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Аннотация—До сих пор естественный отбор понимался согласно трак֊ 
товке Дарвина, этот тип отбора нс направлен. Ии существует, с нашей 
точки зрения, и другой тин отбора, названный нами трофическим. В ос
новном он проявляется в условиях постоянной среды и стремится стабили
зировать трофические цепи биоценозов, он направлен. Этот тип отбора 
долгое время развивался в морях и океанах, где образовал пирамиды, но с 
повышением ступени свободы организмов он проявился на суше и привел 
к созданию человека.
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Abstract — Developing his conception of the dualistic nature of the Natu
ral Selection the author explains the creation of man as the final stage 
o։՜ the kind of Evolution, which he has called the trophic nne. In opposi
tion to the Darvinlan selection, which has no limit (see also: Involution 
trophique, Annee biolog., 25 (1): 1—23, 1986).
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С тех пор как Ч. Дарвин показал роль естественного отбора в процес
се эволюции, этот отбор был признан се ведущим фактором почти все
ми эволюционистами. Однако его особенности были недостаточна 
поняты из-за недоучета специфики его влияния на разные уровни био
ценозов.

Согласно представлениям Дарвина, каждая особь, потерянная а 
безбрежном мировом пространстве, боролась за свое выживание путем 
повышения своей приспособляемости к местным условиям среды. В 
дальнейшем вместо особи за элементарную единицу эволюции была 
признана популяция, так как судьба каждой особи приобретает эволю
ционную Значимость лишь постольку, поскольку она отражается -а 
судьбе своей популяции. Л каждой популяции свойственны опреде
ленный биоценоз и биотоп, хотя некоторые популяции кочуют и могут 
тем самым изменять и тот и другой, чем расширяется арена их жизни. 
В условия существования популяций дополнительные уточнения вне
сло учение об экосистеме, исследующее распределение потоке» энергии 
по ее трофическим цепям и сетям, чем определяется доля энергии, на
ступающая в каждую популяцию. А так как эта энергия в больший֊
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стве случаев солнечного происхождения, то она колеблется циклически, 
хотя обычно достаточно постоянна из года в год. Соответственно, по֊ 
иуляпни так или иначе приспособлены к этим колебаниям, ио сохрани֊ 
ют свою среднюю плотность, пока условия среды достаточно постоян
ны.

Таким образом, каждая популяция подвергается воздействию двух 
исЗааЙснмых факторов. Одним из них является ее биомасса, которая 
։!Н|'.еделяется объемом поступающей н нее энергия, а другим действие 
естественного отбора, который стремится повысить жизненность каж
дой популяции, что приводит к увеличению доступной ей энергии в 
ущерб соседним и тем самым к перестройке имеющихся трофических 
цепей. Иными словами, один и тот же естественный отбор, действуя од
нородно. ио на разных уровнях, на уровне популяции стремится увели
чит։ ее биомассу, а на уровне экосистемы- закрепит։, ее путем уничто
жения прироста всех популяций экосистемы. Соответственно, действие 
отбора можно распределить ио нескольким типам. Па уровне популя
ции отбор действует согласно представлениям Дарвина, поэтому его 
можно назвать дарвинским, на уровне экосистемы этот отбор назван 
нами «трофическим» |11] и ответственным за «трофическую эволю
цию» [13].

Но существуют и промежуточные уровни, так как в любом биоце
нозе создаются группы организмов, связанных особыми зависимостя
ми, которые можно назвать биокомплекса мп и которые способны эво
люционировать независимо от их экосистемы. К таким биокомилек֊ 
са.м можно отнести, например, энтомофильные растения и их опылите
лей-насекомых. птиц и рукокрылых, многие грибы и их мпцетофаги, 
• имбионтов и их хозяев и т. д- Многие биокомплсксы эволюционируют 
с пользой для всех их компонентов, следовательно, согласно дарвин- 
ско.му типу эволюции, но часто наблюдается и трофический тип эволю
ций, например, между паразитами и их хозяевами или в почвах, о чем 
указано ниже.

Трофическая эволюция вполне укладывается в рамки ароморфоза 
покойного акад. А. Н. Севериова, но является лить одним из его вари
антов, так как свойственна лишь консументам, а ироморфоз известен 
и у растений и включает разные процессы, в том числе и не связанные 
с трофическим отбором. Но именно трофическая эволюция ответствен
на за бурное развитие животного мира, намного превысившее развитие 
растительности. Но как проявляется эта эволюция?

Любая популяция обладает продуктивностью, т. е. способна уве
личивать свою биомассу, так как популяция, лишенная такой способ
ности, т. е. обладающая сходными темпами рождаемости и смертности, 
сокращалась бы необратимо при каждом неблагоприятном ■ ՛.: нее со
бытии, а при достаточном количестве таких повторностей бы.՛:?, бы об
речена на вымирание. Поэтому всякая популяция обладает приростом, 

• она имеет и врагов, понимая вод этим все организм:?., так или ина
че способные снизить ее численность. Соответственно, когда условия 
‘.'рС'ЛЫ достаточно постоянны, трофической эволюции вменяется в обя
занность уничтожить прирост всех популяций путем усиления деятель-
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пости их врагов (Вопрос о существовании авторегуля инн рассматри
вается ниже). Соответственно, каждый раз, когда любой популяции 
удастся увеличить свою биомассу, стратегия биоценоза приводит к 
увеличению биомассы и ее врагов. Но и эту биомассу следует регули
ровать, так что таким путем вопрос ие разрешается, а лишь переносит
ся на новые объекты Однако стратегия природы лат та выход из этого 
положения путем соз гания пирамидальных структур.

Первые пирамиды были описаны Элтоном [22] исходя из учета 
биомассы составляющих ее чтажей. Позднее, преж ювремспно ՛ кончав
шийся .Линдеман [31, 32]. построил новые пирамиды, в которых био
массу заменил продуктивностью, что гораздо лучше отразило их био
логическое значение

В таких пирамидах все продуценты занимают нижний этаж, а кон
сументы следующие, причем продуктивность каждого этажа тем ниже, 
а жизненность тем выше, чем выше расположен данный этаж; каждый 
этаж поглощает продуктивность иижерасположенного. так что приро
де остается отрегулировать продукцию лишь последнего этажа. Ко
нечным этапом построения пирамид является создание цивилизованно
го человека, так как лишь он способен закрепить все трофические це
ни экосистем, тем самым извлекая из них наибольшую возможную про
дукцию для своих нужд, а также отрегулирован, собственную продук
цию согласно своим ресурсам Как известно, уже сейчас существует 
несколько цивилизованных стран, где рождаемость не превышает смерт
ность несмотря на усовершенствование в них медицинского обслужива
ния.

В отличие от прочих форм арсморфоза, трофическая эволюция 
подчиняется лишь ей свойственной закономерности, которой подверже
ны лишь консументы, в том числе и человечество. Эта закономерность 
выражается в необходимости создавать новые группы консументов с 
пониженной плодовитостью, компенсируемой повышенной жизнедея
тельностью, как единственный путь, способный закрепить трофические 
цепи экосистемы.

По этим путем достигается лишь временное состояние равновесия, 
которое автоматически нарушается эволюцией и по разному в зависи
мости от ее хода. Если условия среды изменчивы, то существующие 
экосистемы разрушаются или перестраиваются и торжествует дарвин
ская эволюция. Но когда они достаточно постоянны, происходит рост 
пирамид с укреплением трофических испей. Поэтому представления 
многих экологов о возможноегп существования в экосистемах предель
ного состояния равновесия -климакса Клсментца—без воздействия ци
вилизованного человека фиктивны, а имеющиеся на этот счет (энные 
относятся не к эволюции экосистем, а к их регенерации после неблаго
приятных воздействий среды. Иными словами климакс может создать
ся лишь в экосистемах, лишенных эволюционных способностей, а в 
природе ,о си.՝: пор таких нет Но пирамиды .могут строиться лишь при 

достаточно постоянных условиях среды, следовательно, лишь в некото
рых привилегированных биотопах, в которых только и могли возник
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нуть новые типы животных, но этот процесс протекает очень медли
тельно. Соответственно, эти тины появились издавна, как это явству
ет из палеонтологической летописи. Так, первые остатки членистоно
гих сейчас обнаружены уже в отложениях прекембрия. У хордовых 
самые древние окаменелости известны из палеозоя, но представлены 
позвоночными, т. с. формами, гораздо более молодыми, чем исходные 
хордовые, которые к тому же вряд ли могли оставить четкие следы в 
древних отложениях, поэтому и хордовые должны были возникнуть в 
прекембрии.

За отсутствием более четких данных для эволюции древних эко
систем можно предложить следующую модель:

На первобытной Земле эволюция должна была возникнуть из-за. 
борьбы прокариотов с исходными вирусами («эовяруса.ми»), питавши
мися. те и другие, скоплениями органических веществ абиотического 
происхождения, с образованием биоценозов из прокариотов, вирусов и 
ьовнрусов, эти последние должны были исчезнуть с окислением атмо
сферы. В этих биоценозах преобладали продуценты, но имелись и са
профаги. Тогда, как и сейчас, объем биомассы продуцентов определял
ся объемом доступной солнечной энергии, который, по-виднмому, мало 
отличался от современного. а прирост уничтожался вирусами, хотя мно
гие прокариоты должны были погибать из-за недостатка пищи и сами 
становились пищей для сапрофагов. С появлением протистоа создают
ся и хищники, а многоклеточные начинают строить пирамиды, в кото 
рых консументы играют все большую роль, так как они регулируют 
плотность популяций горазда полноценнее, чем вирусы пли бактерии, 
пролиферация которых приводит к вспышкам эпизоотий, регуляцион
ные способности которых очень грубы и резко нарушают строение эко
систем-

Интересным примером современной регуляции плотности популя
ций может служить подавление вспышек у бабочек-волнянок. II сейчас 
эти вспышки приводят к уничтожению листвы древесных растений, ча
сто на обширных площадях, их подавление .достигается взаимодействи
ем богатого набора врагов, в том числе и видов, специально приспосо
бившихся к этим вспышкам, как некоторые птицы ; кукушки), жестко
крылые (красотелы, сильфы), которые, однако, не способны их ликви
дировать. так что эту рол-, приходи?.я выполнят։, разным боле,ням. в 
основном вольтам, вирусного происхождения. Этот пример хорошо ил
люстрирует градуальный ход трофической -люлюнлн. постепенно обога
щающий набор врагов тех популяций, которые нарушают строение тро
фических цепей, за спет все более эволюционированных организмов. Он 
также доказывает отсутствие популяционной авторе։ уляцин, как это 
особенно явствует на примере опустошений, произведенных в США 
одним видом волнянок—непарным шелкопрядом, проникнувшим туда 
случайно, или колорадского жука, на родине безвредного, но в Европе 
ставшего бичом картофеля, или японского хрущика- РорИНа }арогйса, 
также безвредного на родине, но бурно размножившегося в Северной 
Америке после его случайного завоза. Впрочем, сходные примеры мно
гочисленны, в противовес примерам автсрегуляини, которые отсутству
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ют полностью 
ментов сейчас

Однако подавляющее большинство популяции кбнсу
вспышек нс образует из-за совершенства свойственных

нм экосистем, если только структура этих последних ио нарушена че
ловеком. Но эпизоотии остаются главным оружием экосистемы ыя 
подавления вспышек консументов почти во всех биотопах.

Наиболее совершенная регуляция численности популяций достиг] 
аута в трех первых этанах иодных пирамид, о чем подробнее сказано 
ниже. Здесь вирусы и бактерии уже никакой роли не играют. По а 
этих пирамидах эволюция продуцентов в редуцентов осталась очень 
скромной, хотя и привела к появлению многоклеточных водорп՛. ։е&( 
роль которых, однако. з пирамидах незначительна

Наиболее крупные пирамиды известны в пелагиалях океанов и 
озер. Здесь продуценты представлены главным образом одноклеточ
ными водорослями, в основном диатомеями, перидинеями, коккошто- 
форациями, биомасса которых скромна, но продуктивность огромна. 
Ими питается богатый и разнообразный зоопланктон । консументы пер
вого порядка), в свою очередь служащий нишей разнообразным кон
сументам второго порядка, распределенным по нескольким этажам, из 
которых самый верхний состоит в основном из млекопитающих, как 
киты, кашалоты, ластоногие, а также некоторых птиц. В этих биоце
нозах трофические связи довольно просты, хотя и более сложны, чем 
это представлялось раньше. Основными регуляторами являются хищ
ники, биомасса которых во много раз превышав г биомассу фитопланк
тона, флора очень древняя н едва изменилась с палеозоя, фауна каж
дого этажа в целом тем древнее, а продуктивность тем выше, чем ниже
расположен этот этаж, миграции, как суточные, так и сезонные, обыч
ны. Редуценты [60] й^^нйгр'.чне^йй'йь^ в основном представлены бакте 
рнями и одноклеточными грибками, роль которых, однако, существенна,
так как они возвращают среде из трупов производные азота, фосфора
п углекислоты, обогащая 
планктон, но их биомасса 
наших садах и огородах).

ими воды океанов, в чем остро нуждается
скромна (в среднем в 500 раз меньше, чем

Болезни и паразиты немногочисленны и иг
рают подчиненную роль.

Путь трофической эволюции прослеживается замечательно четко,

в

но заметно влияние и других путей, значительно осложнивших исход 
ные трофические цепи, в особенности в верхних этажах. Биомасса кон
сументов велика, по какая-то ее част։, из пелагиалей поступает в абис
сальную зону, служа пищей ее фауны. что приводит обеднению рек
сурсов пелагнали.

С пелагиалямп океанов интересно сравнить пелагиали озер, на
пример, озера Байкал, относящегося к озерам олиготрофного типа, 
близкого к мезотрофному [3]

В этом озере органические вещества па 92% автохтонного и 
8% аллохтонного происхождения

по

на

Биомасса редуцентов (бактерий)—9,4 ккал/м2, годовая продук
ция—3!4,8 ккал. продуцентов (фитопланктон)—соответственно
874.8; у консументов первого порядка (зоопланктон I)—6 и 80,5; ;

У 3 н
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Крйсумснтов второго порядка (зоопланктон 2)- 3,4 и 8,1; у рыб-о.82 
и 3.5։>; у гюленеГ. (нерпа) —1,28 и 0,22-

Но сравнению с нелагналямн оксанов эти данные отличаются в ос
новном обилием редуцентов, громадная продукция которых составляет 
апачи о.льную часть рациона зоопланктона. Обилие редуцентов вызва
но обилием трупов, отмершего фитопланктона и прижизненных выделе
ний организмов: аналогичные явления местами известны и в морях. 
Донная фауна бедна. Замечательно совпадение о продукции продуцен
тов и двух лера ;жей консументов (в соотношении 100:10:1). не
смотря на возросшую роль редуцентов и несоответствия в продуктивно
сти рыб и млекопитающих, что можно приписать скудности жизненных 
форм з этой экосистеме. С этими оговорками их биоценоз обладает 
геми же характеристиками, что и биоценозы многих морен и других 
крупных озер.

В .՛; ютивоположпость водным наземные биоценозы отличаются 
[«очень сложным строением, при большой скромности пирамидальных 
структур, гак как здесь основные факторы среды на экосистему влия
ют совершенно иначе. Основными характеристиками наземных эко- 
свете*.՛ можно считать следующие.

1. Большая изменчивость климата « пространстве и во времени, 
резко отразившаяся на биоценозах, но по-разпому для разных популя
ций. поэтому здесь большое значение приобрели формы отбора, свя
занные I изменениями среды.

2. Обилие специализированных экологических ниш, столь редких 
в пела шалях, в которых создались многочисленные микробиоценозы.

3. Обилие и разнообразие редуцентов, в том числе и позвоночных, 
размножившихся из-за обилия органических остатков п выделений, на
капливающихся на месте, с образованием многочисленных обратных 
связей между ними и другими компонентами биоценозов

4. Обилие болезней, эпизоотий и паразитов, играющих большую 
роль в регуляция численности многих популяций.

5. Изменчивость наземного рельефа, вызвавшая пространственную 
изоляцию многих популяций, па эволюцию которых влияло и изменение 
этого рельефа за геологические периоды

6. Изменчивость влажности среды в пространстве и во времени, 
резко отразившаяся на видовом спектре многих биоценозов.

7. Тесная связь наземных биоценозов с почвой, состав биоты кото
рой сильно влияет на специфику каждой экосистемы.

Хотя первые исследования по баопедологин восходят к Дарвину и 
некоторым отечественным почвоведам, основателем этой науки сле
дует считать швейцарского микробиолога Франсэ [23], который впер
вые изучил микрофауну и флору почвенных биоценозов, названных им 
эдафоном, на примере одного участка около города Базель. Эту биоту 
можно было бы распределить по трем разным группам биоценозов, ес
ли бы они не был։։ переплетены в пространстве теснейшим образом, 
так что их правильнее рассматривать как три компонента одного це
лого [48].
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Один из них, явно наиболее древним, заселяет капельно-жидкую 
фракцию почвы, развиваясь в воде. В основном он состоит из прока
риотов, протистов, коловраток и водорослей, насчитывает продуцентов,, 
хищников и сапрофагов и служит пищей некоторым членистоногим. 
Его биомасса и роль в почвообразовательных процессах скромны, но՛ 
он явился исходным биоценозом почвы, способствовавшим развитию 
се прочих компонентов.

Сейчас основная масса почвенных организмов сконцентрирована 
во втором компоненте—скважинах почвы, состоит из бактерий и гри
бов, питающихся растительным опалом н образующих первый этаж 
пирамиды этого компонента, с высокой продуктивностью и скромной 
биомассой. Этими организмами питается богатая фауна беспозвоноч
ных, в основном клещей, многоножек, коллембол и других насекомых, 
среди них имеются также редуценты. Здесь одноклеточные играют бо
лее или менее ту же роль, что и фитопланктон пелагиалей, что побуди
ло Франсэ рассматривать их как продуцентов, но и здесь настоящими 
продуцентами являются зеленые растения, произрастающие на месте, 
опад которых составляет первичную продукцию почвенных биоценозов. 
Но испражнения беспозвоночных создают ту мелкокомковатую структу
ру почвы, которой акал. В. Р. Вильямс [1] справедливо придавал ве
дущее значение в ее плодородии. Наконец, в самой почве развивается 
третий компонент, самый молодой, состоящий в основном из личинок 
сравнительно крупных насекомых, в особенности двукрылых в жестко
крылых, а также дождевых червей и нематод, являющихся хищниками, 
фитофагами и сапрофагами, иногда у одних и тех же видов. В почве 
живут и некоторые млекопитающие । кроты, сумчатые кроты, некоторые 
грызуны), представленные фитофагами и хищниками. Разрыхляя поч
ну, эти виды способствуют ее аэрации, а местами и почвообразованию, 
их испражнения повышают плодородие почвы, как это отмечалось уже 
Дарвином в отношении земляных червей, но они повреждают корни н 
всходы Однако их роль обычно невелика из-за скудности биомассы и 
продуктивности этого компонента, хотя из этого правила есть и исклю
чения. Так, на английских пастбищах биомасса дождевых червей мо
жет быт։, больше биомассы выпасаемого на них скота [46].

Почвенные беспозвоночные страдают от заболеваний и паразитов, 
по их роль в регуляции почвенных биоценозов, по-виднмому, невелика, 
.хотя точных данных по этому вопросу еще пе имеется, а успешное при
менение некоторых микроорганизмов в борьбе против ряда почвенных 
вредителей свидетельствует о возможном значении этого фактора. За
то сейчас хорошо известно, что в скважинах почвы численность популя
ций может колебаться сильно, сокращаясь после каждого юждя или 
полина, а еще больше после вспашки почвы.

Влияние эволюции почв па эволюцию наземных экосистем должно 
было быть очень большим, но изучено недостаточно, так как проследить 
за се ходом нелегко. Однако уже большая сложность, богатство н 
разнообразие почвенных биоценозов свидетельствуют об их длительной 
эволюции, имевшей решающее значение для повышения плодородия 
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почв, которое долгое время должно было быть очень скромным, чем 
объясняется наличие богато»՜։ микрофлоры в корнях палеозойской рас
тительности [8]. Сходная микориза с;.ществуе։ и сейчас у некоторых 
рас։ен; й, произрастающих из бедных почвах. Понадобилось, по-видн- 
мому, очень длительное время для достижения такого уровня плодоро 
дня почв, которое позволило большей части наземной растительности 
обойпнч. без своих грибных симбионтов, хотя и сейчас этот уровень 
очень изменчив. Таким образом, между почвенной фауной бесиозвоиоч 
Пых н растительностью и главна, вероятно почти исходно, образовалась 
ТССН&Я взаимосвязь по образцу нашей Спокомплексной модели, резко 
поил и ниша я на эволюцию обеих этих групп, так как специфика почвен
ного опада должна была отразиться из эволюции почвенной фауны и 
тем самым ин плодородии почв. И сейчас почвы под лиственными на- 
сажденкями плодороднее, чем под хвойными

Таким образом, наземные экосистемы и противовес морским ха
рактеризуются богатой эволюцией своих продуцентов, приведшей к рт 
инету высшей (псилогеновоЙ) растительности, постепенно завоевавшей 
почти всю сушу, з также вторично проникнувшей в водоемы Приме
чательно, что эта эволюция сравнительно быстро привела к образова
нию деревьев, тогда как кустарниковая и гравянистая растительность 
современного типа возникла гораздо позднее, может быть из-за недо
статочного в прошлом плодородия почв, однако и в палеозое высота 
растений была очень разной

Долгое время прирост насаждений должен был быть ограничен лишь 
физическими условиями срс гы, уровнем плодородия почв и конкурен
цией за жизненное простран .во. приведшей к бурному росту расте
ний н высоту. Значение консументов должно было быть очень скром
ным, хотя в окаменелых стволах пермского периода найдены следы хо
дов насекомых ксилофагов Соответственно, и разрушение мертвой 
древесины должно было протекать очень медлительно. Этой причине сле
дует, по-виднмому, приписать образование колоссальных отложений 
каменного угля в верхнем палеозое, в мезозое они уже гораздо мень
ших размеров, вероятно, потому, что к этому времени разрушение дре
весины протекало уже гораздо быстрее, хотя и сейчас оно протекает 
очень медленно, о чем свидетельствует нагромождение мертвых ство
лов по всех лесах, не эксплуатируемых человеком. Однако и в кайно
зое образовались мощные скопления бурого угля, по-виднмому, в свя
зи с резким повышением плодородия почв.

В палеозое леса должны были быть завалены мертвыми стволами, 
образовавшими над ночной толстый слой, препятствовавший прораста
нию всходов и развитию почвенной фауны. В таких лесах круговорот 
веществ сильно замедлялся, а почвы истощались, что должно было при
нести к отмиранию древостоя, превращавшегося в кладбища древеси
ны, а лесу приходилось завоевывать новые участки суши. Ло-иидимо- 
му, именно в этих кладбищах создались главные отложения каменного 
угля, что подтверждается и рядом находок, .хотя некоторые скопления 
мертвых стволов были вызваны паводками
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Дальнейшая эволюция растительности была направлена на завое
вание все более ксерофильных и криофильных стаций, как об этом уже 
писал Энглер, и к образованию многоярусных насаждений, в дальней
шем обогатившихся синузиями кустарников и трав. Замечательно, 
что и сейчас в лесу большинство кустарников в трав консументами по
вреждается гораздо меньше, чем древостой, по крайней мерс в умерен
ной зоне, а в гилее почти все консументы держатся в кронах. Но в гус
том лесу их влияние обычно второстепенное, тогда как оно может стать 
значительным в изреженных насаждениях или в степях.

Бурное развитие продуцентов привело к полной перестройке кон
сументов первого порядка, а за ними н прочих, в результате чего фито
фаги появились во всех группах наземных организмов, от грибков до- 
позвоночных и человека, а также среди растений, в том числе и высших. 
Соответственно, здесь пирамидальные структуры сохранились лишь 
частично или создались заново.

Достоверных данных о ходе заселения наземных биотопов не име
ется, но заселение материков должно было протекать в три этапа. Сна
чала и издавна заселились водоемы, затем почвы в, много позднее, на
земные биотопы. В водных биоценозах сохранились разные пирами
дальные структуры, особенно крупные в озерах. В почве они скромнее, 
но и здесь могли привести к образованию новых групп организмов. 
Давно уже была предложена модель дифилетического происхождения 
членистоногих» а Тиллард даже описал предположительного исходно
го наземного предка для насекомых и многоножек (Протаптера). Од
нако отсутствие палеонтологических остатков таких предков препят
ствует разрешению этого вопроса, а онихофоры оказались плохими кан
дидатами па эту роль из-за спорности их филогенетических связен. Как 
бы то ни было, в почвах должны были создаться пирамиды, преобразо
ванные остатки которых сохранились до сих пор. Первые почвы долж
ны были образоваться в речных наносах, где возникла первая наземная 
растительность, в них же должны были появиться и первые наземные 
членистоногие. В дальнейшем частые и резкие изменения среды на
столько перестроили наземные биоценозы, что сейчас в них сохрани
лись лини скромные пирамиды из 2—3 этажей недавнего происхожде
ния, нс отражающего хода эволюции их пирамид. Но у позвоночных 
трофическая эволюция четко проявилась в повышении их жизненности 
и снижении плодовитости. Соответственно, они всегда заселяли верх
ний этаж существовавши.՝; пирамид. Особенно крупной вехой явилось 
появление теплокровных, которое явно связано с трофической эволю
цией. У наземных членистоногих эту эволюцию проследить гораздо 
труднее.

Давно уже установлено морское происхождение позвоночных, даль
нейшее заселение ими суши, откуда они частично снова проникли в мо
ря и океаны, чем они отличаются от наземных членистоногих. Извест
но также, что сначала заселились берега рек и водоемов, затем леса, 
откуда жизнь проникла в открытые пространства саванны, простели 
н, наконец, в арктику и пустыни. Но ароморфозы создались лишь в 
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•стациях с малоизменчивым климатом. Так, первые теплокровные воз
никли в морях, а род Ното в тропической Африке, о период, когда здесь 
климатические колебания были незначительными. Впрочем, то же вер 
ио для ареала всех человекообразных обезьян, тогда как человек, раз 
возникнув, сравнительно быстро заселил все материки и мало постра
дал от ледниковых периодов н силу своей высокой жизнеспособности.

В ходе Эволюции большую роль сыграла пища, но эта роль раз
ная для разных элементов экосистемы. Как мы об этом уже писали 
[9], она очень скромна, когда пища мертвая, и значительна, когда она 
живая, так как между ней и консументами образуются сложные и раз
нообразные взаимосвязи.

В эволюции фотоси и тезирующих прокариотов и морских растений 
роль пищи незначительна, ио резко интенсифицируется у наземных рас
тений. среди которых появляются даже консументы (паразиты, насеко
моядные растения), в биоценозах играющие, однако, второстепенную 
роль. У редуцентов роль пищи гораздо сложнее

Настоящими сапрофагами следует считать лишь одноклеточных и 
|рнбы. так как пиша прочих редуцентов содержит множество однокле
точны.. что сближает их с консументами, от которых они. однако, от
личается четко по ряду особенностей. Так, пригодный пищевой суб
страт всегда уничтожается полностью или почти полностью, несмотря 
на обилие врагов-хщцников и паразитов, которые, однако, могут влиять 
на видовой состав редуцентов, эти последние могут образовать наслое
ния, несколько напоминающие пирамиды, но нм нс равноценные, так 
как пищевой субстрат остается одним и тем же, ио может потреблять
ся по-разному, между редуцентами и консументами известны также 
переходные формы, которые могут включиться в пирамиды, в том чис
ле и средн позвоночных В зависимости от их трофики редуценты 
давно уже распределены по ряду экологических группировок, но среди 
них грибы образуют особый элемент.

Для грибов характерна зигогамия—особый процесс оплодотворе
ния. Хотя зигогамия известна у некоторых водных грибов (микохптрп- 
лиевых), она приобрела свое полное биологическое значение у назем 
пых групп, позволившее им заселить самые разнообразные биотопы, а 
также создать патогенных консументов.

В противовес прочим группам редуцентов, грибы эволюционирова
ли сильно, но лишь в дарвинском направлении, образовав, однако, ча
сто удивительные биокомплексы, из которых самыми замечательными 
можно считать лишайники. Многие другие образовались между ними 
к мнцетофагзми. они, в частности, интересны тем, что пищевым суб
стратом для мицетофагов служат плодовые тела грибов, споры ко
торых расселяются экзо- или энтомохорией. чем напоминают плоды.

Что же касается консументов, го для них роль пищи чрезвычайно 
велика и отражается на эволюции всех их органов, к консументам при
надлежат также паразиты и кровососы, но эти последние плохо уклады
ваются в пирамидальные структуры экосистемы и сами пирамид не 
образуют, а среди вторичноротых паразиты отсутствуют полностью.
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Предложенный в этой статье анализ действия естественною отбо
ра значительно отличается от общепринятого. Известны ли сходные 
ш оказывания?

В современной литера! у ре имеются некоторые указания на этот 
счет, ио они достаточно туманны, а эволюционное значение пирами
дальных структур почти никем нс рассматривалось.

'Гак, Дунбар [21] отмечает, что отбор может действовать на уро
вень особей, популяций пли экосистем, но считает, что во всех случаях 
он направлен на обогащение спектров коксу ментов. которые якобы 
очень бедны в субарктике, где экосистемы «нмматурные». Однако 
именно здесь (вукрылые удивительно многочисленны п имеют богатый 
пн юной спектр.

В своих многочисленных работах Макартур [34—3(5 и др.] настаи
вает, как и мы [12]. на большом влиянии биотического фактора на 
Эволюцию и преобразования биоценозов, считая [33], что стабиль
ность экосистем зависит в основном от богатства спектра ее коксумен- 
юв; если этот спектр белен, стабильность достигается, да и то непроч
но, лишь когда консументы обладают достаточной многоялностью. Од
нако от этого правила известно достаточно исключений [37. 38, 44, 47]. 
Он также приписывает каждой экосистеме определенный видовой со
став, степень его разнообразия и плотности [36], как. впрочем, и Одум 
[7].

В 19/3 г. появилась теория «Красной королевы» Ван Валена [51, 
52], нашедшая ряд сторонников [45, 49]. Согласно этой теории, виды 
-.волюируют даже- тогда, когда условия среды постоянны в силу коэво
люции популяций, но в этом случае темпы эволюции, видового соста
ва п видообразования стабилизируются (его суммарная нулевая гипо
геза). Эти представления подкрепляются математической моделью, 
которая в со последнем варианте [50] сведена к следующему. Следуя 
за Манпарло.м-Смисом [39], выдвигается представление о • чл-азды- 
вянил нагрузки» (lag load 1..), определяемой формулой

Здесь V.՜ обозначает степень адаптации популяции к условиям среды 
в данный момент, измеряемую в условных единицах; \\’о оптимальную 
адаптацию этой популяции (адаптивный пик) к тем же условиям сре
ды. допуская ее возможное преобразование мутационным путем. Тем
ны эволюции этой популяции, У = (1\\7<!1, принимаются пропорцио
нальными 1„ т. с. что достаточно неожиданно. Исходно [39]
Майнард-Смис {’читал, что №0 должно было иметь конечную величину, 
но в его новой трактовке [50] она становится бесконечной, как это до
пускали Ван Валей, а также Стснсст |49] Они же признают, что в 
природе I. нс поддастся измерению и что Эволюция может следовать 
либо ио «стационарному пути», при котором она зависит лишь от изме
нений физических условий среды, либо ио нуги «Красной королевы», 
по что разграничение этих двух путей с помощью палеонтологически \ 
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данных часто затруднительно. Однако давно уже Крнштофович в спо
ен блестящей теории «полнхроииых флор» |4] убедительно доказал 
решающую роль стационарного пути в эволюции растений, сходные 
данные известны и для животных [10] Но давно уже мы писали [12]. 
что Эволюция может продолжаться и при стандартизации условий сре
ды, как это считает Вам Вален, хотя .многие генетики утверждают об
ратное. Так, Ли [5] пишет: ...«при постоянных условиях окружающей 
среды частота генов в бесконечно большой популяции из поколения в 
поколение остается постоянной и находится в точках устойчивого рав
новесия. которые определяются противодействующими систематически
ми давлениями отбора, миграций и мутаций. Однако в небольших по 
численности популяциях возможны случайные флюктуации» (стр. 504). 
Что же касается предложенной .математической .модели, то она так по 
средстве.чно отражает суть дела, что вряд ли .заслуживает внимания. 
Ведь ни «запаздывание нагрузки» L, ии степень адаптации популяций 
не поддаются измерению в природе, как и темпы эволюции V. которые 
заведомо не могут быть линейной функцией времени.

Однако основным недостатком указанных выше работ, как и уймы 
других, следует считать более или менее неосознанное сне денис Эволю
ции к идноадаптации («illness» англосаксонских авторов), которая из
меряется [15] с учетом лишь выживаемости, плодовитости и продук
тивности популяций. В крайнем случае [55] отмечается лишь, что вы
живаемость зависит нс только от адаптивной способности популяции 
(на примере паразитов, которые неизбежно погибают, когда погибают 
все их хозяева). А значение эволюции популяций на стабилизацию 
трофических цепей ее экосистем игнорируется. Прибавим, что Ван Ва
лен изучал взаимодействия лишь на одном уровне пирамид и что ни
каких отличий меж iy продуцентами и консументами ч указанных ра
ботах не проводится.

Д;... нас гораздо интереснее представления Медникова [б]. счита
ющего, что «Эволюция экосистем шла путем надстройки пирамид Эл
тона до тех пор. пока не достигла предела возможного для того уров
ня радиации, которое Земля получает от Солнца. После этого (при
близительно пол миллиарда лет тому назад) экосистемы эволюциони
ровал!! количественно, но не качественно» (стр. 469). Эта цитата цен
на тем большим значением, которое справедливо приписывается в Эво
люции пирамидам, но вряд ли «качественная- Эволюция на Земле, к 
понимании этого термина Медниковым, зависела от уровня солнечной 
радиации, которая вдобавок лучше всего усваивается некоторыми од
ноклеточными ।диатомовыми). На наш взгляд. Медников недоучел 
громадную разность между темпами «колнче. таенной» и «качествен
ной» Эволюции, так как в нервом случае ли гемпы гораздо более мед
ленные. чем во втором, а также специфику этих днух направлений Эво
люции-

Ламот и Бурлнср [28], изучая временные изменения биоценозов, 
•отличают в них циклические и «нециклические» преобразования. Эти 
последние вызваны изменениями в действии внешних факторов (т. с.
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действием дарвинской эволюция) или наличием внутреннего детерми
низма, проявляющегося и способности к регенерации до конечного эта
на, климакса, («лишь он в состоянии равновесия, правда, относитель
ного» (стр. 7). а регуляцию трофических делен приписывают «взаимо
действию интересов» экосистем и гомеостазу.

Одум [7]. рассматривая то. что он принимает за эволюцию экоси
стем, трактует се в том же духе, но серии Ламонта и Бурлмера ом на
зывает сукцессиями. Однако этот промесс отражает ход не эволюции,, 
а регенерации, для которой используются лишь имеющиеся. иногда 
недостаточные, ресурсы и не создаются никакие новые таксоны ՛ ведь- 
и регенерация органон может быть несовершенной). Он также рас
сматривает вопросы длительной эволюции экосистемы, но при этом на
стаивает на действии отбора на видовом и волей ловом уровне, отме
чая. что он может быть полезным для биоценоза в Нелом, лаже в ущерб 
некоторым из его компонентов, ссылаясь, в частности, на групповой эф
фект Но этот эффект настолько разнообразен, что не может быть об
общен и вызывает до сих пор бурные споры [см., наир., 54].

Уже с 1911 г .[26] биологи настаивают из роли плотности в регу
ляции численности популяций, ио имеющиеся (энные достаточно проти
воречивы, как в соответствующие математические модели, часто лишен
ные всякого биологического смысла. В частности, Нихольсои попро
бовал различать факторы, зависящие и не зависящие от плотности по
пуляций, по Андреварту и Берчу [14] нетрудно было доказйТ! ickvc- 
ствеиность этих отличий. Нихольсои [40] изучал также гомеостаз и 
стремился (оказать наличие авторегуляиии плотности попу о- дни, в 
частности, на примере одного двукрылого сапрофага (Luctua сирПпа), 
плодовитость которого зависит от плотности. Но он сам. объясняет, 
"го колебания плотности его популяции определяются колебаниями пи
щевых ресурсов,

В результате своих наблюдений в лаборатории по выращиванию 
жесткокрылых-хурщаков, космополитных вредителей запасов. Уатт 
[53] находит доказательство авторегуляцнн я каннибализме. Но кан
нибализм лишь форма хищничества, обычная среди насекомых. Средн 
вредителей запасов он. например, известен у мукоеда Laemophloetis: 

'errii^ineus Steph., но не у L. pusillns Schonkerr или turcicns Grouv 
117]. У этих же видов установлена зависимость каннибализма от. 
плодовитости и плотности популяций. У каннибалов повышен! этой 
плотности снижает плодовитость, а у прочих видов повышает ее [29]. 
Каннибализм отсутствует также у многих двукрылых, в частности, у 
дрозофил, являясь проявлением трофической эволюции, которое, одна
ко. может исчезнуть в преобразоваться под действием дарвинского от
бора.

Так. многие кокцинеллиды откладывают я к на пачками. Новорож
денная личинка, проглотив оболочку своего яйца, часто нападает на 
соседние яйца, так как ее собственных пищевых запасов хватает лишь- 
на сутки, но обычно отбирает неоплодотворенные яйца, всегда имеющие
ся в пачках, но может ошибаться [16. 19]. Таким образом, личинка яв
ляется каннибалом, но благодаря этому самка обеспечивает потомству 
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дополнительный источник питания, что следует приписать дарвинской 
ЭВОЛЮЦИИ.

Один из наиболее изученных примеров авторсгуляции обнаружен 
у некоторых грызунов.

Уже в средние века в Европе были известны мышиные напасти, от
раженные Моцартом в его знаменитой онере «Волшебная флейта». Мно
гими исследователями установлены пики численности, быстро, но по- 
разному, угасающие после достижения определенного порога всегда 
задолго до уничтожения доступных пищевых запасов. Однако недав
но [27] выращивание полевок в достаточно тщательно огражденном 
участке позволило достичь плот пости, втрое превышающей максималь
ные пики, установленные у этого же. вида, и с уничтожением всей до
ступной пищи. И в этом случае авторегуляция отсутствует.

Что же касается Ю. Одума, то он убежден в том. что цель эволю
ции любой популяции сводится к авторегул я инн ее плотности с помо
щью гомеостаза, но обосновывает свои воззрения малоудачными ссыл
ками на работы В. Виипе-Эдуардса и Д. Пайментеля.

Первый из них [58. 59] изучал регулирующее действие территори
альной! инстинкта г групповое поведение некоторых теплокровных. 
(Плотность популяций зависит и от этих факторов, но также и от мно- 
>их других, так что не поддается простому обобщению). Второй [42.. 
43] настаивает на обращении генетического эффекта при некоторых 
взаимодействиях организмов, отмечая, что эволюция растений завнет 
от плотности популяиин их консументов, которые г- свою очередь при
спосабливаются к этой эволюции. Такне примеры обычны, они всегда 
приводят к колебанию численности популяции, образуя биокомп тексы, 
ио не свидетельствуют о наличии авторегуля г ни тли гомеостаза.

Согласно представлениям Одума, снижение плотности популяций 
обязательно повышает продуктивность, и наоборот. Но известно мио 
го примеров иных зависимостей В частности, снижение этой плотно
сти ниже определенного порога приводит к гибели популяции [наир.,. 
14]. а в определенных пределах плодовитость зависит не от плотности, 
а от емкости среды (“carrying capacity" англосаксонских авторов), 
в том числе от обилия и качества доступных экологических ниш.

Одум и Пинкертон {41 ] считают, что эволюция всех экосистем на
правлена па оптимальное использование энергии, поступающей извне, 
в основном солнечной радиации, путем образования максимальной био
массы, что приводит к установлению ее предельного равновесного со
стояния. Но эта тенденция сказывается по-разному: более пли менее 
четко у хищников и фитофагов, плохо у паразитов, еще хуже на пато
генных организмах, а на коэффициенте использования солнечной энер
гии путем фотосинтеза не сказывается вовсе. Можно также напомнить., 
что в хвойных лесах биомасса обычно больше, чем в лиственных, не
смотря на частую многоярусность этих последних. Таким образом,, 
роль этой тенденции неоднородна, и установление -,тим путем предель
ного равновесного состояния сомнительно.

Также спорным остается вопрос о гомеостазе популяций.
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Понятие о гомеостазе впервые было выдвинуто Кэнноном [18] для 
реакций организма, восстанавливающих постоянный химизм крови по
сле его нарушения теми пли иными воздействиями, что необходимо для 
выживания организма. Сходные воздействия были описаны в даль
нейшем во многих других случаях, но всегда при наличии специального
I омеостатического механизма

Позднее Лернер [30] выдвинул понятие о популяционном гомеоста
зе, под которым он понимал «тенденцию менделирующей популяции 
в целом сохранять своп генетический состав, достигнутый па своем 
предыдущем эволюционном пути». Однако он ։։е сумел доказать су
ществование такого гомеостаза, а тем более его регуляционного меха
низма, а генетиками уже давно описаны значительные колебания в ге
номе популяций, даже посезонно [20, 57], совсем иным путем: чем под 
воздействием гомеостаза. За последние годы появились представления 
о гомеостазе экосистемы, но без достаточного изучения вопроса, в том 
числе и Одумом [7], который гаже не щлает различия между гомео
стазом популяции и экосистемы. Он видит его проявление в способно
сти организмов сохранять некоторые биогенетические вещества, в ста
бильности популяций н экосистем при изменении условии среды, в 
стремлении уменьшить их энтропию и обогатить спектр компонентов, 
а также в эффекте, описанном Гесснером [24], установившим, что в 
листьях, плавающих на поверхности воды, количество хлорофилла на 
единицу площади водоема изменяется гораздо меньше, чем площадь 
этих листьев, и независимо от их видовой принадлежности; он также 
ссылается на некоторые примеры, отмеченные нами выше.

На эти соображения легко ответить, что ни один из приведенных 
примеров не соответствует юмеостазу из-за громадной разницы в при
роде и совершенстве регулирующего механизма, что изменения энтро
пии ничего общего с гомеостазом не имеют, а проявляются по-разному, 
что многие учтенные явления относятся к процессам регенерации. Та
ким образом, вопрос о существовании гомеостаза у популяций и эко
систем нуждается в доработке. Пока что можно лишь отметить, что 
отбор стремится оздоровлять популяции, хотя его действие далеко от 
совершенства, а быстрый рост популяций часто приводит к накоплению 
в них вредных мутаций, а также к миграциям, иногда своеобразным. 
Но этими данными вопрос о роли и специфике гомеостаза не решается. 
Однако сейчас под гомеостазом часто понимают самые разнообразные 
взаимодействия, з том числе и в биоценозах и популяциях, чем полно
стью искажается их исходный смысл и ценность этого термина.

Предложенная модель эволюции эукариотов резко отличается от 
существующих гем. что основную роль в Эволюции приписывает осо
бой форме отбора, названной «трофической», свойственной, однако, 
лишь консументам, чем объясняется, между прочим, громадная разни
ца в эволюции животных и растений и появление человека. Трофиче
ская эволюция в какой-то мерс напоминает ароморфоз акад. А. II. Се- 
верпова, по представляет лишь одно из его направлений, го, которое 
привело к созданию пирамидальных структур экосистем,—вопрос, ко
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торый Севернов вс рассматривал. Особенности этой эволюции отли 
чают сс от обычной. названной дарвинской, они породили много других 
ьволюк’ИСншых теорий, как фнналнзм. дивсргнзм. тнпострофизм, орто
генез я т. д.. которые, однако, нашли лини, скромное при : панне, гак как 
нс сумели отразить суть дела.

Из приведенных данных следует, что эволюция протекала по раз
ному в разных экосистемах, в том числе водных и наземных и в каж
дом из их компонентов—у продуцентов, консументов и редуцентов. Од
нако се основным путем оказалась эволюция консументов, потому что 
она и только она обладает направленностью. Эта направленность вы
звана необходимостью стабилизировать трофические псин любой эко
системы, что привело к построению пирамидальных структур как про- 
нлволных гей чиня трофической эволюции Ио завершение конструк
ции этих пирамид требует появления полноценного у правленческого ап
парата, т. с разумных существ. Таким образом, неизбежным конечным 
этапом этой эволюции является создание разумного человечества. Дар- 
1М1 некая эволюция, наоборот, не имеет предела, так как зависит от из
менений среды, которые могут быть вечным։։

Действие обоих вправлений эволюции прослеживается на любых 
примерах, так как дарвинское направление путем конкуренции вытес
няет менее приспособленных, тогда как трофическое стремится сохра
нять всех конкурентов, но подчинять их друг другу, что привод։։։ к пи
рамидальных։ структурам, хотя ։։ в них дарвинское направление про
должает развиваться нормально; но неизбежным производным трофи
ческой эволюции является появление разумного существа. Отсюда сле
дует, что если еще где-нибудь в космосе создалась жизнь и образова
лись биоценозы, то н там рано или поздно дм.ю:ы появиться разумные 
организмы.

Эти представления позволяют, наконец, разрешить один стары։՜։ 
спор между дарвинистами и аитидарэнннстами. сейчас столь многочис
ленными за рубежом, и ответить на одну основную- чрнтпку. выдвину 
тую против дарвинизма.

Как классический дарвинизм, так и его современный вариант— 
синтетическая теория Эволюции,—утверждает. что Эволюция носи։ слу
чайный, т. с. ненаправленный характер, «тихогенез», по выражению по
койного акад. Л- С. Берга, хотя сейчас многие дарвинисты охотно при
знают, что возможные направления Эволют։։։ в известной мерс ограни
чены [25, 51)], так как «случайный характер мутационной изменчивости 
не противоречит возможности существования определенной капали.։<»- 
вапности путей Эволюции, возникающей к к резу.т: тот прошлой исто
рии вида» [2, стр 56]

Однако уже издавна многие биологи приходили к убеждению, 
иногда более или .менее интуитивно, о существовании (направленной 
Эволюции, отнюдь нс определяемой лишь какими го ограничениями, 
хотя, за отсутствием лучшего объяснения. прибегали к витализму, т. с., 
но существу. к энтелехии .Аристотеля Но гак как в наш век витализм 
потерял привлекательность, им приходилось псрснаряжа гь свои тео
рии во все новые облачения с применением все более 1ам.ыслоиатой тер
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микологии. Однако отказ от витализма отнюдь нс означает обязатель
ства отрицания направленной Эволюции, которая, согласно предложен
ной выше трактовке, существует на самом деле, по проявляется мед
ленно и лишь при стабилизации условий среды. Именно эти сообра
жения позволяют освети и. куп., приведший к появлению разумного 
организма.

Л И Т Е Р А Т У Р А

I. Вильямс В. Р. Почвоведение. 4-е изд., М.. 1939.
2. Воронцов Н Н Теория Эволюции. Истоки, постулаты « проблемы Биология. М.. 

1984.
3. Вочтцев К. К. Зоал. ж.. 50. 2. 165—172. 1971.
4. Криштофович А. // Мат-лы но истории флоры и растительности СССР. 2. 21—86, 

1946.
5. Ли У. Введение в популяционную генетику. М„ 1978.
6. Медников Б. Л? Ж Общ. биол., 46. 4, 462—470. 1985.
7. Одум Ю. Основы экологии. М., 1975.
В. Тахтаджян А. Л. Высшие растения. /. М,—Л„ 1956,
9. Яблоков-Хнпоряк С. 51 Бюлл. Моск. Об-ва иелнт природы, отд. биол.. 68. 5, 

1435—1445. 1963.
10 Яблоков’Хн:>оо.чн С Л| Зоол. ж., 42, 10. 1435—1445, 1963
11. Яблокон-Хнзорян С Л1. Ж. Общ. бноя. 33. G. 725—733. 1972.
12. Яблаков-Хнзарян С. Ч Проблемы Эволюции. 2. 154. 169, 1972.
13. Яблоков-Хн:юпя/< С М Ма кровно люпин (М.тг-лы конф по проблемам Эволюции). 

Тезисы. 172—173. М.. 1984.
14. Andrewarthu //. (7. & Birch I.. С. The distribution and abundance oi animals, 

Univ. Chicago Press. III.. 1954.
15. Arnold 5. J.. Wade W. ./. Eviluilon. ■#. 4. 709-719. 1984.
16. Bdncks G. J. Proc, Em. Soc. l.on.l., A, 31, 56 -60, 1956.
17. Bishop (j. IF. A: . Ent. Soc. America, 52. 6. 657 665, 1959.
18. Cannon IF. В. The Wisdom of the body. Rev. and cnlarg. ed.. N.—Y., 1939
19. Dixon .4. В. 4. 1. anim. Ecology. 28, 2, 259—281, 1959
20. Dobzhanskl Th Science. /27. 1091-1098. 1959.
21. Dunbar ,W. 5. The Amer. Naturalist, 94, 875. 129—136, I960.
22. Elton Ch. S. Anima; Ecology, MacMillan, N.—Y„ 1927.
23. Franc# /?. IL D.j, Edaphon. Deutsche mikrobtol. Ges., Arb Biol. Inst., 2, Mun- 

chen. 1913.
24. Gessner В., Nc/iuv/.- Z. /. Hydrologic, //, 378 -410, 1949.
25. Goodwin B. (.՛. Hdd'r ,V., lFvi/г С. C. Development and Evolution, Cambridge. 

Univ. Press. 1983.
26. Howard L. A. & Fr.ske IF. B. Bull. U. S. Bureau Ent., 91, 16, 1911. ;
27. Krebs Ch. J.. Gai-t'i .If. S„ Keller B. /... Myers J. If., Tamarin R. H. Science, 

179 (4068). 35—41. 1973
28 Ldmotte M & В mrlDr* B. Probkmss d'Ecologle, Ecosystctnes terrestres, Mas

son. Paris, 1978.
29. Lefkovltch P. & Milne R. //. Bull. ent. Res.. 31. 1. 107-112, 1963.
30. Lerner 1 Af. Genetic Homeostasis. Oliver & Boyd. Edinburg, 1954.
31. Lindeman R. L. Amer Midland Naturalist, 23, 101 -112. 1911.
32. Lindeman R. L. Ecology. 2i, 4 . 398—418. 1942.
33. XlaeArtkur R. IL Ecology. 36, 3. 533 -536. 1955.
34- MacArthur R. H. Biol. Revue, 49. 410—539. 1965.
35. MacArthur R. H. & Conn-Ч J. The Biology of Populations. J. Wile a. Sons. 

N.-Y.. 1966.
36. MacArthur R. H. & Wilson E, O. The Theory oi Island Biogeography, Princeton 

Univ. Press 1967.

704



37. 'Ла՛, /?. Jf- itj’.Klity and complexity И Model Ecosystems. Princeton twin. Press. 
1967.

38. Afjy /•'. ,-W. & Ъп/?лг->л .? Pror. R. Soe. bond.. В, 2/P. 281—313, 1983.
39. Afdy/tarrf -Smith J А met Naturalist, fl/J, 325—330. 1976.
40. Nicholson /1. J. Nature. /73. 862-863, 1954.
41. Odum H. T. & Pinkertoti R. C. Anter. Scientist, ■/?. 331—343. 1955.
42. Pimentel D. Amer. Naturalist, £5. 65-79, 1961.
43. Pimentel I). Science. /.79, 1432-1437. 1968.
41. Rosenzweig ,11. Evolution, 27. 84—94, 1973.
45. Rosenzweig AL 4 Quart- Rev. Biol.. .72, 371 -380, 1977.
46. Rassel E. J- The world of the soil. London. 1957.
47. Schafjer U'. M. & Rnsenztc -/< Af. L. Theorei. .Pop. Biol., 14. 135-157. 1978.
48. Sofi Zoology. Proc. Un!-՛. Nothlngaui Sec. Easter school in agr. $cl. DK Me. 

E Kevan cd.. Lond. Butherworlhs. 1955.
49. Stensefh N. C. Okos, 33, 196-227, 1979.
50. Stensrth A'. <՛.. & Maynard Smith J. Evolution. 33, 4. 879-38'), E984
51. Vzr/i Valen L. Evol. Theory, /. 1 30. 1973.
52. Van VaRn L. Evol. Theory. /. 179-229. 1976.
53. Watt К. E. F. EcoJ. Monographs. 25, 269-290. 1955
54. Williams G. C. Adaptation and natural Selection. Princeton Univ. Press. 19,66.
55. Williams G. C. Sex and Evolution. Princeton Univ. Press, 1975.
56 Williamson P. (i Nature, 294. 214-215, 1981.
57. Wright S. & Dabzhanskl Th. Genetics, 11 125 156 1946.
53. Wynne—Edwards ’/*. C. Annual dispersion in relation to social behavior, Hafner. 

N.-Y.. 1962,
59. Wynne—Edwards I'. C. Science, 147, 1543—1543, 1965.
60. 7.oBe!I С. E. Marine Microbiology, Waltham Mass.. 1946.

Поступило 29.X 1985 r.

Биолог, ж. Армении, 30, V? 3. с. 705—712, 1986 УДК 595:591.553

ЭВОЛЮЦИЯ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ОСОБЕННОСТЕЙ 
ПАЛЕАРКТИЧЕСКИХ СЛЕПНЕЙ ЦМПТЕНА, ГАВАМЯАЕ)

Л. Е. ТЕРТЕРЯН

Институт зоологии АН Армянской ССР, Ерезан

Аннотация — Рассматривается происхождение ТаЬапи1ае. высказывается 
точка зрения, согласно которой личинки древних слепней первоначально 
обитали в полуводных средах, затем перечили в новые экологические ни
ши—сухопутные (вдали от волы) и и текучие водоемы. Этот переход при
вел к возникновению а процессе эволюции у реофнльных н эдафобионтных 
слепней новых приспособительных особенностей и их экологин и внешней 
морфологии. Кровососание у них, вероятно, обусловлено контактом с 
животными на «открытых пространствах». На современном этапе для 
слепней характерны растительиоядность и гематофагия.

11.4ոտացի՚ո — Քհնարքքվաճ .* 7օ1)ՈՈւմՕ£ ^աղումյւ, աւէ14քա^1(ված է կււէրծիր այն 
յսաիՆ, որ ‘.Ь<1)1}П1р։ ։էուք եր/։ ք1 րք)րէրներր սկզրնէսկան շրյււհւոււէ ապրեք են կի- 
սայրայքէե միյավայրոսէ, խւկ էեսէէսզայրոմ ւսնրեք են նոր Լէ/Ո քո ղխսկան որւէՆա- 
խորշեր' քյաւէար (ջրիր հեոու) և հոսող շրերր Էղաֆէէր1<ոնտ և ոեոֆխ մոզերի 
1.վս>քո։զիսւլոսէ այդ անցումր Հանդեցր!.ւ Լ Լկոյողքւական 1ւ արտաքին մորֆոյոդիւււ- 
կաե Նոր էարմարողւսկահ հսւտկսւնիչնէւրի սւոայացմ անր Մոզերի արյո-էն ծծեյոլ
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