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::Jает. Действительность очень редко укладывается в эту схему. 
Развивая ~нализируемый нами пример, ограничимся указанием, 
что на краинем северном пределе своего распространения полевка­

экономка передко достигает плотности поселения, которая харак­

терна для лесостепных популяций (экологический оптимум вида) 
в период пика численности. Традиционная точка зрения на при­
роду естественного отбора сталкивается при объяснении подобных 
случаев с непреодолимыми трудностями. 

С продвижением на север зима делается длиннее, лето короче, 
средняя температура - ниже. Казалось бы, что при повышении 
экстремальности условий суrцествования все меныпее число осо~ 
бей способно поддержать нормальную жизнедеятельность - вид 
делается редким и исчезает. Можно, коненчо, допустить, что гра­
ница распространения отражает лишь текуrций момент эволюции 
вида и по мере дальнейших ириспособительных иреобразований 
его авашардных популяций граница ареала будет постепенно 
продвигаться все дальше и дальше на север. Однако с этой точки 
зрения трудно объяснить процветание и многочисленность аван­
гардных популяций 1• 

С развиваемой точки зрения подобные факты получают естест­
венное объяснение. Популяция как структурное целое превраrцает 
количественные изменения условий среды в качественные, посте­
пенные- в прерывистые. На большом участке ареала вида изме­
нения среды обитания не оказывают на динамику популяций су­
rцественного влияния, но изменения, выходяrцие за пределы нор­

мы, имеют следствием резкие изменения экологии вида вплоть до 

ограничения его распространения. 

Воспользуемся анаJшзируемым примером для того, чтобы по­
казать, что <<nределы нормы>> могут быть с достаточной точностью 
определены. Этому вопросу мы придаем большое значение. Мы 
привыкли рассматривать эволюционный процесс как принципи­
ально неограниченный и непредсказуемый. В самом обrцем плане 
эта точка зрения оправданна: принципиальных пределов эволюции 

нет. Но для каждого данного вида в данной среде обитания эво­
люционные возможности ограничены и их направление предс:ка­

зуемо. 

Исходная предпосылка: процветание популяции полевок ста­
новится возможным в случае реализации геометрической прогрес­
сии размножения в течение одного сезона. Продолжительность 

1 Если громадное большинство особей вида способно поддерживать нормаль­
ную жизнедеятельность при переходе средних суточных температур че­

рез оо в первой декаде июня, трудно сомневаться в том, что немалое их 
число способно пережить и более длинную зиму и более суровое лето. 
Это подтверждается характером изменчивости любых признаков и свойств 
животных. Если в регионе, характеризующемся переходом средних суточ­
ных температур через 0° в первой декаде июня вид создает процветающие 
популяции, то зто значит, что запаздывание весеннего тепла на 10-
15 дней не влечет за собой катастрофу. В противном случае вымирание 
вида в первый же год с запоздалой весной было бы неизбежным. 
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благоприятного для воспроизводства периода строго лимитирова­
на следующими биологическими особенностями полевок: продол­
жительностью беременности - 20 дней, созреванием молодняка 
первой генерации - 20 дней 1 , их беременностью - 20 дней, созре­
ванием молодняка второй генерации (внуков перезимовавiПих)-
30 дней (к середиве лета скорость созревания снижается), их; 
беременностью - 20 дней, продолжительностью роста и развития 
полевок третьей генерации (праввуков перезимовавiПих) в позд­
ве-летний - осенний период - 20 дней (полевки мЛ:адiПего воз­
раста не способны подготовиться к зимовке) . Таким образом, для 
реализации быстрого вараставил ч~слевности - необходимого 
условия процветавил полевок в условиях Крайнего Севера - про­
должительность благоприятного для размножения периода не мо­
жет быть меньiПе 130 дней. Вряд ли нужно специально оговари­
вать, что реальный темп воспроизводства популяции полевок лиiПъ 
в редких случаях совпадает с теоретическим. Однако случаи такие 
наблюдаются, о чем свидетельствуют многолетние наблюдения, 
характеризующие движение численности полевки-экономки на Яма­
ле. Восстановление максимальвой численности после глубокой де­
прессии за 2 веполвых сезона размножения (1965-1967 гг.) воз­
можно лиiПь при реализации теоретически мыслимого темпа вос­

производства популяции. 

Начало размножения полевок (для видов, не размвожающихся 
под снегом) возможно лиiПь после спада весенних вод (многочис­
ленные наблюдения показали, что молодняк полевок -в период 
бурного таяния снегов полностью погибает). Этот период практи­
чески совпадает с переходом средвесуточной температуры через 0°. 
На Ямале северная граница распространения полевок проходит 
несколько южнее 68°, где переход весеввей температуры через 0° 
приходится на 1 июня. Это значит, что начало успеiПного размно­
жения полевок не может начаться раньiПе 15 мая. Это полностью 
совпадает с многочисленными наблюдениями [Шварц, 1969; Пя­
столова, 1973 и др.]. Окончание периода размножения определя­
ется холодными осевними ливнями и ночными заморозками. В этих 
условиях веокрепiПий молодняк, кормящие и беременвые самки 
не способны к смене мест обитания, связанной с подготовкой к 
зиме. И эти феводаты определяются достаточно точно, когда в 
первой декаде сентября средвесуточная температура приближа­
ется к 0°. Таким образом, общий период размножения полевок на 
севервом пределе их распространения определяется (в оптималь­
ные по условиям погоды годы) в 120 дней ( 10.V- 10.IX), что 
практически идеально совпадает с теоретической схемой воспроиз­
водства вида 2• С другой стороны, в этих пределах ничто прив-

1 -у северных полевок известны и более ранние сроки полового созревания. 
но вряд ли полевки, оплодотворенные в возра,сте 12-15 дней, способны 
благополучно выкормить потомство. 

2 Заслуживает внимания, что в Американском секторе Субарктики и Аркти­
ки, где зима короче, а лето длиннее (переход весенней температуры че-
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ципиально не лимитирует возможность приспособления отдельных 
популяций вида к конкретным условиям существования. В Ямаль­
ском секторе Субарктики полевка-эRономка, пашенная полевка, 
:r<расная полевка, водяная полевка [Шварц, 1963], ондатра [Смир­
нов, Шварц, 1959] заходят за 67°, образуют здесь стабильные и 
многочисленные поселения, но ни один из этих видов не может 

использовать благоприятные для расселения экологические же­
лоба для проникновения дальше на север хотя бы на 1°. Граница 
их распространения может быть проведена четко- даже на круп­
номасштабной карте она представляет собой линию, а не размы­
тую полосу. Причина этого важнейшего эколого-биогеографиче­
ского явления, играющего важнейшую роль в эволюции биосферы, 
заключается в том, что струнтура популяции действует как фактор, 
трансформирующий изменение условий существования. 

Для того чтобы перейти этот невидимый барьер ( 120 дней ре­
продуктивного периода), требуется уже иной тип приспособления, 
знаменующий относительную автономию размножения вида от 
конкретных условий среды. По этому пути пошли типичные суб­
арктические грызуны - лемминги (Lemmus, Dicrostonyx), север­
ная узкочерепная полевка (Microtus gregalis major) и полевка 
Миддендорфа (М. middendorffi). При всех различиях в образе 
жизни и эколого-физиологических особенностях этих видов всех 
их объединяет одна общая черта- способность размножаться зи­
мой под снегом. Это, естественно, увеличивает период размножения 
и позволяет перечисленным видам проникать до пределов аркти­

ческой суши. Новый тип приспособлений открывает дорогу в но­
вую среду обитания. Но этим объясняется и то, что и для них 
характерна северная граница распространения. 

Интересующую нас закономерность мы иллюстрировали ана­
лизом крайнего случая, анализом границ распространения вида. 
Мы стремились показать, что весьма существенные климатичес:r<ие 
изменения на громадном пространстве <<северная тайга - ю_жная 
тундра>> не влекут за собой существенных изменений в образе 
жизни и численности популяций ряда видов полевок, ничтожны~ 
изменения длительности зимы севернее 67° кладут предел их рас­
пространению. Однако та же закономерность действует и в про­
цессе приспособления вида к конкретным условиям среды, склады­
вающимся в разных частях освоенного ареала. 

Мы уже отмечали, что закономерности, установленные в оп­
ределенных ситуациях, не могут быть без специального анализа 
распространены на все мыслимые ситуации, в которых протекает 

эволюционный процесс. Так, изучение микроэволюции и видообра­
зования на островах (удобная модель эволюции) приводит к оши­
бочному иреувеличению роли генетического дрейфа и сходных яв-

рез 0° в районе метеостанции Ном, Коппермайи- 1 мая, Берроу- 15 мая), 
ююлогически близкие виды идут несравненно дальше на север и доходят 
до побережья Ледовитого океана. 

221 



лений в процессе иреобразования разных форм и видов животных 
и растений. Это же замечание оказывается, на наш взгляд, спра­
ведливым и при изучении эволюции разных групп признаков, точ­

нее - эволюции животных, связанной с иреобразованием разных 
групп признаков. Кажется вполне естественным изучать механизм 
эволюции на простейших (легче поддающихся изучению) приме­
рах и распространить полученные выводы на эволюцию в целом. 

Попытаемел показать, что логическая бесспорность такого подхода 
к проблеме - кажущаяся, а затем рассмотрим сложные случаи. 

1. Пример, служащий непременной иллюстрацией неодарви­
нистских концепций,- распространение темной формы березовой 
пяденицы в индустриальных районах [Kettlewell, 1957]. При этом 
упускается из виду, что пример этот иллюстрирует совершенно 

особый случай: новая форма отличается от старой лишь частотой 
встречаемости темного мутанта (СС и Се). Так как темная попу­
ляция при изменении условий среды (новое посветление коры 
берез) быстро вновь становится светлой, это, согласно развивае­
мым нами представлениям, вообще не заслуживает возведения в 
ранг даже самой начальной стадии эволюции (эволюционный про­
цесс необратим). Однако эффективность отбора этот пример ил­
люстрирует с исключительной наглядностью и уже по одному 
этому заслуживает nопулярности. Подобные случаи в эволюцион­
ном развитии любых форм играют, надо полагать, существенную 
роль, но не они определяют эволюционный процесс 1• На основе 
механизма, который иллюстрирует описанный пример (а подоб­
ных можно было бы привести весьма много), трудно представить 
-себе не только возникновение <<из амебы- человека>>, но и из ли-
-сицы - песца. 

2. Несколько более сложен и биологически более значим про­
цесс, когда в результате отбора происходит существенная пере­
комбинация генов, :ц результ.ате которой возникают особи, призна­
ки которых выходят за пределы изменчивости предковой по­
пуляции. Генетическая основа этого процесса - полигенная 
детерминация признака и аддитивное действие генов. Этой, гене­
тической, стороне вопроса мы уделили внимание в главе 11, по­
этому здесь необходимо остановиться на другой стороне вопроса. 

Когда речь идет, например, о постепенном изменении общей 
окраски при возникновении криптизма, в его самом элементарном 

проявлении, то уже а priori ясно, что каждый шаг изменения по­
пуляции в избранном направлении полезен и поэтому будет отме­
чен отбором. Если, например, популяция грызуна формируется на 
темном или светлом грунте (этот пример навеян работой Бенсона, 

1 Биологическое значение эволюции, которая сводится к изменению частот 

встречаемости разных генов в поnуляции, нельзя, разумеется, и преумень­

шить. Реаранжировка популяционного генофонда дает возможность попу­
ляции «удержаться» при внезапном изменении среды и создает тем самым 
предпосылки к более глубоким, уже истинно эволюционным ее преобра­
зованиям. 
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изучавшего онрасну грызунов, обитающих на белых песпах и тем~ 
ной лаве [Benson, 1933]), то чуть-чуть более темные животные 
в первом случае и чуть-чуть более светлые во втором будут по­
едаться хищнинами в чуть-чуть меньшем ноличестве. В подобной 
ситуации естественный отбор вполне может справиться с форми~ 
рованием нраптичесни онрашенных животных. 

Ситуация в этом случае более серьезная, чем в первом примере, 
таи нан связана с вознинновением животных, ноторых, нан было 
сназано, в предновой популяции не было (а черные Biston betularia 
в небольтом числе присутствуют и в популяциях светлых бабо­
чен) . С другой стороны, в данном случае отбор будет благоприят­
ствовать не тольно определенному сочетанию генов, но и сохране­

нию новых мутаций, усиливающих потемнение (или посветление) 
окрасни. Новая генная арапжировна может вызвать и новое направ­
ление стабилизирующего отбора, направленного на стабилизацию 
эпигенеза новых генетичесних вариантов, что в принциле может 

привести н необратимости иреобразования популяции. Это, однано, 
не явля."тся обязательным следствием эволюционных иреобразо­
ваний поцуляций рассматриваемого типа. Специально поставлен­
вые вами эксперименты поназали, что резние отличия в онрасне 

двух подвидов узночерепвой полевни, самостоятельно развивав­
шихся в течение тысяч лет, под влиянием отбора в течение немно­
гих поиолений сходят на нет [Шварц, Понровсний, 1966]. 

По аналогичному принцилу происходят не тольно изменения 
окрасни, но и многих биологичесни нрайве существенных призна­
нов, детерминированных полигенво. Они заслуживали бы специ­
ального рассмотрения, если бы мы не видели свою главную задачу 
в анализе более сложных случаев. 

3. С более сложными явлениями мы сталниваемся в тех слу­
чаях, ногда селентивная ценность наждого из минроэтапов раз­

вития определенного призвана не нажется самоочевидной. Попы­
таемел с этой точни зрения проанализировать пример, ноторый 
с полным основанием можно считать нлассичесним. 

Правило Аллена гласит: в холодном илимате все выступающие 
части тела (хвост, уши, нонечвости) гомойотермных животных де­
лаютсЯ нороче. Примеры, иллюстрирующие это правило, хорошо 
известны. Начиная с известной нвиги Гессе [Hesse, 1924] и нон­
чая не менее известной пнигой Рента [ Rensch, 1959], не говоря 
уже о многочисленных статьях и самЫх последних учебвинах по 
энологии [Kuhnelt, 1970 и др.], примеры, иллюстрирующие пра­
вило Аллева, рассматриваются в начестве доназательства реаль­
ности дарвиновеного отборананведущего фантора эволюции. И из 
учебнина в учебнин ночуют рисупни песца, лисицы, фенена, но­
торые призваны поназать, что гигантсние уши фененов действи­
тельно являются мощными органами теплоотдачи, а нрохотные, 

спрятанные в густом мехе уши песца из числа органов отдачи 

тепла практичесни иснлючены. Эти рисупни в самом деле впечат­
ляющи. Но вПечатления не могут заменить точных расчетов. 
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Р. А. Семенов в нашей лаборатории провел изучение морфофи­
<Jиологических особенностей красно-серой полевки (Clethrionomys 
rufocanus). Полученные им ющные служат иревосходной иллюст­
рацией правила Аллена. Так, для полевок Полярного Урала длина 
хвоста, ступни и высота уха равны: 31,6±0,50; 18,18±0,08; 15,56± 
±0,17 мм; на Среднем Урале соответственно: 33,0±0,42; 18,74± 
±0,11; 16,42±0,19. Показатель достоверности различий (t) равен 
2,78; 4,11; 3,25 [Семенов, 1975]. Уменьшение длины хвоста поле­
вок с юга на север статистически вполне достоверно. Однако если 
<>братить внимание не только на направление изменений, но и на 
их масштаб, то можно прийти и к другим заключениям. Для по­
левок с Полярного Урала характерен по сравнению с северо-ураль­
скими более короткий хвост. Но различия эти измеряются милли­
метрами. Могут ли отличия подобного порядка иметь существен­
ное селективное значение? Мы имеем возможность рассчитать, 
сколько энергии теряет полевка весом около 20 г с длиной хвоста 
31,6 мм по сравнению с полевкой с длиной хвоста 33,0 мм. Расчет, 
проведенный по нашей просьбе С. Н. Постниковым, показал, что 
если бы полевки с Полярного Урала по длине хвоста не отличались 
бы от полевок более южных популяций, расход энергии должен 
был бы увеличиться на О, 1303%. Это исчезающе малая величина. 
Учитывая кормовой режим красно-серой полевки, можно дока­
.зать, что <<длиннохвостый>> фенотип должен потреблять в сутки 
примерно на 3 мr травы больше, чем фенотип <щороткохвостый>>. 
Если вспомнить, что энергетический баланс мелких млекопитаю­
щих, помимо чистых <<случайностей>>, <<шую> которых затрудняет 
целенаправленный отбор, определяется многими морфофизиоло­
гическими особенностями животных 1, то эффективность отбора 
должна быть очень низкой. С другой стороны, изменения условий 
среды (по крайней мере вненарушенных человеком сообществах) 
никогда не бывают строго векторизованными (более теплые годы 
сменяются более холодными даже в периоды вековых потеплений 
климата). Это, естественно, ведет к снижению эффективного от­
бора .. Это обстоятельство должно быть подчеркнуто особо. Прямые 
доказательства реальности отбора, основанного на ничтожных мор­
фофизиологических отличиях, сводятся к иллюстрации не отбора 
в эволюционном понимании этого термина (одни генотипы оста­
вляют после себя больше потомков, чем другие), а дифференци­
рованной смертности. Но и таких примеров ничтожно мало. Не 
случайно работа Бампуса [Bumpus, 1898] стала классической и 
к анализу ее результатов зоологи обратились спустя много лет 
после ее выхода в свет. Работа Бампуса действительно очень ин­
тересна: она ясно показывает, что во время катастроф даже очень 
незначительные отличия между отдельными животными могут 

стать причиной дифференцированной смертности. Однако работа 

1 Этому вопросу мы посвятили специальную монографию [Шварц, 1963]. 
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Бампуса, к сожалению, не дает оснований для суждений об эволю­
ционном следствии наблюдаемого события. 

Наконец, нельзя не учитывать, что отбор оценивает фенотип в 
целом, а не отдельные признани. Признак <<чуть-чуть больше ушю> 
может иметь селективное значение лишь <<nри прочих равных 

условиях». Если же животное, которое может быть расценено как 
плюс-вариант по размерам ушей, онажется минус-вариантом по 
другим признанам, определяющим эффентивность теплоотдачи, 
то естественно, что отбор сработает в направлении, обратном рас­
сматриваемому. В итоге эффективность отбора на начальной ста­
дии эволюционного формирования призвана оказывается исчезаю­
ще малой. Необходимо отметить, что это относится не только н 
таким (в целом второстепенным) признакам, каR длина хвоста 
или уха, но и н таним их особенностям, которые определяли эво­
люционное развитие доминирующих групп животных (длина 
коронки коренных зубов нопытиых, степень оностеиения снелета 
низших· Tetrapoda, своеобразие строения кисти роющих животных, 
морфология клюва дарвиноных вьюрнов или гавайских Drepani­
dae и. т. д.). Нельзя сомневаться в том, что гипсодонтные зубы 
предков современных копытных явились важнейшей предпосыл­
ной их прогрессивной эволюции, ·предпосылной завоевания степей 
и саванн. Однако селентинная ценность различий в длине зуба 
порядна долей миллиметров (реальная изменчивость длины зубов 
в популяциях нопытиых) вполне может быть поставлена под сом­
нение, если не подкреплена строгими исследованиями. 

С этими трудностями совремеиная теория эволюции справля­
ется с помощью математичесной теории естественного отбора [Fis­
her, 1930; Haldane, 11:154, 1957]. Расчеты поназали, что даже ни­
чтожная интенсивность отбора в течение миллионов лет может 
привести к эволюциоино существенным следствиям. Опровергнуть 
это утверждение нельзя, но и доказать его справедливость вполне 

однозначно весьма трудно. В последнее время появляется все 
большее число данных, показывающих, что темпы эволюционных 
преобразований значительно превосходят предусматриваемые тео­
рией. О потенциальной снорости минроэволюции мы имели воз­
можность подробно говорить в главах 1, IV. Здесь же отметим, 
что и преобразования явно манроэволюциоииого масштаба передно 
происходят в ничтожные (в геологичесtюм масштабе времени) 
сроки. 

Подобных примеров можно привести не мало. Они ясно пока­
зывают, что реальный ход эволюции не согласуется с представ­
леинем о классической форме отбора. Отбор может работать с эво­
люциоиио-существенной интенсивностью лишь после того, как 
селекционируемый признак уже достигнет значительного развития. 
Бесчислеиное число неодарвииовских, антидарвиновских и псев­
додарвиновских теорий и гипотез иащли свое место в фолиантах 
по истории биологии, а теория макромутаций находит себе все 
новых и новых сторонников. В этом несомненно сназывается из-
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вестпая неудовлетворенность классической интерпретацией теории 
отбора. Однако макромутации неизбежно связаны с дезинтегра­
цией генвой аранжировки и уже по одному этому теория макро­
мутаций не может претендовать на серьезвое место в современной 
эволюционной теории. Но само возникновение все новых и новых 
вариантов макромутациоввых теорий эволюции симптоматично: 
оно показывает, что эволюция начальных стадий тех морфофизио­
логических преобразовавий, которые в конечном итоге приводят 
к макроэволюциоввым сдвигам, не может быть достаточно на­
дежно объяснена с позиций современной теории эволюции. 

Наши исследования привели вас к заключению, что решение 
рассматриваемого вопроса возможно на основе сивтеза современ­

ных представлений о законах фило- и онтогенеза. 
Хорошо известно, что развитие любого организма подчиняется 

законам корреляции: изменение одного признака автоматически 

влечет за собой изменение другого. В наше время теории корреля­
ций были всесторонне разработаны И. И. Шмальгаузеном [ 1946]. 
Им же была разработана удачная схема классификации корреля­
ций. Это освобождает нас от необходимости входить в обсуждение 
этой стороны вопроса. Важнее подчеркнуть, что ряд особенностей 
организма связан с изменением целого комплекса прцзнаков. Паи­
лучше изученвый феномен - изменение пропорций тела при из­
менении размеров тела животных. 

Проведеиные нами исследования ясно показывают, что отбор 
на изменение скорости роста ведет к появлению морфологически 
своеобразных форм, сочетающих, например, мелкие размеры тела 
с пропорциями крупных животных. Если это своеобразие окажется 
биологически выгодным, оно будет подхвачено отбором, приобре­
тет самостоятельную селективную ценность. При этом отбор 
начнется на уровне минимальных отличий: различия-в пропорциях 
тела между крупными и мелкими животными соизмеримы с отличия­

ми между хорошо дифференцированными подвидами. С другой 
стороны, отбор по ведущим признакам происходит с неизмеримо 
большей интенсивностью, чем это принимается классической тео­
рией. Рассмотрим этот вопрос на конкретном примере, который 
анализировался ранее. 

Субарктические популяции лягушек отличаются от более 
южных форм способностью быстро заканчивать метаморфоз при 
низкой температуре. Проникновение на север оказалось связан­
ным с отбором на скорость метаморфоза при низкой температуре. 
Но это был не тот отбор, который: рассматривается и классиче­
ским дарвинизмом, и современной теорией эволюции. Никакие 
частвые приспособлепил лягушек не могли бы обеспечить возмож­
ность существования на Крайнем Севере при средвей для вида 
скорости развития при визкой температуре. В рассматриваемом 
вами примере проникнуть за пределы бореальной зоны могли 
лишь те индивиды, которые проходили метаморфоз при 10° в те­
чение семи дней. На основе наших материалов, характеризующих 
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Таблица 23 

Вес и тканевый состав скелета R. arvalis из популяций головастиков 
оптимальной и повыiПеввой плотвости 

Срои исследования 

28-я стадия 

Условия развития 
JIИЧИНОR В ВОДНОЙ тиапь сиелета и весу 

среде ЧИСЛО вес тела, сиелет скелета,% 

животных мг* и весу 

1 
тела,% ноетпал хрящевая 

Оптимальная 11 414,5±14,8 3,3±0,2 1,3±0,3 98,7±0,3 
плотность (копт-
рольная группа) 

ПовыiПенная 10 156,3±6,6 3,7±0,3 2,0±0,4 98,0±0,4 
плотность (опыт-
пая группа) 

Срои исследования 

31-л стадия, 1-й день 

Услови11 развития 
тиань сиелета и весу сиеле-ЛИЧИНОR В ВОДНОЙ ноли-

среде чество вес тела, сиелет та,% 

ж и- мг* и весу 

lхр11щевая вот- тела,% ноетпая 1 ROCTHO-
ных мозговал 

Оптимальная 12 328,7±20,5 6,9±0,3 9,6±1,3 9,1±1,5 81,2±1,6 
плотность (копт-
рольная группа) 

ПовыiПенная 12 137,5±5,2 6,2±0,3 13,7±1,3 9,7±1,7 76,6±0,8 
плотность (опыт-
ная группа) 

Срои исследования 

2,5 мес11ца на суше 
Услови11 развития 

тиань сиелета и весу сиеле-ЛИЧИНОR В ВОДНОЙ число 
среде ж и- вес тела, сиелет та, 0k 

вот- мг* и весу 

ноетпал * 1 
иостпо-

ных тела,% мозго- [ хряще-
ва11 * ва11 * 

Оптимальная 10 635,6±47,2 8,4±0,4 23,4±1,4 9,2±0,5 67,4±1,6 
плотность (копт-
рольная группа) 

ПовыiПенная 11 308,1±31,9 9,6±0,3 29,5±1,2 17,7±1,5 52,8±1,5 
плотность (опыт-
н ая группа) 

* Поиазатель достоверности различий (Р) равен 0,05. 
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изменчивость изучаемого признака, мы можем утверждать, что 

проникновение на север сопровождалось давлением отбора поряд­
ка 0,8-0,9 - это в тысячи раз больше, чем предусматривается 
современной теорией эволюции 1• Проанализируем одно из след­
ствий быстрого развития амфибий, наблюдаемого при повышенной 
плотности. В опыт были взяты 2 группы личинок R. arvalis из од­
ной кладки. Животных выращивали в аквариумах, где на одну 
личинку приходилея в контрольной группе 1 л воды, в опытной -
10 личинок на литр. Скелет животного изучали на 28-й стадии раз­
вития, в 1-й день выхода на сушу и через 2,5 месяца жизни на 
суше. Определяли сырой вес скелета и его тканевый состав ( соот­
ношение костной, костно-мозговой и хрящевой тканей). Данные 
эксперимента приведевы в табл. 23. В загущенных культурах на­
мечается некоторое увеличение количества костной ткани в соста­
ве скелета при выходе на сушу (13,7% веса скелета по сравнению 
с 9,6% в контроле). Более существенные изменения развиваются 
уже при наземном существояании животных. Увеличивается от­
носительный вес скелета (9,6 против 8,4% в контроле), значитель­
но повышается относительный вес костной ткани (29,5 и 23,4%) 
и особенно костного мозга (17,7 и 9,2%), в результате уменьша­
ется доля хряща ( 67,4 и 52,8%). 

Приведеиные данные указывают на значительные изменения 
в минеральном обмене, особенно в обмене кальция и фосфора, 
играющие главную роль в окостенении скелета позвоночных у 

животных из популяции повышенной плотности, а это тесно кор­
релировано с другими морфафизиологическими процессами, в пер­
вую очередь с кроветворением. 

Общий вывод настоящего раздела работы сводится к следую­
щему: отбор по ведущему признаку доводит развитие сопряженно­
го (коррелированного) признака до уровня, имеющего -серьезное 
селективное значение. Мысль о ведущих и сопряженных призна­
ках не представляет в сущности ничего нового, она лишь приводит 

в определенную теоретическую систему давно известные факты. 
Однако странным образом факты эти (а тем более их теоретиче­
ское обобщение) почти не приилекались для решения наиболее 
сложных эволюционных проблем. 

1 Здесь нет преувеличения. В большинстве кладок теоретические расчеты 
строятоя исходя из давления отбора порядка 0,001. 



Глава VIII 

СООТНОШЕНИЕ ОНТОГЕНЕЗА И ФИЛОГЕНЕЗА 

Сомнения в универсальности неодарвинистских представлений 
имеют в сущности одну общую основу. Трудно предположить, что­
бы мутация (событие по своей сути случайное) могла улучшить 
такой совершенный орган, как мозг или глаз. Это замечание, как 
правило, оставляется сторонниками господствующей неодарви­

нистской теории без внимания, или во всяком случае без тщатель­
ного анализа. Они ограничиваются общими соображениями, су­
щество которых сводится к тому, что накопление мелких нейтраль­
ных или почти нейтральных мутаций создает тот резерв 
генетической изменчивости, на основе которого отбор имеет воз­
можность строить наиболее совершенные физиологические систе­
мы. Это разъяснение остается на уровне общих теоретических 
рассуждений, а конкретная не только экспериментальная, но и 
теоретическая (математическое моделирование) работа проводится 
по проверенной схеме, заключающейся в изучении распростране­
ния и закрепления в популяции новых элемент.арных признаков. 

Здесь произошло то же самое, что и с изучением относительной 
роли известных факторов эволюции в г~нетическом иреобразова­
нии популяций. Исследуя механизм иреобразования небольших 
островных популяций в условиях резко ослабленной борьбы за 
существование и обедненных биоценозов, исследователь приходит 
к выводу о самостоятельном значении изоляции как факторе эво­
люции. Этот подход к проблеме, основанный на изучении очень 
удобного объекта, оказался весьма плодотворным. Но экстраполя­
ция полученных таким путем выводов на магистральный путь эво­
люции приводит, как мы пытались показать ранее, к ошибочным 
результатам. 

Аналогичный гносеологический казус дает себя знать при изу­
чении разных свойств; например процесса внедрения в популяцию 
простейших (хотя не всегда элементарных) признаков, вроде чер­
ной окраски березовой пяденицы, изменения размеров жаб, изме­
нения рисунка на жевательной поверхности зубов полевок и т. п. 
Механизм генетического иреобразования популяции, который есть 
все основания считать эволюционным, вскрывается в этих иссле­

дованиях с достаточной конкретностью. Выводы распространя­
ются на любые эволюционные преобразования. При этом иссле­
дователь не всегда отдает себе ясный отчет в том, что механизм, 
обеспечивающий изменение средней нормы изменчивости попу-
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ляции по окраске или размерам тела, если они связаны с весьма 

существенными изменениями некоторых физиологических особен­
ностей организма, не может обеспечить (или оказывается недо­
статочным) целесообразное изменение столь сложных морфологи­
ческих сrруктур, как мозг или глаз. Необходимость подобной 
постановки вопроса стала для меня очевидной лишь после многих 

лет изучения закономерностей онтогенеза. Эти исследования при­
вели меня к убеждению, что изучение законов филогенеза в отры­
ве от законов онтогенеза невозможно. При этом обнаруживается, 
что, как это ни парадоксально, законы онто:rенеза познаны в мень­

шей степени, чем законы филогенеза. Это утверждение может по­
казаться грубой ошибкой, в особенности в свете новейших дости­
жений молекулярной биологии, итог которым вередко подводится 
сакраментальной фразой <шод наследственной информации рас­
шифроваю>. В этом утверждении нет преувеличения. Да, мы знаем 
:как в хромосомной ДНR кодируется особенность жилкования кры­
ла дрозофилы определенной мутации. Но мы не знаем, почему у 
птицы вообще развиваются крылья, у тюленя - ласты. Наше не­
знание мы маскируем рассуждениями о плейотропном действии 
генов и целостности генома. Эти рассуждения безусловно правиль­
ны, но они не заменяют знания конкретных законов индивидуаль­

ного развития. Симпсов [Simpson, 1949] был, кажется, первым, 
:кто осмелился сказать об этом достаточно отчетливо. 

Можно полагать, что для решения указанного основного во­
проса онтогенеза у нас просто нет еще материала: синтез морфоло­
гических и биохимических закономерностей онтогенеза оказался 
сложнее, чем синтез дарвинизма и генетики. Но уже в настоящее 
время мы можем попытаться по крайней мере приблизиться к по­
ниманию другого вопроса онтогенеза, который в рамках нашей 
темы представляет особый интерес. 

В главе III мы приводили примеры, указывающие на возмож­
ный диапазон фенотипической изменчивости на тождественной 
генетической основе. Здесь необходимо обратить внимание на спо­
собность онтогенеза формировать гармонично развитые организмы 
и на совершенно различной морфологической основе. В предыду­
щей главе об этом говорилось в связи с ведущими при отборе и 
сопряженными признаками. От нашего внимания ускользнул лишь 
один факт фундаментального значения: онтогенез способен форми­
ровать гармонично развитые организмы и в тех случаях, когда 

ведущий признак выходит за пределы фиксированной эволюцией 
нормы изменчивости. 

Минимальные размеры природных сеголеток остромордой ля­
гушки (Rana arvalis)- 200 мг. В условиях эксперимента удается 
получить вполне жизнеспособных сеголеток весом 70 мг [Шварц, 
Пястолова, 1970]. В природных условиях они вряд ли могли бы 
выжить, так как запас энергии в их организме ничтожен, и, если 

nокидающие водоем сеголетки немедленно по выходе на сушу не 

будут обеспечены подходящим кормом, они погибают в течение 
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нескольких часов (в лаборатории их кормили мелкими цикадка­
ми). Тем не менее крошечные лягушата- гармонично развитые 
организмы, способные к дальнейшему развитию. При этом они 
отнюдь не являются уменьшенной копией нормальных. В соот­
ветствии с их размерами изменены не только пропорции тела, но 

и некоторые физиологические показатели. Наследуются не просто 
отдельные признаки и не система признаков, наследуется инструк­

ция, как должен быть построен организм и какие изменения долж­
ны быть внесены в его <<конструкцию>> при изменении некоторых 
основных параметров. Эта мысль в ее самой общей форме не нова. 
Еще в 1948 г. Уоддингтон [Waddington, 1948] писал, что ~пиге­
нетические механизмы приводят к тому, что индивиды, первона­

чально весьма различные, по мере развития становятся сходными. 

Эта канализация развития (developmental canalization), по его 
мнению, лимитирует нормализующий отбор. Из контекста видно, 
что <<эпигенетические механизмы>> автор ограничивает периодом 

становления йзрослого организма. Есть, однако, основания распро­
странить. этот принцип на весь период жизни животного. Исследо­
вания, проведеиные нами совместно с О. А. Пястоловой, показали, 
что вередки случаи, когда фенатипическая однородность маскиру­
ет генетическую разнородность. 

Ряд наблюдений, например на чайках, показывает, что законо­
мерности онтогенеза (эпигенетического становления, способного 
к репродукции организма) действует как фактор, формирующий 
оптимальный фенотип животного. Можно полагать, что сходные 
закономерности проявляются и на макроэволюционном уровне. 

То, что разные виды животных на сходные изменения среды 
реагируют сходным (нередко до деталей) образом, общеизвестно. 
Упражнение мышц у всех животных ведет к увеличению их мас­
сы, и у всех животных нарастание массы мышц происходит не за 

счет увеличения числа мышечных волокон, а за счет увеличения 

их размеров. В данном случае общая для большой группы позво­
ночных реакция на изменение условий жизни определяется фун­
даментальными и хорошо изученными физиологическими меха­
низмами. В других случаях аналогичное явление имеет в своей 
основе общие морфагенетические реакции. Наилучше изучен в этом 
отношении рост мозга. С увеличением размеров тела относитель­
ный вес мозга падает. Этот феномен заслуживает возведения в 
ранг закона онтогенеза позвоночных. Известно также, что в пре­
делах вида размеры мозга связаны с размерами тела четкой алло­
метрической зависимостью с показuтелем а=0,23. При сравнении 
разных видов увеличение размеров тела сопровождается менее 

резким снижением веса мозга (а=0,56-0,63). Эти обобщения, ос­
нованные Щl. значительном числе исследований, верно отражают 
тенденцию в развитии мозга позвоночных, но несомненно подлежат 

дальнейшему уточнению и конкретизации. Мы уже отмечали их 
важность для анализа процесса видообразования. Здесь же попы­
таемел оценить их значение для проблемы макроэволюции. 
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Таблица 24 

Относительный вес моаrа (в Ofoo) субарктических попутщвй птиц 
[по Шварцу и др., 1968] 

Вид 

Anas penelope 
А. acuta 
Querquedula crecca 
Anser alblfrons 
Cygnuscygnus 
N yroca fuligula 
N. marila 
N. ferina 
Clangula hyemalis 
Mergellus albellus 
Mergus merganser 
М. serrator 
Bucephala clangula 
Oedemia nigra 
О. fusca 
Colymbus arcticus 
Podiceps auritus 
Lyrurux tetrix 
т 

т 

etrastes bonasia 
etrao urogallus 

Lagopus mutus 
L 
р 

.lagopus 
icoides tridactylus 
umenius phaeopus 
rolia temminckii 

N 
Е 
р hilomachus pugnax 

imosa lapponica L 
т 

т 

т 

А 

х 

с 

с 

с 
р 

р 

р 

L 
L 

ringa glareola 
. nebularia 
. erythropus 
ctitis hypoleucos 
enus cinereus 
apella gallinago 
. stenura 
. media 
luvialis apricarius 
. dominicus 
halaropus lobatus 
arus argentatus 
. ridibundus 
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1 
Средний вес 1 

ПТИЦ,l' 

755,0 
836,0 
307,0 

1740,0 
7155,0 
712,0 

1003,0 
893,7 
587,0 
625,0 

1680 
1112,0 
801,5 

1008,8 
1452,0 
1910,0 
393,6 
869,0 
382,0 

2788,0 
513,5 
636,0 
68,1 

355,0 
24,3 

131,9 
197,4 
59,7 

205,0 
114,4 
47,8 
68,4 
88,3 

122,2 
153,9 
190,0 
119,0 
29,2 

826,9 
295,0 

n 1 Лимиты 

8 4,0-5,7 
24 -
6 8,8-11,8 
4 3,3-4,3 
2 2,3-3,8 

11 5,7-8,0 
4 5,2-6,5 
4 6,2-7,2 

12 5,2-7,3 
2 6,3-7,4 
2 4,3-4,9 
2 -
1 -

17 -
2 4,17-4,27 

2 3,1-3,7 
2 5,7-6,3 
1 -

20 -
19 -
9 3,2-5,0 

41 -
1 -
1 -
6 15,1-19,7 
9 8,7-13,9 
1 -

26 -
1 -
2 12,1-13,6 
2 15,4-19,1 
7 12,5-18,2 
3 15,3-17,8 
3 10,36-16,27 

10 10,3-14,3 
6 12,0-16,9 
2 12,4-17,6 
2 12,8-13,5 
6 5,5-6,9 
1 -

Ииденс 
мозrа 

4,8 
6,2±0,09 
9,8 
3,9 
3,05 
6,4 
5,8 
6,8 
6,0 
6,85 
4,6 
6,3 
6,86 
6,0±0,35 
4,22 
3,4 
6,0 
4,3 
5,0±0,17 
2,2±0,07 
4,2 
4,1±0,1 

45,0 
8,2 

17,4 
11,4 
10,4 
16,4±0,58 
9,3 

12,9 
17,2 
14,7 
16,3 
13,41 
11,6 
12,4 
15,0 
13,1 
6,2 
8,8 



Вид 

L.minutus 
L. canus 
Sterna paradisaea 
S.hirundo 
Stercorarius longicaudus 
S. parasiticus 
Hypotriorchis subbuteo 
Falco peregrinus 
Aesalon columbarius 
Accipiter gentilis 
Haliaeetus alblcilla 
Circus cyaneus 
Asio flammeus 
Nyctea scandiaca 
Surnia ulula 
Pica pica 
Corvus corone 
Cractes infaustus 
Nucifraga caryocatactes 
Loxia leucoptera 
Acanthis flammea 
Fringilla montifringilla 
Pinicola enucleator 
Pyrrhula pyrrhula 
Plectrophenax nivalis 
Chrysophrys pusilla 
Chionophilos alpestris 
Motacilla alba 
Budytes citreola 
В. flavus 
Motacilla cinerea 
Anthus cervina 
А . pratensis 
Acanthopneuste borealis 

Таблица 24 (продоJiжевие) 

Средкий вес 
птиц, г 

109,7 
444,7 
93,9 

126,0 
310,0 
500,00 
220,0 
700,0 
255,9 

1095,0 
3700,0 
441,0 
385,0 

2036,0 
327,0 
260,0 
525,0 
93,0 

170,5 
30,0 
13,1 
21,52 
49,3 
31,7 
42,6 
14,4 
40,2 
22,1 
20,5 
18,2 
18,2 
19,7 
17,5 
10,0 

n 

1 
3 

39 
37 

1 
1 
2 
1 
1 
1 
1 
3 
1 
6 
2 

10 
14 
6 
6 
1 

14 
6 

14 
2 

23 
26 
37 
16 
14 
28 
2 
9 
3 

10 
Acrocephalus schoenobaenus 11,7 4 
Phylloscopus trochilis 
Turdus pilaris 
Т. musicus 
Oenanthe oenanthe 

arsiger cyanurus т 

с 

Ri 
р 

yanosylvia svecica 
paria riparia 

asser domesticus 

8,8 2 
91,1 7 
58,6 2 
23,6 2 
14,5 1 
17,0 5 
16,08 4 
32,2 9 

Лимиты 

-
9,28-10,9 

-
-
-
-

14,6-14,7 
-
-
-
-

9,65-12,7 
-
-
-

15,0-27,0 
16,3-23,2 
31,0-38,0 
31,7-38,0 

-
-

32,4-38,5 
23,4-50,5 
31,2-34,7 

-
-
-
-

21,0-37,7 
-

30,8-35,3 
23,7-32,0 
26,6-39,4 
27,0-43,5 
25,4-38,2 
36,6-49,5 
16,0-23,3 
23,2-24,0 
25,4-41,0 

-
32,6-41,3 
17,2-26,1 
25,8-32,2 

Индекс 
мозга 

15,3 
10,32 
16,8±0,35 
13,8±1,52 
9,8 
6,9 

14,65 
9,15 

12,8 
5,1 
4,9 

11,55 
14,3 
10,0 
22,8 
20,1 
18,4 
35,5 
34,6 
40,0 
46,5±1,3 
36,6 
31,6 
32,9 
20,7±1,2 
36,7±0,8 
23,5±0,5 
25,1±1,3 
25,0 
26,2±0,5 
33,0 
27,7 
34,3 
34,8 
34,4 
43,0 
18,8 
23,6 
33,2 
48,3 
36,1 
23,1 
29,4 
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Таблица 24 (окончание) 

Вид 1 
Средний вес 1 

птиц, г 

Cuculus canorus 119,1 1 
Prunella montanella 18,6 4 
Penthestes cinctus 12,7 1 
Lanius excubltor 66,6 1 
Bombycilla garrulus 58,5 1 

Лимиты 

-
33,3-39,1 

-
-
-

Индекс 
мозга 

10,5 
37,2 
85,5 
29,3 
29,2 

Рассматриваемый закон онтогенеза приводит к тому, что отбор 
на увеличение размеров тела неминуемо приводит к снижению от­

носительных размеров мозга. Можно полагать, что в процессе эво­
люции этот закон обеспечил сильное развитие мозга мелких видов, 
но ставил в невыгодное положение виды крупные. Из табл. 24 видно, 
что у мелких видоn птиц одной группы индекс мозга значительно 
крупнее, чем у крупных (чирок.:свистунок-'- 9,8°/оо, свилзь- 4,9°/оо 
и т. п.), у близких по размеру птиц одной группы индекс мозга по­
разительно сходен: шилохвость- 6,2%о, морскал чернеть- 6,4%о, 
черный турпаи- 6,0°/оо. Этот и другие примеры, которые легко ус­
матриваются из таблицы, показывают, что очень близкие размеры 
мозга наблюдаются у видов, не очень сходных по экологии. Это 
значит, что отношения размеров тела к размерам мозга определя­

ются очень общими причинами, на фоне которых экологические 
различил между речными и нырковыми утками оказываются не­

существенными. 

Однако при сравнении видов разных семейств картина резко 
меняется. Индекс мозга трехпалого дятла (45,0°/оо) больше, чем у 
многих воробьиных значительно меньших размеров. Обратный 
прим.ер- ворона. Индекс ее мозга (18,4°/оо) значительно больше, 
чем у уток, поганок, тетеревиных примерно равного размера. 

Но крупный мозг свойствен всем воробьиным. Борона - самый 
крупный (из обследованных нами) вид воробьиных, индекс ее 
мозга меньше, чем у других видов, но значительно больше, чем у 
птиц сопоставимых размеров из других отрядов. И в пределах се­
мейства врановых связь размеров мозга с размерами сравнивае­

мых видов проявляется отчетливо (хотя полной пропорционально­
сти здесь нет) . 

Дальнейшие исследования показали, что и среди других птиц 
отчетливал связь размеров мозга с размерами тела наблюдается 
лишь в пределах семейства (рис. 17), а в тех случаях, когда 
сравниваются очень блИзкие виды по рассматриваемому показа~ 
телю, трудно усмотреть различил м.ежду видами и популяциями 

одного вида, как это ясно показывает диаграмма, построенная по 

материалам Л. Н. Добринекого (рис. 18). 
Вполне аналогичные зависимости были обнаружены нами и 

при изучении размеров мозга млекопитающих. Так как большой 
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Рис. 17. Относительный вес головно­
го мозга птиц (в %о) 

а- сем. EmЬerizidae: 1- EmЬeriza pu­
вilla, 2 - Plectrophenax nivallв; б - сем. 
Corvidae: 3 - Periвoreuв intauвtuв, 4 -
Nucitraga caryocatactes, 5 - Pica pica, 
6- Corvus comix; в- сем. Turdidae: 
'1 - Cyanosylvia svecica, 8 - Oenanthe 
oenanthe, 9 - Turduв pilariв; а - сем, 
Charadriidae: 10 - Calidris temminckii, 
11 - Callinago stenura, 12 - Pluvialls 
apricariuв; д- сем. Anatidae: 13 - Anas 
crecca, 14 - Mergelluв albelluв, 15 - Anas 
acuta, 16 - Aythya marila, 1'1 - Melanit• 
ta tuвca, 18 - Anser alЬitronв, 
19 - Cygnuв cygnuв; в - сем, Tetraonidae: 
20-Tetrasteв bonasia, 21-Lagopuв lagopuв, 
s2 - Tetrao urogalluв; ж - сем. Laridae: 
23 - Stema paradisaea, 24 - S. hlrundo 

Рис. 18. Относительный вес головно­
го мозга (в %о) полярных (а) и реч­
ных (б) крачек разных популяций 
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:материал по этому вопросу был собран и опубликован М. Ф. Ни­
китевко [ 1969], я огравичиваюсь лишь несколькими примерами 
из практики вашей лаборатврии. 

В семействе беличьих средние значения индекса мозга равны: 
байбак- 7,25%о, большой суслик- 10,4, малый суслю{- 44,5; 
в семействе куньих: светлый хорь -12,9, горностай- 2~,8, ласка-
45,4; в семействе зем:леройковых: обыкновенная кутора - 20,9, 
бурозубка- 34,1. Подобные примеры :можно было бы умножать. 
Они ясно показывают, что в пределах одной таксономической 
группы :мелкие виды отличаются относительно более крупным: 
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мозгом. При сравнении видов в рамках отряда эта зависимость 
нарушается: ласка много крупнее землеройки, но ее мозг не толь­
ко абсолютно, но и относительно крупнее. 

Сходные закономерности были обнаружены нами ранее, при 
обследовании животных по другим системам органов [Шварц. 
1960]. Так как конкретный материал был неоднократно опублико­
ван (сводку данных см. [Шварц и др., 1968]), то здесь мы ограни­
чимся лишь общим теоретическим заключением, которое было 
сделано нами на основании изучения размеров органов (сердце, 
печень, поджелудочная железа, почки, кишечник) многих видов 
из всех классов наземных позвоночных. Из анализа нашего ма­
териала хорошо видно, что размеры изученных показателей оп­
ределяются не абсолютными размерами животных, а их положе­
нием по размерам в данной систематической группе. Это утверж­
дение не трудно обосновать большим количеством примеров. 
Укажем на совершенно исключительно высокие показатели иы­
шовки, или мыши-малютки, и на интерьерную характеристику 

некоторых птиц. Кулик-воробей значительно крупнее пеночек, но 
индекс сердца у него значительно больше. Эта же закономерность 
проявляется при сравнении мелких Fringillidae с Sylviidae. Мы­
шовки имеют значительно больший индекс почек, чем землеройки, 
несмотря на то что уровень обмена у последних более высокий. 
Индекс почек степной пищухи значительно иревосходит соответ­
ствующий показатель у более мелких мытевидных грызунов и в 
этом случае размеры органа отражают не абсолютные размеры 
животного, а его относительнЫе размеры в данной систематиче­
ской группе (пищуха - самый мелкий представитель группы 
Lagomorpha). Совершенно очевидно, что исключительно высокие 
показатели ласки связаны с ее не абсолютными, а относительными 
размерами (самый мелкий представитель своей группы) . 

Связь интерьерных показателей не с абсолютными, а с отно­
сительными размерами животных указывает на весьма интересную 

биологическую закономерность. Можно заключить, что для каж­
дой естественной таксономической группы характерен определен­
ный комплекс физиологических признаков, на фоне которого и 
происходит приспособление отдельных форм· к конкретным усло­
виям их существования. При этом <<Фоновые>> физиологические 
особенности отдельных групп отвечают основным биологическим 
особенностям (в том числе и средним размерам, и средней актив­
ности). Нельзя отрицать, что такие общие особ~нности отдельных 
групп существуют, несмотря на хорошо известную экологическую 

дифференцировку их представителей. Чайки объединяют более 
крупных и менее активных птиц, чем, например, кулики; семейст­
во ястребиных - более крупных и менее активных птиц, чем се­
мейство соколиных. Эти общие биологические (в широком смысле 
слова) особенности отдельных групп определяют общие их физио­
логические и биохимические особенности, которые создают воз­
можность для приспособления отдельных видов к различным ус-
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ловиям: существования путем: изменения относительно второсте­

пенных их морфофизиологических особенностей, происходящих на 
фоне основных физиолого-биохимических особенностей группы. 
Поэтому правило рядов может проявляться только в пределах од­
вой систематической группы. Если бы оно проявлялось даже в 
пределах отряда, то привело бы к совершепво вем:ыслимым явле­
ниям или к значительному сужению возможности его биологиче­
ской дифферевцировки. Если бы, например, размеры сердца в пре­
делах отряда хищных определялись едиными закономерностями 

(как на этом вольно или вевольво настаивают авторы, считающие 
возможным распространять правило рядов на большие системати­
ческие группы) от белого медведя до ласки, то или у медведей 
индекс сердца должен был бы быть менее 1°1 оо, или у ласки более 
100°/оо; нет необходимости доказывать, что и тот и другой случай 
одинаково вевозможев. Это рассуждение примевимо к любому от­
ряду позвоночных. 

Заключение, к которому мы пришли более 15 лет тому назад, 
было использовано для обоснования объективвой реальности так­
сонов надвидового ранга [Шварц, 1959]. Дальнейший анализ по­
казал, что развитие представлевий о реальности надвидовых так­
совомических категорий приводит к известному пересмотру гос­
подствующих взглядов и на природу макроэволюциоввых таксовов. 

Морфогеветические следствия изменений общих размеров тела 
оказываются не просто аналогичными, а тождественными, веза­

висимо от того, имеем ли мы дело с формами одного вида или с 
разными видами 1• Особепво показателев пример с крачками. 
В отношении размеров мозга обыкновенная крачка - это очень 
крупная полярная крачка. Рассмотрим вероятные причины по­
добного <<единства>> двух видов. 

Размеры мозга с размерами тела тесно коррелируют. В попу­
ляции существует определяемая генетическими различиями и 

различиями в образе жизни изменчивость по размерам тела. 
Если бы изменчивость определяЛась только генетически, то можно 
было бы предположить, что в генетической программе особей оп­
ределенных размеров заложена и инструкция, предусматривающая 

строго определенные размеры мозга. Несомненно, что в той или 
ивой степени это предположение справедливо. Но в любой популя­
ции изменчивость по размерам тела в громадвой степени опреде­
ляется условиями, в которых развиваются отдельные животные. 

Инструкция, следовательно, должна определять соотношение ско­
ростей роста разных систем органов. Хорошо известные правила 
аллометрического роста можно рассматривать как отражение этой 
инструкции. Важно, однако, подчеркнуть два обстоятельства: 

1 Естественно, что это справедливо лишь в отношении вполне определенной 
группы прианаков, развитие которых в пределах семейства (в других слу­
чаях - рода или отряда) подчиняется единым качественным и количест­
Jiенвым закономерностям. 
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1) в отношении важнейших нонституционных параметров (в том, 
что размеры мозга из них важнейший - трудно сомневаться) не 
удается обнаружить ни малейшего уназания на то, что <<генети­
чесни нрупные>> и <<фенотипичесни нрупные>> животные отлича­
ются друг от друга. Это положение, по-видимому, справедливо для 
всех высших позвоночных (у рыб наблюдаются иные занономер­
ности). Генетичесние фанторы, усноряющие рост или увеличиваю­
щие размеры тела животных, приводят н тому же общему морфо­
генетичесному эффенту, что и фанторы внешней среды, опреде­
ляющие фенотип животного. Еще раз необходимо вспомнить 
У оддингтона [ W addington, 1948] : нанализация развития лимитк­
рует нормализующий отбор. 

Харантерные для вида правила соотносительного роста сохра­
няют свое значение и в том случае, ногда размеры животных 

(или другой <<ведущий>> признан) вследствие энспериментально 
измененных условий явно выходят за видовые рамни. В начестве 
иллюстрации этого важного положения мы воспользуемся не раз­

мерами тела, а другим важнейшим ведущим призваном - продрл.­
жительностью жизни. В этом отношении хороший материал дает 
работа Н. А. Овчинвиновой [ 1966], выполненная под нашим ру­
новодством. Известно, что в природе мелние виды полевон (нан 
правило, почти не знающие иснлючений), не доживают до 15-
20 месяцев. Однано в условиях лаборатории полевон удается про­
держать до трех лет. При этом обнаруживаются интереснейшие 
занономерности, ноторые были изучены Н. А. Овчинвиновой на 
полевне-энономне. 

Rроме обычного разделения на возрастные группы ( табл. 25) , 
животные старше года (возрастная группа veteres) были разбиты 
на мелние группы (табл. 26). Оназалось, что наряду с уменьше­
нием длины тела у полевон старших групп абсолютная длина 
хвоста продолжает увеличиваться. Соответственно резно возраста­
ет относительная длина хвоста. До таного возраста даже в вива­
рии доживает незначительное число особей, поэтому сбор материа­
ла представлял известную трудность. Однано реальность наблю­
даемых изменений подтверждается результатами повторных 
измерений неснольних особей в разные периоды их жизни. Тан, 
самец М 127 (рождения 10 августа 1961 г.) имел 4 мая 1963 г. 
в возрасте 1 года 9 месяцев длину тела 138, длину хвоста 69 мм; 
а 19 января 1964 г. в возрасте 2 года 6 месяцев соответственно 
110 и 79 мм. Таним образом, относительная длина хвоста увели­
чилась с 50 до 71,8%. Самна М 2 16 августа 1960 г. в возрасте 
приблизительно 6 месяцев имела длину тела 129, длину хвоста 
48 мм; 23 августа того же года соответственно 133 и 48 мм; 
а 24 онтября 1961 г.- 121 и 65 мм. Относительная длина хвоста 
возросла с 36,1 до 53,7%. Следовательно, длина тела у полевон 
растет лишь до определенного возраста, после чего начинается ее 

уменьшение, вместе с тем рост хвоста продолжается до предель­

ного в наших наблюдениях. 
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месяцы 

12-14 
15-19 
30 

Таблица 26 

Изменеиве морфо.поrвческвх признаков у старых: самцов 
Microtus oeconomus chahlovi 

n 1 
Длина тела, мм 1 Длина хвос-1 Длина ступ-~ 

(L) та, мм (С) ни, мм (pl) C/L,% 

8 133,0±3,15 65,7±1,90 20,2±0,49 48,5±1,41 
6 131,8±2,60 66,5±2,21 20,0±0,31 50,5±1,90 
2 115,0±5,00 72,5±6,50 20,0±0,00 63,4±8,40 

Удлинение продолжительности жизни привело R формирова­
нию совершенно н~обычного фенотипа полевоR, длина хвоста Rо­
торых значительно превышает 50% от длины тела, в отдельных 
случаЯх приближаясь R длине хвоста мышей. Этот пример хорош 
в том отношении, что он ясно поRазывает, насRольRо серьезны 

морфологические отличия, Rоторые могут иметь следствием изме­
нение одного из <<Ведущих>> признаков. Но он ничего не говорит 
о том, каRовы истинные масштабы <<фенотипической мимикрию> 
существенных генетических различий. 

Из этих наблюдений напрашивается естественный вывод. Если 
в силу каRих-то причин один из ведущих признаков (размеры те­
ла, скорость роста, продолжительность периода роста и т. д.) су­
щественно изменится, то это повлечет за собой не случайные, а 
вполне заRономерные изменения конституции животного. 

Из всего изложенного логично следует: 1) что в онтогенезе уже 
в результате развития при разных условиях возникают глубокие 
изменения конституции, выходящие за рамки ВJI[довой нормы; 
2) что в результате Rорреляций при изменении процессов развития 
возникают изменения конституции, открывающие принципиально 

новые пути прогрессивного развития и, следовательно, освоения 

новой среды обитания. С другой стороны, единство закономерно­
стей онтогенетического развития в пределах определенных систе­

матических группирqвок делает перспективным использование их 

для теоретического анализа макроэволюционного процесса. 



Глава IX 

МАКРОЭВОЛЮЦИОННЫй ПРОЦЕСС 

В последние десятилетия резко увеличилось число исследова­
ний микроэволюционного процесса: зоологи и ботаники исполь­
зовали открывшуюся возможность для изучения эволюции экспе­

риментальным путем. По попятным причинам изучение процессов 
макроэволюции экспериментальными средствами ограничено. Это 
привело к определенному разрыву в степени изученности и более 
того в направлении изучения элементарных эволюционных актов 

(внутривидовое формообразование) и путей становления надвидо­
вых таксонов. Микро- и макроэволюция стали рассматриваться 
как два различных процесса. 

Вместе с тем все большее число исследователей склоняются 
к убеждению, что ни одна теория микроэвоJiюции не может быть 
призвана удовлетворительной, если она не дает разумной интер­

претации соотношения макро- и микроэволюционных процессов. 

Противоположная точна зрения с логической неизбежностью ве­
дет к почти мистическому противопоставлению видообразования 
и эволюции. 

В конкретной форме вопрос звучит так: при каких условиях 
происходит «зарождение>> новых родов, какими свойствами дол­
жен обладать вид, чтобы стать потенциальным родоначальником? 
Как и во многих других случаях, ответ может быть чисто формаль­
ным: род- это группа видов, объединяемых наибольшим взаим­
ным сходством. При такой постановке вопроса род рассматривается 
в качестве чисто условного, искусственного объединения. Мно. 
гие авторы, стоящие в целом на позиции филогенетической си­
стематики, придерживаются подобной -точки зрения [ Huxley, 1940; 
Mayr et al., 1953; Simpson, 1961 и др.]. Тем не менее она нам 
представляется ошибочной, так как закрывает путь к решению 
центрального вопроса эволюционного учения - о ·соотношении 

макро- и микроэволюции. 

Мы исходим из слt>дующих соображений. Вид -·объективная 
реальность. Об этом свидетельствуют поистине бесчисленное ко­
личество фактов и многие глубокие теоретические исследования. 
Мы ограничимся одним замечанием. Если бы окружающий нас 
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живой мир не состоял бы из видов, ограничивающих nоловое раз~ 
:множение относительно узким кругом гармонически развитых 

живых систем, эволюция остановилась бы, вероятно, на уровне 
бактерий, таи кан всеобщая панмиксия, основанная на случайных 
встречах особей, привела бы н массовому вымиранию случайно 
совместившихся несовместимых генотипов. Поэтому сомневаться 
в объективной реальности видов- это значит сомневаться в объ~ 
ективной реальности эволюции. 

Любой вид организма своеобразен не тольно на генетическом 
и морфофизиологическом уровне, но и на уровне энологическом. 
Он характеризуется определенным типом связи с внешней средой, 
определенным номплексом биохимических, морфофизиологических 
и экологиЧеских особенностей, позволяющих ему осваивать опре~ 
деленную среду обитания, в пределах которой он способен поддер­
живать свою численность неограниченно длительное время, не~ 

смотря на неизбежные периодичесние и непериодичесние нолеба­
ния условий существования. Пределы возможного существования 
вида могут быть очень широкими или очень узкими. В соответст­
вии с этим различны и эволюционные потенции разных видов. 

В тех случаях, ногдановый вид может дать начало новому типу 
адаптивной радиации, мы имеем право говорить о зарождении но­
вого рода. Этот процесс относительно легко зафиксировать post 
factum. При ближайшем рассмотрении большинство современных 
родов материализуют определенный тип адаптивной радиации, но 
обнаружить его in statu nascendi можно, по-видимому, лишь с по­
мощью новых методов исследования, которые позволили бы с еди­
ной мерной подойти к анализу не только межвидовых, но также 
внутривидовых и межродовых взаимоотношений. R чИслу этих 
методов прежде всего относятся методы изучения биохимИческой 
специфики организмов. 

Хорошим показателем биохимических различий между сравни­
ваемыми формами является подвижность белковых франций раз­
ных тканей в электрическом поле (элентрофорез). В этом направ­
лении накоплен значительный материал, хараитеризующий раз­
личные группы животных. R сожалению, ни одна из групп 
животных не изучена с исчерпывающей полнотой, а единый метод 
сравнения полученных данных разработан не был. 

Чтобы подойти н решению затронутого вопроса, мы избрали 
один из наиболее <<номпактныХ>) родов полевок- Clethrionomys. 
Для сравнения были изучены элентрофоретичесние особенности 
белнов плазмы нрови представителей близкого (Alticola) и не 
очень близиого (Microtus) родов. Различия между сравниваемыми 
формами выражаются <<суммарным показателем элентрофорети­
ческой дистанции», который был разработан В. С. Смирновым 
(подробное описание этого показателя приведено в работе ученика 
В. С. Смирнова М. В. Михалева [1970]). 

Различия между изученными видами по суммарному показа­
телю следующие: 
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Clethrionomys glareolus - 16 М. juldaschi - М. carru- 6 
С. rutilus thersi 
Cl. glareolus - Cl. frater 18 М. g. gregalis - М. g. major 8 
Cl. glareolus - Cl. rufocanus 24 Cl. glareolus - А. strelzovi 22 
Cl. rutilus - Cl. frater 25 Cl. frater- А. argentatus 23 
Cl. rutilus- Cl. rufocanus 27 Cl. glareolus- А. argenta- 26 
Cl. frater - Cl. rufocanus 28 tus 
Microtus oeconomus - 21 А. argentatus- М. oecono- 28 
М. arvalis mus 
М. oeconomus- М. gregalis 32 А. argentatus - М. arvalis 42 
Alticola strelzovi - А. ar- 22 А. argentatus - М. gregalis 39 
gentatus Cl. glareolus - М. gregalis 42 

Не трудно увидеть, что линия Clethrionomys glareolus - Cl. fra­
ter - Cl. rutilus - Cl. rufocanus, построенная на основе электрофо­
ретических данных, удовлетворительно соответствует филогенети­
ческим представлениям, основанным на классических морфологи­
ческих данных. Но из этого же перечия хорошо видно, что при 
сравнении видов разных родов это соответствие резко нарушается. 

Сравним показатель сходства четырех видов полевок по от­
ношению к другому виду своего рода и виду, несомненно относя­

щемуел к другому роду: 

Cl. frater - Cl. rufocanus 
Cl. frater- А. argentatus 
Cl. frater - Cl. rufocanus 

28 
22 
28 

Cl. frater - А. strelzovi 
М. о. oeconomus- М. gre­
galis 
М. о. oeconom us - А. argen­
tatus 

22 
32 

28 

При таком методе сравнения биохимические показатели не со­
ответствуют ни степени морфологических различий между сравни­
ваемыми видами, ни представлению о <<биохимических часах». 
«Биохимические часы>> работают с недостаточной точностью. Об 
этом свидетельствуют исследования, проведеиные на хорошо изу­

ченных в рассматриваемом отношении группах, в частности на 

приматах [Goodman et al., 1971; Uzzell, Pillbeam, 1971 и др.]. Это 
говорит о том, что и биохимическая эволюция, в том числе и из­
менения «нейтральных» участков биологически активных макро­
молекул, не идет с постоянной скоростью 1• Однако грубых оши­
бок <<биологические часы>> все же не делают, так как различия 
в скорости морфологической эволюции 2 в разных группах по по­
пятным причинам неизмеримо больше, чем различия в скорости 
эволюции биохимической (в указанном понимании). 

Это заставляет нас с особым вниманием отнестись к фактам. 
свидетельствующим о том, что основанное на «биохимических ча-

1 Возможные причины этого явления обсуждались ранее [Шварц, 1973]. 
2 Выражение чисто условное. Нет, конечно, ни морфологической, ни биохи­

мичес:кой и т. п. эволюции, а есть эволюция организмов. Говоря о «мор­
фологической эволюции>>, имеют в виду морфологические изменения, ко­
торые происходят в процессе эволюции определенной группы. 
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Рис. 19. Схема возможных филогенетических взаимоотношений в пределах 
рода Clethrionomys, основанная на морфологических (а) и биохимических (б) 
данных 

сах>> время обособления нескольких видов рода и время обособле­
ния близких родов практически совпадают. Даже если ориенти­
роваться на порядок различий (на большее биологические часы, 
видимо, претендовать не могут), то и в этом случае мы не имеем 
права просто отмахнуться от данных, подобных представленным. 

Очевидно, что при грубом измерении продолжительность само­
стоятельного развития видов одного рода и двух близких родов 
может совпасть лишь в том случае, если немедленно (в геологи­
ческом масштабе времени) после обособления двух родов (двух 
филогенетических линий) в каждом из них (или в одном из них) 
начинается энергичный процесс видообразования. Это предполо­
жение хорошо соответствует тем общим теоретическим предпо­
сылкам, о которых говорилось выше. Как указывалось, большин­
ство родов может быть четко охарактеризовано экологически. 
Можно предположить, что завоевание принципиально новой эко­
логической ниши приводит к всплеску адаптивной радиации. Это 
заставляет нас считать, что микроэволюция может быть адекватно 
отражена не в виде филогенетического дерева, а в виде филогене­
тического куста. Период адаптивной дивергенции вида с новьlми 
родовыми свойствами должен быть неизмеримо малым по сравне­
нию с периодом самостоятельного существования и эволюции вида 

в пределах рода; период интенсивного видообразования в пределах 
нового рода неизмеримо меньше времени существования видов 

данного рода 1• При этом допущении противоречия между данны-

1 Эта мысль была впервые сформулирована Дарвином, считавшим, что пе­
риоды видообразования <<вероятно, были очень коротки по сравнению 
с периодами, в течение которых виды сохраняли одну и ту же форму» 
[Дарвин Ч. Соч., т. 3, 1939, с. 647]. Дарвиновская идея о неравномерности 
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ми протеиновой таксономии и классическими морфологическими 
Представлениями становятся несущественными. Для иллюстрации 
приводим схему вероятных филогенетических отношений в пре­
делах рода Clethrionomys (рис. 19). 

Интересные уточнения этих выводов дает анализ иммунологи­
ческих различий между разными видами и группами полевок, ко­
торые были изучены в нашей лаборатории Л. М. Сюзюмовой [ 1973] 
и ее учеником В. В. Жуковым [1973]. Иммунологические разли­
чия между изученными видами, выраженные широко используе­

мым показателем иммунологической дистанции (lmmunologica 
distances [ Mainardi, 1963]), сводятся к следующему: 

Microtus o.oeconomus- 2,4 М. gregalis - Cl. frater 21,0 
М. о. chahlovi М. gregalis - Ondatra zibe- 22,7 
М. о. oeconomus -М. arva- 3,8 thica 
lis М. gregalis - Arvicola ter- 28,5 
М. arvalis - М. gregalis 7,6 restris 
М. oeconomus- М. gregalis 9,8 М. arvalis - А. terrestris 23,5 
М. arvalis - Cl. frater 14,0 М. oeconomus- А. terrestris 15,9 
М. oeconomus- Cl. frater 14,1 О. zibethica - А. terrestris 17,6 

Как и следовало ожидать, иммунологический метод дает хо­
роший результат лишь при сравнении близких форм. Родство ви­
дов, относящихсяк филогенетически далеким родам, иммунологи­
ческими методами не может быть установлено. Представленные 
данные интересны в том отношении, что они ясно показывают, что 

период самостоятельной эволюции отдельных видов в пределах 
рода по крайней мере соизмерим с периодом дивергенции не очень 
близких родов. Обратим внимание, что иммунологическая дистан­
ция между Microtus gregalis - М. oeconomus соизмерима с дистан­
цией М. oeconomus - Cl. frater. Из представленных данных может 
быть извлечено значительно больше информации. Нам же кажет­
ся важным подчеркнуть, что и иммунологические исследования 

свидетельствуют о том, что внутриродовая дивергенция происхо­

дила уже в первый период обособления рода - возникновения 
вида, который обладал признаками потенциального родоначаль­
ника. Однако в громадном роде Microtus, взаимоотношения между 
видами оказываются более сложными, чем внутри маленького рода 
Clethrionomys. «Кущение>> филогенетического пути в пределах 
рода Microtus происходило, видимо, неоднократно: если возраст 
первого <<кущению>, отражающего внутриродовую радиацию, со­

измерим с возрастом рода, то возраст последнего (из констатируе­
мых нами) «кущению> соизмерим с возрастом внутривидовых так­
сонов. При всей условности иммунологических показателей нельзя 
ве обратить внимания на то, что различия- в имму:пологичеСRОй 

темпов эволюционных иреобразований отдельных групп была поддержана 
и развита Т. Гексли, который ввел понятие <<персистирование»- длитель­
ное (даже в геологическом масштабе времени) сохранение типичных при­
.анаков таксонов разных рангов. 
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дистанции между двумя подвидами М. oeconomus, с одной сторо­
ны, и М. oeconomus - М. arvalis, с другой, меньше, чем между 
М. oeconomus- М. arvalis и М. oeconomus- М. gregalis 1• 

Сопоставив данные, полученные разными методами, с различ­
ных сторон характеризующие «молекулярную эволюЦИЮ>> полевок, 

мы получили схему развития рода. В процессе эволюции предко­
вой группы один из видов приобрел особенности, позволяющие ему 
эффективно использовать новые условия жизни, освоить новую 
среду обитания. Это приводит к быстрой (в эволюционном масшта­
бе времени) адаптивной радиации, энергичному видообразованию, 
связанному с приспособлением разных форм к разным условиям 
существования в пределах родовой нормы изменчивости. Отраже­
ние этого процесса дает себя знать в любой таксономической 
системе. 

Род <<серые полевКИ>> (Microtus) населяет все ландшафтные 
зоны пашей планеты. Тем не менее роду может быть дана доста­
точно четкая экологическая характеристика. Это мелкие, способ­
ные к подземному образу жизни полевки, обладающие комплексом 
морфофизиологических приспособлепий, обеспечивающих исполь­
зование в качестве основного источника жизни корма низкой ка­
лорийности; с развитой химической терморегуляцией, допускаю­
щей приспособления в широком диапазоне температур, обладаю­
щие совершенпой системой регуляции интенсивности размножения, 
позволяющей быстро восстанавливать численность после ее де­
прессии. Морфофизиологическая характеристика рода не включа­
ет в себя признаки, которые можно было бы оценить как приспо­
соблепия к конкретной среде обитания. 

Эта экологическая характеристика полевок рода Microtus рас­
пространяется на любых ее представителей. Естественно, однако, 
что в зависимости от приспособлепия к той или иной ландшафтвой 
зоне эта характеристика делается более конкретной, отражающей 
пути адаптивной радиации рода. Эта радиация оказывается столь 
широкой, что 45-50 видов (разные авторы включают в систему 
рода разное число видов) объединяются в 9-10 четко характери­
зуемых подродов. 

Представлепные выше материалы дают основание полагать, 
что адаптивная радиация в пределах нового рода, отраженпая в си­

стеме подродов, происходила практически немедленно вслед за 

1 После того как настоящая работа была полностью подготовлена к печати, 
автор имел возможность ознакомиться с интересным исследованием Виль­
сона, Максона и Сарига [Wilson et al., 1974]. Их работа заслуживала бы 
в рамках настолщей работы специального обсуждения. Здесь мы ограни­
чимся одним замечанием. Используя весьма совершенную методику, 
авторы подтвердили, что иммунологическая дистанция «работает~ в ка­
честве «биохимических часов>>. Из большого числа данных приведем лишь 
один пример: иммунологическал дистанция между вапити и европейским 
благородным оленем оказалась вдвое большей, чем между бизоном и круп­
ным рогатым скотом. И в данном случае <<возраст~ внутриродовой и внут­
ривидовой радиации ОI{а:tалсл соизмеримым. 
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возникновением вида - родоначальника. Большинство подродов 
экологически характеризуются еще более четко, чем род в целом, 

и включают в себя небольтое число видов. Исключение представ­
ляет подрод Microtus, и виды именно этого подрода воплощают 
признаки рода в наиболее полной степени. Биохимические иссл.~­
дования и, что особенно важно, исследования на уровне генома 
свидетельствуют о том, что дифференциация видов этого подрода 
произошла относительно недавно. В нашей схеме - это второй этап 
«кущения» филогенетического пути (рис. 20). Несмотря на то что 
виды этого рода «новые», у них 

отсутствуют выраженные при­

знаки спецuализащш, они могут 

быть названы <шримитивнымю>, 
поскольку признаки рода, офор­
мившегася еще в плиоцене, не 

нарушаются <<nрогрессивной>> 

специализацией. 
Для дальнейшего анализа 

затронутого вопроса болыпой 
интерес представляют резуль­

таты исследования филогенети-

чески <<nараллельной>> группы- р 20 д фф ис. . и еренциация подрода 

мыmей. Монографическое ис- Microtus 
следование эволюционных тен-

денций в семействе М uridae 
[Misonne, 1969] приводит автора к выводу о существовании двух 
направлений эволюционного процесса. Процветающие группы 
(Rattus, Praomys, Mus и др.) отличаются от предковых форм 
везначительными морфологическими особенностями. Rattпs rat­
tus отличается от примитивных М uridae лишь морфологическими 
деталями. Виды и группы, для которых биологический прогресс 
менее характерен, которые населяют менее благоприятные био­
топы (Hapalomys, Thamnomys venustus и др.) и занимают окраи­
ны ареала рода, характеризуются морфологической специализа­
цией, резкими отличиями от архаических форм. Автор ( совер­
шенно, па наш взгляд, справедливо) считает, что эти данные про­
тиворечат широко распространенным взглядам, энергично разви­

ваемым Майром [Mayr, 1963], согласно которым «новые эволю­
ционные возможности>> возникают в процессе видообразования в 
условиях изоляции. Автор полагает, что последовательное разви­
тие этой точки зрения неминуемо должно привести к заключению, 

что большинство эволюционных изменений достигается на <<боко­
вых путях>>, благодаря развитию изолитов в маргинальных биото­
пах. Автор цитирует Бриггса [Briggs, 1966], который писал: « ... Так 
как основные зоогеографические особенности свидетельствуют 
о том, что доминирующие, прогрессввные ввды происходят в не­

которых благоприятных центрах, и поскольку мьi также знаем, 
что бурное видообразование проИсходит по периферив от этих 
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центров, мы должны признать существование двух типов эволю­

ционных изменений: один, имеющий филогенетическое будущее, 
другой- бесперспективный>>. 

Весьма сходные мысли были выеказаны и мною примерно 
в это же время: <<Совершенно очевидно, что крупные филогенети­
ческие преобразовапия происходят в процееее приспоеоблепил 
животных к своеобразным условиям среды. Возникновение амфи­
бий связано е приепоеоблепием к жизни па суше, возникновение 
рептилий знаменует собой окончательный переход к сухопутному 
образу жизни, возникновение отдельных групп копытных опреде­
лилось их приепоеоблепием к существованию па открытых проет­
рапетвах и т. п. Почти невозможно себе представить, что подобного 
типа приспоеоблепил возникли в условиях изоляции па пебольших 
участках пространства. Наоборот, поистине пеобозримое число 
фактов свидетельствует о том, что существенные эволюционные 
сдвиги, которые в своей совокупности привели к формированию 
современного нам органического мира, произошли в процееее ос­

воения крупных участков арены жизни и в процееее освоения 

животными новых экологических ниш. Однако стимулы к этому 
процесеу возникают лишь в сложных, богатых видами, сообщест­
вах. Только в этих условиях обостренпая конкуренция вынуждает 
животных занять паиболее выгодную позицию в экологической 
системе. Не случайно громадное множество факторов показывает, 
qто при столкновении материковых и островных форм победите­
лями неизменно оказываются первые - они прошли неизмеримо 

более суровую школу жизни! Не случайно также, что громадное 
большинство островных форм отличается явно пезпачительными 
биологическими призпаками. Это скорее монстры эволюции, чем 
продукты ее генеральных направлений. Буквально все исключе­
ния из этого правила легко объясняются специфичностью действия 
отбора, а не «автоматическими процессамю> [Шварц, 1966]. Длин­
ная цитата из собственной работы отнюдь не определяется стрем­
лением уточнить «приоритет идей>>. 

Представление о двух эволюционных путях, которые условно 
можно назвать «перспективным>> и <<Локальным>>, в конечном итоге 

восходит к учению А. Н. Северцова об идиоадаптациях и аромор­
фозах и неоднократно использовалось при анализе конкретных 
филогенезов [например, Tate, 1936]. Важно другое. Эволюция­
это ·процесс, который в конечном итоге привел к развитию из 
амебы человека. Естественно, что путем специализированной адап­
тации к локальным условиям существования этот процесс идти 

не мог. Однако эффективность действия тех з-акономерностей, ко­
торые управляют эволюционным преобразовапием отдельных по­
пуляций и видов, легче всего проанализировать на примере <<укло­
пяющихся форм», развивающих си в специфических условиях 
среды (маргинальные биотопы, островные формы и т. п.). В nауч­
по-популярной литературе, а также в учебниках важно не только 
проанализировать, но и продемонстрировать действие эволюцио.н-



ных закономерностей. Это наиболее удобно сделать на примере 
уклоняющихся форм. Но относительная роль разных факторов 
эволюции (естественный отбор, генетико-автоматические процессы, 
изоляция) в филогенезе эволюционно прогрессивных и специали­
зированных видов существенно различна. Поэтому некритическое 
распространение тех выводов, которые были сделаны на основе 
анализа, например, островных форм, на магистральный эволюци­
онный процесс может привести к принципиальным ошибкам. 
В условиях полной или относительной изоляции своеобразно про­
текают не только микроэволюционные, но и макроэволюционные 

процессы. 

Наилучший пример в этом отношении - ихтиофауна озера Ла­
нао на о-ве Минданао (Филиппины). Озеро вулканического проис­
хождения. Его возраст определен с редкой точностью - около 
10 000 лет. Предковый вид, давший начало всем населяющим озеро 
Cyprinidae, Barbus Ьinotatus. Его потомки - 18 эндемичных видов 
и 4 эндемичных рода (Myers, 1960]. Заслуживает особого внима­
ния потому, что по некоторым морфологическим особенностям 
(строение нижней челюсти) представители родов Mandibularca 
и Spratellicypris выходят за рамки всего громадного семейства 
карповых. Автор называет подобные случаи <<запредельной спе­
циализацией» и отмечает, что она характерна и для эндемичных 
форм других озер (лишенная чешуи карповая Sabwa из одного 
из озер Бирмы, многие Cichlidae из Ньяса и Танганьики, бычки 
Байкала и др.). Своеобразные двувершинные зубы Perissodus или 
листовидные зубы Plecodus (Танганьика) выходят за пределы мо­
дификаций зубной системы не только семейства цихлид и отряда 
окунеобразных, но и всего класса костистых рыб. 

Рыбы Ланао представляют особый интерес, так как точно из­
вестен их эволюционный возраст. Но то же по существу явление 
<<запредельной специализацию> демонстрируют хорошо известные 
дарвиновы вьюрки Галапагосских островов или гавайские Drepa­
nididae, а также эндемичные подсемейства семейства Muridae Ав­
стралии или Новой Гвинеи [Simpson, 1961]. Австралийские Pseu­
domyinae дают несколько эндемичных родов, <<имитирующих>> 
адаптивные типы мышей и крыс (Pseudomys), полевок (Mastaco­
mys), тушканчиков (Notomys), белок (Mesembriomys), кроликов 
(Conilurus), а род Leporillus (крупные, колониальные, строящие 
гигантские гнезда) не имеет экологических аналогов в отряде 
грызунов. Заслуживает внимания, что молодые Conilurus penicil­
latus рождаются более зрелыми, чем у других Muridae [Wal­
ker, 1968]. 

Сходный процесс адаптивной радиации наблюдается в подсе­
мействе Hydromyinae (9 из 11 родов эндемики Новой Гвинеи). 
Единственный вид рода Crossomys приспособлен к водному образу 
жизни: мех обладает водоотталкивающими свойствами, задние 
конечности напоминают лапы ондатры, хвост -как у куторы. Мор­
фологические приспособлепил к жизни в воде характерны и для 
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Hydromys, питающихся рыбой, ракообразными, моллюсками. Neo­
hydromys имеет морфологический хабитус небольшой мыши, оби­
тающей в горных дождевых лесах Новой Гвинеи. Baiyankamys по 
внешнему облику напоминает небольтую водяную крысу, отли­
чается не только от всех Hydromyinae, но и от всех Muridae свое­
образием зубной системы: в верхней челюсти - 2 моляра, в ниж­
ней- 3. Еще более своеобразна Mayermys: она отличается от всех 
млекопитающих наличием и в верхней и. нижней челюсти по од­
ному моляру. 

Между результатами биохимического изучения филогенетиче­
ских взаимоотношений близких форм и анализом морфологических 
особенностей <<уклоняющихсю) видов и групп существует глубокая 
внутренняя связь. Возникновение нового таксона в условиях жест­
кой конкуренции (в нашем примере- рода) возможно лишь на 
основе освоения предковым видом обширной экологической ниши, 
допускающей широкую адаптивную радиацию. Эволюционное зна­
чение этого процесса даже более существенно, чем выражено 
в этом утверждении. В действительности вид не <<осваивает>) новую 
экологическую. нишу, а создает ее. Пока не возникли полевки 
морфофизиологического типа Microtus 1 необозримые пространства 
лугово-степных ассоциаций были лишены доминирующего консу­
мента. Экологическая ниша мелкого гомотермного травоядного 
консумента, характеризующегося способностью потреблять до 
10-15% доступного корма, ассимилировать до 80% потребленной 
энергии, из которых для поддержания нормальной жизнедеятель­
ности используется свыше 95, а лишь 2-5% - для создания 
собственной биомассы Z, до возникновения серых полевок не су­
ществовала. Ее создали полевки рода Microtus. 

Естественно, это потребовало комплексного иреобразования 
всех систем органов ароморфного характера, на основе чего ока­
залась возможной широкая адаптивная радиация. Именно в этот 
момент был сделан решающий шаг истинного и биологического и 
морфофизиологического прогресса группы. Ее отдельные предста­
вители, осваивая разнообразные места обитан.ия (<<маргинальные 
бИОТОПЫ>)), приобрели СВОеобразные морфОЛОГИЧеСКИе ОСОбеННОСТИ,. 
отличающие их от <<родового типа)) и воспринимаемые системати­

ком-ирактиком как <шрогрессивные)). <<Примитивнымю) же кажут­
ся виды, характеризующиеся высокой экологической валентностью. 
Истинный эволюционный прогресс заключается в создании новой 
экологической ниши, создающей предпосылки широкой адаптив­
ной радиации. В этом отношении выводы биохимических и морфо­
биологических исследований полностью совпадают. 

Остается, однако, в тени весьма важный вопрос, который, 
насколько нам известно, до сих пор не привлекал специального 

1 Слово <<тию> уnотребляется здесь, конечно, не в таксоиомическом смысле. 
2 Копытные используют до 60% доступного корма, но ассимилируют менее 

10% потреблеиной энергии. 
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внимания ни систематинов, ни эволюционистов: почему в усло­

;виях изоляции или явно ослабленной борьбы эа существование 
в неразвитых или обедненных биогеоценоэах возникновение новых 
(для данной группы) адаптивных типов, которые передко заслу­
живают наименования своеобразных жизненных форм, возможно 
в относительно узких таксономических рамках? В пределах рода 
возникают виды, аналогичные адаптивным типам семейства, а в пре­
делах семейства или подсемейства морфологическая дифферен­
циация соответствует рангу отряда или даже класса (вспомним 
о зубной системе Mayermys - представителе одного иэ подсемейств 
полевок). Внешним выражением этих процессов является <<запре­
дельная специализацию>. 

Сопоставление приведеиных данных позволяет нам попытаться 
ответить на этот вопрос. Нам представляется, что феномен <<запре­
дельной эволюцию> отражает различные пути филогенетических 
преобраэований организмов: магистральный (перспективный) и 
локальный. Ход наших рассуждений может быть пояснен следую­
щим примером. 

Чтобы иэ группы полевок мог выделиться создатель экологиче­
ской ниши ондатры, необходима комплексная перестройка 
морфофиэиологических особенностей исходной наземной формы. 
В условиях зрелых, хорошо сбалансированных биоценозов <шраон­
датра>> не могла создать свою экологическую нишу только эа счет 

приспособлений, позволяющих ей быстро плавать и обогащать 
рацион водной растительностью. Потребовались изменения содер­
жания в крови гемоглобина и миоглобина в мышцах, весьма со­
вершенные преобраэования физиологии кровообращения, обеспе­
чивающие возможность длительного пребывания под водой, серьез­
ные изменения в механизме кормодобывания (изоляции резцов от 
ротовой полости), не говоря уже об изменениях в строении мехо­
вого покрова, хвоста и конечностей, являющихся прямым приспо­
соблением к полуводному образу жизни. 

<<Ондатра»- это хорошо интегрированный адаптивный комп­
лекс. Его соэдание - пр·оцесс не только сложный, но и длительный, 
так как каждый новый ген, определяющий развитие нового призна­
ка (точнее, каждая новая система генетической детерминации 
новых морфофиэиологических особенностей животного) , должен 
пройти апробацию не только по фенотипу, но и на геномном уров­
не. В противном случае приспособление к своеобразным условиям 
среды будет сопровождаться падением морфофизиологического 
соверmенства организма или во всяком случае.не будет сопро­
вождаться его повышением. Интереснейшие исследования Косеви­
га [Kosswig, 1974] показали, что селекционная ценность гена оп­
ределяется не только значением детерминируемого фенотипа, но 
и способностью <<ВписатьсЯ>> в генотип. Rоссвиг делает антидар­
виновские выводы, полагая, что отбор идет не по фенотипам, 
а лиmь по генотипам. Оmибочность подобной точки зрения оче­
видна. Если ген не <шпишетсю> в генотип, то это снизит жиэнеспо-
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собность организма, и <<отбор по фенотипам» отсечет неудачный 
генотип. 

Однако чем острее борьба за существование, тем строже нака­
зывает отбор малейшие снижения общей жизнеспособности. 
В обедненных островных и аналогичных системах узкая спецl)lали­
зация (тем более весьма совершенная) обеспечивает возможность 
существования и процветанив вида. Подобная специализация воз­
можна на общей морфофизиологической основе, характеризующей 
узкую таксономическую группу. Виды, характеризующиеся этими 
особенностями, в рамках этой группы, естественно, рассматрива­
ются как прогрессивные. При сравнении же с аналогичными адап­
тивными типами, эволюция которых имела следствием возникно­

вение новых таксонов более высокого ранга, они должны рас­
сматриваться как примитивные. Выражение «виды, имитирующие 
адаптивные типы других групш> оказывается не слишком вольным. 

Это действительно <<имитацию> на иной общей базе 1• 

Справедливость подобной точки зрения подтверждается харак­
тером распространения <шримитивных>> и <<nрогрессивных>> видов 

отдельных групп. <<Примитивнаю> Rattus rattus оказалась способ­
ной распространяться по всему миру, приспоеобиться к любым 
условиям существования, внедриться в биотопы самых различных 
типов. Виды и роды, резко отличающиеся от своих архаичных 
предков, давших начало rновому типу адаптивной радиации, не 
способны выйти за пределы узкой области своего распространения 
и при столкновении с <шримитивнымю> формами неизбежно ока­
зываются побежденными. Это значит, что для того чтобы дать на­
чало новому типу адаптивной радиации, видУ недостаточно, при­
способившись к новым (для данной группы) условиям среды, 
создать новую экологическую нишу. Специализация должна быть 
основана на морфофизиологических особенностях, обеспечиваю­
щих возможность приспособленив к изменению условий среды 
в широких пределах. Эта закономерность отражает два типа эво­
люционных иреобразований (ведущий и специальный) и прояв­
ляется в резкой асимметрии таксонов. Потентные виды обеспечи­
вают вспышку адаптивной радиации и дают начало новому роду, 
объединяющему множество видов; виды узкой специализации 

1 То, что ноннретные морфологичесние изменевил сходного масштаба могут 
сопутствовать совершенно различным эволюционным сдвигам, доназы­

ваетсл не тольно приведеиными выше примерами (число I;оторых можно 
было бы резно умножить), но и вознинновением морфологичесних измене­
ний <<манроэволюционного масштаба» на внутривидовом уровне. Среди 
афринансних представителей рода Mus (сенцил Minutoides) различают 
«примитивные>> и <шрогрессивные>> виды. Кан правило, <шрогрессивные» 
формы харантеризуютсл нрупным М1 и слабым развитием М3• Однано 
разные популяции одного вида вередно отличаютел именно по этим при­

знанам. Известны случаи, ногда и в пределах: одной популяции встреча­
лись зверьни с «прогрессиввой» и <шримитивной>> зубной системой. Сход­
вые явления ваблюдались танже у видов родов Mastomys, Hylomyscus, 
Praomys [Misonne, 1969]. 
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приобретают морфологические отличия родового или более высо­
кого ранга и дают начало монотипическим таксонам. 

Основная стратегия эволюционного процесса - специализация, 
основанная на ароморфных преобрмованиях. До последнего вре­
мени эволюция рассматривалась как процесс преобразования на­
селяющих Землю организмов. Пристальное внимание к проблемаи 
глобальной экологии заставляет нас подойти к теоретическому 
анализу общих проблем эволюции с иной точки зрения. Имеется 
достаточно оснований рассматривать эволюцию как процесс про­
греесивной экспансии жизни на нашей планете, совершающийся 
на основе создания в ходе филогенеза отдельных групп новых 
экологических ниш. Таким путем в круговорот биосферы вовле­
каются все новые и новые потенциальные среды жизни, повы­

шается продуктивность 'И стабильность отдельных биогеоценозов 
и биогеоценотического покрова Земли в целом и создаются пред­
посылки создания все новых экологических ниш. Это гарантирует 
бесконечность эволюции в пространстве и во времени. Но перво­
основа этого глобального по своей сути процесса заключается 
в ароморфной специализации отдельных видов и групп животных. 
Истоки этого процесса отчетливо просматриваютел уже на внутри­
видовом уровне. Связ~? микро- и макроэволюционного процесса де­
лается, таким образом, очевидной. 
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