American biologist Sewall Wright (1889–1988) was an influential pioneer in the field of evolutionary genetics. Like his British counterparts Sir Ronald Fisher and J. B. S. Haldane, Wright formulated a mathematical theory of evolution, thereby showing how frequencies of alleles and genotypes could change in response to evolutionary pressures such as natural selection, mutation, and migration. Wright also examined the effects of inbreeding and random genetic drift in evolution, and he was influential in the development of various statistical methods used in evolutionary analysis. Indeed, Wright drew from his research in each of these areas in his development of a new, comprehensive theory of evolution that he termed the "shifting balance" theory. Although Wright initially proposed this theory in the 1930s, it remains a source of great interest and controversy among evolutionary geneticists today.

Throughout his career, Wright made many contributions to the study of the relationship between genotype and phenotype using guinea pigs as a model system. In particular, he wondered how multiple genes interacted to produce specific phenotypes, and he explored several possible mechanisms by which this process occurred. One possibility was that the combined effect of the alleles at two different loci was equal to the sum of these alleles' individual effects; this idea was known as the additive model. Another possibility was that that the combined effect of the alleles at two different loci was either greater or less than the sum of the alleles' individual effects; this idea was known as the nonadditive model or epistasis. Wright was struck by the strong and pervasive nonadditive genetic interactions that he saw in his guinea pigs. Thus, in his views of the evolutionary process, Wright continually emphasized the importance of considering the effects of combinations of genes rather than just genes' individual effects . In particular, Wright correctly recognized that epistasis could complicate the evolutionary process.
When interactions involve more than two genetic loci, the limiting effects of epistasis tend to increase. These more complicated systems are also more difficult to visualize and analyze. To assist in the visualization of such systems, Wright invented the metaphor of the adaptive landscape, which has been used by countless biologists since (Skipper, 2004). In figures of adaptive landscapes, the height represents the average fitness of a population with the underlying allelic frequencies. Following Wright, biologists have often displayed adaptive landscapes with contour lines connecting points of equal fitness, much like the lines drawn on elevation maps that connect points of equal altitude or isotherms on weather maps that connect lines of equal temperature (Figure 1). 

Wright developed the shifting balance theory. At its core, the shifting balance theory is a process that permits populations to hold onto selective gains (i.e., local fitness peaks in the adaptive landscape) while still being able to randomly explore neighboring genotype space for possibly superior peaks.
The shifting balance theory consists of three distinct phases (Wright, 1977):

Phase 1, the exploratory phase, is characterized by the action of genetic drift. As a result, the small populations move around in genotypic space. Most stay on the suboptimal fitness peak, but some get caught in adaptive valleys. 

In phase 2, natural selection causes the populations that are in the adaptive valleys to move through genotypic space toward new, higher-fitness peaks. 

Finally, in phase 3, those populations that are at higher fitness peaks send off migrants to the other populations, and these migrants cause the other populations to move to the higher fitness peaks. Eventually, all of the populations (the metapopulation) move to the higher fitness peak as a result of this process.

Wright's theory was met with skepticism by a number of other researchers, including Ronald Fisher. Although Fisher recognized that nonadditive gene interactions were indeed common, he did not see these interactions as being important in the evolutionary process. Wright's shifting balance theory continues to be controversial among evolutionary biologists, and the concerns first raised by Fisher in the 1930s still linger today. Moreover, due to the complexities of Wright's model, it is exceedingly difficult to test all aspects of the shifting balance theory at once, especially in natural populations. Individual aspects of this theory have been tested, however. 
For instance, in the early 1990s, investigators Michael Wade and Charles Goodnight performed an experimental study that mimicked some aspects of phase 3 (migration) in the shifting balance process using laboratory populations of the flour beetle Tribolium castaneum, as a result of which Wade and Goodnight argued that selection among the subpopulations was in fact driving higher productivity of the entire population, much as Wright envisioned in his description of phase 3.

Despite the results of studies such as that conducted by Wade and Goodnight, debate continues regarding Wright's theory. For instance, in 1997, Jerry Coyne and colleagues wrote a perspective for the journal Evolution criticizing the shifting balance theory on both theoretical and empirical grounds. Coyne et al. noted that the conditions under which the shifting balance process appears to operate via Wright's phases are restrictive. Indeed, even advocates of the importance of the shifting balance theory recognize the conflict between the different phases of the theory. For instance, Wade and Goodnight (1991) noted that the conditions that favor phase 1 restrict the likelihood that phase 2 will operate as described by Wright. 

Debates regarding Fisherian and Wrightian views of the evolutionary process are likely to continue for quite some time. However, it is probable that both views are correct in different contexts. As Wade and Goodnight (1998) point out, Fisher and Wright were trying to explain different facets of the evolutionary process. In Wade and Goodnight's words: «he central problem of evolution for Wright was explaining the origins of adaptive novelty, whereas for Fisher it was explaining the refinement of existing adaptations.»
Wright and Fisher, along with J.B.S. Haldane, were the key figures in the modern synthesis that brought genetics and evolution together. Their work was essential to the contributions of Dobzhansky, Mayr, Simpson, Julian Huxley, and Stebbins. The modern synthesis was the most important development in evolutionary biology after Darwin. Wright also had a major effect on the development of mammalian genetics and biochemical genetics.
Американский биолог Сьюэлл Райт (1889–1988) был известной личностью в области эволюционной генетики. Как его британские коллеги Рональд Фишер и Дж. Б. С. Холден, Райт сформулировал математическую теорию эволюции, таким образом показывая, как частоты аллелей и генотипов могли измениться впоследствии эволюционных давлений, таких как естественный отбор, мутация и перемещение. Райт также исследовал последствия межродственного скрещивания и случайного генетического дрейфа в развитии, он извлек результаты своих исследований в каждой из этих областей в развитие новой, всесторонней теории эволюции, которую он назвал теорией "движущегося баланса". Сьюэлл Райт изначально предложил эту теорию в 1930-ых, но до сих пор она остается очень интересным источником для споров и противоречий среди эволюционных генетиков.

В течение карьеры Райт сделал огромный вклад в исследование взаимосвязей между генотипом и фенотипом, используя морских свинок в качестве образцовой системы. В частности он задавался вопросом, как многократные гены взаимодействовали, чтобы произвести определенные фенотипы, исследуя несколько возможных механизмов процесса взаимодействия. Генетик был поражен этими сильными и распространяющимися несовокупными генетическими взаимодействиями, которые он видел у своих морских свинок. Он считал, что также важно рассматривать результаты комбинаций генов, а не только их отдельные результаты. В частности Райт правильно признал, что эпистаза могла усложнить эволюционный процесс.

Когда взаимодействия вовлекают в реакцию больше чем два гена, ограничивающие эффекты эпистазы имеют свойство увеличиваться. Эти сложные системы не менее трудно визуализировать и проанализировать. Чтобы помочь в визуализации таких систем, Райт изобрел метафору «адаптивного пейзажа», которая пользуется множеством биологов до сих пор. «Адаптивный пейзаж» - высота, которая представляет собой среднюю физическую форму населения с основными аллельными частотами.

Также Райт развивал движущуюся теорию баланса. В его представлении движущаяся теория баланса - процесс, который позволяет популяции ориентироваться на популяционный отбор (то есть местные пики пригодности в «адаптивном пейзаже»), в то время как возможность беспорядочно исследовать соседний генотип делает интервалы для возможно превосходящих пиков.

Движущаяся теория баланса состоит из трех фаз.
Фаза №1, исследовательская фаза, характеризуется действием генетического дрейфа. В результате небольшие популяции перемещаются в генотипном пространстве. Большинство популяций остается на подоптимальном пике пригодности, но некоторые замечены в адаптивных долинах. 
В фазе №2 естественный отбор привлекает популяции, которые находятся в адаптивных долинах, чтобы переместиться через генотипное пространство на новый уровень, к пикам более высокой пригодности. 

Наконец, в фазе №3, те популяции, которые являются на более высоких пиках пригодности, «отсылают» отдельных особей другим популяциям, и эти «мигранты» заставляют другую популяцию развиваться к более высоким пикам пригодности. В конечном счете все популяции двигаются к более высоким пикам пригодности. [http://www.nature.com] !
Теория ученого была встречена со скептицизмом многими другими исследователями, включая Рональда Фишера. Хотя Фишер признал, что несовокупные взаимодействия генов были действительно распространены, он не считал эти взаимодействия значащими для эволюционного процесса. Эта теория продолжает быть спорной среди эволюционных биологов, и вопросы, поставленные Фишером в 1930-ых все еще актуальны даже сегодня. Кроме того, из-за сложности этой модели чрезвычайно трудно проверить все аспекты движущейся теории баланса сразу, особенно в естественных условиях. Однако отдельные аспекты этой теории были все же проверены. В начале 1990-ых, исследователи Майкл Уэйд и Чарльз Гуднайт провели эксперименты, которое удовлетворяло некоторым аспектам фазы 3 (перемещение) в движущейся популяции жуков Tribolium castaneum. В результате этих исследований Уэйд и  Гуднайт утверждали, что выбор среди подпопуляции фактически стимулировал более высокую производительность всей популяции, как и предполагал Райт.

Несмотря на результаты этих исследований, дебаты продолжаются. Например, в 1997, Джерри Койн с коллегами отметили, что условия, при которых движущийся процесс баланса, кажется, работает, как описано в фазах Райта, но все же эти условия являются рестриктивными, т.е носят ограничительный характер. Действительно, даже те, кто считает эту теорию важной для науки, признают ее противоречия между различными фазами. Например, Уэйд и Гуднайт в 1991 году отметили, что условия, которые удовлетворяют фазе №1, ограничивают вероятность, что фаза №2 будет проходить так, как описано Райтом.

Разногласия и споры относительно этого представления эволюционного процесса, вероятно, продолжатся в течение достаточно долгого времени.

Сьюэлл Райт был одной из ключевой фигуры в современной генетике. Его вклад был толчком для многих биологов и генетиков, в основном в области развития и селекции млекопитающих. Это был, пожалуй, самый большой шаг вперед для генетики со времен Дарвина.
