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ПРЕДИСЛОВИЕ': 

В наше время стало общепризнанным, что ускорение научно-технического прогрес­

са требует опережающего развития фундаментальных наук. В области -биологии это 
прежде всего исследования по физико·химическим механизмам -жизнедеятельности, 

генетике, экологии, биологии развития и по эволюции. Исследования тесно взаимосвязаны. 

Наибольшие успехи за последнее десятилетие достигнуты .в области изучения фи­

зика-химических основ жизнедеятельности, силы,ю продвинувшие нас к ответу на воп­

рос, что представляет собой жизнь с точки зрения физики и химии. Создание общей 

теории индивидуального развития во многом тормозится недостатком точных знаний 
о механизмах генного контроля над морфагенетическими процессами. В теории эво­

люции мы сейчас переживаем пе,риод, когда опредеЛенную популярность приобрели 

высказывания автор.ов, требующих если неполнщ·о отказа от дарвинизма, то, во всяком 

случае, его широкой модернизации. Особое распространение за последнее десятилетие 
приобрели различные сальтационистские и неокатастрофические концепции. 

Сам по себе сальтационизм не нов; с подобными взглядами выступали и предшест­

венники Дарвина, и его современники. Новым является то, что теперь сальтационизм 

получил некоторую поддержку в достижениях современной биологии---;- карносистем а­

тике, молекулярной биологии, биологии развития, палеонтологии. ХотЯ факты, поло­
женные в основу сальтационистских концепцИй, на наш взгляд, совершенно недо­
статочны, на них основывается все усиливающаяся тенденция к ревизии ·основных 

положений дарвинизма. На наших глазах рождается нечто вроде новой философии· 
биологии, отрицающей творческую_роль естественного отбора и придающей решающее 

значение в эволюции случайным событиям. Все это требует не только защиты дарвинизма, 
но и серьезного анализа фактов, Лежащих в основе современного сальтацИонизма. 

Когда Дарвин создавал- основы своей теории, биологи не располагали точнымИ 
знаниями Q механиз!V!аХ наследственности- генетика до осtювополагающих работ 

Д. Уотсона и Ф. К.рика имела дело скорее с внешними прояв.Ji~ниями наследственно• 
сти, чем с ее механизмами. Не лучше обстояло дело и·-с макроэволюционными процес­
сами, поскольку биологи в то• время, сколько-нибудь· серьезно знали лишь об их ре­

зультатах, на примере современных организмов. Можно без преувеличения сказать, 

что вся биология за последнее столетие совершенf!О преобразилась, понимание жиз­
ненных процессов поднялось на совершенно новый уровень. И вместе с тем, как и 100 лет 
:trазад, дарвинистическая . теория эволюции, основывающаяся на учении о направ­

ленном характере наследственной изменчивости в природных популяциях и о естест­

венном отборе как о главном факторе; .определяющем ход эволюции, в основных 

своих чертах осталась принципиально прежней. Ничего равноценного дарвинизму не 

могут предложить ни экспериментаторы, совершающие крупные открытия и задумы­

вающиеся над их возм0жным влиянием на теорию эволюции, ни теоретики, неудовле­

творенные известным к6нсерватизмом системы объяснений эволюционных процессов, 

предлагаемых дарвинистами. 

Сказанным мы не хотим создать впечатление, что теория эволюции не развивается 
и не преобразуется со времени Дарвина. Достаточно сравнить представления о видос 
образовании в той форме; как они излагались самим Дарвином, с соответствующнмli 

разделами в книгах Э. Майра и :м:· -У'айtа. Не менее существенны успехи эволюс 

дионвой биологии в анализах общих ·.закономерностей филогенеза- сравним опять 

соответствующие разделы: . «Происхождения видов» с трудами А. Н. Северцова, 
И. И. Шмальгаузена и д:ж.· Симпсона. На нашихглазах очередная ломка взглядов со­
вершается и в молекулярной генетике. Совсем недавно преобладали представления о 

необычайной точности и -:стабильности механизмов репликадин и процессинга ДНК; · 
в результате чего мутации (ошибки реПJ!'И'ка:ции) возникают крайне редко, с частот-ой 
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порядка 10- 5-10- 7 за одно поколение. Немало приводилось внешне убедительных до­
водов, что только такая надежность репликации ДНК и обеспечивает саму возможность 

прогрессивной эволюции-значительное учащение мутаций могло бы привести к дезин­

теграции генома. И за какие-то 10-15 лет картина резко преобразилась. Мы еще с 
грудом понимаем, насколько существенным может быть ЗJ-Iачение «взрывов» из­
менчивости, вызываемых транспозонами, однако ясно, что некоторые концепции попу­

ляционной генетики нуждаются в пересмотре. 

Подлинная картина филогенетического развития, вскрываемая палеонтологией, 

также оказывается значительно более сложной, чем это представлялось ранее. Корни 

многих современных групп уходят глубже в прошлое, чем это предполагалось совсем 

недавно, организационные особенности многих таксонов проявляют удивительную ста­

бильность, диагностические особенности крупных групп организмов зачастую приобре­

таются или по крайней мере отшлифовываются в пучках параллельных ветвей. Стано­
вится все более очевидным, что в явлениях направленности эволюции сушественную 

роль играет не только отбор, но и некоторые организмеиные факторы, такие, как меха­

низмы морфогенеза, например, канализирующие не только онтогенез, но и до некото­

рой степени также и филогенез. Только в первом приближении мы можем говорить о 

механизмах синхронизации многих эволюционных процессов, проявляющейся, в част­

ности, в более или менее одновременном приобретении неродственными организмами 

сходных адаптаций. Лишь в самых общих чертах намечена картина экоенетемной эво­

люции. В создании теории биоценотических кризисов в геологической истории вообще 

сделаны первые шаги; нет хорошей системы объяснений закономерностей более или 

менее синхронной смены господствующих форм жизни в истории Земли, характер 
взаимодействия соответствующих биологических и геологических, а возможно, и косми­

ческих процессов остается малоисследованным, хотя факты, относящиеся к этой сто­

роне биологической эволюции, буквально нарастают по экспоненте. 

Вместе с тем нельзя не видеть, что в теории эволюции разрабатывается преиму­

щественно аналитическая, а не прогностическая ее часть. Дарвинизм помогает нам 

глубже понять историческую основу биологических процессов, но в то же время он 

остается малоэффективным при попытках прогнозирования эволюции не только для 

отдаленного, но даже и для ближайшего будущего, когда мы пытаемся осмыслить эво­

люционное значение формирующихся адаптаций и популяционных процессов, наблю­

даемых у того или иного исследуемого вида. Однако это обстоятельство, хотя и по­
рождает известную неудовлетворенность у исследователей, не свидетельствует автома­

тически о слабости или ошибочности теории эволюции. Дело в том, что сама эволю­
ция представляет собой в сушественных чертах сложный вероятностный процесс с 

весьма варьирующим соотношением детерминированных и стохастических процессов 

(Седов, 1976,), и уже потому общий ход остается в чем-то непредсказуемым. Перефра­
зируя известное высказывание английского просветител я Томаса Пей на ( 1737 -1809), 
можно сказать, что случай и эволюция «создают настолько непредсказуемые ситуации, 

что человеческая мудрость бессильна определить, чем они разрешатся». 

Непредсказуемость эволюции, конечно, не абсолютна. Одни детали эволкщионного 
процесса предвидеть действительно невозможно, тогда как другие могут прогнозиро­

ваться с известной достоверностью, хотя эта достоверность, по-видимому, никогда не 

бывает абсолютной; слишком многое зависит от обстоятельств, объективно случайных 

по отношению к ходу процесса. Недостаточное осознание этого факта и порождает, 

как нам кажется, неудовлетворенность состоянием теории эволюции и подчас ориенти­

рует исследователей на поиски радикальных решений с попытками всеобъемлющей ре­

визии дарвинизма. 

Предлагаемая вниманию читателя книга составлена на основе лекций, прочитан­

ных на школе по эволюционной палеонтологии; состоявшейся в Звенигороде в декабре 

1981 г. Часть прочитанных на школе лекций уже опубликована в виде отдельных ста­

тей в периодической печати, лекции, вошедшие в эту книгу, переработаны и дополнены 
новыми данными. В представленных статьях речь идет о проблемах макроэволюции, 

вклад палеонтологов в их разработку остается весьма значительным. 

Академик Л. П. Татаринов 



УДК 575.83 

ИСТОРИЧЕСКОЕ РАЗВИТИЕ БИОСФЕРЫ 

В. Н. Шиманский 

Палеонтологический институт АН СССР 

Термин «биосфера» исключительно широко вошел как в научную, так и в популяр­

ную литературу. Обсуждаются проблемы изменения биосферы, пути ее дальнейшего 

развития, важность сохранения биосферы в пригодном для существования состоянии, 

место человека и его деятельности в развитии биосферы. Сравнительно мало говорится 

о прошлом биосферы, о путях ее развития, о причинах необратимых изменений и фак­

торах становления современной биосферы. Между тем эти процессы взаимосвязаны. 

Понять причины изменений биосферы в прошлом важно для понимания путей ее раз­

вития в будущем. Настоящий краткий очерк и посвящен обзору исторического разви­

тия биосферы и некоторых особенностей этого развития на тех или иных этапах. 

ПОНЯТИЕ БИОСФЕРЫ 

Понятие биосферы как области жизни было введено в биологию Лемарком в нача­

ле XIX в., а в геологию- Зюссом в конце прошлого века (Вернадский, 1967, с. 351). 
Однако до настоящего времени нет единой точки зрения на то, что входило в поня­

тие биосферы по Зюссу. Так, А. Н. Иванов (1978) полагает что Зюсс понимал под био­
сферой не только жизнь, но и среду ее существования. Другой точки зрения придержи­

вается М. М. Камшилов ( 1979, с. 71), писавший, что именно с работы Зюсса идет пони­
мание биосферы как совокупности организмов, существующих на Земле, «как о живой 
оболочке планеты». Вероятно, так понимали Зюсса и ранее, так как, как пишут 
Н. Б. Вассоевич и А. Н. Иванов (1979), на рубеже XIX-XX вв. геологи и географы при­
нимали термин «биосфера» именно для совокупности живых организмов. 

Дальнейшее развитие понятия термина «биосфера», создание учения о биосфере 

принадлежит В. И. Вернадскому. Завершенный вид учение о биосфере получило в ра­
боте 1926 г., которая так и называется «Биосфера» (Вернадский, 1967). Под этим тер­
мином он понимал «Область существования живого вещества, самое большое биокос­

ное тело на Земле, особую оболочку, состоящую из трех, может быть, четырех гео­

сфер- коры выветривания (твердой), жидкой гидросферы (Всемирный океан), тропо­

сферы и, вероятно, стратосферы (газообразной)» (Вассоевич, Иванов, 1979, с. 7). 
В. И. Вернадский различал в биосфере «поле устойчивости жизни», в котором «Ор­

ганизм хотя и страдает, но выживает», и «поле существования жизни», в котором «Ор­

ганизм может давать потомство, т. е. увеличивать массу, увеличивать действенную 

энергию планеты» ( 1967, с. 309). О точных границах биосферы по В. И. Вернадскому 
судить трудно. Существуют некоторые разногласия в понимании мощно·сти биосферы 
и в настоящее время. Так, И. П. Герасимов (1976) пишет, что, по В. И. Вернадскому, 
верхняя граница биосферы связана с положением озонового экрана и проходит на 

высоте около 20 км, а нижняя - на глубине 3-3,5 км. По М. М. Камшилову ( 1979), 
верхняя граница находится на высоте 15-20 км, а нижняя- более 10 км. 

Биосфера не всегда понимается в соответствии с определением В. И. Вернадского. 
Так, Н. В. Тимофеев-Ресовский считает целесообразным говорить о понятии биосферы 

в узком и широком смысле, понимая под первой только совокупность организмов 

(Камшилов, 1979). Совокупность живых организмов понимает под биосферой 
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А. А. Григорьев (Иванов, 1978), используя термин «географическая оболочка» для 
расширенного понимания биосферы. Существуют сторонники и расширенного понима­

ния биосферы, когда в нее включаются «вся атмосфера, стратисфера и былые биосфе­

ры» (Иванов, 1978). Даже в тех случаях, когда границы биосферы, по сути дела, по­
нимаются в соответствии с Представлениями В. И. Вернадского, трактовка самого по­
нятия может быть несколько иной. 

Видимо, именно 11 связи с несколько различным пониманием термина «биосфера» 

и стремлением уточнить это понятие в литературе появилось довольно значительное 

число других терминов, которые, по мысли их авторов, должны способствовать этому 
уточнению. 

Ряд авторов принимают понятие «парабиосфера» для зоны, куда организмы могут 
попадать, но где они не могут активно существовать. Предложены термины «апобио­

сфера» для части атмосферы, включающей озоновый экран, «метабиосфера» для мета­
морфических пород,. получившихся из осадочных, бывших частью биосферы в прошлом. 

Все пространство, в котором сказывается влияние живых существ и продуктов их 

жизнедеятельности, предлагают называть «мегабиосферой». Последняя фигурирует и 

под названием «эврибиосферы» (см.: Иванов; 1978; Вассоевич, Иванов, 1979, с. 8). 
Подводя итог сказанному, видимо, можно сделать вывод, что под биосферой сле­

дует понимать сложную оболочку Земли, включающую не только всю совокупность 

живых существ, но и все элементы атмосферы, гидросферы и литосферы, необходимые 

для нормального существования этих организмов и являющиеся средой их существо­

вания. Эта система находится в подвижном равновесии, изменения в любой части си­
стемы отражаются на всей системе, что ведет к ее непрерывному развитию. При таком 

понимании биосферы в нее входят и остатки умерших организмов, если они еще слу­
жат субстратом для живущих организмов. С какого-то момента они выходят из соста­
ва биосферы и становятся частью собственно литосферы. Безусловно, проблема грани­

цы биосферы в таком случае решается нелегко. Все же совершенно очевидно, что дру­

гого выхода нет, нельзя биосферу ограни':lивать только одной совокупностью живых 

существ, так как они не могут создавать единую систему вне условий своего сущест­

вования, и нельзя относить к биосфере все мощнейшие органогенные образования, 

пусть даже некогда являвшиеся частью биосферы прошлого (известняки, каменные уг­

ли, горючие сланцы, диатомиты и т. д.). Можно вполне согласиться с С. А. Морозом 

( 1979, с. 37), считающим, что биосферу можно рассматривать в качестве вполне опре­
деленной материальной системы, существующей и развивающейся по объективным 

природным законам взаимодействия, взаимоотношения и взаимообусловленности жи­

вого и неживого, находящихся в постоянном противоречии. Несомненно, что биосфера 

является очень сложной системой со своей собственной структурой, системой, услож­

няющейся в процессе эволюции, многогранной и многофункциональной. Ведущая роль 

в этой системе принадлежит живому существу. Еще В. И. Вернадский (1967, с. 231) 
писал по этому поводу: «По существ·у биосфера может быть рассматриваема как об­
ласть земной коры, занятая трансформаторами, переводящими космические излуче­

ния в действенную земную энергию - электрическую, химическую, механическую, теп­

ловую и т. д.» Несколько ниже он еще раз подчеркивает огромную роль органического 

мира в жизни Земли: <кНа земной поверхж>сти нет химической силы, более постоянно 
действующей, а потому. и более могущественной по своим конечным последствиям, чем 

живые организмы, взятые в целом» (1967, с. 241). Живое вещество выполняет ряд 
сложных функций: энергетическую, концентрационную, деструктивную, средообразую­
щую, транспортную (Л а по, 1979). Однако существование живого существа самого по 
себе, вне связи с окружающим миром невозможно. «Из предыдущего ясно, что все 
живое представляет неразрывное целое, закономерно связанное не только между со­

бой, но и с окружающей косной сред:ой биосферы» (Вернадский, 1967, с. 347). 
Для палеонтологов исключительно важна проблема этапности развития биосферы, 

поскольку, как сказано выше, одной. из важнейших составляющих понятия «биосфера» 
является органический мир. Исключительно важна эта проблема и для решения прак­

тических задач геологии, поскольку этапы развития биосферы в целом и органическо­

го мира в частности лежат в основе геохронологической шкалы 
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ПРОБЛЕМЬI ЭТАПНОСТИ 

В РАЗВИТИИ ОРГАНИЧЕСI(ОГО МИРА 

Совершенно очевидно, что в первую очередь необходимо остановиться на проблеме 

этапности развития живого вещества и только потом перейти к вопросу об этапности 

развития биосферы в целом. Большинство исследователей считают, что в истории раз­

вития органического мира существовали совершенно отчетливые этапы, легшие в ос­

нову выделения эр, периодов и более мелких подразделений в истории Земли. Многие 

даже считают, что эти изменения носили почти катастрофический, кризисный харак­

тер. Говорят о великих вымираниях в конце палеозоя, в конце мезозоя и т. д. 
Имеется и другая точка зрения - совершенно отчетливых рубежей между этапами 

нет, старое уходит не сразу, а постепенно, и в пограничных отложениях имеются ос­

татки представителей как старого, так и нового этапов развития органического мира 

(Хал фи н, 1971, 1973, 197 4) . Вопрос усложнЯется различным пониманием самого тер­
мина «Этап» и «этапность». Одни исследователи понимают под этим смену комплексов 

органического мира в разрезах конкретных регионов, другие - смену таксанов в пре­

делах одной большой группы на всем протяжении ее существования, третьи - значи­
тельные изменения в развитии органического мира в целом. Строго говоря, только 

значительные изменения в развитии должны считаться «этапами развития органиче­

ского мира», для двух же других понятий должны быть предложены особые термины 

или они должны употребляться с соответствующими оговорками. Однако даже говоря 
об этапах органического мира в целом, разные и·сследователи по-разному подходят 

к рассмотрению этого вопроса. Чаще всего вопрос решается чисто статистически -
путем подсчета появляющихся, вымирающих и транзитных групп на том или ином отрез­

ке времени. Иногда этапы устанавливают по .более или менее одновременному исчез­

новению нескольких достаточно крул,ы;ых и широко расиространенных групп живот­

ных. В качестве примера укажем o)l)l!tн из наиболее популярных случаев - вымирание 

в конце мела дино-завров, птерозавров, ;аммоноидей, иноцерамов и некоторых других. 

Некоторые авторы понимают под этапами «смену облика» фауны и флоры, что в 

основном связано со сменой таксонов, но также и с их перер.аспределением, сменой 

доминантов и т. д. Наконец, существует точка зрения, что этапы развития органическо­

го мира следует устанавливать по ароморфным изменениям в наиболее характерных 

для данного этапа группах (Друщиц, Шим:анский, 1978; Шиманский, Соловьев, 1978). 
Автор настоящей статьи считает, что наиболее правильными являются третья и 

четвертая ,тФчки зрения. Статистическ.иiff подсчет слишком неточен, так как он зависит, 

во-первых, от полноты изученности группы, во-вторых, от постоянно меняющихся 

взглядов на систематику групп, особенно на вИДовом и родовом уровнях. Обосновывать 
этапы исчезновением ряда даже очень замет.Н!Ь!!Х групп тоже вряд ли целесообразно, 

так как в некоторых случаях для этого используются группы совершенно разного ран­

га (как и было приведено выше для конца мела), в одних группах вымирание проис­
ходит действительно достаточно внезапно, в других оно растянуто на очень длитель­

ный срок и не учитывается коэволюция групп и их взаимосвязи в процессе выми­

рания. Возникает также вопрос, почему исчезновение некоторых групп должно рас­
сматриваться в качестве границ этапов развития всего органического мира. Действи­

тельно, в конце мела вымирают последние динозавры и птерозавры, но этот процесс 

почти не сказывается на ящерицах и черепахах- двух больших группах рептилий 

того же ра·нга, что и вымершие. Вымирают аммоноидеи, но продолжают существовать 

наутилоидеи - опять-таки группа того же ранга. 

В развитии каждой отдельной большой группы есть свои закономерности, часто не 
вполне понятные без углубленного биологич.ес!Кого анализа, есть моменты расцвета и 

упадка, иногда однократные., иногда неоднократные. Для значительного числа групп 

такие данные wмеются в виде диаграмм (Mulleг, 1955, 1974). Сопоставление несколь­
ких таких диаграмм друг с другом, конечно, дает представление о некоторых событиях 

в развитии органического мира, особенно если эти груnпы коэволюционно связаны, но 

не дает представления об этапах развития биоса в целом. 

К:ак сказано выше, .значительно nерспективнее третий и четвертый пути в пробле-
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ме определения этапности развития органического мира, так как они основаны, как 

правило, на анализе взаимосвязи разных групп. В качестве наиболее ярких примеров 

можно привести смену доминирующих групп на рубеже мела и палеогена. Как извест­

но, в конце мезозоя уже известны представители примерно десяти отрядов млекопи­

тающих и птиц, но только в палеогене они выходят на первое место, и весь кайнозой 

является эрой господства млекопитающих и птиц на суше, а также освоения ими воды 

и воздуха. Мы смело можем говорить, что кайнозой является эрой теплокровных. Вне 

всякого сомнения, смена групп позвоночных связана со сменой растительности. И на­

оборот, изменения в растительности теснейшим образом связаны с изменениями мира 

насекомых (Жерихин, 1979) и т. д. Таким образом, здесь в очень яркой форме выступает 
на первый план единство органического мира, его сложная организованность. 
Интересно, что эти изменения не повели к полному исчезновению пресмыкающихся, быв­
ших господствовавшей группой на суше, в море и в воздухе в мезозое. Пресмыкающимися 

был утерян воздух в качестве среды обитания, а на суше и в воде они сохранились; 
на суше они сохраняют даже достаточно заметное место. Подобные узловые моменты 

«смены облика» органического мира могут быть указаны и для более ранних моментов 
истории Земли. 

Для установления этапности развития органического мира имеет большое значе­
ние и учет ароморфных изменений в ряде ведущих групп. В качестве наиболее ярких 

примеров можно привести возникновение способности в ряде групп к образованию 

твердого скелета, появление позвоночных, сначала бесчелюстных, а потом и челюстно­

ротых в раннем палеозое, возникновение амниот в позднем палеозое, появление теп­

локровиости у животных. Каждое из этих событий давало толчок не только ускорен­

ному развитию той группы, в которой оно появилось, но влияло и на судьбу других 

групп, так или иначе связанных с первой. 

Однако, как сказано выше, органический мир теснейшим образом связан со средой 

и условиями своего существования. Только учитывая эти данные вместе, мы сможем 

понять причины изменения органического мира и наметить правильно этапы развития 

биосферы. В связи с этим представляется целесообразным сначала кратко остано­

виться на фактическом изложении истории рюнития органического мира, правда, при­

держиваясь подразделений принятой геохронологической шкалы, и только потом мож­

но говорить о соответствии или несоответствии изменений в органическом мире дру­

гим событиям в истории Земли и тем самым об этапности развития биосферы и о чет­

кости рубежей этих этапов. 

ДОКЕМБРИЙ 

В настоящее время докембрий принято делить на архей (границы по абсолютному 

летоисчислению 4600 + 200, 2600 ± 100 млн. лет) и протерозой (2600 + 100, 570 + 
+ 20 млн. лет). Верхнюю часть протерозоя, как правило, именуют рифеем, а самый 
конец рифея обособляют под названием венда (650+20, 570+20 млн. лет) или иногда 
эдиакария 1

• 

Наиболее древние остатки организмов установлены в породах серии Свазиленд и 
Булавайо, а также в кремнистых сланцах свиты Фиг-Три в Южной Африке, возраст 
которых, видимо, более 3 млрд. лет. Остатки представлены микроскопическими палоч­
ками, нитевидными образованиями, микроскопическими шаровидными телами. Палоч­
ковидные тельца получили название Eobacterium, а сферические- Archaeosphaeroi­
des. 

Из несколько более молодых отложений (абс. возраст около 2500 млн. лет) извест-

1 Следует сказать, что совершенно единых данных о возрастных границах этих подразделений нет. 
Б. С. Соколов (1984) указывает для венда 650 ± 10-570 млн. лет, М. Ф. Глесснер (1984) для 
нижней границы венда приводит возраст 680-700 млн лет, а для нижней границы эдиакария, 
рассматриваемого в качестве части венда, - 650-660 млн. лет. 

Около 680 млн. лет указана граница венда и в «Геохронологической таблице», опубликованной 
коллективом авторов (Друщиц и др., 1984). Наконец, китайские специалисты верхнюю часть до­
кембрия называют «синийской системой». Ее возраст 800-610± 10 (Сии Юйшен, 1984). 
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ны уже продукты жизнедеятельности синезеленых - строматолиты и так называемые 

микрофоссилии ( онколиты, катаграфии). В кремнистых породах свиты Ганфлит (а б с. 
возраст около 1900 млн. лет) в К:анаде обнаружены остатки не только нитевидных 

( Gunflintia, Animinea, Entospheroides, Archaeorestis), округлых (Huroniospora), но и 
звездчатых форм (Eoasterion). 

Из среднего рифея (абс. возраст около 1200 млн. лет) установлены первые следы 
жизнедеятельности организмов в виде следов ползания, зарывания, копролитов. В еще 

более молодых отложениях серии Бурра в Австралии (900-1050 млн. лет) найдены 
остатки не только синезеленых, но и, что крайне интересно, какие-то тельца, несколь­

ко напоминающие репродуктивные органы некоторых современных грибов. Примерно 
того же возраста находки в верхнерифейской свите Баттер-Спринге в Центральной 
Австралии {абс. возраст около 900 млн. лет), где установлено уже около 30 видов, 
принадлежащих к 24 родам, в основном синезеленых. Однако некоторые формы сход­
ны с зелеными и пиррофитовыми водорослями, с грибами и бактериями. В районе 
Алие-Спринг из той же свиты установлено уже 42 вида ( К:рылов, Васи на, 1975). По­
видимому, одной из наиболее характерных особенностей этих этапов развития орга­

нического мира является полное отсутствие каких бы то ни было организмов, имею­

щих минерализованный скелет и даже достаточно упругий органический скелет: 

«В верхнем рифее достаточно достоверно известны лишь следы жизнедеятельности орга­

низмов, но не сохранились отпечатки самих животных - по-видимому, покровные обо­

лочки были слишком слабые. Зато в рифее фантастического развития и разнообразия 
достигли карбонатные строматолиты - образования, обязанные своим происхожде­

нием жизнедеятельности синезеленых водорослей и, вероятно, бактерий» (Соколов, 

1979, с. 49). 
Следует, правда, оговориться, что, по-видимому, многие данные нуждаются в про­

верке. ·К: Геологическому конгрессу 1984 г. была опубликована коллективная работа 
под редакцией И. В. Шопфа (Earth's earliest ... , 1983) об эволюции ранней биt>сферы. 
Абсолютно достоверными считаются строматолиты из Австралии, возраст которых 
около 3,5 млрд. лет. Установлено, что в настоящее время известно пять разных кате­
горий микрофоссилий, принадлежащих к прокариотам. Данные о микрофоссилиях ар­

хея очень отрывочные, достаточно обильными они становятся только примерно с рубе­

жа в 2,8 млрд. лет, т. е. даже не с самого начала протерозоя. Считается, что эукариоты 
появились около 1,5 млрд. лет назад. 

С какими же событиями в истории Земли были более или менее связаны во време­

ни ранние этапы развития органического мира? К:ажется, большинство исследовате­

лей считают, что одним из основных было изменение состава атмосферы, а именно 

обогащение ее кислородом. Возможно, были также и иные события, влиявшие на ус­

корение или замедление развития разных групп прокариот. Так, Л. И. Салоп ( 1977, 
с. 9, 10) считает, что значительный скачок в развитии органического мира, пронешед­

ший около 2500 млн. лет назад (т. е. на рубеже архея и протерозоя), коррелирует по 

времени с мезопротерозойским оледенением. Достаточно очевидно, что биота рассмат­

риваемого времени была самостоятельным, очень важным и достаточно своеобразным 

этапом развития органического мира. Именно тогда были заложены возможности 

дальнейшего развития биосферы- благодаря фотосинтезу прокарнот возникла ат­
мосфера, пригодная для существования более высокоорганизованных существ, воз­

никли эукариоты. 

Исключительный интерес для познания истории развития органического мира име­
ет самый конец докембрия, выделяемый под названием эдиакария, или венда, иногда 
называемый также «терминальным рифеем». Первоначально богатые остатки пред­

ставителей разных групп беспозвоночных были найдены в местности Эдиакара в Ав­
стралии. 

Позже остатки мягкотелых беспозвоночных были найдены и в СССР в отложениях 
вендского яруса. Особенно проелавились остатки организмов из местонахождений се­
вера Русской платформы, в частности, так называемая «Беломорская биота», деталь­

но исследованная М. А. Федонкиным ( 1981). В настоящее время· известны и другие 
местонахождения остатков организмов венда на нашей территории, правда, не столь 

9 



богатые, как Беломорские. Приведем только основные данные об органическом мире 

того времени, так как он достаточ~о подробно охарактеризован в специальной работе 

М. А. Федонкина ( 1983) и статье Б. С. Соколова и М. А. Федонкина ( 1984), подготов­
ленной в связи с 27-м геологическим конгрессом. 

Из вендских отложений известны остатки продуктов жизнедеятельности прокариот, 
фитопланктон, грибы, в том числе актиномицеты, разнообразные многоклеточные во­

доросли как с минерализованным, так и с неминерализованным слоевищем, разнооб­

разные отпечатки многоклеточных животных. Последние исключительно своеобразны 

и многочисленны. Они относятся как к Radialia, так и к Bilateria. Среди радиалий 
М. А. Федонкин выделяет группы форм с осью симметрии бесконечно большого по­
рядка, осью симметрии неопределенного и определенного порядка (трехлучевые, че­

тырехлучевые, шестилучевые). Среди билатерий различаются несегментированные и 
сегментированные формы - полимерные и олигомерные ( Федонкин, 1983). К ради­
алиям принадлежат различные !)'!едузоидные формы, а к билатериям - червеобразные 
и группы, напоминающие членистоногих. Кроме одиночных, из венда известны остатки 
и колониальных форм. 

Всего разными авторами из отложений этого возраста описано не менее 50 родов, 
большинство родов монотипические, но имеются и включающие по нескальку видов. 

Характернейшей особенностью докембрийских беспозвоночных является отсутст­
вие минерализованного скелета, известны только отпечатки. Вполне вероятно, однако, 

что в ряде групп был процесс уплотнения тканей, что и позволило хорошо сохраниться 

отпечаткам. Впрочем, как указывают Б. С. Соколов и М. А. Федонкин (1984), в самом 
конце венда появились «очень мелкие организмы с минеральными скелетными обра­

зованиями». 

Интересной особенностью радиалий, являющихся преобладающим элементом в 

вендской фауне, было наличие у некоторых форм трехлучевой симметрии (Федонкин, 
1983). Такой тип симметрии почти неизвестен на более поздних этапах развития жи­
вотного мира. Вызывает законное удивление наличие среди этих относительно просто 

организованных животных очень крупных форм. Некоторые медузонды достигали в 

диаметре до полуметра и даже метра, а австралийские сегментированные беспозво­

ночные из рода Dickiпsoпia могли достигать до метра в длину ( Федонкин, 1983). 
На сегодняшний день являются загадкой билатеральные сегментированные орга­

низмы со скользящей метамерней ( Федонкин, 1983). 
Имеются указания в литературе даже на находку в вендских отложениях р. Онеги 

каких-то странных остатков, напоминающих обрывки туники оболочников (Чистяков 
и др., 1984),. Безусловно, такого рода остатки требуют самого тщательного изучения. 
Существование оболочников в венде должно говорить о длительном пути эволюции 

низших хордовых, являющихся, как известно, вторично упростивши_мися организмами. 

Систематическая принадлежиость подавляющего числа форм вендских беспозво­

ночных неизвестна. Несколько условно часть из них относят к кишечнополостным и к 

некоторым группам так называемых «червей», но гарантировать действительную при­

надлежиость их к этим стволам животного мира по отпечаткам невозможно. Очевид­
но, что ряд групп принадлежит к совершенно особым классам и типам, характерным 

только для докембрия. Таковы, в частности, формы, относимые к особому типу Petalo­
name. 

Вызывает удивление факт, что в венде мы уже обнаруживаем фауну, состоящую 

из ряда групп безусловно очень высокого таксономического ранга, происхождение ко­

торой неизвестно. Интересна мысль, высказанная М. А. Федонкиным ( 1983), допу­
скающим, что на ранних стадиях эволюции каждая новая особенность в строении ор­
ганизма могла иметь огромное значение для дальнейшего развития групп .. Это сдела­
ло возможным формирование групп высокого ранга, отличающихся типом симметрии 

и архитектоникой, в относительно короткий срок. 

Причины, пас·лужившие толчком к; столь быстрому развитию биоты в конце докем­
брия, не впо'Лне ясны. Существуют р-азные предположения. Л. И. Салоп указывает, что 
эдиакарская фауна приурочена ко времени между двумя эпипротерозойскими оледене­
ниями (Салоп, 1977, с. 11). Возможное влияние оледенений допускает и М. А. Федон-
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кин ( 1983, с. 4). В его работе, неоднократно нами упоминаемой, приводится и ряд дру­
гих гипотез, объясняющих возможность столь крупной вспышки формообразования в 

органическом мире в венде. Указывается на значение увеличившегося количества ки­
слорода, на увеличение площади шельфа и возрастание роли апвеллинга и некоторые 

другие. 

В то же время нельзя забывать, что условия, существовавшие на дне докембрийских 

морей, видимо, очень резко отличались от условий почти всех бассейнов палеозоя­

кайнозоя. Л. Ш. Давиташвили ( 1971, с. 113) справедливо считает, что в докембрии 

существовали исключительно благоприятные условия для сохранения отпечатков и 

слепков мягкотелых животных. Он объясняет это малым количеством хищников, не­

значительным количеством или полным отсутствием трупоядав на дне и, сколь это ни 

странно, слабой деятельностью бактерий гниения. 

Не вполне ясна и судьба всех этих групп в конце венда. Установлено, что в верхнем 

венде резко сокращается численность и разнообразие микрофитопланктона, хотя 

причина этого явления не ясна. Видимо, бесследно исчезает из летописи и большая 

часть вендских беспозвоночных. Не ясно, сколько велико было это вымирание на самом 

деле - охвачена ли им была вся масса таксанов беспозвоночных или элиминировались 

только крупные формы. 

В связи с этим в настоящее время трудно говорить определенно и о связи вендской 

биоты с кембрийской, вернее, о степени преемственности последней. Безусловно, какие-то 

связи сохранились. Высказывается мнение, что трехлучевые кишечнополостные венда 

могли дать своеобразную группу ангустиокреид в кембрии, а четырехлучевые- кону­

ляриид (Соколов, Федонкин, 1984, с. 4). 
Высказывается интересное предположение о том, что одной из причин вымирания 

некоторых типично вендских групп, которые пассивно улавливали органический дет­

рит, было появление предков организмов, получивших дальнейшее развитие в раннем 

кембрии. Освоив пелагиаль, эти мелкие организмы могли резко обеднять планктонный 

дождь, опускающийся на дно (Соколов, Федонкин 1984). В то же время очевидных пред­
ков различных мелких скелетных организмов, характерных для раннего кембрия, в 

вендских отложениях не обнаружено (Федонкин, 1983, с. 105). Вполне возможно, что в 
настоящее время мы еще не знаем звеньев этой великой цепи. 

И. В. Валентайн (Valeпtine, 1973) nриводит три теоретически возможных схемы фи­
логенетических связей метазоа. Можно предположить, что от какого-то общего корня 

только в эдиакарии началась усиленная радиация различных ветвей метазоа и эти вет­

ви продолжали существовать в фанерозое. Не исключен вариант, что от небольшого 

числа эдиакарских групп только в начале фанерозоя возникло значительное число но­

вых групn. Теоретически возможно предположить, что метазоа возникли давно и уже в 

докембрии существовали их разные стволы, о которых мы просто ничего не знаем. 

Что касается прокариот, то их основные группы, возникнув в раннем докембрии, 
очевидно, не претерпевали в дальнейшем принципиальных изменений. Нельзя, конеч­

но, полагать, что прокарноты совершенно не изменились, что у них полностью отсутст­

вовала эволюция. Л. Ш. Давиташвили ( 1971) считал, что бактерии, существовавшие 
на первых этапах развития группы, должны были уступать современным по высоте ор­

ганизации, разнообразию, интенсивности воздействия на среду и т. д. 

Так или иначе, даже с учетом всех сделанных оговорок биота венда безусловно 
была очень своеобразным этапом в развитии органического мира. 

ПАЛЕОЗОЙСКАЯ ЭРА 

Для палеозоя характерно появление и становление всех типов и подавляющего 

большинства основных групп организмов. Особенно бурно этот процесс идет в кем­

брии и ордовике, когда возникает за сравнительно короткий промежуток времени не­

сколько десятков классов беспозвоночных и появляЮтся первые позвоночные. Однако 
жизнь в это время, видимо, сосредоточена только в морях и в значительной степени в 

реках. В силуре начинаются попытки выхода живых существ на сушу. В девоне этот 

процесс уже шел весьма активно, а в карбоне животный и растительный мир овладел 
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большей частью поверхности планеты. На девон и карбон приходятся и очень сильные 

изменения в таксономическом составе органического мира - появляются наземные 

позвоночные (амфибии и пресмыкающиеся) и высшие растения. В перми начинается 

крупная перестройка органического мира - значительное вымирание одних групп, 

смена доминирующих форм в других группах и т. д. Однако коренных изменений не 

происходит - все идет на внутриклассном уровне. 

Все эти события проходили на фоне сильного изменения облика земной поверхно­

сти. Как считают, в южном полушарии с начала палеозоя существовал единый супер­

континент- Гондвана. Он включал значительные части современных Южной Амери­
ки, Африки, Австралии, полуострова Индостана и Антарктиды. В северном полушарии 
картина была значительно сложнее. В кембрии уже существовали Северо-Американ­

ская, Восточно-Европейская и Азиатская платформы. Несколько позже, а именно в 
начале девона, в результате одной из фаз горообразования (как будет сказано ниже, 
их в палеозое было много) происходит слияние Североамериканской и Восточно-Евро­
пейской платформ. В карбоне и перми, во-первых, эта единая масса слилась с Азиат­

ской платформой, образовав так называемую Лавразию, а во-вторых, западная часть 

этого колоссального материка соединилась с Гондваной. Возникла так называемая 
Пангея. 

Указанные процессы были связаны с рядом фаз горообразования, приводивших, 

как правило, к ·возникновению мощных горных систем по краям названных платформ, 

что и приводило к их слиянию. О количестве этих фаз единого мнения нет. По мнению 

одних исследователей, их в палеозое было 14 (Монин, 1977), по мнению других- 10 
( Балуховский, 197 4). Назовем основные: салаирекая в позднем кембрии, та конская в 
конце ордовика-начале силура, арденская на рубеже силура и девона, акадская в 

среднем-верхнем девоне, бретонская в начале карбона, судетская в середине карбо­

на, астурийская в среднем-позднем карбоне, уральская на рубеже карбона и перми, 

за альекая в пер ми, пфальцекая на рубеже пер ми и триаса (Друщиц и др., 1984). 
Фазы горообразования вели не только к общему изменению конфигурации матери­

ков, но и влияли на ход трансгрессий и регрессий. Как правило, каждая фаза склад­

чатости сопровождалась более или менее длительной регрессией моря. Иногда транс­

грессии и регрессии сменялись довольно часто и охватывали очень большие террито­

рии, иногда они были более длительными. Из пяти периодов палеозоя наибольшие 

трансгрессии (на площади современных материков) наблюдались в ордовике. Счи­
тается, что это был наиболее талассократический период вообще за весь q>анерозой. 
Наиболее геократическим периодом палеозоя был пермский, когда почти вся террито­

рия, известная нам ныне, была сушей. Эти изменения облика земного шара не могли 

не сказаться на климате. 

Таким образом, развитие органического мира палеозоя происходило на фоне очень 

сильных изменений лика Земли - изменения размеров и контуров континентов, воз­

никновения новых горных систем, непрерывной смены трансгрессий и регрессий, т. е. 
появления и исчезновения значительной площади шельфовых морей, почти всегда 
благоприятных для жизни, изменения климатической зональности. 

Интересно проследить более внимательно, как это сказывалось на развитии орга­

нического мира по отдельным периодам. 

Кембрийский период 

Кембрийский период (абс. возраст 570 + 20; 490 ± 15 млн. лет) 1 является, пожа­
луй, наиболее интересным из периодов палеозоя, так как в это время формируются 

почти все известные нам типы животных. 

Вопрос о прямой преемственности докембрийских и кембрийских биот не вполне 
ясен. Необходимо иметь в ·виду, что в некоторых случаях вопрос о преемственности 
очень тесно связан с точкой зрения автора на положение нижнего рубежа кембрия. 

1 Существуют и другие цифры. Указывают возраст нижней границы кембрия 570 ± 20 млн. лет, 
а верхней 480 ± 15 (Друщиц и др., 1984) и 550 ± 30, 500 ± 20 (Бондаренко, Михайлова, 1984). 
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Как правило, в настоящее время его проводят по появлению первой скелетной фауны. 
Однако существует точка зрения, что его следует проводить по слоям с первыми три­

лобитами, так как по мере развития наших знаний слои с первыми мелкими скелетны­

ми организмами, часто неизвестной систематической принадлежности, «опускаются» 

все ниже и граница «скользит» вниз (Zhaпg Qinwen et al., 1984). Вряд ли такое реше­
ние вопроса правильно. 

И. В. Валентайн справедливо указывает, что появление скелета следует рассматри­

вать в качестве очень важного шага в эволюции организмов, так как в ряде случаев 

скелет входит в план строения животного и без него такой организм невозможен (Va­
lentine, 1973). Мы согласны с указанным автором, хотя следует оговориться, что в не­
которых случаях минерализованному скелету мог предшествовать достаточно прочный 

органический, при котором план строения мог быть тот же самый. Кроме того, необхо­
димо иметь в виду необычайную пластичность организмов. Так, у брюхоногих моллюс­

ков скелет может вторично исчезать, но план строения не меняется. У бокаловидных 
брахиопод одна из створок может столь сильно видоизменяться, что была даже сдела­

на попытка выделения этой группы в особый класс. Это предложение большинством 

исследователей принято не было, так как план строения брахиопод не изменился. 

Однако даже с этими оговорками приходится говорить о том, что возникновение 

минерализованного скелета было величайшим шагом вперед в эволюции животного 

мира, так как открыло новые возможности для существования самых разнообразнь1х 

форм в различных условиях. Групп этих известно действительно много, только таксо­

нов, могущих претендовать на положение класса, не менее 45. Появились археоциаты 
и крибрициаты, систематическое положение которых не вполне ясно, несколько групп 

леопределеиного положения - ангустиокреиды, камениды и т. д. Следует особо отме­
тить, что у ряда групп неяспой систематической принадлежности, т. е. скорее всего яв­

ляющихся совершенно особыми ветвями органического мира, скелет был фосфатный, 

а не карбонатный. Не исключено, что в некоторых случаях могло быть и замещение 
карбоната фосфатом, или он откладьшалея посмертно по орtанической раковине, но 

доказать это реально для всех остатков пока невозможно. 

С конца кембрня существовали рецептакулиты - группа, положение которой дис­

куссионно. Достаточно разнообразные формы, иногда объединяемые в понятие «чер­

ви» ( аннелиды, хиолитгельминты, колеолиты). Весьма своеобразны кембрийские чле­
нистоногие, представленные не только очень характерными для кембрия трилобитами, 

а также хелицеровыми и ракообразными, но и рядом небольших групп, относительно си­

стематической принадлежности которых идут дискуссии. Совершенно очевидно, что 
они принадлежат не к названным выше классам, а к каким-то другим. О числе этих 

классов, их названиях и объеме единого мнения нет (Старобогатов, 1985). 
Из моллюсков достаточно хорошо известны моноплакофоры, ростроконхи, двуст­

ворки, полиплакофоры, гастроподы, цефалоподы. Интересно, что, как и для членисто­

ногих, для этого типа также установлено довольно значительное число форм, система­

тическое положение которых совершенно неясно (Yochelson, 1978). 
Очень характерны для кембрия, причем уже раннего, две группы, рассматриваемые 

в качестве классов,- стенотекоиды (пробивальвии) и хиолиты. Первую, как показы­

вает ее второе название, первоначально относили к моллюскам, но потом в этом стали 

сомневаться. Вторая всегда вызывала дискуссии, хотя большинство авторов относили 

ее к моллюскам. В последнее время, видимо достаточно обоснованно, хиолитов рас­

сматривают в качестве особого типа Hyolithozoes (Сысоев, 1984). 
Брахнаподы представлены как инартикулятами, так и артикулятами, правда, пер­

вые nоявились рано, а вторые - только в конце кембрия. Исключительно разнообра­

зен мир иглокожих. Из кембрия известны представители по крайней мере восьми клас­

сов этого типа (ктеноцистоидеи, стилофоры, гомостелеи, эокриноидеи, камптострома­

тоидеи, гомойостелеи, эхматокринеи, эдриоастероидеи) I Примерно с середины кем­
брия появляются граптолиты, двустворки, а также цефалоподы. 

1 В настоящее время идет процесс очень активного изменения классификации типа иглокожих. 
В данной работе мы придерживаемся системы, предложенной Ю. А. Арендтом (1983). 
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Обнаружены конодонты - своеобразнь~е остатки, принадлежащие животным _,осо­

бого типа, более или менее близкого к щети:нкочелюстным. Наконец, в отло,жениях 

верхнего кембрия США найдены остатки бесЧелюст:ных-гетерострак. 

·Следует сказать, что все названные группы появились (точнее, стали известны в 

ископаемом состоянии. благодаря возникновению твердого с.келета) не одновременно. 

Из отложений самого начала кембрия (томмотского века) ·известны 10-12 видов га­
стропод (в том чис-ле спиральных), около !~О--видов хиолитов, 12-15 видов археоциат, 
незначительное число видов проблематичных организмов - томматид и хиолитгель­

минтов. У подавляющего большинства скелет был карбонатный и лишь у. некоторых -
фосфатный (Розанов, 1979). 

Вполне , . .вероятно, что дальнейшие исследования позволят несколько определеннее 
судить о моменте возникновения первых форм с минерализованным скелетом. Пока 

это сдеJJать довольно трудно, так как не всегда ясен возраст отложений. Так, в Кана­

де, в отложениях, расположенных на 934 .м ниже уровня слоев с самыми древними в 
Северной Америке трилобитами, найдено довольно значительное число остатков раковин­
ных организмов не всегда ясной систематической принадлежности (Morris, Fritz, 1980); 

. точный возраст отложений неизвестен. 
Очень интересно сообщение о кембрийской фауне моллюсков яруса мейшуцунь на 

р. Янцзы в Китае. По мнению автора, эти отложения древнее томмотских. Тем не менее 
из них описано 62 рода и 121 вид моллюсков, принадлежащих к нескольким классам. 
Преобладают моноплакофоры- 47 родов и 101 вид (Wеп, 1984). 

Несколько позже становятся известны брахиоподы, трилобиты, филлоподы, остра­
коды, некоторые группы других членистонсm-Iх,. стенотекоиды, двустворки. Позже дру­

гих появляются цефалоподы, о происхождении :которых пока единого мнения нет. Не­

которое удивление может вызвать тот факт, что одна из достаточно примитинных 

групп органического мира - коралловые полипы -достоверно известна также только 

со второй половины кембрия. Это странно, потому что, как сказано выше, некоторые 

группы этого типа известны уже в позднем дсжембрии. Не исключено, что коралловые 

полипы первоначально были только бесскелетными и поэтому не сохранились в орик­

тоценозах. 

Особой из-вестностью пользуются сланцы Берджис среднекембрийского возраста 
в Британской Колумбии, откуда более чем за полустолетие изучения этих местонахожде­

ний описано более сотни родов различных животных. Среди них резко преобладают 

членистоногие, иногда очень хорошей сохранности, известны также черви, губки, 

кишечнополостные и ряд других групп. Видимо, эти местонахождения могут дать 

еще очень много интересного материала, как это видно из статьи коллектива авторов, 

опубликованной в последнее время ( Collins et al., 1983). По данным этих исследователей, 
имеется 15 местонахождений с фауной, расположенных на протяжении 20 километров. 
Фауна происходит с четырех стратиграфических уровней и принадлежит к нескольким 

разным ископаемым сообществам. К одному из уровней приурочена знаменитая «фауна 

Уолкотта», содержащая ряд очень своеобразных оста;тков неясной систематической 

принадлежности, служащих объектом оживленных научных дискуссий. 

Интересно, что несколько классов характерны только для раннего кембрия, так как, 

возникнув в начале этого периода, они вымерли или почти вымерли довольно скоро 

после своего возникновения. Это археоциаты, крибрициаты и один класс иглокожих: 

камптостроматоидеи. Необходимо отметить, что археоциаты широко представлены в 
раннем кембрии почти по всему земному шару и вместе с ,водорослями были основными 

строителями различных рифаподобных образований. На смену ушедшим появились нo­

BI;>Je классы членистоногих, моллюсков, иглокожих, возникавшие как в среднем кембрии, 

так и в позднем. Надо-сказать, что и из них некоторые быстро вымерли (ктеноцистоидеи, 
гомостелеи, эхматокринеи). Правда, это касается уже только форм, появившихся в 

середине кембрия; все группы, возникшие в конце .кембрия, благополучно перешли в 

ордовик. 

Подавляющее большинство классов, которые существовали очень недолгое время, 

были весьма невелики по объему и включали незначительное число подчиненных таксо­

нов. Исключением являются археоциаты, успевшие быстро расселиться по всему 
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земному шару и включавшие несколько отрядов, много семейств, родов и .видов. 

Таким образом, несмотря на достаточно бурный процесс смены групп высокого 

таксономического ранга, мы не можем говорить о катастрофическом вымирании кембрий­

ской биоты ни в конце периода, ни на каком-либо другом уровне кембрия. Во-первых, 

оно не было одновременным, во-вторых, не повело к радикальной смене органического 

мира. Значительное число классов из разных типов, возникших в кембрийском периоде, 

не только перешли в ордовик, но и продолжали существовать в течение нескольких 

периодов. Это трилобиты, хиолиты, эдриастероидеи, эокриноидеи, ростроконхи, грапто­

литы, некоторые бесчелюстные. Можно указать и классы, существующие с кембрия до 

настоящего времени: некоторые классы губок и кишечнополостных, моноплакофоры, 

гастроподы, бивальвии, цефалоподы, инартикуляты, артикуляты, причем если брахиопо­

ды в настоящее время являются небольшой, возможно, угасающей группой, то гастро-, · 
поды и бивальвин находятся в состоянии расцвета. 

Из растений в кембрийское время доминировали синезеленые и красные водоросли, 

являвшиеся, наряду с археоциатами, основными строителями биогерм. В значительном 

числе известны и различные представители фитопланктона, систематическое поJJожение 

которых, как кажется, не вполне ясно до настоящего времени. 

Вызывает удивление резкое уменьшение количества строматолитов в кембрии по 

сравнению с докембрием (Schopf, 1983, с. 214). Точного объяснения этому процессу 
нет. Думается, что не исключен вариант исчезновения ряда групп строматолито­

образователей на рубеже в конце протерозоя. Вполне возможно, однако, что на 

строителях этих остатков сказалось изменение условий и массовое появление различных 

форм с минерализованным скелетом. 

Каковы же были условия, в котор.ых развивалась кембрийская биота, что могло 
служить толчком ее столь пышному- и быстрому расцвету и смене многих групп? 

В .основном жизнь проц.ветала на шельфе в условиях достаточно теплых морских 
бассейнов с температурой воды не менее 25°. Условия были, во всяком случае 

в раннем кембрии, достаточно однообразными, что способствовало миграции фаун 

и обр·азованию сходных фаунистических комплексов в разных местах земного шара. 

Следует иметь в виду, что в течение всего периода условия существова.ния 
неоднократно менялись. Трансгрессии сменялись регрессиями, шла климатическая 

дифференциация и образование биогеографических провинций. Все это сказывалось 
на развитии групп. 

Вполне вероятно, что были и некоторые другие причины, способствовавшие 
возникновению и быстрому развитию в R~ембрии, особенно в его первой половине, групп 

высокого таксономического ранга, т. е. очень сильно отличавшихся друг от друга. 

В какой-то степени это было похоже на то, что происходило в венде. Вполне возможно, 
что и некоторые причины были весьма сходными. 

Нет необходимости детально излагать различные теории, опубликованные по этому 
поводу разными исследователями. Достаточно подробно об этом сказано в работах 

А. С. Моиина (1977), М. А. Федонкина (1983). Скажем только, что в качестве причин, 
способствовавших быстрому развитию органического мира в кембрии, указывается воз­

растание количества кислорода, раскол докембрийского суперконтинента на отдельные 

плиты и сопровождавшие его трансгрессии, различные экологические моменты, связан­

ные с коэволюцией различных групп и т. д. Указывается также на влияние оледенений 
(Салоп, 1977). Высказывается предположение, что возникновение минерализованного 
скелета могло быть связано с увеличением количества кальция в морях, явившимся 
результатом размыва карбонатных построек докембрия (Колосов, 1979, с. 25). 

Вряд ли можно найти .какое-то одно объяснение для изменений, происходивших в б и о­
те кембрия. Существует еще ряд нерешенных проблем палеогеографии кембрия, . 
океанографии того времени и т. д., с которыми теснейшим образом было связан:о· 

и развитие органического мира ( Пальмер, 1984; Розанов, 1984). 
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Ордовикский период 

Ордовикский период (абс. возраст 490+15, 435+10 млн. лет) 1 также дdвольно 
богат событиями в развитии органического мира, хотя и не в такой степени, как 

кембрий. Из последнего в ордов11к перешло 30-35 классов беспозвоночных животных. 
Уже в раннем ордовике появляются тип мшанок и новые классы из других типов. 

Особенно удивительна в этом отношении судьба иглокожих. Из отложений этого 

периода известны представители 15 новых классов (ромбифер, диплопорит, пара­

бластоидей, бластоидей, коронат, гемистрептокриноидей, криноидей, эхиноидей, 

голотуроидей, офиоцистоидей, сомастероидей, астероидей, офиуроидей, эдриобласто­
идей, циклощJстоидей). Такого «вз'рыва» формообразования в ранге классов не знал 
ни один тип за всю историю развития животного мира. Часть этих классов появилась 

уж~ в раннем ордовике, часть в среднем. Три класса (эдриобластоид~и. парабластоидеи, 

гемистрептокриноидеи), появившиеся в начале ордовика, в середине его уже вымерли. 
Однако все классы, дожившие до настоящего времени (криноидеи, сомастероидеи, 
астероидеи, офиуроидеи, эхиноидеи, голтуроидеи), возникли также в ордовике. Именно 
тогда тип как бы сформировался окончательно, кембрийский .же этап был своего рода 
«предварительным поиском наиболее удачных форм». 

Исключительно интересна также судьба головоногих моллюсков. В какой-то степени 
она подобна судьбе иглокожих. В кембрии головоногие были представлены небольшим 
числом сравнительно мелких форм. До последнего времени считалось, что все они 

принадлежат к одному или двум отрядам. В самом конце семидесятых годов появилась 

работа по l(итаю, в которой описаны представители еще двух новых, видимо, 
характерных только для J:!убежа кембрия-ордовика (Chen Yun-yuan et а!., 1979). 

В ордовике происходит· своеобразный «взрыв» в формообразовании головоногих. 
ПоявляютСя представители всех основных подклассов этой группы: наутщюидей, 
актиноцератоидей, эндоцератоидей, ортоцератоидей; исключительно велико и 
разно<Збразие размеров - от совсем небольших форм, измеряемых первым десятком 

сантиметров, до наиболее крупных из беспозвоночных за все время их существова­

ния - эндоцератоидей, раковины которых дости.гали в длину нескольких метров. 

Исключительно загадочна судьба эндоцератоидей. Появившись в ордовике, эта группа 

быстро достигла расцвета и занимала весьма заметное место в биоте данного времени, но 

к концу периода столь же быстро вымерла. 

Можно указать и другие группы, для которых ордовик был основным периодом 
«формирования типа». Из восьми известных отрядов замковых брахнапод (при­

нимая отряды по «Основам палеонтологию>) четыре возникли в ордовике ( строфомениды, 
ринхонеллиды, атрипиды, спириферидЫ), один (пентамериды) возник в конце кембрия, 

но его расцвет был в ордовике и силуре, один (ортиды) в кембрии был представлен очень 

небольшим.8ислом форм, а с начала ордовика стал очень быстро развиваться. Всего из 

ордовика известно около 70 семейств брахиопод, из которых около 30 появились 

с начала периода, а около 20 --,--- с середины. Правда, происходило и значительное 

вымирание - в середине ордовика вымерло также около 20 семейств брахиопод. 

Достаточно сходно и историческое развитие мшанок. С самого начала периода 

становятся известными отряды трепостомат, цистопорат, циклостомаr, ктеностmviат; 

и крипт'остомат .. Вне всякого сомнения, некоторые ·ИЗ них появились еще в кембрии, 
так как уже на ранних этаnах своего существования в ордовике они представл.ены 

значительным числом форм. Особенно Интересны в этом отношении трепостоматы, 
дл.я которых расцвет как бы совпадает с моментом, с которого ·их остатки известны 

в ископаемом состоянии. 

Появляе:тся ряд групп высшего ранга среди коралловых полипов- как табулят, 

так и четырехлучевых и среди двустворчатых ~оллюсков. Из членистоногих для 
ордовика характерны эвриптериды, обитавшие, возможно, в пресных и солонова­

то-водных бассейнах и достигавшие иногда почти двухметровой величины. 

1 Существуют и Другие цифры: 500 ± 20, 440 ± 15 млн. лет (Бондаренко, Михайлова, 1984); 
485±15, 435±15 (Друщиц и др., 1984). 
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Очень важным событием, которое произошло в ордовике, было появление в достаточ­
но большом количестве древнейших позвоночных - бесчелюстных. Сам факт возникно­
вения группы, как выше уже сказано, имел место в кембрии, но тnлhко с ордовика стал 

известен ряд отрядов агнат, часть из_ которых установлена с начала периода, часть -
примерно с его середины. 

Пока трудно точно говорить о тех изменениях, которые произошли в ордовике 

в растительном мире. Высказывается предп<Jложение, что в это время уже существовали 

мхи, а возможно, и плаунавидные (Друшиц, Обручева, 1971, с. 362). Л. Ш. Давиташвили 
допускал существование в ордовике (и даже раньше) своеобразной tруппы не­
матофитов ( 1971, с. 57). 

К: великому сожалению, нельзя ничего сказать о факторах, позволивших так успешно 

развиваться ряду новых основных стволов животного царства. Единственное, что вполне 

доказуемо, это что первая половина периода была временем очень большой 
трансгрессии и возникновения огромных пространств шельфоных морей. Вполне 
вероятно, что значительное увеличение площади шельфоных морей и отсутствие 
крупных и серьезных хищников в морях (за исключением трилобитов и головоногих 

момюсков) способствовало свободному развитию всех групп. 
Имеются указания на присутствие ледниковых образований в верхнем ордовике 

Сахары, Марокко, Южной Африки, Северной Америки, Европы (Салоп, 1977). 
Правда, мы не совсем ясно представляем себе условия существования в морях ордовика. 
Л. Ш. Давит<tшвили (1971, с. 216) обращает внимание, что «среди фаций ордовика 
и силура очень видное место имеют фации граптолитовых глинистых сланцев», которые 

«занимают обширные площади в Европе, Азии, Северной Америке, ЮЖной Америке, 
Африке, Австралии». 

Силурийский период 

Силурийский период является одним из самых коротких периодов истории Земли 
(абс. возраст 435+10, 400+10 млн. лет). 

Господствующими группами в морях остаются кишечнополостные, моллюски, 
мшанки, брахиоподы, граптолиты. Появляются новые классы- афросальпингоиды, 

тентакулиты, бластоидеи. Первый из них существовал очень небольшое время, 

тентакулиты хорошо известны и в девоне, а последний оказался значительно более. 

долговечным. В конце силура вымирает ряд групп кораллов, граптолитов и некоторых 

других. Продолжают существовать бесчелюстные и, что представляет значительный 
интерес, появляются первые челюстноротые, принадлежащие к рыбам - аканта­

дам. 

Из растений господствуют все еще водоросли, но в конце силура появляются 

псилофитовые и известны уже достоверно плауновидные. Это безусловно было 

важным событием, так как тем самым положено начало освоения суши представи­

телями мира растений. М. М. К:амшилов ( 1979, с. 53) считает, что главным событием 

силура было массовое завоевание суши растениями. Он полагает, что выходу на сушу 
способствовала регрессия моря, наступившая во второй половине силура в резул.ьтате 

таканекой фазы складча-тости. 
Из отложений верхнего силура известна своеобразная группа нематофитов. 

Образ жизни этих организмов не вполне ясен, не исключено, что они могли обитать 
в тех же условиях, что и псилофиты. Давиташвили ( 1971) пишет, что, вероятно, 

существовала даже особая нематофитовая флора, возможно, появившаяся еще в 

позднем протерозое и .продолжавшая существовать в раннем палеозое-девоне, 

а возможно, в лице отдельных представителей и позже. Все же, несмотря на полытки 
завоевания суши, органический мир силура практически оставался морским. Биосфера 
имела еще одностороннее развитие. 
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Девонский период 

Девонский период (абс. возраст 400+10, 345+10 млн. лет) 1, вне всякого сомнения, 
является одним из наиболее интересных и важных для понимания дальнейшей судьбы 

биосферы, так как именно тогда произошло достаточно широкое освоение растениями 

и животными суши, тогда возник ряд групп организмов, в течение долгого времени 

сохранявших господство в биосфере. 

Из силура в девон перешло около 50 классов беспозвоночных животных. В раннем 
девоне же вымирают гомойостелеи, в среднем перестают существовать стилофоры, 
диПJюпориты, циклоцистоидеи, а в конце - ромбиферы. Значительные изменения 

произошли и в ряде других групп беспозвоночных. В первую очередь надо указать 

головоногих моллюсков, среди которых с середины девона стал известен подкласс 

аммоноидей, играющий главенствующую роль в этом.классе до конца мела. Примерно 

с середины же девона появился отряд наутилид, последние представители которого 

существуют и ныне. Видимо, в девоне появились и первые внутреннераковинные. 

Судьба некоторых групп поистине загадочна. В позднем девоне от амманаидей из отряда 
гониатитов возник очень своеобразный отряд климений, отличающихся от настоящих 

аммонитов в основном единственным признаком - не вентральным, а дорсальным 

сифоном. Климении пережили довольно быстрый расцвет, расселились весьма широко 
по земному шару, но на рубеже девона и карбона внезапно полностью вымерли. 

Значительные изменения происходят среди брахиопод, которые вообще переживают 
в девоне свой расцвет- известно около 320 родов, принадлежащих к 10 отрядам. 
В конце периода вымирает отряд пентамерид и почти вымирают отряды атрипид 

и строфоменид, очень сильно сокращаются ортиды. Значительное вымирание произошло 
среди граптолитов, осталось мало хиолитов, видимо, вымерли тентакулиты2 . 

Очень важные изменения произошли в типе членистоногих. Во-первых, к концу 
периода полностью вымерло три отряда трилобитов ( одонтоплеурида, лихида, 
факопида) и остался всего один (илленида). Во-вторых, начался расцвет хелицерат, 

занимающих в биосфере достаточно заметное место до настоящего времени. Если в 

силуре были известны представители только мерастомат и скорпионаподобных (из кото­

рых последние начали освоение суши), то теперь к ним добавились клещи и пауки. 

Процесс вымирания в разных группах происходил не одновременно, но в литературе 

отмечается, что особенно резкая смена фауны была приурочена к середине позднего 

девона: «на границе франского и фаменского ярусов происходит настолько корен­

ная смена фаун, что она даже превышает в планетарном масштабе смену на 

границе силура и девона» (Липина, Рейтлингер, 1976, с. 107). 
Исключительно важные события произошли в типе позвоночных. Как выше было 

сказано, еще с кембрия существовала очень своеобразная группа агнат, единственных 

представителей позвоночных в морях раннего палеозоя. Эта группа продолжала суще­
ствовать и в девоне. В девоне появляется ряд больших групп рыб. С начала периода 

стали известны плакодермы, несколько позже в палеонтологической летописи появляю­

тся хрящевые, актиноптеригии, двоякодышащие и кистеперые. Видимо, процесс ко­
эволюции разных групп рыбообразных и рыб был достаточно сложен - примерно в 

середине девона исчезают из палеонтологической летописи бесчелюстные, а к концу 

девона - плакодермы. Мы умышленно сказали, что бесчелюстные исчезли из 

Палеонтологической летописи, так как о происхождении и родственных связях современ­
ных бесчелюстных - миноГ - ничего не известно. 

Девонский период справедливо иногда называют «веком рыб». Морская биота 
резко изменилась - появились группы относительно, а иногда и не относительно 

подвижных хищников, что повело к нарушению сложившихся трофических связей. 
Исключительно важным событием было возникновение среди рыб форм, по своим 

1 Имеются, как и для других периодов, и несколько иные данные о возрасте, но так как различия 
не очень велики, мы их не приводим. 

2 Судьба тентакулитов не очень ясна, так как имеются данные о находке каких-то тентакули­
топодобных остатков из более поздних отложений. Но даже если это и тентакулиты, то, видимо, 
это была какая-то реликтовая небольшая ветвь. 
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анатомическим особенностям ·способных приспоеобиться к воздушному дыханию 

и осуществить выход н.а сушу. Это и произошло во вrорой половине девона, когда 

на арену вышли амфибии. 
Выход животных ца сушу был великим собы.тием. Освоение суши было связано 

с огромными перестройками в о{}rанпзме животного, перестройками, могущими быть 
приравненными к другим крупRейшим событиям - к ароморфозам. Как пишет 
П. А. Коржуев (1974), переход на сушу был связан с резким увеличением количества 

· крови и гемоглобина у животных. В связи с этим происходит и смена органов 
кроветворения. Если у рыб очагами синтеза гемоглобина являются селезенка и почки, 

то у наземных животных· таковым становится костный мозг. 

Столь же важные изменения 'лроизошли -в раС'Гительном мире. Если в силуре для 
суши были известны только псилофцтообразные (Zosterophylophytiпa, Rhyniophytina), 
то в девоне, кроме этих групп, достигших расцвета, уже известны достоверные 

плауновидные, членистостебельные, прапапоротники, во,gможно, папоротники и даже 

голосеменные (прогимноспермы, а в конце периода - птеридоспермиды). Правда, 
группы появлялись не одновременно. Как пишет Давиташвили, в раннем девон:е 

псилофитовидные населяли еще ,лрибрежную, самую влажную зону су;ши. В сред­

нем-позднем девоне появляются высокоорганизованные группы растений. «В позднем 
девоне преобладала растительн-ость уже нового типа. тесно связанная .. с,флорой карбона» 
( 1971, с. 187). К концу девона псилофитообразные вымирают. Этот ск&чок в развитии 
растительного мира, вне всякоr_о сомнения, принадлежит такжеск разряду ароморфозов, 
определивших всю дальнейшую судьбу царства растений. «девонские растения имеют 

уже сложную внутреннюю структуру, ;которая за BCIQ последующую историю раститель­

ного мира менялась лишь ·по линии rооростепенных реорганизаций. В последовавшее 

время больше всего менялея общий облик растений и органы их ,р-азмножения» 

(Мейен, 1971, с. 21). 
Освоение растениями суши имело колоссальное значение для всего дальнейше,го 

развития биосферы. Развитие наземной флоры сказывается яа климате, _а также на эро­

зии поверхности суши. Растительный мир становился сложной -системой, теснейшим 

образом связанной .-с .рядом групп беспозвоночных и поЗвоночных животных. Развитие 

растений на суше в дальнейшем имело большое значение и для населения дрибрежных 

вод, так как с суши началось во вс~возрастающем количестве поступление органического 

материала. Благодаря освоению ·.~рганизм.ами, главным образом растительными, 

суши начался процесс почвообразования. С девоном же связано начало процесса 

углеобразования, хотя и ,в небольшом количестве (Давиташвили, 1971; Егоров, 1979). 
Каковы же были условия, в которых развивалея девонский мир животных и 

растений, что способствовало вьJходу :организмов на сушу, что побуждало их к этому 
процессу? Одной из важнейших особенностей того времени было возникновение 
самой возможности выхода на сушу. Безусловно, способствовала этому и достаточно 

частая смена морского и наземного режимов на довольно больши:к территориях. 

'Ранний девон был в достаточной степени геократической эпохой, временем регрессии 
моря, занимавшего только около ЗО%· территории современных материков. Hfi суше 
был сильно расчлененный рельеф, в морях - значительные перепады глубин. Все это 

явилось результатом каледонской СКJJадчатости, завершившейся в начале девона. 

В среднем девоне началась трансгрессия, сменившаяся новой регрессией в позднем 
девоне. Соответственно менялея и ci\JIH·мaт. Для раюrего девона х·арактерна контииен­
тальиость климата, в .среднем девоне ,рн ·стал знаЧительно мягче. НамечЗЮтся два кли­
матических пояса - трошmеский гумидный и северный аридный. Интересно, что в АфрИ­
ке и Бразилии в девонских отложениях найдены ледниковые образования, что говорит о 

наличии холодного климата .в этих местах. В тропической полосе в Евразии, по 

данным Н. А. Ясаманова ( 1979а., б)., среднегодовая температура была высокой. 
Видимо, именно см.ен.а условий м<iр_я ;и суши, наличие значительного числа мелких 

морей, превращавшихся влагуны, наличие заболоченных пространств вдоль «молодых» 
побережий и способствовало как появiению ряда групп рыб, приспособленных к разным 
условиям обитания, так и возникновению разных ветвей растительного мира и даже 

наземных четвероногих-амфибий. 
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Каменноугольный период 

Каменноугольный период, или карбон (абс. возраст 345+10, 280+10 млн. лет), 
является одним из наиболее популярных и широко известных, так как тогда органический 

мир суши впервые достиг своего настоящего расцвета. 

На суше достаточно широко были распространены леса, состоявшие из плауно­

видных членистостебельных, прапапоротников, папоротников, прогимносперм, голо­

семенных (кордаитов, семенных папоротников, глоссоптериевых). Одни из названных 

групп перешли из девона, другие, как, например, папоротники и кордаиты, хорошо 

известны с начала карбона, третьи (глоссоптериевые) возникли примерно с середины 

периода. Прогимнаспермы вымерли в начале раннего карбона, все остальные группы 

продолжали сушествовать и в перми. В среднем и позднем карбоне достаточно 
отчетливо обособляются три ботанико-географические провинции. Первая - тропи­

ческая и субтропическая - получила название вестфальской, умеренная северная -
тунгусской, умеренная южная - гондванской. Возможно, что растительный покров 

покрывал еще не всю сушу, а был сосредоточен в наиболее влажных низменных 

местах, ближе к морским побережьям (Давиташвили, 1971). 
Каменноугольные леса не были безжизненными. Для этого периода хорошо известны 

скорпионообразные, паукообразные, сольпугоподобные, диплоподь1 и, что особенно 

важно, насекомые. Остатки крылатых насекомых известны в геологической летописи 

с конца нижнего карбона. Вызывает удивление исключительный темп развития группы. 
Из каменноугольных отложений пока установлены представители примерно 15 отрядов, 
а всего их в настоящее время описано около 40. Таким образом, не менее трети отрядов 
возникли уже в карбоне; из них до настоящего времени дошли 6 (Основы палеонтоло­
гии, 1962а). С каменноугольного периода в геологической летописи становятся известны 
и обитавшие на суше брюхоногие моллюски. 

Появление на суше членистоногих, дававших большую биомассу, имело большое 

значение для развития обитателей суши. Б. Б. Родендорф ( 1970) считает, что насеко­
мыми могли питаться примитивные позвоночные того времени. Уже с начала карбона 

господствуют лабиринтодонты и лепоспондильные формы, а примерно с середины 

карбона становятся известны рептилии, как анапсиды, так и синапсиды. Следует 

отметить, что рептилии начали осваивать не только сушу- известны и некоторые 

формы, обитавшие в воде. 

В морях огромную роль, как и в девоне, играли различные группы рыб: акуловых, 

акантодей, цельноголовых, актиноптеригий, двоякодышаших и кистеперых. Ранний и 
средний карбон можно считать временем расцвета третьей из названных групп; аканто­

деи начали отступать на второй план, число их стало сокращаться. В течение карбона 
возникло в разных группах некоторое количество новых отрядов, часть которых в 

карбоне же и вымерла. Очень интересна судьба акуловых, широко распространенных 
в морях в течение раннего карбона, а с конца карбона до юры известных из пресновод­

ных отложений. 
В мире морских беспоЗвоночных также был ряд интересных изменений, хотя, 

вероятно, и не столь важных для развития биосферы в целом. Следует отметить, что эти 

изменения начались еще в конце девона и продолжались в карбоне, притом в столь 

заметной форме, что вопрос о проведении границы между девоном и карбоном по 
остаткам . морских беспозвоночных до настоящего времени остается дискуссионным. 
Очень хорошо это по казана в статье О. А. Липиной и Е. А. Рейтлингер (1976, с. 1 07): 
«Это переходкое время представляет собой, с одной стороны, конечную стадию всего 

девонского этапа (угасания), с другой - стадии развития каменноугольного этапа, 

а именно: для одних групп фауны появление, для других - становление, дЛ5! третьих -
широкое распространение и реже начало расцвета. Кроме того, это переходкое время -
самостоятельный этап развития "переходных" таксанов во всех группах, в течение 

которого они проходят все стадии - от появления до угасания. Эти "переходные" 
таксаны являются ведущими для указанного этапа и не характерны ни для девона, ни 

для карбона. По своему облику они могут быть ближе к девонскому типу фауны или к 

каменноугольному или же иметь сходства и различия как с тем, так и с другим». 
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Все же ряд характерных для карбона групп можно указать. С середины периода 

появились сфинктозоа. Широко распространены фораминиферы, особенно возникшие 

в начале периода и быстро достигшие расцвета, крупные с очень сложным скелетом 

фузулиниды. Продолжали процветать брахиоподы, особенно два отряда - спирифе­

ряды и продуктиды. Широко были представлены в каменноугольных морях четырех­
лучевые кораллы, как одиночные, так и колониальные, мшанки, около десяти классов 

иглокожих, различные группы моллюсков. 

Среди последних господствовали головоногие. Видимо, ряд групп головоногих 

в карбоне переживали расцвет. В других классах моллюсков также были изменения. 

Среди брюхоногих появились легочники, среди днустворок становятся известными 

формы, обитавшие в солоновато-водных и пресноводных бассейнах. С начала периода 

существовали ксеноконхи - очень своеобразная группа моллюсков не вполне ясного 

систематического положения. 

Примечательно, что в течение карбона вымерло не так много групп беспозвоночных 

отрядно-классного ранга. Можно указать рецептакулитов, переставших существовать 

еще в раннем карбоне, и актиноцератоидей (из класса головоногих), прекрасно извест­

ных в раинекаменноугольных морях и достигавших иногда весьма солидных размеров, 

но исчезнувших на рубеже раннего и среднего карбона, а также офиоцистоидей, 

вымерших в среднем карбоне. Видимо, в конце периода исчезли из палеонтологической 

летописи корнулитяды и колеолиды - две группы безусловно крупного, но не вполне 

ясного таксономического ранга. Известен ряд групп, игравших значительную роль в 

биосфере раннего палеозоя и даже девона, но сохранившихся в карбоне только в виде 

реликтовых форм. В первую очередь это относится к трилобитам и хиолитам, в ка­

кой-то степени к ряду отрядов брахиопод. 

Каковы же были условия, обеспечившие расцвет ряда групп органического мира? 

Каменноугольный период был талассократическим, временем широкого распростра­
нения морей. Как правило, это были хорошо прогреваемые мелкие бассейны. Однако 

нельзя отнести карбон и к периодам абсолютно талассократическим. Благодаря не­

скольким фазам герцинекого горообразования, приходившимся на это время, происхо­

дила довольно частая смена моря и суши на отдельных участках, смена, особенно сильно 

давшая себя знать примерно в середине карбона. Благодаря этому мелкие моря 

сменялись заболоченными пространствами, менялея базис эрозии рек и при его повыше­

нии происходило усиленное заболачивание лесов. Масса гниющего растительного 

материала давала не только пищу различным наземным организмам, но и поставляла 

большое количество органики в водоемы, довольно значительно меняя в них условия 
обитания. Довольно сильные изменения предполагаются и для климата (Щеголев, 1979). 

На основании палеотермометрических исследований последних лет Н. А. Ясаманов 
(1979а, с. 55) приходит к выводу, что в конце карбона даже в приэкваториальной части 
температура понизилась по сравнению с девоном на 5-15°. Естественно, что эти измене­
ния не могли не сказаться на развитии фауны и флоры. 

«На рубеже средне-позднекаменноугольной эпох имели место изменения раститель­
ного покрова биосферного масштаба. Произошла радикальная смена растительных 
формаций, изменились соотношения типов растительности, существенные изменения 
претерпел систематический состав экофлор, значительно повысилась роль плакорной 

растительности. В основе этих изменений лежали климатические причины и обострение 
конкурентных отношений» (Щеголев, 1979, с. 54). 

Эти изменения в растительном мире не могли не сказаться и на составе атмосферы. 
По мнению А. К. Щеголева (1979), для среднего карбона был характерен повышенный 
вынос СО2 из атмосферы, для позднего карбона - возможно повышение его содержания. 

Пермский период 

Пермский период, или пермь (абс. возраст 280±10, 235+10 млн. лет),- один из 

сравнительно небольших по времени, но достаточно богатых событиями отрезков 

времени в истории Земли. Из карбона в пермь перешло не менее 40-50 кла..ссов живот­
ных и все основные группы растений, известных в каменноугольное время. В начале 

21 



периода в морях продолжали господствовать в основном те же группы, что и в предыду­

щий период: фузулиниды из простейших, четырехлучевые кораллы и табуляты, спири­

фериды и продуктиды из брахиопод, типично палеозойские группы мшанок, гониатиты 
и агониатиты из аммоноидей, бластоидеи, криноидеи и эхиноидеи из иглокожих. 

Достаточно ,хорошо известны также различные двустворчатые моллюски, брюхоногие, 

ксеноконхи и ряд групп головоногих (ортоцератоидеи, бактритоидеи, наутилоидеи), 

а также представители некоторых классов иглокожих (голотуроидеи, сомастероидеи, 

астероидеи, офиуроидеи, эдриоастероидеи). 

Однако уже с середины периода началось вымирание ряда групп, и :к концу периода 

полностью исчезли фузулиниды, бластоидеи, эдриобластоидеи, гониатиты, ксеноконхи, 
цистопораты из мшанок, продуктиды. Видимо, к концу периода прекратили свое 

существование четырехлучевые кораллы, хотя в литературе имеются указания на их 

существование еще в самом начале триаса. К концу периода вымерли реликтовые 

группы - трилобиты и хиолиты, а также отряд ортида из брахиопод, которые уже не 

играли заметной роли в биосфере перми. Почти вымерли конулярии и табуляты из 

кишечнополостных, трепастоматы и криптостаматы из мшанок, ортоцератоидеи и 

бактритоидеи из головоногих моллюсков, спирифериды, палеозойские группы крино­

идей. В некоторых группах, которые продолжали существовать и далее и даже сущест­

вуют в настоящее время, пермское вымирание оказалось «роковым» для их последующей 

роли в биосфере. Так, по данным Л. И. Салопа ( 1977), к: концу пер ми вымерло почти 

90% семейств брахиопод. Морские лилии хотя и пережили некоторый новый расцвет 
в середине мезозоя, но также не достигли того состояния, в котором группа была в 

девоне-начале перми. 

Перестали существовать акантоды и некоторые группы кистеперых и двоякодыша­

щих рыб, почти вымерли брадиоданты из цельноголовых, часть ?.мФибий, известных в 

популярной литературе под именем стегоцефалов, несколько отрядов рептилий. Правда, 

как и среди беспозвоночных, этот процесс был не внезапным, а растянулся на довольно 
длительное время. 

История некоторых групп достаточно сложна. Кистеперые· и двоякодышащие быстро 
эволюционировали в девоне и карбоне, когда появилось и вымерло несколько ветвей. 

На этом процессы значительных изменений закончились для кистеперых. Остался один 

отряд целокантид (возникший в среднем девоне), существующий до настоящего времени. 

У двоякодышащих вымйрание и появление новых групп продолжалось в пер ми. Но далее 

до настоящего времени также без особых изменений существовали только два под­

отряда: лепидасиренаидеи и цератодоидеи. 

Отсюда ясно, что к концу пермского период-а происходит совершенно ясное умень­
шение числа отрядов и семейств как среди беспозвоночных, так и позвоночных. 

Исключительно сильно сказалось вымирание и на видовом уро1Ше. 

Нельзя, однако, считать, что пермский период был временем сплошного вымирания. 

Правда, ни одного нового класса животных не появилось, но возн!fк ряд менее крупных 

групп. С начала этого отрезка времени становится известным отряд нодозариид из 

простейших, продолжающий существовать до настоящего времеl!И, с середины перми 

появляется отряд цератитов среди аммоноидей, дас:rигший своего расцвета в триасе, 

с начала периода начинается медленное, но упорное возрастание объема класса морских 

ежей. Особо надо отметить исключительно быструю эволюцию насекомых. В перми 
известно уже около 30 отрядов этой группы, из которых более 10 возникли в течение 
пермского периода. Напомним, что в настоящее время существует около 25 отрядов 
крылатых насекомых, т. е. их разнообразие на отрядном уровне уже в перми было почти 

таким же, правда, конечно, процесс эволюцйи группы не остановился, так как в перми 

значительное число отрядов, появившихся в карбоне и даже в начале перми, вымерло, 

а в мезозое на смену им пришли новые (Основы палеонтологии, 1962б). 
В мире позвоночных возникает несколько групп рыб, несколько отрядов рептилий. 

Интересно, что из них два (Eonotosauria, Millerosauria) возникнув в перми, в перми же 
и вымерли. 

Картина развития животного мира на рубеже пер.ми и триаса исключительно сложна, 

и установить точнрiЙ момент превращения «пермского мира» в «мир триаса» вряд ли 
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вообще возможно. У различных таксанов этот перелом в развитии имел и разный харак­

тер, и различное значение. У некоторых он проявился в резком обеднещш семействами 

(и более дробными таксонами) и означал переход от стадии процветания к стадии 

угасания (брахиоподы, морские лилии). У других, наоборот, он выразился в интенсив­

ном формообразовании и знаменовал переход от начальной стадии к стадии процветания 

( гастроподы, двустворчатые моллюски). Наконец, у третьих с тем же переломом была 
связана депрессия в развитии, разделившая две последовательные стадии процветания: 

более раннюю- палеозойскую и более позднюю- мезокайнозойскую (фораминиферы 

и рыбы). «Если же изучать более подробно изменения морских организмов, оперируя 

более дробными стратиграфическими подразделениями, то окажется, что самые крупные 

перестройки в разных группах происходили на различных стратиграфических уровнях, 
начиная в общем от середины перми и до конца триаса» (Добрускина, 1976а, с. 155). 

Такого же мнения придерживаются и ряд других исследователей. Так, Д. Л. Степанов 
( 197 4) пишет, что вымирание палеозойских брахиопод охватило всю позднепер м скую 

эпоху, а иногда отдельные группы местами переходили и в триас. В. Г. Очев ( 1978) 
также говорит о сложности процесса смены в разных группах рептилий и отмечает 

неодновременность этого процесса в разных местах. 

Достаточно сильные изменения идут и в растительном мире, но в отличие от мира 

животных, кажется, ни одна очень крупная группа растений не вымерла полностью, 

за исключением прапапоротников, видимо, ушедших из палеонтологической летописи 

примерно в середине перми. Тогда же начинается вымирание плауновидных, ряда 

групп членистостебельных и кордаитовых, господствовавших в первой половине периода. 

Процесс этот, однако, шел с разной скоростью в разных частях света. Усиленно 
развиваются цикадовые, гинкговые и хвойные. «Становление мезофитной флоры про­
исходило, таким образом, в течение второй половины перми и почти всего триаса 

(до рэта), причем первые ее элементы появились еще в ранней перми» (Добрускина, 
1976а, с. 160). 

Причины столь сильного изменения органического мира в пермском периоде доволь­

но ясны. Пермь и следующий за ней триас являются одними из наиболее геократи­

ческих периодов за весь фанерозой, что было связано с рядом фаз орогенеза, охватив­

ших большой промежуток времени на рубеже палеозоя и мезозоя. Эти процессы 
вызвали сильную аридизацию климата, появление полупустынных ландшафтов на боль­

ших территориях, усиление различия в климатических поясах. Вполне естественно, что 

такая обстановка отрицательно сказалась на амфибиях и способствовала радиации 

различных групп рептилий, не зависящих от влажности местообитания. 

Совершенно ясны и причины сильного вымирания морской фауны, фактически 
лишавшейся огромных районов мелких шельфовых морей. 

МЕЗОЗОйСКАЯ ЭРА 

В целом мезозойская эра справедливо считается временем абсолютного господства 

пресмыкающихся, которые доминировали среди позвоночных на суше, широко были 

представлены в море и достаточно хорошо овладели воздушной средой. Исключительно 

важным событием было появление млекопитающих, занимавших·в течение всего мезозоя 

подчиненное поЛожение, но прошедших за это время сложный путь дифференциации 
на основные группы отрядного ранга. Не менее важным -было возникновение в середине 

мезозоя класса птиц, з.анявшего одно из первых мест среди позвоночных в следующую 

эру - кайнозойскую:- Таковы в основном события в мир,е позвоночных. 

В мире бесnозвоночных особо крупных событий не произошло, но сменился ряд очень 
больших групп в самых разных типах: моллюсках, простейших, иглокожих, брахиоподах, 

мшанках. На второй план отошли брзхиоподы, доминирующее место в морях заняли 

днустворки и гастроподы. Вымерли•аммоноидеи со сравнительно простой перегородочной 

линией, и их место заняли так называемые «настоящие аммониты». 

В мире растений особенно заметные перемены произошли в конце эры, когда на сцену 

вышли покрытосеменные, завоевавшие огромные пространства и потеснившие голосемен­

ных, которые остались достаточно большой группой и в кайнозое, но уже не домини­

рующей. 
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Все эти изменения происходили более или менее одновременно с достаточно сильным 

изменением облика земной поверхности. С триаса начался длительный процесс распа­

да Пангеи первоначально на два суперконтинента (северный и южный), разделенных 

широким морским поясом, известным под именем Тетис. Позже произошло возникновение 

продольной трещины между Европой, Африкой и Америкой, трещины, превратившейся 

затем в Атлантический океан. Весьма сложным был процесс раскола Гондваны на 
Африку, Австралию, Антарктиду, Индостан. Последний причленился к Азии. Все эти 

события были длительными и неодновременными и были связаны с рядом фаз го­

рообразования. 

Относительно числа фаз горообразования единого мнения нет - одни авторы призна­

ют их больше, другие меньше. Основными являются раннекиммерийская на рубеже 
триаса и юры, позднекиммерийская перед мелом, австрийская в середине мела, 

ларамийская на рубеже мела и палеогена. Вполне понятно, что с этими событиями были 
связаны трансгрессии и регрессии на материках. Наиболее геократическим периодом 

был триасовый, когда от воды была свободна почти вся поверхность современных 

континентов, наиболее талассократическими - поздняя юра и поздний мел. В ряде 

случаев происходило не только увеличение или уменьшение площади морских бассейнов, 

но и весьма значительная перестройка их плана, как, в частности, это произошло на ру­

беже раннего и позднего мела. 

Триасовый период 

Триасовый период, или триас (абс. возраст 235±10, 185+5 млн. лет), во многом 
сходен с пермским, но в то же время значительно от него отличается. Из перми в триас 

переходит более сорока классов животных и основные группы растений. Ни одного класса 

не вымирает за триасовое время в царстве животных, но изменения внутри классов 

довольно значительные. В раннем триасе вымирают криптостаматы и трепастоматы из 

мшанок, и число семейств этой группы становится минимальным за всю историю 

их существования. Значительное вымирание происходит среди головоногих моллюсков. 

В середине периода перестают существовать агониатиты, а к концу- цератиты из 

аммоноидей, что составило около 80% всех аммоноидей, известных в триасе. К концу 
этого отрезка времени исчезают ортоцератиды и бактритоидеи, а также все палеозойские 

группы наутилид, т. е. более 90% этого отряда. 
Однако одновременно с исчезновением шло и появление новых групп. Так, среди 

головоногих моллюсков еще в конце раннего триаса появляется отряд филлоцератид. 

Количество родов аммоноидей, достаточно высокое в начале периода, резко уменьшается 

в середине, затем резко возрастает, достигая почти наивысшего уровня для этой группы 

за время ее существования, и очень резко падает в конце периода (что связано с полным 
вымиранием отряда цератитов). Среди наутилоидей именно в конце триаса возникли 

формы, которые пережили вымирание и дали начало всем послетриасовым наутилоидеям. 

Продолжалось увеличение числа семейств двустворчатых моллюсков и гастропод: в том 

и другом классах оно возросло примерно с 30, известных в перми, до 45. В первой 
половине периода появляется новый отряд фораминифер - роталииды, а в середине 

периода становятся известны шестилучевые коралль1. Начинается . новый расцвет 

мшанок - циклостомат, продолжавшийся в юре и в мелу. В целом картина развития 

беспозвоночных довольно сложная, и говорить о каком-либо едИ.!f_.S~.временном сильном 

изменении в этих группах не приходится. Правда, все же ~льшие изменения 
происходят, видимо, с середины нориЯ до конца периода, т. е. сравнительно быстрее, 

чем изменения в конце перми (Добрускина, 197бб, с. 174). Указанный автор делает еще 
один интересный вывод: «Для многих групп животных триасовый период (в гра­

ницах s. 1.) является самостоятельным этапом развития. Наиболее заметно он выражен 
у цератитов -руководящих ископаемых триаса; их существование практически ограни­

чено этим периоДом (к которому надо еще прибавить джульфинский век). Столь же четко 
он выражен у фораминифер и морских лилий, хотя картина тут почти противополож­

ная: депрессия в развитии, падающая на триасовый период, которая разделяет две фазы 

расцвета. Брахиоподы в начавшейся вблизи границы перми и триаса стадии угасания 
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i 
дают последнюю крупную вспышку формообразования в триасе» (Добрускина, 

1976б, с. 175). . 
Вызывают некоторое удивление сравнительнонебольшие изменения в классе насеко­

мых. Как выше было сказано, в пермском периоде Появилось .и .вымерло значительное 
число отрядов. В триасе появилось только три новых отряда, а вымер только один. 

Правда, из новых Diptera безусловно являются одним из наиболее крупных в 
·классе (Основы палеонтологии, 1962б). 

Весьма значительные события были в мИре позвоночных. Вымерло и Щ>ЯВИЛОСЬ 
несколько отрядов рыб. В частности, исчезли последние брадиоданты из цельноголовых, 

появляются и вскоре исчезают три новых отряда в надотряде палеонисков, становятся 

известны два новых отряда среди хрящевых ганоидов и два отряда из костных ганоидов. 

Особенно важно появление с· среднего триаса костистых рыб - группы, которая 

приобретала ·все большее значение и является доминирующей среди рыб в настоя­
щее время. 

Среди пресмыкающихся возникло 8 новых отрядов, но 5 вымирает. Интересно, что 
новые группы появились не сразу, а примерно поровну с начала периода и со второй 

его половины. К концу триаса вымерло около 80% семейств, известных для этого периода. 
Однако именно тогда же появились и многие формы, игравшие заметную роль в животном 

мцре юры и мела, -динозавры и пресмыкающиеся, вторично ушедшие в воду. Среди 

земноводных большую роль играли лабиринтодонты, весьма тесно связанные t водной 
средой. . 

Одним из-важнейших событий явЛяется появление в триасе млекопитающих, которые 
постепенно занимают все большее место в биосфере и в конечном счете наiJ:инают 
играть в ..ней одну из о7новных ролен·. Таким образом, совершенно очевидно, что триас 
является исключительно важным отре~ком времени в историческом развитии тетрапод. 

Уход со сцены форм, характерных для конца палеозоя, появление значительного Числа 
новых таксанов пресмыкающихся, а также и млекопитающих, т. е. становление групп, 

ГОСПОДСТВОВаВШИХ В юре, мелу И. даже В КаЙНОЗОе, ЯВЛЯЮТСЯ ОДНОЙ ИЗ ХарактерНЫХ 
особенностей триаса. 

Весьма сложным было в триасе и развитие мира растений. И. А. Добрускипа ( 1976б) 
считает, что в истории триасовых фmор выделяются три этапа: первый с начала периода 

до ладинекого века, второй с ладинекого века до середины норийского века, третий с сере­

дины нория до кшща периода. Триасовый период явлЯется переходным этапом в развитии 

флоры. С одной стороны, существовали палеозойские группы (лепидофиты, палеофитные 
папоротники, птеридоспермы, палеофитные хвойные), с другой- появились новые 

характерные для юры и мела (nапоротники /Dipteridaceae, цикадовые, гинкговые, 
чекановсю~евые, мезофитные хв'ойные) . 

Такова обобщенная картина развития жизни в триасе. В действит_ельности она 

была еще сложнее, так как в разных широтных поясах (а в триасе достаточно 

отчётливо обособляются экваториальный пояс и два высокоширотных- северный и 
южный) развитие и смена групп шли разными темпами и путями. Очень обстоятельно 
этот вопрос. изложен в обзорном очерке И. Н. Красиловой «Биогеография триаса» ( С979). 

Каковы же были условия, в которых проходило развитие животного и растит~льного 
мира? Большая часть периода характеризовалась резким преобладанием суши над 

морем. Триасовый период в этом отно.шении очень напоминал пермский. По Щ\ННЫМ, 
приведеиным Красиловой ( 1979), в пределах СССР сушей было занято 8.8% территории. 
Судя по картам, приводимым А. С. Моииным (1977),. даже в позднем триасе, когда 
началась сильная трансгрессия, суша резко преобладала над морем на 1'ерритории 

всех сощ>еменных континентов. Вероятно, именно геократическИ:й режи~ и был причиной 

зналитеЛьного вымирания ряда r;юрских групп. 

Юрский перИод 

Юрский период, или юра ( абс. возраст 185. + 5, 132 ± 5 млн. лет), пожалуй, один из 
наиболее спокойных периодов в истории Земли и в развитии органического мира. За этот 
отрезок времени не вымирает ни один класс животных и вьiмирает очень н_~больш?е число 
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таксанов отрядного ранга, зато появляется довольно значительное число новых крупных 

групп беспозвоночных и позвоночных. Из беспозвоночных в морях господствовали го­

ловоногие моллюски - аммоноидеи.и белемноидеи, а также двустворчатые и брюхоногие 

моллюски. Во всех указанных группах идет очень быстрое увеличение числа~семейств, 
родо~t, видов. С середины периода становятся известны теутиды и сепииды. Начинается 
новый расцвет наутилоидей, представленных теперь одним подотрядом наутилина, воз­

никшим в конце триаса и существующим до настоящего времени. Правда, процесс разви­
тия этих групп шел не всегда гладко. Так, во второй половине ранней юры вымерло около 
половины известных в то время семейств аммоноидей. 

Очень заметное мест0 в биосфере юры занимают различные коралловые полипы, яв­
лявшиеся в это время активными рифостроителями. Из мшанок болnшу!Q часть времени 

существовали одни циклостоматы, пережившие второй расцвет, но со второй половины 

периода появ:Люотся хейлостоматьi, играющие очень'важную роль в биосе мела и кайно­
зоя: Из брахяопод в начале юры вымирают последние спирифериды, игравшие столь 
заметную роль в морЯх палеозоя, и остаются только четыре отряда: лингулиды, крани­

иды, ринхонеллиды и теребратулиды. В двух последних дщке произошло увеличение чис­

ла форм, но заметной роли в биоте юрского времени брахиоподы уже не играли. Интерес­

но, что, несмотря на такое положение вещей, все четыре названных отряда дожили до 

настоящего в.ремени. 

Из иглокожих большая часть таксонрв отрядного и более высокого рангов, харак­
терн.ых для позднего палеозоя, вымерла в конце перми. В триасе появляются артикулаты 

из морских лилий. В юре начался расцвет этой группы, продолжающийся, правда, в не­

сколько «пульсирующе!.\1» ритме до настоящего времени. С ранней юры·. становятся также 

известны три новых отряда. морских ежей, т. е. именно в это вр.емя началось станов­

ление фауны морских ежей, характерной для мезозоя и кайнозоя. 
Мир беспозвоночных на суше был достаточно бФгат,и представлен различными клас­

сами моллюсков и членистоногих. В смысле таксономического разнообразия безусловно 

доминировали насекомые, представленные почти двадцатью отрядами. Почти в.се они 
возникли ранее, в юрское время появился. только один новый отряд, но зато ни один отряд 
не вымер (Основы палеонтологии, 1962а). 

Весьма важные изменения произошли в мире позвоночных. В первую очередь. необхо­

димо сказать, что из юрских отложений известны достаточно достоверные остатки nред­

ставителей четырех отрядов млекопитающих (мультитуберкулят, :J;".риконодонтов,.симме­

тродонтов, тритуберкулат). Правда, три последние группы появились еще; в конце триаса 

(Основы палеонтологии, 1962б). 
Абсолютное господство на суше принадлежит qресмыкающимся, среди которых одно 

из наибоJiее видных мест занимают различные динозавры. Однако пресмыкающиеся уже 
достаточно надежно освоили море, где они были:nредставлены такими опасными хищника­

ми, как ихтиозавры и плезиозавры, а также вoзilJ:yx. В начале .периода .появился отряд 
рамфоринхов, а во второй половине - птеродактилей. Развитие групп сопровождалось 

вымиранием. В середине юры вымер:ли последние терапсиды, а в конце - рамфорнихи, 

которые, как видим, существовали недолго. 

Значительно сильнее были изменения на семейственном уровне. За юрский ,периоД 
появилось около 35 и исчезло около 15 семейств пресмыкающихся. Наиболее сильная 
смена произошла в поздней юре, когда появилось около 20 се.мейст!} и примерно 1 О 
вымерли. 

Для а!.\1фибий юрский период также оказался временем. довольно сильных nерестро­
ек-в ранней юре- вымирают последние лабиринтодонты; в юре появляется .отряд бес­

хвостых, существующий до настоящего времени. 

ПоявЛяется несколько новых отрядов рыб- акуловых, хрящевыхтаноидов, костных 
ганоидов. С поздней юры отмечен новый расцвет морских акул, исчезавших из морских 

отложений с позднего карбона. Несколько удивляет отсутствие крупных изменений среди 

костистых рыб. Как сказано выше, группа появилась еще в триасе, и за юрский период .в 

этой· ветви, в дальнейшем завоевавшей моря всего мира, не лоявилось.нй одного нового 
отряда. 

Из растений на суше господствуют папоротники и голосеменные, достигшие в это 
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время своего расцвета. Широко распространены ле"са из цикадовых, беннеттитовых, 
гинкговых и хвойных. В одних местах преобл,адают одни, в других - другие. «Намечают­

ся области господства хвойных (Сибирь, Шnицберген), широкого распространения гинк­

говых (северная умеренная:, или сИбирская, область), преобладания саговниковых и бен­

неттитовых (южная тропическая, или индоевропейская, область, охватывающая Европу, 

Среднию Азию, Индию)» (Друщиц, Обручева, 1971, с. 371). 
Некоторые изменения произошли в мире водорослей - с юры стали известны в пале­

онтологической летописи диатомовые. Следует сказать, что это очень странно. Материал, 

из которого состоит скелет диатомовых,- один из наиболее распространенных в периоде, 

непонятно, что мешало более раннему появлению группы. 

Безусловно, пышное развитие растительного мира и процветание значительного 

большинства групп животных, как морских, так и сухопутных, было связано с условиями 

обитания, характерными для данного периода- частой сменой трансгрессий и регрессий 
моря, трансгрессий, достигших особого размаха в поздней юре, что вело к частым измене­

ниям мелководных морей, появлению и исчезновению отдельных участков суши, забола­

чиванию тех или иных мест, возникновению лагун и т. п. В ранней и средней юре преобла­

дал влажный климат, позже н,амечается его аридизация. 

Меловой период 

Меловой период, или мел (абс. возраст 132 + 5, 66 + 3 млн. лет),- один из наиболее 
длинных и богатых событиями: в истории биосферы. Наиболее характерной его особен­
ностью является вымирание очень значительного числа самых разных груnп беспозвоноч­

ных, и позвоночных, смена растительных сообществ, резкое изменение всего облика 

фауны и флоры, что и послужило основанием для проведения границы между мезозоем 

и кайнозоем в конце мела. 1 

Кратко напомним эти события. К концу периода, а именно в маастрихте, вымерло 
большинство семейств планктонных фораминифер и около половины бентосных. В начале 
мела появился новый ~tряд гетерогелицид, который очень быстро достиг своего расцвета, 
но к концу периода очень сильно сократился. Следует отметить, что вымирание значи­
тельного числа фораминифер было и на рубеже раннего и позднего мела, но значительно 

слабее, чем в конце. В первом случае вымерло 18 родов и столько Же появилось новых, 
во втором - вымерло 84', а появилось только 48 родов. Интересно отметить, что и в дан­
ном случае вымирание не было только вымцранием - ему сопутствовало появление 

новых форм, пусть даже значительно более слабое, чем вымирание. 

Для кишечнополостных нельзя указать столь сильных изменений. К концу периода 

нам,ечается некоторое уменьшение склерактиний и исчезают из летописи строматопоры, 

но становятся известны новые группы восьмилучевых кораллов. 

Очень заметные перемены произошли и в типе моллюсков. В позднем мелу вымерло 
около 24% семейств и 70% родов двустворчатых моллюсков, хотя и здесь разные отряды 
были затронуты этим процессом в весьма разной степени. В одних случаях группа исче­

зала полностью, как, например, это й произошло со столь популярной группой, как руди­
сты, в других отряд' претерпел очень слабые изменения. Большие события произошли в 

классе головоногих моллюсков. К концу мела перестали существовать все аммоноидеи, 

почти все белемноидеи. Этот процесс произошел не внезапно. Так, в сеномане известно 22 
семейства аммоноидей, в кампане их стало 1 б, в Маастрихте ll, но и из них около полови­
ны исчезло в первой половине века. Интересно, что в разных районах земного шар·а вы­
мирание таксонов шло не одновременно. В одних дольше существовали одни группы, 

в других последними оказались другие таксоны .(Найдин, 197ба). Аналогичная картина 
и в истории белемнитов. От некогда достаточно распространенной ветви головоногих до 

конца периода дожили считанные формы (в северном полушарии, например, только один 

1 Достаточно детально - на семейственном и родовом уровне - история развития органического 
мира позднего мела-эоцена ·рассмотрена в коллективной сводке «Развитие органического мира 
на рубеже мезозоя и кайнозоя». Общие итоги этого труда изложены в последнем выпуске (Шиман­
ский, Соловьев, 1982). 
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род и, видимо, один вид). Интересно, что вымирание в значительно меньшей степени за­

тронуло наутилоидей - сравнительно небольшую ветвь головоногих. 

Несколько по-иному шло развитие гастропод. В этом классе в конце периода также 

было довольно значительное вымирание семейств и родов, но значительно более сильная 

смена произошла на рубеже раннего и позднего мела, и фауна гастропод позднего мела 

имела уже кайнозойский облик (Амитров, 1975). 
Неравномерно шел процесс развития у мшанок. В это время продолжало существо­

вать три отряда: циклостоматы, ктеностоматы, хейлостоматы. Второй плохо сохраняется 

в ископаемом состоянии, и точно сказать о его судьбе трудно. Первый первоначально 
испытал некоторый расцвет, но в конце маастрихта в нем вымерло два семейства и 60 
родов. Интересно, что из них 80% появилось только в мелу, а около 30% даже в самом 
маастрихте. Около 60-70% родов вымерло в конце мела и среди брахиопод. 

Весьма сильно были затронуты вымиранием морские ежи из типа иглокожих. В маа­
стрихтеПерестало существовать около 20% отрядов и семейств, а также 50% родов пра­
вильных и 33% семейств и более 60% родов неправильных морских ежей. На фоне собы­
тий, разыгрывавшихся в названных группах, несколько странно выглядят насекомые, 

:у ко.-орых основная смена, как и у гастропод, произошла на рубеже раннего и поздне­

го мела. 

К:ак видно из всего сказанного, большая часть наиболее крупных групп беспозво­

ночных была очень сильно затронута вымиранием в конце мелового периода, а именно 

в маастрихте. Правда, не всегда этот процесс был внезапным; иногда он начинался 

почти с середины периода. Имелись группы, где на:иболее сильные изменения произош­

ли именно в середине периода. Можно указать и классы, практически не затронутые 
этим процессом. В качестве примера приведем скафопод- очень небольшую группу, 

никак не реагировавшую на меловые события. 

Богата достаточно драматическими событиями и история позвоночных. Для кости­

стых рыб характерно появление во второй половине мела значительного числа новых 
отряДов, существующих до настоящего времени, но в самом конце периода - на рубе,же 

маастрихта и дания - произошло заметное уменьшение числа семейств и родов этой 

группы. Вымер в мелу один отряд костных ганоидов. 

Наиболее интересные события разыгрались в классе пресмыкающихся. К: конЦу пе­

риода, а именно в маастрихте, полностью вымирают динозавры, птерозавры, плезио­

завры. Однако, .как и во многих группах беспозвоночных, процесс этот не был внезапным 

и моментальным. В раннем мелу было известно 11 семейств динозавров, но из них в 
поздний перешли только 6. В первой половине позднего мела число семейств возросло до 
15, но в кампане их осталось 9. Для второй половины позднего мела известно около 115 
видов динозавров. Из них около 50 существовало в кампане, около 40 в маастрихте, а 
20 -дожили до самого конца маастрихта. Весьма неравномерно и распространение 
группы по земному шару. Из IJБ видов на Северную Америку приходится 93, а осталь­
ные - на другие континенты (Рождественский, 1978). Таким образом, вымирание дино­
завров было процессом длИтельны.м, хотя и завершИлось их полным исчезновением имен­

но в конце мела. Прим.ерно это же относится и к птерозаврам, только последние группы 

·которых дожили до маастрихта. В противоположное.-ь названным группам почти не было 
вымирания в ветвях лепидозаврав и черепах, во всяком случае на семейственном уровне. 

Ме.)lовой период, видимо, был временем успешного развития птиц. В конце мела вы­

мерли отряды гесперорнисов и ихтиорнисов, в мелу же и появившиеся. Но известные с 

мела отряды гагар, riоганок, веслоногих, голенастых, пастушковых благополучно сущест­

вуют и в настоящее время. Продолжалось и развитие класса мл.екопитающих. Из отло­
жений верхнего мела известны мультитуберкуляты, сумчатые, насекомоядные, конди­

ляртры, приматы, возможно - Летучие мыши. В позднем мелу было известно уже 15 се­
мейств млекопитающих, принадлежащих к названным отрядам (Решетов, Трофимов, 

1979). 
Сильные изменения произошли в мире растений, причем, как и в мире животных, это 

не было сплошным вымиранием, а сменой форм самого разного типа. Так, в нанапланкто­

не и у харовых водорослей действительно было сильное вымирание в конце мела, а у дази­

кладиевых, наоборот, произошло увеличение числа таксонов. Очень сложные процессы 
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шли в многочисленных группах высших растений, которые привели к сильным изме­

нениям в их составе и смене доминирования голосеменнь1х на доминирование покры­

тосемещ-Iых растений. Надо сказать, что фактически этот процесс растянулся на весь 

поздний мел, шел с разной скоростью в разных районах земного шара, и указать точный 
момент смены господства одних и других вряд ли возможно. 

Врядли можно назвать какую-либо единую причинJ, вызвавшую столь большие изме­
нения в органическом мире.мелового периода, поведшую к вымиранию ряда групп, к зна­

чительной смене в других, к смене доминирования групп в фауне и флоре. Вероятнее· все­
го, .в ряде случаев процесс шел по принципу цепной реакции (Russell, 1982). Были затро­
нуты вымиранием одни группы, но они служили пищей для других и т. д. Вне всякого 

сомнения, вопросы экологии играли здесь одну из наиболее видных ролей. 
В этом убеждает нас интересная таблица из работы Д. А. Рассела о кризисе биоты в 

конце мела (Russell, 19/7). Из нее видно, что лучше всего сохранились формы пресновод­
ные, сильнее всего пострадали плавающие морские организмы. 

Нет единых причин вымирания даже для таких своеобразных групп, как динозавры, 

хотя в литературе существует масса теорий относительно роковой судьбы этой группы 
(Рождественский, 1978; Татаринов, 1980; Russell, 1979). 

Очень интересная работа по анализу вымирания на рубеже мезозоя и кайнозоя была 

проделана А. С. Алексеевым (1982). В статье рассматривается проблема уровня вымира­
ния таксанов семейственного и родового рангов по сравнению со средним - «фоновым» 

вымиранием. Автор приходит к выводу, что на этом рубеже наиболее высокий уровень 
вымирания таксанов семейственного ранга приходится на морской бентос, за ним следу­

ют наземные и пресноводные животные, зоопланктон, фитопланктон и морской нектон. 
Интересно, что уровень вымирания семейств и родов не совпадает. В группах, где наи­

большая интен.сивность вымирания приходится на семейства, она низкая для родов, и на­

оборот. В целом же уровень вымирания как семейств, так и родов в маастрихте значи~ 

тельно превышал фоновый. 

Вероятно, одной из основных причин всех изменений были значительные изменения 

конфигураций материков, климата и т. д., приходившиеся на меловой период. Достаточно 

сжато и ясно это показано М. М. Москвиным (1979) в сщщиальном очерке биогеографии 
позднего мела. 

Как пишет автор, поздний мел был временем больших трансгрессий, захвативших око­

ло 29% площади современных материков. На обширных территориях господствовал теп­
лый климат. Правда, климат не оставался ровным в течение всего периода. Макеимум 

тепла был в апте-альбе, в сеномане отмечается значительное похолодание, но далее 

опять идет потепленИе. Надо сказать, что, видимо, в истории меловой биосферы не все 
моменты достаточно ясны. Так, Москвин отмечает, что в толщах сеномаиа-нижнего ту­

рана весьма распространены битуминозные прослои, без следов донной жизни, которые 
могли образоваться только в условиях недостатка кислорода ( 1979). Не меньшую загад­
ку представляют собой колоссальные отложения писчего мела, в основном сложенного 
остатками кокколитофорид и других организмов нанопланктона. Д. П. Найдин пишет по 
этому поводу: «Аналоги условий седиментации, приведших в позднемеловую эпоху к 
накоплению на континентах писчего мела, неизвестны ни в современных морях и океанах, 

ни в бассейнах других периодов и эпох» ( 1979, с. 51). Далее автор пишет, что подобные 
цроцессы могли идти скорее всего при условии значительного сокращения поступления 

обломочного материала, расцвета планктонных организмов, связанного с поступлением 

теплых вод .в эпиконтинентальные моря умеренных широт (Там же). М. М. Москвин 

( 1979) пишет, что, по мнению некоторых авторов (Р. В. Фейрбриджа), такой расцвет 
известкового нанапланктона был связан с низким парциальным давлением С02 и пере­
сыщением им поверхностных вод океана. 

Безусловно, очень большое значение имели и различные моменты коэволюции раз­

ных групп животных, а также животных и растений, что хорошо было показано на при­

мере развития и смены меловых и кайнозойских фаунистических комплексов В. В. Жери­
хиным ( 1978). 
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КАйНОЗОйСКАЯ ЭРА 

Для кайнозоя характерно господство млекопитающих и птиц, освоивших не только 

сушу, но воду и воздух: Процесс этот не был гладким- возникали одни группы и выми' 
рали другие, во второй петовине эры появился человек, .вскоре превратившийся в один из 

наиболее мощных факторов, влияющих на судьбу других групп органического мира. 
Из беспозвоночных доминирующее положение на ·суше безусловно принадлежит насеко­

мым, а в морях- планктону, двустворчатым и брюхоногим моллюскам. 

В растительном мире господствуют покрытосеменные, оттеснившие на второй план 

голосеменных. Особое значение приобретают травы, занимающие обширные пространст­

ва и оказывающие огромное влияние на эволюцию травоядных животных и многих назем­

ных беспозвоночных. 

Вероятно, одним из очень интересных событий является появление среди покрытасе­

менных травянистой растительности. Голосеменные по каким-то причинам не смогли в 

процессе эволюции выработать таких форм. Возникновение трав, очень хорошо приспо­

сабливающихся к самым разным усл01шям существования: к недостатку влаги, сильному 

засолению, вечной мерзлоте, очень короткому периоду вегетации - обеспечило им гос­

подство во многих биогеоценозах в течение всего кайнозоя. Появление травянистой ра­

стительности можно считать одним из ароморфных изменений биосферы. 

Продолжались довольно значительные изменения очертаний и расположения суши. 

Считается, что в конце мезозоя и самом начале кайнозоя Австралия составляла еще еди­
ный материк с Антарктидой и Южной Америкой. Около 55 млн. лет назад Австралия отде­
лилась от Антарктиды и стала смещаться к северу. В результате этих перемещений кон­
фигурация морских бассейнов в южном полушарии несколько раз менялась-возникали 

и исчезали проливы, разделявшие отдельные части суши, что влияло на морские течения, 

то проникавшие из низких широт в высокие, то лишавшиеся этого пути (Квасов, 1980). 
В течение кайнозойской эры произошло несколько последних фаз горообразования. 

В литературе указываются по крайней мере три фазы в палеогене, три - в неогене и одна 
в антроп0гене ( Балуховский, 197 4). Все они, как правило, объединяются под названием 
альпийского горообразования. Вполне понятно, что эти события должны были отражать­

ся,на трансгр,ессиях и регрессиях, на увеличеюш и уменьшении площади морских бассей­

нов на территории материков, т. е. на уменьшении и увеличении шельфа, возникновении 

внутренних полузамкнутых морей и т. д. Из крупных событий на кайнозой приходится 
окончательное фор'Мирование северной части Атлантики, возникновение и исчезновение 

мостов суши между северо-востоком Азии и северо-заnадом Северной Америки. Из собы­

тий регионального масштаба, но безусловно важных для юга Евразии - появление се­

рий, сменявших друг друга, то замкнутых, то полузамкнутых, то нормально-соленых, 

то полуопресненных бассейнов на месте современных ЧерliОГО и Каспийского морей, 
Центральной Европы и прилегающих районов. Достаточно сложна была судьба и Среди­
земного моря, с которым эти бассейны временами сообщались, временами теряли связь. 

В значительной степени со всеми указанными событиями связан и климат кайнозоя. 
В южном полушарии намечалось два резких похолодания- около 38 и 12 млн. лет тому 
назад (Квасов, 1980). Примерно ко второму из них приурочено возникновение ледяного 
щита в Антарктиде, сохраняюшегося до настоящего времени. В северном полушарии в 
первую половину кайнозоя климат был достаточно теплым и ровным, но в конце неогена 
наступает его резкое ухудшение, возникает ледяfюй щит в Гренландии, начинается оле­

денение в горных районах:- Все эти пока еще более или менее региональные оледенения 

были предшественниками великих оледенений антропогена, охвативших добрую часть 
всего северного полушария. Фазы наступления ледников чередавались с фазами межлед­
никовий, когдас~от льда освобождались большие пространства Земли, достаточно быстро­

заселявшиеся различными представителями животного и растительного мира. Во время 

оледенений уровень прилегающих морей резко падал, во время межледниковий повы­

шался. 

Все указанные выше изменения лика Земли и климата не могли не сказаться на исто­

рии развития разных. групп органического мира, как будет показано ниже. 
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Палеогеновы~ период 

В мире беспозвоночных изменения на высших таксономических уровнях весьма не­

значительны. Из фораминифер наиболее заметным становится отряд нуммулитов, по­

явившийся еще в самом конце предыдущего периода, очень быстро достигший расцвета 

в палеогене и резко сократившийся к его концу. Вспышка в развитии фораминифер 
особенно заметна на рубеже палеоцепа и эоцена, когда вымерло 23 старых рода, но по­
явилось 93 новых. Всего в палеогене существовало около 50 семейств и 300 родов фора­
минифер. 

С палеогена наступает настоящий расцвет двустворчатых и брюхоногих моллюсков. 

В первом классе в эоцене появляется более 50% новых родов, во втором с начала периода 
и с середины возникает до 140 новых семейств. Об изменениях среди головоногих мол­
люсков судить трудно, так как в этот период уже началось господство форм, почти 

лишенных раковины и поэтому очень плохо сохраняющихся в ископаемом сост~янии. 

Наутилоидеи не занимали заметного места, а последние белемноидеи (всего несколько 
родов) известны только из эоцена. Среди мшанок прdдолжа~рт существовать хейлосто­

маты, расцвет которых начался с мела, охватил весь палеоген и-продолжается до настоя­

щего времени. Из иглокожих наибольШИй интерес представляют морские ежи. Как выше 
было сказано, в конце мела, а точнее в маастрихте, в этом K\llacce произошло довольно 
значительное вымирание, хотя было и появление некоторых новых групп. Возник своеоб­

разный обедненный комплекс, существовавший в датском веке и палеоцене. С эоцена 

начинается новый этап развития, когда появилось значительное количество типично 

кайнозойских таксонов, многие· из которых дожили до настоящего времени. Стало извест­

но около 30% новых семейств и 80% новых родов от общего числа-.:соответствующих 
таксанов в данной группе. Вновь начинает увеличиваться в численносrги класс морских 
лилий, претерпевших в конце-:мела некоторое сокращение. В некоторых классах иглоко­

жих (морские звезды, офиуры,- голотурии) заметных изменений не происходило. 

В большинстве ,групг. беспозвоночных заметное увеличение численности rnроисходило 

в эоцене, хотя «формы перехода» меловой фаунЬI в кайнозойскlfЮ были несколько. разные. 
В одних случаях после Значительного вымирания в маастрихте наступало· довольно быст-

-рое обновление состава и его постепенное увеличение. В других, как, например, у двуство­
рок, процесс довольно быстрого вымиоания в конце мела отделен от новой вспыШки .в 
эоцене палеоценовым эталом .«угнетенного состояния» группы, в-третьих, как видно на 

примере морских ежей, .существовал особый «вставочный комплекс», разделявший позд­

немезозойскую и типичную кайнозойскую фауну ежей. 

Исключительно интересна была, как выше уже было кратко сказано, история разви­
тия насекомых. В- неокоме энтомофауны,·еще имели значительное.: сходство с юрскими. 

Значительные изменения начинаются в альбе-сеномане, когда вымирает ряд семейств, 
характерных для мезозоя. С позднего сеномана фауны насекомых приобретают в доста­
точной степени кайнозо!fский облик. Вполне естественно, нто часть таксанов семейст­

венного ранга вымерла и. в· поз:д:нем,мелу, но это уже не повлияло на общйй ход развития 

группы. В палеогене развитие насекомых продолжалось, видимо, достаточно быстро, 
так как из эоцена уже известно более 300 семейств. 

Довольно сходная картина значительного увеличения числа таксонов отрядного, 

семейственного и родового рангов с середины палеогена имела место и среди позвоноч­

ных. В это время возникает несколько новых отрядов костистых рыб, значительно увели­
чивается число семейств и родов. ,Костистые рыбы завоевывают все морские и пресно­
водные водоемы. 

Интересно, что и в этой большой группе наиболее быстрое увеличение числа таксо­
нов приходится на эоцен. Так, в палеоцене возникают 2 новых отряда, в эоцене- 8, 
в олигоцене- 3. Такая же картина на семейственном, родовом уровне. В лютете возни­
кают 103 новых семейства и 204 новых рода, а за весь палеоцен соответственно 73 и 65. 

Примерно с середины палеогена появляются три новых подотряда в о:rряде бесхво­
стых амфибий и отряд хвостатых амфибий. С этого времени изменений• на отрядном 

_ уровне в классе амфибий не происходило. 
Значительно менее крупные события происходили в классе пресмыкающихся. Изме-
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нений на отрядном уровне нет. Все группы указанного ранга, сохранившиеся после собы­

тий второй половины мелового периода, продолжали существовать. Появилось и вымер­

ло несколько семейств черепах, в подклассе чешуйчатых возникло в середине палеогена 
около 10 новых семейств. 

Продолжает успешное развитие класс птиц. С палеоцепа существует 40 семейств, 
а в эоцене установлено уже 80 семейств этой группы животных. 

Весьма значительные изменения происходили в классе млекопитающих. С палео­

цена известны шерстокрылые, неполнозубые, грызуны, кондиляртры, диноцераты, пан­

тодонты, тиллодонты, тениодонты, пиротерии. Число семейств возрастает с 15, найден­
ных в позднем мелу, до 64. С эоцена достоверно установлены рукокрылые, китообразные, 
хоботные. Вымирают мультитуберкуляты, тиллодонты, тениодонты, кондиляртры, дино­
цераты. Число семейств продолжает расти и в олигоцене уже достигает 140 (Решетов, 
Трофимов, 1979) о 

Происходят и некоторые Изменения флоры. В палеоцепе в северном полушарии доста­

точно хорошо известна вечнозеЛеная флора с папоротниками, кипарисавидными и 
другими и более северная, листопадная, в которой преобладали гинкговые, хвойные, 
буки, дубы и т. д. Два типа флоры сохраняются и в эоцене. Для первой характерны 
миртовые, лавровые, пальмы и другие теплолюбивые группы; для второй - каштан, дуб, 

ольха, береза, клен и др. В олигоцене в связи с некоторым похолоданием область распро­
странения вечнозеленой флоры несколько сокращается. 

Неоrеновый период 

Неогеновый период, или неоген,- один из самых коротких периодов в истории Земли 
( абс. возраст 25 + 2; 1,5 + 0,5 млн. лет) о В развитии органического мира значительных 
изменений не происходило. Мир морских беспозвоночных очень близок к современному. 
На суше из беспозвоночных господствуют различные группы членистоногих, в первую 
очередь насекомые. Их состав даже на родовом уровне почти не меняется в течение 

периода. 

Среди позвоночных перемены также невелики. Никаких крупных изменений на отряд­
ном и семейственном уровнях ни на рубеже палеогена и неогена, ни в неогене не проис­

ходило. Можно указать два отряда костистых рыб, появившихся в миоцене, но это 

монотипические группы, известные только из миоцена. Появляются два новых семейства 

бесхвостых амфибий, а одно палеогеновое, возможно, вымирает. Небольшие изменения 
произошли на семейственном уровне в подклассе черепах. 

Из позвоночных безусловно господствуют плацентарные млекопитающие. Происхо­

дило вымирание некоторых групп, особенно связанных с влажными лесами и болоти­

стыми пространствами; что объясняется постепенным изменением климата в сторону 

более сухого, возникновением значительного пространств-а стеnей. Общее число семейств 
к концу периода уменьшается до 119 (Решетов, Трофимов, 1979). 

Идет быстрая эволюция хоботных и лошадиных. К неогену относится знаменитая 

«гиппарионовая фауна», в это время происходит окончательное становление рода соб­
ственно лошадей. Уже известны медведи, собаки, гиенавые и некоторые другие группы, 

характернрrе для настоящего времени. Исключительно важно дальнейшее развитие при:­

матов, в том числе и человекообразных, а также постепенное становление в конце перио­
да предков человека. В морях появились ластоногие, продолжалось развитие кито­

образных. 

Прои<>ходит значительная дифференциация фауны разных частей света, что связано 

с теми изменениями конфигурации материков, о которых было сказано выше. Самая 
богатая фауна известна из Евразии. В Северной Америке, Южной Америке, Австралии 
развитие шло своими путями, хотя периодически происходил некоторый обмен группами 

млекопитающих между Евразией и Северной Америкой, Северной и Южной Америкой 
благодаря появлению кратковременных мостов, соединявших эти материки. Все же в 
Южной Америке развивались свои группы сумчатых, неполнозубых, копытных, широко­

носых обезьян. В Австралии, не вступавшей в контакт с другими-материками, продолжа­

ли существовать только сумчатые и однопроходные. 
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В растительном мире происходило постепенное оттеснение теплолюбивых флор в бо-. 

лее низкие Широты и смена их флорами умеренного климата на ·большей части матери­

ков северного полушария. Как сказано выше, значительное место занимали обширные 

травянистые покровы, прекрасно приспособленные к разным неблагоприятН!:>IМ условиям. 

'Четв~ртичный щ~риод 

Четвертичю>tй период, или а\пропоген, пока самый короткий период в истории Земли. 
Единого мнениЯ о его длительности не существует :-::- указынаются щiфры от 600 ты с. лет 
до 3,5 м.Лн: .llёт. Большинство Пока при.Держиваютtя цифры в 1,8 м.Лн. лет: 

При любом уровне границы неогена и антропогена для последнего наиболее харак­

терным является наличие. ряда оледенений, Чередовавшихея с межледниковьями, в се­
вер!'ЮМ полушарии. Во время наиболее крупного оледенения nодо льдом оказалось 

около 30%.еуши, nлощадь оледененщ1 в северном'полушариипревосходила современную 
в 13 раз. 

В соответствии с увеличением или··уменьшением ледяного покjюва менялея и ·климат, 
становившийся оче-нь суровым в-фазы оледененийн болёе теnлым в межледниковые про­
межутки. Большую часть времени в<:е же преобладал. климат более холодный, чем сов­
ременный. В периоды меж.ледниковиЙ "Происходило значительное увлажнение КЛИ]\о!ата 
и возникно.венце довольно значительных пресных и солоновато-воднь!х бассейнов. Из­

менения в .ледовом режиме очень сильно сказывались .и на уровне· Мнрqвого океана, 
· а соответственно л краевых ·морей, с ним связанных. 

Все эти изменен:ия не мо:rли не отразиться на развитии фауны и; флен.ЬI. Действи­

тельно, изменения происхdдят, и довольно зяачительные, в основном на видовом и родо­

вом уровнях, хотя сократилось и число семейств.· В. Ю. Решетов и Б. А. Трофимов пишут, 

что плейстоценовая бИогеоце'Iютическая катастрофа· сократила фауну млекоnитающих 

почти на четверть (95'современных семейств вместо 119 в плио~ене) (Решетов, Тро­

фимов, 1979). В раионах, ·близких к леднику, возникла своеобразная фауна, основными 
элементами .которой были ·холодолюбивые животн:ые: мамонтьi; шерстистые носоооги, 
овцебыки, сеf!ерные олени, песцы, лемминги, полярные куропатки . .В отдельные моменты 
эта фауна распространялась до Крыма, Северного' Кавказса, Южной Европы. Ей со пут- .. 
ствовали карликовая береза; ива и другая растительность тундрового типа. Внекотором 

_удалении-от ледников, в степных и лесостепных районах, обитали лошади, сайгаки, бизо­

ны и т. д. Вда:лй от ледника были развиты леса из сосны, ели, пихты,_ березы, осины, 

а южнее ::.,-. из дуба, граба, клена. 
Постепенно- .,ледники отступили до Их сОВременных· размеров, ряд холодолюоивых 

форu вымер, часть приспособилась к жизни в условиях высоких широт, образовав сов­
ременную. арктическую фауну. Произошли измеt~ения и в распределении растительности. 
Значите.дьные площа.ди оказались заняты jJ_ecaN!и умеренного пояса и степями. 

Надо сказать, что нарис,аванная картина характерна, как уже не раз подч.ер·кивалось, 

только для северного полушария, :где антропоген довольно отчетливо делится на две 

эпохи - п.дейстоценовую, охватывающую большую часть времени, и послеледниковую, 

или голоценовую, начавшуюся, как принято' считать, около 10 000 лет назад. 
В южном полушарии событий, подобных описанным, не происходило, поэтому гово­

рить о точной границе п,лейtтоцена и голоцена там вряд ли возможно. Как указывают 
Д. Фишер, Н. Саймонт, Д. Винсент (1976, с. 18), .в настоящее время лишь в Африке еще 
сохраняется :характерная п.ц-ейетоценовая фауна. По мнению тех же авторов, безусловно, 

задержалась значительно дольше, чем в Евразии, плейстоценовая фауна также в Север­

ной Аме_рике, Вест-Индии, Центральной и Южной Америке, Австралии, Новой Зе­
ландии. 

Одним из важнейших собЬiтий развития биосферы .в антропогене, а точнее в плей­
стоцене, было постепенное становление современного типа человека, что очень сильно 

повлияло на развитие органического мира< 

Иск{lючительно интёр'есные материалы по этому поводу имеются в «Красной книге» 
(Фишер, Саймонт, Винсент, 1976). Достаточно впечатляющим является пример Новой 
Зеландии, где фауна в момент ее заселения полинезийцами (около 950 г. н. эры) вклю-
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чала более 150 видов, а к моменту открытия острова Куком их стало на 22 вида меньше. 
Интересны данные по изменению органического мира Земли с 1600 г. Оказалось,. что 

с этого момента до середины семидесятых годов ХХ в. исчезли 63 вида и 55 подвидов мле­
копитающих и 94 вида птиц, т. е. примерно одна сотая часть. Только четвертая часть 

вымерших видов исчезла по причинам, которые можно назвать «естественными», в гибе­

ли же остальных виноват человек. 

ОСНОВНЫЕ ЭТАПЫ РАЗВИТИЯ 
ОРГАНИЧЕСКОГО МИРА И БИОСФЕРЫ 

После крат.кого обзора событий в развитии органического мира Земли за три мил­

лиарда лет можно снова вернуться к основному вопросу- о наличии или отсутствии 

четких этапов в развитии этого мира и этапности становления биосферы. 

ПРОБЛЕМА ЧЕТКОСТИ ЭТАПОВ 

Как видно из предыдущего раздела, определенная этапность в развитии органиче­

ского мира имеется - этапы господства беспозвоночных сменяются этапами господст­

ва позвоночных, низшие позвоночные дополняются высшими, низшие растения допол­

няются высшими. Появление более высокоорганизованных животных и растений не 
ведет к обязательному вымиранию менее высокоорганизованных - некоторая часть 

вымирает, часть остается жить и полностью входит в органический мир еледушего 

этапа, становясь его неотъемлемой частью, частью системы, нарушение которой может 

быть гибельно для всей системы. Таким образом, уже в силу этого этапы не являются 

абсолютно отграниченными друг от друга, идет не смена этапов, а как бы «разверты­

вание», новый .этап всегда богаче старого по своему разнообразию (понимая под 

этим разнооб-разие типов строения организмов). 

Этапь! -i)азвития органического мира в течение многих десятилетий используются 
для характеристики основных подразделений геохронологической шкалы (эр и перио­

дов}, но в течение этого же времени идут дискуссии о границах подразделений страти-

. графической шкалы, соответствующих геохронологической. Совершенно очевидно, что 
это говорит как об отсутствии четких рубежей между этапами, так, возможно, и о неко­

тором несоответствии высших единиц геохронологичесной шкалы, установленных давно, 

современным Представлениям об этапности развития органического мира. 

Более или менее объективным кажется рубеж докембрия (точнее- венда) и кем­

брия - по массовому появлению форм с минерализованным скелетом в разных груп­

пах организмов. Однако возникает другая проблема - о рубеже всего докембрия и па­

леозоя. Смысл этой .проблемы очень хорошо показан Б. С. Соколовым ( 1984, с. 126) -
крупнейшим специалистом в данной области: «Биостратиграфические критерии полно­

стью приложи-мы к обособлению венда в качестве самостоятельной системы с органи­

ческим миром, еще более специфичным, чем мир рифея и кембрия ... Биологическое со­
держание вендского периода полностью исключает допустимость его отнесения к крип­

тозою ... Венд не завершает собою типично протеразойское развитие Земли и жизни, а, 
скорее, является зарей новых тенденций в структурно-морфологической эволюции земной 

коры и водной оболочки Земли, в развитии эволюционного процесса ... В этом смысле 
вендский период, несомненно, тяготеет к фанерозою, хотя формально он относится к 

протерозою». 

Можно только напомнить, что еще А. Н. Мазарович { 1947) предлагал выделить эопа­
леозойскую эру, включающую не только часть палеозоя в современном его понимании, 

но·и синий, т. е. поздний, протерозой. Своеобразие венда поставило под сомнение целесо­
образность сохранения 'двух уже привычных нам эонов: криптозоя и фанерозоя. Вместо 
криптозоя в настоящее время все чаще пишут «протерозой», возводя его в ранг эона, 

а фанерозой большинство старается сохранить. Но тогда получается странная ситуа­

ция - этот эон «своей начальной частью» как бы «накладывается» на предыдущий 

(венд- это·уже фанерозой, но он находится в протерозое). В связи с этим был предло­

жен новый термин «голозой» для эона, объединяющего палеозой, мезозой и кайнозой 
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(Г лесснер, 1984). Рубежи остальньiх подразделений также .далеко не всегда достаточно 
четки и бесспорны, даже если они являются более илИ менее общепринятыми. Так, об­
щепринятым является- отнесение пермского периьда к палеозою, а триасового уже к ме­

зозою. Но, как выше было достаточно ясно показано, точного рубежа меж,ду этими пе­

риодами по развитию оргаНf!ческого мира нет, и провести его можно только условно. 

Изменения органического мира, начавшиеся в середине перми, продолжались почти до 

конца триаса или, во всяком случае, до его середины. По развитию ряда очень важных 

в биосфере групп триас безусловно должен еще считаться палеозоем. Так, из головоногих 
в триасе продолжают существовать агониатиты, характерные для всего позднего палео--' 

зоя, и цератиты, возникшие также в палеозое и вымершие в конце триаса. В триасе да­

леко не сразу исчезли некоторые группы палеозойских пресмыкающихся. С друГой сто­
роны, с триаса известны первые д,инозавры и морские пресмыкающиеся - груuпы, ис­

ключительно характерные для всего мезозоя, и первые млекопитающие. Именно это и 
связывает тесно триас с остальным мезозоем. 

Конец мезозоя, точнее конец мела, отмечен очень значительньlм вымиранием в самых 

разных группах беспозвоночных и позвоночных, ушедших со сцены навсегда и как бы 
замененных в кайнозое экологически сходными Группами из других классов. Однако и 
здесь резкого рубежа нет. Во-первых, сам процесс вымирания был сильно растянут и ДО 
рубежа дожили только незначительные остатки некогда крупных групп. Во-вторых, ста­
новление настоящей кайнозойской фауны во всех группах произошло с эоцена, т. е. было 

отделено от конца мезозоя длительным временем в целую эпоху (палеоцен). 

Почти такая же картина получается и на рубежах этапов подчиненного ранга - на 

рубежах периодов. В настоящее время, кажется, нет ни одного периода с совершенно 

четкими границами, да и сами периоды не всегда едины по своему содержанию .. 
Раинекембрийский органический мир столь сильно отличается от средне-позднекемб­

рийского, что было высказано предложение раздешпь этот период на два: якутсюfй и 

кембрийский. Каменноугольный период американскими геологами рассматривается в 

качестве двух самостоя,тельных: миссисипского, соответствующего раннему карбону, 

и пенсильванского, в объеме среднего и позднего карбона европей~кой шкалы. Меловой 

период (также в Америке) делится на команчский (ранний мел) и меловой (поздний 

мел) (Меннер, 1978). Из рубежей между периодами, кажется, существует только 
один ясный- силурийско-девонский, да и то потому, что он провеДен чисто условно­
по одному из видов граптолитов. Совершенно очевидно, что уже одни эти попытки про­
ведения искуественных границ скорее всего говорят о· невозможности ··найти объективно 

существующие рубежи в развитии биоса. 

Очень ясно по этому вопросу-сказал в одной из своих работ В. А. Вахрамеев: «Не­
сомненно, что этапность и положение границ связаны друг с другом и что проводить гра­

ницы между стратонами .следует на стыке двух этапов. Но _ранее уже говорилось, что 

стык- это не линия, а отрезок, достигающий яруса, а иногда и двух» ( 1976, с. 289). 
Г. П .. Леонов (1973, с. 493) на основании достаточно детального анализа развития 

фауны и флоры в фанерозое пришел к выводу, что «если проводить :расчленение геоло­

гического времени, исходя из особенностей развития данных таксонов, то оно· должно 
быть расчленено лишь на две "эры": более раннЮю, отвечающую палеозойской эре сов­

ременной геохронологической шкалы, и более позднюю, отвечающую совокупности ме­

зозойской и кайнозойской эр этой же шкалы. Самостоятельность мезозойской и кай­
нозойской эр в этой общей картине развития рассматриваемых таксанов не проявляется». 
«Эти трудности •и соответственно ttубъективность и условность выводов многократно воз­
растаiQт при попытках выделения ·этапов меньшего значения, соизмеримых по продол­

жительности с периодами и эпохами международJiой геохронолоГической шкалы,' Воз­
растание трудностей при этом столь значительно, что,.возможность сколько-ниб>jдь. объ­

ективно и доказательно говорить о подобных этапах развития органического мира илИ 

хотя бы даже· об этапах развития морских организмов или организмов ·сути, представ­

ляется сомнительной. Имеет ли смысл при подобных условиях ставить вопрос о соответ­

ствии иди несоответствии таких подразделений геохронологической ,шкалы, как перио­

ды и эпохи, «этапам развития органического мира»? Очевидно, не имеет, так как в рамках 
.С.Jи,U:ествующих методических и · принципиальных представлений· единственным о пред-е-
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ленным критерием выделения этапов подобного масштаба оказываются ... границы самих 
этих подразделений» (Леонов, 1973, с. 506). 

Довольно интересные данные об общих закономерностях развития органического 

мира дают различные графики численности таксанов разного ранга, достаточно широко 

известные в литературе (Леонов, 1973; Монин, 1977; Valentine, 1973). По этим кривым 
совершенно отчетливо видно, что быстрый рост числа классов животных nроисхс>дил 

в раннем палеозое, своего максимума он достиг в девоне, после чего происходит незна­

чительное уменьшение их числа. Для растительного мира характерно непрерывное уве­

личение числа классов вплоть до конца мезозоя. Если взять только морских беспозво­

ночных, то, как хорошо видно из работы И. В. Валентайна, максимум был достигнут уже 
в ордовике-силуре. 

Наибольшее число отрядов было известно в карбоне-перми (Леонов, 1973), а для 
морских беспозвоночных в ордовике-девоне. У растений, как хорошо показано Лео­

новым, число отрядов непрерывно, но довольно медленно возрастает почти в течение 

всего фанерозоя. Наибольшее число семейств характерно для мела-палергена, а число 
видов необычайно быстро возрастает только в кайнозое. 

По кривой численности классов морских беспозвоночных со скелетом достаточно 
отчетливо выделяются этапы: кембрийский, ордовика-силурийский, девонский, камен­

ноугольно-пермский, триасово-антропогеновый (Valentine, 1973). 
Несколько иные данные получаются на основании анализа кривых отрядной группы, 

причем у Леонова и Валентайна эти кривые различаются, что, видимо, зависит как от 

различного подхода к выбору материала, так и от разных взглядов на систематику раз­

ных исследователей, материалы которых использовали Г. П. Леонов и И. В. Валентайн. 

У первого достаточно хорошо выражены nодъемы кривой в ордовике-раннем силу­
ре, карбоне-перми, кайнозое и значительньiе ее пониженин в конце карбона, конце де­

вона, на рубеже перми и трИаса, в конце триаса, на рубеже мела и палеогена. Кривая 

отрядов в работе второго из указанных авторов более или менее повторяет кривую 

классов (Valentine, 1973). Основным отличием является наличие максимального пика 
в ордовике, за которым следовали довольно сильное вымирание на рубеже ордовика­

силура и новый подъем в силуре-девоне. Мезокайнозойская часть кривой также от­

личается. После очень резкого вымирания, охватившего весь триас, произошло некото­

рое увеличение числа таксанов в юре и мелу и уменьшение их на рубежах юры и мела, 

мела и палеогена. Таким образом, здесь отчетливо выделяются: этапы: кембрийский, ор­
довикский, силуро-девонский, триасовый. Остальные этапы не слишком ясны. 

Достаточно интересны кривые, отражающие изменение числа семейств в разные пе­
риоды ·фанерозоя. У Валентайна приведены две таких кривых - одна для бентесных 

организмов и вторая для бентосных. с добавлением наутилоидей и аммоноидей. На той 

и другой имеются три резких пика, отражающих увеличение числа семейств в ордовике, 

девоне и мелу и исключительно сильное уменьшение численности семейств в конце пер­

ми-триаса. В деталях эти кривые несколько отличаются - первая из них несколько 

проще, на второй имеются дополнительные небольшие зубцы, триасовое вымирание 
не столь велико, как на первой, и сильнее смещено в сторону I1ерми. Интересно сравнить 

с этими данными материалы, приведенньrе в книге А. С. Моиина ( 1977, рис. 40), где рас­
смотрены все семейства разных групп. На этом графике также очень хорошо выражены 

пики в ордовике, девоне, ~у~елу, но имеется довольно большой пик в карбоне, почти не 

уступающий двум первым, и достатрчно ясные пики в каждом периоде. 
Безусловно интересен подход к вопросу об этапнести развития органического мира 

Ю. Д. Захарова ( 1984). Автор исходил из времени появления т аксонов определенного 
ранга. По его мнению, достаточно ясно разделяются три очень крупных этапа: ступень 
царств (поздний катархей-средний рифей), ступень типов (поздний рифей-поздний 

ордовик), ступень классов-отрядов ( силур-ныне). Подразделение последнего на более 
дробные этапы осложняется разными путями эволюции в разных царствах (животных 

и растениях), разным темпом макроэволюции в разные отрезки времени и т. д. 

Исключительно усложняет вопрос о решении рубе215ей этапов неравномерность рас­
пре)].еления групп животных и растений на Земле и несдновременность их ·появления 
или исчезновения в разных местах. Выше уже было сказано о динозаврах, последние 
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представители которых иввестны только из одного небольшага уголка в Северной Аме­
рике, о разновременности вымирания амманаидей в конце мела в разных регионах. Таких 
примеров можно привести много. 

Подводя итог _сказанному, мы должны сделать вывод, что вряд ли можно говорить 

о наличии четких рубежей этапов развития органического мира в целом, а тем более о 

соответствии их границам подразделений геохронологической шкалы. 

О ПРОБЛЕМЕ «ОСНОВНОГО ЗВЕНА» 

РАЗНЫХ ЭТАПОВ РАЗВИТИЯ ОРГАНИЧЕСКОГО МИРА 

Как было показано в предыдущем разделе, создается сложная ситуация: все изве­

стные нам материалы говорят о наличии определенных этапов развития органической 

жизни, но они же позволяю.т говорить и об отсутствии ясных рубежей между этапами. 

Получается совершенно невероятмая картина, когда этапы, не имеющие четких границ, 

используются для уточнения рубежей геохронологической шкалы и границ (уже имен­

но четких - «плоскостных» границ) стратиграфической шкалы. Вполне понятно обилие 

дискуссий, связанных с проведением этих границ, так как число решений: может быть 
равно числу достаточно хорошо .на данный момент изученных групп. 

Видимо, выйти из этого положения можно только путем чисто условного признания 

каких-то критериев проведения границ (как, например, это и было сделанv с границей 
силура и девона) и соглашения о незыблемости этих крuтериев хотя бы на десять бли­

жайших лет или на основе выяснения основных особенцостей каждого этапа развития 

органического мира, так сказать, «основного звена» развития на данном этапе и проведе­

ния границ по этому основному Звену. Естественно, возникает вопрос об определении са­

мого понятия «основногд звена», о проведении гравицы по начальным стадиям этого зве­

на или по расцвету, о предпочтении появления новых групп или их исчезновения, о значе­

нии так называемых «архистратиграфических групп» и об их отношении к «основному 

звену» и т. д. 

Принято-считать, что следует отдавать предпочтение появлению качественно новых 
особенностей в развитии органического мира. Примерно так и выглядит, как уже было 
с-казано, рубе)К палеозоя и ме::юзоя. Однако рубеж мезозоя и кайнозоя проводится по 

вымиранию ряда групп, игравших заметную роль в биосфере мезозоя. Наиболее замет­

ной особенностью девона, безусловно, является появление ряда групп рыб, но рубеж про­
водится не по ним, а по беспозвоночным; рубеж докембрия и кембрия - по появлению 

групп с минерализованным скелетом. Уже из этих примеров видно, что единого подхода к 
определению рубежа нет. 

Как это неоднократно Gтмечалось и в печати, момент появления нового и исчезнове­
ния старого достаточно условен и зависит от полноты наших знаний. До недавнего вре­

мени считалось, что белемнеидеи существовали только в мезозое, потом появились све­
дения о пермских представителях, в настоящее время уже известны каменноугольные и 

пишут о находках девонских белемнитеподобных форм. В последнее время появились 

указания на находки агнат в кембрии. Только сравнительно недавно обнаружены совре­
менные кистеперые рыбы, считавшиеся давно вымершими. Очевидно, что «сдвигать» гра­
ницу ;напов в связи с новыми находками невозможно. Поэтому очень часто пытаются 

проводить границу по расцвету группы, но и это далеко не всегда удается - расцвет раз­

ных групп, во-первых, не совпадает во времени, во-вторых, каждый исследователь 

по-своему понимает расцвет (число таксанов изменяется в зависимости от новых находок 
и от состояния систематики группы в данный момент, а также от принадлежности данно­

го исследователя к «укрупнителям» или «дробителям» в систематике). Кроме того, оста­

ется нерешенным вопрос и о том, по каким группам следует проводить гранИцу, т. е. какие 

группы считать ведущими. Единого мнения по этому вопросу нет. Б. С. Соколов ( 197 4) 
считает, что следует выбирать своего рода эталоны из числа транзитных групп, многие 
исследователи отдают предпочтение микрофауне, действительно удобной по ряду сооб­

ражений, в частности, планктонным фораминИферам, остракодам. В последнее время 
идет увлечение конодонтами и т. д. 

Мне кажется, что ведущим следует считать групnу или группы высокого ранга, кото-
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рые являются «маркирующими'> в развитии органического мира и в ряде случаев так или 

иначе влияющим~ на судьбу МJiОГИХ групп. Такие группы могут быть как среди беспозво­
ночных , так и позвоночных животных, а также среди растений. Видимо, для раннего па­
леозоя таковыми являются трилобиты и головоногие моЛлюски; для позднего палеозоя -
головоногие и рыбы из обитателей' водной среды, насекомые и пресмыкающиеся из обита­
телей суши. Для мезозоя наиболее характерны головоногИе моллюски., насекомые и пре­
смыкаЮщиеся. Наконец, для кайнозоя - насекомые, млекопитающие, птицы. При выбо­
ре ведущей группы необходимо учитывать и ее связь с «фоновыми» группами, создающими 

основную биомассу на данном этапе и являющимиен необходимым компонентом в слож­

ных трофиЧеских связях в биосфере. Для палеозоя таковыми будут простейшие, кораллы 
и брахиоподы, для мезозоя и кайнозоя - простейшие, двустворки, гастроподы, вероятно, 

те же кораллы. Почти всегда играли роль фоновой группы водоросли, Являющиеся как 
объектом питания, так и средой обитания для многих представителей животного мира. 
Огромна роль и наземных растений, безусловно, игравших большую роль в развитии 
рептилий, млекщштающих и насекомых и, в свою очередь, очень зависевших от них. 

Определенных закономерностей в смене «маркирующих » групп нет. Иногда они ста­
новятся «основным звеном» очень быстро (аммо:ноидеи, рыбы) и сохраняют это положе­

ние в течение сотен миллионов лет, иногда проходят длительный путь развития на преды­

дущем этапе, а «ведущими» становятся на следующем (млекопитающие, птицы). 

«Фонов~;~Iе>? групnы также становятся таковыми, как правило, далеко не сразу. Блестя­
щим примером являются моллюски- двустворч·атые и гастроподы, прекрасно.известные 

с палеозоя, но ставшие «фоновыми» только с мезозоя. 

«Маркирующие» группы нельзя путать с архистратиграфическими. «Маркирующие» 
не обязательно будут архистратиграфическими. Так, по условиям сохранности птицы 
никогда не будут аiJхистратиграфическими, да и млекопитающие тоже, но «маркирующи­
ми» в биоте кайнозоя они; являются. Как правило, «маркирующие» груnпы являются и 

наиболее высокоорганизованными для своего времени - это и обеспечивает им «право 

на первородство». Этапы и следует выделять именно по «маркирующим» группам - мо­

менту наступления их доминирующей роли в биосфере. 

В каждом крупном этапе достаточно отчетливо ~:~амечается более спокойный отрезок 

времеци, когда тоже происходила смена групп, но довольно медленная, и отрезок сравни­

тельно быстрой перестройки, когда шло значительное вымирание одних групп, появля­

лись другие и шло почти пульсационное ш~менение биоtы. Эту фазу нельзя назвать ката­

строфой; так как сплошного вымирания во всех группах нет, это именно фаза перестрой· 
ки. Достаточно отчетливо выделяются следуiощие этапы развития биоты на Земле: 

довеi-!дСКifЙ, вендский, раннепалеозойский, охватывающий .кембрий-ранний девон, 

позднепалеозойский (или метазойский), включающИй средний девон-часть триаса, ме­
зоЗойский - часть триаса-палеоцен, кайнозойский- эоцен-ныне. Для удобства r~x 

можно именовать; протеробиос, вендобиос, палеобйос, метабиос, мезобиос, кайнобиос.-

БИОС И БИОСФЕРА 

В заключительной части нашего очерка необходимо кратко ос'!'ановиться на ВО<!МОЖ­

ных причинах изменения биоса, которые иногда даже придают этим изменениям весьма 
резкий характер, и на соответствии событий развития органического мира тем или йнЬiм 
событиям в развитии самой Земли. 

Возможные причины изменения органического мИра очень обстоятельно рассмотрены 

в известной книге Л. Ш. Давиташвили ( l969). Автор подробно рассмотрел большую 
часть выдвинутых гицотез и свел их в несколько групп. К первой относятся различные 

гипотезы, связывающие процесс вымирания с внутренними причинами эволюционного 

развития групп - с якобы имеющим место «старением» ветnей, исчерпаннем жизненной 
энергии, с утратой пластичности и у:меньшением изменчивости и т. д .. 

Давиташвили подверг все эти теории справедливой критике, и к ней аряд ли можно 

добавить что-либо еЩе. ·действительно, мы имеем весьма значительное число ветвей ор­

ганкческого мира, существующих практически сотни миллионов лет и не переживающих 

ни больших расцветов, ни вымираний. Таковы, видимо, скафоподы, моноплакофоры, по-

38 



липлакофоры, отряд наутилида, беззамковые брах!юподы. С другой стороны, есть бОJ1Ь­
шие группы, переживавшие большие расцветы и кризисы, и, ~:~аконец, бесс,ледно исчезнув­
шие. Срок существования одних также измерялся сотнямИ миллионов .ii'e'Г ( аммоноидеи), 
других- только десятками (эндоцератоидеИ). Боль_шинство групп. шло по пути услож­
нения организации, но имеются и развивавшиеся по пути упрощения строения и тем не 

Менее существующие благополучно до настоящего времени. Самое интересное, что, встав 
на путь упрощения организации, эти группы те,м не менее в какой-то степени в дальней­
Шем шли по пути усложнениЯ морфологических структур; т. е. понятие petpecca и про­
гресса даже морфологического к ним применимо с боЛьшими оговорками (мшанки, бра-
хйоriйды). · 

Вторая большая группа теорий· объединяется под названием «монодинамических»; 

ИJJ:И «уд(lрных», факторов вымирания. К: ним отнесены теории, связывающие изменения 

органического мира с тектоническими событиями, изменениями газового режима атмо­
сферы, с Переменами климата, с колебаниями,уровня океана, изменениямИ солености вод 
Мирового океана, с воздействием радиоактивных элементов земной коры и некоторых 
Других, ицогда внеземных факторов. 

· Интересно, что и до настоящего времени имеются-сторонники почти .всех перечи.слен­
ньiх Л. Ш. Давиташвили теорий. Более того, можно говорить о знаЧИтельном повышении 
интереса кпроблеме смены органИческого мира на том или ином рубеже в последнее деся­

т,илетие. Воз'можно, что это св'!зано <; усилением интереса к биосфере вообще, к путям ее 
становления и перспективераЗвиrия. Созываются совещания, выпускаются специалыще 

обзорные и сводные работы (К:рамаренко, Чепалыта, 1970; Russell, 1977; Cretaceous ter-
tiдry, 1979; Raup, 1982; Шиманский, Соловьев, 1982). · 

В ряде работ очень большое внимани·е придается трансгрессиям и регрессиям, по­
скольку они действительно весьм.а знач.и'Гельно могли изменять площадь шельфовь1х мо­

рей - основную пЛощадь обитания массы морских беспозвоночных. Безусловно, заслу­
жИвает вниманИе интересная статья Д. П. Найдина (1976б) о глобальных изменениях 

уровня океана и, возможно, ~вязанных с этим явлениях, неблагаприятных для ~;~акопле­

ния карбонатов. Это в сво'Ю·очер.едь вело к возникновению пл.охих условий дJJЯ организ-
1\:IОВ, имеющих КiЭ.рбонатный скелет. В связи с этим стоит указать на статью А. Л. Яншина 

(1973), в которой на основании точного подсчета вообще подвергнут сомнению факт 
одновременных глобальных трансгрессий и регрессий и делается вывод об относительном 

постоянстве· общей площади и средней глубины Мирового океана. 
Рядисследователей основной причиной вымирания значительного числа: групр орга­

низмов счИтают опреснение океанов. С этим явлением особенно связывают вымирание в 
Iюнце перми (Фишер, 1968; Steven.s, 1977). Пр:ичинами такого опреснения считаются кли­
матические изменения или трансгрессии и регрессии. 

В НеКОТОрЫХ случаях ОСНОВНОЙ ПрИЧИНОЙ ВЫМИраНИЯ раЗНЫХ групп оргаНИЗ.МОВ СЧИ'Га­
еТСЯ резкое изменение климатических условий. Трудно сказа-з;ь, могло ли иЗменение кли­

ма,та в та~ой степени влиять и на сухстутные, и на морские формы, но что климат изме­

нялся, с этим со г ласнь~ многие авторы. По мнению Н. А. Ясаманова: ( 1979), периодиче­
ские изменения -климата ПJ?Оисходили регулярно через 20 и 40 млн. лет. 

Особенно привлекала внимание автор.ов периодичность оледенений, котароя якобы 
.имела: место в истории Земли. По.мнению Н. Я. К:унина и Н. М. Сардонникава (1974), 
за последние 600~650 млн. лет имело место пять эпох общего похолодания, с которыми 
связанЬli. оледенеf!ИЯ. В качестве т9-ковых указаны отрезки вреfV!ени в венде, раннем­
среднем nалеозое, позднем палеозое, мезозое, .антропогене. Периодичность оледенений 

с промежутком в 300 млн. лет .отмечается и другими авторами (Меннер, К:еллер, 
Ушаков, 1974). Правда, имеются указания, что настоящей периодичности все же нет, 
что промежутки времени между ними'~'различны (Салоп, 1973). 

Безусловно, связаны с ·климатическими изменениями и Изменения газового состава 
ю;мо·сферы, допускаемые некоторыми авторами. Так, Ю. В. Тесленка (1974) считает, что 
увеличение илиуменьшение СО2 в атмосфере влияет на изменение климата, уменьШение 
или увеличение 11епличното Эффекта и Т.' д~ С биохимическими-перестройками биосферы 
связывает изменение сообществ организ.мов и Е. В. К:раснов ( 1979). 
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Многие авторы рассматривают вымИрание· как результат действия не какой-либо 

одной, а нескольких причин, иногда тесно взiшмосвязаf1НЫХ. Здесь и климатические изме­
нения, и связанная с ними, а также с·ходом эволюциИ групп смена растител~ности, влия­
ние этого процесса на растительноядные группы животных, а через них и на хищников 

и т. д. Важность изучения биоценотических связей для понимания причины смены круп­

ных групп органического мира во времени хорошо показана в работах В." В. Жерихина 
( 1978, 1980). Детальный анализ сqбi?IТИЙ, происходивших в середице и конце мела в раз­
витии трахейных и тесно с ними связанных растений, сделанный Этим автором, весьма 
убедительно показывает, что действительно вряд ли можно объяснять появл~ние- и исчез- · 
новение той или иной группы действием какого-либо одного фактора. Органический мир 
является сложной системой, и только с этих позиций можно подходить к анализу истории 

отдельных групп. При этом, естественно, происходит перестройка и всей системы, смена 
одних групп, менее приспособленных, другими, более приспособленными. Л. К. Габуния 

( 1969) в своей работе о вымирании д,.ревних рептилий и млекопитающих приходит к вы­
воду, что основной причиной вымирания больших групп мезозойских рептилий был очень 
сложный процесс борьбы «нового и старого», процесс вытеснения архаичных групп более 
высокоорганизованными. 

Несколько особое место занимают теории, связывающие· события в развитии органи­
ческого мира с тектоническими фазами. По мнению Н. Ф. Балухонекого .( 197 4), такая 
связь достаточно очевидна, так как вымирание разных групп крупных рептилий, как на­

земных, так и водных и обитавших в возДухе, а также аммонитов из беспоЗвоночных при­

урочено к ларамийской фазе (конец мела), значительное число групп беспозвоночных 
погибло в пфальцскую фазу (конец пермИ), гониатиты и некоторыедругие группы пре­

кратили сущест:вование в связи с зазльекой фазой (в перми), а с таканекой (предсиJIУ­

рийской) фазой связана гибель ряда групп иглокожих, сильное вымирание трилобитов. 

Автор считает, что и появление крупных групп приурочено к определенньtм фазам текто­
генеза. Так, с бретенекой (предкарбо1ювой) фазой им связывается появление лепидоден­

дронов, сигиллярий, птери'досперм, кордаитов, каламитов. Вообще, по мнению этого 

крупного тектониста, биоценозы соответствуют определенным этапам или циклам раз­

вит.ия Земли. Цикльr'отражают определенную ритмичность солнечной активности и суще­
ствования самой галактики. С первой связаны циклы в 11, 22, 83, 169, 90Ь, 1800-2000 лет. 
Еще более крупными являются циклы в 20, 40, 120 тысяч лет. К категории так называе­
мых «звездных ритмов» относятся отрезки времени, связанные с галактическим годом и 

называемые макроциклами и циклопериодами. 

Нет никакого сомнения, что тектонические фазы, иногда вызывавшие основательное 

изменение лика Земли, имели значение для развития биосферы в целом, меняя среду, 

в которой существовал органический мир, но все же вряд щr они были единственной при­

чиной этих изменений. Трудно объЯснить, исходя из системы «тектогенез.а - органичес­
кий мир», факт значительного переживания крупных групп. Пожалуй, наиболее яркими 

примерами будут трилобиты, сохранявшиеся еще в значительном числе и после такан­

екой фазы, агониатиты из головоногих моллюсков, довольно значительно пережившие 

своих бЛижайших родственников - гониатитов и вымершие только в триасе между дву­
мя фазами тектогенеза. Вызывает удивление и сильная смена групп в конце раннего 

кембрия и на рубеже кембрия и ордовика, так как в это время нельзя указать значитель­

ных фаз тектогенеза ( салаирекая фаза, совпадающая с поздним кембрием, имела мест­
ное значение). Пожалуй·, может вызвать удивление и сравнительно небольшое вымира­
ние крупных групп в каменноугольный период, так как на этот отрезок времени прJ:Iходит-

ся три фазы горообразования. · 
В Последнее время довольно оживленно обсуждается возможная роль в развитии ор­

ганического мира геомагнитных инверсий. Так, в уже указанной выше работе Н. Я. Куни­
на и Н. М. Сардонникава ( 197 4) показано совпадение, во всяком случае в некоторых 
случаях, изменений магнитного поля с очень сильными изменениями органического мира. 

Этdй же проблеме посвящена специальная статья Л. И. Сверловой ( 1974). Автор пишет, 
что ранее массовая гибель разных форм непосредственно связывалась с инверсией маг­
нитного поля, когда в результате ослабления «магнитного щита» J:ICe живое подвергалось 
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более сильному космическому облучению. Однако позже пришли к выводу, что не обя­
зательно должна бьrла' происходить быстрая Гибел-ь самих живqтных, но это вызывало 
,бо~ее раннюю смерт~ость, отсутствИе потомства и т. ,IJ.. Наконец, IQ. И. К:а<Ц и А. И. Бе­
резняков (1974) пишут, что дalf)iЫe о ~J.!иянии изменений маг~итного поля на организмы 
несколько противоречивы, но что данных, отрицающих возможность такого влия-

ния, нет. , 
Надо сказать~ что в той или инок форме наличие связи между тек:гqническими фаза,ми, 

инверсиями магнитного поля, повышением или уменьшением-уровня космических излуче­

ний и событиями вразвитии органического мира признается рядом ~::~сследователе~ СК::ра­
силов, 197 4; Сакс, 1976; Фирсов~ 1977): Mi'!'e ()лизки мысли, высказанныепо этому поводу 
В. А. К:расиловьrм, no i\/нению которого; те-ктогенез влияет не непосредственно, а через 
изменение климата, трансгрессии и регрессии, изменения мест обитанИЯ живых организ­
мов и т. д. Вьiмирание в, разных группах не совпадает во времени, и нроцесс этот сильно 

растянут. Оцювным рез-ультатом неблагаприятных воздейст~ий является изменение чис­
ленности в доминирующих групnах, утеря ими Доминирования и перt:1ход его к другим 

группам. Вероятно в таком случае все изменениЯ' в ГрупПах в конечном счете сводятся к 
биоценотическим см'ен:ам. , 

В Последнее время все более популярными делаются теории, объясняющие значитель­
ные изменения биосферы различными космическими. явJiениями. В одних с.Jtучаях допу­
скается, что основной причиной мог быть взрыв сверхновой, ставший причин,ой тепловоГо 

и светового излуче,Fщя и усиленной радиации. В других предполагается падение кометы в 

океан, явившееся причиной отравления многих водных организмов и повьrшения темп~" 

ратуры воздуха. Исключительный'ин:герес вызвал фактповышенного содержаf):ИЯ иридия 
в пограничных ртложениях .ме,i'!а-палеогена в Северной Америке, Европе и Австралии, 

у,силенно обсуждающийся в"' настоящее время в научной и поп-улярной печати. Большин­
ство как будто склоняется к мысли, что иридий внеземного проИсхождения, что и поддер­
живает точку зрения сторонников внеземных причин катастроф. 

Интереснынебольшие сообщенкя о н"'ходке в-пограничных отложениях мела-палео~ 
гена очен~ маленьких шари,ков, напоминающих микротектиты (Gieve, 1984), о,своеоб­
раiных дефьрмациях зерен' кварца в «иридиеносных слоях» .(Bohor, Foord et а!., 1984). 
Все это т_ак:Же го&орит·. в польЗу предполагаемой катастрофы. 

Впрочем, имеются сторонники и земного происхождения.иридия, связывающие его 
накопление с необычайно сильной ~:~улканической деятельностью. 

·Безусловно, отрицать полностью такое влияние на органический мир нельзя. Факты 
/i!аС(;ового выми,рания биоты, причины которого не впол1fе ясны, Известны. В качестве 
примера можно указать на неско.(lько внезапных исчезнов~ний фауны в кембрии Северной 
Америки (IТалмер, 1984). Однако скорее всего такие вымирания ограничены опредеЛен­
ным регионом, пусть даже дост.аточно большим, и не являются,· глобальными (как это' и 
было в приведенно~ выше примере).'·мы знаем действительна катастрофические.«взры­
вы» вулканов на памяти люДей. ;Достаточно всnомнить знаменитые извержения К:ракатау 
И Санторина. Первое вызвало колоссальную волну, ·dмывшу!Q все на очень большой тер­
ритории, и пылевое облако, обошедшее земной шар исказавше'е~я на климате следующе­
го года в·Англии. Второму, кажется, об~зана гибельЮ <<критская культура». Но тем не 
менее великого вымирания ни то ни другое не вызвали. Безусловно, крупныМ: собьп;ием 

было падение Тунгусского «метеорита», о природе"которо:rо спорят до наст&ящего време­
ни. Была катастрофа, щ> региональная. 

Вероятно, отстаивая «ударные» теории, приШлось бы допустить событие из ряда вон 
выходящее, событие чудовищной силы, которое могло бы сказат-.рся на биоте, даж«F на 
всей биосфере в глобальном масштабе. 

Вызывает сомнение и «глобальн~я ка_тастрофа» иа" рубеже мела, и ра:леогена, ката­
строфа, вызвавшая массовое вымирание. Во-первых, как выш~было сказано, вымиран!fе 
групп, действительно лерес:гiшших _существовать на рубеже, началось задолго до этого 

рубежа и шло весьма неравномерно (Шиманский, Соловьев-, 1982). Невозможно предпо­
ложить, чтобы вымирание началось заранее, до появления фактора, его вызвавшего. 
Легче допустить, что события на самом рубеже лишь «добиJ,IИ» группы, уже шедшие пt'J 
пути угасания в силу самрJ:х разных причИн. Во-вторых, имеется ряд больших групп, род-
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ственных вымершим (аммоноидеи-наутилоидеи, динозавры-черепахи, ряд отрядов 

двустворок), которые почти не испытали значительнЫх изменений у этоr:о рубежа. Дума­

ется, что «ударные>> факторы должны были более или менее в равной степени действовать 
в одинаковом направлении на родственные группы, обитавшие в более или менее близких 
условиях. 

Вероятно, для выяснения причин изменения фауны позднего .мела необходимо деталь­

но выяснить историю так называемых «среднемеловых событий». В равной степени для 

всех «великих вымираний» следует прежде всего внимательно уточнять, что происходило 

в те отрезки времени, ко•да пdявились «массовые» признаки начавшегося изменения био­

ты. В частности, необходимо, конечно, уточнить и историю с накоплением иридия. Вполне 

возможно, что такое происходило в истории Земли неоднократно. Имеются сведения, что 

нечто подобное установлено на рубеже докембрия и кембрия. Интересно было бы прове­
рить и остальные «рубежи», на которых происходили сильные изменеция .биоса. · 

Пока этого нет, к различным теориям, кладущим в основу всего катастрофы, слеДует 

относиться очень осторожно. Катастрофизм известен со времен Ж. Кювье, он то несколь­
ко теряет свои позиции, то снова активно выходит на арену. А что современная оценка 

событий на рубеже мела и палеогена вполне подходит под понятие катастрофизма, в этом 
нет сомнения. В этом легко убедиться, детально ознакомившись с известной работой 

А. И. Равинкович об основных теоретических направлениях в геологии XIX в. ( 1969). 

* * * 
Видимо, можно определенно говорить о наличии достаточно ясных этапов развития 

биосферы в целом, которые более или менее отвечают основным подразделениям геохрQ­

нологической шкалы, принятым в настоящее время. Наиболее крупными являются до­

вендский, вендский, раннепалеозойский, позднепалеозойский (или метазойский), мезо­

зойский и кайнозойский. Раинепалеозойский кончается где-то в девоне, метазойский в 

триасе, мезозойский - в конце палеоцена: Этап следует начинать со становления нового 

биоса, а не с распада старого. В одних случаях происходит вполне ясная смена домини­

рующих групп, в других-:- ароморфные изменения в основных маркирующих группах 

(Друщиц, Шимааский, Соловьев, 1983). 
Как правило, рубеж следует за достаточно значительной регрессией. Вполне возмож­

но, что она не является мировой, но захватывает значительные территории, до этого заня­

тые шельфовыми морями. Безусловно, с этим было связано значительное изменение кли­

мата: Как регрессии, так и климат были в какой-то степени связань1 тектоническими 
фазами. 

Все названные причины в ряде случаев моглиприводить и к непосредственной'Ги.бели 
отдельных групп, особенно локальных, к изменению условий существования очень многих 

групп, к резком~ изменению биоценотических связей, к нарушению коэволюционных си­

стем. Выяснение этих связей·, очень трудное и далеко не всегда доступное для выяснения 

благодаря значительной неполноте палеонтологической летописи, и явл51ется одной из 
основных задач в исследованиях по истории развития биоса и биосферы в целом. 
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ТЕМПЬI ЭВОЛЮЦИИ И ЭВОЛЮЦИОННАЯ ТЕОРИЯ 
('гиnотеза ад~птнвноrо компромисса) 

А. П. Расницын 

!Jалеонrо;югический институт АН СССР 

Познавательное ~начение исследованиИ скорости эволюционного процесса хорошо 
известнр. Изучениеотемпов эволюции является, в частности, важным инструментом по­
знания ее закономерностей и механизмов. Установленный палеонтоЛогией факт нерав­

номерности эволюционного продесса во времени породил большое число эволюционных 

концепций и rипотез, из. которых я хотел бы здесь упомянуть прежде всего концепцию 
когерентной эволюции, выдвинутую В. А. Красиловым ( 1969). Эта концепция предпо­
лагает, что длительные периоды когерентной, т. е. согл!'!сованной и сравнительно мед­

ленной ,эволюции членов биоценозов, время от времени прерываются этапами некоге­
рентной эвОJJюции, связанной с глубокими нарушениями ценотической структуры. Эти 
нарушения снимают значительную часть ограничений на свободу эволюционных изме­

l;!ений и открывают возможность быстрых несогласованных изменений членов ценоза 
.• (см. также: Жерихин, Расницын, 1980). 

Хорошо известны исследования Дж. Г. Симпсона ( 1948), показавшегосуществование 
трех различных типов эволюции, сильно отличающихся своими темпами: тахи-, горо-

и брадителии. · 
Еще две формы эв·олюции, стандартную и нестандартную, описал Л. Ван Вален 

(Vап Valen, 1974). К: первой он отнес замену аминокислот в белкахн эволюцию количе­
ст,венных и меристических признаков, скорость которых статистически одинакова в раз­

ных группах,· ко второй - появление и вымирание т аксонов,. структурные инновации 

и усложнение, ;и:зменение числа хромосом, динамику репродуктивной несоместимости; 
здесь. ~корость _изменения сильно зависит от таксономической принадлежности. 

Becьl\fa богаты эволюционным содержанием построения Л. Ван Валена (Van Valen, 
1973, 1976), осно;ванные на обнаруженной им независимости темпов вымИрания групп 
от длительности их существования, откуда выведен закон сохранения суммарной_абсо­

лютной реализовацной приспособленности и закон максимизации регуляторной энергии. 

Можно упомянуть и тот факт, что .необычно высокая скорость .дивергенции на изоли­
рованных островах, в частности существование более 300 эндемичных видов дрозофилы 
на сра·;внительно молодом Гавайском архипелаге, стимулировала целый поток гипотез 

о механизмах такой эволюции (Templetoп, 1979). · 
Наблюдения над tiеравномерностью эволюционного процесса легли в основу также 

ширQIФ обсуждаемой сейчас гипотезы ирерывистого равновесия (Eidredge, Gould, 1972; 
Gould, Eldredge, 1977) и близкой к ней концепции Стэнли (Stanley, 1975), согласно ко­
торым периоды быстрщ·о (геологически мгновенного) изменения, сопровождаЮщие ви­
дообразование, чередуются с периодами стазиса - эволюционного застоя. Эта точка 

зрения противостоит Широко распространенной концепции филетического градуализма, 

предполагающей плавное и равномерное изменение в ходе филетичес:кой эволюции и 

соответственно условность границ видов во времени. 

Однако значение темпов эволюции для развития эволюционной теqрии все еще не­

достаточно осознано эволюционистами, особенно теми из них, которые идут к теории 

эволюции от изучения современных организмов. Если взять руководства по теории эво­
люции, вышедшие у .нас за последние годы, то ни в одном из них мы не-найдем не только 

анализа, но и просто указания, Что изучение темпов эволюции является инструментом 

теоретико-эволюционного исследования. В некоторых из руководств темпы эволюции 

вообще не обсуждаются (А. С. Северцов, 1981), в других (Эрлих, Холм, 1966; Берман 
и др., 1967; Шмальгаузен, 1969; Тнмофеев-Ресовский, Воронцов, Яблоков, 1969, 1977; 
Яблоков, Юсуфов, 1976, 1981; Грант, 1980) рассматриваются, не только как феномен, 
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подлежащий объяснению. При этом объяснение основывается на факторах и механиз­
мах, установленньtх вне связи с изучением скорости эволюции. 

Поэтому я хотел бы привлечь внимание к скорости эволюции как инструменту по­

знания эволюции. Темпы эволюции используются здесь только как отправная точка, как 

начало довольно длИнной и ветв·ящейся цепи вопросов и рожденных ими гИпотез, касаю­
щихся различных аспектов эволюционной теории. 

В качестве исходного материала здесь взяты в основном оценки скорости вымирания, 

используемые как показатели скорости эволюции, точнее, скорости эволюционного из­

менения таксономического состава анализируемых групп. Основанием этому служит 

целый ряд наблюдений, как палеонтологических, так и непалеонтологических, свиде­

тельствующих о существовании причинной связи между вымиранием и возникновением 

таксонов. В частности, существуют многочисленные палеонтологические данные о сов­
падении или близком соседстве моментов интенсивного вымирания и диверсификации 
экологически схоДных групп, указывающие на то, что новые группы обычно либо вы­

тесняют прежние, либо занимают недавно освобожденные ими ниши. О том же говорят 
даннЪiе о высокой степени заполненности современных биоценозов, в том числе некото­

рые весьма nоказательные наблюдения над островными биоценозами. Известно, что на 

островахтаксоны низкого ранга нередко играют ту же экологическую роль и обнаружи­

вают такое же экологическое разнообразие, какое на материке свойственно лишь группам 

высокого таксономического ранга (дарвиновы вьюрки на Галапагосах, нектарницы, 

улитки Achatinellidae, мухи рода Drosophila, долгоносики рода Proterhinus и многие 
другие на Гавайях). Естественно было бы предположить, что заполненность таких ценозов 

невелика и возможности дальнейшей диверсификации без вымирания значительны, тем 
более что интенсивность диверсификации здесь в прошЛом была Явно очень высокой. 
Однако это не совсем таК; По данным Дж. Л. Греесита (Gressit, 1978), почти всю нишу 
жуков-усаЧей (Ceramblcidae) на Гавайях занимает единственный эндемичный род P1a­
githmysus, представленный 136 видами (другие нативные усачи nредставлены двумя 

видами). При этом фауна Plagithmysus даже на самом молодом острове Гавайи, воз­
раст которого всего 0,5 млн. лет (Rotohdo et а!., 1981), богата (описано 46 видов) и цели­
ком эндемична. Человеком на архипелаг завезены 17 видов усачей и множество растений, 
однако за редчайшими исключениями нативные усачи развиваются только на нативных, 

а интродуцированные- на интродуцированных растениях. Это показывает, что легко­
доступные ниши (такие, в которые пришельцы могли бы внедриться, не изменяЯсь) даже 
в неблагоприятных условиях изолированных островных систем практически заполнены. 

Быстрое· заполнение ниш, ограничивающее возможности дальнейшей диверсифи­
кации без вымирания, предполагает очень высокую скорость первичной диверсифи­
кации, что подтверждается исследованиями многих групп организмов, в том числе и 

на Гавайях. Таковы прежде всего результаты изучения эволюции гавайских дрозофил, 

проведеиные Кареоном (цит. по: Dobzhansky, 1972). Не менее показательны материалы 
упоминавшейся работы Греесита ( 1978), свидетельствующие о возникновении 46 видов 
Plagithmysus на острове Гавайt~ в результате всего 17 вселений с других островов. Это 
означает, что только за полмиллиона лет существования острова вслед за каждым из 

17 вселений в среднем произошло минимум три акта видообразования. 
На высокую скорость первичной диверсификации на Гавайях указывает и тот факт, 

что разнообразие островной фауны таких различных животных, как птицы, жуки-усачи 

и (в несколько мен<Ьшей степени) дрозофилы, коррелирует не с возрастом соответствую­

щих островов, а с их площадью (Hardy, 1965; Gressit, 1978; Juvik, Austring, 1979). 
Приведеиные соображения указывают на правомерность по крайней мере грубой 

оценки.-скорости эвалюции по скорости вымирания. Рассмотрим теперь, что могут дать 

такие. оценки для развития эволюционной теории. Проанализируем прежде. всего соот­

. ветствие этих данных доминирующему ныне генетическому подходу к эволюции, согласно 
которому эволюционный процесс управляется в основном .теми же факторами и меха­

низмами, что и: микроэволюция, т. е. теми, которыми оперирует генетика популяций. 

Именно потому нет недостатка в утверждениях, что макроэволюция - это просто про­
должение микроэволюции и вполне сводима к ней (Эрлих, Холм, 1966, с. 296; Тимофеев­
Ресовский, Воронцов, Яблоков, 1969, с. 272; Яблоков, Юсуфов, 1976, с. 300-301, Макро-
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Таблица 1 

Возраст полусовременной фауны, млн. лет 

Груnпа 

Mamrnalia 
Iпsectivora + Chiroptera + Rodeпtia 
Proboscifera + Artiodactyla + Perissodactyla 
Aves 
R'eptilia 
Arnphibia 
Pisce·s 
Iпsecta 
Chelicerata 
Аrапеае 
Acari· 
Mollusca 
Forarniпifera 
Diatomeae 

Отряд 

· 1001 

701 

1701 

1501 

3002 

3001 

Род 

104 
201 

101 

30-505 

406 

301 

501 

607' 

2308 

Вид 

Пр и меч а и и е. (Iолусовремеииая фауна- фауна, в которой половина т аксонов соответствующего 
ранга вымеj}'ла, половина дожила доныне. Таблица составлена по материалам разной степени ·надежности, 
поэтому резул!>таты следует воспринимать как ориентировочные. Исходные данные: 1 - Основы палеонтоло­
гии ( 1959-1964), для моллюсков с учетом изменений системы по Невесекой и др. ( 197-1), 2 - историческое 
развитие ( 1980), 3- К:urteп ( 1968) ,-4- материалы Е.- Н. Курочкина, 5- материалы П. Г. Данильченко 
и Е. К:. Сычевской, 6 - материалы В. В. Жерихина, 7 --; Treatise of iпvertebrate pa1eoпto1ogy ( 1969), 

._8 ---,- Божич ( 1971 j, 9- Staпley ( 1978), L.O- Г ладенков ( 1978). 
; ( ' ' 

и микроэволюция, 1980, с. 12, 14, 55-56,63, 206, 217-218): Но если подобные утверж­
дения справедливы, скорость макроэволюции должна подчиняться тем же закономер­

ностям, что и скорость 11зменения частот генов в ген,~тике популяций, т, е. определяться 

мощностью потока генетическИх вариаций, протекщощих через эволЮционирующую 

совокупность. Следовательно, скорость должна бьiть тем. в91ше, чем ,выше частота му­
таций и скорость смены поколений,' чем больше размер популяццit И мобилизационный 
резерв изменчивости. Палеонтологический мitериал не позволяет прямо оценить боль-

. l 

шинство этих пара метров, но некоторые из них1 коррелирующие с. другими признаками 
(размеры, таксон_омическая принадлежиость), могут'оыть косвенн:о оценены у ископае~ 
мых. В частности, еслигенетический подход к макроэволюции справедлив, то ее скорость 

у млекопuтающих, обладающих сравнительно медленной сменой .поколений и неболь­

шими популяциями (в связи с относительно круПными размерами особи), должна быть 

минимальной, особенно у наиболее крупных из них, у одноклеточных --'---7 максимальной, 

а у беспозвоночных- в- среднем промежуточной. В действительности же отношения 

обратные (табл, 1, 2). Это, конечно, не единственный, а просто очень нагляднь1й пример 
несостоятельности · чисто генетического подхода к эволюции. В определенной степени 
сформулированное вь1ше положение самоочевидно (т автологично): если'·ноток вариаций 
ВЩIЫВает появление в популяции особей, различающихся По степени приспособленности, 
это автоматически обусловливает их отбОР:· -В той мере, в какой эти различия наследуе­
мы, разное участие особей в воспроизводстве популяЦии столь же автоматиЧески при­
ведет к измененцю наследственной структуры популяции во времени, т. е. к эво~юции. 

Следовательно, · предска~ываемое генетИческими теориями расnределение скоростей 
ЭВОЛЮЦИИ обязательно ДОЛЖНО иметь Место В Природе В ТОЙ мере, В КОТ<~рой МОЩНОСТЬ 
общего потока генетических вариаций в долговременном аспекте коррелирована с мощ" 

ностью потока отбираемых (повышенно адаптивных) изменений, фиксация которь1х и 
' \ . составляет процесс эволюции. _Более точно .. и с учетом того, что скорость эволюции.оце-

нивается по скорости смены'таксонов, а предсказываемое расп-ределение скоростей вы-_ 
водит я из предположения о приблизительном посто,янстве, мощности· потока вариаций ( 
в расчете на особь и на генерацию; можно ·сказать, 'что-генетическая теория эвq_люции 
исходит из, предположения, что для разных групп вероятность появления повышенно 
адаптивных инновац-ий в расчете особь на поколение в долговременном аспекте прибли­

женно одинакова, если эти инновации нормированы по наследуемрсти, по степени повы­
шения. жизнеспособности и по фенатипическому эффекту соотВетственно принятомУ: в 

48 



Таблица 2 

Время полувымирания, млн. лет 

Группа Группа Виды 

Mammalia 17 3,3 0,54 1 Triloblta 

Chiroptera 1,61 Ранние 2,5 6,3 

Insectivora 0,49 1 Поздние 50 14 

Primates 2,3 0,23 1 Ammonoidea Pz 25 14 

Rodentia 3,1 0,49 1 Ammonoidea Mz 6,7 3,3 

Carnivora 4,2 0,61 1 Nautiloidea 30 17 

Proboscidea 8,3 0,18 1 Gastropoda 130 25 

Notoungulata } Pelecypoda 60 25 74 
2,9 

Litopterna Rudistae 10 

Perissodactyla 4,2 0,26 1 Archaeogast-ropoda } 

Artiodacty1a 4,2 0,49 1 Monoplacophora 
25 

Cetacea 2,5 Brachyopoda 30 

Reptilia 17 Articнlata 11 

Os teichthyes 30 17 Inarticulata 20 

Teleostei 25 14 3,52 Bryozoa 70 

Holostei } Zoantharia 50 40 20 
Chondrostei Foraminifera 50 

Sarcopterygii 17 Бентосные 25 18-245 

Acanthodii 17 Планктонные 17 5 

Graptolithina (S) 17 1,3з Гигантские 10 

Echinodermata 4,23 Dinoflagellata 25 9 

Echinoidea 50 20 Coccol ithophyceae 20 

Ostracoda 50 20 Diatomeae !О 5,5 

Malacostraca 40 17 

П р и м е ч а н и е. Время полувымирания время вымирания половины таксснов определенного ранга 

из состава данной фауны. Если не оговорено особо, цифры получены пересчетом данных по скорости вы-
мирания, приведеиных Ван Валенам (Van Valen, 1973). Другие источники: l-Kurten ( 1968), антропоген 
Европы, 2-Stanley ( 1978), пресноводные рыбы позднего кайнозоя, 3- Raup (1978), 4- то же, для 
кайнозоя, 5- Stanley ( 1978), поздний кайнозой. 

каждой группе таксономическому стандарту. Палеонтологические данные сведенные 

в таб. 1 и 2, показывают, что это наблюдениями не подтверждается. Следовательно, ка­
кие-то его элементы неверны. 

Наша формулировка основного постулата генетической теории эволюции включает 
фактически только два элемента, могущих иметь отношение к делу,- неявное допущение 

о сравнимости одноименных таксономических категорий и центральное утверждение 

о равной вероятности появления сравнимых повышенно адаптивных инноваций. Так­

сономические ранги в разных группах заведомо не вполне сравнимы, но этим одним обна­

руженное противоречие можно объяснить, лишь предположив, что виды медленно эво­

люционирующих групп в действительности не виды, а семейства, если не отряды или 

классы, с чем мало кто согласится. Очевидно, основная причина противоречия состоит 

в том, что повышенно адаптивные инновации (новые адаптации) не только не состав­

ляют сколько-нибудь постоянной доли суммарного потока вариаций, но, видимо, анти­

коррелируют с его мощностью (вероятность их появления может быть ниже там, где сум­

марный поток вариаций более высок). 
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В общем виде неполнота корреляции между общей изменчивостью и частотой повы­

шенно адаптивных инноваций не вызывает сомнений. Как известно, все виды изменчивы, 

в том числе и медленно эволюционирующие, и если некоторые из них сохраняют свою 

идентичность на видовом уровне десятки или даже сотни миллионов лет (см. ниже), 

то это означает только, что за все это время во всех их популяциях не возникло сколько­

нибудь серьезных повышенно адаптивных инноваций (иначе они были бы зафиксированы 

и виД стал бы иным; для простоты мы здесь игнорируем роль случайной элиминации по­
вышенно адаптивнь1х особей и популяций, но и с учетом этого частота возникновения 

новых адаптаций в этих примерах не могла превышать весьма низкого уровня). Нас, 

однако, интересует не этот, в общем, известный факт отсутствия корреляции в большем 

или меньшем числе конкретных случаев, а закономерности, формирующие наблюдаемую 

зависимость - отсутствие снижения скорости адаптациогенеза на видовом и более вы­

соких таксономических уровнях и, по-видимому, даже ее увеличение с уменьшением мощ­

ности потока генетических вариаций через эволюционирующую совокупность. 

Чтобы как-то продвинуться в этом направлении, нужно учесть некоторые важные 
в данном аспекте характеристики эволюционного процесса, прежде всего- потребность 

в какой-то адаптации и возможность (вероятность, скорость) удовлетворения этой по­

требности. Здесь я намеренно привожv нестрогие, но интуитивно понятные формулиров­

ки, чтобы в дальнейшем их по возможности заменить более строгими терминами. В част­

ности, потребность к адаптации к какому-то конкретному фактору среды теоретически 
можно оценить по смертности особей в популяции от этого фактора (поскольку фактиче­

ски важна не смертность, а пресечение воспроизводства, здесь и далее имеется в виду ус­

ловная смертность, пересчитанная из реальной в предположении, что смерть наступает 

либо до начала размножения, либо после реализации среднего для вида репродуктивного 

пот-енциала). Назовем эту величину интенсивностью элиминации по данному фактору. 

Скорость снижения этой смертности в результате развития соответствующих адаптаций 

можно назвать эволюционной эффективностью (компетентностью) элиминации. 

Очевидно, что возможности прямого использования введенных параметров и анализа 

с их помощью развития конкретных адаптаций пока не слишком велики. Поэтому по­

пытаемся рассмотреть эволюцию суммарно, по всем признакам эволюционирующего 

вида (точнее, по всем источникам элиминации). Тогда суммарную эффективность эли­

минации логичнее всего будет по масштабу наблюдаемых эволюционных изменений, 

а суммарную интенсивность элиминации - через суммарную смертность в популяции, 

которая, как известно, практически равна плодовитости («закон Бекетова»). Действи­
тельно, в долговременном аспекте (игнорируя кратковременные флюктуации) числен­

ность популяций меняется неуловимо медленно по сравнению с мальтусовой геометри­

ческой прогрессией. Это означает, что плодовитость и смертность уравновешивают друг 

друга, так что из всего потомства одной пары независимо от плодовитости в среднем 

размножается тоже одна пара (а из потомства бесполой или партеногенетической осо­

би- одна особь), а все остальные, т. е. число рожденных минус соответственно две или 

одна особь, гибнут до размножения. Строго говоря, оценка суммарной интенсивности 

элиминации совсем не так проста, поскольку смертность, зависимая от плотности, сама 

есть адаптация, и при оценке потребности в адаптации ее не следовало бы учитывать. 

Однако характерные для разных групп значения смертности, независимой от плотности, 

на нынешнем этапе получить, видимо, невозможно, и этот важный источник неопреде­

ленности, к сожалению, приходится игнорировать. 

Описанные методы оценки скорости эволюции и интенсивности элиминации в прин­

ципе могут позволить нам получить количественную оценку эволюционной эффектив­

ности элиминации в виде коэффициента, связывающего значения двух других парамет­

ров. Но сейчас нам это не нужно, для наших целей достаточно сравнить динамику плодо­

витости и скорости таксономической эволюции, поскольку хорошее совпадение тенден­

ций по этим параметрам должно означать приблизительное постоянство эффективности 

элиминации, а при их несовпадении характер различий будет указывать на характер 

изменений эффективности элиминации. 

Фактически такое сравнение уже проведено. Анализируя таб. 1 и 2, мы нашли, что 
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скорость эволюции в общем ра~стет от низших форм жизни к высшим, несмотря на то что 

низшие формы в среднем более плодовиты, чем высшие (это естественно, поскольку вы­

сота организации в живой природе тесно сопряжена с индивидуальной устойчивостью, 

если не определяется ею, а плодовитость и индивидуальнанsстойчивость связаны между 

собой как обратные величины; Расницын, 1'969, с. 167-175; 1971б). Таким образом, 
с уменьшением плодовитости и ослаблением общей элиминации скорость эволюции не 

уменьшается, как можно было ожидать, а растет. Следовательно, интенсивность элими­

нации, как суммарной, так и, вероятно, парциальной (по отдельным элиминирующим 
факторам), не оказывает ощутимого влияния на темпы эволюции .. Gнещщно, это влияние 
полностью перекрывается изменениями эволюционной эффективности элиминации, что 

возможно, лишь если последняя растет с повышением уровня организации, несмотря 

на одновременное снижение потока генетических ·вариаций. Поскольку максимальный 

поток вариаций, характерный для популяций слонов и китов, достаточен для их ано­

мально быстрой эволюции, это означает, что суммарный поток .не имеет значения 

(т. е. всегда избыточен), а эволюционная эффективность элиминации, основное (или 

единственное), что управляет темпами эволюции, .определяется какими-то иными фак­

торами. Определение этих факторов и будет нашей следующей задачей. 

Эта задача имеет теоретико-эволюционное значение, потому что она связана с более 
широкой проблемой детерминированнести .эволюции- является ли живой мир глиной 

под пальцами отбора, имеет ли место тесная корреляция между характером от­

бора и характером рожденной им адаптации. Традиционно это один из важнейших 

пунктов спора между селекционистами и их оппонентами, так как ш;рвые, подчеркивая 

могущество отбора, склонны считать организацию живых существ пластичной, как гли­

на, т. е. надежно определяемой (детерминированной) условиями и потому предсказуемой. 

Напротив, антиселекционистская литература перепалиена примерами несоответствий 
между условиями и характером адаптаций, когда приспособления к .одному и тому же 

фактору среды оказываются поразительна различными как по направлению, так и по 

г луб и не, совершенству ( Любищев, 1982), так что даже близкородственные формы в 
сходных, казалось бы, условиях, могут вести себя совершенно по-разному (самый пара­
доксальный пример - крайне экстравагантная в репродуктивной сфере пятнистая гиена 

и вполне ординарная в этом отношении, близкая· к ней полосатая гиена:). 

Приходится признать, что селекционизм еще не.готов ответить на этот вызов . .Конеч­
но, для многих примеров такого рода найдены сецекционистские объяснения, можно 

объяснить даже случай пятнистой гиены [например, как результат глубокой стабили­

зации признаков самца; сходным образом Шмальгаузен ( 1982, с. 290-291) объясняет 
развитие рогов у самки северного оленя; см. также: Gould, J.983], но это- объяснение 

ad hoc, т. е. гипотеза специально для данной ситуации и не ·более. Как известно, с по­

мощью гипотез ad hoc в принципе можно объяснить.все что угодно, т. ·:е. слишком многое 
(слишком много частностей, но слишком мало общих закономерностей), чтобы таким 
объяснениям можно было серьезно доверять (Поппер, 1983). Действительно, стабили­
зацией половых признаков можно объяснить особенности пятнистой гиены, но нельзя 
понять, почему у полосатой гиены и у всех других млекопитающих тот же фактор не выз­

вал сопоставимых изменений. 

Причина этих трудностей лежит, по моему мнению, в том, что идеология современ­
ного селекционизма, базирующаяся на генетике·популяций и потому и:сходящая из почти 

идеальной эволюционной пластичности популяций и видов, является эктогенетической 

системой взглядов, формально признающей значение внутренних факторов, но не учи­
тывающей их в своих теоретических построениях. В результате эти пос'I'роения ведут к 
заключению о детерминированнести эволюции внешними условиями, что противоречит 

фактам. 

Селекционистская парадигма (изначальной целесообразности не .существует, адап­
тация есть продукт взаимодействия отбора с налич-ной организацией, т. е. продуктом 

отбора прежних поколений), по моему мнению, не ·ltмеет приемлемой альтернативы. 

Поэтому желательно найти совместимое с этой парадигмой и притом достаточно общее 

(допускающее обобщение и прогноз) объяснение обнаруженного противоречия. Отнюдь 
не претендуя на решение поставленной задачи, попытаемен охь1скать какие-то подходы 
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к ней, анализирхя механизмы; ограничивающие эволюционную эффективность элими­

нации и тем самьrм тормозЯщие эволюционный процесс. 

Тривиальный механизм такого рода~ циклический отбор (как вnримере с коровкой 
Adalia blpunctata) и отбор, который быстро ихаотически меняет направление, обуслов­
ливая «броуновскИй» характер Э!ЮЛюции. В обоих случаях последовательные изменениЯ 
гасят друг друга, и· их суммарный эффект оказывается ничтожным. 

Сходная ситуация .возникает в условиях, когда воздействие, исходно не циклическое 
и не броуновское, оказывается такоiiЫМ .в результате специальных адаптаций. _Этот ме­
ханизм. вероятно. широко распространен, но до сих пор не привлекал особого внимания. 

Наиболее· яркий из извес·tных мне примеров описан Кайд'ановым ( 1966) для домашних 
кур. Им было показано, что существуют два тиnа петухов ~ сильный и сш1.бый и что 
сwльный петух (домИнант)' оставляет очень МНQГО ПОТОМ<fТВа. Но если сильных петухов 
в стаде-много, постоянные дракИ значительно снижают их участие в воспроизводстве, 

особенно у побежденных особей. Петухи слабого :rипа неЗависимо от побед_и пора:Жений 
JI? участию в воспроизводств~ уступают сильным петухам-побеДителям, но опере­
жают побежденных. Поэтому в популяции, где сильных петухQв мало, их среднее 
участие в воспроизводстве велико и половой отбор действует в их Пользу, но обусловлен­
Ное этим увеличение числа сильных петухов в_посл'едуЮщих поколения-х снИЖает их сред~ 
нцй вклаД: в генофонддальнейших генераций: В результате сильный ·половой отбор ведет 
не к изменениЮ популяции; а к с:;табилизации её состав~ по уже существующим г~нети­
ческим вариантам. Одновременно Это .обус.i:ювливает постоянное· присутствие в популя­
ции запаснЬiх самцов, участие которых в размножении временно подавлено, но восста­

навливаетсЯ при поиижении плотности либо самцов, лИбо популяЦии в цеЛом. 
Весьма вероЯтно; что какие-то подобные механизмЫ бло~ируют не только эффектив­

JIОСТЬ ·полового отб<;>ра, но и эволюционную результативность не_которых или многих дру­
-гих случаев интенсивноij: внутривидовой· конкур~нции, -например, у растений, дающих_ 
густые всходы на подходяЩих участках (адаптация, предотвращающая внедрение Вl:!дов­
конкурентов ценой массовой гибелисеянцев_nо мере Их 'роста). Не исключено, что и внут­
рипопуляционная' разнокачественность, лежащая в основе системы доминированИя 

(иера-рхической организованности попуЛяций животных) представЛяет собой ·анало­
гичную. , адаптаЦиЮ, Щ!.правленную на более надежное запоЛнение эколоГической 
ниши вида. 

Таким образом, заметная часть общей эли-минсщии (возможно, вся зависимая от 
плотности элиминации) результатами Предыдущей эволюЦии оказывается выведенной 

из сферы эволюционно· к<;>мпетентного отбора, т. е. эволюционно неэффективной. Это, 
конечно, оказывает тормозящее влияние на темпы эволюц~и, но имеющиеся данные со­

в{фщенно недостаточны для оценки масштабов такого влиния. Тем не· мене_е представ­
ляется, что этоiьфактор не является единственным или реша_ющим. Иначе пришлось б~ 
допустить, что. не'зависимая от плотносtи элщvшнация мед.ценнее эволюционирующих 
низших организмов~ Даже в абсолютном измерении ме~:~ьше, чем у высших, что кажется 
маЛовероятным; Кроме того, существуют и· другие- факторы, способные сильно влиять 
на темпы эволюции. Прежде всеrо речь идет о такойваЖ!-!ОЙ черте·живого, как его дис­
.кретность. 

Дискретность прямо следует Из го"-меос,татической природы жизнri, поскольку; как 
показал Эш б и ( 1962), гамеастат ра,ботает только в условиях ступенчатых, т. е . .цис.~<рет­

-ных иЗменений существенных переменных. Дискретность жизни проявляется на разных 
уровнях, эти Проявления по-разному влияют на ход эволюции. Как показал С. М. Разу­

мовский ( 1981), жизнь дискретна такж~~ 1L ценотическом и биогео'графическом плане, 
хотя здесь дискретность внешне маJJQзаметНа и выявляется лишь в специальных иссле-

. дованиях. Эта дискретность так>~<; е имеет гомеостатическую- природу, но основана~ на· 
-ином механизме. Биоценозы кондиционируют и выравнивают свою среду, причем спосо'б~ 
ность' оптимиз~щии среды всегда ограничен\а, и в соответствии с этими ограничениями 
nроисхоДит демаркация iiенотических границ. 

Ценотико-географическая дискретность играет ваЖную РtОЛЬ ~ сниж~нии эффектив­
ности элиминациИ, и торможении эволюцИи, поскольку и-менно она обусловливает коге­

рентный (по .Красилову) харак-тер эволюции, -делая возможным совершенное разделение 
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экологического пространства и его эффективное заполнение. Выше уже было показано, 

ск9ль быстро идет такое· заполнение экологических ниш. Но если все места заняты и эво­

люционир_овать уже некуда, неэффективноеть элиминации и торможение эволюции не­
Избежны. -

Таким образом; цевотико-географическая дискретность выступает как фактор внеш­
него для эволюционирующей группы торможения эволюции. Внутренним факто.ром слу­
жит таксономическая дискретность, под которой здесь понимается наличие разрывов 

(гиатууов)в спектре различий между группами. На этом явлении и вообще на внутрец­

нем торможении ~вол~qции нам придется остановИться подробнее. 

Таксономическая дискретность распространена, по-видимому, значительно шире, 
чем мы привыкЛи думать, сосредоточив свое внимание на исключениях и трудных случаях 
И счИтая нормой не СТОЛЬКО обычное, СКОЛJ>КО ПОНЯТНОе '(дискреТНОСТЬ двуполого ВИда за 
счет репродуктивной изоляции). Распростран~нность таксономической иЗОляции в прин­
ципе нетрудно проанализироватJ> относцтельно объективнЫми ( Расницщi, 1972) мето­
дами таксонометрии. Впрочем, опьiт сИtте_маrики и без'-этого свидетельствует, что .наД-
видовые таксоны любого ранга-обычно ди-скретны. · 

Среди разлИчных -ф·орм таксономической дискретности . общепризнана, как уже 
упоминалось, только дИскретн-ость обоеполого вида и только пот<;>му, что для нее суще­

. ствует объяёнение, совмеt:тИмое с теорией попу.(!ЯЦИОННОЙ г_енет.ики. Это. объяснение 
(биологичес~ая·концепция вида) гласит, что видЫ единЫ lffiyтpи себя благод~ч»гнивели-
рующему влиянию- обмена генами- между его nопуляциямИ. и дискретны между. собой 
вследствие репродуктивной изqляции, блокирующей этот обмен. Но отсюда слеДует, что 
меЖду степеньЮ (полнотой и Д'ревно_стью) изоляции и степенью дивергенциИ долЖна 
существовать хорошая корреляция, которой в действительности нет. Сравнение близких 
обоеполых и партеногенетических видов у коловраток"tМайр, 1974) и жуков-долгоноси~ 
ков (Иванова, 1978; Жерихин, личное сообщение), обоеполых и бесполых видов у низших 
водорослей (Полянский, 1956) и протистон (Полянский, 1957; Poljansky, 1977) показало, 
что однополые и бесполые Вl:lдЫ столь же дисkретны, как и обоеполые. 

Тормозящее (нивелирующее различия) влияние обмена генами Hfl скоро~ть дИвер­
Генции также не подтвердил ось: К такому выводу пришел С. С. Шварц ( 1980), сравнивая 
'виды мле:О~пИтаЮЩИ/( С раЗНОЙ СК;ЛОННОСТ_!;>Ю обраЗОВЫВаТЬ И3о.iJЯТЫ, 0 ТОМ Же СВИдеТеЛЬ­
СТВУЮТ популяции, изолиБован_ные с глубокой древности и тем не -менее не достигшие 
видового уровня диверге_нции. Так, популяции четырех или пяти из тридцати австралий-· · 
ских _видов бессяжковых (Protura) на видовом уровне неотлиЧимЫ от популяций с дале­
кихматериков и островов'--- Калимантан, Япония, Южная Африка, Европа (Tuxen, 1967). 
Бессяжковые нестойки к &ысых~шию _и не покидают почву, поэтому трансконтиненталь­

ны~ миграции дл~ них практиЧеск,и исключены, и, объясняя' их распространение, нам, 
очев~дно, не избежать ссылок на дрейф контИнентов (тем более что для бес.сяжковых 
изве~тен и классический «дрейфовый» ареал вида, охватывающий оба побережья Аr­
Лантического океана, у Del.amarentulus tristani}Шv., распространенного на Коста-Рике 
и в 3;шадной Африке; Tuxen, 1963). Но ·из ·этого автоматически следует воз.раст вида 
у бессяжковых, оцениваемый многими десятками, если не сотНЯ!JIИ миллиоН'ов :Лет. 

Известныdi более прямые -указания' на большую древно"сть некоторых видов. -Так, 
;ВJфауне эоЦенового балтийского янтаря (возраст не менее 40 млн. лет) сейчас известно 
15видов насекомых и_клещей, на видовом уровне неотличИмых о~ современных, а щитень 

Triops caпcrifo.rmis (Schafter) практ~:~ческ!f'- не изменился .с раннего триаса (около 
(230 млн. леr), и даже вопррс о видовой самостоятельности пермских популяций оста­
ется нерешенным (Tasch, 1969). 

Таким образом,· биологиЧеская- коцепция вида неверна и обмен генами не может 
нести ответственность за дискретность видов. Более пра-вдоподобн:ьiй мехаl!изм таксоно­
мич~ской дискретности предложен Э. Майром, утверждавшим, что «эпигенотип вида, eto 
система канализаций развития и обратных. связей часто' столь, хорошо интегрирова~ 

что с замечательным упорством противостоит изменениЯМ» (i 97 4, с. 353) 1• Действитель-

1 СуЩ! no оnисанию, Майр nредставлял J'llеханизм устойчивости эпигенотнnа -~сущности идеНТИЧН!>IМ 
механизму устойчивостИ нор~а,пьного развитИя no М. А, ·шишкину _(198_4 и СТЗII'ЬЯ в наст. сб.). 
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но, трудность изменения хорошо сбалансированного эпигенотипа означает существова­

ние труднопреодолимых барьеров на пуtи эволюционного изменения, откуда прямо сле­

дует неравномерность эволюции и дискретность эволюционирующих совокупностей. 

В пользу этого вьшода.свид~тельствуют не только nриведеИные выше данные о таксоно­

мической дискретности, но и многочисленные более или менее прямые подтверждения 

неравно.мернос'(И эволюции, собрааные палеонтологией. ИЗ них упомяну только об ин­
тересных данных; собранных в связи с дискуссией о гипотезе прерывист.оr:о равновесия. 

Хотя до сих пор не полу<!ено надежных доказательств геоЛогически мгновенного харак­

тера эволюционных изменений, по крайней мере стало ясно,. что эволюцИонный стазис 

(перИод, характеризующийся лишь броуновскими внутривидовыми изменениями) отнюдь 

не является экзотическим явлением (Татаринов, 1983). 
Что же касается довольно многочисленных случаев отсутствия видимой таксономи­

ческой дискретности, то считать их опровержением идеи Майра нельзя, по крайней мере 

при нынешнем уровн~ наших знаний. Самая сложная организация, самый напряженный 
компромисс не исключают ни внутривидовой, ни межвидовой изменчивости, и пределы 

этой изменчивости вполне могут в какой-то мере п~рекрываться даже при полной дискрет­

ности внутренней, невядимой для нас организации эпигенотипа разных видов. или т аксо­
нов' иного ранга. 

Идея Майра, как она ни широка и продуктивна сама по себе, допускает дальнейшее 

расширение и обобщен'ие. Устойчивость сбалансированного эпигенотипа можно рас­
сматривать как одно из следствий теории систем, в частности, того ее утверждения, что 

ни одна система , не может быть оптимизирована одновременно более чем по одно­
му параметру. Оптимизация реальных систем возможна лишь как нахождение компро­

миса между противоречивыми требованиями оптимизации различных параметров (Рас­

ницьш, 1986). Для живых существ с глубоко пронизывающими всю их организацию кор­
реляциями и взаимозависимостями компромисс между противоречивыми требованиями 

оптимизации различных адаптивных функций доЛжен быть особенно напряженным. 
Поэтому устойчивый эпигенотип (надежная для определенного круга условий система 

обеспечения индивидуального разви'Гия) должен быть организован по принципу глубоко 

проработаиного компромисса между противоречивыми потребностями максимальной 

оптимизации всех адаптивных функций. 

· Отношение к живому существу как к адаптивному компромиссу не является в сущ­
ности чем-то совершенно новым. В последнее время к такой точке зрения, кроме Э. Майра, 

близко подошел, например, Н. Н. Воронцов, ( 1961, 1963), показавший, что обеспечение 
адаптивной функции может совершенствоваться разными способами (за счет рдзных 
подсистем), но при этом максимально эффективные варианты различных подсистем цо­

чему-то лишь ограниченно совместимы и не встречаются все вместе в одном организме 

(очевидно, найти компромисс между всеми ими пока не удалось). Знач.ительно wз.ньше 
близкие идеи'борьбы (конкуренции) частей в организме высказывали В. Ру и А. Вейсман 
(Вейсман, 1905), до них в виде принципа компенсации или уравновешивания- И. В. Ге­

те и Ж. Сент Илер (см.: Дарвин, 1939, с. 377-378), а еще раньще как принцип эконо­
мии - А ристотель ( 1937). 

Принцип адаптивного компромисса. важен тем, что из него можно вывести широкий 

круг сравнительно легко провернемых следствий. Наиболее общее - трудность изме­

нения. хорошо сбалансированной организации. Конечно, эта трудность не абсолютна, 

и в той мере, .в какой изменения осуществимы, утрата адаптивного знаЧениЯ какой-либо 

функции будет вести к редукции обесп.ечивающих ее систем не только и не столько из-за 
бесконтрольного накопления мутаций,. сколько из-за того, что редукция ставших ненуж­

ными систем позволяет дополнительно оптимизировать другие системы, сохранившие 

адаптивность. Это, кстати, должно .касаться не только морфологи"!еской редукции, но и 

фиксации модификаций как процесса редукции морфогенетических механизмов, отsет­

ственных за выбор и осуществление альтернативных путей развития. 

Для нас все же более •существенна сама трудность перестройки однажды сформи­

рованного компромисса, существование лишь с трудом преодолимых барьеров на пути 

из.мененИя сложившейся организации. По-видимому, эволющюи.ный .ландшафт не сле­
дует лредставлять так, как его обычно изображают: в виде адап-щвных пиков, разделен-
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ных долинами пониженной приспособленности и соединенных хребтами, по которой 

эволюционирующая группа -может постепенно двигаться по направлению от исчезнувше­

го пика к сохранившемуся. Более правдаподобной выглядит модель Ф. Р. Шрама 
(Schram, 1983) -система лунок, разделенных барьерами адаптивной неустойчивостк 

Трудность преодоления устойчивости однажды достигнутого удачного компромисса 
определяет многие важные. свойства эволюци·онного процесса: малую· эволюционную 

эффектив1юсть элиминации, неравномерность и заторможенность эволюции, дискрет­

ность живых существ .. 
Этим определяется тот факт, что организация живых существ с'- хрупкий и весьма 

капризный материал. Для всех этих сл,едствий выше уЖе были приведены подтверждаю­

щие их данные; это позволяет сделать предварительный вывод о том, что концепция адап­

тивного компромисса, .по-видимому, представляет продуктивнь1й подход к пониманию 
природы жизни и характера ее эволюции. Конечно, это не все следствия, которые могут 

быть выведены из сделанного выше за~лючения. Некоторые из них будут обсуждаться 
ниже, другие, вероятно, еще ждут открытия и проверки. 

Поскольку, несмотря на все барьеры, эволюЦия все же идет, хотя и ценой вьrмирания 
множества групп, не сумевших эти б'арьеры успешно преоДолеть, попытаемен теперь по­
нять, в каких условиях и каким образом один сбащшсированный эпигенотип может быть 
превращен в другой. Для этого проанализИруем реальные усЛовия, в которых такая 
перестройка идет, причем идет относительно быстрq, в надежде обнаружить факторЫ, 

облегчающие искомые изменения. · 
Хотя репродуктивная изоляция, как мы видим, не является необходимой дЛя эволю­

ции и даже не стимулирует ее (Гриценко и др., 1983, rл. 7), хорошо известно, что в 
условиях изолированных островов, водоемов· и т. д. эволюция идет особенно быстро и 

часто приводит к образованию сильно измененнJ>IХ, даже гротескных форм. С. С. Шварц 
(1980), специально анализировавший этот парадокс, пришел к выводу (вполне совме­
стимому с концепцией когерентной эволюции), что причина состоит в пониженной нап­
ряженности конкурентных отношений бедных, незаполненных (в эволюционном мас­
штабе времени) островных биоценозах. Конкретно эволюционная роль незаполненности 

ценазов состоит, по Шварцу, в том, что ослабленная.конкуренция делает возможной бы­

струю одностороннюю специализацию. Этот вывод находится в полном согласии с 

концепцией адаптивного компромисса: предкавый вид, попадая с материка в обедненный 

островной биоценоз, оказывается в условиях, смягченных по многим параметрам и до­
пускающих дополнительную оптимизацию функций, .оставшихся под жестким контролем 

среды, за счет других, не- контролируемых столь же строго отбором. 

Изложенна5;1 модель эволюции на островах интересна тем, что она одновременно 
соответствует концепции инадаптюшой эволюции по Ковалевскому· (Расницын, 1986). 
Но еще более важно, что она демонстрирует достатоЧно реальный механИзм, способный 
преодолеть, сломать устойчивость хорошо сбалансированного адаптивного компромисса, 
тормозящего эволюцию. Естественно возникает вопрос, не может ли этот механизм 
действовать не только при заселении. островов, но и в каких-то других ситуациях. 

Чтобы ответить н:а этот вопрос, рассмотрим некоторые другие случаи перехода r:руппы 
в относительнр мяткие условия - не будут ли и там наблюдаться ускорение эволюции 

и сходство ее с инадаптацией (увеличение Р<!Змаха изменений при их .односторонности, 

несбалансированносТи). Одним из таких случаев может .быть переход в новую, еще не 
освоенную экологическую нишу. Поскольку каждый таксон -.это, вероятно; своя эколо­
гическая ниша (Шварц; 1980), можно допустить, что некоторое временное смягчение 
условий характерно 'для ранних (сразу за з.а~0еванием новой ниши) этапов эволюции 
таксона. Тогда, если наше предположение верно, на ранних этапах эволюции таю:;:с:)На 

следует ждать, во-первых, ускорения эволюции (как частоты, так и масштаба иgмене­
Ния), во-вторых, интенсивного отмирания вновь образующихся инадаптивных Групп по 
мере заполнения ниши. 

Хорошо известный палеонтологам q>акт массового вымирания и. диверсификации, 

часто происходящих почтИ одновременно, причем' периоды диверсификации следуют 
за периодами вымираний (Грант, ·1980, рис. 32, 3), подтверждает, чtо освобождение 



экологического пространства вымершими группами стимулирует эволюцию сохранив­

шихся. Ускорение эволюции на ранних этапах истории таксона более конкретно демон­

стрирует факт приблизительного совп_адения возраста рода и многих его видов (Шварц, 

1980); это показывает, что значительная часть дивергенций происходит на самых ранних 
этапах эволюции возникшего таксона. Закон архаического многообразия (Мамкаев, 
1968) о том, что ранние этапы эволюции таксона отличаются резко повышенной измен­
чивостью организации, отчего виды и роды в это время могут различаться по признакам, 

позже характеризующим семейства и отряды 1
, указывает на распространение ина­

даптивных изменений в это время. Еще более определенно об этом свидетельствует 
малая эволюционная устойчивость ранних членов таксона, отражающаяся в обилии 

коротких базальных ветвей едва ли не на любой филогенетической схеме, построенной 

с использованием богатого палеонтологического материала. 

Все это позволяет сделать вывод, то переход группы в более мягкие условия обед­
ненного биоценоза и незаполненной экологической ниши (т. е. условия, благоприятные 

для некогерентной эволюции, по Красилову) действительно провоцирует эволюцию, 
причем эволюцию существенно инадаптивную. В таком случае становление эвадап­

тивных групп, гармоничных, приспособленных к заполненным биоценозам и напря­

женным конкурентным отношениям, должно быть связано с последующим ужесточением 

условий (переходом к когерентной эволюции) и сопровождаться интен..:ивным выми­

ранием большинства вновь возникших групп, именно тех, которые неспособны достаточно 

быстро превратиться из инадаптивных в эвадаптивные (Расницын, 1986). 
Заметим, что мягкие и жесткие условия в этом контексте имеют иной смысл, чем 

понятия мягкого и жесткого отбора Уоллеса, по крайней мере в интерпретации 

Мэйнарда Смита (1981). 
Следующий вопрос, естественно возникающий из сделанного выше вывода - можно 

ли предполагать, что только смягчение условий способно провоцировать эволюцию. 

В этой связи проанализируем знаменитые опыты Г. Х. Шапошникова ( 1961, 1965, 
1966, 1978), в которых пересадка тлей Dysaphis aпthrisci maicopica Shap. с пригодного 
кормового растения Aпthriscus пemorosa МВ. сначала на малопригодное (Chaerop­
hyllum bulbosum L.), а затем на ранее совсем непригодное (Ch. maculatum Wild.) за счи­
танное число пеколений привела не только к значительным морфологическим ... 11~мене­
ниям, но и к утрате репродуктивной совместимости со своим видом. и появлениюFi'iОЛной 
совместимости с D. chaerophylliпa Shap., исконным потребителем Ch. maculatum. 

Условия этого опыта трудно назвать мягкими. Тем не менее здесь обнаружи­
вается важное сходство с эволюцией, спровоцированной смягчением условий - тот 

же односторонний, несбалансираванный (инадаптирующий) характер эволюционно 

компетентного отбора. Действительно, в опыте способность питаться на новом расте­

нии-хозяине на какое-то время оказалась единственным жизненно важным комплексом 

адаптаций, а все остальные отошли на задний план. Конечно, опыт не был завершен, 

но если бы он был продолжен и перенесен в природу, то мы, вероятно, смогли бы 

наблюдать и следующий этап эволюции: испытание зарождающейся группы всесторон­

ним, эвадаптирующим отбором, для которого важны все аспекты адаптации - пи­

тание, размножение, индивидуальная устойчивость разных стадий онтогенеза в условиях 

различной плотности популяции, конкурентоспособность и т. д. Немного шансов, что кон­
кретная популяция выдержит это испытание, но они есть. 

Результаты опытов Шапошникова интересны и важны, но поставленный вопрос 
все еще не получил ответа. Условия опыта в действительности были жесткими 
лишь для лаборатории, но не для природы: смертность личинок колебалась на 

разных его этапах от 15-22 до 53-75%, что при указанном для опыта (правда, 
лишь для его конечного этапа) значении плодовитости (36,6 личинок от одной партено­
генетической самки) означает выживание как минимум около 10 (25%) личинок 
в потомстве каждой самки и, следовательно, почти десятикратный прирост попу-

1 Эти данные, равно как и другие примеры инадаптивной эволюции, показывают бесперспектив­
ность попыток измерять скорость эволюции по изменениям отдельных признаков. По-видимо­
му, скорость эволюции можно измерять только таксонами. 
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ляций в каждом поколении. Другими словами, смертность была весьма умеренной 

(очевидно, из-за устранения врагов тлей и других неблагаприятных воздействий), 

и не удивителыю, что линии в эксперименте оказались вес.ьма устойчивыми и смогли 

быть поддержаны в течение 50 пеколений - срок, который кажется не очень вероят­

ным для отдельных линий в природных условиях. Что же до самого факта пересадки 

на малопригодное и совсем непригодное растение, то он также не является чем-то 
необычным. В природе тли должны часто оказываться в подобном положении (то кры­

латую самку занесло ветром в неподходящий биотоп, то дождь или ветер сбили 

бескрылую тлю на другое растение), только это трудно заметить, потому что в при­

роде в отличие от лаборатории насекомое не на своем месте обычно гибнет. Мы редко 

задумываемся, говоря о жестких, катастрофических И тому подобных условиях. Если 

даже в нормальных условиях в потомстве каждой самки из всех ее дочерей в сред­

нем только одной удается оставить свое потомство, если вымирание целых попу­

ляций - обыЧное явление даже в экологическом масштабе времени, если шансы 
на оставление потомства для каждой особи ничтожны в норме, · то неясно, какие 

же условия могут быть катастрофическими? 

Похоже, что ужестоЧения условий на таком ,уровне вообще не бывает, а эволюцион" 
ное значени·е имеет попадание популяции в необычные условия, в которых исчезает 

адаптивное преимущества онтогенетической нормы перед аберрациями развития и ста­

новится возможным инадаптивное преобразование существующей организации. Поня­

тие ужесточения условИй осмысленно, по-видимому, только в приложении к над­

видовым групПам,. как изменение условий, ведущее к вымиранию значительной части 

видов. Впрочем, и здесь ужесточение условий означает лишь тривиальное (в эволю­

ционном масштабе времени) вымирание видов, а его влияние на эволюцию ощу­
щается лишь через освобождение экологического пространства, т. е. опять-таки как 
смягчение условий. 

Понятие смягчещrя условий также требует дополнительного ана,rшза. Смягчение 

условий само по себе означает лишь повышение выживаемости и, следовательно;. рост 

популяции, который за считанное число поколений должен привести к насыщению 

экологического пространства и восстановлению нормальных для особи и популяции 

условий, включая нормальную (равновесную с плодовитостью) смертность. Изменение 

характеристик популяции в результате колебаний ее плотности (<<волн жизнИ>>), как 

известно, происходит, но проявляется лишь в изменениях концентрации аллелей в рам­

ках нормальной внутривидовой изменчивости. Тот факт, что колебание плотности 

популяции представляет собой самое заурядное явление. и тем не менее случаев 

порожденного им необратимого эволюционною изменения до сих пор не описано, 

и служит основанием для вывода о несущественности этого явления для эволюции. 

По-видимому; эволюцию провоцирует только одностороннее смягчение ередавого 
контроля организации, при котором лишь некоторые из адаптивных функций остаются 
под жестким контролем. Следует подчеркнуть, что вывод -о необходимости смягчения 
условий (в указанном смысле) для преодоления устойчивости сбал.ансированного 
компромисса в какой-то мере ·прямо следует из того, что этот Процесс должен 

вклюЧать этап разбала_нсировки, дестабилизацни сложившейся организации (понятие 

дестабилизации в этом контексте предложено В. В. Жерихиным в докладе в Московском 

обществе испытате-rей природы в 1966 г.; см.: Деятельность ... , 1967; это понятие 
использовано М. А. Шишкиным, 1984 и статья в наст. сб.; отбор по отдельнqму 
признаку, вызывающий общую дестабилизацию организации, был независимо обозначен 

Д. К Беляевьiм, 197 4, как дестабилизирующий отбор). Поскольку при дестабилизации 
адаптивность системы неизбежно снижается, перестройка едва ли может происходить 

без смягчения условий (если только популяция не ·о.бладает достаточно большим 

«запасом прочности» в виде резервной плотности). Из этого следует, между прочим, 
что нарождающаяся группа вряд ли может внедриться в уже оккупированную 

нишу и вытеснить ее владельца. Более правдоподобно, что она, как мы и предположили, 

либо займет нишу, освободившуюся при вымирании ее прежнего обитателя, либо 
сумеет создать (открыть) совершенно новую нишу. Свидетельства тому, что такое 
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происходит часто, Достаточно многочисленны, но. еще не показано, что 11аюп-тй пvть 
является по крайней мере доминирующим. Проверка этого предсказания ,быJiа бы 

важна для оценки всей концепции· адаптивного комщ)омисса. Однако выполнить 
ее трудно, поскольку условия существования популяции, как мы видели, едва ли 

могут быть серьезно ухудшены по сравнению с нормальными, а анализируя условия, 

близкие к нормальным, всегда очень слоЖно показать, что мы не упуст!1ЛИ их смягчения 
,по какому-либо фактору. · 

Независимо от того, явлЯется ли смягчение условий необходимым для эволюционного 
изменения, или оно ·лишь облегчает перестроЙку эпигенотипа, приведенюsrе выше Данные 
позволяют высказать в к.ачестве рабочей пщотезы. предположение, что эволюция на 

видовом и в особенност1:1 на более высоких таксономических уровнях возможна· лишь в 
р~зультате такого изменения условиЙ,' при котором действующий на популяцию отбор 
становится существенно односторонним, инадаптирующим. Только такой отбор пред­

ставляется способным преодолеть устойчивость прежнего хорошо сбалансированного 

адаптивного компромисса, однако вновь вознИкшая инаДаптивная групп·а должна прой­
ти Жесткий контроль эваДаптирующего отбора и. под· его действием восстановить свою 

сбалансироваННОСТЬ И ТеМ СаМЬJМ .СВОЮ УСТОЙЧИВОСТЬ. ДруГИМИ СЛОВаМИ, ЭВОJ;1
1

ЮЦИОНН0е 
иЗмененИе должно происходить в два этапа - сначала как инадаптация, затем как 
эвадаптация, в усЛовИях, бла_гоприятствующих проявлению черт сначала некогерентной, 

а затем когерентной эволюции биоценоза. 

Одна из важных особенностей нашей модели эволюции- относительно малая пред­
сказуемость результатрв ее действия (весьма неполное соответст~tr~еж~ условиями 
протекания эволюции .и ее результатами). Это, конечно, tf[g.,l'lepьl'e~ftн~Et своf!ство 
модели; но одновременно и важное ее достоинство по сравнению с обычными 
предста~r.irениями, явно ищf"неявно сч1:11:юощими эволюционируюЩую популяцию мЯгкой 

глиной под пальцами отбора.-·Картина Действительно заманчивая~ но прямо следующее 
из· нее однозначное соотв~тствИ.~ между_ воздействием и эволюционным ответом 
предполагает высокую степень равномерности и предсказуемости -эволюции, что 

и реализуется в теории эволюции попул.яций, но, как мы видели, 1r действительности 

не имеет места .. в противоположность этим взглядам концепция адаптивного компромис­
са ПрИВОДИТ В СООТВеТСТВИе С СеЛеКЦИОНИСТСКОЙ пар<!ДИГМОЙ ШИрОКИЙ Круг-'фаКТ.ОВ, ранее 
казавшихся ей противоречащими. 

Мы уже видели, что подход кадаптации как к компромиссу позволяет привести в-со­

от~;~етствие с той же парадигмой и другую не. менее важную нэ:блюдаемую закономер­

ность, которую до сих пор не удавалось прям.о вывести из селекционистских предпосы­

лок, -'- неравномерность ЭволЮционного процесса. Неравномерность эв-олюцИи может 
быть представлена в виде . трехчленного цикла: инадаптация-эвадаптация-стазис 

с очень быстро протекающими первыми, эволюционнымЙ этапами и долго, иногда неоцре­
деленно ДОЛГО длiщИМСЯ перИОДОМ ЭВОVIЮЦИОННОЙ стабИЛЬНОСТИ. 

Сходство этой модели с моделями, предЛоженными палеонтологами ( СиМ[}СОН, 1948; 
Eldredge, Gould, 1972; Stanley, 1975; Gould, Eldretlge, 1977) и генетиками (Carson, 
1975), несомненно, но его все же не _следует переоценивать. Все модели преследуют одну 
и ту же цель-"- ввести неравномерность эволюционного процесса_в рамки селекционис 

стекой парадигм-ы.- Однако предпол,агаемые ~еханиз~ы этой неравномерности в рааных 
моделях различны, и сравнение_ моделей· требует детального анализа обоснованности 

соответствующих механизмов. Не проводя такого анализа во всех подробностях, выска­

жу все ~е предпо.лщ~_ение, что развиваемая з.десь концепция основана на более универ­

саЛьном и пока. ·не встретивШем серьез.ных трудностей механизме. Поэто_~у яашу ·первую 
задачус.:::_ объяснение заторможенно.сти, неравномерности и ограниченной предсказу­
емос:ти эволюции можно считать в· первом прибЛижении вЪшолненной. 

· Эт~Г<?лsльзя сказать о второй~адаче- объяснении:причин наблюдаемой коррел.яции 
ме~ду т"'fi'Га"ми эволюции и систематическим поЛоженкем группы. Очень .многое здесь 
остается неясным, но ограничиться подобной конста'I'i:щией, мне каЖется, нельзя. Де­
ло не только в том, что дроблема важна сама по себе, но и в том, Что имеюЩиеся данные 

на первый взгляд противоречат с.амой .концепции адаптивного компромисса. Действи­

тельно, если основным тормозящим эволюцию фактором мы :считаем компромиссн;ую 
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природу адаптации, и в частности трудность изменения хорошо сбалансированного 

эпигенотипа, то следует ожидать усиления торможения с усложнением и повышением 

уровня организации эволюционирующей системы. На самом же деле, ситуация обратная. 

Постараемся сконструировать гипотезу для объяснения обнаруженного противоречия 

между предсказаниями концепции адаптивного компромисса и наблюдаемым распре­

делением скоростей эволюции. Заранее должен сказать, что эта попытка не будет вполне 

успешной, что речь идет не о решении поставленной задачи, а лишь о поисках каких-то 

подходов к такому решению. Прежде всего отметим, что повышенная трудность изме­

нения высших организмов, предсказываемая концепцией адаптивного компромисса, 

означает меньшую частоту возникновения у них адаптивных изменений, но ничего не 

говорит о других параметрах, определяющих скорость эволюции (величина единичного 

изменения, направленность изменений, влияющая на суммарный эффект ряда единичных 

изменений, и т. д.). Увеличение масштаба единичного изменения с повышением организа­
ции действительно весьма вероятно, поскольку чем более сложна и целостна система, 

тем менее вероятно для нее поверхностное, частичное изменение, тем скорее изменение 

будет глубоким, затрагивающим многие стороны ее организации. Одн{iо это может ком­
пенсировать снижение частоты изменений и даже привести к увеличению скорости эво­

люции. А ведь это не единственный механизм, который может избирательно увеличивать 

скорость эволюции высших групп организмов. Другим таким фактором является, по-ви­

димому, направленность изменений, своего рода ортагенетический эффект, повышающий 

кумулятивный эффект ряда последовательных изменений. Действительно, при ненаправ­

ленном, хаотическом характере внешних изменений, благоприятствующем брауновекай 
эволюции, случайный возврат условий в состояние, близкое к существовавшему ранее, 

будет воспринят как таковой лишь организмами, которые за время, разделяющее эти 

сходные условИя, изменились поверхностно, неглубоко. При более глубоком, целостном 
преобразовании организации возврат к объективно прежней ситуации измененная систе­

ма субъективно воспримет как совершенно новую ситуацию, требующую соответст­

вующих, т. е. новых, адаптаций. В результате эволюция высших форм жизни 

будет включать меньший браунавекий компонент по сравнению с низшими, что должно 

увеличивать эффект суммы последовательных изменений за длительное время. 

Существенно;также, что напряженность компромисса, затрудняющая его перестрой­
ку, определяется не· только внутренними факторами (степенью взаимовлияния систем 

обеспечения различных функций), о чем шла речь выше. Не менее важны жесткость 

и особенно в.сесторонность внешнего (средового и· преимущественно ценотического) 

контроля над адаптивностью системы, определяющие возможносты.изменения одних ее 

подсистем ценой снижения адаптивности других: Правда, наше не:умение сравнивать 

уровень внешнего контроля у разных групп исключает на современном этапе воз­

можность прямо оценить его влияние на распределение темпов эволюции. Поэтому нам 

остаются только обходные пути, например, сравнение общей устойчивости разных орга­

низмов и их групп к изменениям условий, так как эволюционирующая' система воспри­

нимает эти изменения именно как изменения контроля над адаптивностью отдельных 

функций. Однако этот путь также не слишком продуктивен. 

Мы можем, например, попытаться сравнить характер индивидуальной и популяцион­
ной: усгойчивости в группах разного эволюционного уровня. Индивидуальная устойчи­

вость тесно связана с автономизацией· организма от среды и поэтому растет с повыше­

нием уровня организации. Казалось бы, это должно вести к повышению и эволюционной 

устойчивости; т. е. к замедлению эволюции высших форм, но дело в том, что автономиза­

ция весьма энергоемка; поскольку требует более тонкой и быстрой оценки состояния сре­

ды, без которой невозможны упреждающие реакции на неоЛагоприятные изменения. 
Это ведет к повышению зависимости от источников пищи; как пишет С. А. Северцов, 
<<~k:рокодилы в зоологическом саду довольствовались 36 г мяса в день. Близким по весу 
пантерам и леопардам дают 3,5-4 кг мяса в день» (1941, с. 288). Механизмы авто­
номизации рассчитаны на. нормальные, привычные для вида изменения: условий, они оп­

портунистичны, как все адаптации, и их совершенство, достигаемое ценой повышенной 

потребности в энергии, отнюдЬ: не гарантирует более высокой эволюционной устойчивости 

К НОВЫМ ДЛЯ В'Ида УСЛОВИЯМL 
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Популяционная устойчивость определяется избыточной (резервной) плотностью по­
пуляции, вызывающей повышение смертности и (или) снижение плодовитости по зависи­
мым от плотности фактор.ам, влияющим на численность популяции (Van Valen, 1976). 
Популяционная устойчивость универсальна, поскольку снижение избыточной плотности 

одинаково компенсирует снижение средней выживаемости независимо от того, чем выз­

вано это снижение. Однако она ограничена и способна противостоять только такому сни­

жению выживаемости, которое может быть компенсировано снижением смертности и ро­

стом плодовитости по зависимым от плотности факторам в ответ на снижение плотности 

популяции, на «срабатывание» избыточной плотности. Поэтому для нашей проблемы 

наиболее важно, имеется ли ~юрреляция между этой величиной и уровнем организации. 

Прямое численное сравнение избыточной плотности:. скажем, у бактерий и млекопитаю­
щих кажется рискованным, и мы снова изберем обходной путь анализа факторов, вли­

яющих на эту плотность и одновременно зависящих от эволюционного уровня. Объем 

избыточной плотности в целом определяется положением порогов устойчивой плотности, 

нижнего, за которым популяция вымирает. из-за слабости необходимого для выживания 

взаимодействия особей, и верхнего, превышение ~оторого невозможно из,за ограничен­
ности ресурсов. Нижний порог возникает (или повышается), например, с появлением по­

лового процесса, точнее, связан с необходимостью встречи двух особей, причем не любых 

двух, для успешного размножения. Сходный эффект дают и адаптации кондиционирова­

ния среды (ее изменения в благоприятном направлении деятельностью группы особей). 
Первый фактор явственно (хотя и не жестко) связан с высотой организации (партено­

генез и беспоJюе размножение наблюдаются и в довольно продвинутых группах 

организмов), для второго такая связь не очевидна, но допустима, поскольку высокая 

организация благоприятствует развитию более эффективных форм взаимодействия. 

В целом можно предположить, что повышение организ·ации содряжено с определенJ!ЫМ 

повышением нижнего порога устойчивой nлотности популяции и, следовательно, некото­

рым снижением устойчивости к неблагаприятным воздействиям. 

Верхний порог устойчивой плотности в конечном счете определяется величиной пере­

хватываемого популяцией потока энергии и зависит от энергетических потребностей 

особи (поскольку обсуждавшиеся выше факторы,влияющие на нижний порог устойчи" 

вой плотности, зависят от плотности особей, а Ht биомассы, то и здесь приходится 

Ьперировать тем же показателем). Энергетические же потребности особи явно растут 

с повышением организации, во-первых, за счет дополнительных затрат на автономиза­

цию, во-вторых, из-за более крупных в среднем размеров высших организмов. 

Рост энергозатрат особи с повышением уровня ее организации и соответствующее 

снижение верхнего порога устойчивой плотности должны быть относительно быстрыми, 

вероятно, более быстрыми, чем повышение нижнего порога, поэтому эволюционное 

значение этого фактора (снижение устойчивости высших форм к внешним изменениям) 

должно быть особенно большим. 

Существует также механизм связи между уровнем организации и устойчивостью 

к изменениям условий, который трудно интерпретиро.вать как частный случай влияния 
индивидуальной или популяционной устойчивости. 

Устойчивость в изменяющихся условиях в немалой степени зависит от того, насколько 

организмы способны найти в новой среде мало изменившиеся островкИ, убежища и удер­

жаться в них. Отчасти это определяется расселительными способностями организмов, 

связь которых с высотой организации, если и существует, вряд ли очень велика, отчасти 

их размерами (там, где мелкие формы могут найти себе мало изменившиеся микробиото­
пы, крупные часто оказываются вынужденными измениться или вымереть). Поскольку 
размеры определенно, хотя и не строго, связаны с высотой организации (малые размеры 
ограничивают возможность усложнения, а крупные требуют какой-то минимальной слож­

ности хотя бы для жизнеобеспечения и координации действий удаленных частей орга­

низма), этот фактор также должен снижать эволюционную устойчивость высших форм жизни. 

Перечисленными выше факторами вряд ли исчерпывается все разнообразие связей 

между высотой организац-ии и устойчивостью, определяющей темпы эволюции. Однако 
другие механизмы не столь очевидны .. Нам удалось обнаружить один фактор, который, 
если концепция адаптивного компромисса верна, должен снижать темпы эволюции вые-
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ших форм жизни (трудность изменения сложной сбаланс,Иро~анной системы), и н-е­
сколько факторQв, действующих в- противоположном направЛениИ. Это увеличеJiИе 
масштаба разового изменения и сИльнее выраЖенная нагiравленн:ость эволюции более 
в~Iсших форм жизни, и сниженИе их эволюцио~.ной устойчивости, обусловленное 
сближением порогов устойчивой плотности (из-за полового разм~-jожения и дополнитеJ~Ь· 

ных энергозат-рат н-а автономизацию и рост размеров Qсоби) и свЯзью между размерами 
особи и доступностью убежищ nри общем изменении обстановки. Теперь хотелось 

бы получИть из независимых источнщs:0в. Данные о фактической эффективности 
ЭТИСIС факторОВ, ЧТОбЫ оцеНИТЬ ИХ ОТНОСИТеJ(ЬНОе значецие И ИНТеграЛЬНЫЙ эффект. 
Только тогда ·мы получим возм(}жность судить о том, насколько правдаподобно 
наше объяснение парадокса скоростей эволюции: действительно ли совокупность 
этих факторов обеспечЙвает .ускорение эволюцИи эволюционно продвинутых групп 
организмов ... Эти же данные позволили бы нам проверить предсказания гипотезы 

адаптивного компроми·сса о существовании факторов, выше охарактеризованных 
как внутренние (первые два из перечисленных в этом абзаце). 

К сожалению; реальl!ые· возможности так<;:>й лроверки невелики. Многочисленные 
и одновременно заслуживающие доверия данньiе об эволюционной устой,Ч:Ивости дают 
нам, по-видимому, только палеонтологическИе наблюдения, именно сравнение темпов 
вымирания и измен·ения систематического сост.ава групгi ,с разными характеристиками. 

Проведеиное выше сравнение таких темпов у высших и низШих организмов в этом плане 
бесполезно,так как Е:.ГО результат~i как раз и требуют объяснения. Напряженность ком­
пром~сса, которую мы связываем со сложностью и высотой орг<:j_низации, доЛжна оказы­

вать на эволюционный процесс столЬ сложное и разно_стороннее влияние, что вь1членить 
его компоненты таким методом невозможно, а прямые подходы к разделению эффектов 

трудности изменения организаЦии, масштаба и I-lаправл~нности единиЧных иЗменений 
пока не ясны. Поэтому возможность ответ<J, на акту:-альнь!Й вопрос о том, верны ли упо­

мянутые предсказания выдвинутой гипотезы, представляется весьма проблематичной. 

Больше опп1мизма внущает перспектива анализа тех факторов, которые связаны со 

сложностью·организациИ и одновременно предполагаются влияющими на темпы эволю­
.ции, в частности половое размножение и размеры особи. Мы можем сравнить, например, 
темпы эволюции у блиЗких по уровню организации (лучше всего просто таксономически 
близкиk) .обоеполых и бесполых либо партеногенетических групп, равно как и груnп, раз­
личающихся средними размерами, но и здесь остаются определенные трудности. 

Сравнивая группы по тицу: размножения, мы вынуждены сопоставлять обоеполые формы 

с вторично утратИвшими· это свойство партеногенетиками и бесполыми организмами, 
поскольку группы, первично лишенные нормального Двуполого размножения (в основном 

это прокариоты), слиш~<ом. сильно отличают._ся от двуполых по уровн:ю организации. Нам 
же наиболее важно оценить эффект приобретения двуполости, а не его утраты, поскольку 

м.ежду первично и вторично лишенными двуполости группами могут оказаться какие-то 
различия в· интересующем нас аспекте. 

В случае сравнения групп, различающихся размерами особей, сложным оказывается 

разделить влияние размеров на эволюционf!уЮ устойчивость через снижение верхнего 

порога устойчивой пЛотцости Популяции и через снижение доступности рефугиев (не 
Изменившихея биотопов) т1ри изменениях внешней среды. Здесь возможны обходные пу­

ти - сравнение темпов эволюции групп, разлИчающихся либо миграционными способ­

ностями, облегчающими поиск рефугиев, либо порогамИ устойчивой плотности, а в ос­
тальном сходными межДу собой. 

Фактические данные, необходимые, для решения поставленных вопросов, собраны 

лишь в ограниченной степени. Данные табл. 1 и 2 позволяют увидеть, что средние темпы 
вымирания и обновления систематического состава у крупных млекопитающих заметно 

выше, чем у мелких. Существенно также, что в течение плейстоценовых перестроек биоты 
средних и высоких широт северного полушария сост~в млекопитающих, как известно, 

менялея резко и неоднократно, .тогда как из 2000 видов насекомых, известных для тех же 
условий, вьiмершими считаютс~ лишь около 30, а может быть и меньше (Назаров, 1984). 

Влияние расселительных способностей на эволюционную устойчивость также под~ 
тверждают данные табЛИц, свидетельствующие, что среди теплокровных' ацомально низ-
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кими темпами эволюции обладали рукокрылые И летающие птицы. Все это позволяет 
сделать вывод о том, Что увеличение размеров особи Действительно снижает эволюцион­
ную устойчивость и что уменьшение доступности рефугиев для круnных организмов 

должно играть в этом заметную роль. Други~;_ необхоДимые группы данных еще 
предстоит• собрать, поэтому рредполФжениЯ об эволюционной роли факторов, сближаю­
щих пороrи устойчивой плотности популящiй, включая влияние половоГо размножения и 

размеров оtоби на эти пороги, прихощпся оставить пока без прямого подтвержде»ия. 
В ·Итоге анализ возмо~ных причин аномально быстрой эволюции высШих организмов 

показал, Что некоторые из выдвИнутых предположений хорошо сотласу;ются с фактами. 
Некоторые другие предположения могут быть ПрОВЕСрены в дальнейшем, способы пря­

мой проверки третьих пока вообще не ясны, но в целом, хотя поставленная задача еще 
далека от разрешения, все же намечены реальные пути nр9движения к цели. При этом 
весьма ·существенно, что нам пока не удалось вывести из концепции адаптивного компро­
мисса таких следствий и предсказаний, которые входили бы в противоречие с фактиче­
ским материалом, f!асколько этот материал Известен автору. 

В заключение хоч~ выразить-глубокую благодарность моим коллегам (В. В. Жери­
хину, А. Г. Пономареl. ко, А._С. Раутиану, М. А; Шишкину, Палеонтологический инсти­
тут АН СССР; А.· ,__ К:реславскому, А. В. Михееву, кафедра дарвинизма МГУ; 
С. П. Расницыну, Ин 

1 
титут медицинской паразитологии и тропической медицинЪ!), чьи 

советы и критика сделали возможным написание этой работы. П. Г. Данильченко, 

В. В. Жерихину, Е. Н. Курочкину и Е. К. Сычевекой (Палеонтологический институт 
АН СССР.) я обязан пр.едоставленИем материалов для расчетоs. 
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КРИТЕРИИ И УСЛОВИЯ ВОЗНИКНОВЕНИЯ 
АРОМОРФНОй ОРГАНИЗАЦИИ 

А. С. Северцов 

Кафедра дарвинизма МГУ 

ТЕРМИНОЛОГИЯ 

Понятие уровня организации в отличие от современной системной трактовки перво­
начально (со времен Аристотеля) применялось к организму; под более высоким уровнем 
органи'зации понимали более сложное строение, более высокую днфференцироващюсть 

его частей. 

Термин «ароморфоз» введен А. Н. Северцовым в 1914 г. (1967) для обозначения как 
тех признаков, которые характеризуют более высокий уровень организации, так и направ­

ления эволюции, приводящего к формированию этих признаков. Ароморфоз, согласно 

А. Н. Северцову, один из четырех выделенных им путей достижения биологического про­
гресса или, что то же самое, одно из главных направлений эволюции. И. И. Шмальгаузен 

( 1939, 1969) сохранил подход Северцова к концепции био.'!Огического прогресса, однако 
вывел ценогенез из состава главных направлений эволюции, показав, что часть прови­

зорных приспособлений интерпретируется как аром~рфозы, а часть- как идиоадапта­

ции (Матвеев, 1967). Понятие же идиоадаптации он дифференцировал на алломорфаз 
(преобразование организации без ее повышения или упрощения) и специализациЮ (вы­
работку узких, односторонних приспособлений). 

В результете претерпело переопределение и само понятие ароморфоза. А: Н. Север" 
цов подчеркивал, что ароморфоз -это прежде всего усложнение организации, хотя у не­
го и содержится указание на то, что ароморфоз .,--это универсальное приспособление. 

С. А. Северцов (1936) и И. И. Шмальгаузен ( 1939), оценивая главные направЛения эво­
люции с точки зрения адаптивного значения наблюдаемых преобразований, показаЛи, что 
ароморфоз независимо от степени перестройки организации потомков по сравнению 

с предками - это приспособление. широкого значения. Алломорфоз, по Шмальгаузе­
ну,- проспособление к диапазону внешних условий не более широкому, чем у предков, 

а специализация -узкое приспособление - адаптация к условиям среды менее слож­

ным, чем у предков. Вместе с тем Шмальгаузен специально подчеркнул, что, поскольку 

эволюция всегда связана с преобразованиями организации, термин ароморфоз наиболее 

адекватно отражает суть явления. 

В отечественной литературе по предложению Тахтаджана ( 1966) получил некоторое 
распространение термин «арогенез» (равно: алломорфоз - аллогенез, теломорфоз -
телогенез и т. д. см.: Завадский, 1968). Строго говоря, следовало бы различать арогенез 
как направление эволюции и ароморфоз как преобразование организации, характери­

зующее это направление. Однако в данной статье вслед за Шмальгаузеном принят еди­

ный термин ..,-- ароморфоз, так как разделение направления эволюции как такового 
и свойственных этому направлениюпреобразований организации в значительной степени 

усЛовно, а окончание «морфоз» приоритетно. 
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Подразделение направлений эволюции как эволюции «ПО вертикали», ведущей к по­
вышению уровня организации, и эволюции «ПО горизонтали» независимо от отечествен­

ной эволюционной школы было развито Реншем (Rensch, 1959) и затем Хаксли (Huxley, 
1942, 1957). Повышение уровня организации было названо анагенезом, а эволюция «ПО 
горизонтали»- кладогенезом. В отечественной литературе некоторое распространение 

получил лишь второй термин, в этой трактовке более или менее соответствующий термину 
идиоадаптация. 

КРИТЕРИИ АРОМОРФОЗА 

Поскольку по степени усложнения или преобразования организации, равно как и по 

степени универсальности, любые приспособления можно выстроить в непрерывный ряд 

от самых крупных и важных, таких, как возникновение хорды и свойственного хордовым 

плана строения, до самых частных, таких, как возникновение той или иной покровитель­

ственной окраски или внутривидовых особенностей сигнализации, вопрос о критериях 

ароморфоза представляется чрезвычайно важным. 

Исходя из представлений об ароморфозе как приспособлении, позволяющем организ­

мам существовать в условиях более сложных, чем их предки, можно попытаться уточнить 

эколого-морфологическую трактовку ароморфоза при помощи введенного Симпсоном 
( 1948) представления об адаптивной зоне эволюции таксона. С этих позиций аромор­
фоз - это происходящее в ходе филогенеза адаптивное преобразование организации, 

которое позволяет потомкам занять адаптивную зону, более широкую, чем у предков; ал­

ломорфоз - это эволюция в пределах адаптивной зоны предков, или смена анцестраль­

ной адаптивной зоны на равноценную, а специализация - сужение адаптивной зоны 

предков ( Северцов, 1972б, 1981). К сходным выводам пришли Завадский и Ж ер дев 
( 1971). 

Такой подход ведет к дальнейшему изменению смысла понятия ароморфоза: он не 

учитывает усложнения организации так такового, хотя, естественно, расширение адап­

тивной зоны, как правило, связано с усложнением организации. Исключение критерия 

усложнения организации из характеристики ароморфоза хорошо согласуется с распрост­

раняющимся в последние десятилетия представленнем об ароморфозах разной «вели­

чины». Уже Шмальгаузен ( 1939, 1969) различал более и менее крупные ароморфозы. 
Этот подход получил широкую поддержку (Гептнер, 1965; Матвеев, 1967; Завадский 
1968; Тимофеев-Ресовский, Воронцов, Яблоков, 1969; Шварц, 1969; Полянский, 1970; 
Завадский, Жердев, 1971; Иорданский, 1977). 

Таксономический ранг дочерней систематической группы не может служить критерием 
ароморфоза. Он устанавливается по очень сложному набору параметров, характери­
зующих степень обособленности данной группы от соседних. Эти параметры отнюдь не 

связаны ни с широтой адаптаций, ни с уровнем организации. Равно трудно судить об аро­

морфности и по сложности (степени) перестройки организации: представление о более 
или менее крупных ароморфозах подразумевает и более или менее крупные перестройки 

организации и тем самым стирает по этому признаку грань между ароморфозом и алло­

морфозом, т. е. превращается в критерий примитивности- продвинутость форм в дан­

ном сравнительном ряду. Известно, что глубина преобразований организации зависит от 

продолжительности и темпов филогенеза, степени дивергенции и многих других парамет­

ров. Наглядный пример неприменимости критерия уровня организации для характери­
стики ароморфоза дают двоякодышащие рыбы (см. далее). 

Таким образом, лишь оценка преобразований организации с точки зрения широты 
(расширения) адаптивной зоны, которую эти преобразования позволяют занять потом­

кам по сравнению с предками, позволяет судить о направлении эволюции данного 

таксона. Предлагаемый критерий позволяет учитывать наличие и более и менее крупных 

ароморфозов. Например, адаптивной зоной эволюции кистеперых рыб- ближайших 

предков наземных позвоночных- были мелководные, бедные кислородом, возможно, 

пересыхающие водоемы (Romer, 1958; Шмальгаузен, 1960, 1964). Rhipidistia - подсте­

регающие хищники - занимали в них концевые звенья цепей питания. Охотились они на 

любую доступную им добычу, в том числе, возможно, и на молодь других кистеперых. 
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Судя по всему, пищевая конкуренция среди Rhipidistia была довольно острой (Северцов, 
1978). Таким образом, адаптивная зона предков наземных лозвоночных была достаточ­
но узкой, по своим биогеоцен.отическим характеристикам она была близка к адаптивной 

зоне современных двоякодышащих и многоперых, ·а по кормовой базе, видимо, еще уже. 

____ древнейшие наземные позвоночные- Ichthyostegidae- сохрани-ли ту же среду обита­

ния и исходный способ питания (Шмальгаузен, 1964), но в дополнение приобрели способ­
ность находиться на суше. Видимо, это в полной мере относится и к другим древнейшим 

Tetrapoda, составлявшим фауну уреза воды (Северцов, 1978, 1980а) Иными словами, 
древнейшие амфибии, как и их раинекарбонавые потомки, полностью сохранили при­

способлениость в исходной для них адiшт:ивной зоне, но в_ дополнение приобрели способ­
ность жить и питаться вне воды. Таким об-разом, в п-роцес_се возникновения наземных поз­
воночных произошло расширение адаптивной зоны предков - Rhipidistia, а не смена зон. 

Косвенно этот вывод подtверж.z:(ается большим количеством филогенетических ветвей 
стегоцефалов, которые 'вели вторично-водный образ жизни, а также -тем, что даже совре­
менные амфибии после метаморфоза- способны жить и питаться в воде. Расширени-е адап­

тивной.зоны привело к повышению конкурентоспособности амфи.б_ий по сравнению с их 

предк,:ами,-о-чем свидетельствует параллелизм в эволюции поздних кистеп.ерых и стегоце­

фалов (Воробьева, 1977), окончившийся вымиранием Rhipidistia, не выдержавших конку­
ренции со своими потоlV!ками. 

Таким образом, критерий расширения адаптивной зоны действительно характеризует 

ароморфоЗ.: Недостатком этого критерия является возможность его применени-я а poste­
riori, лишь после того, как расширение .адаптивной зоны уже произошло. Дело в том, 
что процесс смены зон и процесс расширения зоны на начальных с.воих этапах очень 'сход­

ны. И в. том· и в другом случае происходит выработка адаптаций к новым условиям 

среды и утрата хотя бы части адаптаций к условиям исходной адаптивной зоны. Другими 

словами, расширение адаптивной зоны не сводится только к ароморфным преоб{шзова­
ниям организаЦии. Так, становление .. млекопитающих не исчерпывалось формированием 
·го мойотерми-и и становление членистоногих ~ централизацией нервных ганглиев. По­

этомтв дополнение к критерию расширения адаптивной зоны необходим критерий, позво­

ляющий различать ароморфные и неароморфные преобразования организации в_ процес­
се расширения адаптивной зоны . 

. _,_Широкая адаптивная зона ароморфного таксона складывается, как было показано 
выше, из дsух частей - анцестральной и вновь приобретенной потомками. Для амфи­
бuй это соответственно вода и суша .. В _качестве ароморфозов выступают признаки; кото­
рые адаптивны в ·обеих частях адаптивной зоны. Такой ·подход позволяет при вниматель­

ном морфефункциональном анализе отличать ароморфозы от алломорфезов и черт спе­

циализации в процессе расширения зоны или, что то же самое, показать, что при смене 

зон не формируются признаки, адаптивные и в исходной, и в осваиваемой адапти~;~ной 

з_онах. Так, возникновение го мойотермин явилось для птиц ароморфозом ~ этот признак 

адаптu-вен -при любом способе существования птиц в их более широкой (по сравнению 

с.рептилиями) адаптивной зоне. В то же время превращение передних конечностей в кры­

лья - приспособление, сделавшее. птиц птицами,, должно рассматриваться в качестве 

алломорфоза. При наЗемном образе жизни, т. е. в той части адаптивной зоны птиц, ко­

торую занимали их рептилийные предки, крылья не адаптивны. Они редуцируются у боль­
шиi'tст.ва ~орошо бегающих птиц. 

Выходпозвоночных на сушу сопровождался преобразованием главным образом четы­

рех lV!0рфофункциональных систем: локомоции, ориентации (органов чувств), питания 

и дыхания. Преобразования лакомотарной-системы связаны были с необходимостью пе­

редвижения по- субстрату при условии возрастания веса тела .животного в воздушной 

среде: Эти преобразования выразились прежде всего в формировании ходильных конеч­

ностей, укреплении поясов конечностей, редукции связи плечевого пояса с черепом, а так­
же в укреплении позвоночника. Преобразования системы захватывания пищи вырази­

лись в формированИи аутастили-и черепа, развитии подвижности головы (чему способст­

вовала редукция posttemporale), а также в развитии подвижного языка, обеспечивавше­
го транспортировку пищи внутри ротовой полости. Наиболее сложные перестройки были 

свя~аны с приспособлени-ем к дыханию_ воздухом. Они выразилисъ прежде всего в раз-
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витии· легких, малото круга кровообращения и трехкамерного сердца. Из менее значи­
тельных изменений этой системы следует отметить редукцию жаберных щелей и разобще­

ние-- nищеварительного и дыхательного трактов --развитие хоан и горJ'анной щели. 
Весь круг приспособлений, связанных с использованием воздуха для дыхания; развил­

ся у кистеперых рыб илИ их предков в воде (Шмальrаузен, 1964). Дыха!.fие вне воды 
повлекло за собой лишь редукцию жабр и оперкулярного аппарата. Эта редукция бы'ла 
связана с высвобождением hyomandibulare и превращением его в stapes - с развитием 

системы ориентации и с развитием подвижности языка. Пр-еобразования системы.·Ьриен­

тации выразились в формировании среднего уха, редукции сейсмосенсорнойiсистемы · 
и в приспособлении зрения и обоняния к функционированию вне воды. 

Из этого обзора преобразований (подробнее см.: Шмальгаузен, 1964;' Лебедника, 
1964, 1968а, б; Медведева, 1975; Северцов, 1964, 1972а, 1978, 19806( Регель, 1964, 
1968; Шишкин, 1970) видно, что все они теснейшим образом между собой связаны. 
Однако пятипалые ходиЛьные конечности редуцировались во многих ветвях филогенеза 
низших наземных позвоночных (Aistopoda, часть Embolomeri, Nectrjdia, Apoda). 
Этот признак адаптивен лишь в «сухопутной» части адаптивной зоны И должен 

рассматриваться как алломорфоз .. Напротив, окостенение. позвоночника и развитие 

зигапофизов выгодно при любом способе локомоции в водной и в наземно-воздушной 

среде и может рассматриваться как ароморфоз. Точно так же аутостилия черепа 
адаптивна при питании в обеих средах·. 

Система преобразования организации, связанная с дыханием воздухом и включаю­

щая развитие малого круга кровообращения, трехкамерного сердца и легких, развива­

лась еще у Rhipidistia и, видимо параллельно, у Dipnoi. Согласно Шмальгаузену ( 1964), 
легкие возникли в процессе формирования костн:ых рыб. Трехкамерность сердца, малый 

круг кровообращения и хоаны возникли параллельна у двоякодышащих и рипидистий 

( целаканты этими признаками не обладают). Следовательно, весь этот комплекс пре­
образований адаптивен в обеих частях адаптивной зоны. На суше легкие, но не -малый 

круг кровообращения, редуцируются у ряда специализированных видов разных семейств · 
хвостатых амфибий, что связано, с одной стороны, с обИтанием этих видов во влажных 

биотопах, ·где редукция легких комnенсируется кожным дыханием, а с другой стороны, 

с развитием механизма выбрасывания языка- пищевой специализацией (Северцов, 
!972а). Таким образом, весь круг лреобразований, связанных с дыханием газообразным 

кислородом, следует рассматривать как ароморфоз. Редукцию жаберного дыiХ!ания, не 

только не эффективного, но и вредного вне воды (Северцов, 1972б), следует отнести к ал­
ломорфным преобразованиям. организации. 

Анализ ароморфности и (или) не аромор,фности преобразований организации ·.в ходе 
расширения адаптивной зоны, по-видимому, позволяет избежать оценки ароморфоза 

а posteriori, но он связан с морфафункциональным. (э-кологоморфологическим ЮДин, 
1970, 1974) анализом, который часто трудоемок и не всегда однозначен. При оценке 
а posteriori дополнительным критерием ароморфности может служить сqхранение аро­
морфных признаков в ходе дальнейшего филогенеза. Еще А. Н. Севердав ( 1967) отмечал, 
что аромарфазы оказываются признака ми, 'Очень стойкими в ходе дальнейшего филогене­

за. Э'I'а устойчивость объясняется именно тем, что аромарфазы адаптивны в обеих час­
тях адаптивной ·зоны и сохраняются как минимум до тех пор, пока таксон эволюк~ует 

в этой зоне. Лишь связанное со специализацией вторичное сужение адаптивной ~зоны 

может повлечь за собой утрату аромарфазов (редукция легких у ряда хвостат.ых амфи­

бий). Наиболее ярко выражена утрата аромарфазов при гипоморфной специа'лизации -
обЩей дегенерации по А. Н. Северцову. 

Рассматривая вышеописанные преобразования с позиций сохранеЮ!'Я:. ароморфозов, 
можно сказать, что формирование среднего уха, в частности stapes, формирование под­
вижного языка, формирование «сухопутного» органа обоняния являются аромарфными 

преобразованиями. 

Таким образом, основываясь на трактовке ароморфноrо направления эволюции как 

расширения адаптивной зоны предков, можно выделить три основных критер1:1я 

ароморфоза. 

1. Сам факт большей широ'I'Ы адаптивной зоны потомков по сравнению с предками. 
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СлеДует лишь подчеркнуть, что широта адаптивной зоны понимается как разнообразие 

экологически-х факторов, к которЬiм адаптивна организация особей (и их групп) данного 

таксона, а не численность или. таксономический ранг. 

2. Адаптивность признаков, определярщих существование в более широкой адаптив­
ной зоне по отнощению к обеим ее частям, адаптивной зоне ·анцестрального таксона 

и вновь приобретенной в ходе ароморфоза. При таком подходе остаетсЯ открыТЫ!\1 вопрос 
о. возможности не расширения,~ а смены более узкой зоны андестральног~ т аксона~ 
Не располаГая соответствующИм матерИаЛом, позволяющим строго показать именно 
смену более узкой зоны на более широкую 1 , этот вопрос приходится оставить открытым 
для дальнейшего изучения. 

3. Продолжительность сохранения ароморфных признаков в ходедальнейшего фило­
генеза, обусловленная биологическим· прогреесом группы в новой, более широкой адап­
тИвной зоне. Этот критерий, так же как и первый, может применяться лИшь а posteriori. 

ТЕМПЫ АРОМОРФН'Ой ЭВОЛЮЦИИ 

А. Н. Северцов ( 1967) считал, что не только ароморфоз переходит в идиоадаптацию, 
но и идиоадаптация служит исходным материалом для ареморфной эволюции. Близких 

взглядов придерживался И. И. Шмальгаузен ( 1939), считавший, что ароморфоз может 
возникать на:основе алломорфоза. Вместе с тем Шмальгаузен подчеркивал,.что аромор­
фоз возникает как частное ·приспособлеJiие под влиянием строгой избирательной элими­
нации в колебдющихся условиях среды, на фоне ослабления внутривидовой конкуренции, 

Такая экологическая ситуаuия определяет возникновение спеuифического направления 
отбора на «Iщсшую организацию», т. е. на «жизнеспособность в разнообразных усло­

виях». Это направление отбора приводит к выработке нриспособ.[!ений, перекрыв.ающих 
весь епекrр элиминирующих факторов среды. В современных терминах это означает, что 

ароморфозы- адаптащш, соответствующие крайним значения,м ·к-стратегии, должны 

формироваться при крайних значениях г-стратегии отбора (f'Iианка, 1981). 
Интенсивность элиминации, согласно Шмальгаузену, обусловливает высокую ско­

рость Эволюции и малочисленность группы, идущей по пути ароморфоза. С этими пред­
ставл~ниями Шмальгаузена вполне ·согласуеtгся ко,нцепция кваiпрвойэволюции (Симп­
сон, 1948), согласно которой переход через неадаптивную зону в процессе смены адаптив­
ных зон характеризуется ускорением темпов эволюции группы и ее малочисленностью. 

Однако следует подчеркнуть, что выщеизложенньtе представления о темпах ареморф­

ной эволюции противоречат разработанной Плате (Piate, 191 О), А. Н. Северцовым ( 1939) 
и Шмальtаузеном ( 1939, 1969) теории координациИ ( филетических корреляций). Аро­
морфоз представляет собой очень глубокую перестройку организации, причем все аро­
морфные и неароморфвые иреобразования на пути расширения аДаптивной зоны должны 

быть координированы между собой. Необходимость координации многих вновь возни­

кающих в процессе ароморфоза признаков, пожалуй, наиболее наглядно показана Тата-· 

р!fновым ( 1976) на примере эвощ0ции териодонтов и возникновения млекопитающих. 
В цроцессе становления только структуры голщ1ь1 млекопитающих возникли, скоорди­

нировалисJ, и сопряженно эволюировали по меньшей мере семь Признаков, причем этот 
nроцесс продолжался с конца средней п,ерми И До конца триаса. Шилов (1968) подчерк­
нул необходи111ость координации м.ногих признаков 'В процессе становления гомойотермии 
у млекопитающих, ко:горые, естественн'о, должны были быть связаны и с вышеупомяну­
тыми иреобразованиями головы, и с системой ра~множения, и с многими другими ире­

образованиями. Полянекий ( 1970) отмечал координированность а роморфных иреобразо­
ваний в эволюЦии простейших. Т;шим обр,азом; координация - несомненно необ)(одимое 
условИе формирование ароморфозов, а сложность координащш многих глубоких ире­
образований организации обусловливает ~едленность аромарфной эволюции. 

Окостенение позвоночника nроисходило во всех ветвях эволюции костных рыб. Кост-

1 Вопрос об относительной широте двух независммых адаптивных зон крайне труден для 
объектив11ой оценки. 
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ные верхние и нижние дуги позвонков появились, видимо, в процессе возникновения са­

мих Osteichtyes. Костные тела позвонков по всей вероятности преформировались в фи­
логенезе хрящевыми кольцами, замещавшимиен затем окостенениями. На этой основе 

и у Amioidei, и у стегоцефалов параллельна возникла диплоспондилия. О древности фор­
мирования тел позвонков свидетельствует обнаружение их у девонских двоякодышащих 

(Воробьева, Обручев, 1964). У большинства Rhipidistia тела позвонков не обнаружены, 
что, однако, говорит не об их отсутствии - хрящевые центры не могли сохраняться при 

фоссилизации, а о медленности эволюции позвоночного столба. У позднедевонского 

Eustheпopteron - формы, которую обычно сопоставляют с ихтиостегой, существовали 

костные гипоцентры, целиком охватывающие хорду, и дорзальные, тоже костные плев­

рацентры (Jarvik, 1952). У ихтиостеги позвоночник отличался от такового у Eusthenop­
teron лишь более вертикальным расnоложением остистых отростков с суставными поверх­
ностями на них. Дальнейшая эволюция Позвоночника у наземных позвоночных протекала 

столь же медленно. Еще у сеймурнаморф сохранялась самостоятельность гипоцентров 

и плевроцентров. Только лепоспондильный тип формировался, видимо, быстрее, что и по­

рождает трудности в установлении происхождения этой группы. 

Формирование аутостилии черепа функционально обусловлено возрастанием нагруз­

ки на челюстной аппарат. Поэтому у перешедших к склерофагии двоякодыШащих она 

сформировалась раньше, чем у предков наземных позвоночных, хотя в филогенезе Rhipi­
distia- Tetrapoda процесс укрепления челюстей на нейрокране начался, вероятно, очень 
давно. У рипидистий praemaxillare и maxillare были соединены с костями крыши черепа, 
а palatoqudratum укреплялся спереди на обонятельной области и посередине двумя свя­
зями - медиальной и латериальной. Медиальная связь унаследована рипидистиями от 
их предков. У самих рипидистий сформировалась лишь латеральная связь- proc. 
ascendens palatoquadrati - proc. antoticus. У стегоцефалов добавилось последнее -
заднее ~.:очленение- proc. oticus, соединивший palatoquadгatum с ушной капсулой, 

в результате чего и высвободилось hyomandibulare. В дальнейшем эволюция укрепления 
челюстей шла по пути усиления их связи с пекровными костями черепа (J1ебедкина, 1964, 
1968а, б). 

Использование воздуха для дыхания началось, по-видимому, также с возникновением 
костных рыб. Согласно Шмальrаузену ( 1964), именно легкие были предшественниками 
плавательного пузыря. У Rhipidistia и Tetrapoda легкие сохранили свое первоначальное 
вентральное относительно пищеварительного канала положение, тогда как у двоякоды­

шащих они сместились дорзально- ближе к центру тяжести рыбы. Строение легких 

в ряду кистеперых и низших тетрапод почти не менялось. У современных 

амфибий это все еще ячеистые или гладкостенные (у примитивных Urodella) парные 
мешки без развитой трахеи. Среди амфибий лишь у Pipidae в связи с вторично-водным 
образом жизни легкие развивались прогрессивно, приобретая сложное ячеистое строение 
( de Jongh, 1972). 

Легочные артерии и вены среди рыб имеются у Polypterus и Dipnii, но отсутствуют 
у латимерии. Сердце у двоякьдышащих трехкамерное, но у латимерии -двухкамерное. 

Учитывая раннюю дивергенцИю целакантов и рипидистий (Воробьева, Обручев, 1964; 
J arvik, 1967), можно предполагать, что малый круг кровообращения и межпредсердная 
перегородка развились у рипидистий в воде (как и у двоякодышащих) и окончательно 

сформировались в процессе редукции жаберных дуг на суше. Таким образом, признаки, 

которые являются у Tetrapoda ароморфозами, имели первоначально значение лишь част­
ных приспособлений в исходной для наземных позвоночных адаптивной зоне рипидистий. 

Темпы эволюции ароморфозов представляются крайне низкими, и на грани двух сред­

воды и суши- не удается обнаружить ускорения эволюции ароморфных адаптаций. 

Сказанное, однако, не означает, что в процессе расширения адаптивной зоны не про­

исходит ускорения темпов эволюции группы. Но ускорение происходит по алломорфf!ЫМ 

признакам, таким, как редукция сейсмоменсорной системы, формирование пятипалой ко­

нечности, редукция непарных плавников, исчезновение оперкулярного и жаберного аппа­

ратов и т. п. (Северцов, 1972а). Иными словами, медленность араморфной эволюции 

компенсируется более быстрыми темпами алломорфоза. Видимо, быстрая перестройка 

алломорфных адаптаций породила представление о скачкообразности, т. е. быстрых тем­
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СПЕЦИАЛИЗАЦИЯ КАК ПРИЧИНА АРОМОРФОЗА 

Принцип неспециализированности предковых форм (Соре, 1904) до сих пор является 
общепризнанной характеристикой организации, исходной для воЗНИК!IОВения новых так­

сонов (Шмальгаузен, 1969; Красилов, 1977). Этим, видимо, и обусловлено то, что Шмаль­
гаузен (1 939, 1969) согЛасился с А. fi. Северцовьrм ( 1967) в том, что п~реход к аро­
марфозу происходит от алломорфной фазы филогенеза. Изложенный комплекс представ­
лений хорошо согласуется с принцином специализации (Депере, 1921), саrласно которо­
му группа, 'вставшая на путь специализации, может эволюировать только в стор()ну даль­

нейшей специализации. Противоречит ему высказанноевпервые И. С. Гилщщвым ( 1949) 
представление о вовникновении ароморфозов от спецИализированных предков. Неодно­

значность представлений о роли специализации в возникновении араморфнога филума 

заставляет более внимательно проанализировать условия, в которых происходит эволю­
ция группы, исходной для ароморфного таксона. 

Костные рыбы возникли в силуре в пресноводных водоемах (Romer, 1933) И быстро 
дивергировали, причем древнейшие лучеперые- Palaeonisci- заняли более глубокие 
и чистые воды, а Sa_rcopterygia - более мелководные и бедные кислородом.. Поэтому 

у лучеперых, за исключением Polypteri, занимавших местообитания, сходные с Sarco~ 
pterygia, легкие преобразовались в гидростатический орган, у Sarcopterygia продолжаЛи 
выполнять дыхательную функцию. В ходе дальнейшего филогенеза в начал.е-середине 
силура (Воробьева, Обручев, 1964) Sarcopterygia днвергировали на двоякодышащих 
и кистеперых. Двоякодышащие перешли к склерофагии и отчасти к фитофагии, т. е. !Юлу­

чили более или менее стабильную кормовую базу, тогда как кистеперые остались хищни­

ками. Ср~ди кистеперых также очень рано выделились Coelocanthida, эволюироваRШие 
в основном параллельна Palaeonisci, т. е. в более глубоководных водоемах, в связи с чем 
у них не развились хоаны, малый !\руг кровообращения и трехкамерное сердце, а легкие 

преобразовались в гидростатический орган. Это и дало возможность целакантам в перми 
освоить морские местообитания, избежав вымирания в процессе конкуренции со стего­
цефалами. Сами Rhipidistia дивергировали на несколько групп, различавшихся разме­
рами, способом охоты, отношением к соЛености воды и т_ д. (Воробьева, 1962, 1977). 

Необходимо отметить, что само вселение Sarcorterygra в мелководные ~юдоемы яви­
лось для них сужением адаптивной зqны по сравнению с адаптивной зоной костных 

рыб в целом. Дальнейшее сужение адаптивной зоны Rhipidistia было о()условлено возник­
новением Dipnoi, а затем целакантов, сузивших и кормовую базу этих рыб, и спектр Их 
местообитаний за счет конкуренции .. Таким образом, филgгенез Rhipidistia -Это путь 
теломорфной специализациИ, морфологическим выражением которой явилис.ь «мясистые 

плавники», хоаны, подразделение эндокрана на подвижные этмосфеноидн;ый и отико­

окципитальный блоки, развитие аппарата дыхания атмосферным воздухом. 
Специализированнасть непосредственных предк<;>в ароморфных таксанов выявляется 

для ряда таксонов. Так, непосредственными предками птиц были лазающие и прыгаю­
щие с ветки на ветку рептилии, что для рептилий в щелом Jvюжно рассматривать· лишь 
как ярко выраженную специализацию_ Специ.ализиро.!шнность археоптерикса и его бшt­

жайших предков достаточно наглядно иллюстрируется сопоставлением с Draco volitaпs, 
занимаючщм в настоящее время экологическую' нишу, сходную с таковой предков птиц. 
И. А.. ШиЛов ( 1968) отмечал, что предками млекопитающих были специализированнь!е, 
мелкие позвоночные, питающиеся в подстилке формы. М. С. Гиляров (1949, 1970) пока­
зал, что в,ыход членистоногих на сушу происходил через приспсiсобления их к жизни во 
влажной почве, т. е. через фазу специализации. 

Таким. образом, ароморфоз возникает на основе специализ·ации предковой. груnпы. 

Представление о специализации .как фазе филоrенеза, предшествующей ароморфозу, 

требует объяснения - оно противоречит принцилу неспециализированности иредковых 

форм. Это объясненИе должно учитывать и медленность араморфной эволюции. 
Как подчеркивал Шмальгаузен (1939, 1969), специализация представляет собой уз­

кое, одностороцнее приспособление. Сужение адаптив.ной зоны в первую очередь отра­

жается ка тех признаках организации, которыми организм адаптируется к условиям этой 

узкой зоны. 
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Поэтому органы, определяющие специализацию, эволюируют быстрее, а остальные 

системы медленнее. В результате возникает мозаичность организации ( de Вее г, 1952) -
сочетание эволюционно продвинутых и эволюционно «отсталых», примитинных призна­

ков. Видимо, это явление лучше называть эволюционной гетерохронией (Тахтаджан, 

1946) или гетеробатмией (Тахтаджан, 1960). Гетеробатмин отмечена Шеффером (Schae­
fer, 1955) для кистеперых рыб, де Бэром (de Beer, 1952) для археоптерикса, Татарино­
вым ( 1976) для сеймурнаморф и гефиростегид. Как отмечено выше, в процессе становле­
ния Tetrapoda ароморфные признаки эволюировали медленно, а неароморфные - более 

быстро. В полной мере это можно сказать и относительно признаков, интерпретируемых 

как черты специализации Rhipidistia - развития подвижности этмосфеноидного отдела 

Черепа, развития «мясистоплавниковости», адаптаций разных форм Rhipidistia к тому 
или иному способу охоты и т. п. (Воробьева, 1962, 1977). 

Разная скорость эволюции ароморфных и неароморфных адаптаций на пути специали­

зации предков аромарфнаго таксона приводит к днекоординации организации особей 

специализирующегося таксон а, что и выражается в мозаичности их организации. Шмаль­

гаузен (1969) специально подчеркивал, что быстрая эволюция на пути гиперморфоза 
приводит к дискоородинации. Очевидно, это свойственно и другим формам специали­

зации. В~есте с тем, как показал Тахтаджан (1946, 1960), гетеробатмин по мере фило­
генеза постепенно утрачивается - признаки, отставшие в своем развитии, догоняют 

системы, эволюировавшие более быстро, и координированность организации возрастает. 

Это наблюдение Тахтаджана хорошо согласуется с Представлениями Шмальгаузена 
о темпах эволюции в процессе специализации. Когда более узкая адаптивная зона оказы-

вается освоенной, темпы эволюци.и з·анимающей ее группы постепенно замедляются. 

Происходит это потому, что при .специализации снижается интенсивность межвидовой 
конкуренции (в чем и состоит .адаптивный смысл специализации), но возрастает инди­

видуальная конкуренция, в результате которой, с одной стороны, элиминируются те осо­

би, признаки которых уклоняются о;г наlИ•более адаптивного «стандарта», а с другой сто­

роны, сел.ективное преимущества пртиобретают те особи, изменчивость признаков которых 

лежит в русле дальнейшей спещи:ализации (правило Депере, 1921), и особи, организация 
которых оказывается более координированной в данных условиях . 

. Замедление темпов эволюции ;специализированных групп вплоть до перехода к перси­
стированию .означает возраста.F.DИе интенси~июети стабилизирующего отбора. Стабилизи­

рующий отбор, в свою очередь, через эво.1иоцию процессов онтогенеза определяет повы­
шение целостности организации (Шмалыгаузен, 1969) и формирование координаций. 

Возрастание координир0ванности ведет к снижению эволюционной пластичности 

организации. Число потенциальных направлений ее эволюции, определяемое степенью 

мультифункциональности 0;рганов, само 11I0 себе сниж.ающееся в процессе специализа­

ции (А. Н. С.еверцов, 1.939; А. С. Северцо·в, 1980а), еще более сокращается при форми­
ровании координационных связей между органами. В результате правило специализации 

должно выполняться ·.с тем большей вероятностью, чем дальше таксон эволюирует по 

пути специализации. Иными словами, чем полнее утрачена гетеробатмия, тем меньше 

вероятность смены или расширения адагпгив:m'Ой зоны. 

Отсюда и возникает вопрос: нри каких уеловиях специализация может привести к рас­
шир.ению адаптивной зоны? Дело, видимо, в том, что на ранних этапах специализации, 

когда система координаций еще не сформировалась, организация таксона сохраняет еще 

достаточную :пластичность для того, чтобы на основе адаптаций в узкой и нестабильной 

адаптивной зоне произошло расширение этой зoJU>I. Иными словами, при аромарфазе 
:происходит кзмене.ние не столько направления эволюции признаков, обеспечивающих 

расширение зоны, сколько изменение характера их координации и между собой и со всеми 

другими признаками организаiJ;Ии. 

Соrл.асно Копу (Соре, 1904~, выражением принципа неспециализированности предков 

является то, что дочерний таксон берет св(j)е начало не от высших (по Копу, высокоспе­

циализированных форм), а о• wснования исходного таксона-форм неспециализирован­

ных. Однако интерпретация специализации как сужения адаптивной зоны, а не степени 
продвинутости позволяет nрийти к выводу, что именно специализация, т. е. попадание 

ветви адаптивной радиации исходного таксона в узкую, аберрантную адаптивную зону, 
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обусловливает возможность расширения адаптивной зоны как с точки зрения организа­

ции особей анцестрального таксона, так и с точки зрения экологических условий расши­
рения адаптивной зоны. 

Морфафизиологический прогресс действительно представляет собой процесс форми­
рования адаптаций, обеспечиваюших выживание в более широком диапазоне условий 

среды, чем это свойственно предковым группам. Видимо, сама медJ;!енность и координиро­

ванность а:роморфозов определяет их широкое адаптивное значе·ние, несмотря на то что 

формируются ощ1 как частные адаптации. Поэтому ароморфные прйспособления обеспе­

чивают потенциальную возможность расширения адаптивной зоны и выживание в ней 
в том случае, если расширение произошло. Однако приспособления, которые а posteri~­

ori квалифицируются как ароморфные, сами по себе не приводят к расширению адаптив­
ной зоны. Наглядным примерам являются двоякодышащие-рыбы. Эти животные облада­
ли вёеми адаптациями, позволявшими им приспоеобиться к пребыванию вне воды, ':>1 них 

были: трехкамерное сердце, малый круг кровообращениЯ, легочное дыхание, аутастили­
ческий череп и· мясистые плавники. Несмотря на то что 'ходильные конечности Tetrapoda 
сформировались из многолучевой структуры парных плавников Rhipidistia (Шмальгау­
зен, 1964), структурных ограничений формированию их у двоякодышащих не было .. Тем 
не менее Dфnoi на сушу не вышли, а все те признаки, которые у стегоцефалов следует расе 

сматривать как ароморфозы, у двоякодышащих могут быть интерпретированы лишь как 

признаки их специализации - адаптации в очень узкой, эберрантной для рыб и неста, 

бильной адаптивной зоне. 

Кроме особенностей организации, позволяющих расширить адаптивную зону, должны 
существовать определенные экологические условия, обусловливающие это расширение. 
Продолжая сравнение Dipnoi и Rhipidistia, следует признать, что этим факторам для воз­
никновения Tetrapoda явилась пищевая конкуренция. Кистеперые рыбы, особенно их мо­
лодь, вынужденные в результате преследования хищниками держаться на мелководьях, 

близ уреза воды, использовать в пищу и водных беспозвоночных, и беспозвоночных, 

смываемых с берега, и, наконец, начать адаптироваться к использованию свободной кор­

мовой базы на берегу (А. С. Северцов, 1978а). Естественно, если бы кормовая база на 
берегу отсутствовала, т. е. адаптивная зона предков наземных позвоночных не была 

по граниЧной, не граничила бы со свободной зоной, расширение зоны Rhipidistia не про­
изошло бы (А. С. Северцов, 1972а, 1978а), равно этого не nроизошло бы, если бы кормо­
вая база в воде была достаточно стабильной. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Из сказанного следует, что ранняя и быстрая специализация исходного таксона в по­

граничной, а потому узкой и нестабильной адаптивной зоне является условием, при ко­

тором ароморфные призяаки координируются между, собой и с неароморфными признака­

ми таким образом, что обеспечивают расширение адаптивной зоны. 

Отсюда следует, что принцип неспеu:иализированности предков нельзя рассматривать 
как эволюционное правило. Новые таксаны могут возникать и от неспециализирован­
ных (алломорфных), и от специализированных предков. Эволюционная пластичность 

организации, от которой зависит возможность изменения направления эволюции, опре­

деляется не только мультифункциональностьЮ (А. Н. Северцов, 1939), но и степенью 
гетеробатмии. К тому же пластичность организации обусловлена не только ее примитив­

ностью, как это считал Коп (Соре, 1904), но и многими другими параметрамt~, не 

связ·анньiми с примитивностью (по Копу- неспециализирова.-нностью) организации, 

например множественностью обеспечения функций (Маслов, 1980) и функциональной 

нагрузкой на признак ( Северцов, 1980а). 
Возникновение дочернего таксона от основания веера адаптивной радиации исходного 

таксона, что Коп (Соре, 1904) считал выражением принцила неспециализированности, 
как показано выше, обусловлено не примитивностью (·неспециализированностью) исход­

ных форм, а, напротив, их ранней специалнзацией в ходе :дроблений адаптивной зоны 

исходного т аксона. Таким образом, сформулированный Шмальгаузеном ( 1939, 1969) 
принщrп типичной смены фаз адаптациоморфоза: аррморфоз - алломорфаз - одна .из 
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форм сnециализации выдерживается даже более строго, чем это считал сам Шмальгау­
зе'н. Новый араморфаз возникает не от фазьr алломорфоза, а от фазы сnециализации. 

Становится более nонятным и суммирование ароморфозов, nроисходящее в nроцессе 

nовторения серий фаз адаnтациоморфоза и хорошо nрослеживающееся в ряду Tetrapoda 
от амфибий через реnтилий к nтицам или млекоnитающим. Чем шире адаnтивная радиа­

ция данного таксона, тем вероятнее nоnадание каких-либо ветвей этой радиации 

в nоrраничные адаnтивные зоны и быстрая их там сnециализация. В результате ара­
морфазы nредков не утрачиваются, как это свойственно nоздней сnециализации, а сумми­

руются. Поэтому от аромарфаза к аромарфозу растет и вероятность возникновения 

nоследующих ароморфоз. 
Вышеизложенные данные nозволяют отчасти пересмотреть nредставления об эволю­

ции таксанов высокого ранга. Возникновение дочернего таксона в том случае, если оно 

основано на араморфазе и характеризуется расширением адаnтивной зоны, nриводит 

к быстрой адаnтивной радиации дочернего таксона в новой, более широкой зоне, что свя­
зано, с одной стороны, с наличием свободных экологических ниш, а с другой стороны, 
с конкуренцией между вселенца ми. Естественно, что чем шире адаnтивная зона, тем шире 

и дивергенция. Адаnтивную радиацию в новой, более широкой зоне следует рассматри­

вать как процесс выработки частных nрисnособлений в новых условиях среды, что озна­

чает дробление зоны на nодзоны и формирование границ nодзон дочерних таксонов 

(А. С. Северцов, 1978). Иными словами, фаза аромарфной эволюции облигатно сменяет­
ся фазой алломорфоза. Переход от ароморфоза к алломорфозу, соnровождающийся 

адаnтивной радиацией и дальнейшей nараллельной эволюцией дочерних таксонов, nрос­

леживается на большинстве классов nозвоночных. 

Дальнейшая судьба дочерних таксонов зависит от многих факторов: широты освоен­

ных ими адаптивных зон, соотношения адаnтивной зоны данного таксона и таксонов, 

занимающих соседние, обычно nараллельные ему адаnтивные зоны, и т. n. В том случае, 
если адаnтивная зона дочернего таксона достаточно широка и конкуренция между сест­

ринскими таксанами не nриводит к ее дальнейшему дроблению, т. е. к сужению зоны этих 

дочерних таксонов, алломорфаз может nродолжаться неоnределенно долго. Продолжа­

етсЯ он и nри смене адаnтивных зон. Примерами nодобной эволюции может служить 

филогенез хрящевых рыб: акулообразные - эволюция в зоне, скаты - смена зон, хи­

меры же, наnротив, демонстрируют случай сужения зоны - сnециализации. Не менее 
наглядным nримером может служить эволюция костистых рыб. Веер адаnтивной радиа­

ции любого класса nозвоночных демонстрирует nримеры алломорфоза, среди которых не 

составляет особого труда вычленить случаи специализации, связанные либо с сужением 

адаnтивной зоны в ходе конкуренции сестринских таксанов одинакового ранга, либо 

в nроцессе дальнейшего дробления адаnтивной зоны. Таким образом, nереход от фазы 

алломорфаза к фазе сnециализации в отличие от nерехода от аромарфаза к алломор­

фозу нельзя считать облигатным: для каждого данного таксона возможны и nродолже­

ние а,моморфной эволюции, и nереход к сnециализации. 

Переход от алломорфаза к сnециализации, как сказано выше, nроисходит либо в ре­
зультате сужения адаптивной зоны в ходе конкуренции с сестринскими таксонами, либо 

в результате дроб,1ения адаnтивной зоны т аксона. По сути дела оба эти случая nредстав­

ляют собой результат конкуренции между сестринскими таксонами. Различаются они 

то,1ько по этаnу, на котором начинается специализация, и, видимо, по рангу конкури­

рующих таксонов. Если в ходе nервичной адаnтивной радиации таксон nоnадает в абер­
рантную адаnтивную зону, обусловливающую его специализацию, то nоnадает он туда 

в результате конкуренции с сестринскими таксонами. Период алломорфаза для такого 

таксона короток, а организация его мозаична - ранний nереход к сnециализации будет 

обусловливать усиление, а не ослабление гетеробатмии. Если же сnециализация форми­

руется в ходе да,1ьнейшего дробления адаnтивной зоны какого-либо из алломорфных 

филумов, т. е. настуnает позже, то ранг сnециализирующегося таксона, nо-видимому, 

обычно будет более низким, а гетерабатмня его организации менее выражена. Период 

предшествующей алломорфной эволюции и меньшие темnы специализации обусловят 

более высокую координированность организации. 

Вымирание высокоспециализированных форм (как и неспециа~изированных) npo-
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исходит в том случае, если темпы эволюции таксона отстают от темпов изменения окру­

жающей среды (Шмальгаузен, 1969). Поэтому вымирание специализированных форм 
должно быть свойственно прежде всего поздним этапам специализации, утратившим 

гетеробатмию и эволюционную пластичность организации. С другой стороны, специа­

лизированные формы должны вымирать с тем большей вероятностью, чем резче меняется 

среда их обитания. 

Однако, если адаптивная зона специализированного таксона сохраняется, сохра­
няется и сам таксон. Как известно, все персистентные формы - формы высокоспециа­
лизированные. В тех узких адаптивных зонах, которые они занимают, эти формы настоль­

ко хорошо адаптированы, что, с одной стороны, способны выдержать конкуренцию с лю­

быми претендентами на их среду обитания, а с другой стороны, подвергаются действию 
главным образом стабилизирующего отбора, что приводит к сохранению их организа­
ции неизменной. Наконец, именно специализация, во всяком случае гипоморфная и тело­

морфная, может дать начало новому расширению адаптивной зоны- новому 

ароморфозу. 

Таким образом, по ходу типичной смены фаз адаптациоморфоза ароморфоз обяза­

тельно сменяется алломорфазом; алломорфаз может либо продолжаться неопределенно 

долгое время, либо смениться фазой специализации; специализация, в свою очередь, 

может привести уже не к двум, а к трем различным результатам: к вымиранию, 

к персистированию и к новому ароморфозу. Сказанное, по-видимому, представляет со­

бой общеэволюционное правило, которое можно сформулировать следующим образом: 

число потенциальных направлений эволюции таксона возрастает по мере его филогенеза. 

Насколько известно, правило увеличения числа потенциальных направлений эволюции 

в ходе филогенеза таксона, по крайней мере в явной форме, еще не было сформулировано. 

Между тем оно оправдывается, во всяком случае в филогенезе Metasoa, не в меньшей 
степени, чем типичная смена фаз адаптациоморфоза. 
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ИНДИВИДУАЛЬНОЕ РАЗВИТИЕ И ЭВОЛЮЦИОННАЯ ТЕОРИЯ 

М. А. Шишкин 

Палеонтологический институт Afil СССР 

Дарвиновская теория естественного отбора имеет своим объектом целостные живые 
организмы, возникаюЩие в ходе индивидуального развития и ведущИе борьбу за суще­
ствование на всем протяже,нии жизненного цикла, Поэтому решение ключевой для этой 

теории проблемы проис.хождения адаптаций неизбежно требует выяснения законов эво­
люции онтогенеза, т. е. законов становления тех механизмов, которые обеспечивают виду 

надежное осуществление его фенотипической нормы. С позццИй сегодняшних знаний 
можно видеть, что .многие возражения, выдви·гавшиеся против классического дарви­

низма, могли казать.ся существенными лишь потому, что вопросы эволюции индивидуаль­

ного развития остались в этом учении ~;~е разработанными. 

Совершенно иную основу имеет .господствующая ныне генетическая ( «синтети­
ческая») теория эволюции, означающая, цо выражению И. И. Шмальгаузена (1968а, 
с. 20), замену дарвинизма генетикой. Абст.рагирование от проблем онтогенеза лежит 
в самих ее предпосылках, поскольку материалом отбора здесь по существу мыслятся не 

организмы, а наследственные факторы или их комбинации, т. е. структуры, предществую­
щие развитию; их судьба и должна определять ход эволюции. Вопрос о влиянии фено­
типической реализации этих факторов на характер отбора остается в стороне, если не 
считать того, что учитывается возможность и:it проявления или непроЯвления и число тео­
ретически признается влияние на эти прощ~ссы генотипической среды. Такое положение 

дел достаточно хорошо иллюстрируетсЯ'тем, что до недавнего времени можно было встре­

тить работы с изложением генетической теории, в которых понятие онтогенеза вообще 
не употреблялось (Шедпард, 1970). С другой стороны, характерно, что множащиеся в по­
следние годы критические высказывания в адрес этой теории & первую очередь подчер­

кивают упрощенность и недостаточность ее предпосылок для пониманця эволющюнной 

роли процессов развития. 

Между тем история дарвинизма знает две серьезных попытки понять взаимоотноше­

ния между естественным отбором и индивидуальным развитием- теорию зародышевой 
плазмы А. Вейсмана и учение о стабилизирующем 'отборе И. И. Шмальгаузена 
и :К. Уоддингтона. Предложенные •ИМИ решения диаме:грально противоположны. Еслц 
у Вейсмана эволюццонН:ые цзменения онтогенеза составляют лишь пассивный результат 

отбора элементов зародышевой плазмы, то у Шмальгаузена, наоборот, материалом для 
селективного nреобразования генотипа .служат аберрации онтогенеза. Генетическая 

теория унаследовала от Вейсмана лишь его редукционистское понимание наследствен­

ности - расчленение ее на независимые факторы (типичное для теорий наследственности 
XIX в.) и замену последними целостных организмов в качестве субстрата отбора. Глав-
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ный же объединяющий принцип вейсмановской концепции, сделавший ее подлинно син­

тетическим построением, остался незамеченным. Он з~ючался в ясном понимании того, 

что механизм наследования свойств организма выражается в способе их онтогенетиче­

ского осуществления, и потому признание передачи этих свойств независимыми носителя­
ми может означать только их независимую реализацию в онтогенезе. Иначе говоря, идея 
дискретной наследственной детерминации неизбежно предполагает мозаичное (префор­
мированное) развитие. Вейсман построил такую модель развития (опираясь на гипотезу 

неравнонаследственного деления), и именноеенесостоятельность логически повлекла 

за собой крушение всей его теории. Однако выводы, казалось бы, следовавшие 

отсюда для понимания механизма наследственности, так и не были сделаны вплоть до 

появления теории стабилизирующего отбора. 

Что касается этой последней теории, анализируемой дальше, то отношение к ней 

современного селекционизма неопределенно. Хотя в отечественной литературе она неред­

ко характеризуется как высшее на сегодня достижение дарвинизма (Шварц, 1969; Галл, 
1980), все же, как это верно отмечают (Кирпичников, 1974), ее признание зачастую носит 
чисто словесный характер. Причины этого в большой мере понятны. Теория стабилизиру­
ющего отбора с ее установкой на объяснение эволюции целостной организации является 

преемственной по отношению к классическому дарвинизму (ер.: Яблоков, 1981), но не 
к генетической теории. Их отношения с последней, как будет показано ниже, являются 

в действительности антагонистическими. Поэтому для господствующего направления 

современного селекционизма невозможно принять учение о стабилизирующем отборе 

по существу, не ревизовав при этом своих собственных основ. 

Если удовлетворительная эволюционная теория должна быть по сути теорией эволю­

ции онтогенеза и если дарвиновское учение содержит возможность для этого, то его осно­

вополагающие понятия необходимо должны быть выражены на языке индивидуального 

развития. Это касается наследственности, изменчивости, приспособления (как процес­

са), а также самого механизма естественного отбора. Такому же анализу должны под­

вергнуться и понятия генетики, используемые современным эволюционизмом, -::ели опи­

сываемые ими явления имеют отношение к реализации фенотипов и их адаптаций. Речь 

идет о том, чтобы выяснить, действительно ли то, что носит название аллелей, гомо- и 

гетерозигот и т. д., суть «чистые» характеристики наследственной структуры, состав­

ляющей субстрат отбора, или же мы имеем дело с особенностями морфагенетических 

систем, созданных самим эволюционным процессом. 

Прежде чем перейти к этим вопросам, необходимо выделить некоторые наиболее зна­

чимые в эволюционном плане особенности индивидуального развития. Эволюция есть 

прежде всего смена поколений, ведущая к смене адаптивных норм, и переход к каждой 

новой норме означает неизбежно то или иное нарушение предыдущей. Поэтому в эволю­

ции популяций и видов должны существовать поколения с преобладанием устойчивых 

по своему результату индивидуальных циклов (формирующих норму) и поколения, ха­

рактеризующиеся онтогенезами с более неопределенным исходом. Закономерности пе­

рехода от второго типа к первому должны объяснять механизм адаптациогенеза (как 

это и трактуется теорией стабилизирующего отбора). Поэтому в онтогенезе нас будет 

в основном интересовать соотношение устойчивых и неустойчивых, или нормальных 

и аберрантных, путей развития. 

НАСЛЕДСТВЕННОСТЬ, ИЗМЕНЧИВОСТЬ, 

ПРИСПОСОБЛЕННОСТЬ И ОРГАНИЗОВАННОСТЬ 
КАК ХАРАКТЕРИСТИКИ УСТОЙЧИВОСТИ ИНДИВИДУАЛЬНОГО РАЗВИТИЯ 

Характерным свойством живых существ является устойчивость их типичной морфо­

физиологической организации, обозначаемой как адаптивная норма (Шмальгаузен, 
1940а). Это, собственно, и делает возможным существование таких типологических ме­
тодов исследования, как сравнительная морфология, систематика и филагенети ка. В ряду 

поколений это свойство организмов проявляется, кроме того, как их способность к са­

мореализации, т. е. как устойчивость наследования адаптивной нормы. Эти две особен­
ности иногда указывают в качестве самостоятельных характеристик живого (Кастлер, 
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J•967), но в действительности они имеют одну и ту же основу - устойчивость осуществле­
ния нормыс,,_в~ ходе индивидуального развития. 

В отношении нормальной организ,ации как таковой эта- основа самоочевидна, посколь­

ку взрослое состояние организма, о-котором идет речь, само является составной частью 

и итогом онтогенетического цикла. Столь же очевидна и связь между -развитием нормы 
и ее наследованием, но здесь требуются некоторые разъяснения. В дарвиновской теории 

эволюции наследственностью называется передача фенотипических призна~<i>В- в поколе­

ниях (Дарвин, 1951). Эта «передача» означает, конечно, воспроизведение признака 
заново, в ходе индивидуального развития, соединяющего в типичном случае гаметы 

родителей---с фенотипом потомка; надежность результата этого процесса и определяет 
- наследование. Поэтому, говоря о «наследственных» и «приобретенных» признаках, 
в действительности подразумевают .лишь устойчивость или лабильность их онтогенетиче­
ской реализации по отношению к условиям развития, и эти понятия предпочтительны, 
так как гораздо яснее передают суть дела (Woodger, 1953; Шмальгаузен, 1969, 1982; 
Шишкин, 1981, 1984а, б, в). Говоря словами А. Г. Гурвича (Gurwitsch, 1912; 
Гурвич, 1944), наследственность есть процесс осуществления типичного развития 
(ер.: Мейстер, 1934; Дубинин, 1973). Никакого иного содержания по отношению 
к фенотипам (для которых он и введен) термин «наследственность» не имеет. 
Обозначать им генетическую обусловленность признаков бессмысленно, так как все 
свойства организма являются продуктами взаимодействия генотипа и среды развития 
и -в таком случае одновременно являются «унаследованными» и «приобретенными» 

(Johannsen, 1926; de Beer, 1963; I(амшилов, 1972). Если же отно­
сить понятие наследственности к генотипам и их элементам, то не только меняется его 

исходный смысл, но оно попросту превращается в «вещь в себе», не поддающуюся иному 

определению, кроме тавтологического («наследственность есть передача наследственных 

факторов») 1• Этот важный момент приходится оговорить, поскольку вся история изуче­
ния наследственности несет на себе печать странного на первый взгляд дуализма, когда 

с одной с;г,ороны в ней видят свойство определенной категории признаков, а с другой -
нечто существующее независимо от них и относящееся к зародышевой плазме (геноти­

пу). Это противоречие_ исчезает ЛИШЬ"В одном случае- если полагать, что устойчивое 
воспроизведение (наследование) признаков обусловлено передачей через гаметы одно­
значно соответствующих им дискретных причинных факторов. Именно так и считала ран­
няя генетика, и это представление, объективно остается фундаментом построенной -на 

ней эволюционной теории, несмотря на стремление ее авторитетов (например, Майр, 

1968, 197 4) считать его изжитым. 
Положение о том, что устойчивость организмов создается селективным процессом, 

является центральным для теории стабилизирующего отбора. Но если онтогенетическая 

устойчивость означает наследуемость, то очевидно, что и последняя есть продукт отбора. 

Этот вывод ясно формулируется указанной теорией в виде понятий о превращении ла­
бильных изменений в наследственные, о создании отбором наследственных 'механизмов, 

замене внешних факторов развития внутренними (Шмальгаузен, 1940б, 1941, 1968б, 
1982, с. 109, 110, 1 б 1, 214) и, наконец, представления о генетической ассимиляции 

адаптивных признаков (Waddington, 1953, 1957). Между утверждением, что наслед­
ственные изменения создаются отбором, и обычным представлением, что они создаются 

мутировщшем, лежит непроходимая мировоззренческая пропасть, которая должна 

остановить· каждого, кто хотел бы согласовать суть учения Шмальгаузена-Уоддингтона 

с генетической теорией. Едумаемся в смысл более привычного второго утверждения. 

EcVIн речь в нем идет просто о генетических изменениях, то их объяснение мутациями 

представляет собой тавтологию. Если :же имеются в виду изменения фенотипа, 

устойчиво-:сQхраяяемые в поколениях, то оно заведомо неверно. Из опыта эксперцмен­

тальной генетики хорошо известно, что элементарные малые мутации не гарантируют 

1 Распространенное утверждение, что объектом наследования является индивидуальная «норма 
реакции» (Johannseп, 1926; Dobzhansky, 1947) равносильно nризнанию наследования индищ!­
дуальных генотипов. Но последние непрерывно преобразуются в каждом поколении за счет ошибок 
репликации (в общем случае) или в ходе рекомбинации (при половом процессе). 
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устойчивого эффекта (их проявление всегда лабильнее нормы) и, более того, могут во­

обще не проявляться. Сохранение фенотипическоЦ нормы при непрерывном рекомбини­
ровании генотипа в ксеногамных популяциях особенно хорошо иллJQстрирует последнее. 

Таким образом, наследственность (устойчивость) и генетическая обусловленность - это 

разные вещи (ер.: Камшилов, 1967) 
Все сказанное неизбежно в~дет к переоценке другого привычного постулата генетиче­

ского селекционизма о «Н•аследственной изменчиВ'ости» как матер.иале ·естествен-ного 

отбора. Фактически он также основан на отождествлении признаков и их наследствещшх 

факторов. Он лодразум,евает, что элементарные (неприспособительные) фенатипические 

вариации особей должны наследоваться, если они обусловлены их генетическими разли­
чиями. Но на самом деле, как уже сказано, наличие генетической гетерогенности особей. 
само_по себе ничего не говорит о характере ее фекотипического выражения. Она может 

или вообще не проявляться (под покровuм нормального фенотипа, см.: Четщ~риков, 
1926), или проявляться неустойчиво (как это типично для мутаций). Теория стабИлизиру­
ющего отбора, исходящая из этих фактов и рассматривающая само свойство.наследова­

ния как продукт эволюции, естественно, должна считать сырым материалом последней 
неустойчивые признаки, т. е. лабильные ·элементарные реакцИи (морфоз~>I) индивидуаль­
но различающихся геномов (Щмальгаузен, 1982; _Шишкин, 1981, 1984а, б). Именно сово­
купность таких реакций, осуществляемых на гетерогенной основе, соответствует дарви­
новскому понятию неопределенной изменчивости, которое позволяет говорить об измене­
ниях, не только не адекватных факторам среды, но и неупорядоче'нных по характеру вос­
произведения у ближайшего потомства. 

Эволюционное происхождение биологической устойчивости может быть рассмотрено 
еще в одном аспекте. Само это понятие ИJуiеет много синонимов, издавна используемых 

как раз для обозначения явлений, требующих эволюционного объяснения. К их числу 
относятся целесообразность, приспособленность (Эшби, 1959, 1962: Шмальгаузен, 
1968а, с. 139) и уравновешенность со средой (Спенсер,. 1899). 

Все они означают свойство индивидуумов реагировать на внешние возмущения таким 
образом, чтобы сохранять свою нор-Jуiальную Жизнеспособность; включая успешное раз­
множение. Адаптивная организация - это организация, способная к персистированию 
(Wake et а!., 1983). Историческое выживание наиболее приспособленных означает со­
хранение и создание отбором все более устойчивых типов организации, способных проти­

востоять маю.;имально широкому спектру возмуЩений. Чем шире и разнообразнее Этот 

спектр, тем большее число нейтраЛизующ1:1х ответных реакций требуется от организма; 

чтобы в итоге он мог реализовать одно из допустимых для него изоморфных нормальных 
состояний (закон необходимого разнообразия; Эшби, 1959). Эти реакции должны быть. 
скоординированы, ибо устойчивость системьi невозможна без взаимодействия ее ч-астей 
(Bertalaпffy, 1969). Таким образом, рост приспособленности (устойчивости) в ходе 
отбора неизбежно ведет к усложнению и повышению интегрированности морфафизиоло­

гической организации. Этот дарвиновский принцип, постоянно оспариваемый, начиная от 

К. Негели и вплоть до современных эволюционистов (W right, 1964), логичецш вытекае1 
из рассмотрения организма как целостной системь!; но он и в самом деле становится не­

объяснимым, как только мы пытаемся заменить организмы в качестве объектов отбора 

мозаикой их наследственных фактор.ов. 

Все видь1, поскольку они обладают адаптивной нормой, одинаково приспособлены 
к своей среде обитанИя (т. е. к своему спектру допустимых возмущений) и, следовательно; 
равноценны в том качес1;.ве, которое можно назвать их относительной устойчивостью. Од­

нако они могут быть в принципе сопоставлены и по абсолю:гной устойчивости, т. е. <етепени 

того разнообразия внешних факторов, эффец K0110J?biX они в состоянии релаксировать. 
Этот показатель, как видно из вышесказанного, явЛяется мерой их организованности, 

т. е. и мерой прогресса. Чем более хаотичны и непредсказуемы колебания факторов 

используемой среды обитания, тем выше требования к. сложности самого организма, и, 
наоборот, чем среда однороднее, чем они меньше. Прос,тыми .(предсказуемыми) явля­
ются, в частности, колебания вЬiсокоупорядоченных внутрuорганизме:нных сред, исполь­

зуемых паразитами, что и объясняет их тенденцюо к дегенерации. 

Поскольку установкоw физиологического по.ведения организмов является регуляция 
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в сторону нормы, то оно направлено на противодействие необратимым изменениям, ко­

торые и составляют суть эволюции. Устойчивая система (истинно равновесная, или же 

квазиравновесная, какими являются живые организмы и вообще открытые системы), 
пока она остается таковой, по определению, «Не запоминает» своих флюктуаций (моди­

фикаций) и, значит, не эволюирует. Причина эволюции лежит в нарушении устойчивости 

(Спенсер, 1899), т. е. в выходе значений динамических переменных системы за пределы, 
позволяющие регуляцию целого. Восстановление устойчивости на новом уровне (т. е. 

нового равновесия с измененной средой) происходит лишь с помощью естественного отбо­

ра, который в силу этого, строго говоря, всегда является стабилизирующим. Он пред­
ставляет собой механизм надорганизмеиной регуляции индивидуальной устойчивости. 

Идеальная устойчивость, т. е. способность ответить флюктуацией на любое внешнее 
или внутреннее воздействие, остается, конечно, недостижимой для организмов, но чем 

более высок ее абсолютный показатель, тем менее они уязвимы для прямой элиминации 

(все более уступающей место дифференциальному размножению) и тем больше возра­

стает их способность предварять любое объективно необходимое элементарное эволю­
ционное изменение соответствующей адаптивной модификацией, т. е. отчасти смоделиро­

вать его из «наличных возможностей» своей морфагенетической системы. В этом смысл 

утверждения Г. Спенсера ( 1899) о том, что в процессе эволюции органического мира 
естественный отбор уступает место прямому приспособлению; хотя оно и неверно бук­

вально, сама тенденция здесь понята правильно. В этой же возможности предварительно­

го моделирования состоит и суть идеи «органического отбора» Моргана-Болдуина, обо­

сновывающей эволюционную роль модификаций (Шишкин, 1984б). 

Поскольку рост абсолютной устойчивости, или приспособленности, сопряжен с услож­

нением организации, т. е. движением ко все менее вероятному состоянию, то эволюция 

уводит организмы все далее от термодинамического равновесия, что возможно лишь за 

счет все более высокого уровня потребления энергии извне. Таким образом, рост орга­

низованности (устойчивости) связан с увеличением энергетических затрат, и скорость 

продукции энтропии является ее существенным показателем (Goodwin, 1970). Эти затра­
ты окупаются теми самоочевидными преимуществами, которые дает высокая приспособ­

лениость в борьбе за существование. 

УСТОЙЧИВОСТЬ НОРМЬI И ПРИНЦИПЬI ТЕОРИИ 
НОРМАЛЬНОГО РАЗВИТИЯ 

Устойчивость развития типичной организации, обеспечивающая ее самоподдержание 

(приспособленность) и самореализацию (наследуемость), а также связь этого явления 

с регуляционными механизмами онтогенеза отмечены эмбриологией давно. Уже К. Бэр 

(Baer, 1828) сравнительным путем установил уменьшение эмбриональной изменчивости 
в ходе развития, показывающее, что свойством последнего является устремленность 

к определенному конечному состоянию. Для механики развития, возникшей в конце 

XIX в. и поставившей своей задачей экспериментальное установление и локализацию 

непосредственных действующих факторов морфогенеза, это свойство оказалось непрео­

долимым препятствием при попытках построить общую теорию развития на основе кау­

зально-аналитического метода (Бляхер и др., 1935). 
Результат процесса не поддавался интерпретации в качестве суммы эффектов 

определенных начальных причин, показывая значительную независимость от их вариа­

ций. Устойчивость этого результата по отношению к способам его достижения (Roux, 
1895), продемонстрированная многими экспериментами, сделала невозможным принятие 
мозаичной неопреформистской концепции В. Ру, сводящей развитие к независимой диф­

ференциации начального набора зачатков. Теоретические следствия из явлений саморе­

гуляции развития и принципиальной неразложимости последнего на независимые при­

чинно-следственные цепи были осознаны Г. Дришем (Driesch, 1908, Дриш, 1915), кото­
рый охарактеризовал зародыш как «гармоническую эквипотенциальную систему», т. е. 

комплекс частей с одинаковыми возможностями (проспективными потенциями), управ­

ляемый как целое в своих преобразованиях внутренним нематермальным упорядочиваю­

щим фактором - энтелехией. Этот неразложимый фактор определяет фактическую судь-
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бу (проспективное значение) зачатков в соответствии с их положенИем в целом и контра" 
лирует согласованность их изменений в течение всего· развития, в том числе и на этапах 

самодифференцировки, кщда экспериментально между зачатками не обнаруживается 

взаимозависимостей. В этой концепции важно, конечно, не конкретное «решение» проб­
лемы ~которое просто заменено символом энтелехии), а яснqе ценимание того факта, 

что развитие есть целостный процесс, свойства которого сверхсуммативны и устойчивы по 

отношению к составляющим его элементам. Это было началом системного подхода к раз­

витию, в основе которого лежит аристотелевский принцип «целое существует раньше 

частей». Его правомерность была показана еще ранее в таком сугубо эмпирическом обоб­

щении, как закон Бэра (Baer; 1828), который буквально утверждает то же самое (общее 
в развитии возникает раньше специального); но лишь начиная с Дриша он стал исполь­

зоваться как основа теории развития. На нем строится современное учение об эмбрио­

нальной детерминации, которое, однако, в отличие от теории Дриша признает фактор 

целостности материальнь1м и познаваемым (Gurwitsch, 1910, 1912; Светлов, 1964, 1978; 
Белqусов, 1963) . 

Таким образом, поиски причинного объяснения помехоустойчивости нормального 
развития привели эмбриологию к рассмотрению этого процесса как иерархической систе­

мы (целое И его части), упраВЛЯеМОЙ СВОИМ" верХНИМ уровнем, Т. е. СВОЙСТВаМИ ЦелОГО. 
Позднее (и цо существу на той же с_амой основе) было получено и историческое объясне­

ние указанного свойства развития. Мы снова имеем в виду теорию стабилизирующего 

отбора (Шмальгаузен, 19406, 1941, 1968б, 1982), опирающуюся на понятие адаптивной 
нормы. Последняя (т. е. нормальный фенотип) исторически меняется много мед;Леннее, 
чем способ ее онтогенетической реализации, который непрерывдо цреобразуется 

отбором в сторону повышения его надежности. Тем самым повышаются возможности 

варьирования процессов, составля'ющихразвитие, без ущерба для устойчивого осущест­

вления нормы. Последняя выступает Здесь как фактор целостности, управляющий 
(через отбор) изменением своих морфагенетических механизмов и определяющий 
допустимое пространство индивидуального варьирования ихэлементов (Шишкин; 1981) 
Принципиальное тождество эмбриологического и исторического объяснений устойчиво­
сти представляется здесь самоочевидным. 

Нас, однако, интересует вначале эмбриологическое объяснение, т. е. схема причинно­
следственных отношений, пригодная для описания отдельного цикла развития. Но сперва 

необходимо остановиться на общих. теоретических требованиях, которым доджно удов­

летворять это описание. 

Устойчивость результата нормаЛьного развития означает целенаправленность этого 
процесса. Оба эти определения характеризуют одно и то же- способность к саморегуля­
ции конечного состояния. Целеполагающее (телеономическое) поведение устойчивой 
материальной системы проявляется в том, что, будучи выведена из состояния равнове­

сия, она реагирует так, что в конечном итоге возвращается к нему. Соответственно для 

описания таких процессов в физике и химии используются финалистические формули­

ровки (принцип Ле-Шателье и т. п.). Для Закрытых систем состояние устойчивости соот­
ветствует термодинамическому равновесиЮ, а в открытых, вкл!С)чая живые организмы, 

находится на удалении от него и характеризуется как «Проточное равновесие» (Berta­
lanffy, 1949), или «устойчивое неравновесие» (Бауэр, 1935), или же как стационарное 
состояние. Движение к любому типу равновесия, или «поиск цели», осуществляется через 
замкнутые циклы событий с обратной связьЮ, когда, наnример, элемент А при возмуще­
нии воздействует на Б таким образом, что последний своим- изменением корректирует 
состояние А в сторону значения, вызывающего уменьшение дальнейшей его коррекции. 
Система «управляется своей ошибкой»· (Эшби, 1962}, и ее устойчивость. зиждется на 
взаимодействии ее элементов. В открытых системах циклы коррекции осуществляются 

постоянно; в закрытых же амтштуда взаимодействий затухает по мере роста энтропии 
и устанавливается «устойчивость по отношению к точке» (Goodwin, 1970) .. 

1IредставЛение о целенаправленном поведении системы не означает, конечно, призна­
ния зависимости протекающих событий от будущих условий. Оно лишь отраЖает rот 
факт, что конечные результатыэлементарных·измеиений в системе оfrределяют.ся общими 
свойствами ее самой и не могут быть сведены_ к прямым механическим следствиям этих 
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изменений. Система как целое или вообщее не реагирует на элементарное воздействие, 
или переходит в одно из своих альтернативных состояний (модификаций). Другими 

словами, телеономическая зависимость обнаруживается при сопоставлении событий или 

свойств, отвечающих разным иерархическим уровням системы, а именно при сопоставле­

нии ее медленно меняющихся параметров (характеризующих ее целостное поведение) 

и быстро варьирующих значений ее элементов (динамических переменных). Финалисти­

ческая форма описания таких соотношений отражает принципиальную невозможность 

их каузального описания, ибо свойства целого несводимы однозначно к состояниям 

его элементов. «То, что представляется как устойчивая структура определенного 
уровня, на самом деле удерживается непрерывным обменом компонентов ближайшего 

нижнего уровня» (Bertalanffy, 1969), т. е. одно и то же свойство целого сохраняется при 
разных комбинациях элементарных взаимодействующих причин. Другими словами, для 

межуровневых отношений характерна резкая асимметрия причин и следствий (Бело­

усов, Чернавский, 1977), не свойственная процессам, поддающимся каузальному описа­
нию 1

• Поэтому нельзя согласиться с распространенным представлением, что финалисти­
ческая и каузальная формулировки - это лишь два равноправных способа описания 

изменений в одних и тех же циклических причинных цепях. Иерархически равноправные 

элеме·нты таких циклов не имеют асимметричных соотношений между собой и, наоборот, 
свойства разных уровней системы не связаны каузальной зависимостью. 

Все сказанное имеет прямое отношение к пониманию механизма индивидуального 

развития. Мы приходим к выводу, что его каузальное объяснение возможно лишь в том 

случае, если вся цепь причинных событий, ведущих к целостному конечному результату 

(нормальной организации) будет представлена как последовательность равноправных 
( одноуровневых) целостных состояний. Наличие в ходе развития цепи таких состояний 
с устойчивыми характеристиками есть не только теоретическое требование, но и экспе­

риментально установленный факт. Здесь действительно обнаруживаются последователь­

ные периоды, характери:Зующиеся внутренней целостностью (топологической изоморф­

ностью) и направленностью преобразований, при пониженной чувствительности к экспе­

риментальным нарушениям (Светлов, 1960; Белоусов, 1979). В то же время индивидуаль­
ное развитие, так же как и любое другое необратимое изменение, должно быть связано 

с движением через фазы нарушения устойчивости (Bertalaпffy, 1969; Волькенштейн, 
1981б). Эти фазы так же обнаруживаются в индивидуальном развитии в виде «чувстви­

тельных периодов», характеризующихся лабильностью детерминации и трансформацией 

топологических рисунков. Следовательно, общая теория нормального онтогенеза должна 

минимально включать в себя следующие предпосылки. 

1. Развитие есть цепь обусловливающих друг друга структурно целостных состояний. 
2. Каждое из них на период своего существования определяет ход и согласование отдель­
ных морфагенетических процессов (т. е. действует как «энтелехия» по Дришу). 3. Реали­
зация этих процессов каждый раз имеет следствием определенное нарушение устойчи­

вости целого и восстановление ее затем на новом уровне, контролируюшем дальнейшую 

дифференциацию. 4. Поскольку в ходе развития организация зародыша усложняется, 
каждое новое состояние целостности стабилизируется на все большем удалении от 

> 
истинного равновесия. 

По-видимому, единственной концепцией развития, согласующейся в основе с этими 

предnосылками, является на сегодня теория биологического поля, выдвинутая А. Г. Гур­
вичем (Gurwitsch, 1922; Гурвич, 1944). Понятие физического поля, т. е. пространства, 

свойства которого определяют поведение находящихся в нем частиц, хорошо отвечает 

представлению об искомом материальном факторе целостности, контролирующем всю 

совокупность процессов развития. Как &ер но отметил П. Г. Свет лов ( 1964), принцип поля 
ясно выражен уже в концепции Дриша, ук<'завiпего, что проспекти ноезначение отдель-

1 С этой точки зрения виталистическая концепция развития Дриша предстает как характерная 
реакция естествоиспытателя, констатирующего отсутствие привычной для него однозначной при­
чинной зависимости между связанными явлениями и не видящего другой альтернативы для описа­
ния их связи, кроме введения нематериальных факторов. 
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наго элемента в развитии есть· функция от его положения в целом 1
• Теория Гурвича, если 

отвлечься от ее дальнейшей детализации ( 1944), связанной с ·Идеей клеточного поля, по­
зволяет приблизиться к пониманию простых и общих законов, лежащих в основе онто­
генетического процесса. Принимается, что, начиная с яйцеклетки, зародыш образует 

вокруг себя анизотр0пное векторное поле, структура которого предопределЯет.результат 
развития на ближайшем бесконечно малом его этапе. После заполнения •пространства 
поля последнее «изживает себя» и реорганизуется в поЛе с новыми параметрами, обус-

. ловленными конечным состоянием зародыша, достигнуть1м на предыдущем этапе. Этим 
создается установка развития на новый ближайший отрезок и т. д. В ходе продес.са 

.происходит также формирование полей отдельных зачатков, подчиненных полю целого. 

В этой концепции фактор целостности (поле), непрерывно направляя развитие, сам в то 

же время является непрерывной функцией от пути, пройденного субстратом его воз­

действия. Мы имеем здесь «закон Дриша в дифференциальной форме» (Белоусов, 

1979), т. е. направляющее целое рассматривается уже не как конечная цель, а как свой­
ство. последовательных стадий, преобразуемое по законам причинности 2

• Развитие пред­
стает как лавинообразный про~есс с положительной •Обратной связьЮ между зачатком 

и его полем при целенаправленном поведении зачатка по отношению к каждому новому 

установившемуся состоянию поля. Хотя доказательства теории относятся скорее к част­

ным морфагенезам и касаются в основном пространствеиной стороны изменений как наи­

более доступной для изучения, они представляются очень вескими. На мноГих примерах 
показано (Гурвич, 1944), что детерминация целого зачатка осуществляется при неопре­
деленном состоянии слагающих его элементов. Последние лишь ста:тистически детерми­
нированы как совокупность («нормированы~> по Гурвичу), подчиняясь полю целого. 

·К числу хорошо известных Примеров от}юсится случайный характер пространствеино­
временного распределения отдельных митозов по отношению к осям симметряи в таких 

зачатках, как развивающийся корешок лука или сетчатка глаза; общий результат этих 

случайных событий остается упорядоченным. Реальность поля наглядно доказывается 

явлением «динамической преформации» зачатка, когда ориентировка клеток его стенки 

определяется не фактической конфигурацией последней, а силовой поверхностью вне ее, 

соответствующей ее проспективным очертанияМr приобретаемым на ближайшей сле­
дующей стадии. 

Хотя построение общей теории онтогенеза -.дело будущего, она, несомненно, не 

сможет обойтись без системных прию:tипов, положенных в ее основу Гурвичем. В пользу 

этого говорят уже простейшие соображения. 1. Развивающийся организм есть целост~rая 
динамическая· система, исключающая однозначное состояние составляющих ее процес­
сов или лежащих в их основе начальных элементов. 2. В каждый момент развития не 
существует иной целостности, чем та, которая свойственна зародышу на этой стадии. 
Поэтому идея преобразуемого целого становится неизбежной. 

МНОЖЕСТВЕННОСТЬ НАЧА'ЛЬНЫХ СОСТОЯНИЙ 
КАК ОСНОВА УСТОйЧИВОСТИ НОРМЫ 

В устойчивой системе сохранение ее параметров основано на непрерывном измененИц 
ее взаимодействующих частей. Тем самым регуляЦия этих параметров при каждом-·возму­

щении и, следовательно, процесс Их достижени:я из начального неравновесного состоя­

ния, составляЮщий телеономическую модель nндивидуалъного развития, осуществля­
ются одинаково эффективно при множестве вариантов исходных :щачений элементов 
системы. Эту независимость конечных свойств динамичеёкой системы от ее начального 

состояния· назь~вают эквифинальностью в широком значении термина (Bertalanffy, 

1 Это представление Др и ша вступало в очевидное противоречие с erp определением фактора цел.ост-. 
ности как «неэкстенсивной» величины, не и·меющ.ей пространствеиных характеристик. 

2 Отчасти такой ход событий осознавался уже Дришем ( 1915) '· указывавшим, что выполн.ение ка ж­
доrо этапа развития ведет к «Изменению очередной задачи энтелехии». По существу речь здесь 
идет об изменении свойств самого фактора целостности. 
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1969) 1
; но для наших задач удобнее называть ее принципом множественности началь­

ных состояний. В развитии организмов эта закономерность имеет множество очевидных 

проявлений; особенно наглядны случаи, когда для вида возможны разные способы раз­

множения (например, половое и вегетативное у асцидий, кишечнополостных и т. д.), при 

которых начальные стадии развития не имеют между собой ничего общего, хотя резуль­

тат его тождествен. Сюда же относятся и все экспериментальные факты по онтогенети­
ческой регуляции, в частности случаи регенерации целого организма из фрагментов сПе­

циализированных тканей (плоские черви, немертины и т. д.) или явления самосборки 

зародыша (например, гаструлы морских ежей) из изолированных клеток с последующим 

восстановлением нормального развития (Светлов, 1964, 1972). Вообще, не только реали­
зация целого организма, но и выполнение любого морфагенетического акта в нормальном 

развитии основаны на известной независимости его результата от начальных условий. 
Например, нормальная индукция выполняется при значительных колебаниях в массе 
и времени взаимодействия. членов индукционной системы, вариациях в чувствительно­

сти реактора, концентрации и составе активирующих веществ и т. д. (Шмальгаузен, 

1964, 1982). Иными словами, все развитие построено на относительно устойчивых актах 
с «множественным обеспечением», если понимать под этим термином любые, а не только 

качественные различия в осуществлении одного и того же морфогенеза. В общей системе 

развития эти относительно устойчивые события составляют промежуточный иерархиче­

ский уровень (или уровни) между однозначно детерминированным целым (взрослой 

нормой) и лежащими в основании системы статистически обусловленными элементарны­

ми процессами, например, клеточными делениями в «регуляционных» онтогенезах. В этом 

и состоит принцип нормировки Гурвича: детерминация и формирование отдельного за­
чатка не связаны с жесткой фиксацей начального состояния его элементов. 

Принцип множественности начальных состояний имеет далеко идущие следствия для 

теории нормального развития, относящиеся уже к той ее области, которая исторически 

выделилась в учение о наследственности. Двигаясь в глубь развития вплоть до зиготы, мы 
должны будем заключить, что устойчивость реализации взрослой нормы (т. е. ее насле­

дуемость) не может быть сведена к фиксированной совокупности состояний каких-либо 

клеточных единиц, в том числе и единиц хромосомного аппарата ( генома) зиготы или 
яйцеклетки. Эта совокупность должна быть детерминирована лишь статистически (нор­
мирована), т. е. должна сохранять неопределенность в пределах, допускающих нормаль­

ное (эквифинальное) завершение развития. Именно это и утверждается теорией ста­

билизирующего отбора. Согласно Шмальгаузену ( 1982, с. 84, 174), устойчивость органи­
зации не есть свойство элементов наследственной субстанции, а выражение взаимодей­

ствия частей, участвующих в развитии. Организм «устойчивее своего генотипа» (если 

понимать последний как набор определенных состояний хромосомных единиц). Этот 

один из важнейших выводов теории, основанный на обобщении эмпирических данных, 

является в то же время дедукцией из положения, что свойства системы несводимы к свой­

ствам ее элементов. Адаптивная норма детерминируется лишь целостной видаспецифич­

ной структурой зародышевой клетки, которой соответствует множество взаимозаменяе­

мых вариантов генома, способных реализовать данную норму в типичных условиях 

1 Эквифинальность понималась Дришем (1915) как способность особей одного вида к различным 
путям регенерации целого организма при одном и том же экспериментальном повреждении, т. е. 

речь шла о явлении, близком к тому, которое в сравнительной эмбриологии именуется «окольным 
развитием» (сходство начала и конца типичного развития у разных форм при различии путей 
в промежутке). В значении независимости итога процесса от начального состояния это понятие 
было использовано Л. Берталанфи (Bertalaпffy, 1949, 1969), который считает такое поведение 
свойством лишь открытых систем. Это представляется верным лишь в том смысле, что для открытой 
системы теоретически возможно сохранение любого параметра, тогда как в закрытой возмущение 
извне ведет к определенным необратимым изменениям. Но на деле для открытых систем способ­
ность к регуляции распространяется каждый раз не на все их свойства; например, развитие мор­
ских ежей из изолированных бластомеров или регенерация асцидий из оперированных особей ведет 
к формированию хотя и нормальных, но уменьшенных организмов (Дриш, 1915). С другой 
стороны, эквифинальность закрытых систем в отношении максимума энтропии всегда является 

абсолютной. 
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развития. Для этой совокупности вариантов можно ввести понятие «генотипической 

нормы». 

Какие факты подтверждает рассмотренный вывод? Прежде всего, установленная 
С. С. Четвериковым ( 1926) генетическая гетерогенность («насыщенность мутациями») 
природных амфимиктических популяций, скрытi;!Я под покровом адаптивной нормы 
и выявляемая инбридингом. Непрерывное перераспределение элементов индивиДуальных 

геномоввходе рекомбинации в пqколениях не меняет исхода их фенатипической реализа­
ции в основной массе. Однако принцип множественности начальных состояний не со­
держит запретов, которые ограничивали бы вариабельность начальных факторов разви­
тия разрешающей способноСТ!iЮ гибридалогического (менделевского) анализа. Мы 
вправе предположить, что и в' сообществах, представляющихся на этом уровне 

роднародными (в чистых линиях самоопылителей и клональных популяциях), в действи­
тел):,ности всегда существует скрытое генетическое разнообразие. В том, что это так на 
самом деле, убеждают многочисленные опыты по выращиванию в экстремальных усло­

виях жестко отселектированных сортов автогамных растений (злаков, бобовых) и пар­
теногенетически размножающихся насекомых (тли). При этом всегда обнаруживается 

разнообразие индивидуальных физиологических реакций; среди которых наиболее 

жизнеспособные варианты поддаются закреплению отбором, что сопровождается. по­

явлением у них устойчивых морфологических особенностей (Самохвалова, 1951, 1954; 
Шапошников, 1961., 1966; Агаев, 1978). Хотяэти"опыты толкуются по-разному, кажется 
совершенно очевидным, чте речь идет о генетичес ой изменчивости, получившей фенати­
пическое выражение вследствие выхода условий среды за рамки, допускающие нормаль: 

ное (эквифинальное) развитие 1• Результаты этих опытов принципиально ни·Ч€м не отЛИ~ 
чаются ()т результатов, полученных· при генетической ассимиляции (~т.абилизации) 
индивидуальных структурных и физиолоrическ!{х морфазов у ксеногамных организмов, 
таких, какдрозофила (Камшилов, 1941; Waddington, 1957). Из этого можно заключить, 
что при любом способе размножения адаптивная норма действительно реализуется на 

основе множественности допустимых состояний генома зародышевой клетки (или вегета­

тивного зачатка). 

Эта вырожденность соответствия между вариациями генетической основы и результа­
том нормального развития составляет,.как уже сказано, один из важнейших принцилов 

теории стабилизируЮщего отбора. По ее представлениям, устойчивость нор!"fЬi выра­

жает,ся в создании отбором регуляторного эпигенетического механизма, способного 

В ШИрОКИХ предеЛS\Х НИВелировать (канализировать}. вариаЦИИ генетичеСКИХ факторов 
и условий среды. Таким образом, формируя адаптивную норму, отбор неизбежно должен 

повышать и допустимую генетическую в;:tриабельностЪ в ее основании, как это и наблюда­
ется в действительности. Итог нормального развития не сводим к фиксированной сумме 

начальных причин. Напротив, для генетической теории эволюции, пытающейся описы­

вать фенотипы в терминах конкретных генов, логически ожидаемым результатом отбЬра 
является создание в популяциях максимальной однородности по всем отбираемым 

аллелям или их сочетаниям. Несоответствие этого ожидания реальной генетической 

структуре нормы выну~дает прибегать к различным дополнительным гипотезам: ( о .ба­
лансе отбора и мутационного проЦесса, разнонаправленном или частотно-зависимом· 
отборе и т. Д.), само обилие. которых (Kojima, 1971; Солбриг, Солбриг, 1982; Айала, 
1981) .говорит о непреодолимости возникающих затруднений. 

1 Эти факты противоречат обычному мнению о невозможности отбора в чистых линиях, ренован­
ному на классических опытах Иогансена (1933) с Фасолью. УЧение о генетической ассимиляции 
неустоичивых · приЗнаков позвоЛЯет теперь Дать этим опытам иную интерпретацию. Для Того 
ЧТОбЫ лабИЛЬНаЯ реаКЦИf! МОГЛа быть закреплена ОТбОрОМ, недостаТОЧНО. ОДНОЙ ЛИШЬ СКрЫТОЙ 
гетерогенности ее носителей. Необходимо также: а) чтобы последние осуществляЛи эту реакцию 
в одних и тех же уклоняющихся условиях и б) чтобы отбор вначале велся в этих же с;амых усло­
виях. Оба эти требования в .опытах Иогансена не соблюдались, и индивидуальные причины оди­
наковых модификаций размеров'зерен не контролировались. ПриблиЗИтельным подобием такого 
опыта была бы попытка закрепить какой:либо _термоморфоз у дрозофилы с помощью его проявле­
ний, полученных при противоположных уклонениях темnературы развития, и ведя отбор среди 
непосредственных потомков, выращенных при нормальных условиях. 
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ЭПИГЕН-ЕТИЧЕСКАЯ СИСТЕМА 
КАК ВЫРАЖЕНИЕ СВЯЗИ ГЕНОТИПА И ФЕНОТИПА 

Адаптивная норма -не исчерпывает возможностей развития индивидуальной зароды­
ше~<ой клетки. Вокруг нормального фенотипа лежит •область разнообразных неустойчи­
вых уклонений (морфозов), возникающих при нарушениях условий развития. ·Совокуп­
ность таких реакций, реализуемых на основе гетерогенной совокупности зигот (способ­
ных в обычных условиях к нормальному формообразованию), образует «мобилизацион­

ный резерВ>> популяции, т. е. скрытую изменчивость, составляющую, по теории Шмаль­

гаузена ( 1941, 1968б), потенциальный материал эволюционных преобразований (Шиш­
кин, 1981, 1984а, б). Но наряду с этими уклонениями существует на первый взгляд .и дру­
гой их источник- мутационные вариации генома зародышевой клетки, нар;Ушающие 

развитие адаптивной нормы даже в обычных для нее _условиях. Именно эта категория 

аберраций и рассматривается большинством эволюционистов как материал естественно­

го отбора. Возникает вопрос: действительно ли речь здесь идетю двух разных категориях 

уклонений и как онF соотносятся с нормальным развитием? В чем состоит общность функ­

ционирования «нормальных» и «мутантных» геномов, позволяющая рассматривать их 

как варианты единого видового генотипа? Ведь если единичные мутационные нарушения 
не выводят развитие за пределы видаспецифической области аномалий (Дубинин, 

1966б, с. 240; Майр, 1968), то это с тем большей очевидностью gтносится к нарушениям, 
вызванным внешними факторами. Напрашивается мысль, что ограничения в ·о.боих слу­

чаях одни и те же. В самом деле, параллелизм фенапроявления мутационных и мgдифи­

кационных изменений, неблюдаемый как в природе, так и экспериментельно, 2. также 

параллелизм между наследственными (устойчивыми) и модификационными признаками 

у близких рас и видов составляет хорошо известный факт, положенный в основу ряда 

исторически связанных, хотя и глубоко различных эволюционных теорий (неоламар­

кистские концепции, идея «органического отбора» Моргана-Болдуина .и теория стаби­

лизирующего отбора). Эта общность дает нам право полагать, что вся присущая виду 
совокупность возможных путей онтогенетической реализации есть проявление устойчи­

вых свойств целостной системы развития и что эволюционный процесс ведет к изменению 
структуры всей этой системы. 

Если каждому виду действительно свойствен ограниченный набор вариантов онто­

генетического осуществления, то очевидно, что он составляет специфическое «простран­

ство возможностей», характеризующее поведение данной системы. Для отдельной зиго­

ты это пространство дефинитивных состояний может быть выражено на плоскости полем 

(разорванным на дискретные участки), а пути его реализации- пучком расходящихся 

траекторий, из которых в типичном случае лишь одна (с ее конечными ответвлениями) 
соответствует адаптивной норме, понимаемой как более или менее уз·ко ограниченный 
участок поля (рис. 1, а, 6). Для всех зародышевых клеток вида указанное пространство 
·является одинаковым (эквифинальным), и индивидуальные различия между ними 

(и прежде всего их геномами) заключаются лишь в относительной вероятности осуще­

ствления различных траекторий развития при данных внешних условиях. Все те варианты 

генома, для которых нормальный фенотип составляет наиболее вероятный (устойчивый) 

итог развития (рис. 1, б, n 1-n3), могут быть выделены какгенатипическая норма; осталь­
ные же составляют то, что обычно именуется мутациями, хотя на самом деле все геномы 

в популяции являются мутантами по отношению друг к другу. Любое возмущение систе­

мьr'развития, не разрушающее ее (т. е. позволяющее закончить развитие), может в таком 

случае лишь изменить выбор конкретной траектории, но не в состоянии дать результат, 

лежащий за пределами видаспецифичного пространства возможностей. Иначе rооворя, 
реакция системы на возмущение будет всегда в конечном счете отражать специфику ее 

самой независимо от того, имело ли место внешнее воздейст·в.ие на ход развития или же 

нарушение структуры самой зародышевой клетки. 

Подобная теория системы :развития, описывающая соотношения между индивидуаль­

ной структурой зиготы, условиями развития и конечным результатом, далеко еше не 

создана. И все же главные ее принципы ясны уже давно. Можно утверждать, что основу 

для нее заложило представление Р. Гольдшмидта (Goldschmidt, 1938, 1940) о,с.водимости 
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Рис. 1. Соотношения между зиготами и типами развития 

h>ch7 meиi7L',Pd/J79'/7D/ 
#nu7&-HU.!'­
IlHilhttl./100 

а- эквифинальность типичного развития нормальных гетерогенных зигот; б- ограниченность видо· 
специфичного пространства возможностей развития при любых вариациях зародышевого генома. Сплошные 
линии - стабильный путь, прерывистые- лабильные пути развития; n1 - nз - нормальные зиготы, т -
аномальная, N- адаптивная норма 

Рис. 2. Зависимость аллельных изменений фенотипа от количественных градаций фактора, управ­
ляющего переключением путей развития (на примере крылавой мутации vestigial у дрозофилы). 
Усиление теплового воздействия на личиночное развитие ведет к изменению фенотипа мутантов 
в сторону более слабых аллелей, вплоть до совпадения с нормой: момент уклонения развития от 
нормального пути смещается на все более поздние стадни 

N- норма, vg1 - vg5 - фенотипы аллельной серии 

всех фенатипических уклонений независимо от их начальных причин к количественным 

сдвигам внутри системы развития. Другим важным элементом является учение К. Уод­
дингтона (Waddiпgton, 1957) об эпигенетическом ландшафте как структуре этой системы 
и о генетической ассимиляции как способе его перестройки. Мы попытаемен связать 
эти взгляды в одну непротиворечивую концепцию и проследить наиболее очевидные выво­

ды из них, согласуюшиеся с экспериментальными данными генетики. Понятие видаспеци­

фической системы развития используется нами вслед за указанными авторами наряду 

с такими синонимами, как «реактивная система» или «эпигенетическая система». Сход­

ное значение имеет и общеупотребляемое понятие «нормы реакции» (Johaпnseп, 1926), 
обозначающее возможности эпигенетической реализации индивидуального генотипа. 

Представления Гольдшмидта о системных свойствах индивидуального развития исхо­

дят из уже упомянутого факта параллелизма мутационных и модификационных изме­

нений (впервые экспериментально показанного с генетическим контролем Н. В. Тимо­

феевым-Рееавеким в 1926 г.). Как следует из опытов с дрозофилой и другим·и организ­
мами, эффект практически любой мутации, включая и его плейотропные проявления, 

может быть получен в виде морфаза ( фенакопии) с помощью шоковых воздействий на тот 
или иной из чувствительных периодов развития. Отсюда Гольдшмидтом был сделан вы­

вод, что оба типа явлений имеют одну и ту же физиологическую основу - неспецифиче­

ские нарушения нормальной координации событий развития, а именно рассогласова­

ния скоростей морфагенетических реакций и изменения количеств, концентраций и вре­

мени взаимодействия реагирующих веществ. Возможности таких нарушений, допускаю­

щих завершение развития, имеют ограничения в рамках системы, а тем самым ограничен 

и набор осуществимых для нее фенатипических уклонений. Мутации в данной системе 

способны вызвать лишь те аномалии, которые могут быть получены и внешними воздей­

ствиями, приводящими к аналогичным количественным сдвигам в ней. Мутационные 
эффекты, включая и все их плейотроnные проявления, являются не свойством гена, 

а эмбриологическим следствием времени, места и типа первичного нарушения развития, 

вызванного мутацией ( Гольдшмидт; 1933; Goldschmidt, 1938, 1940, 1955; Камшилов, 
1940; Шмальгаузен, 1982). Хар,актер аномалий в итоге отражает целостные свойства 
самой системы, а не специфи.ку действия того или иного хромосомРога локуса. 
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Все это обосновывается многочисленными данными по фенагенетическому анализу 

мутаций, например, таких, как Ваг или vestigial у Drosophila melanogaster. Фенотипы 
всего ряда аллелей (вплоть до нормы) для каждой из них могут быть nолучены градацией 

температурных воздействий на личинку. Очевидно, что специфические аллельные изме­
нения фенатапа являются здесь реакцией системы развития на чисто количественные 

изменения какого-то фактора, чувствительного к температуре среды. При этом чем мень­

ше уклонение фактора от нормы (оно нейтрализуется у названных мутаций повышением 

температуры), тем позднее нарушается развитие (рис. 2). Так, при максимальном 

выражении эффекта vestigial дефект проявляется уже на стадии имагинального диска 
крыла, и оно не развивается дальше основания; при минимуме же редукции крыло форми­

руется полностью, и лишь затем его пластинка частично лизируется у куколки (Goldsch­
midt, 1938, 1955). В ряде случаев природа количественного фактора, детерминирующего 
характер качественной фенатипической аномалии, может быть определена несколько 

более конкретно. Например, им может быть скорость роста и сегментации зачатка, как 

это показано для мутации aristopedia (у дрозофилы), связанной с превращением перц­
стого отдела антенны (аристы) в структуру, подобную лапке конечности. У мутанта ско­

рость роста имагинального диска повышена до уровня, свойственного в норме зачатку 

конечности; но при задержке роста с помощью колхицина развитие остается в рамках 

нормального пути (Балкашина, 1928; Goldschmidt, 1938, 1955). У мышей действие мута­
ции Dh, вызывающей полидактилию задних конечностей, основано на замедлении гибели 
клеток апикального эктодермального гребня, вследствие чего пролонгируется его индук­

тивное действие на почку конечности. Напротив, мутация Os, ускоряющая отмирание 
гребня и сокращающая срок индукции, ведет к олигодактилии или даже редукции самой 

почки (Конюхов, Нончев, 1981). Примеры подобного рода заставляют многих исследо­
вателей признавать неспецифическ"е и непрямое воздействие генов на выбор реализуе­

мого фенотипа (Wolpert, 1976; Alberch, 1982). 
Если характер аномалии действительно не определяется прямо спецификой на­

чального нарушения, то очевидно, что это должно обнаруживаться и при разных спо­

собах внешнего воздействия на развитие. Эксперементы с фенакопиями подтверждают 

это. Многие типы шоков, направленные на один и тот же чувствительный период раз­

вития, дают одинаковый результат, и, наоборот, один и тот же шок может вызвать ка­

чественно разные аномалии в зависимости от затронутой им фазы развития, а также 

его силы и продолжительности (Goldshmidt, 1955). С другой стороны, мы должны 
ожидать, что и разные по своей природе генетические нарушения будут приводить к 

тождественным аномалиям. Это действительно имеет место. Весь опыт эксперемен­
тальной генетики говорит о том, что уникальных по своему эффекту мутаций, по-види­

мому, не сушествует (Тимофеев-Ресовский, Иванов, 1966), и это означает лишь иную 
формулировку тезиса Гольдшмидта о неспецифичности воздействия мутаций на систе­

му развития. Соответственно исследователями выделяются более или менее обширные 

«гетерогенные группы генов», имеющих различную локализацию, но вызываюших 

сходные или идентичные аномалии при мутировании. Характерный пример-группа 

minute у дрозофилы (укорочение торакальных щетинок), охватывающая около 60 ло­
кусов в трех хромосомах (Тимофеев-Ресовский, Иванов, 1966). Точно так же фенотип 
Ьithorax (удвоение среднегруди) может быть получен мутацией одноименного лакуса 
в III хромосоме, комбинацией мутаций в трех разных хромосомах и, наконец, на осно­
ве «нормального» генома-с помошью шокового воздействия на личинку (Wadding­
toп, 1966). То же самое обнаруживается и при анализе природных фенатипических 
уклонений, где одни и те же их типы оказываются связанными с мутациями в разных 

хромосомах или просто с внешними воздействиями (например, фенотип Abnormal ab­
domen у дрозофилы; Голубовекий и др., 1974). Наконец, хорошо известно, что одина­
ковые нормальные или аберрантные признаки у близких видов или географических рас 

одного вида очень часто реализуются на разной генетической основе; к таким обыч­

ным примерам ()Тносятся параллели в окраске лепестков у видов хлопчатника (Хар­

ланд, 1937) или крыльев у бабочек, в частности, желтая окраска у германской и ита­
льянской форм Callimorpha dominula или белая- у английской и канадской форм 

Biston betularia (Goldschmidt, 1940; Шеппард, 1970). При генетическом анализе эти 

88 



аналоги дают разные типы расщепления. В случае разных видов, где такой анализ 
обычно затруднен, поДQбные примеры .принято связывать с параллельными, или гомо­
логичными:, мутациями; но на самом деле мы должны подразумевать здесь не наличие 

«того же гена», а сходство эпигенетических систем, допускающих осуществление од­

ного и того же пути развития при разной генетической структуре (Goldschmidt, 1945). 
Все эти факты ясно указывают на неопределенный в целом характер соответствия 

между первичными элементарными нарушениями процесса развития и его тем или 

иным конкретным итогом. Совокупность таких итогов сохраняет в пределах вида 

устойчивость по отношению к вариациям условий развития, т. е. ни один фенатипиче­
ский признак не детерминируется фиксированной комбинацией состояний хромосом­
нь!х локусов и внешних факторов. Этот контраст (асимметрия) между множествен­
ностью возможных условий развития и-ограниченностью спектра его возможных исхо­
дов показывает, что_здесь сопоставляются события, относящиеся к разным иерархиче­

ским уровням одной целостной динамической системы, обладающей устойчивым пове­

Дением. По существу фенагенетический анализ мутантных аномалий вскрывает то же 
~амое системное свойство' развития, с которым столкнулась ранее эксперим~нтальная 
эмбриология,- принципиальную нево:зможность сведен-ия итога развития к определен­

ной сумме начальных причин. Но вдобавок становится очевидным, что это касаетсЯ 

не только нормального хода онтогенетическогq процесса, но и всего пространства его 

аберраций. 

Все это, разумеется, не означает отрицанИя специфики первичной функции геном­
ных ло_кусов. Речь идет лишь о том, что ее изменения сами по себе не детерминируют 

признаков фенотиriа, а выражаются в количественных нарушениях определенных пара­
метров системы развития, н<i которые она реагирует качественным образом, изменяя 

выбор реализуемогG в ней фенатипического результата. Тем более не .имеется в виду 
идентичности первичных продуктов различных эл~ментарных нарушений, .вызывающих 

одинаковые аберраци:и. Различен должен быть и механизм и:х действия. При геномных 
изменениях - это те или иные цепи реакций, ведущие к нерегулируемым сдвигам в 

определенной фазе развития; внешние же стимулы нарушают эту фазу более прямым 

путем (Goldschmidt, 1955). 
· Изложенные представления подразумевают, что параметрЫ морфагенетических 

процессов, соста~ляющих развитие, характеризуются в каждой эпигенетиче.ской систе­

ме определенным рядом порогоных значений, в зависимости от достижения которых 
происходит выбор той или иной траектории развития. Необходимо уточнить, как этот 

выбор осуществляется, и попытаться понять, в чем состоит различие между нормаль­

ным и аберрантными путями развития в пределах одной системы. Оrвет на эти вопро­
сы в значительной мере проясннет предложенная Уоддингтоном (1947, 1960, 1970а; 

Waddington, 1957, 1966) модель эш!генетического ландшафта, описывающая общие 
свойства системы ра'}вития в вИде серии ветвящихся наклонных долин, дивергирую­
щих из общей начальной точки (рис. 3, 7). Эта модель имеет двоякий смьн:л. Во-пер­
вых, она отражает обычную и~:перпретацию развития как иерархию этапов все более 

специфической дифференциации зачатков, ведущей к последовательному ограниче­
нию их_дальнейших форматявных возможностей. При этом система траекторий, или 
долин, по которым «движутся'» отдельные процессы, символизирует ограниченность и 

определенную дискретность путей дифференциации, возможных длЯ дериватов данно­

го заро:дыша или зачатка. Это свойство развития составляет хорошо известныfi факт, 
демонстрируемый, например, поведением эмбриональных тканей в эксплантатах 

(Свет лов, 1964) Другой и более существенный смысл модели У оддингтона состоит 
в том, что она позволяет изобрааить путь нормального развития отдельного зачатка 

(и в пределе- всеГо организма) на фоне всего поля потенциальных возможностей 
его развития .в пределах эпигенетической системы, свойственной данному виду. В этом 

случае нормальному пути соответствует глубокая долина, или креод (буквально~ 

«необходимый путь»), а альтернатИвным возможностям - ее более пологие ответвле­

ния. Уклонение на любое из них связано с преодолением более или менее высокого по­
рога (отделяюшего эту долину от дна креода) и;означает нарушение нормального хо­

да развития. Но поскольку точки ответвлений соответствуют Понижениям стенок крео-
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Рис. 3. Соотношения между строением эпигенетического ландшафта и характером повреждающего 
воздействия 

а- уклонение развития на боковую долину за счет сильного внешнего воздействия (длинная стрелка); 
в- такое же уклонение под действием сильной мутации, вызывающей нарушение креода; б- промежуточ­
ное состояние (по Уоддингтону, !957, интерпретация изменена) 

да (рис. 6), то они обозначают моменты относительной неустойчивост11 в выборе детер­
минации, т. е. чувствительные периоды, с воздействием на которые связано получение 

экспериментальных аберраций. 

Устойчивое (канализированное) развитие, или движение по креоду, ведущее к 

адаптивной норме, обеспечивается его регуляцией. Последняя выражается в том, что 

процесс, будучи отклонен тем или иным воздействием, снова «скатывается» в русло 

долины, если смещение не вышло за пределы ее склонов. Поскольку .с течением нор­

мального развития способность его к регуляции обычно падает, .то .это означает пос-те­

пенное выполаживание креода. , При наличии , нескольких адаптивных нqрм система 
развития имеет несколько альтернативных креодов, выбор среди котqрых контроли­

руется или факторами среды (при модиф.икационнЬм полиморфизме), :или закономер­

ным рекомбинированием хромосомного аппарата (например, детерминация пола). 

В отличие от нормы аберрантные пути развития, представленные выположенными до­

линами, имеют ограниченные вrоможности регуляции и их ·,итог относительно лабилен 

(что является общим· правилом для мутаций и неадаптивных морфозов; Шмальгаузен, 
1968б, Уоддингтон, 1944, 1970а). Другими словами, ;ци.скретность этих путей по отно­

шению к норме не означает их устойчивости. В свою очередь :и сама эта дискретность 

не абсолютна и проявляется тем слабее, чем позже в· развитии наступает необратимое 

уклонение. Например, она минимальна или отсутствует у слабых выражений таких му­

таций у дрозо.филы, как eyeless или vestigial (Goldschmidt, 1938; Рапопорт, 1943). 
Таким образом, эпигенетический ландшафт характеризует видаспецифичное прост­

ранство возможностей развития, охватывающее области устойчивого течения процес­

са (креоды), области наиболее ,вероятных аберраций (боковые долины) и зоны .с ми­

нимальной вероятностью осуществления (водоразделы между долинами, которые 

траектория развития всегда стремится покинуть). Эта структура 011ражает свойства 

пелостной динамической системы, показывая, что ее реакция на возмущения зависит 

от того, какая точка ее пространственно-временного протяжения rюдверrалась !Юздей­

ствию. Чем ближе она к области креода, тем более вероятно, что весьма различные по 

своей природе воздействия будут одинаково забу,ферены и, наоборот, в зонах неустой­

чивости сходные причины могут иметь глубоко ,различные последствия. В более общей 
форме ход всего р.азвития как многокомпонентной системы может быть-описан движе­
нием точки в многомерном (фазовом) пространстве, где ее координаты в каждый мо­

мент времени соответствуют мерам отдельных взаимодействующих элементарных ком-­

понентов (Waddington, 1957). Креоды соответствуют наиболее устойчивым траеwrо­
риям, способным притягивать к себе близлежащие точки; вся же совокупность :воз­

можных траекторий в этом пространстве составляет «фазовый 'Пqртрет» системы (Бе­

лоусов, 1979; Белоусов, Чернавский, 1977), наглядным отображением которого и яв­
ляется трехмерная модель эпигенетического ландшафта. Демонстрируемая ею относи­
тельно простая упорядоченность системы развития есть «свойство высш.еию порядка» 

по отношению к функциям элементарных геномных единиц (Waddiпgtoп, 1957, с. 34) 
и основывается на взаимодействии всей их совокупности. 
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Рассмотрим т.еперь характер реакций эпигенетической системы на элементарные 

воамуш:ения. Очевидно, что такие воздействия не могут преобразовывать саму систе­

му, а Jгишь меняют ее состояние. Они либо изменяют выбор траектории в пределах ее 

ландшафта,. либо поддаются регуляции и вообЩе не меняют исхода развития. В обоих 

случаях конечный результат определяется свойствами самой системы. 

В случае воздействий, интенсивность которых превышает возможности регуляции 

каналиаираванного развития, их эффект, очевидно, может иметь две количественных 

интерпретации. Либо уровень какого-то критического фактора, способного отклонить 

раЗВИТИе В· боковую ДОЛИНу, перерастает ПОрОГ, ДОПУСТИМЫЙ В даННОЙ времеННОЙ ТОЧ­

ке для нормального хода процесса, либо исчезает сам этот порог, отделяющий креод 
от данной долины (т. е. повышается чувствительность к переключающему фактору). 

Наконец, возможны оба типа изменений вместе. Очевидно, в этом и состоит суть тех 

количественных сдвигов, к которым, как показал Гольдшмидт, неизбежно должны сво­

диться последствия всего разнообразия элементарных воздействий на систему раз­

вития. 

Исходя из сказанного, можно описать возможные результаты воздействия отдель­

ного повреждающего фактора на индивидуальные циклы развития в нормальной ге­

терогенной популяции. Все зиготы одного вида принадлежат вариантам одной и той 
же эпигенетической сш::т.емы; их генетические различия при одних и тех же условиях 

развития обусловливают индивидуальные детали моделировки ландшафта (разную 
высоту порогов между отдельными долинами, различия в степени выраженности по­

следних). Для нормальных зигот эти различия минимальны, т. е. путь, ведущий к нор­

мальному фенотипу, является для них наиболее устойчивым (канализированным) и об­
наруживает в этом отношении лишь частные вариации, выражаемые как локальные 

различия в высоте защитных порагав креода. 

Для элементарных воздействий, способных вызвать здесь уклонения развития от нор­
мы, возможны три основных ситуации (Шишкин, 1984а, б). 1. Резкое изменение гено­
ма, приводящее к столь сильному снижению защитного порога на определенном уча­

стке креода, что независимо от вариаций его прежней высоты развитие неизменно ук­

лоняется, на один и тот же боковой путь (рис. 3, в). Это - идеальная мутация, наибо­

лее удобная· для генетического анализа, т. е. такое локусное изменение, которое при 

введении в любой вариант генома вызывает с максимальной вероятностью определен­

ную аномалию развития. Однако на. деле результат все же должен Оказаться не впол­

не устойчивым, пос:кольку сглаженность аберративных долин ландшафта сама по себе 

исключает эффективную регуляцию ими онтогенетических траекторий. И действитель­

но, на практике выражение"даже сильных «сырых» мутаций остается изменЧивым 
(Уоддингтон, 1970а). 2~ Противоположная ситуация- предельное сильное внешнее 

воздействие на ход развития, преодолевающее любой порог его устойчивости в данной 

временной точке и приводящее в данном цикле развития к тому же результату, что и 

сильная мутация (рис. 3, а). 3. Между этими двумя крайними случаями лежит огром­
ная область. промежуточных состояний, когда характер и сама возможность уклонения 

з-ависят от конкретного соотношения между особенностями эпигенетического ланд­

шафта и условиями развития (рис. 3, 6). Действие одной и той же мутации будет 

либо лежать ниже порога нарушения, либо преодолевать этот порог в различных точ­
ках креода - в зависимости от индивидуальных особенностей ландшафта ( определяе­
мых исходной конс11Итуцией генома) и колебаний факторов среды. И наоборот, одни и 

те же уклонения должны возникать при различных: комбинациях внешних и внутрен­

них условий развития. В. этих случаях говорят о мутациях с неустойчивым выраже­

нием и проявлением, т. е. не показывающих при анализе правильного менделевекого 

наследования. 

Эта последняя, наиболее типичная ситуация соответствует реальной картине несп­

ределенной изменчивости, наблюдаемой в природных популяциях. Общеизвестен факт 
отсутствия' или. редкости в них той категории аберраций, которая может быть охарак­
теризована как доминантные мутации с хорошим проявлением (Гершензон, 1941). 
При этом даже крупные однотипные аберрации при анализе оказываются связанными 

с разнымш хромосомами или частью индуцированными извне (например, Abnoгmal аЬ-
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domen у дрозофилы; Голубовекий и др., 1974). При наличии достаточно больших вы­
борок таких фенотипов они показывают самые различные градации по устойчивости 

наследования -от соотношений, близких к менделевским, до полной потери проявле­

ния (например, фенотип «пятнистые глаза» у дрозофилы; Дубинин и др., 1937). Поэ­
тому внутри таких групп изореагентов авторы часто вообще не решаются провести 

границу между наследственными (мутационными) и иенаследственными (модифика­

ционными) изменениями (Балкашина, Ромашов, 1935) или же ищут ее между линия­
ми с минима.1ьным наследованием аберрации и линиями с полным его отсутствием. 

Вполне очевидно, что речь здесь идет о границе, которой нет в природе. Все фенотипы 

одного класса представляют собой варианты реализации одной и той же онтогенетиче­
ской траектории, различающиеся по степени устойчивости в силу того, что они обус­

ловлены самыми различными сочетаниями индивидуальной генетической конституции 

и факторов среды. Понятия «мутации» и «модификации» на деле совершенно несопо­

ставимы, так как первое относится к сравнению особей, а второе - к сравнению воз­

можностей развития одной и той же особи. Все одинаковые фенотипы (как и любые 

другие) всегда генетически не идентичны и потому могут рассматриваться как скры­

тые мутанты 1.10 отношению друг к другу безотносительно к результатам гибридно, о 
анализа. С другой стороны, любой фенотип, оцениваемый на основе такого анализа 

как мутантный, представляет собой лишь одну из возможностей развития в пределах 

эпигенетической системы данной зиготы, т. е. одну из альтернатив (модификаций) 

110 отношению к нормальной для вида траектории. Последнее особенно очевидно для 

тех случаев, когда возвращение на эту траекторию практически легко осуществимо 

путем изменения условий развития (например, мутации pennant, vestigial, Abnormal 
abdomen и др. у дрозофилы; Шмальгаузен, 1968). 

Итак, гетерогенность однотипных аномалий развития, предсказываемая моделью 

эпигенетического ландшафта, подтверждается реальной картиной их наследования в 

природных популяциях. Точно так же подтверждается и другой вывод из этой моде­

ли - что одни и те же внешние возмущения будут, как правило, вызывать разнона­

правленные отклонения от нормального развития в соответствии с индивидуальной 

конституцией затрагиваемых ими зигот. Усиление изменчивости при нарунтении нор­

мальных условий, отмеченное еще Дарвином, составляет хорошо известный факт, 

сравниваемый с разложением луча света при прохождении через призму (Лобашев, 

1947). Переход популяции под действием экстремальных условий от фенатипического 
единообразия к проявлению разнонаправленных вариаций был обозначен как вскры­
тие «мобилизационного резерва» изменчивости (Шмальгаузен, 1941; Гершензон, 
1941). Это явление означает, что канализирующие механизмы развития, забуфери­
вающие индивидуальные генетические отличия особей, оказываются нарушенными при 

достижении некоторого порога внешних воздействий, в результате чего эти отличия 

проявляются в виде фенатипических аберраций. Все нормальные зиготы в популяции 

различаются как по ширине интервала условий, допускающих канализированное раз­

витие, так и по характеру морфозов, осуществляемых ими в одних и тех же запредель­

ных условиях r рис. 4, 5). 
На основе представления об эпигенетическом ландшафте возможны и другие пред­

сказания, доступные экспериментальной проверке. Если нарушение нормального раз­

вития органа А, обусловленное мутацией (или любым повреждающим воздействием), 

сводится к изменению меры какого-то фактора, дестабилизирующего траекторию А, 

то можно ожидать, что при искусственном переключении развития данного зачатка в 

направлении органа Б его новая траектория будет независима от указанного фактора, 

т. е. окажется «вне досягаемости» мутаций, воздействующих только на орган А. 

И наоборот, мутации, задевающие развитие органа Б, должны действовать и на лю­
бой другой зачаток, детерминированный в направлении Б, т. е. чувствительность за­

чатков к тем или иным нарушениям должна определяться не столько их нормальной 

детерминацией, сколько выбором фактического пути их развития. Эти закономерности 

действительно были установлены И. А. Рапопортом ( 1941), показавшим, что у дрозо­
филы эффект доминантной мутации Met, ведущей к поглощению презумптивного ма­
териала крыла мезотораксом, не подвергается каким-либо изменениям при введении 
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Рис. 4. Индивидуальные внутрипопуляционные различия в устойчивости нормального формообра­
зования 

а- кривые зависимости фенатипической реализации отдельных геномов от внешних условий; сплошные 
участки соответствуют норме (с модификациями А и Б) ,пунктирные- неадаптивным морфозам; б - моди­
фикационные спектры, контролируемые этими геномами в одном и том же интервале условий,выходящем за 
пределы нормальных. Участки спектров, соответствующие модификациям А и Б, заштрихованы 

Рис. 5. Зависимость формообразования от условий развития 
Сплошная линия соответствует общей для популяции адаптивной норме (с двумя модификациями); 

пунктиры соответствуют индивидуальным морфозам. По горизонтали- изменение среды, по вертикали­
результат развития: а- а 1 - интервал условий, допускающих нормальное развитие 

в геном различных крыловых мутаций. С другой стороны, мутации, в норме влияющие 

на строение спинных щетинок, но не задевающие крыло, оказывают такое же действие 
и на гигантский мезоторакс, измененный мутацией Met. 

Из рассмотренных представлений следует еще один вывод - что дискретность из­

менений фенотипа, вызываемая мутациями одного хромосомного локуса, выражает 

свойства целостной системы развития, а не непосредственно самих этих мутаций. Еще 

ранними работами Гольдшмидта (1916-1917 гг.) по механизму .определения пола и 

С. Райта (Wright, 1916) по феногенезу мутаций альбинизма было показано, что в осно­
ве аллельных изменений лежат градации одного и того же фактора (например, коли­

чества вещества или скорости. реакции), действующие с пороговым эффектом. С точки 
зрения модели эпигенетического ландшафта эта дискретность реагирования (убываю­

щая в поздних стадиях развития) является неизбежным с.ледствием того, что устойчи­
вость канализированной траектории к колебаниям уровня тех или иных морфагенети­

ческих факторов снижается во времени прерывисто, образуя перепады в точках 

«чувствительных периодов», соответствующих ответвлениям аберративных долин 

(рис. б, а). Чем больше уровень данного фактора выходит под действием мутаций 

за регулируемые пределы, тем более раняя из этих критических фаз оказывается за­

детой, т. е. реализуется траектория, все более глубоко дивергентная по отношению к 
нормальной. Колебания фактора между двумя пороговымя уровнями (рис. 6, б, уровни 
В и С), определяющими предельные возможности· осуществления данного уклонения, 
не получают фенатипического выражения, и все вызывающие их однолокусные мута­

ции будут расцениваться как один и тот же аллель. Выход фактора за один из пора­

гав приведет к дискретному изменению фенотипа, т. е. переключению развития на бо­

лее раннее или болеее позднее ответвление нормальной траектории. 

Едва ли нужно пояснять, что концепция эпигенетической системы объективно лежит 
в основе теории стабилизирующего отбора. Представление о развитии как системе с огра­
ниченным набором наиболее вероятных траекторий (фенотипических состояний) 

позволило разрушить непроходимую грань между мутационными и экзогенными изме­

нениями, существовавшую для классической генетики (Dobzhansky, 1947, с. 209), 
сведя и те и другие к дискретным реакциям целостной системы на количественные 

изменения переключающих эпигенетических факторов (Шмальгаузен, 1982, с. 82, 89, 
103, 170-173). Установление этой закономерности открыло путь к пониманию того, 
что устойчивость наследования представляет собой не свойство отдельных х·ромосом-
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Рис. 6. Дискретность аберрациИ как выражение ступе-нчатого снижения помехоустойчивости кана­
лизированного развития 

а- участок эпигенетическоrо ландшафта, показывающий перепады высоты стенок (по рогов устойчи­
вости) креода в местах ответвления аберративных долин; б- зависимость характера аберрации от соотно­
шения между уровнем повреждающего морфогенетического фактора и устойчивостью креода. В промежут­
ке между двумя порогами уст.ойчивости (заштрихован) колебания меры фактора не меняют типа развития; 
а, Ь, с, d- пороговые уровни устойчивости последовательных отрезков креода, А 1 -Аз- аберрантные 
пути развития, N- нормальный ход изменений уровня фактора и типичный путь развития. По вертикали­
уровень фактора, по горизонтали - время 
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Рис. 7. Перестромка системы развития в ходе становления новой элементарной адаптации 

1 - изменения эпигенетическоrо ландшафта, 2- типичные изменения модификационных спектров, 
3- изм~нения дисперсии иреобразуемого адаптивного признака в популяции: а- канализированное раз­
В!!тие фенотипа N (соответствующего главной полосе в спектрах и пику вариационной кривой); б- деста­
билизация-развития, ведущая к снижению частоты фенотипа N и уменьшению его роли в спектрах;: в,. г­
две последщзателыJые стадии канализации. он-тогенетической траектории N1 с развитием вокруг нее новой 
сети аберративиых .доли и. Фенот-ип N1 из неустойчивого морфоза превращается в новую адаптивную нор·му; 
прежняя норма становит.ся морфозом или исчезает. Жирными линиями .выделены креоды; заштрихованы 
типы развития, соответствующие последовательным нормам. По вертикали- частота встречаемости приз­
нака, по горизонтали - изменение признака 

94 



ных генов, а результат создания отбором новой организации генотипа, обеспечиваю­

щей канализированное развитие прежде лабильного (ненаследственного) признака. 
Наследственность превратилась тем самым в целостное и исторически обусловленное 

свойство, определяемое как устойчивость результата эпигенетических взаимодействий 
(Шмальгаузен, 1982; Waddiпgton, 1957), а естественный отбор из сортировщика неза­
висимых от него наследственных единиц превратился в механизм создания наследуемых 

изменений. 

Представления Шмальrаузена ( 1968а, 1982) об историческом становлении новых 

адаптивных признаков легко интерпретируются как описание преобразований видо­

специфичного эпигенетического ландшафта. Весь процесс, согласно этим взглядам, 

начинается каждый раз с лабилизации развития прежней нормы (рис. 7, а, б; 

N) и отбора одной из возникающих при этом элементарных неадаптивных реак­

ций. Это означает, что в новых условиях индивидуальные варианты ландшафта реа­

лизуют различные аберрантные траектории, из которых одна ведет к наиболее жизне­
способному фенатипическому уклонению (рис. 7, б, N1). По мере отбора в его поль­

зу прежняя нормальная траектория все более теряет устойчивость безотносительно 
к условиям развития, т. е. ее долина сглаживается, что означает стирание различий в 

стабильности между прежней нормqй и отбираемым уклонением (рис. 7, б, N, 
N1). Постепенная селектИвная стабилизация новой адаптивной траектории превра­

щает ее в креод (рис. 7, в, г, N1); вм~сте с этим вся зона ландшафта вокруг нее пре­

вращается из области маловероятных событий в область наиболее обычных уклонений, 
т. е. она расчленяется новыми долинами. Таким образом, постепенно изменяется весь 

рисунок ландшафта (рис. 7, а-г). Другими словами, происходит изменение абер­
ративного пространства эпиrенетической системы. 

Итак, на любом этапе своих эволюционных изменений система обнаруживает-:спе­

цифический набор возможностей развития, свойственный ей ·лишь в данный .период ее 

истории. Поэтому утверждение, что материал эволюции составляют. случайные гена­

вариации, является, по выраженюq Уоддингтона, «пустым» (Waddington, 1957, 
р.: •188). Сколько бы случайными ни были нуклеотидные изменения хромосомной ДНК, 
их возможные воздействия на фенотип всегда ограничены исторически сложившейся 

структурой (ландшафтом) эпигенетической системы. Изменение этой структуры выра­

жается на популяционном уровне как изменение характера неспределенной изменчи­

вости (Камшилов, 1967). Поэтому указание Дарвина ( 1952) о том, что изменчивость 
не вызывается отбором, должно быть правильно понято. Независимым от:. отбора яв­

ляется лишь само ее наличие, но не характер ее фенатипического выражения. 

ЭПИГЕНЕТИЧЕСКАЯ СИСТЕМА 

И ПОНЯТИЕ МЕ'НДЕЛЕВСКОГО ФАКТОРА 

Изложенные представления неизбежно подводят нас к проблеме онтогенетической 
интерпретации менделевекого наследования. Понятие менделевекого фактора· означает 

наличие двух устойчивых альтернативных (аллельных) состояний· признака, каждое 

из которых наследуется в соответствующей «чистой линии» однозначно, а у гибридов 

(второго поколения)- в определенных числовых соотношениях. С эпигенетической 
точки зрения это означает, что развитие признака у сравниваемых групп особей кана­

лизировано в двух различных напра!!лениях, причем помехоустойчивость каждого из 

них основана на взаимодействии всех элементов генотипа и выражается в нечувстви­

тельности к эффекту рекомбинаций, возникающих при скрещивании внутри данной 
группы (линии). При межлинейном скрещивании оба направления (креода) объеди­

няются в одном эпигенетическом ландшафте как стабилизированные разветвления од­

ной траектории, и исход развития в принципе может колебаться между двумя крайни­

ми ситуациями. При одной из них реализуется та или иная промежуточная·,аберрант­

ная траектория, что нередко дает не вполне устойчивый результат, который в практике 

менделевекого анализа описывается как отсутствие единообразия гибридов первого поко­

:ления (Филипченко, 1924). Во втором случае (рис. 8) развитие направляется. к 
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Рис. 8. Онтогенетический механизм менд~левского на!следования ' 
Выбор пути разв·ития у второго поколения :r:.ибридов стаlбилизированньюх лИний с фенотипами А и. а. Если. 

к критическому моменту развития Х уровень переключающего морфагенного фактора не превышает порога­
вого значения аа, то развитие отклоняется от креода А на ~уть, соответствующий рецессивному фенотипу а. 
В случае превышения этого порога развитие продолжается в направлении более устойчивого (доминантного) 
фенотипа А. По горизонтали -время, по вертикали - ме~а переключающего фактора и направление раз­
вятиs;~ .. А а, АА - надпорогавые значения фактора, реализу~мые у гибридов. 

Рис. 9. Дигибрядное расщеnленИе как реЗульт·ат дву* последовательных выборов между дихото­
мирующими креодами в эпигенетической системе гиб{jидов второго поколения. В первый критиче- . 
екай фазе два реализуемых варианта развития дают соотношение 3 : 1 в зависимости от того, 
превышае:rёя или нет Пороговое значение·, (аа) d>акто~а -1. Во второй критической фазе, где выбор 
определяе:rся уровнем фактора 11 ( с пороговым знач~ниемвв). каждый из вариантов дифферен­
цируется на два н_овых- та,к]Ке_ в соотношении 3: 1. J? итоге возникают четыре класса фенотипов 
в отношении 9:3:3:1. АА, Аа, аа, ВВ, Вв, вв- уров11и перекточающих факторов, определяемые 
рекомбинацией двух пар локусов; АВ .. , Ав .. , аВ .. , ав.~ - классы осуществляемых фенотипов 

1 • 

одной из _двух имеющихся областей притяжен~я (креодов), т. е. И'меет место выра­
женное доминирование. При любом варианте ~ыбор пути развития зависит от неспе­

цифического сдвига в фазе неустойчивой детер*инации (точке разветвления креодов), 
связанного в конечно111 счете с функцией той ~Л!f иной пары гомологичных геномных 
единиц. Последняя отождествляется моргановqкой хромо.сомной генетикой с аллель­

ными состояниями менделевекого гена. Как yke отмечено, феногенетический анализ 
\ 1 • ' 

аллельных серий фенотипов показывает, что ~х дискретность отражает не свойства 

самого детерминирующего фактора,. ·а пороговую · реакцию'. системы развития на его 
количественные изменения. С этой точки зренИя действие парЫ локусов,. ответствен-

' ' ных при данном состоя;нии системы за переклюf!ения пути развит:ия, может контроли-

ровать в ней три х:радации фактора- две крайнЦх (родительских)- АА и аа и.одну про­
межуточную (гибридную)- А а, обозначаемые !генетикой соответственно как го м о- и 
гетерозиготное состояния. Между ними лежат 1либо два критических порога, либо в 
случае доминирования только одИн (между урlовнями аа. и А а- рис. 8). При этом 
кажется очевидным, что для упорядоченного ос~ществления каждого из родительских 

фенотипов не требуется совершенно одинаково~ интенсивности Действия «изоаллель­
ных» локусов-переключателей (или тем более ~дентичности их JJуклеотидной .структу­
ры). Достаточно лишь, чтобы суммарный эффект любой индивидуальной их пары, 

взятой из линии аа, не превышал порога, допус"kающего развитие в направлении соот­
ветствующего фенотипа (рис. 8). Как в общtм случае, так и при доминировании 
это- порог между градациями аа и Аа. При ~крещивании гибридов первого поколе­
ния в соответствии с законами расхождения хjромосом в мейозе возникают, как из­
вестно, зиготы с локусными комбинациями всех трех типов в количественных соотно­

шениях 1:2:1, что означает реализацию в тех ?к е пропорциях трех соответствующих 
мер переключающего факт\)ра и определяемых ~ми вариантов развития, т .. е. происхq­
дит мендеЛ евекое расщепление по фенотипам. :При налИЧJ:IИ в системе лишь одного 
порога переключеимя (доминировании) возникают лишь два исходных стабилизиро-

1 

ванных варианта в соотношении 3: 1. :
1 

.. 
Любая упорядоченность биологических явле11ий должна рассматрив~ться как про­

дуJS:т естественного отбора (Майр, 1981), и в о~ношении правил· менделевекого на еле-
• 1 

дования эта связь совершенно очевидна. УIПорядоченность результата развития 
основана здесь на наличии в·, эпигенетическо~ системе родителей соответствующих 
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креодов, которые могут возникать лишjь в результате стабилизирующего действия от­
бора. Геномные мутации, как и другие! единичные воздействия на систему, могут, как 
показано, лишь нарушать креоды, но с~ми по .себе не создают помехоустойчивых путей 
развития. В соответствии с этим выра~ение «сЫрых» мутационных аномалий, как при­
родных, так и экспериментальных, весьма изменчиво и в целом плохо подчиняется 

менделенеким правилам (Дубинин и !др., 1937; Гершензон, 1941; Камшилов, 1940; 
Шмальгаузен, 1968б), что и привело к возникновению понятий генатипической среды 
гена, а также экспрессивности и пенетрантности мутантнаго признака. Лишь эффекты 
наиболее крупных геномных нарушений показывают относительно малую зависимость 

от вариаций генотипа, т. е. такие мут:=iции достаточно однозначно детерминируют оп­
ределенный тип аномалии; но это соответствие все же никогда не бывает вполне 

стабильным 1
• i 

Обусловленность правильного насл~дования предварительной стабилизацией скре­
щиваемых фенотипов очевидна уже ИЗ rого факта, что законы Менделя были установ­
лены именно на жестко отселектированных (стабилизированных) линиях носителей 

альтернативных признаков. О специфи~ности условий, при которых выполняются эти 
законы, особенно наглядно говорит соДержание второго из них- закона независимой 
рекомбинации, указывающего, что приl наследовании каждая пара аллельных факто­
ров «ведет себя как единственная» ( ~илипченко, 1924), т. е. всегда дает во втором 
поколении гибридов р!tсщепление на дlва родительских фенотипа на фоне любых ва­

риантов рекомбинации всех остальных !Факторов. С точки зрения хромосомной генети­
ки признание универсальности этого Ij!равила было бы равносильно неприемлемому 

Аля нее утверждению, что характер вь1ражения гена не зависит от вариаций генати­
пической среды. Очевидно, что такая н~зависимость возможна лишь при условии, что 
влияние рекомбинации на ход развитиs=i снивелировано предшествующим отбором, так 
что при любом ее варианте сохраняет~я лишь выбор из двух возможностей, опреде­
ляемый в какой-то критический моментi развития состоянием только одной пары локу­

сов. В соответствии с этим действителJно признается, что необходимой предпосылкой 
генет.ического анализа, опирающегося! на менделенекие правила наследования, яв­
шrется предварительный отбор линий пЬ анализируемым признакам (Лобашев, 1966); 
и, в частности, с этого начинается аналlиз мутантных фенотипов. В представлениях ге­
нетики результатом такого отбора явлЯ,ется создание чистой линии носителей мутант­

наго аллеля, т. е. гомозигот по тому локусу, с которым отождествляется данный ано­

мальный признак. С эпигенетической жiе точки зрения эта процедура означает стаби­
лизацию прежде неустойчивой траектории развития признака, основанную на реорга­
низации всего генотипа данной линии I,(Waddington, 1957). Возникает вопрос: в чем 
же состоит «решающая» роль одной л~жусной пары в определении такого признака, 
выявляемая анализирующим скрещи$анием? Прежде всего, она характеризует 

только его упорядоченное развитие, созданное селекцией, а не исходное состояние, 
при котором он был лишь неустойчив'рй аномалией. Во-вторых, эта определяющая 
роль относится не ·к однозначному ка1нализированному развитию признака, наблю­

даемому в родительских линиях, а к г+бридному варианту, где в одной эпигене:гиче­
ской системе совмещены две разные во~можности такого развития. Сущность онтоге­
нетического действия «детерминирующ~Й» локусной пары в системе. гибрида заклю­
чается в том, что на временном отрезке! соответствующем выбору между двумя траек­
ториями, ее эффект выходит за рамки !регуляции одного из альтернативных креодов, 
но остается в пределах нормы для вторЬго, так что все равно осуществляется один из 
стабилизированных вариантов развития!. От переключателя здесь зависит лишь выбор 
пути раЗ-вития, но не само его осущестlвnение, определяемое всем генотипом. Что же 

касается гомозиготности родительской Линии по одному из членов «детерминирующей» 
пары, то, как уже сказано, это понятие рзначает не отсутствие вариабеJlьности локуса, 

1 

1 Последнее, в частности, касается крупных г~нетических аномалий у человека, которые, даже буду­
чи доминантными, могут иногда не прояl'!ляtься в гомозиготе и показывают в целом изменчивость 
выражения (например, полидактилия; Герфкович, 1968). 

! 
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а ограниченность ее теми пределами, при которых действие его двойной дозы не нару-

, щает- устойчивого развития: признака, маркирующего данную лин-ию (рис. 8). Подоб­
ные пределы вариабельности, ограничивающие возможности канализированного раз­

вития, существуют в даt~ной системе для любой парьi локусов, т. е. все они являются 

в этом смысле «детерминантами» пр1:1знака. 

Таким образом, понятие менделевекого гена подразумевает определенное состоя­

ние видовой эпигенетической системь1, при кот.ором в ней благодаря отбору становятся 

возмоЖными два устойчивых варианта развития признака, выбираемых в зависимос1и 

от сqяетания состояний определенной пары хромосомных локусов. Поэтому законы их 
рекомбинации, опредеJJЯемые поведением хромосом при мейозе и оплодотворении (рас­
хожд~ние и независимое комбинирование Гомологов) получают при такой организации 

системы однозначное выражение в наследовании альтернативных признаков, и эта 

однозначность составляет сущность законов Менделя, т. е. мендел-евекий ген- это 

покаэатель определенной упорядоченности эпигенетической системы, а не сам хромо­

сомнЫй локус. Последний полу<;~ает свойства переключ-ателя аллельных признаков 
лишь постольку, поскольку в системе развития гибридов существует сама возмож-

•" _нос,ть переключения, выражающаяся в наличии в ней двух стабилизированных крео­
дов. Только в этих условиях приобретают смысл понятия rомо- и гетерозигоrн·ости, 
ибо они об_означают те градац;ии эшtгенетического эффекта локусной парь'r, которые 

в. данной системе определяют выбор дш:кретных путей развития; положение же поро­
гов между этими градаци·ями, как и наличие самих включаемых ими путей, характери­

зуют систему, а не участок генома. При отсутствии в системе второго креода (т- е. при 

существовании у nризнака только одной нормы) любое геномкое изменение (рекомби­

нация, мутация) може:гиметь.•лишь два эффекта -либо оно .не задевает норм.адьного 
развития, либо приliодит к неустойчивым аберрiщцям, не показывающим правильного 

наследования (как это и набюодается в отношении природной неопределенной измен­
чивости) ,;--Это свойство аберрациИ означает, что для однокреодной системы понятие 
аллел.я вообще т-еряет содержание, так как в ней просто нет альтернативн_ой .возмож­

ности устойчивого развития;, поддающейся включению при каком-либо лакусном 

ИЗ.М\'!!Jении. 

Из сказанного следует, что менделевский фактор- это не материальная частица, 

а отношеии~ между двумя устойчивыми альтериативны.ми состояниями .эпигенетиче­

ской системы («чистыми линиями»}, выявщrемое в гибридном анализе. Это отношение 

не существует вне сравнения -указанных состояний. Число менделевских генов, кото­
рым определяется анализируемый призкак в данной системе скрещиваний, означ.ает 

не ·что иное, как число двоичных вьrборов между последовательными ветв,11ениями 

ка.н_ализироваНН!>IХ траекторий, котор.ре должно быть сделано в системе развития гиб­
рида, чтобы 1tолучить в итоге один .из родительских фенотипов (рис. 9). Легко видеть, 
что если каждый ·такой выбор зависит в данной системе от одной пары локусов, даю­

щей соотношение 3:1 .при· реализации двух соответствующих траекторий (креодов), 
то итоговое ,н:исло возможных результатов развития (т. е. различающихся фенотипов) 
будет состав.лнть 2п, а их количественное соотношение (3+ 1) n где n- число после­
довательных критических фаз, соответствующих р.азвилкам между дочерними крео­

. дами,. 1:1ли, что то:.же самое, число «детерминирующих генов» (рис. 9). Эти соотноше­
НИSJ' ·и сос:rавляют суть- менделевекого .наследования. 

·· Все это делает очевидным, что по!Iятие менде;~евского аллелп и геномной мутации 
обозначают совершенно- различные явления, относящиеся к разным иерархи:ч,еским 

уровням системы. Менделевский ген е: его аллельными состояциями характеризует 

такой способ организации системы, при котором ши-рокий спектр вариаций генома к-ак 
целого не выводит развитие за пределы ограниченного набора дискретных. устойчивых 
путей; выбор среди них зависит каждый· раз лишь от суммарного уровня активности 

одной определенной пары гомологических локусов. Напротив, генuмная мутацкя озна­

чает элементарное ВО3\\fУЩение в системе, которое может лишь нарушить ее упорядо­

ченность, но не в состоянии создатв' яовой. ОтождесТJ'\.ЛЯТЬ мендел евекий ген с участ­

ком хромосомы, а аллельное изменение с мутацией- этого участка - значит наделят~:> 

элемент системы свойствами самой системы. 
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Это отождествление, принятое, хотя и не без колебаний, моргаиовекой хромосом­
ной генетикой (Морган, 1937), заставляет нас вернуться к вопросу о возможности из­
менения гена под действием отбора. Такая возможность; как будто бы вытекавшая из 

ряда опытов (Castle, 1916), энергично отвергалась ортодоксальным моргановским 

учением, видевшем в гене локус, сnособный лишь спонтанно мутироваiъ. Но даже если 
иметь в. sиду собственно локус, то в сегодняшних представлениях ~ это полинуклео­

тидная матрица, чувствительность которой к отбору признается в известной степени 
даже нейтралистской теорией. молехулярной эволюции. Тем более нет сомнений в 'от­
ношении селективной обусловленности менделенеких факторов (которые и выявляются 

методами классической генетики), ибо, как показано выше, они представляют собой 
просто символы эпигенетических соотношений, созданных отбором. Проще говоря, 
менделевский ген есть продукт отбора (Шишкин, 1984в). 

Наиболее ясным экспериментаЛьным доказательством ,;~того являются опыты 
К. Уоддингrона по генетической. ассимиляции (стабилизации) лабильных признаков 

(Waddiпgton, 1957). ЗДесь отбирались крыловые морфозы у дрозофилы, такие, как 
dumpy или Ьithorax, полученные путем теплов.ого воздействия на личинку, после чего 
потомство их !{Осителей снова подвергалось тепловому шоку на той же стадии и отбо­
ру по той же дефннитивной аномалии. ПосJГе нескольких поколений отбора указанньiе 

фенотипы сталй появляться без действия шока, и из них бьыш получены чистые линии. 

Таким образом, признаки стали устойчивыми (наследственными). При скрещивании 
их носителей с исходной нормальной· культурой они выщеплялись с той или иной сте­

пенью пенетрантности (высокой у Ьithorax), что позволило рассматривать их как 

проявления соответствующих мутантных аллелей. Поскольку в исходной линии этих 
фенотипов заведомо не было, то возникает вопрос: откуда· появился новый ген? Воз­

можности ответа с традиционных позиций здесь весьма ограниченны. Во-первых, до­

пускается, что полученные стойкие фенотипы суть эффекты скрьrтых мутаций, лежа­

щих при обычных условиях ниже порога проявления; отбор же объединил их в поли­

ген с более сильным эффектом. Это наиболее обычное объяснение (Шеппард, 1970; 
Майр, 1974; Рьюз, 1977), вынужденное апеллировать к допущениям, лежащим за пре­
делами анализа; однако и оно признает, что детерминирующий комплексный фактор 

есть продукт отбора. Другая возможность~ это допустить существоваflие гипотети­

ческого эффек<rа Болдуина, т. е. появление в ходе каждого эксперимента мутаций, 

совпадающих по выражению с исходным морфозом; но тогда сама неизменность их 

появления в процессе отбора вырастает в очередную загадку 1
• 

Напротив, эпигенетическое объяснение эксперимента не встречает никаких трудно' 
стей, так как результаты здесь прямо соответствуют ожиданиям. Менделевский ген в 

общем случае обнаруживается ·лишь там, где есть два устойчивых альтернативных 
состояния признака; эти два состояния означают наличие в системе развития гибри­

дов двух креодов; креоды же создаются стабилизирующим отбором. Стабилизация 

первично неустойчивого морфоза в рассмотренных опытах привела к созданию линии, 

в которой путь его развития приобрел свойства креода. Совмещение последнего в од­
ной системе с прежним крео:д.ом, характеризующим нормальную линию (гибридный 

анализ), привело к осуществлению двух альтернативных вариантов призна'ка, т. е. к 

менделевекому расщеплению, Отсутствие полного проявления ассимилированного 

приЗнака указывает лишь на недостаточную стабилизированыость его траектории .. 

1 Интерпретация этих опытов самим Уоддингтоном вскрывает дуализм его представлений, отражаю­
щих стремление совместщrь эпигенетическое объяснение устойчивости фенотипа с идеей дискрет­
ной наследственности. Как эмбриолог-феногенетик Уоддингтон сознает, что полуцение наслед­
ственного признака, вызываемое генетической ассимиляцией, означает канализацию его развития, 
обусловленную всем генотипом и не зависящую от определенного локуса, т. е. поиски последнего 
заведомо неnровомерны. Но, как генетик, он тем не менее задается вопросом: откуда возник ген, 
оnределяющий включение ассимилированного признака? При Этом понятие переключателя крео­
дов у rибр1:1дов бессознательно подменяется щ>нятием гена, детерминирующего nризнак в ассими­
лированной линии. В рассматриваемых случаях {фенотипы dumpy и blthorax) Уоддинrтон, естест­
венно, не находит удовлетворительного «генетического» ответа и вынужден допускать здесь появ­
ление случайных мутаций в направлении отбора (эффект Болдуинw) вопреки собственному опреде­
лению механизма генетической ассимиляции (Waddiпgton, 1957, с. 166, 176, 180-182). 
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ТаFим образом, возможцость строго упорядоченных элигенетических переключе­

ний, составляющая сущность менделевекого гена, возникла в результате отбора. Речь 

здесь идет в первую очередь не о создании отбором нового состояния локуса, а о при­

обретении этим лакусом свойств переключателя. 

Из всего сказанного легко понять, какой смысл должен вкладываться концепцией 

элигенетической системы в процедуру менделевекого анализа.- Последний раскрывает 

нам не «генетическую основу» исследуемых признаков, а структуру Целостной видо­

специфичной системы развития, которую мы «проявляем» 1пяr. за шагом с помощью 

стабилизации различных альтернативных траекторий, иерархически строящих эту си­
стему и характеризующих ее потенциальные возможности. В зависимости от условий 

отбора одни и те ·же признаки могут быть стабилизированы различными путями, 
в резу-11ьтате чего выбор между их траекториЯми у гибридов буДет зависеть каждый раз 
от разных лакусов (что воспринимается исследователями как обусловленность данно­
го прf!знака в этих случаях неидентичными генами). Другими словами, подлинными 

инвариантами, определяющими выбор в признаковом пространстве данной системы, 

являются не состояния хромосомных локусов, а иерархические последовательности 

развилок (чувствительных точек) онтогенетических траекторий, упорядоченное пере­
ключение которых можно организовать с помощью отбора разными способами. Сово­

купность- эти·х р·азветвлений и составляет· ландшафт системы. 

Инвариантность общего рисунка rраекторий системы по отношению к их· потен­
циально возможным «пусковым факторам» особенно наглядно выявляется в экспери­

ментах по детерминации пола. У большинства ксеногамных организмов альтернатив­

ные комбинации половых признаков имеют простой хромосомный механизм переклю­

чения, т. е. наследуются как гетерозигота и рецессивная гомозиГота по одному мен­

делевекому фактору. При этом определение пола (например, у рыб и амфибий) 

в принциле можно полностью извратить с помощью гормональных воздействий или 

межрасового скрещивания таким образом, что зигота с генетической конституцией 
самца развивается в фенатипическую самку с нормальной' репродуктивной способно­

стью и н;аоборот; иногда удается с помощью отбора перенести механизм определения 

пола с половых хромосом на аутосомы; наконец, в ряде случаев у разных природных 

рас одного вида Детерминация пола может осуществляться на основе противополож­

НЬjХ вариантов гетерогаметности, т. е. мужского- ХУ и женского - WZ (Астауров, 

1966). Все это· ясно показывает, что способность гомологичных геномных элементо:в 
переключать развитие есть выражение структуры- самой системы, допускающей 

такие переключения, и что в роли диспетч~JЩВ эти гомологи могут меняться ролями, 

а также могут быть заменены множеством других агентов с тем же неспецифическим 

эффек:rом, определяющим выбор одной из наличных кана,лизированных возможностей. 

Подлинная причина, определяющая возможности выбора в такой системе,- это орга­
низация соответствующего ей целостного генотипа. 

Рассмотренные взгляды на соотношение хромосомных единиц, менделенеких генЬв 

и признаков фенотипа находятся не в столь уж резком несоответствии с теоретически­

ми представлениями хромосомной генетики, как.это моЖет показаться. Несоот:ветствия 

следует скорее искать внутри самих этих представлений, которые объединяют редук­

ционистское истолкование числовых соотношений наследования в группах особей 
(«признаки определяются дискретными генами») и вполне системное понимание роли 

геномных единиц в определении итога развития отдельной особи («каждый признак 

определяется всем геномом»). Основой первого из этих положений считается менде­
левекий .аt:~ализ; основу второго составляют данные эксп'ериментальной генетики, 

показываЮщие, что один и тот же признак может нарушаться множеством разнород­

ных мутаций и, следовательно, его нормальное развитие зависит от функriии множест­
ва лакусов (Морган, 1924, f937a, б, в; Уоддингтон, 1947). Это последнее представле­
ние получило свой законченный вид в теории генного баланса (Bridges, 1922; Морган, 
1937д), согласно которой каждый признак есть выражение равновесия, создаваемого 

в развитии действием всех генов, а изменение в любом из них (мутация) приводит к 

н.овому j)авновеси:ю, дающему иной конечный продукт. Поэтому ген не создает призна­

ка, а лишь склокяет общий баланс взаимодействия к тому или иному фенатипическому 
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исходу. Таким образом, теория признает, что конечный эффект отдельной хромосомной 
единицы выражает не ее собственные свойства, а свойства всей системы взаимодей­
ствий, в рамках которой данная единица функционирует. Все это по существу очень 

близко к признанию идеи о неспецифическом влиянии гена на итог развития, сфор­
мулированной позднее Гольдшмидтом. 

Идея генного баланса составляет основу представлений хромосомной генетики об 
онтогенетическом («физиологическом») действии гена (Морган, 1937д; Лобашев, 
1963; Майр, 1968, 1974; Дубинин, 1976; и др.). Соответственно представления об од­
нозначной связи между генами и признаками формально отвергаются генетической 

теорией; их характеризуют как ошибку Вейсмана (Дубинин, 1966а, с. 238; Морган, 
1937а, б, в), или как «генетику горохового мешка», отражающую позиции раннего 

менделизма (Майр, 1968, с. 216), или, наконец, как некомпетентное мнение, ошибочно 
приписываемое генетике (Тимофеев- Ресовский, Иванов, 1966, с. 116). Роль отдельных 
генов сводится лишь к смещению путей развития (Мюнтцинг, 1967, с. 73). 

Однако принятие такой позиции обязывает ответить на вопрос: как в таком случае 

должны интерпретироваться результаты менделевекого анализа, составляющего ос­

новой познавательный инструмент классической генетики? Последний, как известно, 

построен именно на однозначном проецировании генов на признаки (Шмальгаузен, 

1982; Столетов, 1967; Майр, 1968), и это позволяет понять, почему принцип определе­
ния признака всем генотипом иногда называют чисто теоретической декларацией гене­

тики, не меняющей ее редукционистских представлений (Светлов, 1964). В самом де­
ле, можно ли согласовать оба подхода? Если, например, различия двух константных 

(чистолинейных) фенотипов сводятся по результатам анализа к различию в одном 

гене, понимаемом как хромосомный локус, то перевести этот вывод на язык балансо­

вой гипотезы можно только одним способом - признать, что геномы всех особей обеих 

линий абсолютно идентичны, за исключением единственного участка, который сдви­

гает генное равновесие к одному из двух вариантов. Но это предположение неприем­
лемо, так как в действительности геномы любой лабораторной линии или природной 

расы все г да вариабельны по многим лакусам (ер.: Камшилов, 1939; Дубинин, 1966а). 
На практике этих противоречий обычно даже не замечают, т. е. в истолковании мен­

делевекого анализа не усматривают особой проблемы. Указывается, правда, что его 

конкретный результат не следует понимать как выявление всей генетической основы 

нормального признака, которая всегда очень сложна. Анализ каждого простого рас­

щепления вскрывает лишь отдельный ее элемент; полное же представление о ней 

дает исследование всех возможных мутационных аномалий признака. Но очевидно, 

что такое толкование несовместимо с балансовой гипотезой, поскольку в ее представ­

ЛРниях любой признак особи имеет всегда одну и ту же генетическую основу, а имен­

но весь геном. Таким образом, очевидно два вывода. 1. Хромосомная генетика не со­
держит объяснения менделевекого анализа, согласуемого с балансовой теорией. 

2. Сведение монофакторнаго различия между двумя чистыми линиями к изменению 
в одном хромосомном лакусе не отражает фактических различий их генотипов. 

Итак, вопрос состоит в том, можно ли вообще избежать совмещения в генети­
ческой теории двух взаимоисключающих принципов: «ген (группа генов) -признак» 
и «геном (или генотип) -признак»? Для этого логически есть только одна возмож­
ность: признать, что ген балансовой гипотезы (хромосомный локус) и ген менделев­

екого анализа - это н~ одно и то же. Другими словами, менделевский фактор должен 

выражать такое различие между двумя вариантами генотипа, которое принципиально 

несводимо к свойствам или состояниям их отдельных элементов. Именно к этому вы­
воду мы и пришли выше, опираясь на теорию эпигенетической системы и отвечающую 

ей реальную феноменологию наследования. Правильное менделевское расщепление 
выражает взаимоотношение двух состояний системы, соответствующих двум альтер­

нативам канализированного развития. Выбор между ними определяется у гибридов 

количественным уровнем активности одной гомологичной пары локусов, которая иг­

рает в этом случае роль «дифференциатора». Эта роль, выражаемая символом мен­

делевекого гена, обеспечивается исключительно свойством гибридных генотипов осу­

ществлять два устойчивых варианта развития; при потере этого свойства исчезает.и 
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сама упорядоченность наследования, позволяющая выделять его 'контролирующий 

фактор. 

Это представление о сущности гена в основе своей не является для. генетики но­

вым. Примерно таким :Же оно быоо и у автора термина «Ген» Иогансена (Johannsen, 
1926), который понимал под ним не частицу наследственного вещества, а единицу 

различия двух генот~пов (Baur, 1922). Достижения хромосомной теории наследствен­
ности в глазах многих исследователей., особенно феногенетиков, не отменяли основы 

такого представления, о гене. Последний, даже будучи отнесен к хромосоме, мыслился 
ими как причин:а различия в развипrи, не существующая вне свойств целостного гено­

типа (Промптов, 1934; Камшилов, 1934); допущение о самостоятельном действии гена 
rrриравнивалось к возможности «изолиров.анного существования дырки от бублика» 

(Промптов, 1934). Согласно Камшилову (1935, с. 141), ген -это не локус, а отличие 
двух целостных генотипов,, «выявляемое в своеобра:;шом типе развИтия». Даже для 

Моргана признание хромоtомноой локализации гена было сопряжено с некоторыми 
колебаниями, и одно время им допускалось, что речь идет лишь об абстрактном 

свойстве, каким-то образом связанном· с . даюfЬiм участком хромосомы (Морган, 
1937г). В наше ,Время с развитием биохимических методов генетического анализа, где 
локус выступает как единица матричного. синтеза,. его нетождественность менделев­

екому гену вновь становится для генетиков все более очевидной (Грант, 1980, с. 290; 
Голубовский, 1982). · 

Признание системной обусловленности «генных» свойств лакуса отчасти нашло 
выражедие и в гипотезе Фишера (Fisher, 1930) об э1юлюции доминантности. Согласно 
последней, способность лакуса детерминировать признак"в присутствии своего неиден­
тичного по свойствам гомолога (т·. е. в гетерозиготе) есть результат его взаимодейст­

вия с системой мqдификаторов, созданной отбором. Тем самым признается, что по 
крайней мере классическая картина менделевекого расщепления по фенотипам (3: 1) 
не является свойством гомологичных Хромосомных единиц и возникает лишь как про-

, дукт реорганизации отбором всего генотипа. Отсюда остается лишь шаг до распро­
странения ·Этого вывода ·на, любое упорядоченное соответствие между л окусом и приз­
знакdм, выявляемое гибридным анализом. 

С другой стороны?первый шаг к осознанию того факта, что в основе выбора между 
аллельными состояниями лежат какие-то количественные различия, был сдеЛан еще 

ранними менделистами, получив выражение в известной гипотезе «Присутствия-от­

сутствия» Б.этсона-Пеннета, выдвинутой для объяснения доминирования (доминант­

ный признак определяется наличием фактора в гаметах, рецессивный - его отсутст­
вием). Критика со стороны моргаиовекой школы, указавшей на несовместимость 

этого взгляда с явлением множественного аллелизма и представленнем о линейном 
расположении генов в хrюмосомах, привела к 'новой формулировке гипотезы, в которой 
еще более опреленно говорилось о количественной природе аллельнога различия 

(рецессивный фактор ес11ъ нечт'? утративший по сравнениЮ с доминантным; Пеннет, 
1930). И наконец, Гольдшмйдт, независимо обосновавший идею о ~<количестве гена>> 
как основе аллельных изменений, развил ее в представлении о пороговых уровнях 
морфагенетического эффекта, определяющих выбор фенотипа в критцческих точках 

развития (Go\dschmidt, 1927, 1938, 1940). 
Как показано выше, наличие у хромосQi.шой единицы свойств менделевекого фак­

тора означает; что данная структура генотипа· допускает несколько устойчивых путей 

развития признака. При отсутствии такого выбора, т. е. возможности иереключения 

стабилизированных_ траекторий, не может бЫть и локуса-переключателя, т. е. гена, 
«определяющего» признак. Следовательно, в общем случае .роль отдельного лакуса 

в детерминации свойств фенотиnа остается неопределенной и может быть описана 
лишЬ как элемент в сложной системе фун-кционирования всего генотипа в процессе 
развития. 

Но если отдельный :локус не имеет самостоятелъно·го выражения в фенотипе и. послед­
ний в каждом своем призна_!<е оnределяется всей зародышевой плазмой (генотипом), то в 

чем тогда заключается прИ-нцип корпускулярной (дискретной) наследственности, лежа­

щей в основе хромосомной теории? Актуальность этого вопроса стала очевищюй длЯ 

102 



Моргана еще в 1918 г., до появления балансовой гипотезы, и его ответ заслуживает вни­
мания. Он заключает, что если указанные соотношения между признаками и зародыще­

вой плазмой действительно имеют место, то последняя все же в любом случае остается 

построенной из элементов, независимых в отношении мутирования, кроссинговера, а так­

же расхождения гомологов и комбинирования их пар в процессе созревания половых кле­

ток (Морган, 1924, с. 232, 235). «В этом, и только в этом смысле мы в-праве говорить о 
корпускулярном строении плазмы и корпускулярной наслеДственности» (Там же, с. 235). 
Эти .признания поразительны. Из них следует, что моргановекая теория наследствен­

ности описывает- лишь закономерности перераспределения хромосомных элементов, 

но при этом не знает, каким образом они могут быть связаны с наследованием призна­

ков! И тем самым вновь косвенно признается, что менделенекие правила наследования 

признаков описывают нечто совсем иное, нежели- элементарные свойствд хромосомных 

единиц. 

Отсутствие метода для интерпретации итога разщпия в терминах дискретных хромо­

сомных генов, неявно признанное Морганом, не является следствием неполноты знаний, 

как часто полагщот. Оно носит принципиальный характер. Данные эмбриологии не 
оставляют сомнений, что развитие есть неразложимый элигенетический процесс, осно• 
ванный на в:iаимодействии всех его элементарных факторов и непрерывном увели­
чении качественного многообразия. Явления цитоплазматической прелокализации за­

чатков и связанных с нею фаз преформированного (мозаичного) развития составляют 

здесь лишь частные эпизоды, обусловленные элигенетическими взаимодействиями в ооге­

незе и вновь сменяемые в ходе развития регуляционными процессами (Шпеманн, 1925; 
Дэвидсон, 1972; Светлов, 1 978). Детерминация частей -определяется в развитии лишь 
детерминацией целого, и признаки взрослоrо'организма не могут иметь коррелятов в зи­

готе или ее геноме (Гурвич, 1.944; Светлов, 1964, 1978). Как мы видели, любой итог разви­
тия - нормальный или аберрантный -всегда явлнет•.ся эквифинальным по отношению 

к вариациям зндчений его элементарных причиныых фактор<>в. Устойчивость признаков 

«не свойство генов, а выражение взаимозависимостей частей в корреляционных системах 
развивающегося организма» (Шма.]Jьгаузен, 1982, с. 174). Эта несводимость процесса 
развития к преформационной модели, рассматривающей организм как сумму следствий 

из независимых начальных причин, д:аlЗно понитая экспериментальной эмбриологией 
(Бляхер и др .. , 1935; Белоусов, 197:9), фо,рмдльно признается также и хромосомной гене­
тикой, видящей в этом одно из главных .своих отличий от вейсмановской теории зароды­

шевой плазмы (Морган, 1937а, б; Дубинин, 1966а). 
Как уже говорилось, отсутствие специфичес1юй роли индивидуальных хромосомных 

генов (локусов) в .определении свойств фенотипа, наиболее аргументированно было по­

казана Гольдшмидтом, и он оказ.ался, одним из тех немногих ведущих генетиков, кто 

ясно увидел, к каким последствиям это ведет дJIЯ теории р.азвития {а тем самым и на­

следственности'). «Факты генетики, конечно, могут описываться в терминах генов, но тео­

рия зародышевой плазмы должна полностью освободиться от концепции генов как еди­
ниц» (Go1dschmidt, 1938, р. 311), т. е. генотип является неразложимой основой развития 
фенотипа. «Зародышевая плазма как :целое контролирует определенную реактивную си­
стему, которая .есть не мозаика отдельных эффектов, но единая система развития, уп­

_равляемая как целое одним фактором .... Для многих генетиков явно трудно мыслить. в 
таких понятиях, поскольку большинство их настолько связаны аксиоматической верой в 

атомистическую генную теорию, что не в состоянии думать иначе; но эмбриологи, физи­

ологи и, возможно, систематики не найдут трудностей в принятии этой концепции» 

(Goldschmidt, 1940, р. 218), 
Предв1:1дения Гольдшмидта в отношении принятия генетикой этих взглядов (к кото­

рым она, каз 1лось бы, подошла вплотную) вполне оправдались, и причины этого лонятны. 

Системные обобщения генетики, в которых не остается места для генов как детерминан­
тов признаков, целиком относятся к ее теоретическим представлениям об индивидуаль­

ном развитии, т. е. той области, Где она не имеет особенно больших успехов. Напротив, 

редукционистский подход к изучению наследственности, связанный с применением мен­

делевекого анализа, является основой в.сех т-ех огромных и очевидных практических до­

стижеций, которые позволили генетике претендовать на роль точной науки и завоевали 
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ей небывалый авторитет в биологии ХХ в. Не удивительно, что в этих условиях, когда 

главной повседневной задачей остается установление связей между геномными едини­

цами и признаками организма, кажется неуместным вспоминать о том, что в теории за 

генами не признается таких детерминирующих свойств и что их следует относить только 

к генотипу. Сама очевидность выявляемых дискретных связей и возможность их экспе­

риментальной проверки обычно мешают задуматься над тем, какова в действительности 

их природа и при каких условиях они возникают. Свойство лакуса переключать пути раз­

вития при скрещивании двух стабилизированных отбором фенотипов абсолютизируется 

как его постоянное свойство, а сама его функция переключателя, выявляемая лишь у 

гибридов, рассматривается как доказательство его особой детерминирующей роли в от­

ношении данного признака. Одним из краснореч-ивых свидетельств торжества этого ре­
дукционистского стиля мышления является хрестоматийное утверждение, что принцип 

«чистоты гамет» сам по себе обеспечивает дискретность наследования (несмешивае­

мость) признаков, т. е. что законы расхождения хромосомных гомологов должны всегда 
прямо отражаться в свойствах фенотипов, независимо от устойчивости их развития. 

Необходимость увязать эти представления с системными требованиями балансовой 

гипотезы на практике выливается в «компромиссное» решение, т. е. концепцию генотипи­

ческой среды. Участие всего генотипа в реализации признака понимается здесь как взаи­

модействие «основного» гена (или генов), определяющего признак, с остальными на­

следственными элементами, модифицирующими его специфическое действие и играющи­

ми по отношению к нему роль «шумов». Такое понимание соотношений гена и признака 

утвердилось в умах многих исследователей как типичное для хромосомной генетики не­

зависимо от того, отвергают ли они его (Goldschmidt, 1940) или считают приемлемым 
(например, Астауров, 1971, с. 218; Bertalaпffy, 1969, р. 73). Вполне очевидно, что эта ин­
терпретация целиком остается в рамках преформистских представлений о дискретной 

(мозаичной) детерминации признаков. По существу она мало отличается от концепции 

Вейсмана, в которой возможность проявления каждого детерминанта подобным же об­

разом зависела от общего исхода борьбы наследственных зачатков. Эта, казалось бы, 

постоянно отвергаемая, но на деле прочно укоренившаяся вера в независимое определе­

ние признаков хромосомными генами косвенно обнаруживается даже там, где на словах 

подчеркивается существование у видового генотипа и контролируемой им эпигенетичес­

кой системы особых целостных свойств, не нарушаемых элементарными мутациями. Ибо, 

когда речь заходит о сравнении таких генотипов, то их различия на самом деле оценива­

ются не в целостных свойствах, а лишь в количестве неидентичных генов (Dobzhaпsky, 

1947, с. 106, 110, 337, 338; Майр, 1968, с. 432). Сущность генотипа как целого, выражае­
мая только через индивидуальное развитие (К:амшилов, 1934), по-прежнему сводится 
здесь к сумме хромосомных элементов. 

* * * 
В историческом плане появление каждой новой области естествознания обычно начи­

нается с ощупывания предмета исследования аналитическими методами и, как следствие 

этого, с преобладания редукционистского подхода к его описанию; время системных 

обобщений приходит позднее. Так было и в истории традиционных экспериментальных 

областей биологии - механики развития и генетики, из которых последняя прошла путь 

от типичной «механики наследственности» (Вейсман и ранние менделисты) до системных 

построений Гольдшмидта, Шмальгаузена и Уоддингтона. Естественно поэтому, что по­

явление и бурное развитие нового фронта исследований - молекулярной генетики, изу­

чающей строение и функции матричных структур клетки, снова привели к возрождению 

редукционистских представлений о связи гена и признака, выраженных теперь в формуле 

«один ген - один фермент». Это внесло новый элемент дуализма в мировоззрение клас­

сической генетики, многие представители которой, отрицая в теории прямую детермина­

цию генами признаков фенотипа, в то же время вынуждены допускать ее возможность в 

отношении первичных генных продуктов (Тимофеев-Ресовский, Иванов, 1966; Wad­
diпgtoп, 1966); последние (прежде всего белки) рассматриваются как признаки, наибо­
лее адекватно отражающие свою генетическую основу (Гершензон, 1974). Все это не 
могло способствовать укреплению системных взглядов в классической генетике, влия-
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• ние которых и без того было ограниченным. Однако и в молекулярной биологии тем вре­

менем начинают слышаться новые ноты. Давно высказанное мнение, что принцип «ген -
фермент» представляет крайнее упрощение реальных соотношений (Haldane, 1954), 
находит теперь все больше подтверждений. Явления полиморфизма ферментов и сходст­

во пространствеиной структуры их гомологов у разных организмов уже сами по себе 

заставляют думать, что именно эта структура играет главную роль в определении функ­

циональных свойств белка, тогда как образующие его аминокислотные последователь­

ности (во всяком случае в участках, лежащих вне активных центров) могут при этом 

варьировать. Таким образом, имеется вырожденность соответствия не только между 

нуклеотидным кодом ДНК и линейной структурой белка, но также и между последней и 

характером его функции (Уоддингтон, 1970б; Волькенштейн, 1981а, б). Более специаль­

ные исследования показывают, что весь многоступенчатый процесс, ведущий от цистрана 

к ферменту, т. е. транскрипция- процессинг (посттранскрипционная редукция 
иРНК) - трансляция и посттрансляционные изменения - является поливариантным 

на каждом своем этапе (Инге-Вечтомов, 1976; Михайлова, Симаров и др., 1981). Одним 
из ярких проявлений этой поливариантности является тот факт, что в норме с одного и 

того же с~гмента ДНК могут считываться в разных тканях или на разных стадиях онто­

генеза различающиеся транскрипты и соответственно образуются разные белки (Голу­

бовский, 1985). В целом такая неоднозначность может быть обусловлена воздействиями 
самой различной природы, что создает, с одной стороны, возможность уклонения конеч­

ного продукта синтеза от нормы, а с другой - создает основу для его регуляции («фена­

типической супрессии» мутаций) при ошибках кода. Такая регуляция, в частности, пока­

зана у дрожжей-сахаромицетов для посттранскрипционных этапов синтеза, где ее можно 

вызвать изменением температуры, рН, осмотического давления и действием других внеш­

них агентов (стрептомицина, глицерина и т. д.). Эти процессы предотвращают потери в 

структуре полипептидной цепи и облегчают ее функциональную регуляцию на посттран­

сляционном уровне (Михайлова, Симаров и др., 1981). Последняя может эксперимен­
тально индуцироваться теми же агентами, что и посттранскрипционная регуляция, но во 

многих случаях она наблюдается как естественный процесс, приводящий к сохранению 

мутантом нормальной биохимической функции. При этом часто имеет место не исправ­

ление ошибок в аминокислотных последовательностях, а нивелирование их эффекта. , 
Наиболее известный механизм этой регуляции, изучавшийся у различньтх организмов -
взаимодействие продукта активности мутантнаго лакуса с нормальными или мутантными 
субъединицами того же белка ( «межаллельная комплементация»). Оно приводит либо к 
восполнению утрат в первичной структуре одной полипептидной цепи за счет других, либо 

к восстановлению функции целого за счет конформационных изменений мутантных субъ­

единиц, т. е. такому объединению имеющихся фрагментов, которое позволяет их ком­

плексу приобрести нормальную пространствеиную структуру путем самосборки. При этом 

аминокислотные изменения вне активных центров не нарушают нормальной функции 

(Инге-Вечтомов, Сойдла, 1978). 
Явления комплементации продуктов синтеза, нарушающие колинеарное соответствие 

между цистроном и ферментом, проливают свет на эволюционное значение посттрансля­

ционных изменений вообще. Тот факт, что активные центры белков сохраняют относи­

тельную автономность и нередко могут функционировать независимо от их связи (напри­

мер, две неидентичные субъединицы триптофансинтетазы, разделенные у кишечной па­

лочки, но кодируемые как одно целое у нейроспоры), заставляет исследователей по­

лагать, что многие мультифункциональные белки могли возникать путем объединения 

ферментов, кодируемых разными генами, и, наоборот, что мультиферментные комплексы 
в ряде случаев являются продуктами эпигенетического расчленения мультифункциональ­

ных белков-предшественников, как это прямо наблюдается у некоторых вирусов (Инге­

Вечтомов, Сойдла, 1978). Здесь уже не приходится говорить о правиле «ген-фермент». 
Необходимость. учитывать возможный эффект посттрансляционных. модификаций ста­

новиться все более очевидной для исследователей, заставляя воздерживаться от прямого 

отождествления рядов изосrерментов с продуктами изоаллельных мутаций (Солбриг, 

Солбриг, 1982, с. 256). 
Все эти факты показывают, что, несмотря на большое различие в дистанции, разделя-
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ющей локус и фенотип в классической и молекулярной генетике, их взаимоотношения в -
принципе сходны. Функциональную устойчивость конечного продукта синтеза невозмож­

но свести здесь к устойчивости самих матриц (ДНК и РНК). Она основывается на регу­

лирующих эnигенетических взаимодействиях, охватывающих всю систему синтеза и 

способных забуферивать определенные ошибки генетического кода, а также нарушения 

процессов транскрипции и трансляции. К.ак и в «макроонтогенезе», регуляционные воз­

можности этой системы чувствительны к внешним факторам. Синтезированная молекула 

в такой же мере является продуктом цистрона, как и всех не зависящих от него элементов 

системы синтеза (ферментов, РНК и т. д.), и не обязательно колинеарна цистрону. Все 
это заставляет полагать, что и эволюционный механизм становления белков в принципе 

является тем же, что и у других элементов адаптивной нормы. Белковая молекула также 

имеет «фенотип», частично определяемый средой, и его соответствие субстрату своего 
действия должно быть исторически стабилизировано (Уоддингтон, 1970б). Очевидно, что 
первым шагом эволюционного становления нового типа белка должно быть его возник­

новение в качестве одной из неустойчивых посттрансляционных модификаций сущест­

вующего фермента. Если последняя оказалась в новых условиях адаптивно ценной, 
то путь ее осуществления преобразуется отбором в сторону максимальной помехо­

устойчивости. Очевидно, это выражается прежде всего в постепенном спрямлении 
и упрощении всей последовательности этапов синтеза, т. е. установлении все· боль­

шей колинеарности между новой молекулой и исходной для нее матрицей. С этой 

точки зрения случаи упорядоченных посттрансляционных превращений ряда нормаль­

ных белков можно истолковать как nромежуточные этапы стабилизации их морфо­

генеза, «рекапитулирующие» ход первично неустойчивых преобразований. ·К таким 

примерам относится, в частности, образование у млекопитающих инсулина путем 

протеолиза гигантской молекулы-предшественника и разделения ее на две субъединицы 

или же образование основного белка у фага Т4, где около 900 одинаковых полипептидных 
цепей сначала спонтанно агрегируют, а затем отщепляют N-концевые участки (Стент, 

Кэлиндар, 1981). Вероятно, также и вырезаниенеактивных (интронных) последователь­
ностей из матричной РНК, составляющее обычный этап белкового синтеза, представляет 
собой отражение преобразований, происходивших некогда на посттрансляционном уров­

не. Все это заставляет считать, что матрица ДНК, лежащая в основании стабильно син­

тезируемого белка, исторически является не причиной ero возникновения, а, наоборот, 
следствием стабилизации его морфогенеза, первично основанного на модификации про­
дукта, кодировавшегося другим вариантом матрицы. Если это верно, то мы должны за­

ключить, что связывать историческое появление новых гомологичных белковых субъеди­

ниц, например ~-гемоглобина, с дупликацией соответствующего гена (как это обыкно­

венно делают) ---,-значит менять местами причины и следствия; онтогенетическая и исто­

рическая причинность не тождественны. К отчасти сходным выводам пришел Ю. М. Оле­
нев ( 1977), указавший, что необходимость в новом продукте возникает раньше, чем 
удваивается соответствующий ген, и что эта проблема в эволюции решается сначала 

обходными путями. Возможность того, что расширение функций гена может предшест­

вовать его дупликации., признает также Т. Р. Сойдла (1983). 
Таким образом, механизм матричного синтеза может быть описан в своей основе как 

система, регулируем.ая к определенному конечному состоянию и, очевидно, преобразу­

емая в эволюции «сверху вниз» (от конечного продукта к матрице), т. е. в соответствии с 
теорией стабилизирующего отбора. Можно согласиться с Б. М. Медниковым (устное 
сообщение), считающим, что беЛок есть в сущности орган, к развитию которого прило­
жимы все закономерности, справедливые для обычных органов. 

Следует добавить еще одно соображение. Эффект биохимических мутаций может 

фенакопироваться (Goldschmidt, 1955), и если это правило так же универсально, как в 
отношении обычных фенотипов, то надо заключить, что любой продукт синтеза, получа­
емый на основе единичной мутации данного генотипа, может быть в принципе получен 

на той же основе и без мутации, с помощью подбора внешних воздействий, определенным 

образом нарушающих транскрипцию, трансляцию или поздний эпигенез. Обычно подоб­
ные случаи индуцированного синтеза объясняют дерепрессней операнного механизма, 

содержащего необходимую матрицу, в соответствии со схемой Жакоба и Моно (Уо,цдинг-
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тон, 1964; Волькенштейн, 1981б); но в свете'соображений, изложенных выше, допустимо 
полагать, что это явление имеет более общую основу - ограниченность спектра потен-· 

циальных возможностей первичного синтеза, допустимых" длн данного .енотипа как це­

лостной видовой системы при всех его элементарных мутационных и~менениях. 

ЭПИГЕНЕТИЧЕСКАЯ ТЕОРИЯ ЭВОЛЮЦИИ 

Выше подчеркивалось; что вопрос о происхождении нормальной (адаптивной) орга­
низации, составляющий главную пробJ)ему эволюционной теории, сводится к объяснению 

того, каким образом новые свойства организмов приобретают устойчивость, становясь 

необратимыми. Это объяснение в общей форме дает концепция эпигенетической системы, 

в рамках которой элементарное эволюционное изменение означает переход индивидуаль­

ного развития на .одну из аберрантных траекторий с последующим преобразованием ее в 

канализированный путь развития (креод). Теория стабилизирующего (канализирующе­

го) отбора, рассматривающая такой ход событий как основу всего эволюционного про­

цесса, может быть названа эпигенетической теорией эволюции (Шишкин, 1984а). Это 
название оправданно, во-первt>Iх, потому, что иницииру19щим фактором эволюции здесь 

лризнаются нарушения хода онтогенеза. Во-вторых, оно позволяет избежать ошибочного 
представления, сог-ласно которому стабилизирующий отбор есть лишь один из частных 

эволюционных механизмов наряду с «ведущi:IМ», «дизруптивным» и другими формами 

отбора, а учение Шмальгаузена-Уоддингтона составляет просто раздел синтетической 

теории, рассматрив-ающий изменения в устойчивой или колеблющейся среде. Хотя отли­

чия эпигенетической теории от традиционных взглядов и подчеркивались ее авторами, 

они все же нйкогда не обобщались, а само ее излож-ение осталось в большой мере засо­

ренным чуждыми для нее понятиями. Поэтому вначале необходимо кратко охарактеризо­
вать ее содержание. 

В основе эпигенетической теории лежит представление об адаптищюй норме, или 
типичной организации, как объекте эволюционных изменений. Под -адаптивностью, или: 

цедесообразностью организации, понимается ее способность к самоподдержанию и само­

воспроизведению (наследованию), т. е. ее усrойчивость. Последняя, в свою очередь, 
выражается в способности нормального индивидуального развития релаксировать в 

широких пределах внешние и внутренние возмущенИя на пути к осуществлению данной 

взрослой организации. Объяснение этого свойства: развития и должно составлять ключе­
вую задачу эволюционной теории. 

Эпигенетическая концепция решает эту пробдему, !{сходя из представления, что видо­

спеЦифичное индивидуальное развитие есть целостная динамическая система с ограни­

ченным и структурированным пространством возможных конечных состояний, среди 

которых нормальный (адаптивный) финал соответствует равновесию системы, а вся 96-
ласть потенциальнЬiх фенатиnических уклонений - ее более или Mf'Hee неустойчивым 

флюктуациям. Любое отклонение итога развития от равновесия в ответ на повреждаю­
шее воздействие всегда представляет собой системную реакцию, выбор которой опреде­

ляется не спецификой повреждающего фактора (например, типом мутации), а лr~шь 
мерой, местом и временем возмущениЯ, вносимого им в ход развития. 

Вся совокупность возможных состояний системы (рис. 1, 7), или ее фазовое прост­
ранство (эпигенетический ландшафт}, составляет ее целостную характеристику, опре­
деляемую общей .:>рганизацией {генотиоомj зародышевой клетки и неразложимую на 

независимые эффекты действия каких-либо элеме1;1тарных факторов внутри этой клетки 

или ее онтогенетических производных (Гурвич, 1944; Goldschmidt, 1940; Waddington, 
1957). Иначе говоря, возможные альтернативные состояния видового фенотипа _:_ это 
Параметры системы развИтия, .а еостьянин ее. отдельных взаимодействующих элементов 

(начиная с элементов G:rруктуры генома) - динамичесК!{е переменные, характеризу­

ющие нижний Иерар_JS:ический уровень системы. Огромному многообразию комбинацИй 

значений элементарных составляющих (варьИрующих в каЖдом индивидуальном цикле 
развития) соответствует на верхнем уровне ограниченное пространство вариаций фено­

типических параметров. т. е. последние образуЮт по отношению к этому многообразию 

инвариантную (эквифинальную) совокупность. При этом чем выше относительнаЯ ус-
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тойчивость (вероятность осуществления) данной фенатипической аберрации, тем шире 

спектр возможных состояний нижнего уровня, в рамках которого она реализуется. Нор­
мальный фенотип, соответствующий равновесию системы, по степени эквифинальности 

резко превосходит все остальные, т. е. в нормальных условиях он реализуется подавля­

ющим большинством индивидуальных вариантов зигот, существующих в природных по­

пуляциях. 

Эти представления о системном механизме индивидуального развития опираются на 

опыт экспериментальной эмбриологии, популяционной генетики и феногенетики, пока­

завший высокую устойчивость нормального развития по отношению к вариациям морфо­
генетических процессов и генетической структуры зародышевой клетки, а также взаимо­

заменяемость различных комбинаций внешних и внутренних факторов при осуществле­

нии одних и тех же аберрантных фенотипов. Единственной альтернативой такому понима­

нию развития может быть представление, согласно которому каждая особенность (или 
состояние) фенотипа детерминируется в онтогенезе своим особым причинным фактором 

или их суммой. Это- преформистская модель развития Ру-Вейсмана, несостоятель­
ность которой была доказана экспериментальной эмбриологией. 

Изложенные взгляды на природу индивидуального развития предполагают ряд не­
избежных следствий. 

1. Ни одно возмущение в системе развития, вызванное внутренним или внешним аген­
том (мутация, воздействие среды) не в состоянии изменить свойств самой системы. Оно 

либо релаксируется в ходе индивидуального развития, либо приводит к изменению выбо­

ра онтогенетической траектории в пределах, определяемых пространством возможностей 

данной системы. Таким образом, мутация не может быть приравнена к эволюционному 
изменению (преобразованию системы). 

2. Мутация (как и вообще любое возмущение) не детерминирует определенного фено­
типа, поскольку каждый из них есть целостная реакция системы, осуществляемая при 

разных комбинациях значений элементарных взаимодействующих причинных факторов. 

В свою очередь, каждое из этих значений может при тех или иных условиях соучаствовать 

в осуществлении любого из фенотипов, «разрешенных» данной системой. Поэтому ника­

кое фенатипическое изменение не может быть описано в редукционистских понятиях 

(в частности, и в терминах аллельных состояний генов). 

3. Все индивидуальные исходы развития, реализуемые данной видаспецифичной 

системой, основаны на более или менее неидентичных комбинациях элементарных при­

чинных факторов (как в случае ксеногамных популяций, так и клонов). Поэтому любая 

группа изореагентов (циклов развития с одинаковым фенатипическим результатом) 

всегда представляет собой генетически неоднородную выборку. 

4. Любое уклонение развития от равновесной траектории, независимо от вызвавшей 
его элементарной причины (мутация или внешнее воздействие), есть нарушение устойчи­

вости данной индивидуальной системы. Это означает большую или меньшую нестабиль­

ность воспроизведения (наследования) соответствующего аберрантного фенотипа в ряду 

потомков данной особи и в конечном счете- его вытеснение или по г лощение более устой­

чивой нормой (т. е. релаксацию уклонения на популяционном уровне). 

Итак, подлинно эволюционное изменение -это изменение структуры системы разви­

тия (характеризуемой определенным рисунком допустимых для нее онтогенетических 

траекторий), но отнюдь не флюктуироваiше в пределах существующей структуры, к кото­
рому сводится эффект элементарных мутаций. Именно понимание этой сути проблемы 

привело в свое время Гольдшмидта (Goldschmidt, 1940) к идее «системных мутаций», 
предполагающей реорганизацию системы путем скачкообразной перестройки всего хро­

мосомного аппарата зародышевой клетки. По существу это был неудачный ответ на пра­

вильно поставленный вопрос о механизме эволюционного преобразования пространства 

возможностей развития. 
Эпигенетическая концепция решает эту проблему иначе. Прежде всего подчеркнем, 

что перестройка системы развития означает изменение ее равновесного состояния (адап· 

тивной нормы) и тем самым- появление новой канализированной онтогенетической 

траектории, реализующей это состояние. Положение последней в фазовом пространстве 
системы, в свою очередь, определяет свойства самого этого пространства, поскольку все 
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существующие в нем аберрантные пути развития суть ответвления канализированной 
траектории. В переводе на язык традиционных понятий это означает, что характер адап­

тивного фенотипа определяет собой спектр аберративной изменчивости. 
Таким образом; сдвиг адаптивной нормы есть всегда показатель перестройки структу­

ры (эпигенетического ландшафта) системы. При этом очевидно, что между каждыми 

двумя последовательными историческими состояниями этой структуры (соответствую­
щими r.:t.инимальному сдвигу нормы) должна существовать прямая преемственность. 

Новая траектория равновесия не появляется на пустом месте и должна соответствовать 

одному И:3 аберрантных онтогенетических путей, существовавших в рамках прежней 
структуры (рис. 7). Его стабилизация рассматривается теорией как результат естествен­
ного отбора в пользу соответствующей фенатипической аберрации (морфоза), осущест­
вляемой частью зигот в экстремальных условиях развития. Процесс отбора должен вести 
к постепенному росту надежности реализации данного уклонения в ряду поколенИй, т. е. к 

повышению его наследуемости. Этот эффект получил название «генетической ассимиля­
ции признаков» (Waddington, 1953, 1957). Таким образом, перестройка системы разви­
тия, начинаясь каждый раз с выбора одного из фенатипических вариантов, неустойчиво 

реализуемых в рамках наличной организации видового генотипа, приводит в конце кон­

цов к преобразованию самой этой организации, т. е. система перестраивается в направле­

нии от взрослого фенотипа к зиготе (Шишкин, 1981, 1984а, б). «Не изменения генотипа 
определяют эволюцию и ее направление. Напротив, эволюция организма определяет 
изменение его генотипа» (Шмальгаузен, 1940б, с. 57). ·в сумме эволюция рассматривает­
ся как процесс репарации устойчивости нормы, периодически расшатываемой исто­

рическими изменениями среды; эта репарация достигается каждый раз ценой се­

·ле.ктивного преобразования самой нормы вместе с реализующей ее системой раз­

вития. 

Остановимся теперь подробнее на механизме установления нового равновесия систе­

мы, или, что то же самое, на стабилизирующем действии отбора. Всякое необратимое 

изменение внешних условий в сторону предела, ограничивающего возможности канали­

зированного развития в рамках данной системы, ведет к реализации разнонаправленных 

уклонений, спектр и относительная частота которых определяются свойствами этой си­

стемы. Любое различие этих фенотипов по жизнеспособности в данных условиях дает 
селективное преимущества определенному их классу. Но поскольку этот фенотип, как 
и все другие реализуемые классы аберраций, относится к неравновесным состояниям си­

стемы, то его воспроизведение на первых стадиях селекции оказывается крайне неста­

бильным, т. е. принадлежащие к нему изореагенты практически повторяют в своем потом­

стве весь тот спектр уклонений, из которого они сами были перед этим отобраны. Отбор на 

этом этапе .как бы черпает решетом воду. Сохранение адаптивно ценной аберрации в ряду 
поколений обязано здесь не столько большей эффективности ее индивидуального насле­
дования по сравнению с другими морфозами, сколько ограниченности самого аберратив­

ноге пространства данной системы, в результате чего отбираемый вариант вновь неиз­

менно воспроизводится ею в числе остальных. 

К:аждый элементарный шаг отбора, охватывающий два поколения, означает преиму­

щественное сохранение особей,· сумевших воспроизвести фенотип своих ранее отобран­

ных родителей, несмотря на комбинирование их гамет при скрещивании (у ксеногамных 
организмов) и различные другие генетические изменения в процессе самого гаметообра­

зования (мейотическая рекомбинация и ошибки репликации). Поэтому история любого 
фенотипа, сохраненного длительным отбором,- это цепь последовательных испытаний 

его носителей на способность воспроизводить самих себя в условиях непрерывного изме­
нения пространства вариаций их геномов. В результате чем большим числом поколений 

от.бора отделены такие носители от исходной группы изореагентов, давшей им начало, 
тем больший размах генетических изменений данная линия оказалась способной выдер­
жать, не меняя своего фенотипа. Это означает, что генотип вновь созданной ( «ассимили­
рованной») линии перестраивается отбором в направлении все более помехоустойчивого 
осуществления данного фенотипа. В соответствии с этим последний начинает все эффек­

тивнее поглощать в скрещиваниях остальные аберрации, свойственные данной системе 

развития, т. е. реагирует на гибридизацию с ними ~а к на регулируемые онтогенетические 
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помехи. Сохраняемое уклонение-становится, таким образом, все более однозначно насле­
дуемым, пре~ращаясь в новую норму. 

Это иреобразование нормы посредством отбора но существу представляет, собой вы­

ражение общей способности системных объектов релаксировать вызванные,;в них возму­

щения,: т. е. изменяться целенаправленно. Восстановление равновесия, или «поиск цели» 
(Эшби, 1962), осуществляется системой путем последовательной коррекции ее состояния, 
ведущ-ей к затуханию исходного возмущения. Именно такая ситуация, но только связан­
наЯ с качественным изменением самой системы, возникает в процессе эволюционного 

.·сдвига нормы. При переходе популяции в-экстремальные условия ее система развития 

дестабилизируется и вместо реализации прежней нормы переходит к беспорядочным и 
неустойчивым индивидуальным флюктуациям. Дальнейшее выживание системы в новых 

условиях зависит от того, удастся ли ей. стабилиз~роваться в каком-либо из этих измен­

чивых состояний. Этот поиск нового равновесия осуществляется системой посредством 
преимущественного сохранения (отбора) индивидуальных вариантов развития, реали­

зующих наи.более жизнеспособную флюктуацию. Процесс отбора является здесь не чем 
иным, как цепью затухающих ЦИJ(лов коррекции с обратной связью, приводящих к стаби­

лиЗации ново!% нормы. Каждый акт сохранения отбором носителей адаптИвно ц_е_нной 
аберрации есть сдвиг состояния системы в сторону будущего равновесия; «шумы» при 

воспроизведении этого фенотипа в следующем поколении означают новое отклонение от 

равновесия; очередной акт просеивания снова сдвигает облик популяции в направлении 

будущей нормы и т. д. до тех пор, пока каждое вновь воспроизводимое поколение не ста­

нет фенотипически однородным и подобным родительскому. Адаптивно ценное изменение 
становится устойчивой характеристикой системы. 

Все это показывает, что созидательная. роль отбора, как и каждого творческого про­

цесса, заключается в конечном счете в «запоминании случайногu выбора» (Кастлер, 

1967), которое выражается в данном случае в выборе одной из относительно равновероят­
ных флюктуаций системы развития и превращении ее в стабильно осуществляемую новую 

норму. Последняя на всем протяжении сво~го становления играет роль «цели», определя­

ющей направление коррекции свойств системы в ходе ее преобразования отбором. 
Эти представления коренным образом отличаются от традиционного истолкования 

отбора как механизма просеивания и комбинирования «наследственных изменений», 

понимаемых как специфические эффекты определенных генов и их сочетаний. При таком 
подходе объяснение наследуемости эволюционных новшеств становится излишним, по­

скольку в ней видят просто имманентн·ое свойство соответствующих генов, не зависящее 

от отбора. Вся процедура «создания» отбором элементарного изменения по существу 

приравнивается здесь к одноактному выбору его причинного фактора, за которым должно 

следовать автоматическое воспроизведение нового признака в поколениях. Напротив, 
для элигенетической теории устойчивость воспроизведения (наследуемость) -это и есть 
то, что требует объяснения на. основе принципа естественного отбора. 

Этапы элементарного сдвига адаптивной нормы, отражающие перестройку видаспе­
цифичной системы развития (размывание старой и стабилизацию новой равновесной 
траектории и связанное с этим преобразование фазового пространства системы) специ­
ально рассмотрены выш-е (рис. 7). Но этотпроцесс -может быть описан и несколько ина­
че - с точки зрения иЗменений, претерпеваемых совокупностью индивидуальных онтоге­

нетических циклов, принадлежащих данной системе (рис. 1 О). 
Поскольку вероятности осуществления одних и тех же путей развития для разных 

зигот одного вида всегда неодинаковы в силу их генетических различий, то в любом кон­
кретном диапазоне условий, выходящих за рамки обычных, каждая из них обнаруживает 

свой собственный спектр реализуемых фенатипических уклонений (морфозов}. С этой 
точки зрения поп_уляциянормальных зигот может быть представлена как серия разнород­

ных модификационных сnектров, в которых основную часть всегда составляет адаnтив­

НЬIЙ фенотип, а краевые отрезки .:._ различные сочетания морфазов (рис. 4; 1 О, 1). В обыч­
ных условиях все зиготы развиваются эквифинально, реализуя норму (рис. 10, 1). По ме­
ре изменения среды в сторону критического порога канализированное развитие сменяется 

разнонаправленным, т. е. возникает все большее число морфазов в соответствии со спе­
цификой индивидуальных спектров (рис. 10, 11). При сохранении таких условий в ряду 
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Рис. 10. Преобразование индивидуальных модификационных спектров в ходе элементарного сдвига 
адаптивной нормы 

1 - соотношение между зиготами и. реализуемыми фенотипами; 2- модификационные спектры, харак­
теризующие серию·зитот в одном и том же интервале усло·вий. 1 - стабильное (эквифннальное) осуществле­
ние группой зигот исходной адаптивной нормы А в средних допустимых для нее условиях N; 11- дестабили­
зированное развитие таких же зигот в интервале экстремальных условий N 1. где среди реализуемых уклоне' 
ний (Ь), с, d, k, т, z морфоз (Ь) имеет адаптивное преимущество; 111 ~стабилизация морфоза (Ь) и прев­
ращение его в адаптивную модификацию В в рамках новой полиморфной нормЫ АВ; IV- дальнейшая 
стабилизация фенотипа В на фоне утраты прежней нормы или сохранения ее в качестве неустойчивого мор­
фоза (а). F,- F,- Fn- F,- смена поколений; заштриховцны осуществленные типы разв-ития; их· элими­
нируемые. варианты показаны нисходящими стрелками. 'Fi- F2 - вскрь1тие изменчИвости; F 2 - F •. 
Fn- F,- этапы стабилизирующего отбора 

rюколений начинается отбор в пользу на.иболее жизнеспособного морфоза, ведущий к 

постепенному росту его )'СТойчивости и дестабилизации пре?!{ней нормы (рис. 10, III). 
Элиминация остальных типов аберрантных реакций вначале малоэффективна, поскольку 
они вновь возникают в потомстве отбираемого варианта ввиду его слабой онтогенетичес­
кой устойчивости. Но по мере стабилизащш отбираемого фенотипа его наследование 

становится все более однозначным, и он (в случае ксеногамного р-азмножения) все более 

поглощает в скрещиваниях остальные аберрации, остающиеся неустойчивыми. Это за­
крепление адаптивно цепной реакции, иревращающее ее в новую норму, приводит к тому, 

что в модификационных спектрах последовательных пеколений зигот она занимает все 

большее место за счет старой нормы. Таким образом, обе нормы сосуществуют на опре­
деленном этапе в индивидуа.тtьных спектрах как две адаптивные модификации, реализу­

емые в зависимости от колебаний условИй (рис. 10, Ill), пока, наконец, новая полностью 
не возобладает. Возможность реализации прежнего нормального фенотипа в установив­

шихся новых условиях если не исчезает совсем, то низводится до уровня аберрантной 

атавистической вариациИ (рис. 1 О, IV). 
Таким -образом, каждый элементарный шаг в селективном .преобразqвании нормаль­

ной организации сводится к экстремальному разнонаправленному модифицированию 

(дестабилизащtи) существующей нормы и последующему фиксированию наиболее опти­

мального из выявившихся вариантов индивидуального реагирования .. Модифицирование 
и стабили~ациЯ «непрерывно кооперируются» (Шмальгаузен, 1968б, с. 3Н5). Первая 

фаза этого шага означает индивидуализацию фенотиtшческого выражения отдельных 

геномон (рис. 10, 1-Il), вторая- его унификацию., т. е. создание механизма кщtализи­

рованного ·развития новой адаптации, нивелируюЩего частные генетические различия 
(рис. 10, III-IV). Первая из этих фаз есть период неустойчивости, разделяющий кажД;Ые 
два последовательных устойчивых состояния нормы. 
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Все это позволяет осознать, что, говоря о движущей функции отбора, мы подразуме­

ваем конечный результат этого процесса, а не его механизм. Первичное нарушение преж­
нсй нормы, как мы видели, вообще связано не с отбором, а с нарушением условий разви­

тця, ведущим к проявлению скрытой изменчивости; создание же новой нормы не сводится 

к одному лишь выбору оптимального варианта изменения. Отбор не может непосредст­
венно сохранять неустойчивые реакции, составляющие скрытый резерв изменчивости. 

Сдвиг нормы в пользу одной из -них осуществляется не за счет непосредственн:ой элимина­

ции других (ибо вначале они возникаЮт 13 поколениях в-новь и вновь), а за счет стабили­
зации оптимальной реакции, которая становится вследствие этого все более универсаль­

ной для всей совокупности развивающихся особей. Таким образом, движущего отбора 

как особого процесса по отношению к стабилизирующему не существует. Это пон:ятие 
описывает общий .итог длинного ряда чередующихся фа·з вскрытия резерва изменчивости 
и стаб,илизации ~определенных вариантов изменений (Шишкин, 1984а, б). Если, по Дарви­

ну (1952, с. 139)_, естественный отбор есть «сохранение полезных индивидуальных изме­
нений», то это означает не что иное, как приобретение ими онтогенетической устойчиво­
сти. Указание Шмальгаузена (1968б) о неразрывной связи движущей и стабилизирую­
щей форм отбора (к сожалению, оставшееся неконкретизированным) нуждается в уточ­

нении. Речь идет не только о двух сторонах, но о двух разнокачественных и разномас­
штабных измерениях одного процесса. 

В том, что движущий отбор действительно основан на стабилизации частных абер­
раций нормы, убеждает широкий круг наблюдений над ходом ее иреобразования в раз­

личных природных и. экспериментальных условиях. Наиболее строгое подтверждение 

дают рассмотренные выше опыты по генетической ассимиляции структурнЫх морфазов 
(Waddiпgton, 1957), поскольку здесь не остается сомнений в предельно неустойчивом 
характере исходного класса реакций, формирующих новую норму. Другую важную кате­

горию фактов состав.ляют многочисленные эксперименты по ассимиляции физиологи­
ческих морфозов, т. е. по принудительному селективному адаптированию различных 

групп организмов (обычно насекомых) к новым факторам среды, например, опыты 

М. М. Камшилова (1941) по воспитанию холодоустойчивости у дроз.офилы, И. В. Кожан­
чикона ( 1941) по выращиванию жуков-листоедов на непривычном корме,. подобные же 
опыты Г. В. Самохваловой {1951, 1954) и особенно Г. Х. Шапошникова (1961, 1965) по 
смене хозяина у тлей и т. д. 1 

Первой реакцией. на резку!О смену условий является, как правило, высокая смерт­

ность или снижение плодовитости и, несомненно, экстремальное физиологическое со­

стояние выживающих особей. В ходе отбора на устойчивость этого состояния оно из 

сублетального превращается в одно йз обы:.чных или даже оптимальное. Совершенно 
очевидно, что эта толерантность к ранее вредному фактору возникает здесь как новое 

качество, созданное отбором и не существовавшее внутри прежней нормы в виде готовой 
наследственной вариации. Например, в опытах с охлаждением личинок дрозофильr в 

исходной популяции не было особей, устойчиво резистентных к холоду или предпочи­

тающих умеренно поиижеиную температуру для развития (Камшилов, 1941, 1979), а в 
опытах с тлей Dysaphis anthrisci majkopica вплоть до 8-11 поколений воспитания на 
новом хозяине не существовало особей, предпочитающих его старому (Шапошников, 

1961, 1965). Последовательность изменений, наблюдаемых в подобных случаях (в част­
ности, в опытах с Dysaphis), хорошо соответствует теоретически ожидаемому ходу со­
бытий. Вначале фенотипически однородная популяция, nоnавшая в необычные условия, 
показывает резкое повышение изменчивости, включая дифференциальную плодовитость 

и жизнеспособность. Это - фаза вскрытия мобилизационного резерва изменчивости 

(рйс. 10, 1-II). Далее наблюдается все большая унификация феrщтипов в пользу новой 

1 Наблюдаемое при этом развит!lе новых стойких адаптаций не редко приписывают «длительным 
модификаЦиям» в· тех случаях, когда Используются партеногенетические клоны (например, в ряде 
опытов с тлями), поскольку и5спринято сЧитать наследственно однородными. Но пестрота их инди­
видуа.JU>ного реагирования_ в экстремальных условиях и весь последующий ход иреобразований 
явно указывают на скрытую геrероrенность. ПослеДняя возникает за счет ошибок реnликации 
генома, которые неизбежны при любом способе формирования генеративных клеток. 
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адаптивной нормы, причем сначала ряд пеколений не оказывает предпочтения старому 
или новому варианту условий. Это- переходная фаза сосуществования обеих норм в 

одних и тех же индивидуальных спектрах в качестве двух адаптивных модификаций 

(рис. 1 О, 1 II). Наконец, новая норма окончательно стабилизируется в качестве единст­
венной адаптации (ер. рис. 1 О, IV). Ее обособление от носителей прежней нормы может 
достигать уровня репродуктивной изоляции {Шапошников, 1978). 

Для описанных преобразований известно огромное количество природных аналогий, 

в большинстве относящихся к случаям «Привыкания» различных форм насекомых к пе­

стицидам. Генетическая природа возникающей при этом резистентности к определен­

ному фактору может быть в разных случаях различной (Дубинин, 1966а). В итоге воз­

никают новые расы, показывающие при скрещивании с исходными разные типы рас­

щепления ( Dobzhansky, 194 7). Нет никаких оснований полагать, что процесс их станов­
ления отличается от вышеописанного и что новое свойство существовало в устойчивой 

форме у единичных мутантов до начала отбора. 

Между тем, как уже говорилось ранее, именно это предположение составляет основу 

господствующих представлений о механизме движущего отбора. В нем видят лишь про­

цесс накопления мутаций с наследуемым фенатипическим эффектом, т. е. считается, что 

последний не создается отбором, а лишь подхватывается им. В частности, появление 

устойчивой к пестицидам расы насекомых, если она отличается от исходной одним мен­

делевским фактором, рассматривается как самоочевидный результат распространения 

единичной мутации резистентности (Dobzhansky, 1947, с. 190). Не касаясь пока теоре­

тической стороны этих взглядов, остановимся на их соотношении с наб.11юдаемыми фак­

тами. Во-первых, они.противоречат опыту экспериментальной генетики, показывающему, 
что эффекты «сырых» мутаций, в особенности малых (составляющих потенциальный 

материал эволюции), неустойчивы по сравнению с адаптивной нормой и в той или иной 

степени поглощаются ею. 'Во-вторых, заслуживает внимания сам характер используемых 

доказательств. Последние обычно сводятся к демонстрации изменений частоты опреде­

ленного признака в разных популяциях, расах или других группах, прослеживаемых 

либо в пространстве (вариации типов окраски тела, жилкования крыльев и т. п.; Zim­
mermann, 1933; Тимофеев-Ресовский и др., 1965), либо даже в геологическом времени 
(например, изменения морфатипов зубов в эволюции млекопитающих; Simpson, 1953). 
При этом подразумевается, что минимальные частоты признака соответствуют его су­

ществованию в виде мутаций, а более высокие- его вхождению в состав нормы. Но если 

между мутантным фенотипом и· его адаптивным аналогом не предполагается различий 

в онтогенетической устойчивости, то тем самым мы заранее приравниваем акт мутиро­

вания к созданию элементарной адаптации вместо того, чтобы это доказать. 

На самом деле задача состоит как раз в том, чтобы выяснить, какова была фактиче­

ская наследуемость «мутантной» аберрации до начала ее экспансии и каково вообще 

ее происхождение. Была ли она всегда устойчива или же представляла сначала лабиль­

ную реакцию, постепенно стабилизированную и усиленную отбором? В большинстве слу­

чаев мы этого проверить не можем, и, говоря о расnространении «мутаций», исследова­

тели подразумевают сложившиеся. адаптивные экатипы {как, например, в случае мела­

низма у хомяков; Гершензон, 1946), н н утри которых обычно выявляется наследственная 
пестрота (Дубинин, 1966а, с. 280). Но там, где предыстория таких форм хотя бы отчасти 
известна, мы не находим доказательств их изначальной устойчивости. Примерам может 

служить эволюция индустриального меланизма у березовой пяденицы Biston betularia, 
представляющая, казалось бы, хрестоматийный случай «Включения полезной мутации 

в норму». Современная меланистическая морфа этой бабочки в Англии, преобладающая 
в большинстве популяций, доминирует над светлой морфой и дает с ней монофакторнее 
расщепление. Но ни одно из этих свойств не является исторически первичным. У более 

ранних меланистав (как полагают, гибридов), пойманных полтора века назад, окраска 

была светлее современной, т. е. доминирование было неполным, даже несмотря на то, 

что уже тогда темная окраска, очевидно, входила в полиморфную норму, давая адаптив­

ное преимущества на темноствольных деревьях (К.ettlewell, 1956). Ни доминирования, 
ни правильного расщепления не обнаруживается также и при скрещивании английской 

темной морфы Biston со светлой из Канады (где меланистав еще нет); вместо этого имеет 
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место промежуточное ,наследование (Шеппард, 1970). Доминировани~ естЪ выражение 
устойчивости фенотипа (Шмальгаузен, 1982, l96Sб), и оно, несомненно,, усиливалось в 
ходе становления темной морфы Biston. Экстраполируя от двух известных ее последо­
вательных состояний (в Европе) к начальному моменту ее адаптивной истории, мы мо­

жем с большим основанием считать, что исходным для нее материаломпослужили слабо 
выраже1;1ные уклонения от светлой окраски~ чувствительные к колебаниям внешних фак­
торов и генетической конституции особей, т. е. однотипные морфазы нормы, которые 

отбор стабилизировал и усиливал шаг за шагом. Пот·енциа.тiьная способность к такой 

меланистической реакции вообще ш~;~роко ра!Iространена у бабочек (Дубинин, 1966а), 
и ее можно вызвать искусственно, например, охлаждением гусениц (Standfuss, 1902). 
Ясно, что нет никаких оснований приписывать свойства современных нормальных 
меланистав элементарным мутациям с устойчивым эффектом, возникшим у их предков. 

Еще один общий источник предполагаемых доказательств появления стойкИх адап­
таций путем единичных генетИческих l!Зменений составляют биохимические мутаЦии 
у низших организмов, в частности у бактерий. При пересеве той или иной· культуры на 

неполноценную среду (наnример, штамма кишечной палочки, сбf>аживающего галактозу, 
на среду с лактозой) выжиi3ают лиiпь отдельные мутантные клетки, причем методом 

реплик можно показать, что адаптивно ценное изменение не индуцировано новыми усло­
виями, а. существовало в исходной культуре (Дубинин, 1966а, 1976). Налицо как будто 
бы спонтанное появление новой адаптации. Но нетрудно увидеть; что здесь отбирается 
не стойкое приспособление, а просто одна и.з элементарных модификаций. Так, в нашем 

примере способность сбраживать лактозу проявляется у мутантных клеток (в той или 

иной степени) только на соответствующем провакационном фоне, тогда как на исходной 
галактозной среде они осуществляют·с-а.ою прежнюю нормальную функцию; иначе такие 

клетки погибли бы до пересева. В модификациоНных спектрах мутантов данногQ типа 
обе реакциИ присутствуют одновременно, и вьi;бор между ними определяется толькQ внеш­
ними условиями. Устойчивое же закреПление: новой реакции, очевидно, может происхо­

дить лишь в ходе размножения изменеriного штамма в новой среде по мере отбора среди 
множества индцвидуальных клеток. ПосЛедняя возможность допускается для многих 

сЛучаев; когда ясно видна постепе~шость приспособления бактерий к растущим дозам 

вредного фактора (Дубинин, 1976). Но, по-видимому, не всегда осознается, что в этом 
И состоит обtцая закономерность становления·новых адаптаций. Нужно учитьiвать, что 
при высокой скорости размножения бактерий стаби.л;цзация отобранных морфазов 
в новой среде происходит крайне быстро; затемняя их исходную неустойчивость. 

Таким образом, представление об эволюции как отборе фенотипически стабильных 

генавариаций строится на фактах, которые не могут его доказать. ЭтИ факты характери­
зуют не процесс адiJ._птациогенеза как-таковой, а либоего исходную основу (проявления 
биохимических мутаций), либо конечный результат, т. е: изменения частот уже сложив­
шихся кьмпонентов полиморфНЬiх систем. В действительности же становление новых r 

приспособ~ений невозможно без стабилизации индивидуальных реакций, дающих им 
н;;t..чало. 

Но если материал ЭJ?олюции составляют лабильные реакции (модификацИи), осу­
ществляеl\:Iьiе нормаобразуЮщими генотипами лишьв уклоняющихся условиях, то ясно, 
что онИ, тю определению, не подчиняются менделенекИм правилам. Скрещивание двух 
элементарных морфазов нормы не может датн стойког.о результата, несмотря на генетиче­

ские различия их носителей. В случае же скрещивания такого морфаза с устойчивь1м 
нормальным фенотипом·ш'рв-ьiiГбудет, естественно, пог.Jiощаться вторым (при развитии 
потомства ·в нормаJ!ьных условиях). Единственная природная ситуация, где правиЛьное 
менделенекое р-асщепление имеет место (если исключить наиболее грубые мутационные 
нарушения);- это ·скрещивание вариантов нормы, т. е. стабилизированных фенотипов, 
составляющих полИморфную систему. ТоЛько в этом случае в элигенетических системах 
гибридов i3озникщот альтернативные пути устойчивого развития (креоды), меЖду кото­
рыми осуществляется упорядоченный выбор. Коротко говоря, менделируют лишь про­

дуктЬI канаJiизированноrо развития (адаптивные морф~!), но не продукты его дестабили­

зации (морфозы). Поэтому для элигенетической теории .эволюции Ml!P природной измен­
чивости как целое не описывается в менделистских терминах. Его составляют не аллели 
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(в которых теория видит лишь отношения м~ду определенными типами развИтия), 

а только сами 'фенотипы, т. е. варианты нормы я их а($~ррации. Поведение отдельных 
фенотипов в сКрещиваниях Зависит Исключительно от их принадлежности к этим двум 
классам, характерИзующим тип индивидуального развития, а также- от самих условий 
развития. Дарвиновская неопре.riеленная изменчивость есть- совокупность аберраций 
нормы и тем самым -это область фенотипов, не имеющих упорядоченнопУнаследова~ 
ни:я. Ра;тичие, описываемое в менделенеких аллелях, это RfЗультат -отбора по альтерна­

тивным фенотиnам, а не просто любое. проявление генетического различ}iя: 

С этих позиций коренным обраЗом меняется. объяснение причин, по которым по.лезные 
э.лементарнь1е изменения не растворяются в скрещиваниях и могут сохраняться отбором. 
В истории критики дарвинизма предПоложение о таком растворении известно. как «.кош­
l'1!1'1р~Дженкина»,·-И на цротяжении всего нашего столетИя эволюционисты не устают !JОВ­

торять, что ·этот аргумент устранен открытием менделенеких закщюв с их щ>Инципом 

«чистотыгамет» .. Но эти законь1·универсальны для ?СРОМОсом, а не для признаков и неnри­
ложимы к неопределенной фенатипической изменчивости. Истинная причина действен­
ности отбора заключается не в ВЬ!СОКОЙ наследуемости и с:,трогой дискретностl't исполь­

зуемых Им элементарных изменений, а в- принадлежности их к ограниченному прое:rран­
ству аберраций, свойсtвенных данной фенатипической норме. В результате эти мало­
устойчивые сами по себевариации суммарно повторяются в цоколениях, обеслечивая 

стабильность потенциального субстрата отбора бе;:~ ста_б.ильности иниивидуального на­

следования, Отб0р в пользу одной из них ведет не к сохраненюq ее «несмешиваемых фак­

тора~», а лишь к увеличенiJю численной роли гамет, оставляемых ее носителями неза­

висимо от И7С индивидуальной генетическQй конституции, меня.ющейся в каждо~ генера­
ции. На первых этапах процесса эти гаметы способны воспроизводить отбираемый фено­
тип лишь в числе других вариантов, составляющих исходную гамму аб~рраций; однако 

каждый раз ,i:Ix комбинирование повышает вероятность его дальнейшего осуществления. 
По мере продолжения отбора на устойчивость самовоспроизведения этого фенотипа 

(т. е. в результате преимущес7венного сохранения -в каждом пщюлении тех его потом­
ков, которые сумели его повторить) постепенно возрастает его индивидуальная на­

следуемость. Этот · процесс основан на непрерывн()Й перестройке генотипа 
гамет в поддерживаемой отбором линии. 

Достигнутая таким путем высокая наследуемость фенотиnа, основанная на его ста· 

билизации, проявляется теперь в его подавляющем д;оминировании прИ скрещиваниях 

с разЛичными случайными вариациями, чем и.демонстрируется его «нерастворимость». 
Если же подобным образом из дачальнаго спектра отбирае.тся· сразу несколько_ фенати­

пических вариантов, то в последоватеЛьных поколеtшях их гибридизация будет_ пр~;~во­
дить ко все более упорядоченному их ·наследованiJю в определенных соотношениях. 

Таким образом, менделевское расщепление по фенотипам- это не пр!fчина сохранения 
эволюционных новшеств, а результат их сrабилизаuии в 1СОде отбора. 

* * * 
Изложенные представления об элигенетическом механизме эволюционного продесса 

позволяют оценить сущность понятик, лежащих ·в основе синтетической теории эволю-
ции. Анализ последней затрур:.няется.тем, что.со временем все больше нарастает разрыв 
между ее фактическими Представлениями и rеми, !{Оторые принимаются декларативно, 

без ис:,пользования в ее построениях. ·Очевидно, что .предметом рассмотрения долЖна 
быть именно первая категория поiJятий. 

Исходным здесь являеrсЯ, полоЖение, что субстрат отбора составляют· мозаичные 
менделевские аллельные факторы, отождествляемые с хромосомными лqкусами. Эволю­

ция есть изменение генного состава популяции, и с~<~орость ее определяется скоростью 

замещения аллелей (Dobzhaпsky, 1947; Грант, 1980). Для хромосомных генов подразу­
мевается упорядоченное фенатипическое выражение, оцениваемое количественно как 

относительный вклад в приспособленность. Устойчивость фенот-ЮJов или пр!fзнаков. рас­
сматривается чисто преформистски как свойств9 контролирующих их генов, и потому 

ее объяснение не входит в зада.чи1еории. Понятие устОЙ':JИвости имеет здесьлишь надынс 

дивидуальный смысл и выражает либо фиксациЮ .определенных частот аллелей (гене-
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тическ6е равновесие), либо, в более прямом значении,. гомозиготизацию по тому или 

иному из них, т. е. достижение алЛелем-100%-ной частоты в популяции. Последнее про­
исходит за счет устранения альтернативных аллелей - в результате отбора или же ге­

нетического дрейфа ·(при ограничении размеров популяции), когда случайные отклоне­
ния частот от равновесия могУт приобрести необратимый характер. Соответственно пред­
мет рассмотрения теории составляет не организация генотипа и управляемого им инди­

видуального развития, а организация генофонда популяции. 

Понятия Генетической обусловленности и наследственности (устойчивости) отождеств­
ляются рассматриваемой теорией, т. е. всякое генетическое изменение понимается как феноти­

пически наследуемое, хотя и признается, что его эффект может искажаться генатипическими 

и -внешними влияниями. Поэтому наследственные изменения рассматриваются как не 
зависящие от естественного отбора; последний лишь оперирует ими, но не создает их. 

Ненаследственные, или модифИкационные, уклонения понимаются как шумы, затемняю­
щие действие генов и тормозяЩие о~бор генетических изменений (Дубинин, 1966а; Майр, 
1968; Грант, 1980). Поскольку -между Последними, п6 определению, не признается раз­
личий в степени устойчивости их эффекта, то понятия фенатипической нормы и аберрации 
лишаются в теории какой-либо функциональной роли. Для них нет иных характеристик, 

кроме частот соответствующих фенотипов. и генов в популяции. По той же причине пред­

сrавление об эволюционном поглощении одних фенотипов другИми через систему скре­

щиваний явлs_Iется здесь совершенно бессодержательным; речь может идти лишь об их 
замене путем вытеснения, выражаЮщей замену соответствующих аллелей. Это з'<!меще­

ние означает уменьшение генетической дисперсии популяции по приспособленности и 

соответственно уменьшение генетического· груза. Чем большее ЧИсло генов одновремен­

но затрагивается отбором, тем .. больше величина груза и тем _медленнее должны идти 
изменения (при условии сохранения достаточной численности Популяции). 

Поскольку всякая мутациЯ рассматривается теорией как аллельное изменение, конт­

ролирующее устойчивый признак, то это означает фактическое, признание скачкообраз­

ной эволюции, хотя на словах ее часто отрицают (Майр, 1968; Рьюз, 1977; и др). Огра­
ничения, налагаемые на сальтационизм, носят здесь технический, а не принципи:;tльный 

характер. Та~, где между морфами или расами устацавливается простое аллельное 

различие, это считается указанием на возникновение одной формы из другой путем еди­

ничной мутации (Dobzhaш~ky, 1947, с. 50, 190; Грант, 1980, с. 88, 174); там же, где пред­
полагается множество таких различий (например, между преемстве~;~ными видами), 
эволюционное преобразование рассматривается как Последовательность мутаций (Dob­
zhansky, 19_47, с. 52). Именно мутация выступает здесь· как созидающий фактор, тогда 
как творчесJ(·ая роль отбора сводится лишь к гомозиготизацИ:и рецессивных генов, выяв­

ляющей новые фенотипы, или же к комбинированию генных эффектов, или, наконец, 

к созданию оптимальной генатипической среды для выражения гена. Эволюция рас­
сматривается здесь как диалог· между средой и генами (Новинский, 1978). 

Эти редукционистские принЦипы теории, в особенности отбор генов и наделение их 

коэффициентами приспособленности, все меньше удовлетворяют ее сторонников и уже 
давно-характе_ризуютсSi как «сверхупроЩенИя» (Dobzhansky, 1947, с. 106). Но отсюда 
не следует большой ясности в вопросе о том, что же в таком случае составляет подлино 
ный субстрат отбора. В качестве него указьшаются геiютипы и генные комбинации (Шеп­
пард, 1970), или же Т~>ЛЬКО фенотипы (Майр, 1968), ИЛИ же все это вместе (Грант, 1980). 
Все это отражает скорее намере·ние отойти от старых представлений, чем подлинный 
отход от них. Поэтому не удивительно, что механизм движущего 'отбора по-прежнему 
сводят _к замещению одного, аллеля другим. (Грант, 1980, с. 144). По признанщо Р. Ле­
вонтина (l::.ewontin, 1970), современная популяционная генетика, на которой строится 
син:гетичесюiя теория, все еще исходит из представлен·ия о чисто мозаичном комбинис 
ровании генов, даже не учитывая их организацию в группы сц-епления. 

Наиболее ясным указанием на сохранение редукционистского понимания сути отбора 
является характер представлений о результате его действия, свойственный синтетической 

теории. Всякий эффективный отбор должен приводить к гомогенИзации ~воего субстрата, 
и, предполагая отбор аллелей, мы, естественно, должны ожидать (в пределе) их перехода 
в гомозиrотное состояние. Но именно это и предполагается синтетической теорией по 
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сегодняшний день (Шеппард, 1970; Айала, 1981; Солбриг, Солбриг, 1982). Несоответ­
ствие .реальной картины этим ожиданиям (гетерогенность природных популяций) счи­

тается указанием на наличие факторов, действующих, «несмотря на силы отбора» (Айа­

ла, 1981, с. 51). Даже когда делаются попытки объяснить гетерогенность отбором комп­
лексов модификаторов, выравнивающих приспособленность для максимума вариантов 

генетического фона (Майр, 1974), речь все равно идет о сохранении суммы генов, ответ­
ственной за этот эффект. 

Косвенным свидетельством подобного понимания отбора является и сам факт появ­

ления нейтралистской гипотезы эволюции (Кimura, 1968), выдвинутой как ал·ьтернатива 
синтетической теории. Одним из ее оснований является. как известно, наличие природ­

ного полиморфизма по изоферментам, указывающего на множественность соответ­

ствующих аллелей, которая рассматривается здесь как нечто не согласующееся с идеей 

отбора. Другими словами, благодаря синтетической теории дарвиновский отбор настоль­

ко прочно отождествился в умах эволюционистов с отбором аллелей, что отсутствие по­

следнего выглядит для них равнозначным отсутствию отбора вообще и заставляет их 

говорить о «недарвиновской» эволюции. Это красноречиво показывает, что, несмотря 

на формальное признание синтетической теорией отбора по фенотипам, «ее идеалы оста­

лись прежними» (Новинский, 1978). 
Таким же неизменным остается для синтетической теории и признание фиксирован­

ных соотношений между геном и признаком (формально отрицаемых хромосомной гене­

тикой). Подчинять природную изменчивость менделенеким правилам - это и значит 

признавать, что законы мейотической рекомбинации хромосомных локусов имеют одно­

значное выражение в изм нениях фенотипов - хотя бы оно и затемнялось внешней или 

генатипической средой. Далее, поскольку давление отбора измеряется единственно по 

изменению частоты форм в поколениях (Шеппард, 1970), очевидно, что все суждения 
об изменении генного состава на этой основе возможны лишь при наличии четкого со­

ответствия между генами и фенотипами. Точно так же и представление о закреплении 

аллелей (путем отбора или дрейфа) как источнике эволюционных новшеств предполагает 

ту же самую связь. 

С точки зрения эпигенетической концепции исходным пунктом всех этих построений 

является сведение целостных свойств организма, созданных естественным отбором, к из­

начальным характеристикам геномных единиц, существующим независимо от отбора. 

Это выражается не только в наделении генов вкладом в приспособленность и устойчивым 
фенатипическим эффектом, но прежДе всего в самом понимании гена. Менделенекий 
фактор, который объективно выражает различие двух созданных отбором вариантов 

организации генотипа (контролирующих соответствующие креоды), отождествляется 

здесь с участком хромосомы, т. е. различие в свойствах двух систем переносится на их 

элементы. Локус, определяющий переключение креодов в данной системе скрещиваний, 

превращается в носителя неизменных характеристик, сохраняемых им во всех реком­

бинациях. Соответственно мутация лакуса преврашается в механизм создания менде­
левекого различия, т. е. результат исторического процесса заменяется одноактным со­

бытием. Это совершенно та же логика, которая заставляет многих эволюционистов­

эмбриологов видеть в расхождении типов онтогенеза у разных групп организмов (онто­

генетической дивергенции Бэра) доказательство их скачкообразного происхождения 
друг от друга путем одноактной девиации (Шишкин, 1981). Для эпигенетической кон­
цепции реальный природный мир менделенеких соотношений - это лишь совокупность 

стабилизированных фенотипов, характеризующая полиморфную систему вида и объе­

диненная свободным скрещиванием. С этой точки зрения модель эволюционных событий, 

принимаемая синтетической теорией, исходит из перенесения на неопределенную измен­

чивость свойств адаптивной полиморфной системы, т. е. сырой материал эволюции подме­

няется ее продуктами - мозаикой стабилизированных форм. Отбор здесь «вводится в 

действие» в условиях, когда его работа уже сделана. Представлению о смене частот 

аллелей соответствует в природных популяциях лишь одна реальность - изменение 

концентраций устойчивых морф, дающих в скрещиваниях менделенекие расщепления. 

Поэтому исходить из конкуренции аллелей как двигателя эволюции - значит опе­

рировать одними адаптивными нормами, тогда как неопределенные аберрации, вызывае-
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мые нарушениями развития и составляющие подщшный субстрат отборд; в этом случае 

вqобще устРf!няются из рассмотрения. Только при подобном ·ограничении материала 
скрещиванИй вариантами нормы или искусственно етабилизирован~ыми формами_ (чи­
стые линии) имеет место ситуация, когда· фенотипы не П')глощают друг друга, а лишь 

меняютчастоты в ответ на кратковременное действие отбора. Н е\(ЛИ принять, что устой­

чивЬiе различия этих фенотипов,.выражаемые в менделенеких фактЬрах, создаются мута­
циями, а не отбЬром, то на долю· послЕщ_него.не останется ничего, кроме распространения · 
или· уничтожения фенатипических результатов· мутирования. В т·аком случае действие -
отбqра дейСтвительно не должно принципиальноотлйчаться от результатов случайцых 
'fаСТОТНЫХ флюктуаций (дрейфа) аллеЛЬНЫХ:феНОТИПQВ, И ЭТО объясняет ПрЙЧ!fНЫ СаМОГО 
возникновения идеи дрейфа., 

Таким образом, при сравнении двух изложенных систем взглядов на природу эволю­

ционного процесса обнаружива,ется их диаметральное различие. Если дЛя синтетической 

.·теории отбор -это перераспределение аллельньiх факторов, возникающих помимо него и 
ронимаемых как состояния хромосомных локусов, то для эпигенетической теории резуль­
татом отбора, если использовать тот же язык, Является создание и размывание _аллель-. 

ных свойств фенотипов в процессе смены адаптивных норм. Иначе говорЯ, аллели .соЗда­

ются и уничтожаются отбором. Если, напрИмер, два фенотипа, описЬI~аемые менделев­
ски_м анализом как гомозиготы АА и аа, дают в скрещиваниях третий фенотип А а, имею­
щий селек~ивное преимущества,· то для синтетическоЙ теории его. фиксация в природе 
.не означает Jiичего большего, чем установление баланса аллелей, при котором числен­

ность таких гибридных форм уравновешивается элиминацией менее приспособленньrх 

гомрзигот. Напротив, для эпигенетической теории отбор в пользу фенотипа Аа означает. 
его стабщшзацию по отношению к двум другим, т. е ... такую пер.естройку его генотипа и 
системы развития, в результате которой он все более эффективно поглощает в скрещи­

ваниях исходные варианты, а значит, и перестает закономерно расщеплЯться на формы 
АА и аа. Вместе с канализацией его развития и размыванием (у потомства) альтерна­
тивных креодов, соответствующих исходным чистым линиям, утрачивается и сама 

возможность интерnретации Этого фенотипа в терминах_ аллелей А и а. Если ис!{ать _g.щl­
lлогии этим взглядам в .генетическом мышлении, то можно сказать, что идея «отбора в 

дользу фенотипа лучшей из гомозиrот», принимаемая фишеровекай гипотезой эволю­
ции доминантности .(Fisher., 1930), расширяется здесь в представление об отборе на 
доминирование луЧшего фенотипа вообще. 

Итоговое сравнение двух эволюционных-концепций приводит к заключению, что пер­
вая из них (эпигенетическая) является по существу гораздо более <~генетической», чем та, 

с которой связывают это определение. Такие фундаментальные· эмпирические обобщения 
генетики, как устойчивость нормы («дикого типа») по сравнению с аберрациями и спо­

собность к их поглощению; нарушения менделевекого наследования, выражаемые в 

понятиях экспрессивности и пенетрантноотИ; гетерогенность любых классов фенотипов; 

зависимость признаков от геноти'П·а в целом; влияние отбора на их доминирование,­
все это, как мы видели, относится к основополагающим понятиям эпигенетической тео­

рии, но не находит выражения на языке п-ротивоположной концеп'ции. СинтетическаЯ 
теория исходит на деле не столько из реальных достижений хромосомной генетики, сколь­

ко из абстракций раннеГо менделизма, опиравшегося на однозначное соответствие генов 
и признаков и отождествление ~волюционных новшеств с заменой генов. 

Эти выв_оды <,Сегодня уже не кажутся неощиданными и находят свое подтверждение 
во все усиливающейся тенденщщ к критической rереоценке. основ синтетической теории. 

Генетики все чаще характеризуют ее лишь,как «полезную абстракцию» (Камшилов,_ 
1979, с. 141), лредставляющую собой «временное и упрощенное» построение ( Салбриг, 
Солбриг, 1982, с. 78); ~идеть в ней деЙствительный синтез генетики и дарвинизма~ 
значит «выдавать желаемое за Действительность» (Бабков, 1981, с. 413). Определение 
эволюции как изменения генетического состава популяции ныне рассматри-вается как 

редукционистское (Майр, 1981); 'В основе изменения признаков предлагается видеть 
перестройку генотипов, а не просто замеще!fие генов (Майр, 1968). К числу вынужден­
ных упрощений теории эволюционисты-генетики относят сегодня все главные ее прин­
ципы _:_ отбор аллелей, оценку их по приспособленности и однозначность соответствия 
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генотипа и фенотипа; аналИз генетических изменеяий по_ фенатипиЧескому составу при­
знается произвольным и не уЧитывающим закономерностей индивидуального развития 
(Солбрш, Солбриг, ,1982, с. 77, 78, 154, 263). Используемь1е террией модели действия 
отбора на частоты лакуса с двумя аллеЛЯми признаются «совершенно нереалистичнымю> 

(Там же, с. 258). Увеличивается и скептицизм в отношении роли генетического дрейфа 
как фактора эволюции (Шеппа'рд, 1970·; Солбриг, Солбриг, 1982). Напротив, прежнее 
отрицание эволюционной роли модифмкационных изменений сменяется теперь ее фор­
мальным признанием (Майр, 1968, 1974), .хотя, как справедливо указывалось ранее, это 
равносильно «пересмсrtру основных положений генетической концепции эволюции по­

пуляций» (Дубинин, 1966а, с. 373). Еще одним свидеiельством отхода теории от своих 
фундаментальных принципов является ее стремление отказаться от идеи генетич.еского 

груза (Майр, 1974; Грант, 1980; Ме,йнард-Смит, 1981; Галл, 1980), выЗванное трудно­
стями совмещения ее с фактами генетического полиморфизма. внутри природных попу­
ляций. Но вместе с идеей груза неизбежно устр.аняется и единственное предлагаемое 
теорией объяснение механизма движущего отбора как уменьшенИя дисперсии генети­
ческого состава популяциИ по приспособленности. Понят~:~е отбора в пользу лучших алле­

лей тем самым лишается содержания. Все эти тенденции объективно отражают одно 
и то же - несоответстви.е языка сицтетической теории представ:Лениям_ о целостном 

организме как предмете естественного отбора. При очевидном отсутствии упорядоченных 

(преформированных) соотношений между геномными единицами и свойствами орга­

низма результаты отбора по фенотипам принципиально не могут описываться в терминах 

генных частот. Одним из косвенных И неЗависимых признаний этого факта является 
мысль о замене генов хромосомнЬiми контИнуумами в качестве будущей оснОВ!>! построе­

ний популяционной генетики (Lewontin, 1970). 
Чем больше выдвигается поправок, направленных на· модернизацию синтетической 

теории, тем труднее становится определить, что же составляет ее сущность. Теория не 

может оставаться сама собой, отказываясь от 'собственных основ. Создается впечатле­
ние, что для нее в действительности нет иного логического фундамента, кроме последо­

вательного преформистского редуlщионизма, связ'Ьшающего гены с признаками, и ·что 

вне его она превраЩается в эклектическое построение. Очевидно, именно поэтому, не­
смотря на все поправки, она остается для -критиков концепцией, абстрагируЮщейся от 

проблемы целостности организма и его индивидуального ·развития, и в качестве таковой 
признается неприемлемой для объяснения эволюции, по крайней мере на уровне ее .мак­

рохарактеристик (Bertalanffy; 1969; Но, Saunders, 1979; Alberch, 1980, 1982; Wake et а!., 
1983; Maderson et а!., 1982; Блюменфельд, 1974; Новинский, 1978). 

Очевидная невозможность совместить дарвиновское представление о естественном 
отборе с упрощениями мутационизма и раннего менделизма вызывает не тол.Ько стрем~ 
ление ограничить роль этих упрощений путем пересмотра синтетической теории. Наряду 

с этим наблюдаются проп-i'воположные попытки - решить возникающее противоречие 
за счет дарвинИзма. Так, М. Д. Голубовекий (1981), почти повторяя слова И@ансена об 
устранении генетикой основ дарЕ\иновской теории ( Филинченко, 1977, с. :J 91), считает, 
что каждый шаг в развитии учения о наследственности оз·начал последовательное огра­

ничение постулатов селекционизма. По его мненИЮ, нет дарвиновской неопредеЛе!iНОЙ 
изменчивос1и - ее заменила строгая упорядоченноqr,ь расщеплений, ограничеJ:Iная 

менделевекИми правwлами и не зависящая от отбора, Нет созидатеЛьной роли отбора, 
ибо он может сохранять лишь то, что создается мутациями (как один из примеров при­
водится индустриальный меланизм у Biston betularia). Поэтому нет и постеленцости 
эволюционных изменений - ее· место должны занять мутациоцные скачки, оценивае­

мые отбором. Этот призыв вернуться к Представлениям де Фриза и Иогансена не кажется 

случайным; он отражает, хотя И в своеобраЗной форме, ясное Пони.мание иллюзорности· 
того, что сегодня называется синтезом дарвинизма и генетики. 

Подлинная ассимиляция достижений генетики дарвиновским учением не может стро­

иться на абсолютизации выявленных ею закономерностей {как и вообще любых форм 
биологической упорядоченности) в качестве универсальных факторов, действующих вне 

связи с естественным отбором. Наоборот, онидолЖны б~Iть истолкованы как результаты 
отбора, не существующие вне его. Задачей эволюционной теории является не тоЛько 
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вскрытие биологических законов, но и определение условий их выполнения, т. е. осо­
знание их относительности. Поэтому, говоря об эволюционном объяснении данных гене­

тики, мы должны подразумевать все реальное многообразие накопленных ею фактов, а не 

только сумму правил, используемых для гибридологического анализа чистых линий. 

Единственной приемлемой основой такого объяснения представляется эпигенетическая 
теория Шмальгаузена-Уоддингтона, рассматривающая наследственность как выра­
жение устойчивости индивидуального развития, создаваемой естественным отбором. 

Можно утверждать, что именно с этой теорией, ставящей в центр внимания свойства 

целостной системы развития организма и стремящейся к описанию фактов эмбриологии 

и генетики на одном языке, связаны перспектины будущего развития дарвинизма. 
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ПА.РАЛЛЕЛИЗМЫ И НАПРАВЛЕННОСТЬ ЭВОЛЮЦИИ 

Л. П. Татаринов 

Палеонтологический институт АН СССР 

Вклад палеонтологии в эволюЦионную биологию основан на уникальности ее фак­

тического материала, относящегося к разным этf).цам нетарии Земли. Временной ас­
пект составляет поэтому наиболее специфическую особенность 'палеонтологического 
вклада в теорию эволюции; будь то проблема вида и видообразования, макроэволю­

ции, биоценотических сукцессий иЛи экологических кризисов в истории Земли, вклю­
чая проблему вымирания. В этом отношении палеонтологи обладают многими пре­

имушествами перед биологами, работающими-на рецентном материале, которые могут 
судить о событиях, происходивших в геологическом прошлом, лишь косвенно, главным 

образом на основе того; что организмы, относящиеся к различным систематическим 
группам, в известной мере отражают различные этапы эволюции жизни на Земле. 
В то же время специфическая неполнота палеонтологическыо матери(J.ла делает его· 

изучение и интерпретацию плодотворной, как правило, лишь при условии сопостав­

ления с рецентным материалом. В этом отношении палеонтология почти полностью 

зависит от биологии. 

Активность палеонтологов в создании и разработке эволюционных концепций ши­

роко известна. Палеонтология легко приняла теорию эволюции - букваЛI?НО сразу же 

после выхода в свет «Происхождения видов». Однако единого отношения к дарвино­
ным факторам эволюци,и среди палеонтологов не было и, пож-алуй, вплоть до 40-х го­
дов ХХ столетия антидарвинистические концепции в палеонтоло.гии были распростра­

нены шире, чем строго дарвинистические. Особую популярность имели ламаркист­

ские, ортогенетические, сальтациони·стские и филогерQНТИ<Iеские 1 и,rr.еи. После кратко­
временного торжества современного дарвинизма (синтетической· теории эво.11юции) 
в палеонтологии начиная с 70-х rr. вновь все более широкое распространение приоб­
ретает сальтационизм, а в последние годы- также и неоката-строфизм. Пр» этом 
глобальные катастрофы космического происхождения· начинают рассматриваться в 

качестве важнейшего 1\'!еханизма прогрессивной. эволюции, поскольку, как полагают 

сторонники этих взглядов, только неизбирательное уничтожение ранее существовав-

1 Филогеронтическими называют концепции, исходящие из параллелизации истории развития 
отдельных систематических групп организмов с индивидуальным развитием и принимающие, что 
каждый таксон переживает период расцвета, который в силу тех или иных внутренних причин сме­
ня-ется периодом старения и вымирания. 
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ших групп организмов расчищает арену для формирования новых групп (Raup, 
Sepkoski, 1984; Cherfas, 1984). 

Тем не менее, однако, мы не можем не констатировать, что почти все обобщения, 
касающиеся общих закономерностей филогенеза (макроэволюции), во второй полови­

не XIX в. создавались пал.еонтологами. В известном смысле это время можно назвать 
золотым периодом эа.олюционной палеонтологии. Большинство этих обобщений, прав­
д-а, не пережило своих еоздателей, но такие, как закон необратимости эволюции Дол­
ло, доктрина неспециализированного предка Копа, принцип инадаптивной специализа­
ции В. Ковалевского, энцефализации Марща, а также многие типы соотношения 

о.нтогенеза и филогенеза, сформулированные Хайэттом, вошли в золотой фонд эволю­
ционной биологии. Исследованиями палеонтологов этого периода были предвосхищены 

многие позднейшие достижения, такие, в частности, как закон гомологических рядов 

Вавилова (Коп, Вааген), теория филЭмбриогенезов А. Н. Северцова (Хайэтт), некото­
рые закономерности прогрессивной эволюции, разрабатывавшиеся позднее А. Н. Се­
верцовым, И. И. Шмальгаузеном и Т. Гекели (Коп, Неймайр). Тогда же палеонтоло­
гами были ясно сформулированы принципы вертикальной и гор~:~зонтальной классифи­
кации организмов (Милашевич). В начале ХХ в. к перечисленным обобщениям доба­
вились такие, как принцип адаптивной радиации Осборна, принцип мозаичной эволю­
ции переходных форм Ватсона и некоторые другие. 

Вместе с тем широкое распространение различных недарвинистических концепций 
превратило палеонтологию в глазах многих биологов чуть ли ни в цИтадель антидарви­
низма. Отчасти в связи с этим многие крупные исследователи выступили с весьма нИги­
листической оценкой возможностей вклада палеонтологии в теорию эволюции. Напом­
ним, что Т. Гекели (1927) уже более 100 лет назад ( 1871) подчеркивал, что данные па­
леонтологии совместимы с любой формой учения об эволюции. М. Л. Левин ( 1934) в пре­
диеловик к книге fрегори «Эволюция лица от рыбы до·человека» утверждал, что палеон­
тологи ничего не могут ска3ать о факторах эволюции, которые их материал не позволяет 

изучать. Скеnтически к возможностям Палеонтологии (по крайней мере при современ­
ном ее состоянии) отноСилисьи Т. Морган ( 1936), Е. Олсон (01son, 1966) и многие Дру­
гие. Л. Я. Бляхер ( 1971, с. 82), например, писал, что «факты, добытые палеонтологами, 
не могут служить свидетельством нlii в пользу доnущения наследования прИобретенных 
признаков, ни против него, а рассуждения палеонтологов на эту.тему нимало не способ­

ствовали выяснению теоретической сущности вопроса». Неблагополучное положение в 

области эволюционной Палеонтологии отмечалось недавно П. Н: Федосеевым (1981) и 
А. А. Баевым ( 1981). В свете всего ·этого нас уже не должно изумлять, что в книге 
К. М. Завадского (1973) основные посвященные эволюционной палеонтологии разделы 
помещены в главе «Идеалистические теории эволюции». 

В такой оценке многое справедливо, хотя в целом она, конечно, несколько односто­

роння. Хотя палеонтолог не может изучать экспериментально таки,е факторы эволюции, 
как наследственностJ:,, отбор и борьба за существование, его материал имеет первоете­

ленное ·значение для суждений, например, о направлениях эволюционного процесса и 

темпах эволюцщ1. Отметим также, что даже «еретические» эволюционные концепции, 
разрабатывавшиеся в палеонтологии, основываются, как правило, на определенном 

фактическом материале. Эти концепции зачастую бывают спорными или даже ошибо­

чными, но объ-ективное исследование требует не только общей оценки обобщений, но и 

анализа Фактов, лежащих в их основе. Подчеркнем также, что палеонтологические фак­
ты отнюдь не в одинаковой степени совместимы с любыми эволюционными концепциями 

и потому представляют несомf!енный интерес для теории эволюции. При этом следует 

подчеркнуть, что особенно велик вклад палеонтологий в область изучения общих зако­
номерностей филогенеза (макроэволюции). В исследовании элементарны.х факторов эво­

люци.и и видообразования (микроэво.Люции) речь обычно идет не о самостоятел~?ных 

палеонтоЛогических обобщениях, а о случаях успешного использования для анализа 
палеонтологического материала принципов, сформулированных б!iiологами-неонтоло­

гами. Причина такого различия достаточно ясна. Палеонтологи не могут эксперимен­

тально исследовать факторы эволюции и наблюдают популяционные изменения, как 

правило, на основании случайных выборок, отдельные особи в которых разделены не-
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определенным числом поколенf!Й. Однако па\1!еон:гологический материал при всей его не­

полноте раскрывает подлИнную картину филогенеза в отрезках времени, измеряемых 

многими миллионами лет, тогда как биологи-неонтологи только восстанавливают ход 

филогенеза на основании результатов изучения современных организмов. И. И. Шмаль­

гаузен (-1973,. с. 13) указывал, что «перед палеонтологией открываются совершенно без­
граничные перспективы исследований, которые должны вскрыть конкретную историю 

эволюционных иреобразований органического мира и ее общие закономерности». При 

этом Шмальгаузен подчеркивал, что эту. задачу палеонтологи могут выполнить лишь 

при условии их совместн;ой рабаты с морфологами и экологами, что мы считаем безу­
словно правильным. 

В настоящем сообщении мы останавливаемся подробно лишь на проблеме парал­
лелизмов и их роли в явлениях направленности в эволюции. В форме предварительного 
сообщения основные положения этой статьи уже публикавались автором (Татаринов, 
1984). Однако ход событий показывает большую актуальность обсуждаемь!х вопросов. 
Параллелизмы входят существенной составной частью в более общую проблему соот­
ношения м_еханизмов морфогенеза и эвощоции, стоявшую в центре внимания на двух 

недавних международных конференциях- в Далеме (Западный Берлин) в 1981 г. и в 

Пльзене (ЧССР) в 1984 г. Различные аспекты этой проблемы обсуждаются и советскими 
иссле~оватеЛямИ _(Та~таджян, 1983; Воробьева, 1984; Шишкин!_ 1984). Создаетс5\ впе­
чатление, что недоучет эволюционного Значения факторов морфогенеза является одним 
из важнейших упущений синтетической теории эволюции. Дальнейшее развитие э_волю­
ционной бирлогии должно этот пробел восполнить. 

Проявления направленности эволщции весьма разнообразны и распространены 

очень широко. По-разному понимается и сама Проблема направленности. При расши­

ренном понимании к проявлениям направленности относят и общую тенденцию прогрес­

сивного усложнения организмов в ходе эволюции, и такие более частные riроцессы, как 

дифференциацию и интеграцию у животных нервной- системы (Шмальгаузен, 1969). Не­
которые авторы считают, что можно говорить о телеономичности (объективной целена­

правленности) процессов развития живой-природы в целом, различая два их'типа: онто­

генез и эволюцию (Сутт, 1975, 1977); при этом утверждается, что объектИвной целью 
эволюции. (микроэволюции, ;видообразования) является улучшение адаптаций под дав­

лением естественного отбора. Такая позиция сглаживает принципиальное различ·ие 

между направленностью: онтогенеза, в механизмах которого запрограммировано бу­

дущее состояние, и фи,логенеза (Mayr, 1974; Тахтаджян, 1966). Нам кажется более пра­
вильным не столь широкое.представление о телеономичности или направленности эво­

люции. 

Представлеuие о телеономичности эволюции в некоторых отношениях стоит близко 

к идее о внутренней предопределенности путей эволюции ( автогенетический ортdгенез), 
х:отя, конечно, эти понятия не могут считаться совпадающими. Термин «автогенетиче-

.. с.кий ортогенез>> имеет значительно более четкую определенность и в то же время явный 
метафизический оттенок. Ca~V!a возможность Предопределения эволюции вызывает СИЛЬ• 
нейшие сомнения (Татаринов, 1985). И действительно, нет ни одного примера, выдви­
гаемого сторонниками концепции автогенетического ортогенеза, в котором. исключалось 

бы действие обычных дарв'иновых факторов эволюции - прежде всего приспособления к 
среде под давлением направленного отбора, или ортоселекции (Plate, 1912). Да и зна­
чительная часть сторонников ортагенетической концепции эволюции, утверждающей, 

что дивергенция является нехарактерной или второстепенной чертой эволюции, склонна 

считать ортогенез, или эволюцию в определенном направлении, результатом приспо­

собления к определенным условиям среды. 

Хотя ортагенетические взгляды, по которым эволюция идет по определенным на­

правлениЯм без адаптивной радиации, еiЦе сравнительно недавно пользавались широ­

ким распространением среди палеонтологов, в наше время они стали архаичными. 

Эволюция взглядов палеонтологов на этот вопрос прослеживается в работах одних и тех 

же исследователей. Так, еще в 1928 г. ортагенетическую концепцию эволюции безогово­
рочно принимал акад_ k·A. Борисяк, считавший иные представления совершенно невер~ 
ными. Характеризуя взгляды В. О. :Ковалевского о радиации форм копытных, Борисяк 
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( 1973, с. 227) писал: «Для уха современного биолога эти выражения звучат анахро­

низмом, а само представление кажется донельзя наивным». Но уже в 1940 г. Борисяк 

указывал, что представления об ортогенезе оснощ1.ны на недоработаннести филогенезов 

и что явления направленной эволюции объясняются ортоселекцией. Отметим сразу же, 
что последнее утверждение мы считаем справедливым лишь отчасти. 

Очень важно учитывать, что явления направленной эволюции выражаются не только 
в развитии в одном направлении, но и, чаще всего, в независимом приобретении организ­

мами ряда общих признаков, отсутствовавших у предков. Если речь идет об организмах, 

с;вязанных относительно близким родством, то приобретаемые ими сходные признаки 

обычно называют параллелизмами. Сходство, приобретаемое организмами, не связан­

ными близким родством, обычно называют конвергентным. 

При некоторой нечеткости имеющихся определений параллелизмов (Татаринов, 
1976а) в их развитии ясно выступает как участие отбора, так и.возАействие исторически 

сложившейся организации. Неяснасть механизмов влияния последней делает «филоге­
нетический параллелизм и конвергенцию самыми сложными явлениями эволюцию> (Ду­
бинин, 1966, с. 624). Действительно, при неопределенно м характере наследственной 
измен'чивости можно было ожидать неповторимости вновь возникающих признаков даже 

в случае приспособления близкородственных организмов к сходным условиям среды. 

Между тем, «как правило, большинство близких ветвей во всех группах животных всегда 

развивается параллельно, если только эти ветви не поJJучились в результате перехода 

в различную среду» (Шмальгаузен, 1947, с. 490). 
Примеры пара,ллелизмов. Мы п_одробно останавливались на параллелизмах в приоб­

ретении маммальных признаков, характеризующих эволюцию зверообразных пресмы­

кающихся (Татаринов, 1970, 1976а; б). Эти параллелизмы охватывают самые различные 
системы признаков, характеризуя, в частности, локомоцию, зубной и-челюстной аппарат, 

дыхание, в,одный обмен, возможно, покровы и терморегуляцию, звукопроводящий ап­

парат, головной мозг. Очень часто, хотя и не всегда, параллельне возикающие особен­
ности: имеют ясное адаптивное значени:е, но замечательно, что из нескольких, казалось 

бы, в rtринцнпе возможных путей развития новых особенностей предпочтение отдается 

одному - специфическому для данной группы или групп организмов. 

Приведем еще ряд примеров параллелизмов. У дейноцефаJiов и у териодонтов проис­
ходило иреобразование простых конических зубов в уплощенные, приспособленные к 

перетиранию или измельчению пищи. У дейноцефалов это осуществлялось посредством 

развития на зубах уплощенной лингвальной площадки, а у териодонтов - посредством 

«подстраивания» к главной вершине рядов придаточных бугорков, расположенных в 

ряде случаев ориентированными поперечно рядами и еоответствуюшими, возмож~ю, ак­

тивированным эмбриональным зачаткам - лепидоморам. Усложненные зубы появляют­
ся независимо в нескольких линиях териодонтов -у иктидозухов, цинодонтов и у мига­

лезавров, но во всех случаях очень сходным способом. 1 

Аналогичные примеры дает эволюция луч.еперых рыб в направлении от примитивных 
палеонисков через субголосtей и гqлостей к костистым рыбам, эволюция непарнокопыт­

ных в направлении к лошади и т. д, Во всех этих случаях параллелизмы наблюдаются 

преимущественно 1! призн;1к.ах, характеризующих формирующуюся новую группу орга" 

1 Проводимре сравнение придаточных бугорков на зубах териодонтов с самiJстuятельными лепидо­
марами не означает· принятие кр'нцепции конкресценции - происхождения коренных зубов мле· 
коnитающих путем срастания серии простых конических зубов. Гипотеза конкресценции исходит 
из предположения о существовании у предков млекопитающих множества вполне самостоятель­

ных конических ·щечных зубов, срастание которых привело к формированию трибосфенических 
·-зубов м:лекопитающих. Лепидомары же суть эмбриональные закладки, которые ни на одной стадии 
не были самостоятельными зубами. Однако некоторые особенности морфогенеза зубов млекопи­
тающих, на основе которых Б. С. Матвеев (1963) пытался возродить типатезу конкрес­
ценции, действительно отражают сложность состава коренных зубов млекопитающих. Однако, 
на наш взгляд, имеющие известную самостоятел:ьность эмалевые органы в зубах эмбрионов млеко­
питающих следует сравнивать не с индивиДуальными коническими зубами взрослых животных, 
как это делал Матвеев, а с эмбриональным лепидоl\!орами. Напомним, что и простой конически}.\: 
зуб может прои.схqдить 11утем «синхромориеJЗОГО» слияния ряда ~епидоморов (Jarvik, 1960; Stensio, 
1961; Ctttickshank, 1968; Orvig, !977). 
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низмов (соответственно млекопитающих, костистых рыб, однопалых лошадей). По мно­

жеству других признаков продолжается дивергентная эволюция, но постоянная смена 

более примитинных групп более продвинутыми, каждая из которых все более прибли­

жается к вновь формирующейся группе, создает подчас ложное впечатление о преоб­

ладанИи параллельного развитця над дивергентным. Далеко не всегда параллелизмы 

появляются в пределах одной группы, в отдельных подразделениях которых последова­

тельно приобретаются ·признаки высшей организации. какэто было в приведеиных выше 

примерах. 

Во многих случаях параллелизмы возникают в двух независимо эв.олюирующих груп­
пах, связанных лишь относительно отдаленным родством. Так, по-видимому, обстоит 

дело в отношещш хищных ди»озавров (теропод), в эволюции которых постоянно появ­

ляются признаки, казалось бы характерныедля птиц (Барсболд, 1983; .Ку;рзанов, 1983). 
Особенно четко это проявляется в строении конечностей. Задняя конечнос'fь хищных 
ди~;Jозавров в· целом и построена по птичьему -типу, но еще более замечательно то, что 

строение скелета передних конечностей у так н-азываемых «длинноруких» теропод, имею­

щих нередуцированные передние конечности, стщювитс~ очень близким к. состоянию, 

зафиксированному у позднеюрской птицы археоптерикса. Отдельные птичьи признаки. 
nроявляются '!'акже и в строении черепа теропод. 

Эти факты .побудили некоторых исследователей выступить с гипотез~й о происхож­
дении птиц чепосредственно от бегающих ,д:линноруких теропод (Ostrom, 1976). Одйако 
то обстоятельство, что Н<!Иболее полный 'ассортимент птичьих признаков появляется 
.лишь у позднемелGвых длинноруких теропод, сосуществовавших с примитинными пти­

цами И в целом весьма на них непохожими, заставляет- нас скептически относит~ся к· этой 

гипотезе. Нам кажется более вероятным, что значительная часть птичьих признаков 

развивается у хищных динозавров независимо от nредков ппщ (Татаринов, 1980). 
В строении птиц отмечаются черты сходства и с другими архозаврами: в частности, ряд 

'признаков в строении череnа сближает их не с тероподами, а с архаичнеjiшими триасо­
вiями крокодилами, пере.Двигавшимися, по-видимому, на двух ногах (Wa1ker, 1972, 1979). 
Однако в посЛеднее время выяснилось, что цроотическое соединение К:!Задратцой кости 

с мозговой коробкой пр.иобреталось гiтиuами и крокодилами параллельно, и Уокер (Wa1-
ker, 1985) на этом основании отказался от своих взглядов о происхождени птиц от позд­
нетриасовых <mрокрокодилов». 

Некоторые авторы nолагают, что ближе всего к предкам Птиц из всех из-вестных архо­

З-авров стоял своеобразный Cosesaurus, недавно описанный из-среднего триаса Испа:нии 
(Elleпbeгger, 1977) . .Косезавр,·. по мнению Элленбержера, был бипед:алыюй формой, 
череп его по общей конфигурацщи напоминает птичий, весьма. мало специализиро11анные 
передние конечности допускают вывод из них птИчьего крыл·а. Наиболее примечательно 
указание на отпечатки своеобраЗных структур, имеющих сходство с перьями (Ellenberc 
ger, 1977). В то же время нельзя не отметить, что строение косеЗавра изучено еще очень 
щюхо, а его «перья» сqвершенно неразличимы на фотограф11и. Р. Вилд (личное сообще­

ние) полагает даже, что оrщсание косезавра основано н-а ошибочной интерпретащщотпе­

чатка поздне1'риасовой ящерицы типа Macrocnemus: «Нтицеподобнос1'Ъ» черепа косе­
завра объясняется сплющиванием его заглазнйчной части, создавшим ложное. впечат­

ление о большом объеме 1\Юзrовой коробки косезавра. 

Яркие при·меры па_l)аллелизма дает не только палеонтология, но и .нео.нтология. На­
помнИм, например, что в эволюции бесхвостых амфибий к древесной жизни переходили 
предста-вители целого ряда семейств - квакши, ракофориды, некоторые микрогилиды. 

У большинства их на пальцах развиваются «прцGоски» - богатые желездм-И .диска­

видные- расширения, п_ричем между когтевыми и предпоследними фалангами появля­

ются дополнительные вставочные хрящи или косточки. У различных древесных яще­

риц-~ гекконов и игуан ~ на концах пальцев также поя.вляются_ расширения·, но здесь 

они· построены по другому лрщп:~ипу - состоят из роговых пластинок, переходящих в 

«щеточкИ>> из микроскопически)( волосков. 13 деталях етроение nальце_nых пластинок 
у древесных игуан и у гекконов несколько ра'!личается, у гекконов «щеточки» обра­

зуются за счет разрастания шипиков на уплощеннон поверХности роговь~х эпид:ермаЛь­
ны_х клеток, иногда, как у древесных игуан;~ ну'гем образования выростов на краях 
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этих клеток (Williams, Peterson, 1982). Однако nринциn строения «щеточек» оказы­
вается очень сходным для ящериц в целом. По всей вероятности, их действие осно­

вано не на электростатических силах, как это предполагалось, а на поверхностном 

сцеплении. Интересно, что у древесных игуан «щеточки» формируются во многом 

параллельна у различных родов (Peterson, 1983). 
Также параллельна у самых различных морских и некоторых пустынных позвоноч­

ных появляются структуры, выводящие из организма в среду избытки солей (особенно 

хлорида натрия). У морских костистых рыб эту функцию принимает на себя модифи­

цированный жаберный эпителий, у пустынных и немногочисленных морских ящериц, 

а также у морских птиц- одна из желез носовой полости (латеральная носовая же­

леза), а у морских черепах- орбитальная слезная железа. Эти структуры развива­

ются у различных костистых рыб, ящериц, птиц и черепах вполне независимо. Имеются 
основания предполагать, что солевые «носовые» железы имелись таJ.{же и у некоторых 

ископаемых крокодилов (Walker, 1979), а также и у динозавров семейства Hadro­
sauridae (Whybrow', 1981). К сожалению, на современном уровне знаний нам трудно 
даже ныск,азать предположение о причинах «органоспецифичности» солевых желез 
у разных позвоночных. 

Параллелизмы 9хватывают не только морфологические признаки, но в равной мере 

также и физиологйi;~еские, биохимические и т. д. Они более характерны для организ­
мов, связанных относительно тесным ррдством, но могут возникнуть и у очень далеких 

организмов, относящихся, например, к разным типам животных. Особенно это харак­

терно для биохимических признаков. Так, у амфибий, наземных аннелид и плоских 

червей вполне независимо совершается переход от аммонотелии к уреотелии, а у зав­

ропсидных рептилий и птиц, насекомых и наземных брюхоногих моллюсков - в раз­

личной степени выраженный переход от уреотелии к урикотелии. Сходство этих изме­
нений основывается на глубоком сходстве метаболизма конечных продуктов белково­

го обмена у самых разных животных (Хочачка, Сомеро, 1977), и поэтому мы считаем 
возможным говорить в этом случае не о конвергенции, а о параллелизме. Гемоглобины 

образуются вполне независимо у позвоночных, некоторых насекомых, иглокожих, мол­

люсков, кольчатых и низших червей и даже у некоторых инфузорий, тогда как в ряде 

других групп беспозвоночных (головоногие, ракообразные, паукообразные) появля­

ется гемоцианин (Коржуев, 1948). Мы видим, таким образом, что границы система­
тических групп далеко не всегда совпадают с объемом групп организмов, обнаружи­
вающих тот или ин,ой параллелизм. 

Более специфичнJ>I параллелизмы по морфологическим признакам, которые обычно 
не выходят за пределы отряда или класса. Однако и здесь мы встречаемся со случаями 

спорадического появления сходных признаков у весьма отдаленных друг от друга ор­

ганизмов. Так у бесхвостых амфибий мы видим своеобразное развитие затылочной 
артерии и вены, широко ветвящихся под крышей черепа по поверхности твердой моз­

говой оболочки. Нйчего подобного мы не наблюдаем у других амфибий и рептилий. 
Однако у ехидны из клоачных млекопитающих (но не утконоса) и других млекопитаю­
щих затылочная вена и артерия чрезвычайно усложнены и обнаруживают сходное 

ветвление под костями крыши череnа. Среди ископаемых позвоночных аналогичное 

устройство затылочных сосудов имела, по-видимому, кистеперая рыба Eusthenopteron, 
у которой эти сосуды ветвились по поверхности эндокраниальной крыши оптико-ок­

ципитального отдела черепа, непосредственно под его дермальной крышей (Jarvik, 
1967), но никаких признаков этого ветвления пока не обнаружено у других кистепе­
рых рыб, даже близких к Eusthenopteron (Воробьева, 1977). Эндолимфатический про­
ток внутреннего уха у бесхвостых амфибий, гекконовых ящериц и многопера из числа 

рыб образует длинный задний вырост, проникающий через затылочное отверстие в 

спинномозговой канал. Возможно, аналогичный вырост эндолимфатического протока 

имелся также у некоторых кистеперых рыб (Eustheпopteroп: Jarvik, 1967, 1980). Пла­
вательный пузырь, имеющий у типичных лучеперых рыб мезентериальную артерию, 

у амии и гимнорха снабжается ветвью задней жаберной артерии, имеющей такое же 

происхождение, что и легочная артерия дипной и наземных позвоночных. 

Более широкое распространение того или иного морфологического признака поз-

9 Зак, 1096 129 



волнет в ряде случаев. говорить об определенной эволюционной тенденции. Так, в онто­

генезе у самых разных позвоночных наблюдается замещение эмбриональной медиаль­

ной вены. тол о вы латеральной, являющейся основным магистральным венозным сосу­

дом головы у больщинства рыб и низших тетрапод. У крокодилов и птиц латеральная 

вена головы замещается новым наружным сосудом, а у плацентарных млекопитаю­

щих-внутренней яремной веной (van Gelderen, 1925). 
Из 'эl;ого можно сделать заключение, что в эволюции позвоночных наблюдается 

тенденц~я к замещению внутренних магистральных венозных сосудов головы наруж­
ными, riричем у 1\!Лекопитающих - задней мозговой, или внутренней яремной. Точно 
так же можно говорить о тенденции к переносу у амниот оснdвных артерий головы -
надглазничной, подглазничной (верхнечелюстной) и нижнечелюстной- с орбиталь­

ной ( стапедиальной) артерии на наружную сонную. У крокодилов, клоачных млекопи­
тающих и крысы на наружную сонную переносится только нижечелюстная артерия, а у 

большинства Плацентарных и человека - все три. 
Одним из наИболее интересных пример<;>в Параллелизма в эволюцйи позвоночных 

является процесс формирования у ранних млекопитающих «маммального~> среднего 

уха из трех слуховых косточек 1
• Как известно, у амфибий, рептилий и птиц имеется 

лишь одна с;луховая косточка - stapes, соответствующая гиомандибуле рыб, тогда 
как у млекопитающих в среднее ухо входит еще квадратная кость верхней челюсти, 

превращающаяся в «наковальню» (iпcus), и сочленовная (и предсочленовная) кости 

нижней челюсти, образующие «молоточек» (тalleus). Обычно полагали, что это пре­

обр'3зование осуществилось у общих предков млекопитающих, однако теперь установ-

. лено, что древнейшие позднетриасовые млекопитающие, относящиеся как к прототе­
риевому (Murganucodon), так и к териевому (Kuhneotheriuт) стволу, еще обладали 
«полной>>· нижней челюстью и двойным челюстным сочленением - древним между 

квадратной и сочленовной и новым между зубной и чешуйчатой костями. Нсес задние 

( «постдентальные;») кости нижней челю<:ти были у позднетриасовых .. ; млекопитающих 
сильно редуцированы и помещались в желобке на внутренней поверхности ·зубной кости 

(dentale), образующей основную часть нижней че.!]юсти (Kerтack, Kermack., Mus­
sett, 1958; Kerтack, Mussett, Rigney; ·1973, 1981). Таким образом, можно ут.верждать, 
что «маммальное» среднее ухо было приобретено прототериями. ( монотрематами) ··и 
териями (сумчатыми и плацентарными) шiраллельно. В ходе этой перестроЙКИ' древний 

депрессор.нижней челюсти- т. depressor тandibulae- замещался новым. Интереско,.__ 
что если слуховые косточки у монqтремат и териев вполне гомоJJогичны, то нижнече­

люстной депрессог в этих стволах млекопитающих имеет разное происхождение. У мо­

нотремаt это т. detrahens тandibulae, являющИйся производным аддукторной муску­
латуры и иннервируемый нижнечелюстной ветвью тройничного нерва, тогда как у сум­

ч,а:rых и плацентарных Это т . . digastricus,. имеющий комплексное проИсхождение (пе-
. реднее брюш,ко- прои'зводное т. тylohyoideus, заднее- ближе неустановленного 

пучка гиоидной мускулатуры) и -иннервируемый нижнечелюстной ветвью тройничного 

и лицевым: нервами (Adaтs, 1919; Hopson, 1966); Как нам .кажется, этот параллелизм 
бытподготовлен формирован~tем у цинодщповых предков млекопитающих зачаточной 
барабанной перепонки ввырезе углов·ой кости нижнеИ челюсти и известным обособле­
нием п~тдентальных костей последней от тела зубной кости (Татаринов, 1976а). Воз­

можно, что у лредков млекопитающих постдентальные кости приобретали ·некоторую 

подвижность по отношению к основной части нижней челюсти и в известной мере уЧа­
ствовали в.з.вукопроведении (Ketтack, Mussett, Rigney, 1981, Kerтack, Mussett, 1983). 

Очень интересные· примеры параллелизма дает нам и эволюция беспозвоночных 

жи·вотных. Так, представляется вероятным независимое возникновение эпителизирован­

ной кишки в разJШчных групnах турбеллярий (Иванов, Мамка ев, 1973), целома (как не­
расчлененного,- так и расчлененного} у эхиурид, аннелид и, возможно, моллюсков, вто­

ричноротых; щупальцевых и, может быть, погонофор ( Clark, 1979). У членистоногих 

1 Точнее; четырех, так :как в состав «молоточка» - наружной слуховой косточки млекопитающих 
вашла' не только.оочленовная, но и дермальная попроисхождению предсочленовная кость (praearti­

,culare)., прирастающая к переднему отростку молоточка (Gaupp, 1913). 
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прr~ пер:еходе к наземной жизни, совершавшемся незавИtимо в разных ветвях, параллель­

но происходило утолщение хитиновой кутикулы и,.фЬрмирование трахей, мальпигиевых' 
сосудов и приспособлений к внутреннему оплодотворению. Параллельна совершался'и'rrе­
реход от амМбнотелии к урикотелии, что nозволяет говорить о параллелизма:х в эволюции 

членистоногих и позвоночных· (Гиляров, 1970\ 1975). Замечательные примеры паралле-· 
лизмов дает гистология, что позволило' А. А. Заварзину (1934) сформулировать 
закон параллельных рядов тканевой эволюции: дальнейшую разработку этойпроблемы · 
можно найти в его исследованиях по гистологии нервной и соединительной ткани (За· · 
варзин, 1950, 1953) . 

Многообразные примеры параллелизмов дает также и эволюция растений, в частнQ­
сти, процесс становления покрытасеменных растений (КрасИлов, 1975), получивший 
наименование агиоспермизации (Красилов, 1977) по аналогии с процессом формирова­
ния млекопитающих- маммализацией (Татаринов, 1972) и процесса ф'ормирования 

членистоногих- артроподизацией _(Cisn~, 1974). ·все это позволяет считать феномен 
параллелизма весьма распространенным в эволюции самых различных организмов. 

Природа параллелизмов. Нельзя не отметить, что теоретические аспекты проблемы 

параллелизмов разработаны очень слабо. До сих пор не существует ни четко определен­
ного понятия «параллелизм», ни достаточно убедительного представления о механизмах, 

лежащих в его основе (Татаринов, 1976а). Общепринятым является лишь убеждение, 

что в проявлениях параллелизмов большую роль играет специфика организма; чаще все­

голри этом ссылаются на наличие общей основы, влияющей на характер преобразований 

при параллелизмах. Такая основа может быть морфолщической (Шмальгаузен, 1969) 
или же генотипячеекой (Haas, Sirnpson, 1946; Светлов, 1972; Красилов, 1977; и др.) 
В любом случае отличия между параллелизмами и конвергенциями выглядят недостаточ­

но четкими, и некоторые автор.!>! (особенно ботаники) вообще отказываются от первого 
термина (Мейен, 1971; Цвелев, 1979). В качестве критерия параллелизма и конверген-' 
ции щюгда выдвигают наличие (параллелизм) или отсутствие (конвергенция) гомологии.' 

в схоДно изменяющихся структурах (Тимофеев-Рессовскнй, Воронцов, Яблоков, 19&8, 
1977; Шмальгаузен, 1969; Татаринов, 1976а). Конечно, понятие гомологии может :быть 
распространено с. морфологических также и на физиологические, биохимнческие'(Rоth, 
1984), этологические и другие признаки. Однако в rэтологии надежные гомологю1 удается 
устанавливать обычно лишь при сравнении организмов, связанных относительно тесным 

родством (Beer, 1984). Тем не менее критерий гомологии не стольхорош,-'f<ак это может 
показаться на первый взгляд, из-за сложного переплетения в строений сравнива€мых 

органов или даже белковых молекул гомологичных и негомологичных.ч.астей. Так, крылья 

птиц, птерозавр.ов и летучих мышей образованы передними конечН<астями и в целом гомо­

логичны: друг другу. Однако в деталях летательная функция ;обслуживается разными 

частями конечностей в каждой из перечисленных групп, перья вообще имеются толь"Ко 

у птиц, и в строении крыла у этих позвоночных имеется множество' негомологичных ·· 
особенностей. Поэтому, используя критерии гомологии!' мы почти с одинаковым .правом 
·можем считать крылья этих позвоночных гомологичными и··аналоrичными, т. е. и парал:. 

лельными, и конвергентными образованиями. Ясен лишь факт их независимого фор-ми· 
рования ·в ·ха:ждой из названных групп. 

Неудачи() и использование в качестве демаркац!fонноr'о рубежа между конвергенцией 
и параллелизмом систематического ранга группы, в пределах которой появляются сход­

ные пр!fзнаки; по Грегори, например, параллелизмами следует называть ·сходные пре­

образования в таксонах, ранг которых не превышает отрядного ( Gregory, 1936). С изме­
нением взглядов на систему одни и те же признаки могут становиться то конвергентными,. 

то паралЛельными. Вряд ли можно различать параллелиЗмы и конвергенции и в зав•й:­
симосtи•-от•того, развиваются сходные структурЪ! «после того, как родственные фИ;лумы 

заняли каждый свою адаптивную зону» (параллелизм), или же «тогда, когда груnпы не­

Зависимо друг от друга вселяются в одну адаптивную зону»--(конвергенция) {~еверцов, 

1982, с. 251). Совершенно ошибочным нам представляется и «геометричесхий» подход 
к конвергенции и параллелизму, исходящий из семантическоrо значения;этих терминов. 

При таком подходе ( Sirnpson, 1945) конвергенцией следует счiпать· нез~висимо пр;иобре­
тенные признаки,. повышающие степень сходства, ранее имевшего между организмами, 
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а параллелизмом - приЗнаки, не- _изменяющие степени такого сходства. Невозможно 

настолько точно взвесить независимо приобретенное сходство, чтобы определить, 

насколько оно изменило ранее существовавшее сходство между орг-анизмами. Кроме то­

го, при геометрическом подходе совершенно вне поля исследования остается вопрос о 

механизмах, лежащих в основе конвергенции и параллелизма. 

Нам кажется, что общим для наиболее ярких примеров параллелизма является то, 
что специфика изменения: при них в большей мере определяется особенностями организ­

ма, чем приспособлением (отбором, функцией, средой). При конвергенции же, наоборот, 
специфика изменения в, большей мере создается характером функции (отбором, средой), 

чем особенностями организма. Морфологические параллелизмы при таком их понимании, 

Действительно, обнаруживаются почти исключительно в гомологических органах (если не 

считать случаев параллельной тканевой и клеточной дифференциации в негомалогиче­

ских органах), а конвергенции - как в аналогичных, так и в гомологичных. Так. мы счи­
таем конвергентным сходС'I:ВО в строении крыла не только у насекомых и птиц, 

но и у птиц, птерозавров и летучих мышей, поскольку в этих трех группах позвоночных 

крылья формируются разными путями, хотя и на базе безусловно гомологичных передних 
ко~;~ечностей. В Кfiчестве критерия параллельного или конвергентного характера сходст­

ва в гомологичных органах мы решающее значение придаем способу формирования 

сходных структур. Так, мы счИтаем параллельным сходство между усложненными раз­
мельчающими пищу многовершинными зубами различных териодонтов, однако сходство 

этих зубов с уплощенными давящими зубами дейноцефалов и плакодонтов будет скорее 

конвефгентным; в первом случае усложненный зуб развивается, по-видимому, при уча­
стии эмбриональных лепrщоморов, тогда как во втором - за счет уплощения коронки 

простого зуба. 

Точно так же параллельным следует считать сходство в строении симфизных_зубных 

спиралей у некоторых кистеперых и у проблематичных эдестид и_ геликоприонид, сбли­

жаемых обычно с химерами, -у всех этих рыб спираль образована слиянием единствен­

ного симфизного или парасимфизного зуба с длинным рядом ускоренно развивающихся 

замещающих зубов (Beлdix-Almgгeeп, 1966). Параллелизмы и конвергенции могут соче­
таться в строении одного и того же органа, например в строении зубных батарей утконо­

сых динозавров и близких к химерам брадиодонтов. Поэтому и при использовании на­
шего критерия отделить конвергенции от параллелизмов иногда бываеточень "Грудно или 

даже невозможно из-за взаимопереходимости этих явлений. Так, у очень многих назем­

ных позвоночных развивается щелевидный зрачок. Этот признак не связан прямо с адап­
тацией к ночному зрению; смысл его в том, что при щелевидной форме зрачка возможно 

более полное его смыкание, что обеспечивает более полную защиту особо чувствительной 

у ночных форм сетчатки от избыточного освещения днем (Walls, 1963) 1
• Таким 

образом, постоянное и упорное появление щелевидного зрачка_ у самых разных 

ночных животных, внешне выглядящее как проявление определенной внутренней 

тенДенции, в действительности обусловливается чисто функциональными моментами. 
Поэтому сходство форм с щелевидным зрачком можно считать _скорее конвергентным, 

чем параллельным. Однако то обстоятельство, что преимущества щелевидного зрачка 

основаны на ограниченной способности зрачковой мышцы к укорочению, придает 
этой особенности также некоторые признаки параллелизма. 

Столь же сложно делать выбор между параллелизмами и конвергенциями и при 

формировании хвостового плавника у рыб, ихтиозавров и кито.образных. В случае форми­

рования ластов у морских пресмыкающихся и млекопитающих мы можем уверенно гово­

рить о параллелИзме, но четкие критерии этого явления lfСчезают при сопоставлении 

ластов тетрапод с парными плавниками рыб. Способ формирования ластов (посредством 

1 Зрачковая мышца, как и все мышцы, может сокращаться только в ограниченной степени. У живот­
ных с круглым зрачком она имеет форму круга, и для уменьшения диаметра зрачка, например, 

втрое необходи-мо такое же укорочение мышечных волокон. У животных с щелевидным зрачком 
зрачковая мышца подразделена на два пучка, ориентированных в,п:оль зрачка .. В этом случае прак­
тически полное диафрагмираванне зрачка достиг_ается при сокращении волокон каждого из пучков 
всего на 1/2 :rt. · -
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расширения лапки с образованием кожной перепонки между пальцами) отличается от 
способа формирования парных плавников (посредством образования складки тела, в ко­

торой дифференцируется скелет и мускулатура). В некоторых случаях мы можем гово­

рить о конвергенции на органном уровне и параллелизме на тканевом или клеточном; 

в качестве примера приведем солевую железу ящериц и морских птиц, с одной стороны, 

и морских черепах - с другой. У первых солевая железа представляет собой преобразо­
ванную латеральную носовую, тогда как у черепах- слезную, в этом отношении сход­

ство черепах с ящерицами и морскими птицами является конвергентным, однако -глубокое 
цитологическое сходство путей трансформации обычной железы в солевую во всех этих 

группах позволяет говорить о параллелизме. Сходство при конвергенции может быть не 
только поверхностным, как это иногда утверждают (Шмальгаузен, 1969; Мейен, 1971; .. 
Северцов, 1982), но и весьма глубоким, хотя и действительно затрагивающим лишь не­
многие черты организации, например, при некоторых видах мимикрии. Но использование 

наших критериев, хотя их и нельзя считать абсолютными, все же облегчает различение 

типичных примеров параллелизма и конвергенций.· 
Очень сложную картину переплетения гомологий, аналогий, параллелизмов и конвер­

генций дает история формирования среднего уха у наземных позвоночных. Еще Гаупп 
(Gaupp, 1913) предположил, что среднее ухо формировалось у бесхвостых амфибий, 
завропсид и у млекопитающих независимо. Многие авторы в наше время дали дополни­
тельные аргументы этому предположению· (Татаринов, 197ба; Shishkin, 1975; Lombard, 
Bolt, 1979; Jarvik, 1980). Во всех группах наземных позвоночных nолость среднего уха 
формировалась за счет различных (негомологичных) дивертикулов спиракулярного жа­

берного мешка, гомологичного в целом у всех позвоночных. Внутренний отдел звукопро­

водящего аnпарата- стремячко (stapes) гомологичен у всех наземных позвоночных, 
соответствуя гиомандибуле рыб. Однако наружные отделы стапеса, вnлетенные в бара­

банную перепонку, негомалогичны у бесхвостых амфибий и у завропсид. У млекопи­

тающих в среднее ухо «втягиваются» еще и задние челюстные косточки. Барабанная 

перепонка также, возможно, не гомологична у перечисленных групп тетрапод, форми­

руясь независимо у амфибий, завропсид и предков млекопитающих. В ее формировании 
конвергенции, определяемые сходством функции, сочетаются с nараллелизмами, опреде­

ляемыми топографической связью с проиЗводными сnиракулярного мешка 1Татаринов, 

1976а, 1983). 
Высказываний о природе механизмов, лежащих в основе nараллелизмов, имеется 

очень много, но почти все они мо.rут быть подразделены на две груnпы. Большинство сов­
ременных авторов склонны видеть в параллелизме проявления сходства генотипа у род­

ственных организмов и объяснять параллельна приобретаемое сходство гомологическими 

мутациЯми гомологических генов ( Rensch, 1960;- Воронцов, 1966; Тимофеев- Рессовский, 
Воронцов, Яблоков, 1968, 1977; Оно, 1973; Красилов, 1977; и др.), тогда как другие иссле­
дователи полагают, что в основе этого явления лежит общность морфагенетических 

или эпигенетических механизмов (Шмальгаузен, 1942, 1964, 1969; Воробьева, 1980; Ду­
бинин, 1966), проявляющаяся, в частности, в «ожИвлении» латентных потенцИй 
(Haecker, 1925; Herre, 1951, 1952, 1964; Osche, 1965, 1966). С. В. Мейен (1975) 
предпочитает говорить не о латентных потенциях, а о «процессуальном сохранениИ»·,· не 

особенно расшифровывая это понятие, но тем не менее видя в нем основfюй смысл 
наnравленности эволюции. Однако параллельное возникновение сходного признака, на 

наш взгляд, далеко не всегда позволяет говорить о наличии латентной потенции. 

Некоторые авторы указывают, кроме того, на ограничение резерва наследственной 
изменчивости и ее фенатипических проявлений (Дубинин, 1966), вообще на ограничен­
ность эво.)1юцИонноrо процесса (Дубинин, 1966; Голдовский, 1974) или же на наличие 
своего рода «эволюционных з.апретов», делающих невозможным для представителей от­

дельных групп организмов эволюцию в том или ином частном направлении (Мейен, 1975; 
Воронцов, 1980). Все эти: факты, равно как сходство среды и сходное направление 

отбора ( ортоселекция), действительно играют известную роль в определении направле­
ний эволюционного процесса и сходства эволюционных преобразований даже у далеких 
генетически организмов (Татаринов, 1976а). Известную роль в ограничении направлений 
эволюции может играть и кардинальное биохимическое сходство самых различных орга-
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низмов (Голдовский, 197 4). В целом, однако, проблема представляется мне более слож­
ной и не допускающей однозначного решения. 

Остановимся в качестве примера на вопросе об эjюлюционных запретах, идея о кото­
рых приобретает все большую популярность среди биологов «организменного» уровня. 

Однако. большинство примеров, приводимых сторонниками этой идеи, сводится к конста­

тации факта, что для различных групп организ,мов характерны разные приспособления, 

биологическая же природа запретов, как праtшло, не устанавливается. Анализ этого ре­

шающего вопроса часто подменяется общими рассуждениями. Приводимые примеры 

иногда интересны, хотя· вряд ли они проясняют вопрос о природе -параллелизмов. Очень 
часто и сами запреты оказываются не столь уж жесткими, как это декларируется. 

Так, сам факт существования безлегочных саламандр отвергает утверждение о «невоз­
можности» утраты легких у наземных позвоночных (Северцов, 1973), причем остается 
необъясненным и тот факт, что даже при очень сильном развитии кожного дыхания и да­

леко идущем упрощении строения легких последние никогда полностью не редуцируются 

у бесхвостых и безногих амфибий. Вопреки имеющимся высказываниям (Воронцов, 1980) 
известны. примеры и адаптации амфибий к морской воде (Rапа cancrivora - Gordoп, 

Schmidt-Ni-elseп, Kelly, 1961) и адаптации акул и скатов- к пресной (Carcharinus, 
Potamotrygoпidae). 

Действительные примеры эволюционных запретов касаются таких общих вещей, как 
ограниченная возможность увеличивать размеры тела без эквивалентного увеличения 

поверхности у организмов, лишенных органов дыхания, определенные ограничения в уве­

личении размеров тела у наземных животных, особенно не обладающих внутренним ске­

летом, и др. Подобного рода «запреты» имеют все же лишь отдаленное отношение к проб­
леме параллелиЗмов, поскольку в пределах «разрешенного» остается возможность прак­

тически полной неповторимости особенностей строения организмов. 

Типы параллелизмов. Прежде всего отмет~:~м, что параллелизмы могут иметь весьма 
различную природу и что это понятие объединяет до известной степени разнородные 

явления. Мы подразделяем параллелизмы на генотипические, биохимические, ткаJ{евые 
и морфологИческие (Татаринов, 1977). Из этих четырех групп только г е н о т и п и ч е­
с к и е п а р а л л е л и з м ы в полной мере основываются на гомологических мутациях 

гомологических генов, именно они составляют основу гомологических рядов наслед­

ственности Н. И. Вавилова ( 1935) 1
• Однако генатипические параллелизмы охватывают 

лишь незначительную и второстепенную часть филогенетических параЛлелизмов. Весьма 

скептически к генной концепции филогенетических параллелизмов относились также 

Шмальгаузен ( 1942, 1964, 1969) и Дубинин ( 1966). 
Мутации генов непосредственно проявляются в изменениях аминокислотной последо­

вательности в соответствующих белках, чаще всего ферментной или регуляторной (гор­

моны и др.) природы, тогда как наиболее яркие примеры филогенетических параллелиз­

мов касаются сложных морфологических признаков, реализация которых в большо-й сте­

пени зависит от участия эпигенетических факторов. Нельзя не признать, что успехи 

молекулярной биологии показали ошибочность прежней точки зрения Добжанского 

(Dobzhaпski, 1955), по которой идентичные, или гомологичные, гены удается обнаружить 
только у организмов, связанных очень тесным родством. Накапливается все больше 

фактов, свидетельствующих в пользу замечательного сходства гомологичных генов 

и кодируемых ими белков у самых отдаленных организмов, что позволилов ряде случаев 

реконструировать филогенетические связи м,ежду организмами, относящимися. даже 
к различным типам животных и растений. Очень эффективным оказалось изучение с этой 

целью состава цитохрома С у разных эвкариот (Fitch, 1976} Все шире используются 

молекулярные данные и для р~конструкции филагении позвоночных, в частности по 

1 Как можно видеть из формулировок Н. И. Вавилова (1935), он объединял под названием гомо­
лоr,ических рядов насJ!едственности практически все типы параллелизмов, но основные его примеры 

относятся именно к генатипическим параллелизмам, исследование которых и составляет ориги­

нал~>ное содержание его труда. Большинство авторов поэтому связывают гомологические ряды 
Н. И. Вавилова только с генатипическими параллелизмами (Воронцов, 1966; Дубинин, 1966; Куп­
цов, 1975). 

134 



строению гемоглобинов,' кристаллина, фибринопептидаз, карбангидраз и других белков 
( Goodman, Olson, Beeber, Czel usniak, 1982). 

Однако в целом эти факты свидетельствуют скорее о замечательном консерватизме 

в строении ряда генов и кодируемых ими белков и о невысоких темпах их дивергенции, 

а не о сколько-нибудь· значительном распространении конвергенций и параллелизмов 

в эволюции этих макромолекул (Антонов, 1982; Dover, Flavell, 1982). Некоторые теорети- · 
ки геносистематики вообще ск.tiонны отвергать саму возможность конвергентной и парал­

лельной эволюции таких слоЖных биологических полимеров, как ДНК, РНК и белки, 
указывая на ничтожную статист11ческую вероятность такого рода изменений в их строе­

нии (Медников, 1980). 
Однако такое заключение было бы правильным лишь в том .случае, если бы мы могли 

говорить о равной вероятности всевозможных нуклеотидных замещений в моЛекулах 
нуклеиновых кислот и, что еще более важно, если бы мы могли исключить воздействие 
отбора на нуклеотидные и аминокислотные замещения, придав нейтралистской теории 

М. Кимуры ( 1984) универсальное значение. Между тем накапливаются данные, свиде-
. тельствующие о параллелизмах в эводюции, .например, панкреатической рибонуклеаЗы 
млекопитающих (Fitch, 19_77), о вi:>Здействии отбора на эволюцию иммуноглобулинов 
позвоночных (Schopf, Harrison,_, 1983), и др. В связм с этим нам кажутся весьма примеча­
тельными факты спорадическог.о распространения у различных организмов, казалось 

бы, специфических белков·позвоночных, в том числе и гормональной природы. Так, инсу~ 
линобнаружен у кишечной палочки, инфузории Tetrahymena pyriformis и у некоторых 
насекомых, соматостатин - у Т. pyriformis, реляксин, казалось бы, специфичный для 
живородящих млекопитающих, -у некоторых бактерий и у Т. pyriformis, ~2-микрогло-

. булин - у кишечнополостных и у кольчатых Червей, ант'ИТ€ны гистосовместимости -
у насекомых, а гомолог, казалось :бы, специфичного для иммунной системы мл.екопитаю­

щих нейрониото гликопротеина Thy-J выделен недавно из.нервной ткани кальмара (Sch-
wabe, Warr, 1984). · 

Швабе и Уор;р склонны объяснять эти ·факты вторичной утратой в ходе эволюции 

соответствующих белков большинством животных, но мне кажется возможнЫм, что здес.ь 

мы встречаемся с приобретением специфического белка различными неродственными 

организмq.ми путем параллельной эволюции из менее специфичных молекул-предшест­

венников. Иначе трудно .объяснить тот, наnример, факт, что реляксин кишечной палочки 
·сходен с крысиным, а реляксин Bacillus .sublilus- с реляксином морской свинки .. 
Естественно, что подобнь1е факты указыв.ают также на возможность резкого изменения 
функций rамологических белков в процессе их эволюции, что быЛо известно и ранее, 

например, относительно гормона задней доли гипофиза окситоцина. Напомним, что 

у амфибий этот гормон участвует в регуляции водного обмена, а у живородящих 

·млекоnитающих содействует сокращениям матки при родах и секреции молока. 
Другое возм<:>жнюе объяснение спорадического. распросrранения родственных или да­

же крайне сходных белков у весьма отдаленных друг otдpyra организмов- их горизон­
тальный пер:енос, в некоторых случаях осуществляемый при посредстве ретровирусов 

или плазмид. Нужно отметить, что естественный горизонтальный перенос генов на уровне 
эвкариот и особенно многоклеточных организмов - явление довольно редкое; Р. Б. Хесин 

( 1984) в своем обзоре фактическог.о материала по вопросам нестабильности геном а, 
и в частности горизонта.лъного пер.еноса между про- и эвкари0тами, подчеркивает, что 
таким путем пе)!>еда:ются,_ как пр.авило, лишь единичные гены, которые к тому же редко· 

фиксируются отбор.ом (с. 378'(. Для передачи генов от ретровирусов к многоклеточным 
ор:r~анизмам необходимо, чтобы вирус проник в герминативные к.tiетки, дающие начало 
новому поколению, или - цри вегетативном размножении - именно в те соматические 

клетки, которые дают :н.ач.ало новому организму. 

Хесин (с. 374) указывает, что «наиболее вероятна миграция rенов между генетически­
ми систеМ::ами эндосимбионтов и хозяина. Передачу Сu-Zn-супероксиддисмутазы светя­
щихся рыб семейства Leiognathidae к их блюминисцентному симбионту бактерии Photo­
·ьacter Пognathi Хесин называ,ет чуть ли не «единственным примером» естественной пере­
дачи генов между про- и эвкариотами (с. 373). Помимо этого, известны и некоторые дру­
гие факты, свидетельствующие в польЗу горизонтального переноса генов между некото-
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рыми организмами, в частности, у ряда высших обезьян обнаружена последователь­

ность ДНК, родственная эндогенному ретровирусу кошачьих RD 114 (с. 290-291). 
Хесин (с. 374) указывает также, что если только митохондрии эвкариотических клеток 
действительно произошли от эндосимбиотических бактерий, то при этом, несомненно, 

предкавые бактерии передали в геном эвкариот большинство своих генов. 

Иную позицию занимает В. А. Кордюм ( 1982), по мнению которого горизонтальным 
путем нормально передаются целые блоки генов, в результате чего сальтационно 

возникают совершенно новые группы организмов (с. 206). Иного механизма макроэволю­
ции, по Кордюму, просто не существует, поэтому все новыетруппы организмов возникают 
только такИм способом~ а:· не Посредством постепенного преобразования предковых форм. 
Естественному отбору Кордюма отводится лишь роль фактора, проводящего «доработку» 
случайно возникших адаптаций (с. 144-141)). В результате горизонтального переноса 
возникают и многие ин адаптивные «монстры», которые обречены на_ скорое вымирание. 

К числу таких монстров отнесены, в частности, все динозавры (с. 144-145). Поставщи-
. ками новой информации, по Кордюму, являются микроорганизмы, а ее основными rютре­
бителями - «наиболее быстро эволюирующие объекты», относящиеся к «стволовым ли­

ниям эволюции» {_с. 135). 'Перенос блоков генов облегчается тем,. что «В критические 
nериоды жизни популяций ... предельно ослабевают все защитные функции, в том числе 
те, которые отвечают за регуляцию поступления и степень блокирования экзогенного 

генетического материала». Такие критич.еские ситуации создаются, в частности, 
«некоторыми глобальными изменениями», которые «сразу или через какое-то время 

приводят к появлению новых эволюционных т аксонов» (с. 151-152). 
Примечательно, что никаких прямых фактов, которые могли бы обосновать идею 

о возникновении nосредством горизонтального переноса хотя бы одной-единственной 

группы орг_анизмов, Кордюм не приводит. Все остается на уровне общих рассуждений, 

неконкретность которых весьма затрудняет саму возможность серьезного анализа 

концепций Кордюма. Между тем данные сравнительной анатомии, эмбриологии, физио­
логии и других биологических дисциплин, включая молекулярную биологию, определен­

но указывают на наличие преемственности между главными группами эвкариот. Поэтому 

концепцию салыационного хода эволiоции на основе горизонтального переноса вряд ли 

можно считать научной. 

Нам кажется, что предполагать r:енную природу филогенетических параллелизмов 

можно только в тех случаях, когда удается показать соответствие их рядам индивиду аль­

·ной изменчивостИ у каких-либо родственных организмов. Даже и при таком ограничении 
в одну группу с генатипическими паралле.'!Изма:ми могут попасть близкие -к ним, но не 
идентичные биохимические параллелизмы. Как правило, тенотипические параллелизмы 

проявляют черты мозаичной изменчивости, свойственные зачастую и индивидуальной 

изменчивости. Случаи филоr;енетически:х параллелизмов морфологического характера, 

обусловленные гомологическими мутациями гомологических генов, по-видимому, весьма 

редки; в этом отношении мы вполне разделяем скепсис Добжанского, ·Шмальrаузена 
и ДубинИН:а.--ПоследнИй автор противопоставляет -мутационным параллелизмам эволю­
ционные, кот.орые обь1чно и рассма'l'рнваются филаГенетиками (Дубинин, 1966). Сход­
ную позицию занимает Медников (1981, с. 129), который полагает, что подавляющую 
массу фактов, лежащих в основе закона гомологических рядов, состав.'!яЮт «гомологии, 

ЛОЖНЬ!е нИ уровне гена, но кажущиеся истиннымИ на _уровне фенатипического nризнака». 
Б и ох и м и ч е с к и м и можно называть параллелизмы, проявляющиеся в независи­

мом появлении у разных, подчас даже не связанныхблизким родством организмов, весь­

-ма сходных метаболитов, отдельных метаболических реакций или даже их циклов. 

Отдельные примеры биохимических параллелизмов лриводились нами выше, другие 

можно найти в различного рода справочной и специальной литературе (Aiston, Turner, 
1963; Уолд, 1962; Флоркен, 1947; Хочачка, Сомеро, 1977). ~помянем здесь дополнительно 
о независимом появлении у полярных рыб гликопротеидных антифризов, использовании 

у глубоководных рыб и ракообразных восков для повышения плотности тела, использо­

вании мочевины для осморегуляции у миног, хрящевых рыб, Jiа,тимерии и отдельных 

амфибий (Rana cancrivora). · 
Биохимические параллелизмы тесно связаны с ген атипическими. Возможно, что в не-
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которых случаях незавиёимое появле.ние сходных метаболитов белковой природы непо­

средственно завИС!fТ от мутаций Гомологических генов. Более ясными становятся эти 
случаи тогда, когда измененные белки по крайней мере у некоторых организмов при­

обретают С().Вершенно новые функции. В других случаях большую роль может играть 

регуляЩfя активности генов уже имеющимиен метаболитами. Установлено, например, 

что при переключении метаболиЗма амфибий с аммонотелии на уреотелию большую роль 

играет возрастание активности РНК-полимеразы, активируемой гормоном щцтовидной 
железы. Но в том же процессе переключения .на уреотелию большую роль играют и эпиге­

нетические процессы, проявляю-щиеся, например, в биосинтезе карбамилфосфатсинтета­
зы 1 (Хочачка, Сомеро, 1977) 

Биох~;~.мические параллелизмы, смыкаясь на одном полюсе с генотипическими, на 

другом переходят в морфоЛогические, срставляющие, по-видимому, основную часть 

филогенетических параллелизмов. В прос:rейших случаях речь идет о морфологическом 

выражении самого наличия или отсутствия таких метабО-!JНтов, как пигментьг (Медников, 
1981). Однако возможно, что непосредственную биохимическую основу имеют и многие 
более сложяые ·морфологические особенности. Так, в отложении извести в покров ах 

у моллюсков и ракообразных, ведущем к форМ11j.ЮВанию у них скелетной ткани (рако­

вины у моллюсков, минерализованного хитинового панциря у ракообразных), большую 

роль, по-видимому, играет гидролиз мочевины уреазой, в· результате чего образуется 

свободный аммиак; последний служит акцептором протонов при диссоциации бикарбо­
ната с образованием карбоната, что, в свою очередь, ведет 1< осаждению в соответствую­

щих тканях (м'антии, хитиновом покрове) СаСО3 (Хочачка, Сомеро, 1977). Возможно, 
что такого рода простые биохимические процессы сыграли важную роль в приобретении 

морскими организмаоми известкового скелета - одного из наиболее загадочных явлений 
в эволюции жизн)1 на рубеже венда и кембрия: Интересно, что аналогичный процесс 
параллельного и более Или менее синхронного формирования/сильно минерализованной 
скелетной ткщш наблюдается и в эво.1юции позвоночных, среди которых бесчелюстные 

приобрели костный скелет в кембjши-сйлуре, а разнообразные группы настоящих рыб 

(панцирные, кистеперые, двоЯкодышащие, лу~еперые, акантодии) - почти одновремен­
но при переходе от силура к девону. Интересно, что минерализованный наружыый 

ске"1ет приобретался позвоночными, по-видимому, раньше внутреннего, что придает 

этому процессу дополнительное сходст_во с эволюцией скелета у беспозвоночных. Инте­

ресно, что у позвоночных чрезвычайно большуJ() роль в минерализации тканей играет 

гормональная регуляция кальциевого обмена (Селье, 1972). · 
Т к а н е в ы е параллелизмы, проЯ:вляющйеся в независимом развитии у разных ор­

ганизмов очень сходно дифференцированных тканей, тщательно анализирова.iшсь А. А. За­
.lilарзиным (1934, 1950, 1953). Общеизвестны примеры независимого форм~рования 
у насекомых и поз.воночных поп~речно-полосатой мускулатуры, клеток крови у разных 

животных, известкоl!.ого· внутреннего ·и раковинного скелета у различных беспозвоноч' 

ных, хрящевой ткани у головоногих моллюсков и позвоно'lных. КератинизИрованный 

(роговой) эпителиf1 среди ·позвоночных характерен для амниот, но отдельные роговые 
структуры обнаруживаются• также у круглоротых (зубы), костистых рыб и амфибий. 

Сходстl!О при тканевых цара,л"лелизмах распространяется подчас на тончайшие 
детали строения; секретирующие клетки солевой железы различных позвоночных ока­
зываются крайне схожими даже при электронно-микроскопичес·ком исследовании 
(Dunson, 1976). · 

При тканевых nараллелизмах очень ярко выстуnает зависимость структур·ы от функ­
ционаЛьных требований, что сближает эти явления с конвергенцией. Одl!ако в не мень­

шей степени тканевые nар,аллелиз·мы определяются сходством ·процессов щпохим·иче­

ской дифференциации, основывающимся на кардинальном биохимическом сходстве са: 
мых разных организмов 1 • Поэтому мы с известной условностью считаем возможным 
относить рассматриваемые явления не к конвергентному, а к цараллельному сходству. 

Интересные данные об участии единого «дифенилоксидазного биохимическогЬ механизма» (Чага, 
1980) при склеротизацищ белков кутикулы членистоногих и туники асциди.й: и при некоторых Зi:iщит­
ных реакциях у этих беспозвоночных приведены А. А. Заварзиным (1982) 

137 



·Участие механизмов цщтохимической дифференциации сближает, по нашему мнению, 
rканевые параллелизмы с биохимическими еще s большей степени, чем с собственно мор­
фологическими. 

Мне не кажется, однако, бесспорным отнесение.к тканевым параллеJJизмам процессов, 
связанных с цитоархитектонической и нейронноi\ орГанизацией отделов мозга и вегета­
тивной нервной системы. В этом случае мы имеем дело не столько с дифференциацией 
морфологии нейронов, образующих нервную ткань, сколько с организацией пространет­

венного расположения нейронов и их связей друг с другом. Поэтому, например, сходство 

в нейронной организации автономной нервной системы членистоногих и позвоночных 

(Заварзин, 1950) мы склонны относить не к тканевым, а к морфологическим паралле­
лизмам. 

Как известно, в Гистологии наряду с концепцией параллельной эволюции, тканей су­
ществует и концепция их дивергентной эволюции. Сторонники последней делают акцент 

на явлениях дивергенции, наблюдаемых при филогенетической дифференциации тканей, 

имеющих различное происхождение в онтогенезе (Хлопин, 1946). Нам кажется, что 
теория тканевой дивергенции должна не противопоставляться теории тканевых парелле­

Jiизмов, а скорее дополнять последнюю, указывая, что параллелизмы на тканевом уровне 

совмещаются и с дивергентными процессами. Аналогичное явление на организмеином . 
уровне иногда называют конвергентной дивергенцией (Цвелев, 1979). 

Последнюю групПу параллелизмов образуют собственно мор ф о л о г и ч е с к и е, 
к которым относится большинство приведеиных выше примеров. Именно с мор­

фологическими параллелизмами чаще всего приходится встречаться при филогенетиче­

ских исследованиях, и именно они весьма затрудняют выявление родственнь!х связей 

между организмами, поскольку оче.нь часто независимо приобретенное сходство при па­
раллелизмах ошибочно принимается за унаследованное от общего предка. В отличие от 

тканевых параллелизмов морфологические основываются в значительной мере не на 

процессах цитохимической дифференциации, а на более общих механизмах морфогенеза 
(поля, градиентЫ, индукция, гетерохронии, аллометрический рост и др.). Конечно, и эти 

морфоге~:~етические процессы связаны с процессами биохимической и цитохимичес!{ой 

дифференциации, однако в целом морфологические riараллелизмы достаточно четко 

отличаются как от тканевых, так и от биохимических. В меканизмах морфогенеза отчет­

ливо проявляются как закодированные в геноме, так и эпигенетические процессы · 
( Мнничев, 1982) . 

Филогенетическое значение параллелизмов. В _привлечениИ внимания к филогенети­
ческому значению механизмов онтогенеза большую роль сыграли работы Шмальгаузе· 
на (1942, 1964) и ,Уоддингтона (1964). Последний ввел. в Широкое употребление 
термин «канализацkfя развития» (Waddington, 1942). Особое внимание привлекает 
то обстоятельство, что даже небольшие сдвиги в генетической программе развития, 
усиливаясь в ходе последующих взаимодействИй на клеточном и тканевом уровне, могут 

привести к значительным преобразованиям феЩ>типа (Alb~i:ch, 1980,1981; Gerhart, 1981; 
Rachootin, Thomson, 1981; Maderson et а!., 1982). ЭксперИментально показано, что изме­
нения в концентрации отдельных метаболитов .(витамин А) могут вести к развитию nе­
рьев из закл:адок роговых чешуй на ногах цыпленка (Dhona:illy, Hardy, Sengel, 
1980). В аналогичных экспериментах на тканевых культурах (кожа мыши) показана 
возможность превращениязакладок волос в железы (Hardy, 1968). Выявлен пороговый 
характер ряда морфагенетических процессов; что нашло отражение в термине «бифур­
кация программ развития» (Oster, Alberch, 1982). Так, наiУример, переключение·эпителия 
на путь формирования. чешуй и перьев или жел~, волос и зубов во многом связано с его 

эваr!fнацией или нивагинацией в области эмбриональных плакод. Само формирование 
плакод связано с дифференциацией вну.триклеточных белковых фибрилл, образующих 
клеточный скелет. Первичные генные изменения_, ведущие к небольшим nреобразованиям 
химического состава метаболитов и изменению содержания внутриклеточных белков, 
преобразуются в морфологическИе изменения сформированного организма, лишь 
вовлекаясь в процессы морфогенеза, резко усиливающие их эффект (Oster, Alberch, 1982. 

Чрезвычайно большую роль в эволЮциИ играют также гетерохронии, ·ВI>IЯВЛЯемые 
почти в каждой работе, где сопоставляются особенности морфогенеза у бюrзких видов. 
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Ес.1щ момент закладки органа обычно контролируется внутренними факторами, то 

в определеRии интенсивности и момента окончания роста органа существенную роль мo­

I;y'r играть и экзогенные факторы (Hall, 1984). Очень часто в основе гетерохроний лежат 
временные сдвиги в индукционных взаимодействиях, ведущие подчас к неожиданным 

эффектам. Так, у кур известны мутанты, не способные к формированию роговых чешуй 

даже. щш взаимодействии «МутантноГО» эпидермиса с мезенхимой нормальных эмбрnо­
нов того же возраста. Однако при использовании в эксперименте мезенхимы нес:кщrъко 

Цолее поздних нормальных эмбрионов мутантный эпидермис •оказывается все же способ­

ным к формированию роговой чешуи (Hall, 1984). 
Подобные результаты привели отдельнЫх Исследователей к мысли о том, что меха­

низмы морфоrенеза не только должны учитываться при анализе эволюционных процес­
сов, IIO что онимогут играть определюсiЩую роль в эволюции (Но, Saunders, 1979). Такое 
заклюt[ение нам кажется неопра~данным как в силу неизбежного влияния отбора на 
все процессы генетической и морфологической днфференцировки, так и в силу того, что, 
переходя из поколения в поколение, морфагенетические процеесы оноередуются генными 

проrряммами, опредеЛяющими их измененИе. Пороговый характер многих онтогенети­

ческих процессов еще не доказывает, как нам кажется, что и в филогенезе переход от 

одной структуры к другой совершалея так же просто, как и в онтогенезе. Ткани цыпленка, 

например, способны к формированию как роговых чешуй, так и перьев, тогда как ткани 

лишенных оперения предков птиц бьrли способны к формированию лишь роговых чешуй. 

И для того чтобы развилась способность к формированюо перiЬев, необходимы были 
иреобразования и генетической программы развития, и морфагенных потенций тка~:~ей, 

для чего, вероятно, было недостаточно лишь изменить внутриклеточное содержание 

витамина А. Но как бы то ни было, нельзя не прийти к выводу, что механизмы онтоге­

неза могут Играть сущеетаеиную роль в канализации филогенеза, в явлениях направлен­
ности органической эволюции. В этом отношении концепции современного дарвинизма 
(синтетической теории эволюц·ии) должны быть дополнены. 

Общим для всех типов параллелизмов являетсЯ, как мы уже указывали, то, что харак­
тер преобразова1:1ий при них во многом определяется спецификой организма. Однако 
мы не считаем достаточно.й формулировку Шмальгаузена ( 1969, с. 392): «При парал­
лельном развитии схсщство объясняется частью общностью происхождения, а частью -
приспособлением к сходной среде Различия объясняются начальным расхождением 
признаков». ПараллеJiизмы в одних признаках постоянно сопровождаются дявергенцией 

в других .. Сходство же при параллельном развитии объясняется не столько простой 
общностью происхождения, сколько проявлением в эволюции латентных потенций, зало­

женных в механизмах морфогенеза, генотипе, метаболизме~ Но все л'атентные потенции, 

лежащие в рснове параллелизмов, приводятся·в действие, как мы полагаем, давлением 

естественного отбора. Даже самые глубокие параллелизмы идут в направлении отбора, 

а не вопреки ему; внутренние потенции лишь канализируют направления преобразова­

ний, придавая им сходное фенатиnическое выражение. Поэтому параллелизмы имеют 

нечто сходное с более общим, но малоко~:~кретным понятием ·об ограниченности эволю­

ционного процесса (Завадский, Сутт, 1973). 
Далеко не во всех случаях направленной эволюции мы можем говорить о параллелиз­

мах. Лодобньrе явл.ения могут обусловливаться также ортоселекцией (Plate, 1912), кон­
вергенцией· и в некоторых случаях более прямым влиянием среды, выражающимся, на­

пример, в зависимости то.]Jщины и массивности раковины М!оллюсков от солености водое­

ма (Давиташвили, 1977). Ортоселекция может обусловливать как n11.раллелизмы, так 
и конверге!щи_ю, например, при развитии мимикрии. Мы не считаем, "/ТО ортоселекция, 
о которой предпочитают говорить некоторые авторы (Шмальгаузен, ~969), охватывает 

все случаи параллелизмов. Ортоселекция выражается преимущественно в развитии 

целой филогенетической ветви (при конвергенции двух или н~скольких :ветвей) в сходных 

условиях среды в определенном напр.авлении, тогда как nри параллелизмах мы встре­

Чаемся подчас с спорадическим проявлением сходных признаков у широко разобщенных 
форм, эволюирующих по весьма различным наПравлениям. Поэтому нам не представ­

ляются точными формулировкИ И. И. Шмальгаузена ( 1969) и А. С. Северцова ( 1982), 
которые утверждают, что параллел-ьноэволюирующие организмы после первоначального 
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периода дивергенции развиваются в сходной среде, -такие формулировки охватывают 

только часть явлений параллелизмов. 

И:сс.Ледование параллелизмов может иметь прогностическое значение. Значение рядов. 
наследственной изменчивости· uозволяет предсказывать появление мутантов с опреде­

ленным фенатипическим выражением у родственных форм (Вавилов, 1935). ·сложнее де­
ло обстоит с остальными типами параллелизмов (биохимическйе,. тканевые и морфоло­
Гf!Чес.кие), где появление сходных nризнаков в ряду родственных форм зависит от многих 

факторов, в том чи~ле ц от наnравления естественного отбора. Тем не менее и_ в этих слу­
чаях закономерная встречаемость определенных (морфологических) признаков у изу­
ченных видqв того ИJjJI иного крупноГо таксона позволяет с определенно(! _вероятностью 

ожидать появления сходных признаков и у еще не изученных видов. Такой прогноз можно 

делать как nрИ спорадической встречаемости ·той или иной особенности, так и при выяв­
лении опреде~яных эволюционных тенденций, свойственных изучаемому таксону. При 
изучении морфологических параллелизмов наиболее Достоверные прогнозрi удается де­

лать, по-Jщдимому, в отношении ·форм с относительно простой морфологией. Не без 

успеха такого рода прогнозы делались А. Ю. Розановым ( 1973) при И::Jучении паоалле­
лизма у археоциат. 

Возможность nодобного прогнозирования не .означает, однако, запрограммирован­

ности эволюционного процесса, направление которого в каждой конкретный момент 

определяется несколько по-особому складывающимися соотвошениями организма и сре­

ды, т. е. направлением отбора. В некоторых случаях направление отбора моЖет бытц 

достаточно стабильным. Поэтому, например, для группм, вставшей на путь узкой спе­

циализации, мы с известной степенью достоl!ерности можем прогнозировать даль­
J;Iейшую Эl!Олюцию по избранному пути и предсказать .общий характер будущих изме­

ненИ:й: Однако конкретные признаки, приобретаемые разными видаJ14И, могут быть раз­

личl:lыми даже при весьма сходном направлении 'отбора, которое может меняться как 
вследствие н·акопления различий Qрганизмами, так и вследствие изменения условий сре­

ды. Такце же факторы, как «биохимическое предопределение>> (КенЪов, Стейнман, 1972) 1, 

резерв наследств_енной -изменчивости, численность популяций, ·плодовитость и скорост1:> 

смены поколений, дрейф генов и, наконец, механизмыцитохимическо;й и морфологической 

дифференциации, играют в определении направления эволюции явно второстепенную 

роль по сравнению с отбором. 

Таким образом, если мы и можем ·иногда говорить о направлении эволюции т_аксона, 

то вряд ли возможно предсказать эволюционную судьбу любого конкретного вида (за 

возможным исключением. далеко ушедших по пути вымирания) и точно охарактеризовать 

его будущих потомков. Эволюция обладает многими характеристиками недетермини­
р.ованного случай'ного пр0цесса, и в этом отношении она может быть уподобле.на маркав­

екому процессу (Тахтаджян, 19.66; Филюков, 1972; Завадский, Сутт, 1973; Эйген., 1973). 
Эта аналог,ия нам представл~тся все же поверхностной: марковекий процесс, как изве­

стно, это процесс без после~вия, в котором вероятность изменения для того или иного 
объекта не завИсит от тече!Iия процесса в предшествующий период. Типичным примерам 
марковекого процесса является, как известно, радио_активный распад, при котором ве­
роятность распада каждого конкретного атома в данный момент опреДеляется случайны­

ми факторами. В эволюционном же пр_qмессе_ мы постоянно встр:ечаемся с различной вес 
личины (обычно очень малым) по·сл~ием, придающим эволюции черты j;Iаправлен­
ности {Татаринов, 1985). Поэтому._марковским цепям скорее может быть уподоблен l',fу­
тационный процесс, а 1-1е сама Эволюция. Нельзя не отметить, что·направленность эволю­
ции выявляется только при изучени.1:1 путей развития целых т аксонов, состоящих из мно­
жества видов ... Она имеет вероятностную природу. Эволюционная судьба каждого 
отДельно взятого вида во многом опред~ляеtся случайными факторами. 

1 Под э:rим термином Кеиьон и Стейнман. понимают не биохимическую запрограммированность 
процесса эволюции, предопределяющую ее ход, а химическую предрасnоложенность метаболитов 
·к определенным реакциям, образо.ванию определенных биополимеров и пр. «Биохимическое пре­
доПределение» безусловно выстуnает в роли существенного фактора, ограничивающего возможные 
пути биохимической эволюции. 
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ОСОБЕННОСТИ ЭВОЛЮЦИИ ПРОКАРИОТ 

Г. А. Заварзин 

Институт микробиологии АН СССР 

Эволюция прокарнот не может рассматриваться только в рамках закономерностей, 
установленных для высших организмов, так как закономерности передачи генетиче­

ской информации у прокарнот существенно отличаются от поЛового процесса высших 
организмов, обеспечивающего межвидовой генетический' барьер; эволюция прокарнот 

протекала в условиях изменения геохимических условий среды обитания, вызванных 

деятельностью самих организмов, в то время как эволюция высших организмов прохо­

дила в условиях более стабильной среды, сформированной и поддерживаемой деятель­

ностью бактерий; для значительной части прокарнот эволюция протекала в направле­

нии освоения новых экологических (трофических) ниш, а не замещения менее приспо­

собленных обитателей более приспособленными. 

144 



Вследствие указанных обстоятельств эволюцию прокарнот следует рассматривать 

как самостоятельную область исследования, требующую Индуктивного подхода. 
Экспериментальные факты в области бактериологии существенно отличаются от 

экспериментального материала, получ.енного для высших организмов. Наиболее важ­
ные отличия: ограниченность морфологических критериев; широкое использование 

данных по химическому составу полимеров; непосредственная связь с геохимическими 

факторами; ограниченность палеонтологической летописи. 

Эти отличия затрудняют прямое сравнение эволюции бактерий и высших организ­

мов, поскольку применение единых критериев для обеих групп оказывается затрудни" 

тельным: различия, малосущественю~Iе для бактерий, оказываются принципи:альными 

для групп высших организмов. Вместе с тем только те обобщения в области эволюции 

можно признать законами, которые являются универсальными для всех живых су­

ществ, .а не только животных и растительных организмов. 

Наибольший интерес представляют те закономерности, которые независимо прояв­

ляются в генетичеСКJ1 наиболее удаленных друг от друга группах и, следовательно, 

выражают общие закономерности, не зависящие от истории происхождения. Такие 
закономерности могут быть проележены в группах прокариотических организмов, ге­

нетическая независимость которых друг от друга установлена достаточно надежно, 

например, в группах архебактерий, цианобактерий, грамположительных и грамотрица­

тельных организмов. Эти организмы отличаются также максимальной контрастностью 

обмена, поэтому причины их морфологического сходства могут лежать лишь в законо­
мерностях собственно морфологической дифференцировки. Следствием указанных 

обстоятельств, которые находят свою аналогию и в метаболических особенностях бак­

терий, является несовпадение систем, основанных на разных руководящих признаках, 

что находит выражение в крайней неустойчивости систематики бактерий. 

В области микроэволюции для бактерий чрезвычайно характерен обмен небольши­

ми участками генома через очень большие таксономические расстояния. Этот обмен 

часто осуществляется посредством особых векторов·, которыми едужат фаги. Особенно 
характерны для бактерий плазмиды. В результате .общая пестрота картины еще уве­

личивается. 

В отличие от высших организмов, изучение многообразия которых в основном 

завершено, в настоящее время для бактерий характерно стремf\тельное увеличение 

сведений о свободноживущих организмах, важных для понимания биогеохимических 

процессов. Каждая такая новая группа существенно· отличается от тех, которые при­

нято считать типичными для всех бактерий. Причина здесь заключается в. том, что 

изучение этих организмов становится возможным лишь при выделении в культуру 

необычными методами, что непосредственно связано с их физиологией. Особенно быст­
рыми темпами сейчас осуществляется изучение анаэробов, без знания которых любое 

построение в области эволюции бактерий ненадежно. Анаэробные бактерии связаны в 
целостную трофическую систему, медленно и с трудом расшифровываемую. 

Поскольку бактерии на протяжении нескольких миллиардов лет были единствен­

ными живыми обитателями Земли и составляли целостную систему в биосфере, их 

взаимодействие с окружаюЩей средой гораздо более непосредственно и полно, чем 
для других организмов. Наиболее существенным реЗультатом жизнедеятельности бак­
терий явилось формирование ими атмосферы Земли современного типа. Ненадежность 
палеонтологии микроорганизмо)3 заставляет ограничиваться лишь отдельными наход­

ками, сумма которых, однако, достаточна для признания того, что к началу фанерозоя 

наиболее дифференцированные группы прокарнот уже появились. Большое значение 
имеет геохимическая летопись, сохраняюЩая в некоторых случаях продукты. обмена 

микроорганизмов, в особенности литотрофных. Поскольку есть основания допускать 

существование на протяжении протерозоя всех основных групп свободнодвижущихся 
бактерий, допустима реконструкция экологических систем, существовавших в то вре­

мя. Однако для их экспериментального изучения необходимо применять принцип 

актуализма. Современные аналоги микробных систем протерозоя могут быть обнару­

жены в экстремальных условиях об!fтания, куда затруд1fено проникновение эвкарио11. 

Такими местами обитания служат гидротермы, наземные и подводные, и некоторые 
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места обитания с повышенной соленостью. Однако при перенесении данных, получен­
ных из этих экстремальных мест обитания, исследование которых как целостных си­
<;:тем только началось, на нормальные условия необходимо уЧитьJвать изменения. в 

физиоЛогии обитателей нормальных мест обитания. Серьезным недостатком сушест­
вующих построений является стремление опираться на глобальные оценки, хотя разви­

тие бактериальной жизни и соответственно создающиеся при этом геохимические 
условия, вероятно, были· весьма ·неравномерными. 

Изучение 'эволюции микробных систем представляется необходимым для понима­
ния геологических проблем и истории Земли_в целом. 

СРАВНИТЕЛЬНАЯ ЗНАЧИМОСТЬ БИОЛОГИЧЕСКИХ ГРУПП 

Чтобы судить об эволюции групп органиЗмов в составе эволюционирующей эко­
системы, необходимо оценить роль этой группы в. общем потоке вещества и энергии 

через систему. Условия будут различнымИ для групп, опред.еляющих характер систе­
мы, .и для групп, имеющих подчиненное значение. Первые --.,. эдификаторы - эволю­

ционируют вместе с системой, здесь осуществляется ко-эволюция, затрагивающая и 

небиологическую часть системы. Вторые подчиняются заданному ходу событий и. 

либо согласуются с ним, либо вымирают. Разумеется, такой подход справедлив лишь 

при взгляде на обобщенную картину. Эдификаторы могут изменить обстановку в не­
благоприят.ном для. себя направлении, количественно малозначащая группа может 

резко повлиять на устойчивость всей систем.ьr, но в целом этот подход более оправдан, 

чем иные. 

Если рассматривать современную большую экосистему, то очевидно, что в ней nик­
лические процессы Преобладают над прямыми цепями . .В круговороте органического 
углерода наземные системы занимают ' 112 потока углерода. Ведущую роль. игрзет 
высшая растительность. Из продуцируемого ей углерода только 11 2о достается на 
долю животных, в то время как микроорганизмы замыкают цикл. Среди микроорга­
низмов 213 приходится на разJiожен!"е органического углерода грибами, осуществляю­
щими аэробные процессы. В море положенИе иное и основная часть минерализацион­
ноrо процесса приписывается беспозвоночным жив,отным. :КонтинентаЛьные водоемы, 
шельфовая зона с большим_ влиянием донных отложений представляет смешанную 

ситуацию. 

Итак, рассматривая ко-эволюцию живого мира и его среды обитания, в первую 
очередь необходимо обратить щшмание на эволюцию лродуцентов: 1) фототрофных 
бактерий, вклЮчая синезеленые; · 2) водорослей; 3) наземной растительности; среди 
деструкторов: 1) бактерий; 2) беспозвоночных животных моря; 3)- грибов. Было бы 
чрезвычайно неосмотрителыi'о переносить выводы, полученные прИ изучении своеоб~ 
разной, но занимающей Подчиненное положение _труппы, на всю эволюцию в целом. 

Между тем -именно эта под1V!ена постоянно осуществляется- учебники палеонтологии 
практически. игнорируют палеоботанику, мимоходом проходят мимо объектов микро­

налеонтологии и сосредоточивают внимание на палеонтологических доказательствах 

эволюции позвоночных. Разумеется, палеонтология часто Р?ССматривается как дис­
циплина, обслуживаЮщая стратиграфию и поэтому,с_вязанная в основном с система­

тизацией ин.п.икаторных форм, обладающих хорошо сохраняющимся скелетом. Но 
взгляд, полученный от изучения специализированной группы на неслучайной выборк~, · 

\ ' . . 
нельзя навязывать и биоЛогии, и геохимии. . 

Е:)волюция всех приведеиных выше групп, пожалуй, и наименее разработана. Очень 
скудны данные, относящиеся к ключевым группам низших эвкариот. Вместе с· тем 

ни с биологической, ни с биохимической точки зрения нельзя признать корректным 

сравнение клетки шпината и бактерии ~ необходимо ·знать и ряд промежуточных · 
форм. Хорошо, но по-разному Изученные высшие организмы и бактерии разделены об­
ширным nростраиством, где пути намечены лишь приблизительно и нет уверенности 
в однородности биохимических показателей. 



ФЕНОТИПИЧЕСКОЕ МНОГООБРАЗИЕ БАКТЕРИЙ 

У бактерий система отношений наиболее крупных таксономических с единиц может 

_бь1ть построена· на том .же основании, что и для высших организмов. Руководящим 

принципом служит тип питания, который, естественно, коррелирует с ·целым рядом 

других цризнаков. По тиnу питания можно выделить две крупные группировки прока­
риот: .это актиномицеты с мицелиальным строением и синезелены~ водоросли ,(циана­

бактерии) с трихомным строением. Обе эти группировки рассматривались совместно 
с соответствующими группировками низших. эвкариотных Qрганизмов - грибами и 

водорослями. ОТносительно синезеленых водорослей, несмотрЯ на рано распознанную 
прокариот<Ную природу их, долгое время не было однозначного мнения и. они р.ассмат­

ривались в числе параллельных рндов вместе с другими водорослями. Конечно, ни .у 
кого нет и мысли о том, что между разными рядами водорослей есть генетическое 

родство, но тем не менее параллелизм их строения очевиден. Функции их сходны, 
и одингряд заменяет другой в экологических нишах более свободно, чем это происходит 

в других группах живых существ. 

Как и у водорослей, очень близки функции в экасистемах грибов и .актиномицетов. 

Обе группы относятся преимущественно к наземным обитателям. Обе обладают мощ­
ным апnаратом экзоферментов, способным гидролизовать малодоступные для других 

органИзмvв устойчивые биополимерь1. В обеих группах имеются коррелирующие с ми­
целиальным планом строения способы размножения (Красилыщков, Калакуцкий, 
:I%5). Тем не менее химическая и цитологиqеская. основа грибов и актиномицетов 

совершенно различна. И актиноми.цеты, и синезеленные водоросли, вообще говоря, 

относятся к -аэробным организмам, хотя. об этом можно сейчас говорить не так опре­

деленнq, .как несколько лет назад. 

Среди бактерий, но не эвкариотных организмов имеется большая группа анаэро­
бов. Среди эвкариот анаэробиоз встречается лишь как вторичное упрощение у некото­

рьiх базидиомицетов, превратившихся в дрожжи и потерявших мицеливльный план 

строения. Анаэробиоз у бактерИй обеспечивается весьма разнообразными биохимиче­
скими механизмами. Область анаэробной микробиолОFии после долгага з.астоя сейчас 
начала .бурно развиваться. Поскольку несомненно, что современная экасистема су­
щественно аэробна, то разнообразие анаэробных процессов у бактерий можно соот­
нести с развитием прокариqтной экосистемы. 

Существует несколько типов анаэробного бактериального аноксигеиного фотосин­
теза. По '!}Радиции к ним относят пурпурных серных и несерных бактерий, хотя .сейчас 
найдены условий, при которых эти организмы переходят от одного донора электр.она 

к другому. Морфологически эти бактерии достаточно разнообразны, чтобы вклЮчать 
почти все Известные у бактерий формы. То же относится и к их цитолщии. Следует 

· заметить, 'L/TO некоторые цианобактерии, как показано сейчас и в природе и в лабора­
тории, способны переходить к типу обмена фотосинтезирующих бактерий. 

Две следующие группы анаэробных фототрофов составляют зеленые бактерии, 
обладающие характерным антенным аппаратом в виде хлоробиум-везикул (хлоросом) .. 
Здесь также имеются строго анаэробн&Iе серны~ и окситолерантные несерные зеленые 
бактерии .. Многие из зеленых бактерий обнаружены и описан·ы совсем недавно. Инте­
ресно, что среди фотогетеротрофных бактерий рода Chloroflexus наблюдается очень 
глубокая аналогия в строении· с·осцилляториевыми _<;инезелеными водорослями: неко­

торые из давно известных синеЗеленых водорослей на самом деле оказались этими 
окситолерантными бактериями. Поскольку ·для установления принадлежности необ­
ходимо ;знать состав пигментав· и·/ или ультраструктуру, весьма вероятно, что такие 
открытия повторяются (Горленко, 1981). 

Следующую группу анаэробов составляют организмы с так называемым анаэроб­

ным .дыханием. Этот термин означает, что у них акцептором электрона вместо кисло­
рода служит какое-либо неорганическое соединение. В современной экасистеме эти 
организмы составляют группировку так называемых вторичных. анаэробов, исполь­

зующих продукты обмена первичных анаэробов-бродильщиков. В филогенетическом 

смысл.е все может· оказаться обратным. Все вторичные анаэробы способны в качест-
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ве донора электрона использовать .водород. Акцептором электрона у них может быть 
лиnn соединение серы, либо углеюrслоты. 

Сульфатвосстанавливающие бактерии долгое время рассматривались как неболь­

шая группа, состоящая из двух родов: Desulfovibrio и спорового DesuHotomaculum. 
Совсем недавно Виддель (Widdel, 1980) описал большую группу новых родов суль­

фатвосстанавливающих бактерий, которые способны осуществлять полное окислени'­

орrанических веществ, что раньше было известно только для синтрофных ассоциациi< 

микроорганизмов. 

Среди этих новых родов сульфатвосстанавливающих организмов оказались орга­
низмы с трихомным планом строения, аналогичным тому, который наблюдается у ос­

цилляториевых .синезеленных водорослей и хлорофлексовых зеленых бактерий, а так­

же образующие пакеты Desulfosarcina. Еще практически, не изучены Thermoproteales 
(Ziilig et а!., 1981) 

Следующую груnпу составляют метанаобразующие бактерии, которых отнесли к 
а.рхебактериям (Вalch et al.; 197'9). От других прокарнот метанообразуl\)щие бактерии 
отличаются множеством химических особенностей. У них совершенно иной состав 
~леточной стенки; различающийся во многих особенностях апгiарат синтеза белка: 

уникальный способ получения энергии, который обслуживается необычными фермен­

та\ш; необычный способ усвоения углекислоты. Тем не менее цитологически это впол­

не обычные щ:iокариоты. Морфология их достаточно разнообразна, чтобы представить 
-все основные формЬI бактериальной клетки, в том числе и такие сложные агрегаты, 
как у метаносарцин, представляющих, собственно, многоклеточное образование (Жи­

лина, Заварзин, 1979). 
Своеобразную параллель метановым бактериям составило гомоацетатное броже­

ние, при котором из водорода и углекислоты образуется уксусная кислота. Способ­

ностью к гамаацетатному брожению наделены не архебактерии, а обычные организ­
мы, споровые клостридии и неспоравые бактерии. 

Все вышеперечисленные группы анаэробов относятся к ·так называемым литоав­
тотрофам, т. е. органИзмам, использующим для получения энергии неорганические 
вещества ·и способным строить все компоненты клетки из углекислоты и других неоргани­

ческих соединений. Эти особенности анаэробных __ литоавтотрофов делают их вероят­
ными продуцентами в бескислородной Экосистеме. доказано, что именно эти груп­

пы бактерий развиваются в местах выхода глубинных газов в термальных источ­

никах. 

Следующую группу анаэробных· бактерий составляют гетеротрофные органотрофы. 

Продуктами их обмена являются летучие жирнь1е кислоты и водоород. Среди них много 
организмов, обладающих мощными, гидролазами, в том числе и длЯ полимеров высших 

организмов, целлюлозы в первую оЧередь. До последнего времени основной исследован­

ной группой среди них были клостридии. Остальные анаэробы хотя были известны, но 
изученЪ! весьма неполно. Только в последние годы неспоравые облигатныеанаэробы при­

влекли серьезное внимани·е. Причина заключается в том, что клостридии обладают океи­

толерантной стадией -спорой, которая образуется за счет гибели материнской клеткИ. 
Обмен клостриди~в часто основан на субстратном фосфор-илировании; полуЧение энергии 
за счет трансмембранного потенциала, свойственное всей группе литоавтотрофов, у них 

расnространено не столь широко. Все эти свойства указывают на вторичное приспособле­

ние -К существованию в анаэробных нишах окислительной экосистемы. 

Среди аэробных бактерий, наиболее полно изученных, следует отметить хемолито­

трофные организмы, разделяющиеся на две большие группы (Заварзин, 1972). Одну из 
них составляют строго специализированные бактерии с развитой системой внутрицито­

плазматических мембран, которые окисляют аммиак или метан. Обе группы, хотя и изве­
стные с начала века, подробно были изучены лишь в последние годы. Особенно это 
относится к метанокисляющим бактериям, для которых это соединение является един­

ственным субстратом вследствие высокой специализации их обмена. 

Ко второй группе аэробных хемолИтотрофов принадлежат тионовые и водородные 
бактерии. Они окисляют соответственно соединения серы и водород. Некоторые из водо­

родных бактерий окисляют также соединения серы, а некоторые (карбоксидобакте-
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рии) -окись углерода. Обе эти группы в отличие от метанокисляющих обладают строе­
нием, типичным для большинства истинных бактерий, а многие несомненно принадлежат 
к центральному роду грамотрицательных бактерий - псевдомонадам. 

Относительно простая морфология бактерий, вследствие которой по их внешнему виду 

трудно бывает распознать их систематическую принадлежность, дает возможность на 

простой модели искать общие законы морфогенеза прокарнотной организации. В гро­
мадном большинстве бактерии имеют форму тел вращения: шаров, эллипсоидов, цилин­

дров, винтовых спиралей. Такая форма легко может быть объяснена способом синтеза 
клеточной стенки, определяющей морфологию бактерий. Существенно, что химический 

состав стенки оказывается второстепенным фактором: архебактерии, которые имеют от­

личный от истинных бактерий и широко варьирующий состав клеточной стенки, в общем 

повторяют те же формы. Например, агрегаты типа псевдопаренхимы образуют сульфат­

восстанавливающие, метановые, бродящие анаэробы, аэробные органотрофы, цианобак­

терии. Во всех этих случаях в родовом названии появляется термин « ... sarcina». В послед­
ние годы открыт и описан иной тип строения бактериальной клетки, не являющейся телом 
вращения. Это плоские многоуго-льные организмы, относимые к простекабактериям (Ва­

сильева, 1980). Большинство исследованных организмов относилось к аэробным олиго­
трофам, однако недавно столь же своеобразные организмы были найдены среди анаэроб­

ных архебактерий. 

Следовательно, для баК1;ерий существуют законы морфогенез-а, независимые ни от 

истории происхождения, ни от химического состава формаобразующих компонентов. 

Исследование фенатипических свойств бактерий, проведеиное в 70-х гг., привело 
к заключению (Заварзин, 1972) о том, что: между морфологическими и физиологиче­

скими признаками у бактерий отсутствует корреляция 'и нельзя говорить о морфафизио­
логическом единстве как общем законе, хотя некоторые группы, например актиномице­

ты, цианобактерии, такое морфологическое единство обнаруживают; распределение 

признаков среди бактерий носит в основном комбинаторный характер, комбинаторное 

распределение можно признать основным законом для фенатипической системы 

бактерий; отклонения от комбинаторного расnределения вызваны несовместимостью 

признаков, образующих большие области запрещения; филогенетическая система, 

насколько она была тогда известна, плохо согласуется с фенотипической. 

Эти выводы позволили создать некую матрицу, получившую название пространства 

логических возможностей. За прошед:щее десятилетие многи~ их свободных клеток этой 
матрицы оказались заполненными, .доказав, что комбинаторика служит хорошей исход­

ной гипотезой для поиска новьrх организмов. В особенности это относится к фототрефным 

бактериям, где был:о описано много новых форм. 

ТРАНСГЕНОЗИС 

Несомненно, что фенатипическое разнообразие бактерий, которое не дает возможно­

сти создать для них устойчивую систему на основе традиционных подходов, должно иметь 

в своей основе генетический механизм. Поскольку система прокарнот отличается от 

системы эвкариот по своей структуре, то, по-видимому, механизмы долны быть различны. 

Впрочем, нет сомнений, что генетический аппарат эвкариотных организмов существен­
но отличается от прокариотного. Вследствие этих различий очевидно, что эволюция бак­

терий должна отличаться от эволюции высших организмов. 

В качестве исходного положения следует признать наличие в среде обитания живьrх 

существ большого числа «всевозможных частиц, структур и обрывков ДНК и РНК, кото­
рые не поддаются четкой классификации и для которых мы не находим очевидного места 

в схеме эволюции современных высших форм жизни» (Бил, Ноулз, 1981, с. 17). Кроме то­
го, в среде обитания находится множество вполне оформленных вирусов, которые всту­

пают в определенные отношения со свободноживущими организмами. Все эти содержа­

щие генетическую информацию объединения представляют реальность, роль которой 

в эволюции следует учитывать. 

По-видимому, здесь на первый план gыступает отношение самих организмов к воз­

можности интеграции чужеродной ДНК. Для эвкариотных организм9в эта возможность 
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ограничена целым рядом барьеров. Еще меньше возможность экспр.ессии интегрирован­

ной ДНК. Впрочем, некоторые авторы допускают возможность естественного переноса 

небольших участков генетического материала с помощью :вирусов. Искусственный пере­

нос посредством тенной инженерии лежит вне рамок рассмотрения эволюции. Поэтому 

можно считать, что эволюция эвкариот основана на перераспределении генетического 

материала при,рекомбинации и дает достаточно изолированные друг от друга линии. Не 

совсем ясно, насколько такое чредставление приложимо к низшим эвкариотам :и каковы 

особенности обмена генетическим материалом у них, хотя генетика дрожжей и грибов не 
дает основания для шринципиальных отличий. 

У прокарнот дело. обстоит существенно иначе. П роникновенне, 'ИНтеграция и экспрес­
сия чужеродной ДНК осуществляются разными путями. Бактерии обладают специаль­
ным приспособительным механизмом компетентности и для выделения. и для :цриобре­

тения полноценного генетического материала извне. Здесь и трансдукция, и трансформа­

ция. Полагают, что у прокарнот такой обмен играет особую роль и без него они не могли 

бы ни развИваться, ни существовать в нынешней форме. Хотя прямой и опосредованный 
обмен фрагментами ДН:К и распространен среди всех живых существ, но для прокарнот 
значимость его гораздо больше, чем для эвкариот. 

Жданов и Тихоненка ( 197 4) полагают, что трансгенозис - перенос генов 'В форме 
фрагментов ДН:К- представляет самостоятельный фактор эволюции. Обмен генами 
между организмами, принадлеж<~щими к далеким в систематическом отношении груп­

пам, открывает возможность приобретения сходных признаков не на основе историче­

ской общности происхождения или конвергентной эволюции, а на основе прямых заим­

ствований вещества наследственности (Тихоненко, 1980). Имнно в единстве генетиче­
ского материала и усматривается единство всего жИвого мира. «Предлагаемая кон­
цепция исходит из того, что такое единство может иметь действенные формы обмена гото­

выми блоками генетической информации между разными, в том числе далекими, груп­

пами живых существ в нашей биосфере» (Там же, с. 63). 
Относительно обмена плазмидами у бактерий существует обширная литература. По­

мимо плазмид устойчивости к внешним факторам, кото!lые особенно легко обнаружи­

ваются селективными методами, существуют плазмиды деградации, дающие возмож­

ность усваивать маЛодоступные циклические соединения. :Кроме этих хорошо изученных 
факторов, существует множество указаний на то, что важные дризнаки бактерий де­

терминируются плазмидами, например, наличие газовых в·акуолей, способность к де­

нитрификации, гидрогеназа ... т. е. множество признаков, определяющих свойства бак­

терий, важные для занятия определенной ниши. Эти свойства распределены среди бак­
терий без особой корреляции с другими признаками, что и создает пеструю картину. 

Поскольку трансгенозис представляет обмен сравнительно небольшими фрагментами 

ДН:К, то приобретенные с его помощью свойства. не могут коррелировать с генеалоги­

ческой системой, построенной на основе общего сходства геномов: чужеродная ДН:К 

составит слишком малую часть всего аппарата, кодирующего клеточную стенку, рибосо­

мы и другие постоянные составные части клетки. 

Приспособление бактерий к использованию нового.субстрата, определяющее принад.­
лежное,ть к физиологической группе и соответственно к возможности занять опре:делен­

ную экологическую нишу, зависит от относительно небольшого числа ферментов. Объем 
такой информации ·совместим с предложенными механизмами трансгенозиса. Поэтому 

можно было ожидать, что наложение системы физиологических групп бактерий на клас­

сификации, созданные на основе морфологии или хемотаксономии, обнаружит сущест­

венное несовпадение, которое и наблюдается в ·действительности. 

Во всяком случае, концепция Жданова и Тихоненка позволяет разумно осмыслить 

ряд явлений, начиная от существования вирусов и кончаяразличиями в эволюции бакте­

рий и эвкариот. 
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ФИЛОГЕНИЯ БАКТЕРНА НА ОСНОВЕ АНАЛИЗА 

ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТИ ПОЛИМЕРОВ 

Особенности эволюциИ: прокарнот включают .несколько аспектов. Один их них связан 
с построением филогенетической _системы бактерий какконечного результата эволюции. 

Эту систему пытались построить сначала на основе сравнительно-морфологических ис­

следований. Уже к концу 20-х rr. оказалось, что такой подход не дает прочной основы 
и получающиеся системы в высокой степени произвольны .. Поэтому сравнительно-мор­
фологический подход, аналогичный тому, который был применен ко всему множеству 

низших организмов и основан прежде всего на циклах развития, был практически остав­

лен и заменен- подходом сравнительно-биохимическим. Эта замена_ сразу же поставила 
систематику бактерий в особое положение по сравнению с системой Иных низших орга­

низмов, для которых биохимический подход был и остается крайне ограниченным. Подобно 
сравнительно-морфологическому подходу, сравнение биохимии бактерий основывалось 

на представлении об эволюции от простого к сложному и субъективном решении вопроса 

!о том, что же именно считать простым и что сложным. Ни тот ни другой подход нельзя 
считать полностью оставленным, поскольку обд они дали ценные группировки явлений. 

Эти классификационные системы имеют практическуJР ценность как для идентификации, 
так и в качест~е операционных понятий, но совершенно оч:евидно, что они -ОбъеДиняют 
разнородные .орГанизмы. Структура этих систем комбина'RОрна. Как бы ни были .они 
ценны для эко.логии или истории развития, но эти системы, вероятно, в принципе не мо­

гут отражать филогению. 

Наибольш}!й интерес сейчас вызывает филогенетический: rtодход, основанный на ана-

лизе белковых и нуклеотидных последовательностей. _ 
Применеине сравнителt;.НЫХ методов изучения многообразия микроорганизмов сво­

дится здесь к изучению многообразия отдельных компонентов клетки от суммарной оцен­
ки общего сходства всего генома до сравнения продуктGв отдельных генов. Генасисте­

матики видят про{iлему лишь в том, чтобы установить, как-ие именно макромолекулы 
и какие приемы их сравнения нужно применить, чтобы получить подлинную картину фи-. 

логенеза. Несколько подобных приемов было применено, и они дали картину сходства 

соответствующих макромолекул. Сумма результатов гена- или хемотаксономических 
исследований позволила установить дистанцию между представителями ныне сущест­

вующих групп бактерий как по общему сходству, так и по отдельным продуктам генов. 

Изучение аминокислотных последовательностей в белках, осуществляющих окисли­
тельно-восстановительные р"еакции, проводилось на ферредоксинах, флаводоксинах, руб­
редоксинах, цитохромах С, азуринах, пластощшанинах. Резуль:rаты этих исследований, 

сведенные воедино, позволили Шварцу и Дайхофф ( Schwarz, Dayhoff, 1978) построить 
предполагаемое эволюционное дерево, существенной особенностью которого было раз­

деление фототрефных организмов на несколько групп. Ана;~р-обные фототрефные бакте­
рии оказались очень мал:о связанными ·-ме~ду собой. Далее- из них появились аэробные 
хемотрофные органИзмы, а затем образующие кислород фототрефные синезеленые 
водоросли. Таким образом, группы фототрефов полифилетичны, линии, ведущие 

к митохондриям, протопластам, эвкариотам, - независимы. 

Геносистем~атики считают, что использование таких. белков, которые не распрост~ане­
ны универсально во всем живом мире, открывают лишь ограниченные воз~жности для 
выявления филогении. Универсальными белками могли бы бЬIТЬ трднскриптазы, РНКспо­
лимеразы и другие ферменты, связанные с синтезом нуклеиновых кислот и белков. 

Однако более удобным приемом оказалось изучение рибосомальных РНК. Фокс, Безе 
и их сотрудники (Fox et al., 1980) пришли к выводам о том, что существуют три факти­
чески независимые группы: истинные бактерии; архебактерии и двнваленtы цитоплаз­
матических компонентов эвкариотной клетки. 

Истинные бактерии разделены на несколько линий развития: цианабактерии (=си­
незеленые водоросли); зеленые строго анаэробные бактерии Chloroblum; зеленые океи­
толерантные нитчатые Chloroflexacae; пурпурные и. большинство грамотрицательных 
бактерий: микрококки; грамположительные; спирохеты и лептоспиры. Особенно показа­
тельным- оказалось р·аспределение по разным_ линиям фотосинтезирующих бактерий. 

!51 



Систематика на основе 16S рРН К: не коррелирует со следующими признака ми: 1) фор­
мой клеток; 2) способом размножения клеток; 3) отсутствием клеточной стенкИ у мика­
плазм, которые по 16 S рРНК: оказались производными грамположцтельных бактерий. 
Данные по определению белковых и нуклеоидных последовательностей фототрефных 

бактерий свидетельствуют о том, что они возникли несколькими независимыми путями, 

Прокарнотные организмы с мицелиальным строением - актиномицеты - и родственные 

им коринеподобные не составляют единой группы, так как состав клеточной стенки у 

них оказался эволюционно-лабильным и привел к конвергентной эволюции не менее 

чем в 5 линиях. Корреляция имеется с грамположительным и грамотрицательным 

строением клеточной стенки и спорообразованием ( Stackebrandt, Woese, 1981). 
Итак, классификация по составу 16S рРНК: в общем согласуется с классификацией 

на уровне родов бактерий, ,'!ишь в относцтельно редких случаях виды одного рода сказы­

вались в разных классификационных группах по составу 16S рРНК Например, споро­
образующие организмы, объединенные сейчас в два рода аэробных Bacillus и анаэроб­
ных C\ostridium, оказались в одной груnпе с утратившими способность к спорообра­
зованию анаэробными Eubacterium, Thermoactinomyces. Микробиологи очень сомне­
ваются, что спорообразующие бактерии составляют единую группу, и эти сомне­

ния получили поддержку в связи с резкими различиями в составе ДНК:: у этих организмов 

Г +Ц варьирует чрезвычайно сиJiьно, не оставляя возможности предполагать гамалогич­

ность дi:IK а исследовщшя с 16S рРНК: подтвердили единство бацилл. 
Отличия архебактерий от истинных бактерий сводятся к следующему. 1. Состав кле­

точной стенки иной, чем пептидогликановый, причем стенки ЭTIJ очень различны по соста­

ву. 2. В состав клеточных мембран входят эфиры глицерина с фитаниламивместо эфиров 
глицерина с жирными кислотами. 3. Уникально строение транспортной РНК 4. Необыч­
на структура субъединиц РНК:-полимеразы. 5. Метановым бактериям свойственны уни­
кальный спектр коферментов и механизм фиксации СО2. 

Фактически классификация по 16S рРНК: представляет частную классификацию по 
одно.му из функциональных аппаратов клетки - белоксинтезирующей системе. Вопрос 

состоит в том, насколько основателен выбор этой системы как независимой системы 

отсчета. 

Любая классификация есть способ выяснить закономерности. Поэтому нет «естествен­

ных систематик». 

Мнение, отрицающее возможность существенной роли межвидового переноса генов 

в эволюционных взаимоотношениях бактериального мира, св.одится к тому, что применяе­

мые молекулярио-биологические методы способствовали получению хорошо согласую­

щихся данных, различающихся лишь в деталях. Количественная оценка филогенетиче­

ских отношений, полученная молекулярио-биологическими методами-, отражает естест­

венный ход эволюционных событий, и таким образом бактериальная филагения может 

быть определена экспериментально. 

Нет основаниий отрицать общебиологическую значимость полученных молекулярио­

биологических данных, хотя. необходимо учитывать пределы приложимости результатов 

разных методов к сравнению организмов. Так, сходный состав Г +Ц еще не говорит 

о сходстве организмов, хотя различие в r +Ц подразумевает различие 
самих организмов. Высокое сходство организмов по ДНК:-ДНК: гомологии говорит об 
их родстве по меньшей мере внутри рода, но малое сходство еще не означает, что роды 
организмов неродственны. Сравнение последовательност}! в 16S рРНК: малоинформатив­
но при низком уровне критерия SAB· Знание ограничений метода сравнения существен­
но для правильной интерпретации его результатов. 

В общем, можно утверждать, что генетическое родство бактерий может быть оценено 

химическими методами. Это родство очень слабо коррелирует с функциональными хщ>ак­

теристиками бактерий. Однако более спооным является вопрос об отношении измеренно­

го таким способом генетическ-ого родства с последовательно.стью происхождения. Чтобы 
"nосновать переход от сходства между :--еномами современных организмов к последова­

тельности ,их происхождения, вводитб. предположение о равномерном темпе замены 

оснований в нуклеотидной последовательности. Тогда дендрограммы SAB· (или анало­
гичных показателей) автоматически превращаются в филогенетические деревья, подобно 
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тому как в свое время иерархическая систематика высших организмов, основанная на 

сравнительно-морфологическом подходе, превратилась в отражение их генеалогии. Пред­
с.тавление о равномерном темпе замены оснований остается одним из самых уязвимых 
мест во всем построении. 

В самом деле, обоснованием полифилетичности происхождения бактерий могло слу­

жить обнаружение изолированных групп организмов, не связанных с основной массой 

видов по молекулярио-биологическим показателям. Именно такую группу представляют 

архебактерии. Их отличие от истинных бактерий рассматривается как достаточно боль­

шое, чтобы искать общего предка лишь в весьма отдаленной и гипотетической области. 

Более того, вопрос о единстве самой группы архебактерий остается открытым. Отличаясь 

от истинных бактерий, архебактерии различны и между собой. Вместе с тем своеобразие 

архебактерий основывается не на каком-либо одном, а на целом ряде хемотаксономи­

ческих показателей; следовательно, здесь выполнено важнейшее условие - сравнение по 

рядунезависимых признаков. Поиск гипотетического общего предка - прогенот - пред­

ставляет попытку согласовать новые факты с традиционной схемой. 

Отсюда возникает вопрос о реальном, не условно генетическом времени в эволюции 

микробного мира. Он может быт~ решен лишь на основе исторических наук, таких, как 
геология и палеонтология. 

БАКТЕРИАЛЬНАЯ ТРОФИЧЕСКАЯ СИСТЕМА 

Предварительным условием дЛя возн~tкновения любого вида организмов является 

появление условий для его существования, экологической ниши, соответствующей его 

функциональным характеристикам. В случае бактерий, признанных древнейшей груп­

пой обитателей Земли, вопрос приобретает особую остроту: ниша должна быть 

сформирована не в результате биологической эволюции, а иным путем. 

Принято дедить организмы на продуцентов, консументов, деструкторов ( «редуцен­
тов»). Всякая биологическая .система представляет пирам иду, в основании которой лежат 
продуценты. Однако в бактериологии долгое время господствовала идея о том, что пер­
воначальная трофическая система состояла из деструкторов, пожиравших абиогенное 

органическое вещество. Это построение было необходимо для того, чтобы оправдать эво­

люцию физиологии бактерий от простого к сложному, от организмов с ограниченными 

биосинтетическими возможностями к такой полноценной системе обмена, которая 

Имеется у наиболее сложных прокарнот - фотоавтотрофных цианобактерий. Сторонни­
ки этих взглядов не замечали, что вопрос об эволюции от простого к сложному здесь 

отнюдь не решается. Сложность системы организм-среда остается постоянной, и все, 

что организм не может синтезировать сам, должно синтезироваться в среде его обитания. 

Принципиальная возможность абиогенного синтеза разнообразных органических ве­

ществ показана достаточно убедител~:>но, но вопрос состоит в том, насколько реализова­

лась такая возможность в первоначальной трофической системе. 

Сейчас накоплен достаточный материал за всю историю осадочных оболочек Земли, 
чтобы утверждать, что органического углерода всегда было много и некоторые древние 

породы сильно графитизированы (Сидоренко, Сидоренко, 1975); что органический угле­
род за 3,5 млрд. лет существования осадочных пород на Земле образовался путем авто­
трофной ассимиляции углекислоты (Галимов, 1981; Biogeochemistry ... , 1980). 

Последний вывод основан на том, что ВКдЮЧение со2 в обмен ПОД действием рибуло­

зобисфосфаткарбоксилазы приводит к облегчению изотопного состава органического 

углерода 13С/ 2С = -25%о. Именно такое облегчение, если отвлечься от более тонких 
закономерностей (Галимов, 1981), наблюдается на всем протяжении осадочной летописи. 
Поскольку иные способы ассимиляции СО2 , например анаэ.робами, дают иной изотоп­

ный состав, то можно утверждать, что органический углерод во все это время синтезиро­

вался таким же путем, как сейчас. Это значит, что в рассматриваемый период трофиче­

ская пирамида имела нормальную структуру: продуценты -деструкторы. Более того, 

с меньшей надежностью можно полагать вероятным, что продуценты были аналогичны 

современным цианобактерцям, поскольку анаэробные фототрофы и хемоавтотрофы дают 
отличающееся разделение изотопов. 
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Поиски ископаемых остатков бактерий в древнейших породах Земли в последние годы 

очень успешны. Находки ископаемых остатков рактериЦ лимитпровались наличием не­

метаморфизированных осадочных пород соответствующего возраста. ПравильнаЯ да­
тировка находки представляет сложную задачу, требующую не меньшего профессиона­

лизма, чем установленИе последовательности нуклеотидов. Особенно важно учитывать 
точное положение находки на месте. Несмотря на все' Iюr"решiюсти, надо отметить, что 

в породах возрастом 3,5 млрд. лет наблюдаются и микрофоссИЛ!$И, и макроскопические 
остатки · деятель!fости бактерий - строматолиты. Таким образом,- независимые пути 

исследования приводят к выводу, что 3,5 млрд. лет· назад микробная система функциони­
ровала. 

Можно ли считать, что эта система функционировала ранее? Осадочные породы Исуа 

возрастом 3,8 · млрд. лет метаморфизованы, и опубликованные оттуда находки не убе­
дительны. Данные по Алдану недостаточно систематизированы. Тем не менее по сумме 
косвенных свидетельств возможно, что бактериальная система действовала 3,8 млрд. лет 
назад. Более древние породы пока неизвестны; найдены лишь обломочные минералы. 

Принципиальный вопрос состоит в том, имеем ли мы право, обсуждая эволюцию бакте­

рий, двинуться ранее даты, зарегистри;рованной геологической летописью; Это зависит 

от тех причин, которыми обусловлен перерыв в летописи. 'Возможны следующие 

объяснения. 

1. Более древние осадочные породы пока не найдены, поскольку .они скрыты под более 
поздними отложениями. 

2. Древнейшие осадочные породы уничтожены событиями, имевшими место 3;9 млрд. 
лет назад, но тогда возникает вопрос: могли ли пережить эти события живые существа? 

3. Осадочные породы ранее 3,9 млрд. лет назад вообще не. образовываillись, так как 

условия на Земле еще не стабилизировались, и, следовательно,,.разщtти.е:жизни малове­

роятно. 

Время образования Земли предполагается 4,6 млрд. лет назад. В :период _до 
появления первых осадочных пород и жизни необходимо включить завершение аккреции, 

формирование атмосферы·и гидросферы и модификацию их состава до.предело~, сопо­

ставимых с деятельностью живых существ уже 3,8 млрд. лет .назад .. 0тсюда поЯвление 
жизни относят;к времени около 4 млрд. лет назад. О физико-химических условиях 
на Земле в этот момент nока практически ничего неизвестно. 

Как бы· то ни было, дефицит времени заставляет допускать необычайно быструю эво­

люцию бактерий, несоноставимую с дальнейшими темпами эво-люциИ этой же группы 

организмов. Не следует забывать, что каждая функциональная сиотема бактериальной 

клетки, будь то белок-синтезирующая .система или система фотосинтеза, практически 

исключает возможность случайного возникновения. Поэтому допустимо искатьвоз-меще­
ния наблюдаемого дефицита времени в возможности того, что некоторые этапы происхо­

дили в космическом пространстве. 

Эти гипотезы так!Же. допускают экспериментальную -проверку. 

Таким образом, в индуктивном ис.следовании эволюции бактерий :при современном 

состоянии знаний бактериолог вынужден принять .время 3,8~3;5 мл,рд. лет ваз ад за 
отправной- nункт своей работы. 

РЕКОНСТРУКЦИЯ ПРОКАРНОТНОй ЭКОСИСТЕМЬI 

Кардинальным вопросом в развитии-бактериальной системы сле.цует-считсm:ь ее взаи­

модействие с летучими. компонентами. ·Так называемые «магматические газы» по клас­

сификации геохимиков и биогенные элементы в биологинеской классификащш состав­

ляют одну и ту же группировку элементов. Понимание биоrеохимической.эволюции Земли 
основывается на выяснении судьбы этих элементов :и ·сопряженных с ·ними проде.ссов в 

осадочноii: оболочке Земли.' При этом необходимоучитывать взаимосвязь состава атмос­
феры, гидрое;феры и осадочных пород. 'Поток магматических тазов, о:бразуемых при де­

газации Земли, завершает свои превращения в осадочной оболочке, где образованные 

соединения могут стать объектом геологического рецикла._ При этом •остаточные-соеди­
нения формируют состав соответствующих сред: азот остает:ея. в .сатмосфере, хлориды 
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· накапливаются в гидросфере, кислород - в окислах металлов. и сульфатах. Многие 
из превращений катализируются бактериями. 

Бактериальные трофические системы, связанные с превращениями летучих компонен­

тов, подробно разобраны (Заварзин, 1984), поэтому на них нет надобности останавли­
ваться в деталях. Гидротермы, являющиеся постоянными выходами глубинных газов, 

служат местом обитания кальдерной лИ:тоавтотрофной микрофлоры, приспособленной 

к использованию этих газов как источников питания. Эта микрофлора способна разви­

ваться вплоть до температуры кипения, обычно до 90°, но при повышении давления 
и выше 100°. Кальдерная микрофлора представлена систематически разнородными 

бактериями. Она способна как к анаэробным реакциям за счет эндогенных газов, так 
и к аэробным окислениям за счет экзоГенного фотосинтетического кислорода. Особенно 
хорошо аэробные реакции идут в подводных гидротермах за счет конвективного 
транспорта растворенного кислорода и быстрого окисления горячих эманаций. 

При температуре ниже 70° начинает раз.виваться фототрофное. сообщество, способ­
ное модифицировать глубинные эксгаляции. Ведущую роль при температуре ниже 60° 
в сообществе играют термофильные цианабактерии (Герасименко и др., 1983), которые 
при акремнении могут давать подобные строматолитам образования. Сходные образова­
ния отмечены в ископаемых отложениях гидратерм Витватерсранда (Южная Африка) 
более 3 млрд; лет назад. 

Более характерными предшественниками <:троматолитов служат цианабактериаль­

ные сообщества лагун (The Stromatolites, 1976). Они обнаружены в ряде мест а риднаго 
пояса. Наиболее изучены сообщества зали~ов в Шарк-Бе!i и Спенсер в Австралии, 
байя Калифорния в Северной Америке, Абу,Даби в ПерсИдеком заливе, Солар Лейк 
в заливе Акаба, на Сиваше (Крым). 

Цианабактериальное сообщество предшественников строматолитов составлено раз­
ными_груriпами бактерий и имеет вполне характерное строение. Верхний слой занят тон­
кой пленкой аэробных флексибактерий, среди которых располагаются отдельные Apha­
пocapsa, а при насыщающей солености - Duпa\iella. Ниже идет слой цианабактерий 

толщиной 1-3 мм. Именно в этом слое идет оксигенный фотосинтез с выделением 0 2, поr­
лощением СО2 и резким подщелачиванием. Под фотосинтезирующим слоем располага­
ются отмирающие цианабактерии И развиваются JI<!ИКроаэрофильные организмы,· среди 

которых брш::аются в глаза белые трихамы Beggiatoa. Здесь происходит использование 
кислорода. Еще ниже идет слой пурпурных анаэробных 'фотосинтезирующих бактерий, 
например Ectothiorhodospira. Под нцм располагается слой организмов, продуцирующих 
сероводород. Такая структура многократно повторяется. Цианабактериальное сообще­
ство предст.авляет серию геохимических барьеров - окислительного, щелочного, серово­

дородного. Я результате в нем происходит осаждение минералов, из которых особенно 

характерно' отложение карбонатов и гипса. Поэтому сообщество легко·литифицируется 
и превращается в строматолиты. ПослеДние являются традиционным-объектом историче­

ской геолш:ши Fi особенно характерны для протерозоя, хотя, как упоминалось, они отмече­

ны и в архее (Крылов, }975). Значение строматолитов для биостратиграфии криптозоя 
общепризнано (Келлер и др., !977): По ним можно было 691 создать ралеонтологическую 
историю хотя .бы одногQ тина. еообществ прока•риотных организмов. Здесь нас, оДнако, 
занимают не биостратиграфические проблемы. 

Как бы:rпэ, показано (Заварзин, ! 984), предшественники строматолитов представляют 
<:Ложное закономерное орГанизованное сообщество разн6родных организмов. Это со­
обще<lтво можетфункционировать какединое целое именно по.той причине, что входящие 

. в него компоненты функционально разнородны И соответственно>представлены.даЛекими 
друг от друга организмами. Внешне цианобактериальный мат отчасти подобен листовой 
пластинке с ее эпидермисом, столбчатой и губчатой паренхцмой. Но выполняя ту же фо­

. тосинтетическую функцию, цианабактериальный мат осуществляет целую замкнутую си-
стему геохимических· реакций. 

Летучие компоненты атмосферы метаболизируются бактериями и некоторые из них 

только бактериями. ЭТ.о. особ н но важно для циклов· азота и серы: Говоря в., общем виде, 

катаболическая система согласования биогеохимических цИклов с начала существования 
биосферы; и до настщццего времени поддерживается бактериями. Более того, необходи-
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мым предварительным условием появления всех иных форм жизни является накопление 

молекулярного кислорода и связанного азота вследствие деятельности прокариот. Таким 

образом, качественно бактерии, и только бактерии способны создать полноценную бис­

геохимическую систему, которая должна была полностью функцищшровать до появления 
всех форм жизни. 

Количественно мощность прокарнотной системы,'·'оставившей з-апас рассеянного угле­
рода архея и протерозоя, может быть оценена из следующих соображений. Во-первых, 
накопление Capr и эквивалентно О2 определяется не стоЛько продуктивностью, сколько 
дисбалансом между продукцией И деструкцией. В отсутствие конеументон деструкция 
может быть сильно подавлена, как это наблюдается сейчас в гиперга.Линных водоемах. 
Во-вторых, цианабактериальное сообщество при многократно меньшей биомассе облада­

ло сходной с современной системой продуктивностью. В современном олиготрофном 

океане цианабактериальный пикопланктон дает 60% хлорофилла. Плотность хлорофил­
ла в предшественниках сrроматолитов многократно превосходит плотность хлорофилла 

в макрофитах, цианабактериальные сообщества такыров аридных областей существуют 

и сейчас. Неспределеннасть вносят лишь гумидные области, занятые сейчас высшей 

растительностью, но которые несомненно могЛи быть засе_лены эфемерными сообщества­

ми цианобактерий. Отсюда получается, что по минимальному расчету плотность хлоро­
филла на Земле до появления эвкариот могла быть лишь в несколько раз меньше совре­

менной, а скорее всего была близка к ней. В-третьих, постоянная высокая продуктивность 
може{ поддерживаться лишь при возврате биогеннЬIХ элементов из разлагающейся био­
массы в продукционную ветвь. Так, заселение суши высшими растениями могло быть 

только при том условии, что на ней уже действовала микробная система деградации 

биомассы. В противном случае после первоначальной колонизации система должна была 
заглохнуть. 

Таким образом, с первого момента их регистрации на Земле 3,5 млрд. лет назад до 
настоящего времени'бактерии действуют как полноценная трофическая система, состав­

ленная разнородными$омпонентами. Для рассматриваемого промежутка вр~мени поста­

новка вопроса о том, какая группа бактерий древнее, кажется вообще необоснованной. 

Эволюция их сообществ более всего напоминает сукцессию, когда массовое развитие,-вне 
зависимости от времени появления одиночных представителей определяется Изменением 

условий существования, в TOIIf числе происходящих и под воздействием самих организ­

мов. Во время деятельности прокарнотной системы на Земле происходит однонаправлен­

ное изменение физико-химических условий, лучше всего иллюстрируемое эпохой 

железорудных формаций. Так, например, судя по изотопии серы, полный серный цикл 

с восстановлением сульфатов начал работать окоЛо 2 млрд. лет назад, что связано 
с распространением определенных групп бактерий, но в меньшем масштабе такой про­

цесс мог идти и ранее, о чем свидетельствуют сульфаты древних эвапоритон и стро­

матолитов. Разумеется, такая постановка вопроса -о доминировании сукцессИи со­
обществ над появлением новых видов не снимает возможности микроэволюции бактерий. 
Она отчетливо наблюдается, например, под воздействием <Штропогенных факторов при 

распространении резистентных форм, причем здесь участвуют сrrецифические для бак­
терий механизмы, 

Представление о сукцессии бактериальных сообществ ставит вопрос о персистент­

ности видов бактерий, На этот вопрос трудно ответить в общем виде. Современные мето­

ды наблюдения микрофоссилий примерно соответствуют уровню микроскопических наб­

людений конца XIX в. Это обус.'!овлено тем, что лучше ~сего сохран~Jющиеся микрофосси­
_лии ,лредставлены псевдоморфозами скрытнокристаллического кремня по усто(iчивым 

структурам бактерий, например слизистым влаrалищам синезеленых водорослей. Сейчас 

накопилось достаточно мс:!териала, чтобы утверждать, что такое характерное сообщество, 
как строматолиты, обра:}уемые энтофизалиевыми водорослями, оставалось неизменным 

2 млрд. лет. Известны примеры таких сообществ возрастом 2 млрд. лет (Белчер, Кана­
да), 1,5 млрд. лет (Балбирини, Австралия), 1;4-1,5 (Гаоюжуанг, Китай), 1,2 (озера 
Дисмаль, Маккензи, К:анада), 0,75-0,79 (Битер Спринг, Австралия), 0,7 (Нарсарсуак, 
Гренландия) и современные (Шарк Бей, Австралия). Точно так же железобактерия Me­
tallogenium- Eoastrioп _ прослеживается неизменной на протяжении нескольких мил-
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лиардов лет ( Crerar et а!., 1980). Поскольку шансов увидеть и идентифицировать обыч­
ные бактерии мало, приходится принять как наиболее вероятное предположение, что бак­
терии на протяжении геологической истории оставались неизменными, появившись очень 

рано. Многообразие бактерий при этом могло формйроватьсЯ- по комбинаторным за­

конам. 

Появление массового развития эвкариот относят ко времени око:Ло 1,4 млрд. лет назад, , 
когда размеры микрофоссилий увеличиваются за пределы, свойственные прокарнотам 

(Тимофеев и др., 1976). Однако в отличие от цианобактерий, микрофоссилии которых 
легко сопоставляются с современными видами, для акритарх не удается подобрать сов­
ременные аналоги. Интерпретация их как спор эвкариотных планктеров остается необще­
принятой. Естественно, что переход от бактериальной экасистемы к современной системе, 
где в биологические циклы включены и бактерии, и эвкариоты (причем по неко­

торым позициям последние доминируют) совершалея медленно, и дата «конца прока­

рнотной системы» отсутствует. 1,4 млрд. лет- это дата конца исключительно бакте­

риальной экосистемы. 

По своему происхожению эвкариотная клетка рассматривается как химера, комби­
нация разнородных компонентов. При этом отстаивать однократное, монофилетическое 

происхождение низших эвкариот трудно. Существенно, что симбиоз с прокарнотами 

остается жизненно необходимым для длинного ряда животных от простейших н тиобиоса 
до жвачных. 

Таким образом, эволюция бактерий происходит на фоне закономерных изменений ли­
тосферы, атмосферы и гидросферы. 

Собственно говоря, эволюция бактерий - это коэволюция геологическая и биологиче­
ская на протяжении более 3 млрд. лет истории Земли. 

И биология, и геология - науки исторические, в них каждое последующее событие 

обусловлено предыдущим. Но ни в геологии, ни в биологии недостаточно узнать 

последовательность событий, чтобы понять их сущность. История происхождения -
важньrй, но совершенно недостаточный элемент для того, чтобы выяснить закономерности 

развития. В какой-то мере это следствие, а не причина. Значит, в биологии существуют 

иные законы, а последовательность возникновения форм есть отражение этих законов. 

Филогенетическая система бактерий, построенная на основе изучения последователь­
ностей в полимерах, совершенно не согласуется с морфологией организмов, частично и, 

видимо, лишь косвенно согласуется с их физиологией и обнаруживает хороше.е совпаде­

ние со строением клеточной стенки, если так01:~ая есть. Как бывало много раз в прошлом, 

система, построенная по одному признаку, оказалась согласующейся прежде всего сама 

с собой. 

Тем не менее допустим, что история происхождения полимеров отражает историю 

организмов и филогенетическое дерево, построенное на основе дендрограммы сходства 

наиболее консервативных компонентов клетки, наиболее точно отражает генетическую 

близость организмов. В этом случае малокоррелирующие с общей генетической бли­

зостью признаки следует считать несушественными для «естественной системы». Примем 

эту концепцию как логичную, последовательную и глубоко обоснованную эксперимен­

тальным материалом. Но если морфология бактерий не коррелирует с историей проис­

хождения, то, значит, она определяется законами, не зависящими от истории происхож­

дения, которые и следует признать фундаментальными. Если физиологическое группиро­

вание организмов не совпадает с генетическим деревом, то, значит, аранжировка обмена 

не есть следствие истории происхождения, а подчиняется своим собственным законам. 

Следовательно, морфология и физиология бактерий не есть следствие их истории про­
исхождения. Чем более настаивать на определяющей роли филогенетического родства, 
определенного no последовательности в полимерах, тем больше приходится признать 
существование некоего набора законов, определяющих формы и обмен бактерий. 

Именно эти законы определяют то; как бактерии взаимодействуют с окружающей 
средой, с экоенетемой в целом. Однако если такие законы сушествуют, а все усилия нео­

дарвинизма были нащ~авлены на отрицание их существования, то именно они определяют 

то конечное состояние, к которому должна привести эволюция .бактерий, с какой бы 

исходной точки ни вести линию. 
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УДК:575.83: 

Ш и м а н с к и й В. Н. Историческое развитие биосферы 11 Эволюция и биоценотические 
кризисы. М.: Наука, 1987. 

Кратко рассматривается понимание термина «биосфера», подробно излагаются основные 
события развития органического мира в позднем докембрии, палеозое, мезозое и кайнозое 
с анализом истории изменений в большинстве групп беспозвоночных, позвоночных и растений. 
Особьiе разделы посвящены проблемам этапнести развития органического мира, четкости 
этих этапов и наличию или отсутствию резких изменений животных и растений на рубежах 
периодов и эр. Вводится понятие «маркирующих» и «фоновых» групп для разных этапов раз­
вития биоса. Кратко излагаются основные гипотезы о причинах изменений в историческом 
развитии разных групп животных и растений. Делается.вывод о невозможности объяснения 
этих изменений. влиянием. какого-либо одного фактора земного или внеземного происхождения 
и о необходимости детального анализа всех подобных событий. 

Библиогр. 107 назв. 

УДК 56:575.8. 

Расниц ы н А. П. Темпы эволюции и эволюционная теория (гипотеза адаптивного компро­
мисса) 11 Эволюция и биоценотические .кризисы. М.: Наука, 1987. 

Анализ палеонтологических данных по темпам эволюции показал, что наблюдаемое рас­
пределение скоростей эволюции по разным группам несовместимо с концепциями синтетиче­
ской теории эволюции, и в первую очередь с понятием биологического вида,. целостность 
которого определяется интегрирующим влиянием межпопуляционного обмена генами, а дис­
кретность - иресечением такого обмена между популяциями разных видов. Сформулиро­
вана гипотеза адаптивного компромисса, объясняющая наблюдаемые явления трудностью 
иреобразования сложной, хорошо сбалансированной организации в условиях· всестороннего 
селективного контроля приспос.обленности организмов, характерного для устоявшихся, запол­
ненных биоценозов. Рассмотрен широкий круг следствий из этой гипотезы и их соответствие 
наблюдаемым явлениям. 

Табл. 2, Библиогр. 71 назв. 

УдК 575:83 

С е в е р ц о в А. С. Критерии и условия возникновения ароморфной организации 11 Эволю­
ция и биоценотические кризисы. М.: Наука. 19"87. 

Аром:орфоз представляет собой приспособление, позволяющее расширить адаптивную 
зону потомков по сравнению с предками. Ароморфозы формируются как результат интегра­
ции многих частных приспособлений, поэтому ароморфная эволюция - эволюция медлен­
ная. Таксоны, исходные для ароморфных, представляют собой специализированные группы, 
занимающие пограничные адаптивные зоны. Конкуренция внутри исходной зоны заставляет 
подобные группы адаптироваться к новым условиям существования, т. е. расширять границы 
своей адаптивной зоны. В новой, более широкой зоне ароморфный таксон претерпевает адап­
тивную радиацию, знаменующую переход к следующей фазе адаптациоморфоза - алло­

морфозу. Дальнейшая дивергенция может приводить к формированщо специализированных 
групп - потенциальных предков новых ароморфных таксонов. Однако по мере смены фаз 
адаптациоморфоза возрастает неопределенность напр·авления дальнейшего филогенеза так­
сона: если ароморфоз обязательно· сменяется алломорфозом, то алломорфаз не обязательно 
сменяется специализацией, которая может привести либо к вымиранию, либо к персистирова­
нию, либо к новому ароморфозу. 

Библиогр. 7 4 назв. 

УдК 591.3:575.8 

Ш и ш к и н М. А. Индивидуальное развитие и эволюционная теория 11 Эволюция и биоцено­
тические кризисы. М.: Наука, 1987 . 

. . В работе обсуждается механизм элементарного эволюционного иреобразования и форму­
лируются основные принципы эпигенетической концепции эволюции. 

Рис. 10. Библиогр. 160 назв. 

УДК 575.83 

Т а т а р и н о в Л. П. Параллелизм и направленность эволюции 11 Эволюция и ·.биоцено­
тические кризисы. М.: Наука, 1987. 

Явления направленной эволюции выражаются не только в развитии ряда видов в одном 
направлении, но и особенно часто в независимом приобретении организмами .общих призна­
ков, отсутствующих у предка. Основную группу явлений направленной эволюции образуют 
параллелизмы, nри которых специфика изменений в отличие от конвергенций определяется 
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в большей мере уже имеющимися~особенностями организма, чем приспособлением. Можно 
,различать генотипические, биохимические, тканевые и морфологические параллмизмы. При 
филогенетических исследованиях чаще всего приходится иметь дело с морфологическими 
параллелизмами,. основывающимися на общности механизмов морфогенеза. Мутации и эво~ 
люция каждого отдельного вида обладают чертаминедетерминированного случайного процес­
са типа марковского. Направ,1енность выступает обычно лишь при рассмотрении множества 
видов. Тогда исследовани_е· параллелизмов может иметь прогностическое значение. Несбра­
тимость эволюции имеет статистическую природу. Предел обратимости эволЮционных явле­
ний не может быть очерчен строго. Необратимость эволюции не вытекает непосредственно 
из неповторимости особей - закон необратимости может применяться к эволюирующим си­
стемам - популяциям, видам. 

Библиогр.. 145 назв. 

УДК .575.83 
3 а в а р· з и н Г. А. Особенности Э'волюции прокарнот 11 Эволяция и биоценотические кри­
зисы. М.: Наука, 1987. 

При рассмотрении эволюции прокарнот обнаруживается существенное отличие от эвка­
риотных организмов, основанное прежде всего на иной организации генома и обмена генетиче­
ским материалом. Многообразие прокарнот более веего согласуется с· комбинаторным рас­
пределением функционально значимых признаков. Прокарноты создают сложную трофиче­
скую систему, основанную на обмене метаболитами, в которой почти отсутствуют характер­
ные для высших организмов отношения типа хищник-жертва. Прокарноты осуществляют 

по.1ную систему взаимосвязанных бисгеохимических циклов элементов, которая до сих пор 
является основой функционирования биосферы. Палеонтологические свидетельства дают 
основание полагать, что прокарнотная экасистема функционировала на всем протяжении 

геологической истории Земли. Эволюцию прокарнот рационально рассматривать как сукцес­
сию в соответствии с меняющейся физико-химической обстановкой, а не эволюционный путь 
от простоГо к сложному, характерный для живого мира, начиная с простейших эвкариот. 

Библиогр. 26 иазв. 
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