
АКАДЕМИЯ НАУК СССР 

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКИй ИНСТИТУТ 

Научный совет по проблеме 
«Пути и закономерности исторического развития животных 

и растительных организмов» 

эволюция 

и 

БИОЦЕНОТИЧЕСКИЕ 

I(РИЗИСЫ 

Ответственные редакторы 

академик Л. П. ТАТАРИНОВ, 

доктор биологических наук А. П. РАСНИЦЫН 

МОСКВА 

«НАУКА» 

1987 



УДК-56:575.8 

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 
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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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