).

Родители отца, писал Н.В., отец - "Викт. Вл. Т.Р., *1818 Калужск. г.,
1849 СПб, +1891 СПб"; мать - "Елиз. Григ, ур. Сенявина *1822 СПб,
1849 СПб, +1914 Волоченок, Смоленской губ."

Родители матери, отец - "Ник. Вас. Всеволожский *1823 Москва,
1856 М, +1909 Симбирск"; мать - "Софья Вас. ур. Рагозина *1827

Калужск. г., 1856 М,+1918 М."

1 Архив Российской Академии наук, фонд 1750 "Н.В. Тимофеев-Ресовский" (да-
лее - "Фонд ТР"), дело 91.
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Рассказы о своих предках - в их числе о легендарном Тимофее Ти-
мофеевиче Разине, старшем брате Степана Тимофеевича Разина,
о славных морских офицерах и адмиралах Сенявиных, Нахимовых,
Головкиных, Невельских, и, конечно, о Рюриковичах Всеволожских, -
Н.В. Тимофеев-Ресовский включил в подборку "пластинок", как
это называли в начале XX века, - устоявшихся изустных историй
с реалистическими, гипертрофированными и совершенно невероят-
ными подробностями. Он их артистически рассказывал еще с 1930-х
годов, и рассказы эти были многократно записаны на магнитную плен-
ку в 1960-е -1970-е годы. Одна из серий записей середины 1970-х го-
дов (Фонд звукозаписей Научной библиотеки МГУ) стала основой для
публикации в журнале и затем в виде книги2.

В недавнее время любитель генеалогий поставил себе весьма слож-
ную задачу разыскать документы и составить родословное древо
Н.В. Тимофеева-Ресовского. Опубликованы предварительные разыска-
ния (результаты которых отчасти расходятся со сведениями, сообщен-
ными Н.В. Тимофеевым-Ресовским)3.

Отец Н.В., Владимир Викторович, был, с 1888 г., первым из трех
обладателей двойной фамилии - затем Николай Владимирович и его
старший сын Димитрий Николаевич. Происхождение двойной фами-
лии таково: помещик, у которого не было детей, исхлопотал Высочай-
шее соизволение на право добавить свою фамилию к фамилии старше-
го сына сестры. Нельзя не упомянуть о впечатлении, что в трех поко-
лениях, вместе с правом называться "Ресовским", нечто исключитель-
ное доставались старшему сыну, - но что именно? Все братья Н.В., на-
пример, отличались энергией, были "боевыми" и упорными, и каждый
многое успел сделать за долгую или короткую, кому как повезло,
жизнь. Быть может, темперамент? Быть может, и это очевидно в случае
Николая Владимировича, полнота реализации?

Следующие после Н.В. дети были: Владимир - родился в 1903 г.,
вступил в ВКП(б) в 1918 г., ушел добровольцем на Гражданскую вой-
ну. Он окончил 4 класса гимназии и высшие промышленные курсы,
работал зам. директора Ижорского завода, в Союзкино Саратова, был
директором Ленинградского завода им. М.И. Калинина и членом Ле-
нинградского обкома. Награжден орденом "Трудового Красного Зна-
мени". Арестован в 1938 г. Реабилитирован в 1956 г.

2 Истории Тимофеева-Ресовского, рассказанные им самим. Публикация М.В. Рад-
зишевской. - Человек, 1991, № 2 - 1993, № 2; Н. Тимофеев-Ресовский. Воспоми-
нания, ред. Н. Дубровина, М., Прогресс-Пангея, 1995, 382 с.; Н.В. Тимофеев-
Ресовский. Истории, рассказанные им самим, с письмами, фотографиями и до-
кументами, ред. Н. Дубровина, М., Согласие, 2000, 878 с.

3 Т.В. Пищикова. Н.В. Тимофеев-Ресовский. К истокам рода. - Человек, 1999, № 1,
с. 159-176; Истории..., 2000, 625-658.
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Виктор (1904-1974), зоолог-охотовед. Во второй половине 1920-х
годов уехал на Байкал, был в ссылке в 1937-1939 гг. Разработал и про-
вел в жизнь меры по восстановлению поголовья соболя. Реабилитиро-
ван. Диплома о высшем образовании не имел. Получил в 1966 г. сте-
пень кандидата биологических наук.

Вера (1905-1996), работала лаборантом-гистологом Института моз-
га в Москве под руководством проф. О. Фогта.

Дмитрий родился в 1908 г. Арестован в 1934 г., в "Кировские" дни,
и попал на Беломорканал. Реабилитирован в 1992 г.

Его брат-близнец, Борис (1908-1979), был киномехаником. После
ранения в Великую Отечественную войну был начальником киногруп-
пы Волховского фронта. После войны работал начальником аппара-
турного цеха Москинохроники, имел медали ВДНХ, автор многих изо-
бретений.

Отец Н.В., Владимир Викторович записался в Московский и был
выпущен из Санкт-Петербургского университета, недолго служил и
получил чин, затем быстро прошел Александровский Институт путей
сообщения и строил железные дороги. Он, можно сказать, шел по сто-
пам своего отца, который, выйдя из службы, стал военным инженером
и строил каналы. Первая железная дорога была Екатеринбург - Тю-
мень, другая в Заволжье, еще одна Полоцк - Седлец (тогда Управление
находилось в Вильно, где родились двое из его детей). К последним
годам его жизни и к строительству последней дороги, когда он был в
чине действительного статского советника (4 класс Табели о рангах, то
есть гражданский генерал), относится упоминание в справочной книге
Весь Киев на 1911 год: "Тимофеев-Рясовский Владимир Викторович -
главный инженер дистанции инженеров путей сообщения Управления
по постройке ж.д. линии Одесса - Бахмач, член Всеобщей Технической
Конторы, Терещенская 23, тел. 11-67" (второй киевский адрес: Боль-
шая Житомирская 8, дом Шелюжко - сахарного магната и миллионщи-
ка, любителя аквариумных рыб).

Владимир Викторович был среди тех, кто стремился модернизиро-
вать жизнь России, привести ее в соответствие с требованиями време-
ни. Для него характерны видение перспективы и инициатива, следова-
ние строго определенным принципам и правилам и требование того же
от сотрудников и всех окружающих, владение широким кругом теоре-
тических и практических знаний, работоспособность и трудолюбие,
желание и способность учиться и в зрелом возрасте. Эти характерные
черты мы встречаем и у Николая Владимировича.

Традиции быта хранила мать, Надежда Николаевна (урожд. Всево-
ложская), властная и своевольная помещица. Летние месяцы обычно
проходили в имении Всеволожских Конецполье, на границе Мосаль-
ского и Мещёвского уездов Калужской губернии. Верстах в ста от Ко-
нецполья, в Алексинском уезде, был Картин, поместье родителей Еле-
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ны Александровны, будущей жены Н.В. Неподалеку от Конецполья
располагалось маленькое имение Тимофеевых-Ресовских; рядом была
река Ресса (название имело три различных написания, также Ряса и Ре-
са, первое из трех сохранилось при унификации топонимов в 1930-е
годы); поблизости от нее была река Теча - этот топоним встретится и в
Уральский период Н.В. Тимофеева-Ресовского.

В библиотеке имения, помимо естественнонаучной и географиче-
ской литературы на основных европейских языках, были все толстые
журналы, регулярно выписываемые с середины XVIII века. В 1914 г.
было начато дело о пожертвовании библиотеки Императорскому Ру-
мянцевскому музею в Москве. Из-за войны дело затянулось, а в нераз-
берихе начала 1920-х годов имение сгорело вместе с богатым архивом
и библиотекой. Так погибла первая, фамильная, библиотека Н.В. Ти-
мофеева-Ресовского.

В живописном Киеве и Калужской губернии зародилась любовь к
природе. В Киеве Н.В. Тимофеев-Ресовский учился препарировать у
Д.Е. Беллинга на Днепровской биологической станции. Лет с 12-ти он
принимал участие в качестве препаратора в зоологических экспедици-
ях и экскурсиях, поначалу в экскурсиях С.И. Огнева, затем и собствен-
ных: собирал птиц и рыб на Украине, в Средней России, в Казахстане,
на Северном Урале и в других районах России. Он наблюдал геогра-
фическую изменчивость пресноводных рыб, преимущественно гольяна
(род Phoxinus), а также содержал рыб в аквариумах, отдавая явное
предпочтение ярко окрашенным и драчливым бойцовым пресновод-
ным рыбкам Betta splendens из Юго-Восточной Азии и другим лаби-
ринтовым.

Гимназия

Н.В. Тимофеев-Ресовский учился в период расцвета гимназического
образования в России. В каждом университетском городе гимназии
принимали преподавателями приват-доцентов, и многие из них впо-
следствии становились известными профессорами. Тимофеев-Ресов-
ский был в Императорской Александровской I гимназии Киева (Биби-
ковский бульвар 14, плата за обучение 60 руб. в год). Среди ее выпуск-
ников, как мы знаем по ряду воспоминаний4 и по недавнему исследо-
ванию М. Чудаковой Жизнеописание Михаила Булгакова, были писате-
ли М.А. Булгаков и К.Г. Паустовский, художник Н.Н. Ге, деятели теат-
ра И.Н. Берсенев, С.М. Лифарь, А.Н. Вертинский, историк Е.В. Тарле,

4 Из напечатанных см.: М.А. Реформатская. Юные годы. - Н.В. Тимофеев-
Ресовский. Очерки. Воспоминания. Материалы. М., Наука, 1993, с. 57-77.
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инженер И.И. Сикорский, политические деятели А.В. Луначарский и
В.В. Шульгин, зоолог Л.А. Зенкевич.

Когда отец Н.В. умер, на Рождество 1913 г., семья Н.В. Тимофеева-
Ресовского переехала в Москву: хоронили В.В. на Донском кладбище в
самом конце 1913 г. Вся Москва на 1915 год дает адрес семьи: "Тимо-
феева-Рясовская Над. Ник., Преч. ч., Никольский 6, т. 238-12".

С начала 1914 г. Н.В. был во Флёровской гимназии (Мерзляковский
пер. 1, собств. дом), имевшей права казенных гимназий. Гимназия
А.Е. Флёрова так же, как и Александровская, дала многих замечатель-
ных людей, оставивших след в русской культуре (В.П. Зубов, Д.В. Об-
ручев, А.А. Реформатский, В.Н. Лазарев, Б.Л. Астауров, И.В. Ильин-
ский и др.). Профессор Иван Фролович Огнев, отец гимназического
преподавателя естественной истории, художник Михаил Васильевич
Нестеров и Н.В. за две зимы 1-й войны обошли все московские церкви
(и ездили, конечно, в Сергиев): старик Огнев подробно рассказывал
своим молодым спутникам о церковной архитектуре и живописи. В эти
годы были две характерные черты русских гимназий - традиция круж-
ков и дух гимназического товарищества, обе они наложили отпечаток
на стиль действий и на всю жизнь Н.В. Тимофеева-Ресовского.

В чреде кружков Н.В. Тимофеева-Ресовского, включая "Сикамбр",
обсуждались разнообразные вопросы, в том числе понятие ландшафта,
предмет географии, вопросы истории европейской, по преимуществу
итальянской, и русской живописи (тогда как раз были открыты старые
русские школы иконописания), вопросы новой физики, и т.п. Пригла-
шались старшие докладчики, и об уровне обсуждений говорит тот
факт, что о математической логике кружковцам рассказывал глава мо-
сковской математической школы Н.Н. Лузин (кружковцы предпочли
основательного Лузина другому логику, модному златоусту Г.Г. Шпе-
ту). С гимназических лет Н.В. занимался спортом: футболом, плавани-
ем, бегом. Все знавшие его отмечали, что его движения были арти-
стичными - до последних дней. Н.В. много читал и собирал собствен-
ную библиотеку. Были литературные, театральные и музыкальные ин-
тересы, Н.В. даже одно время стоял перед выбором, кем стать: искус-
ствоведом или зоологом. Круг интересов Н.В. Тимофеева-Ресовского
был весьма широк, и наука воспринималась как часть культуры, а
культура как часть жизни, ибо он обладал представлением о цельности
жизни.

В гимназические годы Тимофеев-Ресовский поставил задачу и вы-
работал способность обходиться четырьмя-пятью часами сна: нужно
было сделать так много интересных дел! Во время допросов в 1945-
1946 гг. способность долго обходиться без сна пригодилась Николаю
Владимировичу.

Тогда же он поставил другую задачу, и вполне сознательно вырабо-
тал еще одно свойство: относиться ко всем людям одинаково, то есть,
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независимо от их социального положения. (С чрезвычайным почтени-
ем он относился к Н.К. Кольцову - но это пример другого правила: по-
читать учителей и благодетелей.)

С 1917 г. Тимофеев-Ресовский посещал циклы лекций в Москов-
ском городском народном университете им. А.Л. Шанявского. Он был
служкой при столований Патриарха, которое проходило в Кремлевских
палатах в 1917-1918 гг. В 1917 г., когда объявилось много лихих воо-
руженных людей, он дежурил по охране дома; однажды он был
ранен в ногу. В 1918 г. Тимофеев-Ресовский участвовал в Дне Всево-
буча - всеобщего военного обучения. В конце лета - начале осени 1918 г.
принимал участие в предприятии Игоря Грабаря, группа которого
реставрировала фрески XII в. в Димитриевском соборе Владимира.
Во время военного коммунизма он одно лето работал пастухом и зани-
мался другими работами в деревне, в надежде заработать на пропита-
ние. В октябре 1919 г. из всевобуча Тимофеев-Ресовский был отправ-
лен к военному комиссару, мобилизован и служил в 117-м отдельном
стрелковом батальоне 13-го Тульского полка 12-й Красной Армии -
с перерывами на излечение и отпуск, во время которого занимался в
Университете.

По окончании гимназии с золотой медалью в апреле 1918 г. Тимо-
феев-Ресовский записался в Московский университет, где он был в не-
долгий период самого свободного его существования. Там были
превосходные профессора - зоологи М.А. Мензбир, А.Н. Северцов,
Б.С. Матвеев, Г.А. Кожевников, географ А.П. Павлов, палеонтолог
М.В. Павлова и другие, - но основными его учителями стали
Н.К. Кольцов и С.С. Четвериков. Как и другие крупные ученые, и все
крупные личности, Тимофеев-Ресовский сам, по сродству, выбирал се-
бе учителей, а потому его научные и организационные достижения
имеют сходство с достижениями его учителей.

Николай Константинович Кольцов

Замечательный зоолог Николай Константинович Кольцов (1872-
1940) известен как пионер экспериментальной биологии в России и как
последовательный защитник научной автономии. Кольцову принадле-
жит теория клеточной формы, представление о структуре "молекул на-
следственности" и матричный принцип их воспроизведения. Ради
удовлетворения интереса к принципам организации клетки, к примене-
ниям физико-химических методов в биологии и, не в последнюю оче-
редь, к вопросам генетики человека Кольцов основал и 20 лет возглав-
лял чрезвычайно успешный Институт экспериментальной биологии в
Москве. Кольцовский Институт, в рамках которого был создан ряд
значительных научных школ, известен не только первоклассными на-
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учными работами, влияние которых простирается на наши дни, но и
чем-то неуловимым, своей неповторимой атмосферой. Кольцов орга-
низовал и редактировал ряд научных журналов и других изданий и
создал крупную научную школу, чье влияние ощущается и в наши
дни5. Н.К. Кольцов, независимый при всех обстоятельствах, всегда сам
заботился об успехе собственных научных предприятий и начинаний
своих учеников.

В 1890 г. он записался в Московский университет, окончил его в
1894 г., сдал магистерские экзамены и работал на средиземноморских
биостанциях. "Там был блестящий Николай Кольцов, возможно луч-
ший зоолог нашего поколения, доброжелательный, немыслимо образо-
ванный, ясно мыслящий ученый, обожаемый всеми, кто его знал",
вспоминал Р. Гольдшмидт о русской станции Виллафранка близ Ниц-
цы6. Близкие друзья Николай Кольцов, Рихард Гольдшмидт, Макс
Гартман, объединились для консолидации экспериментального на-
правления в зоологии, которое привело бы к основанию крупной рус-
ско-немецкой зоологической школы, - этот проект не был реализован
из-за войны 1914 г., и революции. Во второй половине 1930-х годов
Тимофеев-Ресовский точно так же соберет молодых талантливых евро-
пейских биологов и физиков для оформления основ будущей молеку-
лярной биологии.

Физико-химическое объяснение формы. Кольцов начал осущест-
влять научную программу с клетки: форма клетки зависит от формы
коллоидальных частиц, образующих клеточный скелет, гласил "прин-
цип Кольцова", широко обсуждавшийся в 1910-х -1930-х годах. Коль-
цов утверждал, что хромосома в своей основе представляет молекулу
или пучки молекул с линейным расположением в них генов (интерес-
но, что на этой основе он в 1903 логически обосновал механизм крос-
синговера). Он сформулировал матричный принцип воспроизведения
"наследственных молекул", на котором построены позднейшие пред-
ставления о "двойной спирали": последовательный, шаг за шагом, син-
тез молекулы-двойника на молекуле-матрице (в духе времени он счи-
тал субстратом белок, а не ДНК7 ). Индивидуальное развитие Кольцов
изучал в терминах силового поля. Трактуя гены как модификаторы
единого силового поля организма, он выяснил действительную роль
тех эмбриональных зачатков, которые обычно считались бесполезны-
ми, и показал, как над каждым зарождающимся организмом работает
весь вид, в его прошлом и настоящем, и в некоторой мере вся биосфе-

5 Б.Л. Астауров и П.Ф. Рокицкий. Николай Константинович Кольцов, 1872-1940.
М., Наука, 1975.

6 R. Goldschmidt. Portraits from Memory. Seattle, Washington Univ. Press, 1956, p. 106.
7 О протеиновой версии центральной догмы см.: Olby R. The protein version of the

central dogma: a crisis for biologists. - Genetics, June 1975, v. 79, p. 3-14.
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pa. Обсуждая вопросы эволюции организмов, Кольцов отверг идею не-
прерывного прогресса, подчеркнул значение типов Кювье, выяснил
значение регрессов, указал на критические стадии действия генов, рас-
смотрел изменение генотипа при неотениях и построил концепцию
эволюции путем дупликаций и дифференциаций генов, указывающую
возможный способ возникновения новых органов - новой формы.

Возможности Кольцова обсуждать теоретические вопросы биологии
были ограничены. В начале века М.А. Мензбир и К.А. Тимирязев пропа-
гандировали упрощенный и устарелый дарвинизм в ущерб новым экспе-
риментальным направлениям, а с 1935 г. И.И. Презент и Т.Д. Лысенко
внедряли вульгарный вариант Тимирязевской трактовки наследственно-
сти как физиологической проблемы, свойства целого организма.

Общество Московского института. В результате "дела Кассо" на
1911 г. пришелся небывалый расцвет московских частных университе-
тов, принявших "сливки" профессуры. Другим последствием скандала
начала года стало создание "сливками" деловых кругов Москвы "Об-
щества для организации Московского научного института в память
19 февраля" (19.11.1911 отмечался юбилей освобождения крестьян в
1861 г.). Целью Общества, официально учрежденного в 1912 г., была
организация своего рода Московской академии наук, отчасти в пику
Императорской академии наук в Санкт-Петербурге, отвечающей тре-
бованиями XX века, независимой от правительства (и работающей
против его научной политики). Московские институты были посвяще-
ны новым проблемам естествознания, находившимся на перекрестье
наук, выдвинутым их основателями, крупными оригинальными иссле-
дователями. Кольцовский Институт экспериментальной биологии 8

был учрежден в марте 1917 г. и открылся в августе, с тремя штатными
сотрудниками.

Ученики Кольцова первого поколения - среди них М.М. Завадов-
ский, П.И. Живаго, И.Г. Коган, В.Г. Савич, М.П. Садовникова-Коль-
цова, А.С. Серебровский, С.Н. Скадовский, Г.О. Роскин, С.Л. Фролова,
Г.В. Эпштейн и др., прошедшие серьезную школу и ставшие самостоя-
тельными исследователями и преподавателями, а также его сподвиж-
ники, как Д.П. Филатов и С.С. Четвериков, - занимались его молодыми
учениками. Такая двухуровневая структура была весьма полезной для
отбора более способных и добропорядочных молодых людей.

Организация исследований. Институт экспериментальной биоло-
гии общался с внешним миром через Общество Московского научного
института. Когда осенью 1919 г. нарком здравоохранения Н.А. Семаш-
ко и некоторые его друзья медики организовали ГИНЗ - Государствен-
ный научный институт здравоохранения Наркомздрава, созданный по

8 Ник. Кольцов. Проект нового биологического института в Москве. - Русские ве-
домости, 5 и 8 ноября 1916.
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модели Московского научного института и возглавляемый директором
первого из Московских институтов Л.А. Тарасевичем, то с последних
дней декабря 1919 г. ИЭБ вошел в состав ГИНЗа. Исследования велись
как в лабораториях Института, так и на подмосковных полевых стан-
циях. Основными были Звенигородская гидрофизиологическая стан-
ция, организованная С.Н. Скадовским в 1910 г. в одном из его помес-
тий и подаренная им Кольцовской лаборатории в 1918 г., и Аниковская
Центральная генетическая станция, с 1919 г. Были также станции по
птицеводству и шелкопряду и некоторые другие.

В 1920-е годы, годы ГИНЗа, в Институте были Отделения физико-
химической биологии, зоопсихологическое, евгеническое, цитологиче-
ское, гидробиологическое, экспериментальной хирургии, культуры
тканей, механики развития, генетическое, а также кабинет микрофото-
киносъемки. Каждая научная работа проходила двухуровневую апро-
бацию: обсуждение на коллоквии отделения, а затем на общеинститут-
ском коллоквии, - попытка связать различные области эксперимен-
тальной биологии отражала мысль Кольцова о необходимости их внут-
реннего синтеза.

К концу периода ГИНЗа в Институте было приблизительно 30 на-
учных сотрудников, 15 аспирантов, занимавшихся научной работой, и
не более 10 препараторов и служителей. Бюрократические структуры
Института были сведены к минимуму. Каждый руководитель отделе-
ния, научный сотрудник и аспирант пользовался широкой свободой
действий и нес личную ответственность за свое дело.

Финансовую и иную поддержку Институту, его структурам, от-
дельным сотрудникам оказывали: Наркомздрав (через ГИНЗ), Акаде-
мия наук (через КЕПС), Московский университет (в отношении аспи-
рантов), Наркомпрос, Наркомзем; поддержку оказывал Биомедгиз, из-
дававший журналы и книги Института, а также ЦЕКУБУ, комиссия по
улучшению быта ученых (реликт ленинской эпохи, вытесненная ста-
линской террористической организацией ВАРНИТСО).

Институт очень рано начал получать международное признание.
В числе зарубежных гостей в 1920-е годы были К. Бриджес, Г. Мёл-
лер, Дж.Б.С. Холдейн, О. Фогт, У. Бэтсон, Р. Гольдшмидт, 3. Ваксман,
С. Дарлингтон и др. С созданием регулярных журналов Институт начал
научный обмен с заграницей, и с 1923 г. он получал все ведущие био-
логические журналы мира. Статьи из ИЭБ печатались в заграничных
журналах (немецких и американских).

Н.К. Кольцов и Академия наук. В 1915 г. Имп. академия наук в
Санкт-Петербурге предложила Кольцову избрать его действительным
членом. Условием было создание для него кафедры эксперименталь-
ной биологии и его переезд в Санкт-Петербург. Не желая покидать
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своих учеников в Москве, Кольцов отказался от этой чести. Поэтому в
декабре 1916 г. он был избран лишь членом-корреспондентом.

В 1920 г., в эпоху военного коммунизма, Кольцов был приговорен к
расстрелу по делу "Тактического Центра", устроенному Н.В. Крыленко
и Я.С. Аграновым, впоследствии постановщиком "Московских процес-
сов", с помощью провокаторов, и приговор был почти немедленно от-
менен В.И. Лениным. В 1919 г. умер академик В.В. Заленский, и в
Академии наук поднялся вопрос о замещении его кафедры. Очевидным
кандидатом был Кольцов. Выборы состоялись в ноябре 1920 г., но из-
за политического дела кандидатура Кольцова была снята с обсуждения.
В 1928-1931 гг. на выборах в Академию наук кандидатура Н.К. Коль-
цова, в ходе шедшей тогда его травли была снята с голосования.

В декабре 1938 - январе 1939 г. шли выборы в Академию наук
СССР, важный этап превращения ученого общества в наркомат науки.
Кандидатура Кольцова, без его ведома и против его воли, была выдви-
нут в академики. Выборы по Биоотделению назначены на 15-26 янва-
ря. Но 11 января 1939 г. Правда печатает написанную И.И. Презентом
статью "Лжеученым не место в академии наук", которую подписали
акад. А.Н. Бах, акад. Б.А. Келлер, профессор Х.С. Коштоянц, кандида-
ты наук А. Щербаков, Р. Дозорцева, Е. Поликарпова, Н. Нуждин,
С. Краевой и К. Косиков. На место, по праву принадлежащее Кольцо-
ву, попал Лысенко (а вместо Л.С. Берга стал академиком Н.В. Цицин);
Коштоянц тогда стал членкором9. И.В. Сталин оценил его стойкость.
Кольцов остался на свободе, и мог пользоваться личной лабораторией.
Ему была назначена более изощренная казнь: смотреть, как распада-
ется его Институт, не будучи в состоянии что-либо сделать10. Но
Н.К. Кольцов и после смерти представлял опасность начальству: Прав-
да критиковала его в 1958 г., а "Политиздат" выпустил в 1973 г. книгу
Дубинина Вечное движение, с резкой политической и идеологической
критикой Кольцова - и его любимого ученика и друга Тимофеева-
Ресовского.

Отношения Н.В. Тимофеева-Ресовского с Академией наук СССР за-
служивают особого рассмотрения.

Сергей Сергеевич Четвериков

Сергей Сергеевич Четвериков (1880-1959) в своих "Воспоминани-
ях" отметил, что с детских лет любовь его к природе "перешла в со-

9 В 1960 г., на выборах действительных членов, Президиум АН СССР получил те-
леграмму: "Лжеученому Коштоянцу не место в Академии наук". Он не был ре-
комендован, и никогда не стал академиком.

10 В.В. Бабков. Н.К. Кольцов: борьба за автономию науки..., 1989; Н.К. Кольцов и
его Институт..., 1992.

16



звательное желание сродниться с природой не только душой, но и
умом"11. Отец, Сергей Иванович, замечательный человек и крупный
предприниматель12, рассчитывал, что старший сын Иван будет управ-
лять его делом, средний Сергей будет инженером, а младший Николай
станет бухгалтером предприятия. Но "любовь к вольной жизни приро-
ды" привела С.С. Четверикова к убеждению, что "вне биологии нет для
него призвания". В 1900 г. Четвериков поступил на естественное отде-
ление Физико-математического факультета Императорского Москов-
ского университета13.

На первом курсе университета (1900/1901) Четвериков участвовал в
зоологическом кружке проф. Н.Ю. Зографа и особенно активно в рабо-
те руководимой Г.А. Кожевниковым Комиссии для исследования фау-
ны Московской губернии при Имп. Обществе любителей естествозна-
ния, антропологии и этнографии. В Комиссии был сделан его первый
научный доклад; там же опубликована его широко известная работа
"Волны жизни"14, важная как для его соображений о неадаптивной
эволюции в работе 1926 г., так и для концепции Д.Д. Ромашова о роли
стохастических процессов в эволюции (1930). Тимофеев-Ресов-ский,
по памяти ссылавшийся на эту работу, датировал ее 1915 г. годом вме-
сто 1905 г.: он не мог поверить, что такая замечательная статья была
написана студентом. В другой известной работе 1915 г., "Основной
фактор эволюции насекомых"15 Четвериков занимался причиной двух
противоположных путей развития, позвоночных и насекомых. Она за-
ключается в существовании внутреннего скелета у позвоночных - от-
сюда тенденция к увеличению размеров - и в существовании наружно-
го хитинового скелета у насекомых - тенденция к уменьшению разме-
ров: "их ничтожество стало их силой".

В 1909 г. Четвериков начал читать курс энтомологии на Высших
женских курсах; с 1919 г. он читал в Университете энтомологию и вве-
дение в теоретическую систематику (биометрию), в 1925-1929 гг. на-
чал первый в МГУ курс генетики и продолжал курс биометрии. До
1921-1922 гг., когда по предложению Кольцова Четвериков занялся
организацией в ИЭБ Генетического отделения, генетикой он специаль-
но не занимался и ранней генетической литературы не знал. Неопубли-
кованный "Основной закон популяции" (1922), который сочетал закон

11 Природа, 1980, №5.
12 См. его Безвозвратно ушедшую Россию, Берлин, б/г.
13 Б.Л. Астауров. Жизнь С.С. Четверикова. - Природа, 1974, № 2, с. 57-67. 1974.
14 Дневник Зоол, отделения ИОЛЕАЭ, 1905, т. 3, № 6, с. 106-110; переиздания:

Природа, 1980, № 11, с. 95-99; С.С. Четвериков. Проблемы общей биологии и ге-
нетики. Новосибирск, Наука, 1983, с. 76-83.

15 Изв. Моск. Энтомол. О-ва, 1915, т. 1, с. 14-24; переиздание: Проблемы..., 1983.
с. 227-235.
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равновесия при свободном скрещивании, основу генетики популяций,
сформулированный Гарольдом Харди16, с законом стабилизирующего
скрещивания17, Четвериков сформулировал задолго до своей знамени-
той работы 1926 г.

Работы по генетическому анализу природных популяций дрозофил
"были начаты в связи с замечательным исследованием С.С. Четверико-
ва (1926), посвященным в первую очередь вопросам генетического
строения вида"18. Они стали "экспериментальной проверкой некоторых
сторон эволюционной теории С.С. Четверикова"19, положения которой
изложены в работе "О некоторых моментах эволюционного процесса с
точки зрения современной генетики" (1926)20. На грани столетий нату-
ралисты (дарвинисты) были убеждены, что мутации суть лабораторные
артефакты: в природе они не наблюдались. Лабораторные генетики
считали натуралистические исследования чем-то устарелым, а дарви-
низм, и вообще филогенетические построения, - делом несуществен-
ным для научного обсуждения. Основа этих убеждений была в том, что
экспериментаторы тяготели к позитивизму, а дарвинисты - к натурфи-
лософским построениям. Четвериков принял решение искать мутации
(скрытые от глаз наблюдателя в гетерозиготном состоянии) во внешне
единообразных популяциях: только так можно разрешить недоразуме-
ние, возникшее между передовой генетикой и дарвинизмом, и продви-
нуться вперед в познании эволюции организмов.

Природа наследственной изменчивости. Четвериков ставит целью
доказать, что на мутационной изменчивости как поставщике материала
основан магистральный "извечный путь эволюции, которым шел и раз-
вивался органический мир от своего появления на земле и до наших
дней"21. Для этого ему следовало экспериментально опровергнуть мне-
ние, что все мутации суть лабораторные артефакты, которые в природе
не возникают. Решающий аргумент в этом ему дал первый эксперимен-
тальный анализ генофондов диких популяций дрозофил 1925-1926 гг.
Выступая против взгляда, что все мутации "уродцы", не могущие
иметь значения для эволюции, он замечает, что некоторые из биологи-
чески нейтральных мутаций иногда соответствуют нормальным при-
знакам соседних видов или даже родов и семейств. У Drosophila
melanogaster потемнение тела (мутация black) соответствует нормаль-

16 G.H. Hardy. Mendelian proportions in a mixed population. - Science n.s., 1908, v. 28,
p. 49-50.

17 K. Pearson. On a generalized theory of alternative inheritance with special reference to
Mendel's laws. - Phil. Trans. Roy. Soc. (A) , 1904, v. 203, p. 53-86.

18 Е.И. Балкашина и Д.Д. Ромашов. Биол. ж., 1935, т. IV, № 1, с. 81.
19 Н.А. u. N.W. Timoféeff-Ressovsky. Roux' Archive, 1927, Bd. 108, H. 1, S. 72.
20 Журн. эксп. биол., 1926, т. II, вып. 1, с. 3-54 (Проблемы..., 1983, с. 170-226).
21 О некоторых моментах..., 1926, с. 11.
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ному видовому признаку D. funebris; загнутые концы крыльев (depres-
sed, curved) характерны для рода Stegnata (сем. Drosophilidae); отсутст-
вие поперечной жилки (crossveinless) - для семейства Asteidae и т.д.
Сюда можно добавить изучавшиеся Б.Л. Астауровым и Е.И. Балкаши-
ной гомеозисные мутации tetraptera (замещает жужжальца 2-й парой
крыльев) и aristopedia (замещает антенну усика лапкой), которые вы-
водили измененных мух из таких высоких таксономических категорий,
как отряд (Diptera) и класс (Hexapoda). Собственные материалы Четве-
рикова (таблица в V главе статьи 1926 г., впервые опубликованной в
1982 г.) позволяют заключить, что мутационной изменчивости "под-
вергаются все решительно части организма"22.

Рядом с несущественными признаками у дрозофилы мутационно
изменяются и такие, которые в современной систематике насекомых
являются основными при различении высших систематических катего-
рий. "Поэтому приходится признать совершенно ошибочной высказы-
ваемую некоторыми мысль, что геновариационная изменчивость как
бы скользит по поверхности видовых признаков, являясь характерной
формой изменчивости разновидностей, но что помимо этих мелких
отклонений существует "некоторая сущность" организмов, не могущая
изменяться геновариационно".

Популяция как единица эволюции. В качестве элементарной эво-
люционирующей структуры Четвериков рассматривает не организм, а
популяцию. Он привлекает внимание к географической изменчивости,
в частности к описанию географических рас А.П. Семеновым-Тян-
Шанским23, и подчеркивает ее значение для понимания процесса видо-
образования. Он описывает разные формы изоляции (ограничения сво-
боды скрещивания) и оценивает их возможное значение. В этом видно
влияние натуралистической традиции. Но если для старых натурали-
стов вид определялся как "некоторая сущность" организмов (на прак-
тике - его морфологическими отличиями), то для Четверикова-гене-
тика в основе этого определения лежит: "Физиологическая - генетиче-
ская изоляция. Вид как реальность, как совокупность свободно-плоду-
щихся между собой особей".

Поддержание изменчивости в популяциях. Анализ динамики
генофонда популяции Четвериков начал с выяснения роли мутацион-
ного процесса. Здесь важен вопрос о судьбе единичных мутаций: дей-
ствительно ли, как утверждал Дженкин в 1867 г., им суждено раство-

22 С.С. Четвериков. О некоторых моментах... (1926). Глава V. Экспериментальное
исследование геновариаций, скрытых в популяциях (1929). Публикация В. Баб-
кова. - Генетика, 1982, т. 18, № 3, с. 384.

23 Таксономические границы вида и его подразделений. - Зап. Имп. АН по Физ-
мат. отд., сер. 8, 1910, т. 25, № 1, II+29 стр.
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риться в море нормальных особей, никак не влияя на дальнейшую
судьбу вида, на процесс эволюции? Ф.Г. Добржанский отметил24, что
Четвериков первым опроверг возражение Дженкина. Опираясь на за-
кон Харди, Четвериков заключает, что судьба мутации будет "совер-
шенно иная, чем это мыслилось прежним эволюционистам. Геновариа-
ция не погибнет, не растворится в массе нормальных особей. Она бу-
дет существовать в гетерозиготном состоянии, из поколения в поколе-
ние оставаясь скрытой от глаз, но в виде определенного наследствен-
ного генотипа"25. На этом-то и была основана задача "эксперименталь-
ного исследования геновариаций, скрытых в популяциях" (так называ-
ется гл. V статьи 1926 г.), выявления ''резерва наследственной измен-
чивости, из которого отбор может свободно черпать всегда, как только
возникнет необходимость". - От вопроса о количестве изменчивости
Тимофеев-Ресовский на основе своих опытов перешел к изучению из-
менчивости по приспособленности, новому аспекту центральной про-
блемы экспериментальной генетики популяций.

Говоря об отборе, Четвериков заключает: 1. Любое незначительное
улучшение в организме имеет реальный шанс распространиться на всю
популяцию. 2. Адаптивный эволюционный процесс, "трансмутация ви-
да", идет до конца, и в отсутствие изоляции данный вид не расщепится
на два. 3. Отбор способствует накоплению в популяции рецессивных
генов, "из которых очень значительная доля может быть связана с не-
благоприятными для организма признаками"26 - то, что впоследствии
назвали "грузом мутаций". Рассматривая роль свободы скрещивания (и
его ограничения - изоляции) и естественного отбора в создании резер-
ва наследственной изменчивости, Четвериков поставил проблему со-
отношения факторов микроэволюции, которую впоследствии мастер-
ски разработал Тимофеев-Ресовский.

Проблема неадаптивной эволюции. Касаясь темы "популяция как
первичная эволюционирующая структура". Четвериков подчеркивает,
что частичная изоляция внутри популяции, то есть структурирован-
ность популяции, оказывает глубокое влияние на ход ее эволюции.
В качестве примера он рассматривает такую ситуацию: обширная по-
пуляция разбилась на ряд полуизолированных колоний. Тогда мутации
в системе колоний возникают так же часто, как и в большой популя-
ции, а вероятность их выявления в гомозиготе так же высока, как и в
малой популяции.

24 Th. Dobzhansky. Sergei Sergeevich Tchetverikov, 1880-1959. - Genetics, 1967, v. 55,
№ l, p. 2.

25 О некоторых моментах..., 1926, с. 20.
26 О некоторых моментах..., 1926, с. 40.
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По Четверикову, приспособленность не является ключом к понима-
нию всех проблем эволюции. Виды часто различаются биологически
нейтральными признаками, "и стараться подыскивать им всем адап-
тивное значение является столь же мало производительной, как и не-
благодарной работой, где подчас не знаешь, чему больше удивляться,
бесконечному ли остроумию самих авторов или их вере в неограни-
ченную наивность читателей"27. Распадение первоначальной формы на
две имеет неадаптивный характер, в ее основе лежит изоляция. Впо-
следствии может установиться новый видовой признак адаптивного
характера, который явится следствием межвидовой дифференциации.

Проблема целостности генотипа. Подчеркивая необходимость
различать понятия ген и признак, Четвериков замечал, что для генетика
важны геновариации, а для эволюциониста сальтации, признаки. "Во-
прос об образовании признаков, обусловленных изменением наследст-
венного вещества, т. е. "сальтации", есть собственно область не гене-
тики, а механики развития"28.

Четвериков считал, что в масштабе исторического развития вида
действует один регулятор, а в масштабе индивидуального развития ор-
ганизма - другой. Представление о целостности живой природы подра-
зумевает задачу выявить конкретные формы отношений этих регулято-
ров: любая популяция перестраивается не иначе, как посредством раз-
множения и развития составляющих ее особей. Эта грань - указание
связи двух уровней организации биологических процессов, но без ут-
раты специфики каждого из них - воплощена в концепции Четвериков-
ской генотипической среды. Организм - не мозаика, утверждает Чет-
вериков, а индивид в буквальном смысле слова: "individuum", т.е. "не-
делимое". Каждый ген действует не независимо от всего генотипа, а в
связи с ним, в своей генотипической среде.

Из представлений о высокой генетической гетерогенности популя-
ций следует, что один и тот же мутантный ген у разных особей попу-
ляций будет попадать в различную генотипическую среду, и, значит,
его внешнее проявление каждый раз будет фенотипически флуктуиро-
вать. Концепция генотипической среды С.С. Четверикова дала основу
феногенетическому направлению работ его школы. Младшие друзья и
ученики С.С. Четверикова конкретизировали его схему в собственных
теоретических построениях. Это были:

- представление о природной изменчивости как следствии наруше-
ний координированности онтогенеза Н.К. Беляев, 1926-1930;
С.Р. Царапкин, 1930-1938; А.Н. Промптов, 1929, 1935; Е.А. Тимофее-
ва-Ресовская, 1931 и др.;

27 Там же, с. 41.
28 Там же, е. х. 5, л. 4.
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- выявление фенотипического параллелизма направленной измен-
чивости - Н.В. и Е.А. Тимофеевы-Ресовские, 1926; Д.Д. Ромашов и
Е.И. Балкашина, 1929-1935 и др.;

- представление о гомеозисах как развилках в онтогенезе -
Е.И. Балкашина, 1928-1929;

- принцип автономной изменчивости признаков - Б.Л. Астауров,
1927-1930;

- концепция полей действия генов - П.Ф. Рокицкий, 1929-1931,
1959, 1973;

- разработка феногенетики массовой популяционной изменчивости
- Д.Д. Ромашов и В.Н. Беляева, 1946-1948;

- изучение канализованной изменчивости адаптивных комплексов
признаков - Н.К. Беляев, 1936-1937; В.П. Эфроимсон, 194629.

Выдающуюся роль в разработке проблемы наследственного осуще-
ствления признака сыграли выявление Тимофеевым-Ресовским основ-
ных параметров фенотипической реализации гена и его понятие на-
следственной конституции.

Университет. Звенигород

В 1920-1922 гг. Н.В. Тимофеев-Ресовский прошел Большой зооло-
гический практикум Н.К. Кольцова. В первом послевоенном выпуске
практикума из учеников Кольцова, работавших впоследствии под его
руководством в Институте экспериментальной биологии, были Тимо-
феев-Ресовский, Е.И. Балкашина, В.В. Сахаров, во втором выпуске
Б.Л. Астауров. Весной 1921 года Н.К. Кольцов предложил студентам,
отработавшим первую часть большого практикума, поехать на Звени-
городскую гидрофизиологическую станцию, которой руководил Сер-
гей Николаевич Скадовский. В этом заезде были Е.И. Балкашина,
Д.Д. Ромашов, Н.В. Тимофеев-Ресовский, Е.А. Фидлер, С.И. Рахмано-
ва, А.Л. Брюхатова, В.Н. Шредер, Т. Ролич и еще 2-3 человека, уехав-
шие вскоре после окончания основного курса гидробиологии.

"Работали мы все с большим увлечением, под руководством
С.Н. Скадовского и В.Г. Савича, - вспоминала Е.И. Балкашина. - После
коллективного обеда - обязательная партия в городки. Затем до вечера
опять занятия в лаборатории, а вечером большею частью шли к Скадов-
ским, где Сергей Иванович играл на рояле Бетховена, Рахманинова, Чай-
ковского, чудесно читал рассказы Чехова, а его жена Людмила Николаев-
на, обладавшая превосходным меццо-сопрано, пела романсы и арии из
опер русских и советских композиторов. Нередко к нам приезжали и вы-

29 См.: В.В. Бабков. Московская школа эволюционной генетики. М., Наука, 1985.
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ступали знакомые артисты, композиторы, бывали и старые революционе-
ры: В.Н. Фигнер, Морозов, Фроленко, делились с нами своими воспоми-
наниями. Эта высококультурная среда прививала нам, студентам, любовь
к музыке, литературе, знакомство с самоотверженной борьбой старых ре-
волюционеров. Все мы были очень молоды (20-22 года). Немало затева-
лось дальних походов, шуточных игр, а нередко и серьезных споров. Та-
кое всестороннее развитие душевных сил оставило в нас неизгладимый
след на всю последующую жизнь..."30

Приезжавшая к Н.К. Кольцову и его сотрудникам Вера Фигнер в это
время дважды подавала во ВЦИК петиции об отмене смертной казни,
выступала против акций ЧК и чисток госаппарата. Когда же бывали
высокие официальные лица: наркомы и прочие, то обязанностью Ти-
мофеева-Ресовского было "выносить иконы" - он пил наравне с высо-
ким гостем, да так, что тот отправлялся под стол, и приходилось выно-
сить его на свежий воздух. Подобные молодецкие шутки Тимофеев-
Ресовский устраивал и в Берлине, о чем его гости вспоминали и через
полвека31.

Молодые люди увлекались музыкой. Н.В. ходил слушать церковные
хоры, некоторые другие хотя бы раз в неделю посещали оперу Большо-
го театра: если не было денег на билет, то давали рубль капельдинеру,
и он пропускал постоять.

В 1923 г. в Москве проводилась первая Сельскохозяйственная и
Кустарная Выставка (от нее остался Выставочный переулок), и сотруд-
ники Кольцова участвовали в разных работах на Выставке. Известный
садовод И.В. Мичурин просил Кольцова, чтобы его ученики рассказали
о новом направлении - менделизме. Тимофеев-Ресовский был занят
забором крови у быков, для анализа групп крови по программе Коль-
цова. С Мичуриным сначала занялся Ромашов, рассказывавший ему
свои соображения математического характера; затем Беляев коротко и
ясно изложил ему суть менделизма.

Когда в начале 1970-х годов Елизавета Ивановна Балкашина со-
ставляла цитированные воспоминания, она рассказала множество ис-
торий, одну из которых приведу здесь. В 32 верстах от Звенигородской
станции была биостанция на Глубоком озере. Однажды Н.В. поспорил
со звенигородским барышням на фунт шоколада, что они не решатся
дойти пешком (другого сообщения тогда не было) до Глубокого озера.
Звенигородская кампания пропутешествовала к спокойному и прекрас-
ному Глубокому озеру, хорошо провела там время и вернулась. Балка-
шина особенно восхищалась тем, что вернувшись в Звенигород, Н.В.

30 Е.И. Балкашина, рукопись 1972, в архиве авторов.
31 Ср.: Бентли Гласе. Памяти Тимофеева-Ресовского. - Н.В. Тимофеев-Ресовский.

Очерки. Воспоминания. Материалы, М., Наука, 1993, с. 173-176.
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еще раз сбегал в лавку, дополнительные верст 30, за проигранным шо-
коладом.

Coop

Сотрудниками Генетического отделения Четверикова стали его
ученики (Гершензон и Рокицкий были учениками А.С. Серебровского),
молодые зоологи: Борис Львович Астауров (1904-1974), Елизавета
Ивановна Балкашина (1899-1981), Николай Константинович Беляев
(1899-1937), Сергей Михайлович Гершензон (1906-1998), Александр Ни-
колаевич Промптов (1898-1948), Петр Фомич Рокицкий (1903-1977),
Дмитрий Дмитриевич Ромашов (1899-1963), Елена Александровна Ти-
мофеева-Ресовская, урожд. Фидлер (1898-1973), Николай Владимиро-
вич Тимофеев-Ресовский (1900-1981), Сергей Романович Царапкин
(1892-1960). Никто из них поначалу не предполагал заниматься гене-
тикой, - все они были зоологами: Балкашина выполнила гидробиоло-
гическую работу и доложила ее в 1922 г. на I Съезде зоологов, Рома-
шов был колеоптерологом (то есть, занимался жуками), Беляев - лепи-
доптерологом (бабочками), Фидлер участвовала в работах М.М. Зава-
довского в зоопарке Аскания-Нова, возвратившийся из Красной Армии
Тимофеев-Ресовский продолжал лимнологические занятия.

В декабре 1921 года, с выходом в свет выпуска Известий И.Э.Б.,
Н.К. Кольцов обратился к ряду европейских коллег с предложением
возобновить обмен публикациями. К началу 1923 г. Институт экспери-
ментальной биологии регулярно получал все основные биологические
журналы. Перед группой Четверикова встала задача: критически изу-
чить зарубежные работы по эволюции, цитологии, генетике, особенно
по генетике дрозофилы, недоступные в период мировой и гражданской
войн. Для этого не подходило ни традиционное преподавание (когда
предмет не подлежит обсуждению), ни обычные конференции (с их
частными темами и разбросом интересов участников). Но как соеди-
нить и научность, и систематичность обсуждаемой тематики, сохраняя
при этом все положительные стороны непринужденной беседы?

Так у Четверикова зародилась мысль о новой форме научных соб-
раний - Соорах. В своих "Воспоминаниях" Четвериков уделил вопро-
сам организации научного общения несколько очень интересных стра-
ниц: «Во-первых, необходимо, чтобы заранее была намечена тематика
предстоящей беседы... Во-вторых, нужно, чтобы обсуждение было жи-
вым и творческим, а не бездушно-казенным, чтобы оно... выливалось
бы в форму свободного собеседования, где каждый может выступить в
любой момент, как только ему в голову придет та или иная мысль,
подлежащая обсуждению. ...вместо доклада получается как бы свобод-
ное собеседование, где люди перебивают друг друга, вставляют свои
замечания и начинают горячо спорить, так что дело доходит по време-
нам до настоящего ора (вот отсюда-то, от совместного ора и получи-
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лось наименование "Coop"). Третье и, пожалуй, главное - это то, чтобы
на эти Сооры собирались люди, тесно связанные между собой по тема-
тике своей работы... Необходимо, чтобы руководитель был вполне в
курсе затрагиваемых вопросов и мог направлять дискуссию в нужную
сторону. Таковы были предпосылки, которые легли в основу той орга-
низации при Лаборатории генетики Института экспериментальной
биологии (директор - проф. Н.К. Кольцов), которая была организована
мною в 1924 г. и получила название "Генетического Соора"»32.

Е.И. Балкашина упоминала33, что еще до Сооров на Звенигородской
биостанции шли биологические диспуты. Об этом же рассказывали
Е.А. и Н.В. Тимофеевы-Ресовские34. Летом 1921 г. эти "предсооры"
превратились в более систематические научные дискуссии в связи с
обсуждением полученной тогда Н.К. Кольцовым от Р. Гольдшмидта
книги Т. Моргана Структурные основы наследственности35, как она
называлась в переводе 1923 г. под редакцией В.Н. Лебедева, ос-
новного помощника Кольцова, и книги Т. Моргана, А. Стёртеванта,
Г. Мёллера и К. Бриджеса Механизмы менделевской наследственнос-
ти -"четыре апостола" или "четыре разбойника"36. Разделенные на
части, "4 разбойника" путешествовали между Москвой и Ленинградом.
Обсуждение этих книг сыграло известную роль в теоретической подго-
товке молодых генетиков, сотрудников С.С. Четверикова и Ю.А. Фи-
липченко.

Четвериков же приехал в Звенигород в 1922 г., когда осушили Лу-
цинское болото, и стало можно собирать бабочек. Начало Сооров он
относил к 1924 г., очевидно потому, что именно тогда он начинал мас-
штабную работу по выявлению генетического груза природных попу-
ляций.

Практическое знакомство с генетикой дрозофилы не заставило себя
долго ждать. На расположенную неподалеку Аниковскую генетиче-
скую станцию, которая так же, как и Звенигородская гидрофизиологи-
ческая станция, являлась летним филиалом Института эксперимен-
тальной биологии, 19 августа 1922 г. приехал американский генетик
Герман Мёллер, он привез около 20 культур мух Drosophila melano-
gaster с набором мутаций, полученных в лаборатории Т. Моргана.
Мёллер побывал в Звенигороде у Кольцова и Скадовского. Тогда же
Кольцов убедил Четверикова заняться генетическими исследованиями
дрозофил в природе - ради основания "экспериментального изучения

32 С.С. Четвериков. Из воспоминаний. Публикация Б.Л. Астаурова. - Природа,
1974, №4, с. 68-69.

33 Личные сообщения, 1968-1975.
34 Личные сообщения, 1971-1975.
35 Т.Н. Morgan. The Physical Basis of Heredity, Philadelphia, 1919, 305 p.
36 Т.Н. Morgan, A.H. Sturtevant, H.J. Muller, C.B. Bridges. The Mechanism of Mende-

lian Heredity, N.Y., Holt, 1915, 262 p. (Rev. ed., 1923, 352 p.).
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эволюции". "В то время в СССР еще очень мало поступало научной
литературы из-за рубежа, и доклад Мёллера о работах генетиков шко-
лы Моргана произвел огромное впечатление", - вспоминала Балкаши-
на 50 лет спустя37. Эти обсуждения привели к "предсоорам" с участием
Четверикова, Балкашиной, Ромашова, Тимофеева-Ресовского, которые
подготовили организацию Сооров и наметили их тематику.

В Coop, кроме Четверикова, его жены Анны Ивановны (которая за-
ведовала библиотекой ИЭБ), 10 его учеников, входили и некоторые
другие сотрудники Института, в первую очередь, конечно, Н.К. Коль-
цов, а также Софья Леонидовна Фролова, Петр Иванович Живаго,
Александр Сергеевич Серебровский, Владимир Владимирович Саха-
ров. "Прием в Coop новых членов был ограничен одним очень суровым
условием: каждый кандидат подвергался баллотировке, причем доста-
точно было одного голоса против, чтобы считать кандидата не приня-
тым, - вспоминал Четвериков. - Это суровое требование имело двой-
ную цель: во-первых, не допускать чрезмерного увеличения числа чле-
нов Соора; во-вторых, ... не создавать в Сооре неприязненных отноше-
ний между его членами и обособленных группировок. Все члены Со-
ора были вполне дружны между собой, и я не помню ни одного случая
хотя бы самой незначительной ссоры".

Условие всех "белых шаров" при голосовании за нового сочлена
Соора стало поводом к расправе над С.С. Четвериковым. Глупый муж,
подогреваемый злой женой, забаллотированной в Coop, написал донос
о конспиративной организации. В январе 1929 г. Четвериков был аре-
стован38, - и в зимнюю сессию в один день экзамен принимал Четвери-
ков, а в другой день экзаменатором был Серебровский.

Кольцов с помощью Максима Горького добился освобождения Чет-
верикова, но летом 1929 г. он был арестован и выслан из Москвы, еще
раз арестован в 1932 г., не вернулся в Москву и больше никогда не за-
нимался дрозофилой. Только 17 февраля 1989 г. С.С. Четвериков был
полностью реабилитирован по трем постановлением ОСО при колле-
гии ОГПУ (от 26 июля и 16 августа 1929 г. и 13 апреля 1932 г.)39.

Но вернемся к Соору. "Основным существеннейшим правилом Со-
ора было право любого его члена останавливать и перебивать доклад-
чика своими замечаниями, вопросами или возражениями ... Все члены
Соора должны были читать на трех основных европейских языках, и с
этой стороны не принимались никакие возражения... Доклад должен
был быть критическим разбором данной работы. От каждого доклада я

37 Е.И.Балкашина. Воспоминания, рукопись 1972, с. 5-6, цит. по: Московская шко-
ла, с. 25.

38 Как раз тогда Четвериков готовил английский вариант работы 1926 г. для журна-
ла Genetics.

39 В ответ на обращение ИИЕТ, по моей инициативе, в КГБ СССР.
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требовал, чтобы докладчик выделил и четко проводил так называемую
красную ниточку работы, т. е. ту основную мысль или мысли, которые
составляли главный смысл и ценность обсуждаемого исследования..."40

О Сооре вспоминала Е.И. Балкашина: "...Вскоре после основания
генетического отдела в Институт экспериментальной биологии начи-
нают поступать многочисленные журналы по генетике, отечественные
и из-за рубежа. Надо было как-то успевать осваивать эту литературу,
а знанием английского языка обладали немногие, поэтому был органи-
зован кружок по изучению генетической литературы. Тем, кто знал
английский язык, поручалось реферировать большие работы на анг-
лийском языке, а тем, кто не знал английского - русские работы или
короткие английские статьи. Они на ходу изучали английский язык.
Нередко в кружке возникали очень горячие споры на различные гене-
тические темы... Сергей Сергеевич Четвериков обращал большое вни-
мание на форму докладов и требовал ясного, четкого изложения... За
эту требовательность к докладчикам бывшие члены Соора всегда
вспоминают С.С. Четверикова с благодарностью. Генетическая лабора-
тория была очень дружным коллективом. Работали с утра до позднего
вечера..."41

Преемственность форм организации научного общения заслуживает
не меньшего внимания, чем преемственность идей и методов исследо-
вания, особенно когда речь идет о создании новой области знания и
становления особой системы познавательных ориентиров. У многих
членов Соора были предшествующие опыты подобного рода: у Коль-
цова, например, биологические дискуссии в Виллафранке; у Четвери-
кова - астрономический кружок в училище, зоологический в универси-
тете; у Ромашова - сперва кружок деятеля дошкольного воспитания
В.П. Вахтерова, где он подружился с А.Н. Колмогоровым и С.М. Му-
сатовым, затем организованный Е.С. Смирновым остродискуссионный
"Кружок имени Ламарка" в Университете; у Тимофеева-Ресовского -
чреда гимназических кружков, включая "Сикамбр", где обсуждались
вопросы истории культуры и нового естествознания, в том числе новой
физики.

Реферативный кружок Четверикова просуществовал пять лет, с
1924 по 1929 г. После ареста и ссылки Четверикова его Генетическое
отделение, цвет Института экспериментальной биологии, было с осо-
бой жестокостью ликвидировано. Беляев и Астауров уехали в Средне-
азиатский НИИ шелководства (первого Кольцов отослал из Москвы в на-
чале 1930 г., когда тот был под угрозой ареста по политическому обви-
нению, второго он отправил через год, после его выступления против

40 Из воспоминаний, с. 69.
41 Е.И.Балкашина. Воспоминания, рукопись 1972, с. 7, цит. по: Московская школа,

с. 16-17.
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на Университетском митинге, собранном ради единогласной резолю-
ции о расстреле "Промпартии"). Балкашина и Ромашов были отосланы
в отдел теоретической генетики Всесоюзного института животновод-
ства, куда вошла Аниковская станция. Тимофеевы-Ресовские были ко-
мандированы в Институт мозга в Берлине, через год за ними последо-
вал Царапкин. Промптов работал на кафедре общей биологии 2-го
Московского медицинского института и в Институте физиологии
И.П. Павлова в Колтушах. Два ученика А.С. Серебровского вернулись
к учителю: Рокицкий (католик, за что его нещадно преследовали) - ра-
ботал в одном из отделов ВИЖ и затем в МГУ, Гершензон - в лабора-
тории генетики Серебровского в Биологическом институте им. Тими-
рязева Комакадемии.

Кольцовцы оставались объектом репрессий и позже. В 1935 г. Бал-
кашина была сослана в Казахстан. При военном коммунизме она спас-
ла от голодной смерти одноклассниц, сестер княжон; те перебрались в
Париж, и когда у Балкашиной и Ромашова родилась дочь Таня (девоч-
ка болела и ей нужны были сливочное масло и другие продукты), па-
рижские подруги присылали немного валюты для Торгсина. Соседка,
позарившаяся на полуподвальную комнату Е.И., написала донос, и
Е.И. обвинили в валютных операциях и связях с заграницей. Кольцов
снабдил Е.И. превосходной характеристикой-рекомендацией как неза-
урядного исследователя42, однако вернуться к генетике и эволюции
ей не пришлось. Острый на язык Беляев (данные им прозвища его
друзья не решались повторить и через полвека после его смерти) пере-
ехал в 1932 г. из Ташкента в Тифлис, в конце 1937 г. он был арестован и
расстрелян.

Весной 1948 г. был арестован Ромашов. К.А. Головинская справля-
лась у следователя о причинах, ведь Д.Д. говорил только "проклинаю
море, проклинаю маму" (ребенком с тонкой психической организацией
Д.Д. много страдал от деспотизма любящей матери), - "не только ма-
му", усмехнулся следователь, намекая на проклятия в адрес Сталина.
Впрочем, вскоре он предупредил, чтобы готовились встречать Д.Д., -
но тут случилась августовская сессия ВАСХНИЛ, где Лысенко объя-
вил, что ЦК, то есть, Сталин запретил генетику, и Д.Д. отправился по
этапу. Точно та же история с сессией ВАСХНИЛ приключилась и у
В.П. Эфроимсона, студента Кольцова и Четверикова, при его втором
аресте в 1949 г.

С.С. Четвериков в 1929-1932 гг. был в ссылке в Свердловске и ра-
ботал там консультантом Зоосада, в 1932-1935 гг. - в ссылке во Вла-
димире, где читал лекции по энтомологии и биометрии в Учебном
комбинате по борьбе с сельскохозяйственными и лесными вредителя-

42 Опубликована: Московская школа, с. 161-162.
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ми. Он получил "минус 11" (запрет жить и работать в 11 крупнейших
городах СССР) и с 1935 г. заведовал кафедрой генетики в Горьковском
университете43.

Но традиции Соора не прервались. Весной 1932 г. Балкашина и Ро-
машов возвратились в ИЭБ, в заново организованную Генетическую
лабораторию, которую возглавил тогда приглашенный Кольцовым
Н.П. Дубинин. Осенью 1932 г. Ромашов организовал Эволюционный
семинар, а осенью 1934 г. - Эволюционную бригаду (лабораторию) с
Дарвиновским семинаром, который объединял эволюционистов не
только Москвы, но, в известной мере, и всей страны.

Тем временем Тимофеев-Ресовский с целью развивать, используя
весь арсенал современных средств исследования, представления
Н.К. Кольцова о "наследственных молекулах"44 организовал коллоквий
для обсуждения проблем биофизики, в котором участвовали К. Цим-
мер, М. Дельбрюк, Г. Борн, Р. Ромпе, Н. Риль, П. Иордан и где были
сформулированы принцип мишени и принцип попадания - фундамент
радиобиологии. Н.В. Тимофеев-Ресовский также участвовал в семина-
рах Нильса Бора. Для обсуждения разных сторон принципа конвари-
антной редупликации он вместе с Б.С. Эфрусси организовал при под-
держке Фонда Рокфеллера общеевропейские встречи, собиравшиеся
вне сезона в курортных городках. На встрече в Клампенборге в апреле
1938 года биологи впервые объединились с кристаллографами, позже
сыгравшими ключевую роль в расшифровке двойной спирали, для со-
вместного обсуждения вопроса о природе и о строении гена.

Говоря о роли замечательной книги Э. Шредингера Что такое
жизнь? для распространения идей, легших в основу молекулярной
биологии, Уоддингтон отметил: "Та часть Что такое жизнь?, которой
она обязана своим влиянием, была, по сути дела, изложением класси-
ческой статьи, которую мы называли TZD (Timoféeff-Ressovsky,
Zimmer, Delbrück, 1935), где мутагенез, вызванный Х-лучами, обсуж-
дался в контексте "генной молекулы", устойчивость которой выводи-
лась из квантово-механических соображений. Эта статья явилась пер-
вым публичным изложением мысли, что генетический материал может
рассматриваться в квантово-механических терминах, и именно эта
мысль, в изложении Шредингера, разожгла воображение ранних моле-
кулярных биологов в первые же послевоенные годы"45.

Впоследствии неформальное научное общение было и в Лаборато-
рии "Б" в Сунгуле на Южном Урале; а летние ежегодные коллоквий в

43 О горьковском периоде Четверикова см.: И.И. Пузанов. Мои воспоминания о
С.С.Четверикове. Публикация В.В. Бабкова. - Природа. 1991, № 10, с. 98-105.

44 Н.К. Кольцов. Организация клетки, М.-Л., Биомедгиз, 1936.
45 С.Н. Waddington. Some European contributions to the prehistory of molecular biol-

ogy. - Nature, 1969, v. 221, № 5187, p. 321.
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1956-1962 годах на биостанции Миассово, а затем и на Можайском
море, сыграли неоценимую роль в просвещении нескольких младших
поколений русских биологов.

Женитьба

Летом 1922 г. Н.В. Тимофеев-Ресовский женился на Елене Алек-
сандровне Фидлер. Е.А. родилась 8 июня 1898 г. (ст. ст.) в Москве, в
семье русских немцев с долей итальянской крови. У нее было еще
шесть сестер: музыкант Вера, фармаколог Наталья, химик Антонина,
затем Мария, Александра и Ксения (Елена была предпоследней) и два
брата, Александр (с ним Е.А. и Н.В. встретятся в Германии и Италии) и
Борис. Отец, Александр Александрович Фидлер, около 30 лет возглав-
лял Рукавишниковский приют для малолетних преступников на
Смоленском бульваре, он получил личное дворянство за
долговременную беспорочную службу. Мать, София Егоровна, урожд.
Шульц, была домохозяйкой. Одни из родственников организовали
Фидлеровскую гимназию, другие - аптеку Ферейна; через московских
Фогтов Фидлеры были в отдаленном родстве с Иммануилом Кантом.

В 1917 г. Е.А. окончила женскую гимназию Алферовой. До 1918 го-
да слушала лекции в Коммерческом институте, после его ликвидации в
1918 г. поступила на 1-й курс Народного университета Шанявского.
Весной 1919 г. Е.А. отправилась в заповедник Аскания-Нова с экспе-
дицией, возглавляемой проф. М.М. Завадовским. В ходе наступления
Добровольческой армии экспедиция распалась, и семь студенток оста-
лись без руководителей; четверо через Одессу вернулись в Москву,
трое миновали различные банды и добрались в Симферополь.
Е.А. училась некоторое время в Таврическом университете, где собра-
лась часть "сливок" русской профессуры, и работала лаборантом у
проф. А.Г. Гурвича. В январе 1921 г., после освобождения Крыма от
Врангеля, она вернулась в Москву и поступила на зоологическое отде-
ление Физмата Московского Университета.

Женитьба была неожиданной для окружающих. По изустным вос-
поминаниям друзей молодости, Н.В. всякий раз возникал молчаливой
фигурой там, где ожидалась красавица Маргарита Шемшурина. (Она
вышла замуж за Егора Залогина, гимназического друга Н.В., ставшего
художником.) У Е.А. была взаимная симпатия с Николаем Сахаровым
(дядя физика А.Д. Сахарова), затем ее женихом стал Дмитрий Курса-
нов (химик, членкор АН, двоюродный брат А.Л. Курсанова). Через
полвека Е.А. рассказывала историю замужества. В один и тот же день
ей сделали предложение Тимофеев-Ресовский и Дмитрий Курсанов.
Это смутило ее чрезвычайно. Она обратилась за советом к родственни-
це, чьим мнением особенно дорожила. Та сказала: с кем из двоих ей
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будет не скучно, доведись ей прожить до конца своих дней на необи-
таемом острове, за того и следует выходить замуж.

Елена Александровна сделала выбор, не задумываясь. 10 июня 1922 г.
Е.А. и Н.В. обвенчались в церкви Успения на Могильцах, настоятелем
которой был известный в Москве протоиерей Георгий Чинов (одно-
временно служивший главным бухгалтером Кожтреста).

11 сентября 1923 г. родился старший сын, который получил крест-
ное имя Димитрий - его крестили на Димитрия Солунского, 8 ноября
н. ст. По каким-то причинам крестить его долго не могли, и в это время
сына называли Фомочкой - это ласкательное имя удержалось в семье.
Его не затронула казенная паспортная унификация имен, и он сохранил
имя Димитрий. Лето 1924 г. Димитрий Николаевич Тимофеев-Ресов-
ский (будущий студент зоологии Берлинского Университета), прово-
дил среди Звенигородской группы босоногих практикантов, - мы ви-
дим его на фотографиях из альбомов Бориса Львовича Астаурова и
Анны Петровны Сушкиной.

Начало исследований

Все Кольцовцы-Четвериковцы, будучи студентами Университета,
занимались исследовательской работой (которая начиналась в ходе
учебного дрозофильного практикума), и одновременно зарабатывали
на жизнь. При военном коммунизме Н.В. работал грузчиком: "мы си-
дели дома, а он бегал, добывал корма", - вспоминала много позже се-
стра, Вера Владимировна46. Впрочем, все зарабатывали, как могли.
Мать, Надежда Николаевна, работала картотетчицей в Центробумтре-
сте. На продуктовую карточку служащего мало что можно было полу-
чить. Н.В. любил петь, и пел в церковных хорах - и в хоре красноар-
мейском, а также учил красноармейцев грамоте, учил зоологии и дру-
гим вещам. Красноармейские карточки были намного выгоднее.

Обручальное кольцо, буква ять, как признаки внутренней свободы
Н.В., раздражали новых людей, - Н.В. выдерживал характер, его уволь-
няли, но обойтись без него не могли, - и его снова звали преподавать.
По другому поводу Е.А. вспоминала о невозможности для Н.В. ком-
промиссов - о его "неприспособленности к жизни" - "...ведь голова
у него на науки изумительная, а для жизни никуда непригодная. И так
всю жизнь - сколько раз еще в двадцатые годы его выгоняли с Рабфака
за обручальное кольцо и писание старой орфографией. Он приходил
домой, ложился на диван и ждал. И так как его очень ценили как пре-
подавателя, то приходили и просили - вновь читать»47.

46 В интервью Елене Саканян - см. "...Чтоб не очень совестно было помирать".
47 Истории..., 2000, с. 562.
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Обручальное кольцо с его руки сняли 29 сентября 1945 г. во Внут-
ренней тюрьме НКВД на Лубянке.

Н.В. не упускал случая похвалиться молодецкой удалью, и его ис-
тории по-разному воспринимались разными людьми. На допросе в
СМЕРШе 9 мая 1946 г. д-р Ханс-Иоахим Борн, будучи спрошен, что
Н.В. Тимофеев-Ресовский говорил о советской власти, ответил: "В бе-
седах со мной Тимофеев-Ресовский рассказывал, что находясь в Совет-
ском Союзе, ему было трудно учиться, не хватало хлеба. Для того что-
бы учиться, ему приходилось днем работать, чтобы получить средства
на жизнь, а ночью заниматься учебой"48.

Вообще же он преподавал везде, где только можно, и кому только
можно, и так до конца своих дней. С 1921 г. он преподавал биологию
на Рабфаке им. Бухарина на Пречистенке49, с 1922 г. - зоологию у
Н.В. Римского-Корсакова на Биотехническом факультете Московского
Практического института, с 1923 г. он был ассистентом Кафедры зоо-
логии Кольцова в Московском Медико-Педологическом институте.

Среди занятий было, само собой, собирание библиотеки, для чего
тогда были уникальные возможности. В Москве возами, на вес, прода-
вались библиотеки из поместий. Множество кооперативных и частных
издательств печатали поразительно интересные книги, и даже после
введения общей цензуры и учреждения Госиздата в 1922 г. продолжали
издаваться замечательные книги. Н.В. хотел взять с собой в Берлин
библиотеку, собиравшуюся 10 лет, но не взял - побоялся, что книги,
вдруг ставшие идеологически невыдержанными, могут быть задержа-
ны50. На границе неприятностей не возникло, зато они приключились в
Москве: вторая библиотека Тимофеева-Ресовского пропала при аресте
одного из братьев.

С 1921 г. Н.В. Тимофеев-Ресовский был сверхштатным научным со-
трудником Кольцовского Института (формально он оставался сотруд-
ником ИЭБ до 1930 г.) и в 1922-1925 гг. был штатным научным со-
трудником руководимого Кольцовым Московского Отделения КЕПС
АН СССР.

Научную работу Н.В. Тимофеев-Ресовский начинал летом 1921 г. на
Звенигородской станции: он интересовался географической изменчи-

48 Центральный Архив ФСБ РФ. Дело Н.В. Тимофеева-Ресовского, № Р-41361
(далее "Дело ТР"), т. 1, лл. 283-284.

49 "Тимофеев-Ресовский Н.В. Никольский п., 6, кв. 5 (Рабфак им. Бухарина)" - со-
общает Вся Москва на 1925 год. - Никольский пер., по Николе в Плотниках, по-
сле закрытия церкви именовался Плотников пер.

50 В ноябре 1923 г. Максим Горький, прочитавший Указатель об изъятии антиху-
дожественной и контрреволюционной литературы из библиотек, обслуживаю-
щих массового читателя, писал В. Ходасевичу: "Из новостей, ошеломляющих
разум, могу сообщить, что в России Надеждой Крупской запрещены для чтения:
Платон, Кант, Шопенгауэр, Вл. Соловьев, Тэн, Рескин, Ницше, Л. Толстой, Лес-
ков..." - Владислав Ходасевич. Некрополь. М., СС, 1996, с. 170.
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востью пресноводных рыб, особенно гольяна (Phoxinus), начинал за-
ниматься планктоном и сотрудничал со С.Н. Скадовским, - в 1950-е
годы Н.В. вспомнит о своих ранних увлечениях и найдет им новое
применение. Но каждый ученик сам находит учителя, и в начале 1920-х
годов Н.В. выбрал Н.К. Кольцова. Осенью 1921 г. Кольцов поставил
задачу, как он об этом говорил позже, в докладе к 10-летию работ ИЭБ:
"Наши первые попытки исследовать генетику Drosophila относятся к
1920 г., когда я предложил одному из своих молодых учеников попро-
бовать путем воздействия рентгеновских лучей на мух и их личинок
вызывать у них появление новых мутаций..."51. - Кольцов считал, что
структуру гена можно выяснить, используя искусственный мутагенез
как орудие. Поэтому осенью 1920 г. Кольцов поручил Ромашову рент-
генизировать домашних мух с целью вызывания мутаций52. Задачу
рентгенизировать дрозофил он поставил двум ближайшим друзьям,
Тимофееву-Ресовскому и Ромашову, осенью 1921 г. Но в условиях по-
стоянного давления на Институт и непрекращающейся травли, Коль-
цов летом 1929 г. - исхлопотав Четверикову снятие ареста в начале го-
да, будучи не в состоянии ему вновь помочь в середине года - уже не
мог упомянуть в печати имя своего любимого ученика.

Материалом для работы Тимофеева-Ресовского и Ромашова послу-
жили мухи вида D. funebris из диких популяций окрестностей Звениго-
рода: при военном коммунизме в Подмосковье вырубили на дрова
фруктовые сады, и там не было связанной с фруктами D. melanogaster,
а остался жить ряд грибных видов. В опытах выщеплялись, конечно,
какие-то признаки, но выяснить их природу не удалось. Отсутствие оп-
ределенных результатов этой ранней, за несколько лет до Мёллеров-
ской (1927-1928) работы Тимофеева-Ресовского и Ромашова было обу-
словлено двумя причинами. Это, прежде всего, отсутствие линий с из-
вестным генетическим происхождением, которые обеспечивают коли-
чественный учет, и разработанных методик (основа успеха Г. Мёлле-
ра). Но это также особенности феногенетики - неправильности насле-
дования, неполное и варьирующее проявление признаков у этого вида,
по сравнению со стабильной картиной наследования и проявления при-
знаков у D. melanogaster.

Сочли ли Тимофеев-Ресовский и Ромашов свою первую работу не-
удачей или поражением? Так бы и реагировал заурядный исследова-
тель, да еще рассердился бы за неуспех на своего руководителя (как
60 лет сердился А.Е. Гайсинович на Б.Л. Астаурова, в конце 1920-х го-
дов поставившего перед ним изящную задачу о причинах отклонений

51 Н.К. Кольцов. О работах института экспериментальной биологии в Москве. -
Усп. эксп. биол., 1929, т. VIII, вып. 1, с. 23.

52 С этой же целью Кольцов поручил Н.Н. Гаевской рентгенизировать Anemia sa-
lina. Химическим мутагенезом по его предложению занялся В.В. Сахаров, а поз-
же И.А. Рапопорт, достигший выдающихся успехов.
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отношений полов в одной линии дрозофил). Но Ромашов и Тимофеев-
Ресовский были людьми в высшей степени творческими. Они радова-
лись работе друг с другом и общению с Кольцовым. Они получили
опыт обращения с Х-лучами и позже применили его, один на рыбах,
другой на дрозофиле и затем на иных объектах. Они восприняли не-
возможность определенного результата как вызов, и дали достойные
ответы. Ромашов занялся изучением феногенетики массовой популя-
ционной изменчивости и построил основы новой эволюционной кон-
цепции (о чем см. в Московской школе). Тимофеев-Ресовский провел
анализ явлений фенотипического проявления генов.

Первые опубликованные работы Н.В. Тимофеева-Ресовского были
сделаны в ходе первого экспериментального исследования генофондов
("генетического строения") диких популяций дрозофилы, иницииро-
ванного С.С. Четвериковым, исследования, начинавшегося как дрозо-
фильный практикум, давшего начало ряду выдающихся работ (см. Мо-
сковская школа). Тимофеев-Ресовский описал три аутосомные мутации
("геновариации") Drosophila transversa и частичную стерильность сам-
цов у одной из них, неполное проявление и варьирующее выражение
определенной мутации у D. funebris, и обратную мутацию у D. fune-
bris53. Эти ранние работы, напечатанные в 1 томе Журнала экспери-
ментальной биологии, определили три из направлений исследований
Тимофеева-Ресовского: мутации жизнеспособности, феноменология
проявления гена, обратные мутации.

Без диплома

Н.В. Тимофеев-Ресовский формально не окончил Университет:
"С 22-го года я уже не был студентом, кончил Университет, не сдав
государственных экзаменов, которые и не сдавал, потому что тут нача-
лась университетская реформа", вспоминал он54. Н.В. получил солид-
ную общую естественнонаучную подготовку, прослушал ряд более
специальных курсов, прошел Большой зоологический практикум и
практику на Звенигородской станции. Более глубокую специализацию
в области современной генетики, цитологии, теории эволюции он по-
лучил на Соорах. Четвериков стремился дать своим ученикам не толь-
ко математическую технику, но в первую очередь выработать у них
математическую культуру.

53 Три аутосомных геновариации у Drosophila transversa и частичная стерильность
самцов у одной из них. - Журн. эксперим. биологии, Сер. А, 1925, т. I, вып.2, с. 65-
72; О фенотипическом проявлении генотипа. I. Геновариация radius incompletus у
Drosophila funebris. - Там же, вып. 3-4, с. 93-142; Обратная геновариация у Dro-
sophila funebris. - Там же, вып. 3-4, с. 143-144.
54 Фонд звукозаписи Научной библиотеки МГУ.

34



Особую роль в Соорах играло обсуждение замечательной книги
Эмиля Бореля Случай, изданной в русском переводе в 1923 г. О вы-
дающейся роли обсуждения книги Случай для уяснения роли дискрет-
ностей и стохастики в биологии и для перехода от детерминистической
физической картины мира XIX века к новой физической картине мира
XX века, построенной на дискретностях и стохастике, мне специально
говорил Николай Владимирович. Подчеркивали эту роль и все другие
участники Сооров, которых я застал.

В какой-то момент Н.В. Тимофеев-Ресовский перестал учиться, то
есть, учиться школярски: ведь первые научные работы в кольцовско -
четвериковской атмосфере были также и обучением. Елена Александ-
ровна, занятая хлопотами о младенце сыне, все же в последний момент
сдала государственные экзамены, - особую роль в этом сыграла по-
мощь ее подруги Елизаветы Ивановны Балкашиной. Н.В. не сдал гос-
экзамены отнюдь не потому, что не считал это важным или был занят
иными делами: он столкнулся с новой обстановкой, связанной с уни-
верситетской реформой, в которой ему сдавать государственные экза-
мены стало уже невозможным. Институт экспериментальной биологии
был в СССР как остров или заповедник55, который защищал своих оби-
тателей от событий внешнего мира, и Звенигородская станция была
другим таким островом. Но внешний мир тогда становился все более
нетерпимым к самому факту существования островов, живущих по
собственным законам. О ранней враждебности новых людей, желав-
ших превратить Университет в казенное советское учреждение, в от-
ношении Звенигородских практикантов - учеников Кольцова, и о реак-
ции Тимофеева-Ресовского в благородном духе школьного товарище-
ства, нам в середине 1980-х годов рассказывала Ольга Александровна
Чернова. Приводим ее рассказ по опубликованному варианту.

«Кажется, это было в 1923 году. Я шла в лабораторию и на дорожке
встретила незнакомую женщину примерно моих лет. Неприметная,
стриженая, без вещей, какой-то типичный облик невысокого ранга об-
щественного работника. Она не поздоровалась со мной, ничего не
спросила, но окинула меня таким злобным, неприятным, подозритель-
ным и угрожающим взглядом, что я сразу поняла, что у нее имеются
обо мне сведения. Мне кажется, что антагонизм к "звенигородцам" вы-
зывался полным непониманием нашей увлеченности работой, нашей
занятости, нашей свободы и нашей доброжелательной среды. А глав-
ное, как мы посмели обходиться без них, без "общественных деяте-
лей", которые нам были не нужны. На этой дорожке мы встретились
позже с Н.В. Он меня спросил, читала ли я объявление на дверях лабо-
ратории (я работала на веранде, и у меня был другой вход). "Нет, не
читала", - ответила я. "Я его сорвал". Я не спросила, что было в объяв-
лении, раз он сорвал, значит, оно стоило того.

55 См. Часть вторую об Отделе Тимофеева-Ресовского в Берлин-Бухе как острове.
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Когда я появилась в университете, то узнала, что объявлена "чист-
ка", что студенты, поступившие в 1919 и 1920 гг., должны сдавать все
экзамены, иначе их отчислят из университета. До этого нам не объяв-
ляли, что надо сдавать за каждый курс очередной экзамен. Это была
явная атака на студентов. Студенты нервничали и стали сдавать экза-
мены. Вероятно, объявление, сорванное Н.В., сообщало о "чистке"»56.

Для показательной акции устрашения следовало избрать студента с
независимым поведением, которое как раз и демонстрировал Н.В. Го-
нители Кольцова воспользовались героическими рассказами Тимофее-
ва-Ресовского о его военных приключениях. Они настойчиво форми-
ровали мнение о том, что никто не знает, на чьей стороне воевал Ти-
мофеев-Ресовский на южном фронте, что он был в бандах, воевавших
будто бы против советской власти, и тому подобное57. О клеветах на
Тимофеева-Ресовского нам рассказывал Дмитрий Константинович Бе-
ляев (в 1975-1985 гг.) и Игорь Борисович Паншин (около 1988 г.); оба
они ссылались на Софью Леонидовну Фролову, цитолога Кольцовско-
го Института. Эта история создала затруднения не только Тимофееву-
Ресовскому, но и Кольцову и его Институту. Кольцов принял срочные
меры, чтобы спасти талантливого ученика. Тут как раз Оскар Фогт по-
сетил Москву в начале 1925 г.

Оскар Фогт

В юности Оскар Фогт, под влиянием книг Ч. Дарвина и Э. Геккеля,
определил задачу жизни: исследовать биологические основания психи-
ческих проявлений и их нарушений, и исследовать происхождение и
наследственную изменчивость животных видов. Студентом Фогт изу-
чал медицину и естествознание в Киле. В Йене у Отто Бинсвангера он
сформировался как невролог и психиатр. Пауль Флексиг в Лейпциге
познакомил его с методами миелоархитектонических исследований.
У Августа Фореля он изучал гипноз как средство психотерапии. В 1897 г.
в Париже он работал в клинике П. Мари (где познакомился со своей
будущей женой Сесиль Мюнье), у Ж. Дежерена он занимался нейроа-
натомическими исследованиями, а у Ж.М. Шарко - техникой гипноза58.

56 О.А. Чернова. Университетские годы. - Н.В. Тимофеев-Ресовский. Очерки. Ма-
териалы. Воспоминания, М., Наука, 1993, с. 86-88.

57 В тех местах, где служил Тимофеев-Ресовский, большое число разных властей
сменялись едва ли не ежедневно, так что по утрам первым делом смотрели, ка-
кой флаг вывешен на доме градоначальника или сельского священника. Любого
специалиста в качестве трофея забирали владеющие удачей, и хороший врач, как
в Докторе Живаго, или хороший вояка, переходил из рук в руки, пока он не оп-
ределялся и не навешивал красный бант - или направлялся в Крым.

58 П.Н. Филимонов. Оскар Фогт (Oskar Vogt), 1870-1959. - Журн. невроп. и психи-
атр. им. С.С. Корсакова, 1960, т. 60, вып. 12, с. 1672-1674.
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Летом 1896 г. в Александерсбаде курортный врач Фогт познакомил-
ся с семьей Крупп и через некоторое время стал терапевтом стального
магната и мецената Фридриха Адольфа Круппа и его жены Маргарет.
В 1898 г. Фогт, при финансовой поддержке семьи Крупп, открыл Нев-
рологическую станцию в Берлине на Магдебургерштрассе, 16.

В 1902 г. Фогт имел случай показать лояльность и такт. Социали-
стические газеты Германии и Австрии открыли кампанию против
Ф.А. Круппа, обвиняя его в гомосексуализме, и вскоре газеты напеча-
тали предположение, что Крупп застрелился. Такое развитие событий,
если бы оно подтвердилось, бросило тень на всю германскую промыш-
ленность. Медицинские светила Фогт, Бинсвангер, Форель и Паль, до-
машний врач семьи Крупп, составили медицинское заключение, где
констатировали "нарушение сердечной деятельности". Скандал был
ликвидирован, и роль Фогта высоко оценил кайзер Вильгельм59.

В конце 1902 г. станция Фогта была преобразована в Нейробиоло-
гическую лабораторию при Берлинском Университете Фридриха-
Вильгельма и получила государственное финансирование. Тогда же
форелевский Zeitschrift für Hypnotismus перешел к Нейробиологической
лаборатории Фогта; под редакцией Фореля, О. и С. Фогтов он имено-
вался Journal für Psychologie und Neurologie.

В 1911-1912 гг. были учреждены первые шесть институтов Обще-
ства кайзера Вильгельма для поддержки наук (Kaiser-Wilhelm-Gesell-
schaft zur Förderung der Wissenschaften), долженствующего заполнить
разрыв между Университетами и Академией. Основателем и первым
президентом KWG был Адольф фон Харнак, а основным спонсором
Густав Крупп фон Болен унд Гальбах - зять Ф.А. Круппа и новый гла-
ва дома. Обращение Фогта об организации Института мозга в рамках
KWG было рассмотрено и принято Сенатом Общества весной 1914 г., и
институт формально учрежден в 1915 г., но окончательное учреждение
состоялось после войны, летом 1919 г. Задачу Института Фогт опреде-
лил как сравнительно-анатомическое изучение центральной нервной
системы различных групп животных для выяснения филогенетических
связей и границ между цитоархитектоническими и миелоархитектони-
ческими данными у человека и животных. Институт мозга (Kaiser-
Wilhelm-Institut für Hirnforschung) финансировался семьей Крупп, Фон-
дом поддержки германской науки60, Фондом Рокфеллера, Обществом
кайзера Вильгельма, Германским и Прусским правительством61.

59 И. Рихтер, личное сообщение, 1970-е.
60 Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft - общественная организация, руково-

дитель Ф. Шмидт-Отт.
61 J. Richter. Das Kaiser-Wilhelm-Institut für Hirnforschung und die Topographic der

Großhirnhemisphären. - Die Kaiser-Wilhelm-/Max-Planck-Gesellschaft und ihre Insti-
tute. Berlin u. New York, Gruyter, 1996, S. 349-408.

37



Разделяя модные в его время идеи о связи гениальности (соответст-
венно, и преступления) с особыми центрами головного мозга, Фогт
расширял область их обсуждения, добавляя миелоархитектонические и
цитоархитектонические методы изучения, и возлагал особые надежды
на сравнение пирамидальных клеток в элитных мозгах, в недоразви-
тых, и в принадлежащих разным расам. Ради этих интересов он впо-
следствии выстраивал круг задач Московского Института мозга Лени-
на с пантеоном выдающихся мозгов и мозгов представителей ряда на-
циональностей.

21 января 1924 г. умер В.И. Ленин. Ученица Кольцова, Ксения
Алексеевна Головинская, вспоминала характерный эпизод. Во время
похорон в Москве звонили колокола все церквей; старушка на крыльце
дома истово крестилась, затем говорила: "Трудно тебе будет с Богом
разговаривать!" - и снова крестилась, и повторяла.

31 декабря 1924 г. большевик и директор нервной клиники 2-го
МГУ Лазарь Соломонович Минор направил Оскару Фогту письмо, в
котором сообщил, что на днях заседание некоей комиссии, состав ко-
торой он не назвал, приняло решение исследовать и описать мозг
умершего В.И. Ленина. Минор спрашивал, может ли Фогт приехать
для консультаций, и может ли он сам провести цитоархитектоническое
исследование в Москве62. Фогт мгновенно ответил, что препарат сле-
дует до его приезда хранить в определенном растворе формалина, что
он срочно выезжает, и ему должны быть оплачены дорожные расходы.
Результатом его приезда стала организация Московского филиала его
Берлинского Института мозга. В 1928-1937 гг. это был Государствен-
ный институт мозга Ленина (или имени Ленина, или просто Институт
Ленина), при Ученом Комитете ЦИК СССР. Директором был в эти го-
ды О. Фогт, заместителями Н.И. Филимонов и С.А. Саркисов. Впо-
следствии это был Институт мозга АМН СССР, в особых сейфах кото-
рого хранился "препарат № 1".

В период разрастания мифа о Ленине как народном царе его на-
следникам было выгодно продемонстрировать превосходство мозга
Ленина над мозгом среднего человека, ибо загадку гениальности тогда
искали в особом строении мозга. Дополнительная причина заключа-
лась в убеждении, что сифилис вызывает вполне определенные патоло-
гические изменения мозга, так что изучение строения мозга Ленина
опровергнет распространенное мнение о его сифилисе (вполне воз-
можном, так как бытовой сифилис был распространен в местах, где он
отбывал царскую ссылку) и о революции как порождении сифилитика.

Было известно также, что правое полушарие мозга Ленина атрофи-
ровалось - вследствие прекращения кровотока из-за застрявшей во
время покушения пули, которую нельзя было изъять. Покушение каза-
лось странным, потому что Фанни Каплан, крупная фигура среди со-

62 Richter J. Rasse, Elite, Pathos. Herbolzheim, Centaurus, 2000, S. 153.
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циалистов-революционеров максималистов и в Обществе политкатор-
жан, к тому времени почти полностью потеряла зрение, ее убогий
браунинг ни на что не годился, а пуль в теле Ленина оказалось едва ли
не больше, чем ее выстрелов. Каплан схватили и расстреляли до след-
ствия. (Каплан стала мифом, и впоследствии были люди, выходившие
из лагерей, которые одновременно в разных местах "лично ее видели и
с ней разговаривали".) Покушение дало повод для официального объ-
явления уже шедшего Красного Террора, и для компрометации социа-
листов-революционеров, союзников социал-демократов большевиков
по первому советскому правительству.

Художник Юрий Анненков, уклонившийся от заказа писать портрет
Ленина в гробу, вспоминал о посещении Института Ленина в феврале
1924 г.: "...приехав в Москву недели через три, я был немедленно вы-
зван в Высший Военный Редакционный Совет, где мне предложили
отправиться в основанный в Москве Институт В.И. Ленина, для озна-
комления с фотографической документацией, ввиду предполагавшихся
иллюстраций для книг, посвященных Ленину.

"Ознакомление с документацией" продолжалось около двух недель.
В облупившемся снаружи и неотопленном внутри "Институте В.И. Ле-
нина" (не путать с менее облупившимся, но столь же неотопленным в
те годы московским "Институтом К. Маркса и Ф. Энгельса"), меня
прежде всего поразила стеклянная банка, в которой лежал заспирто-
ванный ленинской мозг, извлеченный из черепа во время бальзамиро-
вания трупа: одно полушарие было здоровым и полновесным, с отчет-
ливыми извилинами; другое, как бы подвешенное к первому на тесе-
мочке, - сморщено, скомкано, смято и величиной не более грецкого
ореха. Через несколько дней эта страшная банка исчезла из Института
и, надо полагать, навсегда. Мне говорили в Кремле, что банка была
изъята по просьбе Крупской, что более чем понятно. Впрочем, я слы-
шал несколько лет спустя, будто бы ленинский мозг был перевезен для
медицинского исследования куда-то в Берлин"63.

Оскар Фогт идеально подходил для деликатной миссии. Он разра-
ботал ряд методов исследования цитоархитектоники мозга и спроекти-
ровал новые макротомы и микротомы. Он был на пике своей славы.
Была известна его лояльность и его левая политическая ориентация.
Во второй половине 1920-х годов множество советских иллюстриро-
ванных журналов и газет печатали фотографии Фогта (поразительно
похожего на Ленина и даже родившегося в тот же год и месяц, что и
Ленин) у микроскопа с парафиновым срезом мозга в руках: Фогт на-
шел, что в мозге Ленина пирамидальные клетки встречаются несколько
реже, но они значительно большего размера, чем на препаратах рядо-
вого мозга.

63 Ю. Анненков. Дневник моих встреч. Цикл трагедий. Межд. лит. содружество
[Нью-Йорк], 1966, с. 276-277.
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Н.В. Тимофеев-Ресовский, что интересно отметить, мог получить
сведения о болезни Ленина и состоянии его мозга от Николая Семено-
вича Попова, единственного русского среди немецких врачей Ленина.
Попов с женой, Идалией Антоновной Станкевич, бывал в берлинском
Институте мозга в 1928-1932 гг. у Тимофеева-Ресовского и заезжал к
нему на квартиру в Бухе в 1935 г., по пути в Париж. А также в 1925 г. в
Москве от сестры Веры Владимировны Пономаревой, исследовавшей
мозг Ленина в качестве лаборантки в Московском Институте мозга под
руководством Фогта (но не в 1932 г., когда она приехала в Берлин в
день его отъезда в Америку).

Исследования Геккеля по сравнительной анатомии, эмбриологии и
филогении впечатлили Фогта, и он заявил, что их нужно дополнить
экспериментальными генетическими исследованиями. Но Геккель воз-
разил ему, что в этой области исследовать больше нечего!64 Опираясь
на расплывчатые и устаревшие идеи Геккеля, не имея четкого пред-
ставления об экспериментальной генетике, Фогт намеревался найти
основу для тонкого сравнительно-анатомического изучения ЦНС раз-
личных видов и рас животных и рас человека для выяснения развитий-
ных связей и границ между ними. Он пытался также сопоставлять нор-
мальное индивидуальное развитие и патологические процессы, разви-
тие клинической анатомической картины мозга. Чтобы поставить эти
устремления на рациональную почву, следовало выяснить отношения
исследования мозга и генетики. В Германии было немного генетиков,
все они имели авторитет, были вовлечены в определенные программы
ботанических и зоологических исследований, и не откликались на не-
четкие идеи Фогта, известного к тому же скверным характером. По-
этому Фогт с особым интересом знакомился с работами молодых гене-
тиков Московской школы. Кольцов и Четвериков рекомендовали Ти-
мофеева-Ресовского. Фогту чрезвычайно понравились его первые ра-
боты, среди которых была одна по феногенетике, произведшая на него
особое впечатление, и он одобрил выбор.

Н.В. не сразу согласился на дальнюю поездку. Позже он говорил о
причинах согласия так: "...русские обыкновенно ездили учиться чему-
нибудь за границу, а меня приглашают не учиться, а наоборот, учить
немцев. Это случай такой выдающийся, и Кольцов и Семашко меня
уговорили"65. В последнем слове на судебном процессе 4 июля 1946 г.
Тимофеев-Ресовский сказал: "Когда я ехал на работу в Германию, я

64 Сообщение Н.В. Тимофеева-Ресовского. - Заметим, что в 1866 г. Геккель пред-
положил, что ядро должно нести весь наследственный материал, на основе того,
что спермий много меньше яйцеклетки, и оба родителя вносят примерно равный
вклад в потомство.

65 Е. Саканян. Рядом с Зубром. М., ЦНФ, 1988.
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был горд этим, горд, что кончилось время, когда только немцы приез-
жали сюда [руководить и учить], а не мы к ним"66.

Отъезд

На допросе 9 октября 1945 г. Тимофеев отвечал на вопрос, кто при-
нимал участие в оформлении его выезда в Германию: "Весной 1925
года в гор. Москву из Берлина приезжал Фогт для принятия участия в
комиссии ученых (специалистов) по изучению мозга Ленина и оказа-
ния консультации по созданию в Москве Института мозга. Фогт имел
связи с директором Института экспериментальной биологии - Кольцо-
вым, где я работал научным сотрудником. Фогту для Берлинского ин-
ститута мозга нужны были научные сотрудники, и он обратился по
этому вопросу к Кольцову. Кольцов порекомендовал Фогту меня. Фогт
в беседе со мной предложил поступить на службу в его Берлинский
институт мозга. Я с его предложением согласился, но выразил сомне-
ние в возможности своего выезда из СССР в Германию. На это мне
Фогт заявил, что все уладит он сам и Кольцов. И действительно, через
некоторое время Кольцов вручил мне документы, в которых было ука-
зано, что я и моя жена командируемся в Германию для научной рабо-
ты. На основании этих документов я и моя жена получили заграничные
паспорта и выехали в Германию, Берлин, где и жили вплоть до занятия
гор. Берлина войсками Красной Армии"67.

В марте 1925 г., после переговоров Кольцова и Четверикова с Фог-
том, было подготовлено приглашение (перевод написан Тимофеевым
от руки, заверен Кольцовым):
"Невробиологический Институт Берлин W

Magdeburger Str. 16
22/III 25 Институт Ленина, Москва.

Настоящим удостоверяю, что я пригласил в руководимый мною
Невробиологический Институт к 15/V т./г. Н.В. Тимофеева-Ресовского
и Е.А. Тимофееву-Ресовскую, проживающих в Москве, для генетиче-
ских работ в Институте. Прошу, по возможности, облегчить им выезд.
Prof., Prof. honor. caus. Dr. О. Фогт,
Директор Невробиологического Института и
Института Исследования Мозга,
в н. вр. Московский Институт Ленина.

печать ИЭБ С подлинным верно:
Директор Инст. Эксп. Биологии НКЗ

Ник. Кольцов68"

66 Дело ТР, т. 1, л. 320.
67 Дело ТР, т. 1, л. 34.
68 Государственный Архив Российской Федерации, ф. 482, оп. 35, д. 103, л. 267.
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- и заявление Тимофеева-Ресовского (который подписывался на ста-
рый манер, через "фиту") с рекомендацией Кольцова, поддержкой Та-
расевича и резолюцией Семашко:

"Директору Инст. Эксп. Биол. ГИНЗ
ОКЗ Сверхштатного_научн.сотрудника
Окажите содействие. Николая Владимировича
25/IV Н. Семашко Тимофеева-Ресовского

Заявление
Прошу о предоставлении мне и моей жене - Елене Александровне

Тимофеевой-Ресовской командировки сроком на один год в Берлин-
ский Невробиологический Институт (директор проф. О. Фогт) для на-
учной работы по феногенетике.

23/IV 25 г. Н. Тимо еев-Рес"

Просьбу Тимофеева-Ресовского о поездке в командировку на собст-
венные средства Правление Гинз'а поддерживает. Л. Тарасевич 24/IV 25."

На обороте рекомендация (рукой Тимофеева), заверенная печатью:
"Государственный Научный Институт Наркомздрава. Институт Экспе-
риментальной Биологии":

"Поездка Тимофеева-Ресовского по приглашению Проф. Оскара
Фогта, хорошо известного в Москве за последние годы своей научно-
исследовательской деятельностью (дважды приезжавшего в Москву в
1923 и 1925 гг.) будет очень полезна в интересах установления связей
между русской и германской Наукой. Проф. Оскар Фогт ознакомив-
шись лично с постановкой генетических исследований в Инст. Эксп.
Биологии Наркомздрава обратился ко мне с просьбой прислать кого-
либо из сотрудников в Берлин для организации генетического отделе-
ния в Институте по исследованию Мозга. Я рекомендовал ему своего
молодого сверхштатного сотрудника, преподавателя Рабфака Н.В. Ти-
мофеева и ознакомившись с его научными работами проф. О. Фогт
вполне одобрил мой выбор.

печать ИЭБ Проф. Ник. Кольцов
Директор Инст. Эксп. Биологии69"

16 апреля 1925 г. Фогт направил в Международный отдел Полицей-
президиума письмо о приглашении зоолога Николая Тимофеева-Ресов-
ского и его жены; затем он обратился в Германское посольство в Мо-

69 Там же, л. 266.
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скве, где ему посоветовали написать в Иностранный отдел Министер-
ства науки. Ответа на запрос о визах не было, и 29 апреля 1925 г. он
обратился в Министерство науки с письмом следующего содержания:

"Кайзер-Вильгельм-Институт Берлин W 35, 29 апреля 1925 г.
Исследования мозга Магдебургерштр. 16

Нейробиологический Институт
Университета
Телефон: Ноллендорф № 7725

В Министерство науки,
искусства и народного образования

Я, нижеподписавшийся, договорился о работе в качестве ассистен-
тов в Институте мозга кайзера Вильгельма зоологов Николая Тимофее-
ва-Ресовского и его жены Елены Тимофеевой-Ресовской, урожд. Фид-
лер, в н./вр. живущих в Москве, с 15 мая 1925 года. Вышеупомянутые
должны провести определенную работу в Отделе генетики, для чего
они имеют специальное образование. Они планируют привезти соот-
ветствующие материалы для разведения, которые мне для этих целей
были предоставлены директором Московского государственного ин-
ститута экспериментальной биологии, проф. Кольцовым.

В ходе бесед в Германском Посольстве в Москве мне посоветовали
направить запрос о разрешении на жительство в ваш Иностранный от-
дел. Так как на этот запрос до сегодняшнего дня нет ответа, то я навел
справки. Мне сообщили, что завтра в Министерство науки, искусства и
народного образования будет направлено ходатайство.

Прошу поддержать просьбу и по возможности ускорить ответ.
Хотел бы определенно присовокупить, что оба вышеуказанных зоо-

лога являются противниками коммунизма. [Der ergebenst unterzeichnete
möchte ausdrücklich noch hinzufügen, class die beiden genannten Zoologen
Gegner des Kommunismus sind.]

Фогт
Директор Института мозга кайзера Вильгельма и

Нейробиологического института Университета70."

Из-за задержки виз Тимофеев-Ресовский успел принять участие во
II Съезде зоологов, анатомов и гистологов, проходившем в Москве
4-10 мая 1925 г., где он прочел доклады "Обратная геновариация у
Drosophila funebris" и "О фенотипическом проявлении геновариации у
Drosophila funebris"71 .

70 Дело ТР, т. 5, л.л. 115-116 (последняя фраза в следственном деле жирно под-
черкнута красным карандашом). Из-за революции в Германии и связанного с ней
страха перед коммунистами Фогт считал нужным подчеркнуть этот момент. (См.
также Вестник РАН, 2001, № 7, с. 640.)

71 Труды II Съезда зоологов, анатомов и гистологов (Москва, 4- 10 мая 1925), М.,
Главнаука, 1927, с. 158-159 и 159-161.
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11 мая 1925 г. датировано Удостоверение № 134, в получении кото-
рого на копии расписался Н. Тимофеев-Ресовский, равно и на копии
удостоверения № 135 для его жены. Кольцов, снабдивший Н.В. пре-
красной научной характеристикой, рекомендовал своего ученика "док-
тором". Этот "доктор" попал в командировочное удостоверение - офи-
циальную бумагу для Берлинского Института мозга кайзера Вильгельма.

"копия

Удостоверение

1. Предъявитель сего научный сотрудник Института Эксперименталь-
ной Биологии д-р Николай Владимирович Тимофеев-Ресовский.

2. Место командирования: Германия.
3. Цель командирования: Научные работы в Невробиологическом Ин-

ституте в Берлине.
4. Срок командировки: 1 год.
5. Пункты служебных остановок: Нет.
6. Подлежит ли возвращению обратно: Да.
7. Предоставлено ли право следования в скорых поездах: Да.
8. Предоставлено ли пользования мягким вагоном: Да.

Народный Комиссар Здравоохранения
/Семашко/

Зам. Завед. Организационно-Административным Отделом
Наркомздрава

/Березин/
Заведующий Бюро Заграничной Информации Наркомздрава

/Калина/72"

Германские визы, наконец, были получены, - теперь задерживалось
разрешение на выезд. Но пришло и оно. 10 июня 1925 г. паспортный
отдел Моссовет, с ведома Наркомздрава и ряда советских ученых
(Кольцова, Серебровского, Саркисова, Левита, Когана и др.), выписал
Николаю Владимировичу Тимофееву-Ресовскому советский загранич-
ный паспорт № 42975/26700, по которому он жил 12 лет.

В конце июня 1925 г. Н.В. Тимофеев-Ресовский с женой и младен-
цем сыном Димитрием уехал в Берлин, предполагая наладить генети-
ческие исследования в Институте мозга, и года через три, когда в Бер-
лине работа будет поставлена и заодно будет получена какая-либо сте-
пень, а в Москве улягутся страсти, вернуться домой. Работа и жизнь в
Германии продолжались 20 лет.

Расчет Кольцова на то, что талантливый и энергичный молодой ис-
следователь, оторвавшись от почитаемого учителя, сможет полнее рас-
крыть свой научный потенциал, вполне оправдался.

72 ГА РФ, ф. 482, оп. 35, д. 103, л. 254 (копия удостоверения Е.А. - л. 256).
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Глава 2
ФЕНОМЕНОЛОГИЯ РЕАЛИЗАЦИИ ГЕНОВ

Сложность отношений между генами и признаками, очевидных в
таких явлениях, как гетерогенные группы (мутации различных генов
дают сходный фенотипический эффект - позднее получившие от На-
хтсгейма и др. авторов наименование "генокопии") и плейотропия (му-
тация одного гена вызывает целый комплекс конечных признаков), да-
ла Н.В. Тимофееву-Ресовскому повод провести анализ явлений фено-
типического проявления генов. Но интерес группы С.С. Четверикова к
разработке вопросов феногенетики был обязан, в первую очередь, соб-
ственной работе по генетике Drosophila funebris, в ходе которой вы-
явились уклонения от классических картин наследования. В сводке по
генетике этого вида, основу которой составили результаты неокончен-
ных или неопубликованных работ сотрудников Генетической лабора-
тории ИЭБ, Д.Д. Ромашов и Е.И. Балкашина1 подчеркивали, что выра-
жения "сложные" или "неправильные" расщепления "относятся ис-
ключительно к явлениям, происходящим в фенотипе; по отношению к
отдельным генам и ко всему генотипу любое расщепление будет оди-
наково правильным..." Иными словами, эти аномалии обязаны нерегу-
лярному проявлению и варьирующему выражению гена. Организмы с
такими особенностями мало пригодны для выявления групп сцепления
(важная задача группы Моргана), но зато дают показательный матери-
ал для изучения действия внешних и внутренних факторов на развитие
наследственных признаков.

Термин "феногенетика", который употребляли Четвериковцы - на-
полнив его совершенно иным содержанием, то есть, создав новое поня-
тие, - принадлежал немецкому зоологу Валентину Геккеру2. Изучая
мутации млекопитающих, он пытался выявить фенокритические фазы
(phänokritische Phasen) - такие моменты в онтогенезе, начиная с кото-
рых удавалось отличать мутантные особи от немутантных. Фенотипи-
ческая линия исследований Московской школы вошла существенной
частью в сегодняшнюю биологию развития3.

1 Д.Д. Ромашов и Е.И. Балкашина. Материалы по генетике Drosophila funebris F. -
Журн. эксп. биол., 1929, т. V, в. 2, с. 103.

2 V. Haecker. Entwicklungsgeschichtliche Eigenschaftsanalyse. (Phänogenetik). Jena,
Fischer, 1918. X+334 S.

3 См.: Б.Л. Астауров. Генетика и проблемы индивидуального развития. - Онтоге-
нез, 1972, т. 3, № 6, с. 547-565; Е.Б. Баглай. Формирование представлений о при-
чинах индивидуального развития. М., Наука, 1979; К.Б. Соколова. Развитие фе-
ногенетики в первой половине XX века. М., Наука, 1998; Н.В. Тимофеев-
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В докладах 1923-1924 гг. о проявлении и выражении одной мутации
крыла Drosophila funebris Тимофеев-Ресовский впервые ввел в экспе-
риментальную генетику эти два понятия, имеющих, как мы увидим,
основание в количественных опытах. Публикуя немецкие и американ-
ские статьи, Тимофеев-Ресовский употреблял латинизированные тер-
мины пенетрантностъ для проявления и экспрессивность для выра-
жения, которые вошли в мировую науку. Эти же термины ввел в свою
область Оскар Фогт с целью построения учения о биоклизе и о паток-
лизе, предполагаемой основы для трактовки фактов из области морфо-
физиологии (нормальной и патологической) центральной нервной сис-
темы. Внешнее сходство терминов Фогта и Тимофеева-Ресовского мо-
жет смутить неискушенного исследователя и затемнить различия их
происхождения, области применения и содержания. Учение о патокли-
зе и ее терминологию Фогт строил на основе нечетких идей Э. Геккеля
о сопоставлении исторического и индивидуального развития, на свое-
образных евгенических убеждениях, на невнятных представлениях о
наследственности отчасти ламаркистского характера. Представления
Фогта по теме "исследование мозга и генетика", интересные в некото-
рых отношениях, не были связаны с современной экспериментальной
генетикой и не дали основы для количественного изучения явлений
области. Кратко напомним систему понятий Фогта.

В связи с прогнозом, клиникой и терапией заболеваний ЦНС Фогт4

говорил о так называемых слабых генах (то есть, нестабильных патоло-
гических процессах), с нерегулярным проявлением. Слабые гены дают
видимый эффект только от случая к случаю; для обозначения этого яв-
ления Фогт ввел понятие "пенетрантность" (Penetranz); он подчерки-
вал, что зависимые от слабо пенетрантных генов наследственные деге-
нерации и уродства, при скудости посемейных обследований, могут
представляться чем-то совершенно новым в данной семье. Образ про-
явления многих генов может также колебаться - их "специфичность"
(Spezifizitat) непостоянна. Колеблемость "топической специфичности"
приводит к тому, что различные клинические картины могут соответ-
ствовать единой генетической основе. Колеблемость "морфологиче-
ской специфичности" может привести к "полярной противоположно-
сти" в степени развития признака, т. е. один и тот же ген может вы-
звать в одних случаях переразвитие, а в других - недоразвитие одной и

Ресовский, В.И. Иванов. Некоторые вопросы феногенетики. - Актуальные во-
просы современной генетики. М., Изд. МГУ, 1966, с. 114-130; Н.В. Тимофеев-
Ресовский, Е.К. Гинтер, В.И. Иванов. О некоторых проблемах и задачах феноге-
нетики. - Проблемы экспериментальной биологии. М., Наука, 1977, с. 186-195.

4 О его пионерских работах см.: П.Н. Филимонов. Оскар Фогт (Oskar Vogt), 1870-
1959. - Журн. невропат. и психиатр. им. С.С. Корсакова, 1960, т. 60, вып. 12,
с. 1672-1674.
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той же части нервной системы. Далее, можно обнаружить сильную ко-
леблемость распространения внешнего эффекта, зависимого от слабого
гена - "экспрессивность" (Expressivitat). Наконец, "эвномия" (Eunomie)
обозначает закономерную последовательность пространственного рас-
пространения признака, причем это новое понятие, по мысли Фогта,
должно заменить понятие ортогенез Эймера, имеющее филогенетиче-
ское и телеологическое значение. Это понятие было введено в связи с
учением Фогта о "патоклизе" (Pathoklise), т.е. свойстве отдельных то-
пических единств (topistischen Einheiten) отвечать особенно легко оп-
ределенными патологическими изменениями на специфические вред-
ности, или вообще легче заболевать. Патоклиза может быть частной
или общей; метаболической, поражающей единства в неправильной
последовательности, и эвномической, характеризующейся определен-
ной последовательностью их поражения и т. д. Понятие "биоклиза"
(Bioklise) объединяет тот же круг явлений, относящийся к нормальной
изменчивости, т. е. совпадает с понятием нормы реакции5.

Тимофеев-Ресовский отправлялся, разумеется, от своего экспери-
ментального материала (а не от материала Фогта, хотя интересовался и
его соображениями), на котором он разработал методы количественной
оценки явлений фенотипической реализации гена. Это показывает, что
именно Тимофеев-Ресовский стал автором понятий феногенетики.

Координаты: пенетрантность, экспрессивность,
специфичность

Серию статей 1925-1934 гг. по фенотипической реализации гена
Н.В. Тимофеева-Ресовского пронизывает стремление сделать отличаю-
щийся чрезвычайными "неправильностями" материал пригодным для
строгого и достаточно точного анализа. В любой области знания это
возможно лишь в том случае, когда в анализируемом материале выяв-
лены элементарные структуры и элементарные явления. В математике,
например, для описания определенной области выделяют некоторый
базис - такой наименьший набор независимых переменных, что все
разнообразие переменных изучаемой области может быть выражено в
виде функций этих базисных переменных - координат базисного про-
странства. Главным итогом этого цикла работ стало вычленение Тимо-
феевым-Ресовским трех феноменов проявления гена (пенетрантность,
экспрессивность, специфичность) и построение на этой основе общей
схемы проявления гена.

5 С. u. О. Vogt. Hirnforschung und Genetik. - J. Psychol. Neurol., 1929, Bd. 39, H. 4/6,
S. 438-446.
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Объектом первой работы этого цикла6 послужила мутация radius
incompletus (ri), обнаруженная в ходе учебной работы летом 1923 г.
в нормальной "чистокровной" культуре D. funebris, которая происхо-
дила от самки-родоначальницы, взятой из дикой популяции Гидрофи-
зиологической станции близ Звенигорода. Эта мутация рецессивна, ау-
тосомна, ее фенотипическим выражением является нехватка дисталь-
ного конца 2-ой продольный жилки (radius) на крыльях гомозиготной
мухи. В фенотипическом выражении и проявлении признак весьма из-
менчив: может варьировать степень недохождения жилки до края кры-
ла, у некоторых особей оставшаяся часть жилки может быть у дис-
тального конца прервана, признак может выражаться несимметрично.
Кроме того, в гомозиготных по ri линиях могут попадаться фенотипи-
чески неизмененные мухи.

Пенетрантность (проявление)

Предметом изучения в первой работе была степень проявления (пе-
нетрантность) признака, которая определялась процентом измененных
мух в гомозиготных по ri культурах. Для этого посредством отбора и
строгого инбридинга был получен ряд практически "чистокровных"
(высоко гомозиготных по всему комплексу генов и более не поддаю-
щихся отбору) различных культур, каждая из которых характеризова-
лась определенной "силой проявления" этого гена. Самые "слабые"
линии давали 39,4%, 36%, 34% непроявления, были вполне рецессивны
и при расщеплении часто отставали от отношения 3:1. Самые сильные
давали все 100% фенотипического проявления в чистокровной культу-
ре и около 6% (а одна линия даже 17%) доминирования в F1, от скре-
щивания с нормальными линиями L5 и К II. «Таким образом, на осно-
вании имевшегося у меня материала пределами "силы проявления"
radius incompletus в разных генотипах надо считать, с одной стороны,
около 40% непроявления, а с другой - около 15% доминирования»7.

Общий обзор всех полученных линий ri, результатов скрещиваний
их друг с другом и опытов с отбором на "силу проявления", а также
картина возникновения линий ri дают указание на то, что генотипиче-
ские различия этих линий полигибридны. «Специфическим "усили-
вающим" или "ослабляющим" действием на проявление radius incom-
pletus в большинстве случаев обладают не отдельные гены, а опреде-
ленные генотипы, т. е. комбинации генов»8.

6 Н.В. Тимофеев-Ресовский. О фенотипическом проявлении генотипа. I. Генова-
риация radius incompletus у Drosophila funebris. - Журн. эксперим. биол., Сер. А,
1925, т. I, вып. 3-4, с. 93-142.

7 О фенотипическом..., с. 134.
8 Там же.
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Является ли доминантность свойством гена?

Поскольку в ряде линий ri наблюдался переход в частично-
доминантное состояние, встал вопрос: справедливо ли представление,
что доминантность (рецессивность) является фундаментальным свой-
ством гена? Среди линий ri, полученных в работе 1925 г., были такие,
которые доминируют при скрещивании с обеими нормальными линия-
ми, L5 и KII; были и такие линии ri, которые доминируют при скрещи-
ваниях только с одной из них. Одна из линий (D) давала постоянно не-
который процент фенотипически нормальных мух (около 6%) и, не-
смотря на это, доминировала (около 5%) при скрещиваниях с нормаль-
ной линией КП. Генотип линии D не настолько благоприятен для ri,
чтобы давать 100%-ную пенетрантность признака; в линии КП также
нет генов, безусловно усиливающих экспрессивность ri, что видно по
скрещиваниям КП с другими линиями ri. Очевидно, именно комбина-
ция ряда генов линий D и КП создает благоприятный для проявления
генов ri генотип. На этом экспериментальном основании Тимофеев-
Ресовский пришел к выводу об операционалъности понятия доминант-
ности: "доминантность или рецессивность не являются специфически-
ми свойствами самого гена, а зависят от того, на какую генотипиче-
скую почву попадает этот ген. Тот или иной генотип делает, так ска-
зать, данный ген или рецессивным или доминантным"9. Вывод о влия-
нии генотипической среды на степень доминантности гена, сделанный
Тимофеевым-Ресовским, явился конкретизацией концепции генотипи-
ческой среды. Он хорошо согласуется как с теорией эволюции доми-
нантности Р. Фишера10, так и с представлениями И. И. Шмальгаузена
об эволюции рецессивности и шире - об изменчивости выражения му-
таций в процессе эволюции11.

Экспрессивность (выражение)

Другая рецессивная аутосомная мутация D. funebris, venae trans-
versae incompletae (vti), которая в присутствии ri вызывает перерывы
или полное исчезновение поперечных жилок крыла у гомозиготных
мух, оказалась благоприятным материалом для количественного учета
степени выражения признака и особенно для учета специфичности.

Исследование Тимофеева-Ресовского показало, что отбор, соби-
рающий гены-модификаторы, может оказывать значительное влияние

9 Там же.
10 R.A. Fischer. The Genetical Theory of Natural Selection. Oxford, Clarendon, 1930;

The evolution of dominance. - Biol. Rev. Cambr. Phil. Soc., 1931, v. 6, p. 345-368.
11 И.И. Шмальгаузен. Организм как целое в индивидуальном и историческом раз-

витии. М.-Л., Изд. АН СССР, 1938; Факторы эволюции. М.-Л., Изд. АН СССР,
1946.
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на реализацию гена vti. Культура vti скрещивалась с лабораторными и
природными культурами разного географического происхождения
(Москва, Ленинград, Киев, Центральная Россия, Саратов, Крым, Кав-
каз, Берлин, Потсдам, Париж, Испания, Америка): последующим отбо-
ром и инбридингом (на протяжении 25-50 поколений) был получен на-
бор практически чистых культур, в которых один и тот же ген vti нахо-
дился в различных генотипических средах. В ходе отбора подвергались
влиянию не только интенсивность, но и характер видимого осуществ-
ления гена - специфичность. Самое важное то, что различные феноме-
ны осуществления гена могли испытывать такое влияние независимо
друг от друга.

Каждая из 30 линий vti, описанных в итоговой статье "О влиянии
генотипической среды и внешних условий на реализацию генотипа"12,
характеризовалась определенной степенью пенетрантности и экспрес-
сивности и определенной формой специфичности (табл. 1). Эти харак-
теристики более не были подвержены действию отбора. Так, пенет-
рантность в каждом новом поколении оставалась на том же уровне, не-
зависимо от того, получалось ли это поколение от фенотипически нор-
мальных мух или от мух с крайней выраженностью признака vti. Тот
факт, что пенетрантность может варьировать по культурам от 40 до
100%, указывал, что порог реактивности, который следует перейти для
"включения" определяемого геном формообразовательного процесса,
зависит от генотипической среды, в которой находится этот ген.

Экспрессивность, подсчитанная как процент экземпляров, полно-
стью лишенных 2-ой поперечной жилки, варьировала в разных культу-
рах от 12 до 100%. Эти данные позволили дать количественную оценку
для ответа на вопрос, поставленный в статье 1925 года, где Тимофеев-
Ресовский отметил, что "сила фенотипического проявления и сила фе-
нотипического выражения признака radius incompletus могут быть неза-
висимы друг от друга"13. (Среди 15 ri-линий здесь были линии неполно-
пенетрантные, 85-90%, и одновременно сильно экспрессивные, среди
же полно-пенетрантных были линии сильно-, средне- и слабоэкспрес-
сивные). Интенсивность и скорость реализации формообразовательного
процесса, перешедшего порог реактивности, оказываются зависимыми
от разных генов (ср. ниже рис. 1). Поведение пенетрантности и экс-
прессивности в генотипически различных культурах не параллельно:
в 9 полнопенетрантных vti-культурах экспрессивность варьирует от 30
до 100%; имеются и все другие возможные комбинации (см. табл. 1).

12 N.W. Timoféeff-Ressovsky. Über den Einfluß des genotypischen Milieus und der
Außenbedingungen auf die Realisation des Genotyps. Genmutation vti (venae trans-
versae incompletae) bei Drosophila funebris. - Nachr. Ges. Wiss. Göttingen, Math.-
phys. Kl., Fg. VI Biologie, N.F., 1934, Bd. 1, No. 6, S. 53-106.

13 О фенотипическом..., с. 133

50



Таблица 1

Интенсивность (пенетрантность и экспрессивность) проявления vti
в 30 различных прошедших отбор и длительный инбридинг линиях,

расположенных в порядке нарастания пенетрантности
(из: N.W. Timoféeff-Ressovsky, 1934)

1 № 20 252 154 22 426 41,1 12,6
2 № 27 157 132 47 336 46,7 26,2
3 № 33 171 138 80 389 56,0 36,7
4 № 3 168 107 111 386 56,5 50,9
5 № 85 148 106 92 346 57,2 46,5
6 "Н" 221 89 232 542 59,2 72,3
7 "F" 166 149 119 434 61,7 44,4
8 "II" 142 193 88 423 66,4 31,3
9 № 32 163 127 214 514 67,6 62,7
10 "Е" 161 221 173 555 71,0 43,9
11 № 17 138 181 203 522 73,6 52,8
12 № 37 107 261 98 466 77,0 27,3
13 "А" 98 164 200 462 78,8 55,0
14 "К" 95 45 386 481 80,3 99,3
15 № 34 78 152 183 413 81,1 54,6
16 "III" 53 81 187 321 83,5 69,6
17 № 35 57 243 145 465 87,2 35,5
18 "D" 48 227 261 536 91,0 53,5
19 "С" 30 91 265 386 92,2 74,4
20 № 7 13 151 287 451 97,1 65,5
21 №215 5 124 229 358 98,6 64,9
22 "L" - 316 131 447 100,0 29,3
23 № 13 216 193 409 100,0 47,1
24 "В" 195 208 403 100,0 51,6
25 "I" - 106 267 373 100,0 71,6
26 № 88 112 351 462 100,0 75,8
27 "IV" 81 331 412 100,0 80,3
28 № 31 73 349 422 100,0 84,7
29 № 225 4 399 403 100,0 99,0
30 № 235 1 427 428 100,0 100,0

* Классы означают: "+" норма; "1" - перерыв 2-ой поперечной жилки; "2" - полная
ее утеря.

На независимость пенетрантности и экспрессивности указывает
также результат температурных опытов с сильно реагирующей линией
А. Экспериментальный анализ выявил два чувствительных периода в
онтогенезе мух. В первом с повышением температуры (и ускорении
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развития) сильно понижается пенетрантность vti (и лишь незначитель-
но экспрессивность); во втором сильно повышается экспрессивность
(и лишь незначительно пенетрантность)14.

Высокая степень независимости друг от друга пенетрантности и
экспрессивности позволяет выбрать их в качестве двух координат для
изучения изменчивости осуществления наследственных признаков. Эта
изменчивость, однако, затрагивает не только интенсивность, но и образ
фенотипического проявления.

Третье измерение: специфичность

Говоря о способе видимого осуществления признака, Тимофеев-
Ресовский касается трех феноменов, исследованных Астауровым, Ро-
кицким, Царапкиным15. Это: симметрия проявления (на обоих крыль-
ях), поля действия (распространение признака на одну или обе попе-
речные жилки) и эвномия (модус изменчивости перерыва 2-ой жилки).
Два последних Тимофеев-Ресовский объединил понятием специфично-
сти проявления гена.

В некоторых vti-линиях, где прервана или утрачена 2-я поперечная
жилка, была затронута также и 1-я. Поэтому встал вопрос, чем опреде-
ляется влияние гена vti на 1-ю жилку: более сильной ли экспрессивно-
стью или же отдельным потенциальным полем действия (различной
интенсивности в разных культурах). Для решения вопроса отбирались,
во-первых, сильно экспрессивные крылья, где прервана только
2-я жилка (А-тип), во-вторых, крылья с обеими прерванными жилками
(В-тип). Результаты опытов с отбором показали, что эти два параметра
проявления гена совершенно независимы. Например, линия № 235
(А-тип) имела 100%-ные пенетрантность и экспрессивность, т. е. у всех
мух утеряна 2-я жилка и не затронута 1-я. Напротив, линия № 27 сла-
бопенетрантная (47%), слабоэкспрессивная (26%), и все же у многих
мух прервана 1-я жилка. Значит, для vti существуют два потенциаль-
ных поля действия, определяемых генотипической средой.

2-я поперечная жилка может прерываться: а) по направлению от
анальной к кубитальной, b) - в обратном направлении, с) - от обоих
концов к середине. Такие тонкие различия способа реагирования от-
дельной области поля действия vti (модус изменчивости) также оказы-
ваются наследственно детерминированными.

14 Влияние температуры на образование поперечных жилок на крыльях одной ге-
новариации у Drosophila funebris. - Журн. эксперим. биологии. Сер. А, 1928, т. IV,
вып. 3-4, с. 199-214; О фенотипической реализации гена vti у Drosophila
funebris. - Труды Съезда по генетике и селекции. Л., 1930, т. 2, с. 483-488: сводка
результатов: Über den Einfluß..., 1934.

15 См.: В.В. Бабков. Московская школа эволюционной генетики. М., Наука, 1985,
гл. 4, 5, 7.
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Отношения симметрии. Тимофеев-Ресовский строит здесь также
общую схему типов отношения симметрии - для случаев, где вероят-
ность проявления справа и слева теоретически одинакова:

1. Симметрия проявления, т. е. случай абсолютной (или очень силь-
ной) право-левосторонней корреляции: rds= +1.

2. Диссимметрия; проявление на одной стороне несколько увеличи-
вает шансы на проявление на другой: 0 < rds < 1.

3. Асимметрия; вероятности проявления справа и слева равны, но
осуществление с одной стороны независимо от другой, так что сим-
метричные проявления или непроявления являются результатом слу-
чайного комбинирования право- и левостороннего проявления - не-
проявления: rds = 0.

4. Дисантисимметрия: -1< rds <0.
5. Антисимметрия; абсолютная (очень сильная) отрицательная кор-

реляция сторон: rds = -1.
Типы отношений симметрии характеризуют, что существенно, не

отдельный организм, а популяцию. (Например, муха с полным разви-
тием признака на одной стороне тела и частичным или полным нераз-
витием на другой может, с разной вероятностью, встретиться в попу-
ляциях любого из этих пяти типов). Селекционные опыты показали,
что также и тип отношений симметрии испытывает влияние наследст-
венных факторов.

Опираясь на представления Астаурова16, Тимофеев-Ресовский ука-
зал, что в случаях симметричного проявления, когда изменчивость ме-
жду организмами больше, чем изменчивость между сторонами в пре-
делах организма, решающие факторы действуют на организм как це-
лое, поэтому их можно искать среди гуморальных влияний. В случаях
же асимметричного проявления решающие влияния на билатеральные
зачатки органов должны быть чисто локальными и независимыми. Как
он отметил в этой связи, интересно, что у дрозофилы все признаки ок-
раски симметричны, тогда как большинство признаков, касающихся
структур билатеральных органов (за исключением Ваr) асимметричны,
по принципу Астаурова. Это различение можно сопоставить с двумя
типами развития признаков, автономным и неавтономным sensu
Sturtevant; во втором случае решающую роль играют "геногормоны".
Тимофеев отсюда выводит, что на первых же этапах работы имеет
смысл провести чисто статистический анализ отношений симметрии
проявления признака. Проявление, близкое к симметричному, укажет
на большую роль общих для всего организма факторов; близкое к
асимметричному - на роль локальных. Такие указания позволяют су-

16 Б.Л. Астауров. Исследование наследственного изменения гальтеров у Drosophila
melanogaster Schin. - Журн. эксп. биол., Сер. А, 1927, т. III, вып. 1/2, с. 1-61; B.L.
Astaouroff. Analyse der erblichen Störungsfälle der bilateralen Symmetrie im Zusam-
menhang mit der selbstständigen Variabilität ähnlicher Strukturen. - Z. Ind. Abst.- u.
Vererb.Lehre, 1930, Bd. 55, H. 3, S. 183-262. См.: Московская школа, гл. 4.
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зить область, где следует вести поиски стартовых механизмов (auslo-
senden Ursachen), запускающих формообразовательный процесс, кото-
рый приводит к развитию данного признака.

Таблица 2
Сводка данных о проявлении vti в 30 прошедших отбор и инбридинг линиях

(из: N.W. Timoféeff-Ressovsky, 1934)

Примечание: процент пенетрантности округлен до классов 5% и 10%.
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1 2 3 4 5 6 7

1 № 20 45 15 В а± As

2 № 27 45 25 В
II
 с As

3 № 33 55 35 В b Ds

4 № 85 55 45 В
I
 a As

5 № 3 55 50 А с As

6 "Н" 55 75 В с± Ds

7 "II" 65 30 В a As

8 "F" 65 45 В
I
 b± As

9 № 32 65 65 А а± Ds

10 № 37 75 25 А а± As

11 "Е" 75 45 В
II
 a As

12 № 17 75 55 A b Ds

13 "А" 75 55 A a As

14 № 35 85 35 А а

15 № 34 85 55 В
II
 с As

16 "III" 85 70 В
II
 а

17 "К" 85 90 В
I
 с± Ds

18 "D" 95 55 В
II
 с

19 № 7 95 65 A b

20 № 215 85 65 В
I
 а

21 "С" 95 75 В
I
 а

22 "L" 100 30 В с±

23 № 13 100 45 В
I
 а

24 "В" 100 50 В
II
 b

25 "I" 100 70 А с

26 № 88 100 75 В
I
 а±

27 "IV" 100 80 А а

28 № 31 100 85 В
II
 а

29 № 225 100 100 В
I
 ?

30 № 235 100 100 А ?
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В табл. 2 обобщены результаты изучения 30 vti-культур в отноше-
нии пенетрантности, экспрессивности, полей действия, модуса измен-
чивости и типа симметрии; отношения этих же характеристик даны на
рис. 1. Ниже на рис. 3 представлено географическое распределение мо-
дификаторов, обусловливающих три модуса изменчивости. "Общим
итогом селекционных исследований является положение, что опреде-
ляемый мутантным геном формообразовательный процесс подвергает-
ся многообразным наследственным влияниям со стороны других генов.
Здесь мы приходим (в модернизированной форме) к взгляду о единстве
организма и его развития. Что касается феноменологии, то подтвер-
ждено и доказано различие пенетрантности, экспрессивности и специ-
фичности в проявлении гена. Поэтому во всех случаях, когда изучается
изменчивость проявления гена, следует учитывать все три стороны
проявления гена, а не рассматривать отдельно экспрессивность или
среднюю степень выраженности признака"1.

Понятие "наследственной конституции"

Первое же исследование изменчивости проявления и степени доми-
нантности ri привело Тимофеева-Ресовского к формулировке понятия
наследственной конституции. Значение наследственной конституции
он видел, во-первых, в частичной зависимости генов друг от друга при
их проявлении и в связи с этим в наследственном предрасположении к
определенной форме фенотипического проявления наследственных
признаков; во-вторых, в образовании наследственного предрасположе-
ния к внешним воздействиям (болезни, температурные воздействия,
яды и т. д.); и, в-третьих, в том, что в определенной наследственной
конституции может присутствовать наследственный же признак (или
признаки), который не как ген, а чисто фенотипически, как признак,
может оказывать влияние на проявление ряда наследственных и нена-
следственных признаков2.

Эта формулировка получила подтверждение в серии работ с vti.
Различные сбалансированные генные комплексы (sensu Mather), свой-
ственные географическим разобщенным популяциям, обусловили раз-
личную специфичность vti, внесенного в их "наследственную консти-
туцию". Далее, пенетрантность и экспрессивность vti сильно реагиро-
вали на температуру только в некоторых культурах и практически не
реагировали в других. Наконец, третье положение понятия наследст-
венной конституции охватывало группу явлений, к которым, в частно-

1 Über den Einfluß..., 1934, S. 88.
2 О фенотипическом..., 1925, с. 139-140.
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сти, относилось образное представление АС. Серебровского о "фено-
типических окнах", открытие которых позволяет проявиться ряду генов3.

Благодаря подобным работам стала возможна конструктивная кри-
тика ряда генетических понятий и терминов, связанных в своем проис-
хождении с редукционистской генетикой. «Что касается специфики
проявления гена, - отмечал М.М. Камшилов, - будет ли он "действо-
вать" на тот или иной признак, будет ли он полно или неполно прояв-
ляться, будет ли он летальным или нелетальным, то размах и характер
его изменчивости, выявленные в фенотипе, не являются присущими
ему свойствами, а целиком определяются конкретным ходом индиви-
дуального развития. Изменение конкретного хода индивидуального
развития тем или иным способом, изменением ли генотипических со-
отношений или изменением условий развития, меняя проявление ге-
нов, меняет фенотипический характер наследственной изменчивости»4.
Исходя из этих соображений, он возражал, например, против употреб-
ления термина "генотипическая среда" и выражения "взаимодействие
генов в развитии". Из этого критического анализа вытекало, в частно-
сти, требование конкретизации общего понятия генотипической среды
Четверикова; такой конкретизацией и стало понятие наследственной
конституции Тимофеева-Ресовского, принцип автономной изменчиво-
сти признаков Б.Л. Астаурова и концепция полей действия генов
П.Ф. Рокицкого.

Общая схема проявления гена

В итоговой работе этого цикла Тимофеев-Ресовский делает попытку
дать определенное, хотя бы и весьма схематическое и "гипотетическое
представление осуществления гена"5. Эта схема дана на рис. 2. На пути
от основного гена а к конечному признаку А оказывается а, непосред-
ственная онтогенетическая причина признака (или порог реакции, ко-
торый следует перейти, чтобы стала возможной фенотипическая реали-
зация данного признака). Внизу показаны разные гены-модификаторы,
влияющие на данный формообразовательный процесс в разных точках:
из них справа - (III = i, k, l) факторы, которые определяют не собствен-
но процесс, а независимо от него реакционную способность соответст-
вующего органа или ткани; в этой группе можно представить себе мо-
дификаторы специфичности; слева - факторы, определяющие две сто-
роны интенсивности: пенетрантность (II, 1 = с, d, e) и экспрессивность

3 А.С. Серебровский. Некоторые проблемы органической эволюции. М., Наука,
1973, с. 31.

4 М.М. Камшилов. Является ли плейотропия свойством гена? - Биол. журн., 1935,
т. IV, №1, с. 139.

5 Über den Einfluß..., 1934, S. 100.
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(II, 2 =f, g, h). Различные внешние факторы, влияющие на интенсив-
ность процесса осуществления, обозначены М, N, О. "Ясно, что чем
сильнее и специфичнее определяемый а формообразовательный про-
цесс, тем ничтожнее относительное значение, которое будут иметь все
другие модификаторы осуществления, и тем постояннее будет прояв-
ление данного гена"6.

Рис. 2. Общая схема осуществления признака
(по: Timoféeff-Ressovsky, 1934).

На пути от основного гена а к окончательному признаку А оказывается а, непосредственная
онтогенетическая причина признака (порог реакции); внизу — разные гены-модификаторы:
справа (III, i, k, l) - факторы, определяющие реакционную способность соответствующего
органа (модификаторы специфичности), слева - факторы, определяющие пенетрантность
(II, 1: с, d, e) и экспрессивность (II, 2: f, g, h). Различные внешние факторы, влияющие на ин-
тенсивность процесса осуществления, обозначены М, N, О.

Приведенная здесь общая схема проявления генов стала впоследст-
вии основой сводки "Некоторые вопросы феногенетики"7, в соавтор-
стве с В.И. Ивановым, для сборника, выпущенного МГУ в 1966 г. с це-
лью дать научной молодежи общее представление о только что разре-
шенной генетике. Общий обзор исторического развития, проблем и
перспектив феногенетики, как дисциплины, изучающей индивидуаль-
ное развитие с позиций генетики, дан в сводке "О некоторых пробле-

6 Там же, с. 101.
7 Н.В. Тимофеев-Ресовский, В.И. Иванов. Некоторые вопросы феногенетики. - Ак-

туальные проблемы современной генетики. С.И. Алиханян, ред., М., Изд-во
МГУ, 1966, с. 114-130.

58



мах и задачах феногенетики", в соавторстве с Е.К. Гинтером и
В.И. Ивановым, в сборнике памяти Бориса Львовича Астаурова8.

В первой попытке исследовать феноменологию реализации гена
Тимофеев-Ресовский имел дело с материалом, пригодным для выявле-
ния лишь пенетрантности, так что описываемые там события разыгры-
вались на уровне пороговой реакции. "Это можно сравнить со стрел-
ком, стреляющим в цель из ружей разного качества - из хорошего ру-
жья он попадает в цель в большем проценте случаев, а из скверного - в
меньшем"9. Так Тимофеев-Ресовский (в молодости бродивший с ружь-
ем по России, собирая птиц для зоомузеев) определял стохастический
характер процессов реализации гена.

Как видно из этой схемы, все факторы, влияющие на проявление,
представляют собой как бы некоторую среду, в которой обнаруживает-
ся данный ген. "Эта среда может быть расчленена на три части: "гено-
типическая среда", к которой относятся все вовлеченные в процесс
модификаторы, "внешняя среда" и "внутренняя среда", в которой раз-
вивается признак"10. Заключая, он подчеркивает: "В каждом случае при
рассмотрении проявления гена мне представляется целесообразным
прежде всего схематично разграничить генотипическую, внутреннюю
и внешнюю среду" (loc. cit.).

Вольфдитрх Эйхлер вспоминал о первой встрече с молодым Тимо-
феевым-Ресовским - Тимо, как его обычно называли в Германии, - ко-
гда он читал работу "Über den Einfluß des genotypischen Milieus und der
Außenbedingungen auf die Realisation des Genotyps...": «Я узнал Тимо
впервые в 1935 году, в то время, когда он был приглашен Альфредом
Кюном, тогдашним "Папой" [Pabst] германских зоологов, прочесть
лекцию на Гёттингенском коллоквиуме, посвященную мутации vti у
дрозофилы. Мы, студенты, лишились дара речи, когда знаменитый
профессор Кюн представил докладчика комментарием, что он особен-
но рад заполучить Тимо, потому что он - Кюн - еще многому может от
него научиться»11.

Итог исследований этого цикла, посвященного вопросу, как в долж-
ное время в должном месте возникает должное, Тимофеев-Ресовский
подвел в сводке "Общая феноменология проявления генов"12. Его идеи

8 Н.В. Тимофеев-Ресовский, Е.К. Гинтер, В.И. Иванов. О некоторых проблемах и
задачах феногенетики. - Проблемы экспериментальной биологии. М., Наука,
1977, с. 186-195.

9 О фенотипическом..., с. 138.
10 Über den Einfluß..., 1934,8. 101.
11 Личное сообщение проф. Вольфдитриха Эйхлера, 1982 См. также: W. Eichler.

Timoféeff-Ressovsky - ein genialer Biologe voller Menschlichkeit. - Biologie in der
Schule, 1987, Bd. 36, № 9, S. 345.

12 N.W. Timoféeff-Ressovsky. Allgemeine Erscheinungen der Genmanifestierung. -
Hand. Erbbiol Menschen, G. Just, Hg., Berlin, 1940, Bd. 1, S. 32-72.
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прочно вошли в учебную литературу13. В капитальной сводке по исто-
рии эволюционизма Ф. Фозегилл отметил, что "концепция взаимодей-
ствия генов была стабилизирована работой Тимофеева-Ресовского"14.

Значение для медицинской генетики

В "Заключительном обзоре" статьи 1934 г. Тимофеев-Ресовский
пишет: "Знание и учет по отдельности феноменов проявления генов
имеет, помимо того, известное прикладное значение для генетики не-
благоприятных для анализа объектов, прежде всего для наследствен-
ных заболеваний человека. Предпосылкой для сколько-нибудь точного
анализа нормальных и патологических признаков у человека является
генетически правильная классификация материала. Эта задача особенно
осложняется сильной изменчивостью соответствующих признаков, и
здесь может иметь большое значение учет изменчивого осуществления
гена"15. Предлагая картину географического распределения модифика-
торов специфичности vti (рис. 3) и отмечая, что эти наблюдения, слиш-
ком фрагментарные и полученные на весьма ограниченном материале,
приводятся лишь как методологическое основание для исследования
таким способом фенотипически скрытых конституционных различий,
автор замечает: "у человека возможно подобное изучение, например,
географической изменчивости протекания распространенных широко
заболеваний"16. Эту мысль с полным правом можно назвать пионер-
ской; разработка и проведение гено- и феногеографических исследова-
ний становится сейчас одной из важнейших задач генетики человека.

Соображения Фогтов и Тимофеевых-Ресовских об идиосоматиче-
ских группах созвучны мыслям, которые развивал С.Н. Давиденков в
своем классическом труде Эволюционно-генетические проблемы в нев-
ропатологии17. Сходные взгляды опубликовали генетик В.П. Эфроим-
сон18 и его ученица клиницист Л.Г. Калмыкова19. Первый вариант об-
щей схемы реализации гена Е.А. и Н.В. Тимофеевы-Ресовские предло-
жили в 1926 г. для объяснения "идио-соматических групп изменчиво-

13 Например, С.Н. Waddington. An Introduction to Modern Genetics. L., Allen a. Un-
win, 1939, p. 188-191.

14 P.G. Fothergill. Historical Aspects of Organic Evolution. L., Oxford Univ. Press, 1952,
p. 237.

15 Über den Einfluß..., 1934, S. 102.
16 Там же, с. 103.
17 Л., ГИДУВ, 1947.
18 Гл. VII в кн.: В.П. Эфроимсон, М.Г. Блюмина. Генетика олигофрении, психозов,

эпилепсии. М., Медицина, 1978, с. 185-282.
19 Л.Г. Калмыкова. Наследственная гетерогенность болезней нервной системы.

М., Медицина, 1976.
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сти". В систематической работе каждый вид (в зоологии, ботанике и
медицине) основывает структуру систематических групп (рас и других
мелких систематических категорий в ботанике и зоологии; болезней,
как определенных фенотипических групп, в медицине) на объединении
в одну категорию экземпляров, сходных относительно определенных
фенотипических признаков. "Обстоятельный анализ подобной группы, -
пишут авторы, - может часто привести к обнаружению ее гетерогенно-
сти, т.е. показать, что характерный для данной группы признак в раз-
ных случаях может быть разного происхождения и определяться раз-
ными причинами. В такие группы могут быть объединены различные,
сходные друг с другом в своем внешнем проявлении факторы, хотя бы
и чисто соматические, различия которых определяются внешними при-
чинами"20.

Рис. 3. Географическое распределение генов-модификаторов.
определяющих три модуса исчезновения второй поперечной жилки у линии vti

(по Timoféeff-Ressovsky, 1934a):
1 - модус а; 2- модус b; 3 - модус с

20 Н.А. u. N.W. Timoféeff-Ressovsky. Über das phänotypische Manifestieren des Geno-
typs. II. Über idio-somatische Variationsgruppen bei Drosophila funebris. - Roux'
Arch. Entwicklungsmech. Organ., 1926, Bd. 108, H. 1, S. 146. Д.Д. Ромашов и
Е.И. Балкашина (1929-1931) критически относились к зачислению Тимофеевы-
ми-Ресовскими ряда уклонений в разряд "ненаследственных", предпочитая гово-
рить о "нерасщепляющихся изменениях".
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Понятие "идиосоматическая группа" принадлежал Сесиль и Оскару
Фогтам21, как и некоторые другие понятия, наполненные новым со-
держанием Тимофеевым-Ресовским. Под названием Status marmoratus
они описали заболевание стриатума, которое во всех случаях дает
сходную и определенную клиническую патолого-анатомическую кар-
тину. Этиологический анализ показал, что эти заболевания, наследст-
венные в одних случаях, в других появляются как чисто соматические,
определяемые внешними причинами. Для этого и двух других заболе-
ваний (также гетерогенных и образующих внешне однородные группы)
Фогты и ввели название "идиосоматическая группа заболеваний"
(idiosomatische Krankheitsgruppe). В общем случае, без специального
внимания к патологии, Тимофеевы-Ресовские назвали такие группы
"идиосоматические группы изменчивости" (idiosomatischen Variations-
gruppen)22 Общую причину идиосоматических групп изменчивости
внутри вида и межвидового параллелизма изменчивости (закон гомо-
логической изменчивости Н. И. Вавилова) они - как и Балкашина и
Ромашов - видели в том, что "реакционная способность организмов
ограничена и сходные системы реакций близких видов имеют сходную
реакционную способность"23.

В этом цикле работ отметим стремление сделать, так сказать, не-
правильный материал пригодным для точного анализа (зависящее от
общего устремления Тимофеева-Ресовского к созданию основ теорети-
ческой биологии), его стремление к количественным характеристикам
изучаемых явлений, а также склонность к объяснениям в терминах,
близких к тем, что использует теория управляющих систем.

Интерес к изучению изменчивости мозга человека в норме и пато-
логии был в данном случае обязан влиянию Фогтов. При стремлении к
строгости формулируемых понятий Тимофеев-Ресовский не ограничи-
вался рамками одной области знания с ее установленными схемами, а
был способен найти источники вдохновения и в других областях.

21 С. и. О. Vogt. Die nosologische Stellung des Status marmoratus des Striatum. - Psy-
chiatr.-neurol. Wochenschr., 1926, Bd. 28, H. 7, S. 85-87.

22 Ср.: "Сходство фенотипов не всегда говорит о сходстве генотипов..." (Н.И. Ва-
вилов. Линнеевский вид как система. - Тр. прикл. бот., 1931, т. 26, в. 3); "Одина-
ковые изменения фенотипического порядка могут быть вызваны и разными ге-
нами" (N.I. Vavilov. The law of homologous series in variation. - J. Genetics, 1922,
v. 12, no. 1). Ю.А. Филипченко (О параллелизме в живой природе. - Усп. соврем.
биол., 1924, т. III, № 3/4) дал четкое разграничение понятий генотипического,
экотипического, морфологического параллелизма в живой природе.

23 Über das phänotypische Manifestieren des Genotyps. II, S. 169; см. также: N.W. Ti-
moféeff-Ressovsky u. O. Vogt. Über idio-somatische Variationsgruppen und ihre Be-
deutung für die Klassifikation der Krankcheiten. - Die Naturwissenschaften, 1926, Jg.
14, H. 50/51, S. 1188-1190.
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Глава 3
ИССЛЕДОВАНИЕ МУТАЦИЙ

Н.В. Тимофеев-Ресовский начал изучать индуцированный и спон-
танный мутационный процесс в самом начале 1920-х годов, когда он
рентгенизировал дрозофил по заданию Н.К. Кольцова. В ходе изучения
подмосковных популяций дрозофил группой С.С. Четверикова он опи-
сал три аутосомные мутации Drosophila transversa и частичную сте-
рильность самцов у одной из них, неполное проявление и варьирую-
щее выражение одной мутации у D. funebris, и обратную мутацию
у D. funebris1. Эти работы определили три из направлений исследова-
ний Тимофеева-Ресовского: мутации жизнеспособности, феноменоло-
гия проявления гена, обратные мутации. А в одной из берлинских
культур D. melanogaster, давших резкое отставание самцов (отношение
полов 23,6:1) он обнаружил леталь l2 (не аналогичную l2 Моргана,
1914), и систему балансированных сцепленных с полом деталей2.

Обратные мутации

Исследование "обратных" мутаций определенного локуса, то есть,
от рецессивного мутантного аллеля к доминантному гену дикого типа,
представлялась на грани 1920-х - 1930-х годов исключительно важным
для понимания строения гена и происходящих в нем изменений. Изу-
чение "прямого" и "обратного" мутационного процесса позволило бы,
например, судить о состоятельности интерпретаций, основанных на
гипотезе "присутствия - отсутствия", согласно которой рецессивные
мутантные аллели представляют собой утрату, полную или частичную,
соответствующего локуса, и из которой следовало представление о му-
тационном процессе как имеющем только разрушающее действие.

Тимофеев-Ресовский начал работать с соматическими мутациями,
рассчитывая на выгоду вследствие большей их частоты по сравнению с

1 Н.В. Тимофеев-Ресовский. Три аутосомных геновариации у Drosophila transversa
и частичная стерильность самцов у одной из них. - Журн. эксперим. биологии,
Сер. А, 1925, т. I, вып. 2, с. 65-72; О фенотипическом проявлении генотипа. I. Ге-
новариация radius incompletus у Drosophila funebris. - Там же, вып. 3-4, с. 93-
142; Обратная геновариация у Drosophila funebris. - Там же, вып. 3-4, с. 143-144.

2 N.W. Timoféeff-Ressovsky. Ein Fall geschlechtsgebundener balansierten Letalfaktoren
bei Drosophila melanogaster. - Roux' Arch. Entwicklungsmech. Organ., 1926,
Bd. 107, H. 4, S. 651-671.
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гаметическими мутациями. Изучался локус white Х-хромосомы Droso-
phila melanogaster. доминантный дикий тип соответствует красногла-
зым мухам, рецессивный аллель w (white) определяет белую окраску,
а другой рецессив we (eosiri) дает светло-оранжевую окраску глаз
(или отдельных фасеток, в случае соматических мутаций). Количест-
венное изучение мутационного процесса было возможно при исполь-
зовании метода вызывания мутаций при помощи рентгенизации, неза-
долго до этого разработанного Г. Мёллером, так как рентгенизация
резко увеличивает темпы мутаций, не меняя общего характера мута-
бильности. В разных сериях опытов рентгенизировались F1 от скрещи-

ваний х ; гомозиготные white культуры; гомозиготные нор-
мальные культуры; гомозиготные scute-eosin-echinus культуры.

Результаты, получение которых являлось задачей работы, своди-
лись к следующему: у трех аллелей локуса white были получены сома-
тические мутации в четырех определенных направлениях (кроме того,
получены мутации от w и W к светлоокрашенным аллелям, которые не
удалось определенно идентифицировать):

W—> w 8 раз на 1413 мух
w—>W 1 2986
we—>w 1 652

we—>W 1 1407
W—>w? 1 1413
w—>w? 1 2986.

Техника подсчета глазных фасеток оказалась слишком трудоемкой,
и дальнейшую работу Тимофеев-Ресовский вел с гаметическими мута-
циями, облучая линии со многими рецессивными генами. Он получил,
по Х-хромосоме, случаи sc—>Sc, cv—>Cv, f—>F; no III хромосоме: h—>H,
pp—>P.

"Весьма вероятным является, что в системе множественных W-ал-
леломорфов возможны геновариации во всех направлениях (от каждого
из аллеломорфов к любому другому). При этом, однако, разно направ-
ленные геновариации обладают, по-видимому, разными специфиче-
скими вероятностями", - так Тимофеев-Ресовский подводит итог опы-
тов с локусом white. Он подчеркивает: «То обстоятельство, что рентге-
низацией были вызваны различно направленные геновариации генов
W, we и w, в том числе и обе крайние противоположности (W—>w и
w—>W) подтверждает, мне кажется, ту точку зрения, что рецессивные
геновариации не являются грубо-вещественными "отсутствиями"».
Тимофеев-Ресовский опровергает теорию центрового строения гена
А.С. Серебровского, а в другой статье также и теорию гена Р. Гольд-
шмидта; обе они основаны на вариантах теории пристуствия - отсутст-
вия У. Бэтсона, которой до поры придерживался и Т.Г. Морган: «Точка
зрения "присутствия - отсутствия", в модернизированной, очень инте-
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ресной и эвристически полезной форме выдвигается в последнее время
А.С. Серебровским (1927); в связи с этим особенно важным является
изучение обратных и различно-направленных геновариаций опреде-
ленных генов, т.к. именно в этом направлении можно ожидать получе-
ния прямых данных за или против вышеназванной точки зрения.
В этом отношении интересно также появление обратной геновариаций
гена scute». Заключая, Тимофеев аргументирует взгляд на мутацион-
ный процесс как поставщик эволюционного материала: "Вышеописан-
ные опыты, кроме того, говорят в пользу Мёллеровской точки зрения,
что Х-лучи оказывают на гены не только разрушающее, но и преобра-
зующее действие"3.

Тимофеев-Ресовский затем изучил всю серию аллелей локуса white:
W (Normal), wco (coral), wb (blood), wc (cherry), wa (apricot), we (eosin),
wbf (buff), wt (tinged), w (white), и получил новые случаи переходов; сре-
ди них он особо отметил ситуацию промежуточного аллеля we, к кото-
рому приводят мутации от W, w, wa, wb, от которого получаются W, w,
wb, wbf, и при более тщательном изучении локуса выразил сомнение в
возможности непосредственного перехода от w к W. Тимофеев-Ресов-
ский поставил вопрос о влиянии на мутационный процесс генотипиче-
ской среды; поначалу он получил различия в процентах мутаций локу-
са white в прямом и обратном направлении у культур D. melanogaster
из США и России, что говорило в пользу такого влияния. Путем спе-
циальных скрущиваний нормальные аллели серии white из американ-
ской культуры были введены в русскую, а из русской - в американ-
скую. В опытах с рентгенизацией Тимофеев-Ресовский обнаружил фе-
нотипически неуловимое различие между нормальными аллелями дан-
ного локуса из двух культур различного географического происхожде-
ния; эта разница касалась установимой стабильности и направления
мутирования данных аллелей4.

Принципиальную возможность получения обратных мутаций, по
крайней мере некоторых локусов у ряда организмов, подтвердили
М. Демерец, Ф. Хансон; одновременно с Тимофеевым соматические
мутации получил Паттерсон5. Но единственным полностью исследо-
ванным локусом дрозофилы в отношении прямого и обратного мутаге-
неза стал локус white в русских, немецких, американских работах Ти-

3 Н.В. Тимофеев-Ресовский. Соматические геновариаций определенного гена в
разных направлениях под воздействием Х-лучей. - Труды Съезда по генетике и
селекции. Л., 1930, т. 2, с. 480-482.

4 N.W. Timoféeff-Ressovsky. Verschiedenheit der "normalen" Allele der white-Serie aus
zwei geographisch getrennten Population von Drosophila melanogaster. - Biol. Zentr.-
Bl., 1932, Bd. 52, H. 8, S. 468-476.

5 F.B. Hanson. The effect of X-rays in producing return gene mutations. - Science, 1928,
v. 67, № 1744; J.T. Patterson. The effect of X-rays in producing mutations in the so-
matic cells of Drosophila melanogaster. - Science, 1928, v. 68, № 1750; Д.Т. Паттер-
сон. Х-лучи и соматические мутации. - Усп. эксп. биол., 1929, т. VIII, вып. 4.
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мофеева-Ресовского. Поскольку опыты Тимофеева-Ресовского с обрат-
ными мутациями впервые сделали рентгенизацию инструментом в ис-
следовании, имеющем целью бросить свет на строение гена, то его ис-
следование привлекло к себе большой интерес и доставило ему первую
мировую славу. Молодого исследователя пригласили на VI Интер-
национальный Конгресс по Генетике в Итаке, близ Нью-Йорка, в 1932 г.,
с пленарным докладом на эту тему.

Летали в свободно живущих популяциях

В области изучения мутаций жизнеспособности Тимофееву-Ресов-
скому принадлежит ряд открытий, оказавших влияние на развитие ге-
нетики популяций. Так, он первым обнаружил летали в природных по-
пуляциях.

Вскоре после переезда в Берлин в июле 1925 г., Тимофеев-Ресов-
ский занялся анализом берлинской популяции дрозофил. В статье Е.А.
и Н.В. Тимофеевых-Ресовских 1927 г. "Генетический анализ свобод-
ноживущего населения Drosophila melanogaster" идейная часть при-
надлежала Н.В., а техническую часть работы вели, конечно, они оба.
Анализ берлинской популяции D. melanogaster, предпринятый Тимо-
феевыми-Ресовскими, имел цель получить ответы на следующие во-
просы: «Являются ли геновариации Drosophila melanogaster лабора-
торными артефактами или они также возникают (в гетерозиготном со-
стоянии) в природе?.. В какой степени дикая популяция "обременена"
["belastet"] геновариациями в гетерозиготном состоянии?.. Кроме того,
эта работа является экспериментальной проверкой положений эволю-
ционной теории С.С. Четверикова»6.

Материалом для исследования Тимофеевых-Ресовских послужила
колония дрозофил, обитающая в мусорном ящике во дворе дома в
южной части Берлина, р-н Штеглиц, где они снимали квартиру у
г-жи Думке (Н.В. всегда использовал все, что было под рукой, для по-
становки простых опытов). Было изучено 78 инбредных линий на про-
тяжении трех поколений. В потомстве 41 самки выделено не мене
12 (описано в статье 10) различных "бросающихся в глаза", то есть
больших морфологических мутантных признаков.

Четвериков первоначально предполагал обнаружить в диких попу-
ляциях рецессивные аутосомные мутации в гетерозиготном состоянии
(ибо он желал найти в природных внешне однородных популяциях
достаточное количество наследственной изменчивости для отбора,

6 Н.А. u. N.W. Timoféeff-Ressovsky Genetische Analyse einer freilebenden Drosophila
melanogaster-Population. - Roux' Arch. Entwicklungsmech. Organ., 1927, Bd. 109,
H. 1, S. 71-72.
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чтобы тем самым снять противоречие между лабораторной генетикой и
классическим дарвинизмом). В данном анализе, ведшемся методом ин-
бридинга (рис. 4), среди случаев обнаружения мутаций, аутосомных
рецессивов было только 1/3 от общего их числа, а 2/3 приходились на
аутосомные доминанты, сцепленные с полом доминанты, сцепленные с
полом рецессивы, видимые и летальные. Таким образом, работа Тимо-
феевых-Ресовских была важна для выяснения категорий мутационной
изменчивости в природе.

Рис. 4. Схема анализа диких самок, оплодотворенных в природе
(по: Н.А. u. N.W. Timoféeff-Ressovsky, 1927)

В табл. 3 приводятся частоты мутаций (процент гамет в популяциях) для выборок из
популяций D. melanogaster Берлин-Штеглица по Тимофеевым-Ресовским (1927 - 78
линий) и, для сравнения, выборка из популяции Геленджика, одновременно изучен-
ной в Москве Е.И. Балкашиной (52 линии - неопубликованные данные7)

Общий вывод Тимофеевых-Ресовских гласил: "В природе точно так
же, как и в лабораторных культурах, постоянно возникают геновариа-
ции, вследствие этого каждая дикая популяция содержит различные
факторы в гетерозиготном состоянии; при внутрибрачии дикие мухи в
течение нескольких поколений (двух или трех) проявляют эти факто-
ры, которые выщепляются в потомстве"8.

Работа Тимофеевых-Ресовских 1927 г., показавшая наличие деталей
в процветающих диких популяциях, дала направлению Четверикова,
экспериментальной генетике популяций, новый, исключительно важ-

7 Часть данных по геленджикской популяции D. melanogaster, проанализированных
Балкашиной приведена в табл. 7 статьи: Н.П. Дубинин, Д.Д. Ромашов. Генетиче-
ское строение вида и его эволюция. I. - Биол. журн., 1932, т. 1, вып. 5/6, с. 52-95.

8 Там же, с. 108.
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ный аспект: здесь Тимофеев-Ресовский впервые указал на необходи-
мость изучения изменчивости по приспособленности.

Таблица 3
Частота мутаций в двух популяциях Drosophila melanogaster

(По материалам Е.И. Балкашиной и Н.В. и Е.И. Тимофеевых-Ресовских 1926 г.,
из: Бабков, 1985)

Геленджик, 1926, Берлин-Штеглиц, 1926,
52 линии (Балкашина) 78 линий (Тимофеевы-Ресовские)

Мутация % Мутация %

extra-analis-plexus 21,6 Venae plexoides 4,9
analis incompletus 4,3 alae vesiculatae (I) 1,9
hemiptera 3,3 Abnormal abdomen (I) 1,6
Типа cluboid 1,8 Venae abnormes 1,6

tiny-bristles 1,8 alae divergentes 1,2
purple 1,4 Beaded 0,9
Delta 0,9 lethal-2 (I) 0,9

alae truncatae 0,9 venae incompletae 0,6
sepia 0,9 venae bifurcatae x
alae divergentes 0,9 lethal-1 (I) x
alae undulatae x
Типа balloon (I) x
vena abnormales- x
Notch x
ramuli (media) x
radius incompletus x
pedes taxi x
singed-curvatae x
aristae deformatae x
aristopedia

Примечание. Указаны наиболее резкие мутационные изменения; "х" означает еди-
ничное появление; "(I)" - мутации I хромосомы, т.е. сцепленные с полом.

Вскоре московские генетики, в стремлении экспериментально про-
верить идеи Д.Д. Ромашова о роли случайных процессов в эволюции
(аналогичные одновременной и независимой идеи Сьюэлла Райта),
подтвердили обнаруженный Тимофеевым-Ресовским факт наличия де-
талей в диких популяциях, и пошли дальше - дали количественную
оценку насыщенности деталями популяций. В обширном исследовании
1931-1936 гг., в котором материал был взят из 15 популяций Северного
Кавказа, Закавказья и Центральной России, участвовала большая груп-
па генетиков из Института экспериментальной биологии и Московско-
го пушного института9. Здесь применялся более сильный (чем инбри-

9 Н.П. Дубинин и др. Экспериментальный анализ экогенотипов Drosophila
melanogaster. Ч. I, II. - Биол. журн., 1934, т. III, вып. 1, с. 166-216; Н.П. Дубинин,
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динг) метод, основанный на системе балансированных деталей (вари-
ант метода СlВ Мёллера), который позволял переводить в гомозигот-
ное состояние целые хромосомы и таким образом выявлять рецессив-
ные мутации в больших хромосомах (II и III) и летали во II хромосо-
ме10. В разных выборках от 7,6 до 21,4% II хромосом несли летальные
гены, и этот вывод произвел впечатление на научные круги11. В свете
последующих работ эти числа представляются весьма низкими12, но
здесь уже была дана количественная оценка груза деталей, на сущест-
вование которого впервые указала работа 1927 г. Тимофеевых-Ресов-
ских.

Таблица 4
Процент II хромосом, несущих летали и семилетали, в природных популяций

Drosophila melanogaster (из: Dobzhansky, 1970)

Число исслед. % леталей и
Популяция хромосом семилеталей Авторы

Кавказ, СССР 2971 15,6 Дубинин и др. (1932-1936)
Кавказ, СССР 1040 25,4 Берг (1939)
Умань, СССР 2700 24,3 Оленов и др. (1937, 1938)
Крым, СССР 1630 24,8 Дубинин (1938, 1939)
Амхерст, США 2352 35,8 Ives, Band (1945-1959)
Мэйн, США 226 42,9 Ives (1945)
Висконсин, США 231 34,2 Greenberg, Crow (1960)
Огайо, США 177 49,7 Ives (1945)
Флорида, США 468 61,3 lves(1945,1951)
Нью Мексике, США 203 62,1 Ives (1945)

Корея 611 11,2 Paik(1960)
Хиросима, Япония 1901 11,6 Minamori, Saito (1964)
Кофу и Кацунума, Япония 2457 16,6 Oshima(1967)
Кофу и Кацунума, Япония 2773 21,5 Watanabe (1969)

Египет 301 29,4 Dawood (1961)
Липари, Италия 215 34,1 Karlik, Sperlich (1962)

Израиль 1222 34,7 Goldschmidt e.a. (1955)

Д.Д. Ромашов и др. Аберративный полиморфизм у Drosophila fasciata. - Биол.
журн., 1937, т. VI, вып. 2, с. 311-354.

10 См.: Московская школа, гл. 8.
11 Th. Dobzhansky. A review of some fundamental concepts and problems of population

genetics. - Cold Spring Harbor Symp. Quant. Biol., 1955, v, 20, p. 4.
12 Например, Таблица 2 в: Th. Dobzhansky. Genetics of the Evolutionary Process. N.Y.

a. L., 1970, p. 119.
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