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ность всякого эволюционного повторения и тем самым с большей веро­

ятностью выполняется закон Долло.

Мы сочлп необходимым подробно остановиться на природе закона не­

обратимости, так как он все еще нврвдко получает самое пря­

молинейное истолкование. Принимается, что, независимо от полноты на­

ших сведений о предке и потомке, мы всегда можем обнаружить вто­

ричность их сходства, если таковая действительно имеет место, т. е., что

в конечном счете каждый повторяемый признак несет в самом себе сле­

ды вторичности. Таким образом, утверждается, что повторение невозмож­

но даже для отдельного признака. В теоретическом плане, как уже от­

мечалось (А. Иванов, 1945), указанный ВЗГ.'1лд означает признание уни­

версальной оргогенетическойтенденцип, побуждающей каждый признак

• изменяться лишь в одном направленгш; при исследовании же родствен­

ных отношений он ведет к самым грубым ошибкам, Характер последних

ясен из приведенных выше примеров. Форма, заново развившая анцест­

ральные черты, вторичность которых. однако, не поддается сейчас выяв­

лению, объявляется самостоятельно пропасшедшей ОТ примитивного пред­

ка, незавнсимо от других родственных ей форм, у которых эти черты от­

сутствуют. На возможность такой ошпбкп, которую мы обозначили как

«ложный параллелиам» (Шпшкпн, Н167). первым указал П. П. Сушкин

(1915). В сисгематине ее последствием является «таксономическаяинф­

ляцию> (Gregory, 1936), т. е. неоправлаппое повышение ранга группы,

получившейвторичное сходство с предком,

Вероятность ограниченного эволюцпонного повторения может в дей­

ствительности реэко повышаться против статистической за счет измене­

ний в механизме онтогенеза. Злссь выделяются два основных пути: про­

стая эацержка раэвптия п реактпвагшя латентных (дремлющих) потен­

ций 2 •

Последовательностьонгогонгтпчоскпх преобраэованцй обычно включа­

от в той или иной мере рекагпггуляцппвзрослых черт ,PP~Д:КOB (гекнвлвв­

ские палингенезы). Хотя бпогепегпческий закон Геккеля как выраже­

ние основнойвакономерносгисоотношенийонто- и филогенезасейчас поч­

ти единодушно отвергаетгЯ. факт существования рекапитуляций вполне

очевиден и находит свое раппопальное объяснение. Рекапитуляции (как

дефинигивных, так и ПроВП:ЗорПЫх черт) сохраняются в онтогенезе П()­

томна лпбо ЕЮ, временная формативная база для реализации новоприоб­

ретенных признаков..'111'')0 JJ качестве ценогеневов. т. е. амбрионалт-ччх

пли личиночных приспогоблений (Garstang, 1922; П. Иванов, 1928; Кn,Лf.­

цов, 1936; R'рын;аИОВСI{I]ii. 1939; Шмальrаузен, 1942). В случае недораз­

вития (при неотенип плп фсталиаации3) паШПIE_~Ji\::'.3РI могут Фиксиро­
ваться, т. е. «всплывать» во взрослое состояние-наряду с другими эмбри­

ональными пли личпноч нымп чертами. 'Тii!йгiI путем утраченные двфини­

тивно прнзнакн могут вновь появиться У варосяого потомка. В целом,

конечно, их УТШ~I.а явля стг я эдесь только кажущейся; о ней МОЖно гово­

рить, лишь рассматривая филогенвз как иосл'е-доiзательность дефинитив­

ных состояний.

На возможность эволюцпонных повторений при недоразвитии указы­

валось еще до того, как был сформулирован вакон нвобратимости. А. Вей-

2 Мы рассматриваем злггт, проблему ограниченной обратимости лишь в ее мор­

фологпческом аспекте, наиболее существенном для филогенетики.

з Для обоаначения недоразвития отдельных структур мы предпочитаем термин

«фетализация» Л. Больна (Bolk, 1926) как более однозначный по сравнению с други­

ми, сходно употребляемыми терминами - «пецоморфоа», «частичная неогения: и т. П.

Под педоморфозом понимают как само недоразвитие, так и эволюционные уклонения

на его основе (Gагstапg. 1922; de Beer, 1958); частичной неотенией было впервые на­

звано явление временной задержки метаморфоза (КоНтапп, 1884).
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еман (\Vеisшапп, 1875) видел в неотеничееких явлениях «возврат к тапу

предков» - взгляд вполне естественный для него, как ортодоксального

оторонника бпогенетпческого закона. И. Боас (Воав, 1896) привел кон­

кретные, хотя не всегда достоверные, примеры возвращения утраченных

признаков прп феталиаации (которую он называл неогенией}, В связи с

законом необратпмости роль. этих явлений была впервые рассмотрена

Сушкивыи (Сушкин, 1915; Sushkin, 1923, 1936). процемонстрировавшии

вторичное фиксирование примитиввых черт у ряда современных и иско­

паемых форм. Сушкнн сформулировал ряд поправок т, закону Долло,

смысл которых сводится к тому, что утраченный дефпнптивный приэнак

может вновь появиться в эволюции при задержках раавптпя до тех пор,

покаон рекапитулпруетсяв онтогенезе потомков, п что викакой другой

возможности его повторения не существует. 3начеrше нелоразвития для

воавращенняпрпмитпвныхчерт и выхода нз «тупика спецпалпзации» при­

знавалось в дальнейшемв той или иной мере МНОГтпш авторамп (Соболев,

1924; А. Иванов. НЭ45; E\ver, 1960, и др.).

Укааанный способ восстановления утраченных дефипитпнпых призна­

ков распространен в эволюции гораздо шире, чем это может показатъоя.

Настоящая неотения осуществима, конечно, лишь для форм. С11храняющих

в развитпп стадию свободной личинки; в случае же прямого развптпя воз­

можна лишь более плп менее глубокая феталиаация. Однако последняя

проявляется п о с т о я н н о и представляет столь же неогъемлемую черту

эволюцпонного процесса, кан и прогрессивное развитие, поскольку совер­

шенствование одних СТРУЕТУР всегда связано с редукцией други х. Рр.1УТ,­

ция же чаще всего (хотя и не всегда) осуществляется путем выпаленпя

конечных стадпй онтогенеза и вакрепленпя эмбриональных или лпчпноч­

ных прпвнаков в качестве цефинитивных (рудиментация, по Соверцову.

1939). Поэтому проявления недоразвития можно найти в любом органпз­

ме, П, в частности. организация человека является в этом отношенип весь­

ма покааательным прпмером (Bolk, 1926; П. Иванов, 1928). Поскольку

среди фиксируемых таким путем признаков палингенеэы обычно состав­

ляют лишь очень небольшую часть, то феталиаацпя далеко не обяватель­

но ведет Т, вволюпионным повторениям; но в целом вакономерный харак­

тер первого процесса обусловливаетнеизбежностьвторого.

В тех случаях, когда тенденция н недоразвитию становится преобла­

дающей в аволюцпп, частота повторений, естественно, возрастает, нередко

затрудняя выявление родственных связей. Весьма наглядный пример в

это)! отношенип лаот изучавшаяся нами филогения брахиопоидных лаби­

ринтолонтов, в оспбенносгц эволюция поаднепермского рода Dvinosaurus,
ставшего уже «ласспческпм объектом для иллюстрациичастичной обрати­

мости, "у D. ргшшв В рсзультато сильного недоразвития вторично фикси­

руется особенно большое ЧИС.10 прпмптивных черт, наиболее архаические

;1:3 которых формально сближают этот вид е кисгеперымв рыбами. Тат"

,'I'" рудиментарная барабанная полость по своему шелевидноиу строению

" т.гпографии передней и задней стенок очень сходна е настоящей спира­

Ji. н;,поii полостью; развитие основного ствола stдре8 в направлении се­

",' i \',Ile II наличие очень мощной связи между ними придает слуховой

',' '1; 'Ч 1,1' значительное сходетво с llyolllandjbularc. Другие примитивные

'1"1'1 ь. нчссткнавлпвающиеся у D ргшшв, встречаются как у кистеперых

та к j' \' рн ннпх лабиринтодонгов: вентральное положение входных отвор­

стш; ,',IIГНЫХ артерий в парасфеноиде, короткий межсошниковыйконтакг,

слабое развпгпе заднпх сошниковых отростков, резкий перегиб от череп­

ной крьшш 1, гцеко. Мы еще раз подчеркиваем здесь, что ни один из этих

прианакон сам по себе не обнаруживает своей вгоричности. Конечно, эта­

ре,,; и рудимент тимпанальной иолости у DvinosalJfU8 существенно отлича-
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ются ОТ своих ГОМОЛОГОВ у кногепврых, но вторичность их общих черт до­

называется не этим, а лишь фактом отсутствия последних у промежуточ­

ных форм - древнейшпх рахптомов. 1\0 второй группе перечисленных

признаков этот критерий при существующем знании филогении лабирин­

тодонтов неприложим, и доказательства их вторичности мы получили

лишь после того, как был открыт О. egregius, более полно сохраняющий

исходный для рода цикл развития. В отношении природы некоторых дру­

гих примигивных приаваков Dvinosal1rl1s вопрос вообще остается откры­

тым.

Утраченвые прианаки могут восстанавливаться в больших комплексах

даже при полной выпадении соответствующих рекапитуляций - за счет

рвантивации латентных потенций развития (Oesche, 1965; Шишкин,

196-7). Эта воаможностъ вытекает из того факта, что каждая структура

перед тем, как она получает морфологическое выражение, должна быть

уже в основном детерминирована биохимически - в геноме и развиваю­

щихся морфогенных системах. Особенности организации не наследуются

в готовом виде, а развиваются в онтогенезе погомка на основе унаследо­

ванной нормы реакции; при этом возможность их реализации зависит на

каждом этапе развития от целого ряда факторов (Goodrich, 1924; Шмаль­

гаувен, 1942, 1964). Отдельные нарушения этих факторов могут привести

н тому, что тот илп иной зачаток иерестает формироваться, хотя необхо­

димые для этого условия В основном сохраняются в качестве нереалиао­

ванной потенции. Обратные сдвиги в нарушенной морфегенной системе,

если они осуществляются прп дальнейшей эволюции, делают возможным

восстановленпеутраченной струI;ТУры в более или менее сходном виде.

Конкретные типы указанных нарушений лучше всего демонстрируют­

ся на «регуляционных» онтогенезах, особенно характерных для позвоноч­

ных и представляющих по своему механизму совокупность взаимосвязан­

ных пндукцпонных систем. Зародышевые ткани в результате взаимного

влияния дифференцируютсяна ряд зачатков, образующих новые индукци­

онныв системы, которые обеспечивают следующий этап дифференциа­

ппп II т. Д. Зачаток-рвантор может иметь несколько формативных потен­

ций 4, но пз них в каждой индукционной паре реализуется лишь одна,

определяемая характером индуктора (например, эктодерма гаструлы ам­

фибий образует нервную пластвнку, эпидермис, глазной хрусталик, и т. д.

В вавпсимостп от конгакта с другими зачатками). Для того чтобы формо­

образующий процесс имел место, необходим ряд условий. Периоды компе­

тенции (способности к взаимодействию) членов системы должны в доста­

точной мере совпадать; нонцентрация метаболитов, передаваемых от ин­

дуктора к реактору, должна достигать определенного уровня; пороговые

уровни чувствительности реактора должны быть раздвинуты достаточно

широко; наконец, сам реактор должен иметь хотя бы минимально необхо­

димую для дифференцировкп массу. Сама по себе формообразовательная

реакция обычно высокоспецифична, но сдвиги в указанных параметрах,

определяющих ее нормальное течение, имеют чисто количественный ха­

рактер. Поэтому в принципв как нарушающие, так и выправляющие сдви­

ги II соответственно утрата и восстановление структур могут достигаться

в эволюшш самыми различными мутацпямн пли даже без наследствен­

ного аакрепленця (Т. е. в рамках существующей нормы реакции) - цря­

мым воздействием среды.

В «моааичных: онтогенезах (у членистоногих и др.), где развитие (И'­

дельных струнтур детерминировано еще в эиготе и идет с самого начала

, Имеются в вплу литпь нормальные потенции; число же возможных нвадаптив­

ных «морфоэов», цп-ни.шмпму, бесконечно.
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автономно под контродом определенных генов, несомненно, также имеюг

место в скрытой форме количественные взаимодействия. протекающие

внутри морфогенных систем. Тот факт, что характер проявления отдель­

ных мутаций в эксперименте всегда сильно аавиоит от условий развития

:И, более того, в принципе может быть имитирован в фенокопяях, покавы­

вает, что и здесь реализация морфогенных потенций основана на порого­

БЫХ эффектах. Последние, очевидно, могут устраняться и вновь дости­

гаться в эволюции весьма различными путями, обусловливая возможность

скачкообразного восстановления Пp'lIзнаков.

Поскольку нормальные формообразовательные реакции вароцышевых

тканей обычно весьма специфичны, но высвобождаются под действием иа­

лоспецифическпх факторов, логично думать, что механизм эмбриональной

индукции в широком смысле сводится лишь к растормаживанию уже име­

ющихся потенций (Уодцингтон, 1964). Это не значит, конечно, что орга­

низм непосредственноЩ1рефОРМiИрованв геноме. Потенции, обусловливаю­

щие каждый очередной этап эмбриональной дифференциации, возникают

лишь на основе реализациипредшествующегоэтапа; но в целом механизм

развития. по-видимому. сводится к последовательной активации групп

генов, определяющих специфический характер отдельных морфегенных

реакций. Таким образом, пороговые сдвиги, блокирующие или восстанав­

ливающие данный морфогенный процесс, являются в конечном счете

средством регуляции активности указанных генов. Более конкрет­

ное рассмотрение ВОЗМОЖных способов этой регуляции (влияние на ак­

тнвность генов - репрессоров и операторов, мутации этих последних и

т. д.) выходит далеко за пределы разбираемого вопроса.

Явления реактивации скрытых потенций широко распространены и в

некоторых случаях могут даже носить вакономерный харакгер, осущест­

вляясь в рамках неизменной наеледственной основы. Сюда относятся, на­

пример, случап смены фенотипов при моцификационном полиморфизме

пли факультативной неотенип. Среда выступает здесь как косвенный ин­

дуктор, растормаживающвй (через посредство гормонов или других ме­

таболитов) один из ацапгпвных путей феногенеэа и блокирующий все

остальные, Изменение внешних условий и их последующее повторение,

случайное пли вакономерное (сезонное), обусловливает соответствующее

устранение и новое повторение данного фенотипа в ряду поколенвй. Нео­

тения в данном случае специфична лишь тем, что здесь происходит выбор

не между раэлпчными путями развития, а между его продолжением и

остановкой.

Для макроэволюцпи, однако, существенное значение могут иметь лишь

случаи реантивацпи потенций, обусловленные мутационными изменения­

ми. У современных форм результатом таких случайных восстанавливаю­

ших сдвигов являются различные гибридные п спонтанные атавизмы

(кроме тех. которые сводятся к простым задержкам палингенетичвских

стадий). Очевидно, также некоторые нормальные особенности у ряда

форм являются результатом исторически недавнего восстановления 11 за­

крепления отбором. Например, плакоидная чешуя средп современных 1\0­

сгистых рыб есть толъко у сомовых, И совершенно невероятно, чтобы она

была ими упаслолсвана от Chondrichthyes. Бугорчатый цокровный орна­

мент па черепных костях, аналогичный таковому у раннемезовойского

представигсля бесхвостых Triadobatrachl1s, встречается среди современ­

ных Апцга у нескольких единичных представителей раалпчных семейств

и. возможно, возник у нпх неяависимо на основе сохранения древней фор­

мативпой потенции. Подобнымже механизмом, очевидно, обусловлено вос­

становление утраченного зуба у Otocyon, о чем упоминалось выше. Еще

один сходный пример - частое появление второго нижнего моляра (в 10%,



НЕОБРАТИМОСТЬ ЭВОЛЮЦИИ И ФАI<ТОРЫ МОРФОГЕНЕЗА

случаев) у рыси (Felis lynx) , в то время как в целом он утрачен у ко­

шачьих, начиная с миоцена (Кцпбп, 1963). Возможно, что здесь мы не­

посредственно наблюдаем процесс стабилизации восстанавливаемой

структуры.

Утраченные особенности могут восстанавливаться и исторически за­

крепляться описанным путем не только в дефинитивной организации, но в

отдельных промежуточных стадиях онтогенеза. Это явление, связанное,

как и всякая реактивация потенций, со сдвигами в морфогенных реакци­

ях, было названо Б. Матвеевым (Matveiev, 1929) «вторичной рекапитуля­

цией» и впервые продемонстрировало им на примере провиворной дипло­

спондилии В веберовом аппарате карповых рыб. Другие примеры - вос­

становление закладки intermedium в запястье у овцы и парасептальных

эмбриональных хрящей у ряда птиц (Слабый, 1961). Если обратиться н

палеонтологическому материалу, то не исключено, что указанное явление

имело место в эволюции черепной крыши брахиопоидных лабиринтодонтов.

У рюшетриасового Tupilakosaurus межвисочная кость входит в состав за­

глазничной, в то время как у его поаднепермскихпредков первый элемент

был почти наверняка рвдукцированиным путем - через слияние с аадне­

лобной костью. При этом у позднепермских лабиринтоцонтов самостоя­

тельная межвисочная кость часто не рекапитулируется, теряя самостоя­

тельность, вероятно, еще на мвввнхимной стадии. Если последнее имело

:место у предков 'Гцрйаковапгцв, то переход к соотношениям, характерным

для этой формы, мог осуществиться лишь путем замедления интеграции

intertemporale и ргаепогпа].с. Благодаря этому первый элемент мог снова

достигать в своем развитии стадии окостенения, прежде чем поглощался

вторым, т. е., очевидно, имела место вторичная рекапитуляция костного

intertemporale.
Рассматривая роль реангивации скрытых механизмов развития для

восстановления утраченных структур, мы главным образом имели в виду

подчеркнуть привцигшальную возможность такого пути ограниченногопо­

нторения. Но сама эта возможность не остается в эволюции неизменной.

Если та или иная морфегенная система не реализуется в течение дли­

тельного исторического периода и, следовательно, никак не проявляет

своей полезности, то она не поддерживаетсястабилизирующимотбором и

будет постепенно разрушаться беспорядочнымимутациями. В ходе эволю­

ции эти нарушения становятся все более глубокими II многочисленными,

а возможность обратных сдвигов соответственно все меньшей. Если все

же некоторые потенции сохраняются необычно долго, то это, очевидно,

показывает, что данная система относительно просто построена или что ее

компоненты коррелятивно связаны с какимн-то постоянно реализуемыми

системами.

Понятие латентной потенции относится не только н ранее реализовав­

шимся, но п вновь СЛОЖПБШИМСЯ скрытым возможностям морфогонева.;

Рвалнаацпя этих последних (т. е. чисто «проспективцых» потенций), как

показывает палеонгологичсокий материал, может происходить невависи­

::\10 в разных линиях, унаследовавших данную потенцию от обшего

предка. Типичный пример - появление добавочных непарных носгой

осевого ряда в черепной крыше у отдельных родов пермских и триасовых

стегоцефалов, принадлежащих к различным семействам. Оно имеет явно

спонтанный характер, проявляясь у одних форм как вариация (Batracho­
SUCllllS, Aphaneramma) и аакрвпляясь у других как диагностический

признак (Edops, Eryops). Аналогичное явление имеет место в эволюции

отдельных ветвей терапоид. Мы не касаемся более подробно эволюционной

роли этих явлений, так как здесь рассматриваютсялишь пути восстанов­

ления утраченныхпризнаков.
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Возможность многократаого появления в эволюции весьма сходных

структур путем параллельной или последовательной реализации латент­

ных потенций создает трудности дЛЯ ИХ гомодогиаации, Нарушается один

нз важнейших критериев гомологии - непрерывность проявления струк­

туры в филогенезе. Два других основных критерия (по классификации

А. Ремане. Негпапе, 1956) - положения и особенностей строения - также

не всегда прпложпмы, например при образовании некоторых поировных

костей. Поэтому в ряде случаев остается опираться лишь на сходство мор­

фогепеаа 5, но О последнем для ископаемых форм мы обычно ничего не

внаем.

В заключение следует еще раз подчеркнуть, что рассмотренные выше

онгогенетпческие механизмы - фиксапия палингенезов II растормажива­

нпе скрытых потенций - не создают единственной привцвпиальной воз­

можностп для ограниченной обратимости, а лишь сильно увеличивают ее.

Эта воэможность существует и помимо них - как чисто статистическая

аакономерносгь.
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