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Проблема филогенеза в палеонтологии1 
 
 
А.А. Борисяк  

 
 

Введение 
 

Из трех методов филогенетического исследования – эм-
бриологического, сравнительно-анатомического и палеонтоло-
гического – последний обладает бесспорно наибольшей силой 
доказательства.  

И.И. Шмальгаузен 
 

«Первая задача, которая встала перед сторон-
никами эволюционизма, состояла в восстановле-
нии истории животного и растительного мира 
<...> без знания филогенеза невозможно было 
разрабатывать его (Дарвина) теорию далее»1 
(Северцов, 1939, с. 72)2. 

Как известно, пути восстановления истории 
органического мира на основе дарвиновского 
учения впервые были разработаны Геккелем. 
Ему мы обязаны плодотворным принципом 
тройного параллелизма данных эмбриологии, 
сравнительной анатомии и палеонтологии (ис-
тинное содержание этого принципа, впрочем, 
было установлено гораздо позднее). Геккелем 
четко сформулирована и роль каждой из трех 
названных дисциплин в этой их общей работе. И 
хотя представления Геккеля претерпели корен-
ную перестройку, эта его формулировка остается 
в силе и сейчас и заслуживает внимания, в осо-
бенности потому, что и вся основная терминоло-
гия в этой области принадлежит Геккелю: но-
вейшие наслоения здесь не всегда служат успеху 
дела. 

«Под историей развития, – пишет Геккель, – 
обычно понимают только часть этой науки, 
именно историю органических индивидуумов, 
или особей, которую обыкновенно называют эм-
бриологией, – правильнее и шире ее нужно 
называть онтогенией. Кроме нее, однако, имеет-
ся другая история развития органических видов, 
классов и типов (Phylen), которая стоит в очень 
важных отношениях к первой. Материал для нее 
                                                           

1 Печатается по изданию: Борисяк А.А. Избранные 
труды. К столетию со дня рождения. – М.: Наука, 
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2 Северцов А.Н. Морфологические закономерности 
эволюции. М.: Изд-во АН СССР, 1939. 

доставляет наука об ископаемых, или палеонто-
логия. <...> Эта палеонтологическая история раз-
вития организмов» может быть названа «истори-
ей типов (Stammesgeschichte), или филогенией»3. 
Наконец, третью ветвь истории можно назвать 
«систематическим, или видовым, развитием (sys-
tematische oder specifische Entwicklung) – это эво-
люционный ряд форм, который представляет 
предмет сравнительной анатомии» (Haeckel, 
1874)4. 

«Мы понимаем под этим цепь разнообразных, 
но вместе с тем родственных и взаимно связан-
ных форм, которые в какой-либо период истории 
Земли, например в настоящее время, живут од-
новременно» (Наесkel, 1874, S. 9–10, 277 и др.). 
Сравнительная анатомия рассматривает конеч-
ный результат палеонтологического развития 
(Haeckel, 1906, S. 309)5, и так как развитие ди-
вергирующих ветвей идет с различной скоро-
стью (Haeckel, 1906, S. 388) сосуществующие 
формы могут рассматриваться как соподчинен-
ные (Haeckel, 1906, S. 310). 

«Систематический ряд развития», который 
строит сравнительная анатомия, «параллелен па-
леонтологическому ряду, потому что он рас-
сматривает анатомический результат последнего 
и параллелен индивидуальному ряду развития, 
потому что этот последний, в свою очередь, па-
раллелен палеонтологическому» (Haeckel, 1874, 
S. 278). 

Геккелем начинается блестящий период фи-
логенетического направления в биологии, выра-
зившийся рядом классических исследований над 
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современным и ископаемым материалом. Однако 
уже в конце XIX века он сменяется упадком, вы-
званным своего рода разочарованием в его успе-
хе6. Искание новых методов, которые должны 
были вывести биологию из получившегося тупи-
ка, привело к созданию ряда дисциплин – меха-
ники развития, генетики, палеобиологии, – кото-
рые вначале, переоценивая значение своих спе-
циальных задач, готовы были игнорировать во-
просы эволюции. В последние годы, однако, в 
биологии снова намечается определенный пово-
рот к эволюционным темам, причем решающую 
роль, несомненно, сыграла школа советских 
морфологов (эволюционная морфология        
А.Н. Северцова). 

Биология, таким образом, возвращается к ста-
рым задачам, но приходит к ним с новыми сила-
ми. Разрешение проблемы филогенеза по-
прежнему лежит на трех дисциплинах, намечен-
ных Геккелем; но наряду с ними по отдельным 
вопросам принимают участие и другие биологи-
ческие науки, как названные выше, так и прочие, 
и среди них физиология, долгое время стоявшая 
в стороне от эволюционного учения или даже за-
нимавшая враждебную ему позицию по примеру 
прочих экспериментальных наук. 

С другой стороны, и к самим филогенетиче-
ским построениям мы научаемся подходить по-
иному, в пределах реальных возможностей дан-
ного материала, максимально избегая гипотети-
ческих дополнений. 

Постараемся в самых кратких словах охарак-
теризовать взаимные отношения разрабатываю-
щих историю органического мира дисциплин, 
как они нам представляются в настоящее время. 

Что касается сравнительной анатомии, то мы 
ограничимся приведением следующих слов    
А.Н. Северцова, весьма четко формулирующих ее 
задачи в области филогенетики: «Сравнительно-
анатомическое исследование заключается в том, 
что обычно стараются найти ряд переходных 
форм между гомологичными органами совре-
менных животных» (Северцов, 1939, с. 104). 
Устанавливаемые таким путем ряды животных 
«имеют значение только для одной какой-нибудь 
системы органов» (Северцов, 1939, с. 105). Если 
взять другие органы, то получились бы другие 
ряды. Таким образом, «сравнительный анатом 
<...> вполне сознает, что он имеет здесь дело не с 
                                                           

6 Такую смену «настроений» можно уловить и в 
работах отдельных ученых; сам Геккель в поздней-
ших сочинениях о том же говорит гораздо сдержан-
нее. 

настоящим филогенетическим рядом, то есть не 
с рядом предков – потомков, но лишь с рядом 
родственных форм, иллюстрирующих путь и 
направление эволюции данных органов (Север-
цов, 1939; с. 105). Северцов называет такие ряды 
«сравнительно-анатомическими». 

Как мы видели, Геккель отличал их от фило-
генетических названием систематических рядов. 
У палеонтологов более принято называть их 
морфологическими рядами. 

Морфологические ряды имеют, в отличие от 
филогенетических, упрощенный, линейный ха-
рактер7, весьма далекий от сложной ветвистости 
действительных филогенетических построений. 

Сказанным не умаляется значение сравни-
тельно-анатомических исследований для позна-
ния эволюционных процессов и филогенетиче-
ских отношений, в частности. История органиче-
ского мира есть история приспособлений орга-
низмов к меняющейся среде, и эволюция органи-
ческого мира есть образование новых форм, чем 
далее, тем все более прогрессирующих по пути 
приспособления к среде. Процесс приспособле-
ния есть процесс изменения органов – тех, кото-
рые непосредственно соприкасаются с данной 
изменяющейся средой, а через них коррелятивно 
и других органов, в конце концов всей структуры 
организма. Вот почему для понимания эволюци-
онной истории весьма важное значение имеет 
изучение процессов изменений отдельных орга-
нов или систем органов и закономерностей этих 
процессов, которое составляет предмет сравни-
тельной анатомии. 

Отсюда огромно значение для освещения эво-
люции животного мира филигранной работы 
А.Н. Северцова с его школой, с исключительной 
точностью и четкостью установившего основные 
направления указанных процессов и принципы, 
объединяемые им под общим названием морфо-
биологической теории. 

В то же время, в связи с ограниченностью 
своего предмета, сравнительная анатомия не мо-
жет указать общих путей и дать общие законо-
мерности эволюции органического мира. 

Онтогения современных животных, при нали-
чии рекапитуляции, может представить самые 
точные данные для восстановления (или после-
довательных изменений их) фактических пред-
ков изучаемого организма. Однако такая линия 
есть индивидуальная линия предков данной 
формы; она не дает представления даже о той 
                                                           

7 Отсюда линейный характер большинства «лест-
ниц существ» додарвиновского времени. 
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ветви, которой принадлежит эта форма, она 
намечает лишь одну линию в ней, притом не обя-
зательно основную (стержневую) линию. Вос-
станавливая те формы, которые являются пря-
мыми предками данной, онтогенезы современных 
форм не могут восстановить всю сложную ветви-
стость филогенетического дерева уже по одному 
тому, что входящие в его состав формы обычно в 
огромном большинстве являются вымершими. 
Однако в тех случаях, когда на скелете ископае-
мого животного сохраняются все стадии его раз-
вития, как это мы имеем у аммонитов, кораллов и 
некоторых других, применение онтогенетическо-
го метода дает возможность чрезвычайно точно, 
по одному или нескольким признакам, устано-
вить генетические отношения известных форм. 

Основное же значение онтогенезов современ-
ных животных для филогении состоит в том, что 
они указывают, «как и когда» (на какой стадии 
онтогенеза) возникают изменения в органах жи-
вотного, играющие затем ту или иную, и в том 
числе приспособительную роль в истории взрос-
лого животного. С другой стороны, более ранние 
стадии онтогенеза (закон Бэра) нередко позво-
ляют выявить взаимоотношения больших групп 
и являются в этом отношении необходимым до-
полнением к палеонтологическим данным. 

Переходим к рассмотрению возможностей 
палеонтологии. Объекты ее расположены во 
времени (находятся в последовательных пластах 
земной коры) и являются подлинными историче-
скими документами; но они представляют не 
цельные организмы, а в подавляющем большин-
стве случаев лишь твердые их образования, ске-
леты, притом сохранившиеся от очень незначи-
тельной части некогда живших организмов: ха-
рактеристика неизбежной «неполноты геологи-
ческой летописи», данная Дарвином, сохраняет 
свое значение в полной мере и сейчас, лишь уве-
личивается количество известных форм из числа 
сохранившихся в пластах земной коры. 

Таким образом, по характеру материала толь-
ко палеонтология может по существу претендо-
вать на построение действительной (фактиче-
ской) картины эволюции органического мира. Но 
по состоянию, в котором этот материал находит-
ся, она никогда не будет иметь возможности 
осуществить эту задачу полностью; да и то, что 
она восстановляет, она делает, опираясь на дан-
ные, почерпнутые из изучения современного ор-
ганического мира. 

Тем не менее за палеонтологией остается ве-
дущая роль в общей работе трех дисциплин над 
созданием истории органического мира, и только 
от нее мы можем ожидать установления общих 
закономерностей эволюционного процесса. 

Сказанное отвечает и первоначальным уста-
новкам Геккеля. Как мы видели, Геккель фило-
гению строил на палеонтологическом материале; 
филогенетическое и палеонтологическое разви-
тие для него были синонимами (Haeckel, 1874, S. 
10; 1906, S. 346, 387, 388 и др.), и он противопо-
ставлял филогенетические ряды онтогенетиче-
ским и систематическим. Он говорил, что только 
«палеонтология прослеживает весь процесс раз-
вития во всех ветвях и веточках разветвленного 
дивергентного движения (Divergenzbewegung) от 
корня до последней вершины» (Haeckel, 1906, S. 
308–310). 

Не останавливаясь на данных генетики, осве-
щающих вопросы наследственности, и сравни-
тельной физиологии, восстановляющей возник-
новение и развитие функций, мы должны заклю-
чить из рассмотрения материалов трех основных 
дисциплин, что ни одна из них не представляет 
полноценного источника для построения факти-
ческой картины эволюции организмов. Тем не 
менее работа над историей органического мира 
общими силами всех биологических дисциплин 
остается очередной актуальной задачей биоло-
гии. «Филогенез животных должен быть иссле-
дован со всей возможной точностью и подробно-
стью всеми способами, имеющимися в нашем 
распоряжении; иначе всякая теория эволюции 
будет представлять собою абстрактную схему, 
лишенную конкретного содержания» (Северцов, 
1939, с. 79). 

В этой общей работе чем далее, тем более 
сравнительно-анатомическое исследование объ-
единяется с эмбриологическим (Шмальгаузен, 
1938, с. 98; Северцов, 1939, с. 106). 

С своей стороны и палеонтолог стремится 
всюду, где это позволяет материал, при изучении 
филогенезов использовать и онтогенетический 
метод. Мы имеем, таким образом, две парал-
лельные серии исследований, постепенно сбли-
жающиеся, но пока разделенные спецификой ма-
териала – современного и ископаемого. 
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мии. 3-е изд. 1938. 
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I 
 

Палеонтология есть филогения, и основной ее 
задачей в настоящее время является построение 
филогенезов; а так как ее материал представляет 
фактические исторические документы, то следу-
ет говорить о конкретных филогенезах (в проти-
воположность теоретическим филогенетическим 
построениям других дисциплин). 

Такое определение современной задачи пале-
онтологии разделяется далеко не всеми палеон-
тологами: слишком жива еще реакция, вызванная 
полвека назад неудачами филогенетических по-
строений; ныне, впрочем, она нередко скрывает-
ся под иными личинами – чаще всего мы встре-
чаем ссылки на многообразие задач и интересов 
палеонтологии. Однако для всякого времени 
имеется свой основной вопрос, который стано-
вится в центре остальных вопросов и освещает 
или осмысливает их все. Таким именно для дан-
ного момента является вопрос филогенезов, ко-
торый неизбежно принимает все упомянутые 
многообразные задачи палеонтологии и решает 
их более глубоко и целеустремленно, чем если 
бы рассматривать каждую из них отдельно. По-
мимо принципиальных противников нашего 
определения задач палеонтологии, надо иметь в 
виду также тех – имя им легион, – кто описывает 
окаменелости со стратиграфическими целями и 
кто в огромном большинстве случаев просто не 
ставит перед собою биологических тем. 

После сказанного неудивительно, что в по-
давляющем большинстве палеонтологических 
работ нет и намека на выяснение генетических 
отношений отдельных форм. Употребляя выра-
жение В.О. Ковалевского, сказанное им по пово-
ду современной ему литературы по ископаемым 
млекопитающим, описательная палеонтологиче-
ская литература и посейчас представляет «почти 
негодный для употребления материал», состоя-
щий из «латинских названий, за которыми нет 
никакого биологического содержания». 

Для разработки филогенезов надо, по примеру 
Ковалевского, «идти к источникам», то есть з а -
н о в о  п е р е р а б а т ы в а т ь  ф а к т и ч е -
с к и й  м а т е р и а л . Таково п е р в о е  положе-
ние, которому мы должны следовать в нашей ра-
боте. 

Палеонтология обладает фактическими исто-
рическими документами, но недостатки ее мате-
риала делают и ее филогенезы в значительной 
мере гипотетичными. Такой их характер усугуб-
ляется недочетами обработки, которые и были 

главнейшей причиной неудач. Наша задача све-
сти до минимума гипотетический элемент фило-
генетических построений на ископаемом матери-
але. 

В своей известной схеме Дарвин графически 
изобразил развитие различных групп организмов 
путем расхождения признаков – в виде расходя-
щихся линий, образующих ветвистые деревца. 
Эта же схема должна была изображать взаимо-
отношения вымерших животных, как они встре-
чаются в пластах земной коры9. С тех пор10 с по-
нятием о филогенезе обычно связывается пред-
ставление о филогенетическом «древе». 

Такого рода построение, действительно долж-
но явиться конечным результатом нашей работы. 
Но, чтобы оно отвечало поставленным выше тре-
бованиям, надо начать его строить с переработки 
отдельных его элементов – отдельных форм, из 
которых (как из отдельных точек) слагаются его 
ветви и от взаимного (генетического) положения 
которых зависит очертание этих ветвей11. 

Отсюда вытекает наше в т о р о е  руководя-
щее положение: переработка палеонтологиче-
ских остатков должна преследовать цель в о з -
м о ж н о  т о ч н о  в ы я в и т ь  г е н е т и ч е -
с к и е  о т н о ш е н и я  к а ж д о й  и з у ч а е -
м о й  ф о р м ы .  

Эта большая и сложная работа выявления 
конкретных филогенетических отношений каж-
дой отдельной формы к близким ей составляет 
основную нашу задачу сегодняшнего дня. Крат-
ко мы называем эту работу изучением конкрет-
ных филогенезов отдельных форм и групп. 

 
                                                           

9 До Дарвина ветвистое древо строил и Ламарк, но 
на принципиально совершенно иной основе. 

10 Первое филогенетическое древо в дарвиновском 
смысле, притом для всего животного мира, было по-
строено, как известно, Геккелем. Оно было представ-
лено в виде мощного кряжистого ствола, несущего 
бесчисленные тонкие ветки. Теперь, когда палеонто-
логия начала заполнять фактическим историческим 
материалом схему Дарвина, оказалось, что «ствол» 
всякого фактического филогенетического древа пред-
ставляет не мощный кряж, а, наоборот, самую «сла-
бую» часть построения, тогда как позднейшие ветви 
являются самыми мощными ее частями и по количе-
ству представителей, и по их размерам. 

11 Уже приходилось указывать, как при такой пе-
реработке обычно очень мало остается от построен-
ных ранее «древ». 
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Переходим к путям изучения филогенезов. 
Обычно говорят об особом «палеонтологическом 
методе» изучения ископаемых остатков. Но вы-
мершие животные были такими же животными, 
как и современные нам, и изучение их требует 
таких же методов, как и изучение современных. 
Изучение морфологии ископаемых остатков, то 
есть в подавляющем большинстве случаев ске-
летных образований, не отличается от изучения 
морфологии скелетов современных животных. 
Различие палеонтологического изучения от 
сравнительно-анатомического, таким образом, 
заключается не в методе, а в материале. 

Специфика палеонтологического материала 
по сравнению с современным проявляется в сле-
дующих двух отношениях. 

Первая, сильная сторона палеонтологического 
материала – его распределение во времени: в то 
время как морфолог на современном материале 
строит морфологические ряды и гипотетическую 
историю органического мира12, палеонтолог име-
ет возможность строить филогенетические ряды 
и фактическую историю организмов. 

Вторая, слабая сторона палеонтологического 
материала состоит в неполноте остатков: морфо-
лог, изучая скелет, имеет в своем распоряжении 
цельный организм для понимания строения ске-
лета, тогда как палеонтолог имеет только скелет, 
а иногда даже лишь разрозненные части скелета. 
Тем не менее и скелет нередко может многое 
рассказать о строении животного. Поэтому пер-
вейшей задачей палеонтолога должно быть вы-
явление всех возможностей изучаемого материа-
ла: приписываемая палеонтологическим остат-
кам неполноценность часто в значительной мере 
является результатом недостаточного знания то-
го, что могут они дать для характеристики стро-
ения животных, которым они принадлежали. 

Ясно – и в этом состоит наше т р е т ь е  поло-
жение, – что ископаемые остатки только тогда 
представят сколько-нибудь ценный материал для 
восстановления филогенетических отношений, 
когда они будут рассматриваться как п р и н а д -
л е ж а щ и е  ж и в о м у  о р г а н и з м у ,  
с т р о е н и е  к о т о р о г о  о т в е ч а е т  о б -
р а з у  ж и з н и  ж и в о т н о г о  в  о п р е д е -
л е н н о й  с р е д е .  

Выявление всех возможностей ископаемого 
остатка, которыми он обладает для восстановле-
ния живого организма, достигается подготови-
                                                           

12 Если понимать задачу сравнительной анатомии 
как установление гомологии органов в целях изуче-
ния истории животных. 

тельной его обработкой, технической и научной; 
в этом состоит своеобразие методики изучения 
палеонтологического материала. 

Огромна роль технической обработки или 
препараторского искусства в палеонтологии. 
Еще не так давно «окаменелость» описывалась в 
том виде, как была случайно вскрыта в породе. 
Попыток освобождения ее от породы почти не 
делалось или они были явно недостаточны. По 
мере успехов препараторского искусства старые 
объекты, оригиналы прежних авторов, допрепа-
ровывались и нередко давали много новых инте-
ресных данных. 

Наиболее ярким примером, который обычно 
приводится, являются известные работы шведско-
го палеонтолога Стеншё, который на более ста лет 
изучавшихся костных щитах так называемых 
панцирных животных древнего палеозоя, или Os-
tracodermi, благодаря тонкой препаровке, произ-
веденной им самим, открыл наличие «хрящевого» 
слоя, заключающего весь neurocranium, висце-
ральный скелет и даже плечевой пояс. Ему с по-
разительной ясностью удалось восстановить все 
каналы головы как для кровеносных сосудов, так 
и для нервов, систему боковых каналов, электри-
ческие поля и т.д. В результате была выяснена ис-
тинная природа этих долгое время остававшихся 
загадочными ископаемых, их принадлежность к 
ветви бесчелюстных черепных позвоночных (Ag-
natha, Craniata, Vertebrata), в то же время неожи-
данно выяснилось систематическое положение 
современных миксин и миног, оказавшихся гене-
тически связанными соответственно с двумя 
группами Ostracodermi: они оказались примитив-
ными бесчелюстными, а не дегенерировавшими 
рыбами, как их нередко считали. 

Другой пример представляет перепрепаровка 
остатков археоптерикса Петроневичем. Таковы 
же препараторские работы П.П. Сушкина, позво-
лившие ему на старых оригиналах обнаружить 
многие тонкие черты строения и вместе с тем 
уяснить генетические отношения ряда древней-
ших наземных позвоночных и многих других. 

Наряду с усовершенствованием (тончайшая 
методика) обычного механического препариро-
вания изобретены новые приемы обнаружения 
скрытых в породе частей скелета. Также введены 
в практику исследований серийные разрезы (рас-
пилы, пришлифовки), предложенные впервые 
для изучения Palaeospondylus Солласом (в Лон-
доне) и применявшиеся Киером (в Осло) и дру-
гими для других объектов. Того же рода прием 
представляют пришлифовки макушек брахиопод, 
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позволяющие наблюдать так называемый апи-
кальный аппарат или внутреннее строение рако-
вины, иным способом не поддающееся препа-
ровке. Затем применяются химические агенты 
(освобождение хитиновых панцирей эвриптерид) 
и т.д. Здесь было бы неуместно излагать полный 
список новейших приемов палеонтологической 
препаровки, важно лишь отметить, что успехи 
препараторского искусства всегда влекли за со-
бой более углубленное понимание ископаемых 
остатков и научные открытия, иногда столь 
крупные, как это мы имеем в работах Стеншё. 

Переходим к научной подготовительной ра-
боте над ископаемыми остатками. Она должна 
состоять в детальном морфологическом и эколо-
гическом изучении их, имеющем конечной целью 
восстановление по этим остаткам и по заключа-
ющей их породе живого организма и окружаю-
щей его среды. 

Основоположником биологического понима-
ния ископаемых остатков является В.О. Ковалев-
ский, изучавший историю копытных как длинный 
путь приспособления к определенному образу 
жизни, обусловленному определенными условия-
ми обитания и пищей. Учение Ковалевского было 
оформлено как этологическая палеонтология 
бельгийским палеонтологом Л. Долло13. 

Долло изучал приспособления как ископае-
мых, так и современных животных. Его работа 
«Были ли предки сумчатых древесными живот-
ными» в свое время явилась крупным событием 
в морфологической литературе. Восстанавливая 
по строению скелета последовательную смену 
приспособлений, он освещал историю изучаемых 
форм. В его руках «этологический метод» сде-
лался могучим орудием восстановления минув-
шей жизни. 

Учеником и последователем Долло является 
Абель (Abel). Абель собрал и систематизировал 
большой материал по проблеме взаимоотноше-
ния формы и функции как в своих сводных капи-
тальных работах, так и в известном музее при 
Венском университете, где превосходно иллю-
стрирован ряд тем: зависимость формы тела от 
способов передвижения и питания, приспособле-
ние к ползанию, беганию, прыганью, летанью, 
                                                           

13 Долло был учеником Жиара (1846–1908), про-
фессора Лилльского университета, одного из первых 
французских ученых, признавшего идеи Дарвина. 
Жиар был морфолог, но он понимал изучение морфо-
логии лишь в тесной связи с окружающей средой 
(этология –термин французских морфологов – изуче-
ние отношений организма с окружающей средой). 

карабканью, рытью, сидячему образу жизни; ис-
ключительный материал собран по «следам жиз-
ни» и т.п. 

Анализ приспособлений и истории приспо-
соблений ведет к уточнению различия между 
сходством формы от приспособления и сход-
ством строения от родства – различия между 
конвергирующими и родственными формами – и 
тем способствует уточнению филогенетических 
отношений (в смысле освобождения их от под-
мены морфологическими рядами). 

Более широкая, более разносторонняя поста-
новка изучения ископаемых остатков по сравне-
нию с Долло, приведшая к попыткам восстанов-
ления «картин жизни» (Lebensbilder) минувших 
периодов, дает Абелю повод говорить уже не об 
этологическом, а о палеобиологическом направ-
лении в палеонтологии, охватывающем всесто-
роннее изучение ископаемых вместе с окружаю-
щей средой14. 

Сложная задача восстановления облика иско-
паемого животного распадается на ряд тем, что 
создает, как уже приходилось указывать, отдель-
ные ветви палеобиологии: палеомиологию, па-
леофизиологию, палеоневрологию, палеопатоло-
гию. Так, с большим запозданием наука об иско-
паемых организмах начинает дифференциро-
ваться, подобно тому, как дифференцированы 
биологические дисциплины, изучающие совре-
менных животных. Обладая гораздо меньшими 
возможностями, палеобиологические дисципли-
ны, тем не менее, все более определенно заявля-
ют права на существование, компенсируя недо-
статки своего материала его единственным пре-
имуществом – расположением во времени. 

Не менее трудно и в не меньшей мере чревато 
гипотетическими моментами восстановление 
условий среды обитания ископаемых животных. 
                                                           

14 Палеобиологический (палеобиология) является 
синонимом палеоэкологический (палеоэкология). 
Экология также имеет задачей изучение взаимоотно-
шений организма и среды, притом этот последний 
термин должен употребляться предпочтительнее, так 
как биология имеет и другое значение (совокупность 
зоологии и ботаники). Однако термин палеобиология 
завоевал прочные права в палеонтологической лите-
ратуре, притом иногда ему приписывается более ши-
рокое содержание по сравнению с экологией. Напри-
мер, Геккель, предложивший термин экология, пишет: 
«Механическое объяснение экологических явлений 
дает биология в тесном смысле (лучше биономия), 
учение о приспособлении организмов к их среде, их 
изменений вследствие борьбы за существование, 
вследствие паразитизма и т.д.» (Haeckel, 1902, S. 793). 
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Восстановление элементов биотической среды 
должно, очевидно, идти теми же путями, как и 
самого изучаемого организма. Материал для вос-
становления абиотической среды дает заключа-
ющая окаменелые остатки горная порода: пред-
ставляя собою окаменевшие осадки, в которых 
был некогда погребен данный организм, она со-
храняет на себе в большей или меньшей мере 
признаки тех условий, при которых эти осадки 
отлагались. Восстановление этих условий воз-
можно лишь путем сопоставления ископаемых 
осадков с осадками, образующимися в настоящее 
время (сравнительная литология). Однако срав-
нительное изучение осадков (так называемый 
палеоокеанографический метод в стратиграфии) 

находится в зачаточном состоянии и для палео-
биологических реконструкций представляет одно 
из слабых мест. 

Такова подготовительная работа над ископа-
емым остатком, значение которой часто недо-
оценивается. В этой работе перед исследовате-
лем стоит ряд «слабых мест», грозящих опасно-
стью оторваться от фактической основы и не 
меньшей опасностью упрощенного толкования. 
Вот почему развитие палеобиологии, углубление 
палеобиологического исследования, другими 
словами, углубленная разработка проблемы вза-
имоотношения организма и среды является вто-
рой (после проблемы филогенеза) важнейшей за-
дачей палеонтологии. 

 
II 

 
Заканчивая свою книгу, Дарвин перечисляет 

те законы, которым обязаны разнообразие орга-
нического мира и сложность взаимоотношений 
составляющих его форм: «Эти законы, в самом 
широком смысле, – Рост и Воспроизведение, 
Наследственность, почти необходимо вытекаю-
щая из Воспроизведения, Изменчивость, завися-
щая от прямого или косвенного действия жиз-
ненных условий и от упражнения и неупражне-
ния. Прогрессия размножения, столь высокая, 
что она ведет к борьбе за жизнь и ее послед-
ствию – Естественному Отбору, влекущему за 
собой Расхождение признаков и Вымирание ме-
нее совершенных форм» (Дарвин, 1939, с. 666)15. 

Эти законы обычно объединяются в три груп-
пы основных факторов эволюции – наследствен-
ности, изменчивости и естественного отбора. 

В какой мере палеонтология может наблю-
дать на своем материале действие этих законов и 
делать заключение об основных факторах иллю-
стрируемых ею эволюционных процессов? 

Палеонтология не может фиксировать смену 
поколений и поэтому непосредственное изучение 
явлений наследственности ей недоступно. С дру-
гой стороны, палеонтологические остатки до-
ставляют огромный материал по изменчивости. 
Можно сказать, явления изменчивости – это ос-
новное, что наблюдает палеонтолог. Уже в об-
нажении он убеждается, что в каждом вышеле-
жащем слое формы, близкие тем, которые встре-
чаются в нижележащем, никогда не бывают им 
тождественны, как не тождественны горные по-
роды этих пластов (иначе мы бы не различали их). 
Сказанное относится почти исключительно к 
                                                           

15 Дарвин Ч. Происхождение видов. 1939. 

беспозвоночным: некоторые группы их дают 
массовый ископаемый материал, позволяющий 
при благоприятных условиях нахождения и со-
хранения возможно близко подойти к процессу 
появления изменчивости. Что касается остатков 
позвоночных, то на них нередко наблюдается 
огромная амплитуда изменчивости (например, от 
пятипалой до однопалой конечности), но здесь, 
вследствие скудности ископаемых остатков по-
звоночных, можно говорить скорее о результатах 
изменчивости в виде законченного эволюцион-
ного процесса, чем об изменчивости in statu nas-
cendi16. 

Изменения в строении организма обусловли-
ваются изменениями в окружающей его среде: 
организм приспособляется к изменениям среды. 
Однако изменения признаков, претерпеваемые 
одной особью, не создают нового эволюционно-
го процесса: для того чтобы появилась новая 
форма (или ряд форм), должен быть налицо от-
бор наиболее приспособленной из ряда близких 
особей, претерпевающих сходные, но неодинако-
вые изменения. 

Совокупность таких особей, близко между 
собою сходных (причем сходство мы приписы-
ваем происхождению от общих предков), мы 
называем видом. Следовательно, исходной точ-
кой эволюционного процесса служит вид, вместе 
с тем являющийся и определенным этапом в эво-
люции группы. 

Под влиянием изменяющейся среды входя-
щие в состав вида особи обнаруживают постоян-
ную изменчивость, которая делает понятие вида 
                                                           

16 Лат. В состоянии зарождения, возникновения 
(Ред.). 
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расплывчатым и границы его неопределенными. 
Это было хорошо сформулировано Дарвином, 
когда он говорил, что с утверждением эволюци-
онной теории «мы будем относиться к видам та-
ким же образом, как относятся к родам те нату-
ралисты, которые допускают, что роды – только 
искусственные комбинации, придуманные ради 
удобства» изучения, тогда мы «навсегда освобо-
димся от тщетных поисков за неуловленной до 
сих пор и неуловимой сущностью слова “вид”» 
(Дарвин, 1939, с. 664). 

Сказанное особенно понятно палеонтологу, 
который имеет дело с организмами не только в 
пространстве (где виды, как правило, четко раз-
граничены), но и во времени (где виды нередко 
незаметно переходят друг в друга), вот почему в 
палеонтологической практике при установлении 
объема вида субъективный элемент играет еще 
большую роль, чем в зоологии. 

С другой стороны, и объективно для различ-
ных групп организмов, по-видимому, нельзя дать 
общий критерий для установления объема вида: 
кораллы, брахиоподы, пелециподы, аммонеи тре-
буют неодинакового подхода при установлении 
таксономических единиц. В некоторых случаях 
можно даже считать безразличным, называть ли 
данную группу сходных организмов разновидно-
стью или видом, или даже родом, важно, чтобы 
особым названием были отмечены малейшие из-
менения признаков как возможные зачатки новых 
форм или даже новых филогенетических ветвей. 

В результате, несмотря на, казалось бы, несо-
мненную важность для палеонтолога, изучающе-
го конкретную эволюцию видов, четкого разли-
чения таксономических единиц, вопрос о виде не 
разработан в палеонтологии. Литература о виде 
часто сводится к кратким пояснениям в моно-
графических описаниях точки зрения автора; в 
большинстве же случаев: для возможности сопо-
ставления описанных различными авторами 
форм приходится уяснять понимание авторами 
содержания различных таксономических единиц 
из текста их описаний. 

В общем можно сказать, что здесь господ-
ствуют в основном две точки зрения. Одна 
сближается с точкой зрения систематиков, изу-
чающих современный органический мир, – вид 
рассматривается в пространстве как совокуп-
ность одновременно существующих особей. 
Другая точка зрения рассматривает вид во вре-
мени, в развитии. Первая господствует, главным 
образом, – хотя не исключительно (она имеет 
представителей даже среди палеомаммалиоло-

гов) – среди стратиграфов; вторая принадлежит 
палеонтологам-биологам. 

Нет сомнения, что возможность второй точки 
зрения есть преимущество палеонтолога, мате-
риал которого в других отношениях далеко усту-
пает современному, и только такая точка зрения 
может применяться в наших целях. 

Для установления общего происхождения, 
обусловливающего принадлежность к одному 
виду, единственным критерием, которым пале-
онтолог непосредственно располагает, является 
морфологическое сходство. Близкое сходство 
объединяет изучаемые объекты в один вид. Сте-
пень изменения одного или нескольких призна-
ков, при сохранении общего характера строения, 
указывает большее или меньшее удаление дан-
ного объекта от основной группы. 

Изучение изменчивости группы особей, обра-
зующих вид, совместно с изучением изменений 
среды лежит в основании работы по восстанов-
лению конкретных филогенезов. 

Вследствие неполноценности ископаемого 
материала по сравнению с современным, палеон-
толог, констатируя изменчивость какой-нибудь 
формы, не может определить характера этой из-
менчивости, то есть установить, имеет ли он де-
ло с мутациями или модификациями, так как он 
не может непосредственно наблюдать наслед-
ственной передачи признаков: в этом отношении 
он стоит на уровне дарвиновской эпохи и подоб-
но Дарвину (с. 275, 367) в лучшем случае может 
говорить лишь об определенной и неопределен-
ной изменчивости, определенной, то есть одно-
образно проявляющейся одновременно у боль-
шого (если не у всех) числа представителей дан-
ного вида, и неопределенной, или колеблющейся, 
различной у разных особей. 

Изменения первого типа палеонтолог склонен 
выделять в качестве разновидности (вариетета) 
данного вида; изменения второго типа он обычно 
относит к индивидуальным изменениям, не свя-
зывая их с процессом видообразования. А между 
тем Дарвин придавал большое значение в про-
цессе образования новых форм именно неопреде-
ленной (индивидуальной) изменчивости (с. 275, 
329, 390). Если в первом случае возможно пред-
ставить себе образование наследственной новой 
формы (от модификации через генокопию), то 
отношение палеонтолога к индивидуальной из-
менчивости наводит на мысль, не является ли 
оно результатом того упрощенческого подхода 
палеонтолога к толкованию наблюдаемого, о ко-
тором говорилось выше. 
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Если палеонтолог не может непосредственно 
наблюдать наследственную передачу признаков, 
то все же при массовом материале, относящемся 
к большому промежутку времени, изучая измен-
чивость ископаемых организмов, он может кон-
статировать и закрепление ее наследственно-
стью. В известных случаях, в зависимости от 
полноты материала и при условии тщательной 
его проработки, он может достаточно четко и 
убедительно показать появление изменений в 
строении представителей данного вида и закреп-
ление некоторых из этих изменений в последу-
ющих формах. 

Однако в огромном большинстве случаев па-
леонтолог имеет дело с отрывочными данными, с 
наличием материала лишь для отдельных обрыв-
ков филогенетических ветвей. В таком случае, 
естественно, не может быть и речи об изучении 
изменчивости, о наблюдении начальной стадии 
появления новых форм. Здесь задача иная, здесь 
требуется тонкий морфологический анализ для 
установления вероятных филогенетических от-
ношений между разрозненными сохранившими-
ся формами. 

Строение каждой формы определяется двумя 
элементами: наследственной основой, заимство-
ванной от предков, связывающей ее генетически 
с предками, и адаптивными изменениями (реак-
цией организма на изменения среды), связываю-
щими ее с последующей формой (намечающими 
продолжение данной генетической ветви или 
начало новой). Кратко: в строении каждой фор-
мы надо различать наследие формы (heritage) и 
ее облик, или склад (habitus). 

Хорошим примером могут служить халикоте-
рии – весьма своеобразная группа когтистых ко-
пытных: каждый элемент их скелета тесно свя-
зывает их с титанотериями (вымершей группой 
копытных, существовавшей в нижнетретичную 
эпоху), притом с древнейшими их представите-
лями; это – наследственная основа халикотериев. 
С другой стороны, некоторые органы (шея и 
ступни) представляют своеобразную специали-
зацию, связанную с образом жизни этих удиви-
тельных животных; это – их облик, habitus, со-
здающий из них особый биологический тип. 
Точно так же у гигантских олигоценовых носо-
рогов каждая кость скелета представляет, с од-
ной стороны, признаки (наследие), общие всем 
носорогам, с другой – особенности строения 
(habitus), обусловленные их гигантским ростом и 
в то же время легкой подвижностью (конверген-
ция с лошадьми). 

Так как эволюция совершается путем накопле-
ния приспособлений, то строение всякой формы 
есть история приспособления ее предков. Други-
ми словами, всякое наследие (heritage) имеет 
длинную историю, в течение которой у ряда по-
следовательных форм происходило накопление 
складов (habitus) таким образом, что то, что было 
habitus для данной формы, у ее потомков делалось 
частично или полностью heritage. 

Так и облик халикотериев появился не сразу, 
а вырабатывался у ряда последовательных форм 
и т.д. 

Изложенная схема представляет ключ к вос-
становлению генетических отношений ископае-
мых животных. Морфо-эколого-исторический 
(т.е. палеобиологический) анализ данного иско-
паемого остатка должен дать материал для уста-
новления его большей или меньшей генетиче-
ской близости к другим известным формам, для 
установления места представляемой этим остат-
ком формы в общем родословном древе. 

Чем глубже будет проводиться палеобиологи-
ческое изучение органических остатков и заклю-
чающих их осадков, тем более оно будет способ-
ствовать замене интуитивных и поэтому часто 
гипотетических построений все более научными 
схемами. 

Но палеобиологическое изучение, как уже 
говорилось, таит и опасность упрощенческого 
толкования восстанавливаемого фактического 
эволюционного процесса. Констатация пережи-
вания данной разновидности изучаемой формы, 
естественно, свидетельствует о ее большей при-
способленности по сравнению с другими. Одна-
ко объяснить причину переживания, указать тот 
признак или те признаки, которыми обусловли-
вается эта ее большая приспособленность, в си-
лу чрезвычайной сложности взаимоотношений, 
представляет задачу очень трудную и часто не-
выполнимую (Дарвин, 1939, с. 326, 330 и др.). 
Палеонтолог должен быть особенно осторожен 
в своих объяснениях, так как именно на этой 
почве легко рождается та вульгаризация, кото-
рая дискредитирует палеонтологическую фило-
генетику, он должен сугубо помнить, что ос-
новной его задачей на данном этапе является 
прежде всего восстановление фактического ма-
териала эволюции. 

Точно так же, привлекая для объяснения ри-
суемой им картины эволюции дисциплины, изу-
чающие современный органический мир, он на 
каждом шагу обязан проверять принимаемые 
толкования своими фактическими данными. 
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Итак, в тех случаях, когда имеется массовый 
материал, при особенно благоприятных услови-
ях, возможно восстановление отдельных фило-
генетических ветвей. В случае разрозненного ма-
териала не могут быть восстановлены цельные 
ветви, но филогенетические взаимоотношения, в 
смысле степени большей или меньшей близости 
отдельных форм, тщательным исследованием и в 
данном случае могут быть установлены (соот-
ветственно имеющимся данным) возможно точ-
но. Только графически эти взаимоотношения 
выразятся не линией (ветвью), а точками, распо-
ложенными под известными координатами друг 
к другу, в совокупности занимающими извест-
ную площадь, которая может быть обведена кон-
туром (Борисяк, 1940, с. 33 и др.)17. 

Чем больше будет накопляться таких точек, 
тем больше их расположение будет намекать на 
те ветви, частицы которых они представляют; но 
нецелесообразно было бы торопиться их восста-

новлять, так как одни точки, с общим контуром, 
как уже указывалось, будут полнее выражать 
фактические взаимоотношения, чем без доста-
точных оснований проведенные линии. Построе-
ние «филогенетического дерева» не может быть 
результатом изучения ограниченного материала. 
Но это не значит, что изучение остатков единич-
ной формы не может иметь задачей выяснение 
конкретных филогенетических ее отношений к 
другим, ранее известным, то есть и в этом случае 
речь может идти о «конкретном филогенезе». 

Графическое изображение того или иного ха-
рактера, в виде ли древа или ветви, или только 
контура, представляет условное изображение 
фактических филогенетических отношений. Яв-
ляясь завершением построения конкретных фи-
логенезов, оно, в свою очередь, является тем 
фактическим материалом, на котором изучается 
фактический эволюционный процесс и его зако-
номерности. 

 
III 

 

Недостатки палеонтологического материала, 
и в особенности недостатки его подготовитель-
ной обработки, ведут за собой несовершенство 
филогенетических построений и вместе с тем не-
удовлетворительность обобщений, страдающих 
обычно упрощенностью, схематичностью и не-
редко открывающих путь для механистических и 
автогенетических толкований эволюционных 
процессов. 17 

Тем не менее среди имеющихся обобщений 
можно выделить некоторые закономерности, ко-
торые в настоящее время следует считать утвер-
дившимися как основные закономерности эво-
люционной истории. Таков прежде всего закон 
неспециализованного, закон адаптивной радиа-
ции и закон необратимости эволюции. 

Эти три закона, тесно связанные между со-
бою, дают четкую, хотя и самую общую, схему 
эволюционного процесса, построенную на фак-
тических исторических данных. Они могли быть 
установлены только на палеонтологическом ма-
териале и потому представляют крупнейший 
вклад палеонтологии в учение об эволюции. 

Эти законы были установлены в разное время 
тремя различными учеными, стоявшими на раз-
личных философских платформах; порой им 
придавалось идеалистическое толкование, но это 
не меняет ценности их как важнейших обобще-
                                                           

17 Борисяк А.А. Палеонтология и дарвинизм // 
Журн. общ. биол. 1940. 1, № 1. 

ний, вытекающих из анализа фактических соот-
ношений. 

Закон неспециализованного был сформулиро-
ван Копом как одно из обобщений обширной 
главы его «Основных факторов органической 
эволюции», посвященной рассмотрению филоге-
нии растений и животных (Соре, 1904, р. 74, 
75)18. 

Констатируя, что эволюция не образует одной 
непрерывной линии, но может быть представле-
на в виде дихотомической системы, Коп выводит 
заключение, что прогрессивные формы (линии) 
данного периода берут начало не от конечных 
форм линий предшествующих веков, но от более 
ранних (Соре, 1904, р. 172), менее специализо-
ванных. Этот факт отмечался уже Агассисом и 
Дана. Коп же формулирует его как особый закон 
и поясняет далее, что этот закон обусловливается 
тем, что специализованные формы мало способ-
ны приспособляться к изменяющимся условиям. 
Это не значит, что новая ветвь данного периода 
может получить начало только от самых прими-
тивных форм предшествующих эпох: и специа-
лизованные формы могут прогрессировать, но не 
самые специализованные, а только те, которые 
еще сохранили известную долю пластичности. 

Своим законом Коп отметил лишь один эле-
мент в общей схеме эволюционного процесса. 
                                                           

18 Соре Е.D. The primary factors of organic evolution. 
Chicago, 1904. 



А.А. Борисяк 

62 

Полнее эту схему изображает закон адаптивной 
радиации Осборна19. Этот закон вырабатывался 
постепенно в ряде работ Осборна и окончательно 
сформулирован им в специальной статье (Osborn, 
1902)20. Законом адаптивной радиации Осборн 
предполагал уточнить на основании ископаемых 
остатков представление о дивергентной эволю-
ции (embranchements Ламарка, дивергенции Дар-
вина, Копа) как дифференциации образа жизни в 
различных направлениях, исходя из примитивно-
го типа; при этом при сходных условиях различ-
ные группы животных (например, сумчатые и 
плацентарные млекопитающие) дают аналогич-
ные радиации. В этом – основное содержание за-
кона. В последующих работах на конкретных 
примерах Осборн неоднократно возвращается к 
этой теме, показывая, как известная область, до-
статочно обширная и разнообразная в топогра-
фическом, почвенном, климатическом и ботани-
ческом отношениях, дает начало все более раз-
нообразящимся формам млекопитающих. 

В самой общей форме («общая радиация») 
радиация млекопитающих изображается следу-
ющим образом: от примитивных «типов» (всеяд-
ные, насекомоядные) во всех направлениях рас-
ходятся ветви, различающиеся строением зубно-
го аппарата и кистей конечностей, приспособля-
ющихся к различным условиям: зубы – к различ-
ной пище (всеядные, травоядные, плотоядные, 
муравьеядные), кисти конечностей – к различно-
му образу жизни (роющие, плавающие, бегаю-
щие, древесные). Так как одинаковая диета, 
например травоядных, может быть связана с раз-
личной стацией обитания, то специализация зуб-
ного аппарата и кистей идет независимо. Иско-
паемые остатки млекопитающих позволяют 
наметить начиная с мезозоя ряд таких последо-
вательных радиаций. 

Общая радиация на площади целых конти-
нентов или зоогеографических областей в тече-
ние длительного времени образует различные 
отряды, как, например, Арктогея (Северная Аме-
рика + Европа) дала начало 14 отрядам, Неогея 
(Южная Америка) – 4 отрядам и т.д. Таким же 
образом части областей, или регионы, изолиро-
ванные на более короткое время, стали центрами 
развития (адаптивной радиации) семейств мле-

                                                           
19 Как уже приходилось отмечать (Борисяк, 1928, 

1930), до Осборна об «иррадиации копытных» гово-
рит В.О. Ковалевский. 

20 Osborn Н.F. The Law of adaptive radiation // Amer. 
Naturalist. 1902. 36, N 425, May 1902. 

копитающих21. И, наконец, еще меньшие про-
странства дали начало «местной радиации», вы-
звавшей образование слабо разнящихся местных 
форм или различных родов. 

Закон адаптивной радиации дает гораздо бо-
лее полное, чем закон Копа, представление о хо-
де процесса эволюции. Наконец, дальнейшую 
детализацию картины представляет закон необ-
ратимости эволюции Долло. Он изложен кратко 
в протокольной заметке о докладе Долло «Les 
lois de l’évolution» 1890 года (Dollo, 1893)22; за-
тем Долло неоднократно возвращается к нему в 
ряде специальных своих работ. Скудные слова 
Долло, как всегда, заключают большое содержа-
ние. «Организм не может вернуться хотя бы ча-
стично к предшествовавшему состоянию, кото-
рое было уже осуществлено в ряду его предков 
<...> даже в том случае, если он оказывается в 
условиях существования, тождественных тем, 
через которые он прошел. Но вследствие нераз-
рушимости прошлого, он всегда сохраняет ка-
кой-нибудь след промежуточных этапов, кото-
рые были им пройдены» (Dollo, 1893). Эволюция 
необратима, потому что невозможно представить 
себе вмешательство причин, точно противопо-
ложных вызвавшим вариации, из которых полу-
чилась первоначальная серия трансформаций, 
притом действовавших в обратном порядке (Да-
виташвили, 1940, с. 132–135)23. 

Закон Долло изображает не только механизм 
эволюционного процесса, но и роль в этом про-
цессе двух его основных элементов – структуры 
организма, с одной стороны, и условий его суще-
ствования, с другой. Воздействие среды закреп-
ляется структурой организма, которая есть ре-
зультат повторных воздействий такого рода, дру-
гими словами – результат приспособления орга-
низма к сменяющейся среде в течение всего ис-
торического его развития. Когда организм пере-
ходит в новые условия, в его строении сохраня-
ются черты его прошлого строения, но новые 
условия, в свою очередь, оставляют свой след; 
таким образом, если организм переходит вторич-
но в условия, в которых он уже однажды был, он 

                                                           
21 Центры развития не надо смешивать с ареалами: 

образовавшиеся соединения между континентами или 
регионами имели результатом переселение развив-
шихся в данной области групп в другие области. 

22 Dollo L. Les lois de l’évolution // Bull. Soc. Belge 
de Géol. 1893. 7, p. 164–166. 

23 Давиташвили Л.Ш. Развитие идей и методов в 
палеонтологии после Дарвина. М.; Л.: Изд-во АН 
СССР, 1940. 
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не возвращается к прежнему строению (так как в 
нем закрепились те изменения, которые он пре-
терпел), а достигает приспособления новыми 
средствами. 

Таким образом, обобщениями Долло четко 
выявляется роль в эволюционном процессе и 
среды (перемена среды вызывает перемену при-
способлений – перестройку структуры), и струк-
туры организма (она сохраняется, несмотря на 
приспособление к новым условиям), а в сово-
купности дается механизм процесса эволюции, 
движущей силой которой являются взаимоотно-
шения организма и среды. 

Так, на основе филогенезов, построенных на 
фактических и исторических документах (иско-
паемых остатках), выводится общая схема эво-
люционного процесса, приводящая к познанию 
основной движущей силы эволюции. 

Изучение ископаемых остатков могло дать 
эти результаты только потому, что эти остатки 
были освещены, истолкованы и поняты как жи-
вые организмы, некогда жившие: все три назван-
ных автора – биологи, не только палеонтологи, 
но и сравнительные анатомы, и Долло, осветив-
ший наиболее интимные стороны эволюционно-
го процесса, был основателем палеобиологии. 
Этим, однако, нисколько не умаляется руково-
дящее значение в этих обобщениях палеонтоло-
гических данных24. 

Изложенные законы дают общую основную 
схему всякого эволюционного процесса. Помимо 
них, из установленных на палеонтологическом 
материале обобщений может быть указан еще 
ряд закономерностей, дополняющих и развива-
ющих общую картину в отдельных ее частях; из 
них некоторые также имеют широкое, если не 
всеобщее значение. 

Н а п р а в л е н н о с т ь  э в о л ю ц и и .  На 
первом месте должно быть поставлено это обоб-
щение, подтверждаемое всякой филогенетиче-
ской ветвью, которую удается проследить на па-
леонтологическом материале в течение сколько-
нибудь продолжительного времени; в то же вре-
                                                           

24 Сравнительная анатомия не только помогает 
осветить (истолковать) палеонтологические данные, 
но и дает метод их изучения и выявления на них фак-
торов эволюции. Как пример может быть приведена 
работа Е.А. Ивановой (О проявлениях естественного 
отбора на распространение и развитие некоторых 
брахиопод // Изв. АН СССР. Сер. биол. 1940. № 1), в 
которой констатируется изменение генотипа на том 
же фенотипе, а также мобилизация скрытых мутаций 
при изменении среды. 

мя детальная разработка всякой такой ветви – 
безразлично, относится ли она к позвоночным 
или беспозвоночным животным, – свидетель-
ствует об ортоселекционном, а отнюдь не ортоге-
нетическом характере этой направленности (Бо-
рисяк, 1940, с. 35), а это, в свою очередь, под-
тверждает, что основным фактором направлен-
ности эволюции являются взаимоотношения ор-
ганизма и среды. 

П а р а л л е л и з м . Очень многие группы жи-
вотных развиваются в виде ряда параллельных 
ветвей (наиболее яркий пример представляет 
развитие хоботных, как оно изложено в извест-
ной монографии Осборна). Другими словами, 
представители этих групп после небольшой ра-
диации, ослабившей между ними борьбу за су-
ществование, далее продолжают развиваться в 
сходных условиях, хотя иногда и на различных 
континентах (таково, например, параллельное 
развитие в Старом и Новом Свете примитивных 
безрогих носорогов: ветвь Coenopinae в Север-
ной Америке и ветвь Aceratheriinae в Евразии; то 
же, вероятно, имеет место для лошадей и т.д.), и 
при большой близости строения дают очень 
сходные параллельные ветви (кактусообразное 
филогенетическое древо), то есть одинаково 
направленные, как об этом говорилось выше. 

В практике построения конкретных филогене-
зов, при недостаточном материале, формы, при-
надлежащие различным параллельным ветвям, 
легко могут быть приняты за генетически непо-
средственно связанные между собою. С другой 
стороны, параллельные ветви, при невыясненно-
сти их начальных стадий, дают повод утверждать 
полифилетический характер эволюции. 

У в е л и ч е н и е  р о с т а . У огромного боль-
шинства филогенетических ветвей наблюдается 
постепенное увеличение размеров их представи-
телей (закон Депере). 

П е р е ж и в а н и е  п р е д к о в ы х  ф о р м .  
Предковые формы продолжают существовать в 
течение ряда эпох, в более или менее неизмен-
ном виде, наряду с гораздо более дифференциро-
ванными их потомками. Это говорит о том, что 
формы различной дифференцировки биологиче-
ски могут быть равнозначащи (классический 
пример – Lingula среди других брахиопод). 

Н е з а в и с и м а я  и з м е н ч и в о с т ь  о р -
г а н о в ,  коррелятивно не связанных между собой 
и координируемых лишь в процессе эволюции 
(chévauchement de la spécialisation Долло) усло-
виями внешней среды. Это очень важное обоб-
щение хорошо иллюстрируется примерами из 
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эволюции млекопитающих: при адаптивной ра-
диации, как мы это видели, адаптация у отдель-
ных ветвей осуществляется путем комбинаций 
независимо идущих изменений в ступнях и зубах. 
И те и другие изменения представляют приспо-
собления, обусловленные потребностью пита-
ния: кисти конечностей приспособляются к пе-
ремещению для нахождения пищи, а зубы – для 
размалывания пищи. Как уже говорилось, каждая 
диета (насекомоядная, травоядная, плотоядная) 
может встречаться у животных, связанных с раз-
ными средами (суша, вода, воздух), поэтому 
комбинации специализаций названных органов 
(ступни и зубы) могут быть крайне разнообразны 
и ими (комбинациями) и характеризуются раз-
личные ветви радиации; каждая ветвь вырабаты-
вается в особый «биологический тип», в котором 
органы, независимо приспособлявшиеся к своим 
функциям, координированы на почве отношения 
организма к внешней среде. 

С другой стороны, зубной аппарат и ступня 
топографически связаны с соседними органами 
(первый с черепом и шеей, вторая с конечностя-
ми и строением тела), координированно с ними 
изменяющимися. 

Эта картина взаимоотношений различных ор-
ганов в процессе приспособления, построенная 
эмпирически на палеонтологических данных, 
предвосхищает учение о корреляциях, ныне так 
успешно развиваемое школой морфологов Се-
верцова – Шмальгаузена. 

Учение о корреляциях в палеонтологии, как 
оно только что изложено, тесно связано с учени-
ем об адаптивной радиации, представляя детали-
зацию эволюционного процесса отдельных вет-
вей. Оно вводит нас в механизм образования 
биологических типов, механизм образования 
структуры организмов и является важнейшим 
обобщением в основной области исследования 
палеонтолога – области изменчивости организ-
мов. Важно отметить, что при конкретных ис-
следованиях начинают попадаться указания, что 
далеко не все изменения в этом процессе образо-
вания структуры организма могут быть объясне-
ны как адаптивные (Osborn, 1929)25, это свиде-
тельствует об углублении палеонтологического 
исследования, его постепенном отходе от упро-
щенных толкований. 

Сюда же должно быть отнесено констатиро-
ванное В.О. Ковалевским наличие «адаптивной» 
                                                           

25 Osborn H.F. The Titanotheres of ancient Wyoming, 
Dakota and Nebraska // U.S. Geol. Surv. Monogr. 1929. 
55, vol. 2. 

и «инадаптпвной» эволюции конечностей ко-
пытных как выражение характерного для селек-
ционного процесса нащупывания различных пу-
тей эволюции, лишь частично удачных. 

Р а з л и ч н а я  с к о р о с т ь  э в о л ю ц и и  
отдельных признаков. Это обобщение тесно свя-
зано с наличием независимой изменчивости ор-
ганов; в широком масштабе она выражается в 
различных темпах эволюции различных филоге-
нетических ветвей. 

Нетрудно видеть, что приведенные главней-
шие эмпирические обобщения, полученные на 
палеонтологическом материале, большей частью 
совпадают с представлениями о различных мо-
ментах эволюционного процесса, высказанными 
Дарвином па основании его теоретических поло-
жений или анализа его известного графика. 
Представления Дарвина получают, таким обра-
зом, подтверждение фактом в эмпирических 
обобщениях палеонтолога, притом обобщениях, 
полученных независимо от дарвиновского учения 
и иногда авторами, отнюдь не разделяющими 
концепций Дарвина (Борисяк, 1940, с. 27). В 
свою очередь, эмпирические обобщения палеон-
тологии связываются в стройную систему и 
освещаются теорией Дарвина. 

Все изложенное подтверждает огромное зна-
чение палеонтологических обобщений для вос-
становления основных законов, управляющих 
эволюционными процессами, и вместе с тем для 
проверки на фактическом материале различных 
теоретических концепций. Так, подтверждая 
дарвиновскую теорию, они одновременно отвер-
гают как не отвечающие фактическим отноше-
ниям ортогенетические и различные другие авто-
генетические концепции. 

Необходимость восстановления фактической 
картины филогенетических отношений для даль-
нейшего развития эволюционного учения дела-
ется тем более очевидной; чем точнее восстанав-
ливаются филогенезы, тем более четки и обоб-
щения. Перечисленные выше закономерности 
касаются филогенетических отношений крупных 
таксономических групп вымерших животных. 
Взаимоотношения мелких таксономических еди-
ниц, непосредственные взаимоотношения между 
видами, становление новых видов через образо-
вание биотипов, разновидностей и т.д. фактиче-
ски построены в очень немногих исследованиях. 
Отдельные детальные работы, с применением 
онтогенетического метода, не только позволили 
восстановить подробную от вида к виду историю 
изучаемой формы, но и воочию наблюдать на 
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препаратах самые интимные стороны эволюци-
онного процесса, как ускорение или замедление 
в онтогенезе отдельных признаков, скачкообраз-
ные их изменения и т.п. 

Резюмируя изложенное, можно сказать, что 
палеонтология как биологическая наука, строя-
щая совместно с другими биологическими дис-
циплинами историю органического мира, имеет 
задачей восстановление конкретных филогене-
тических отношений ископаемых животных (и 
растений) по их остаткам, сохранившимся в пла-
стах земной коры. 

Основная проблема палеонтологии – пробле-
ма филогенезов: разработка проблем взаимоот-
ношения организма и среды, отношения онтоге-
неза и филогенеза и проблемы вида имеют под-
собное значение для освещения основной про-

блемы дарвинизма. Работа палеонтолога должна 
состоять: 1) из предварительной проработки ис-
копаемых остатков на основе данных сравни-
тельной анатомии и эмбриологии современных 
животных и сравнительно-литологического изу-
чения заключающей их породы для восстановле-
ния физико-географических условий их суще-
ствования и 2) из последующего филогенетиче-
ского сопоставления их в виде графика, который 
будет изображать фактический эволюционный 
процесс и анализ которого должен осветить за-
кономерности этого процесса. Особое внимание 
должно быть обращено там, где это возможно, на 
детальное изучение взаимоотношений мелких 
таксономических единиц, как области, наименее 
освещенной и обещающей пролить свет на самые 
интимные стороны эволюционного процесса. 

 



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Error
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /CMYK
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments true
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


