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Еще Дарвин столкнулся с парадоксом примитивных форм: они сосуществуют с более организован-
ными существами, и нет никаких признаков того, что уступают последним в степени приспособле-
ния. В XX в. кроме этого парадокса обнаружились и другие: “парадокс планктона”, “парадокс луга”, 
“парадокс тропического леса”, и наконец – “парадокс разнообразия генотипов”. Исследователям 
было неясно, какие силы поддерживают разнообразие видов и генотипов. Главная цель настоящей 
статьи – обобщить попытки устранения этих парадоксов.

Делается вывод, что эти парадоксы появились ввиду излишнего внимания к антагонистическим 
отношениям. Игнорировалось то, что на уровне популяции и экологического сообщества “борьбе за 
существование” противостоит примерно равная по значимости и силе взаимозависимость. Это за-
висимость от живых ресурсов, прямой и непрямой мутуализм, внутривидовая кооперация, компле-
ментарность генотипов в полиморфной популяции и видов в гильдии. Парадокс сохранения прими-
тивных форм был решен, когда выяснилось, что в своем большинстве эти организмы не только не 
конкурируют с высоко организованными, но находятся с ними в мутуалистическом союзе непрямо-
го типа. Наибольшие трудности возникают при попытке объяснить разнообразие сосуществующих 
растений, особенно тропических. Но даже тут наметился определенный прорыв. Делается общее за-
ключение, что разнообразие видов в сообществах, как и генотипов в популяциях, поддерживает само 
себя благодаря дифференциации ниш и обилию отрицательных обратных связей. Да и изменчивость 
абиотических условий как в пространстве, так и во времени создает поистине огромное разнообра-
зие ниш и субниш для видов и генотипов.

Еще одно направление исследований – уяснение роли биологического разнообразия в повседнев-
ной жизни, на фоне изменчивости условий среды. Эмпирические работы явно указывают на то, что 
разнообразие видов, как и разнообразие генотипов, проявляет свойство стабилизировать продук-
тивность и суммарную биомассу сообществ и популяций соответственно. Кроме того, биологиче-
ское разнообразие повышает эффективность использования ресурсов, тем самым способствуя на-
коплению большей суммарной биомассы. Эти достижения получили дальнейшее развитие в рамках 
так называемой общей теории адаптации. Данная теория главное внимание уделила тому, как при 
подгонке оптимумов под условия среды взаимодействуют разные типы разнообразия – макромоле-
кул, метаболических путей, генотипов и видов. Согласно этой теории индивидуальные механизмы 
адаптации входят в состав популяционных, а те в свою очередь – в состав биоценотических. Делается 
вывод, что в определенный момент времени или в определенной точке пространства в поддержании 
функций наиболее активно участвует только часть имеющихся в наличии макромолекул, метаболи-
ческих путей, генотипов и видов. Остальные как бы держатся в резерве и могут быть задействованы 
при очередной перемене условий. В этой связи обсуждается также вопрос о том, почему для земной 
жизни характерен такой тип организации – жесткая взаимозависимость частей на нижних этажах ие-
рархии и ослабленная интеграция на верхних. Наиболее предпочтительным может оказаться такой 
ответ: жесткая организация на всех без исключения этажах иерархии превратила бы экологическое 
сообщество в настоящий суперорганизм и могла бы повысить эффективность работы, но непремен-
но снизила бы степень приспособляемости, так необходимой для жизни в переменчивых условиях.
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По некоторым вопросам мы придерживались 

противоположных мнений, но нашей дружбе это не мешало.
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и другое, а именно как объяснить факт присут-
ствия в природе примитивных видов, возникших 
скорее всего на заре жизни, несколько миллиардов 
лет назад. Почему вокруг себя мы не видим одни 
только высокоорганизованные формы, в борьбе 
за существование победившие остальных? Ответа 
у неодарвинистов я не нашел, тогда сел за “Проис-
хождение видов”. До того момента я был доволь-
но-таки поверхностно знаком с этим величайшим 
трудом. И можно себе представить, как я удивился: 
оказывается, Дарвин, в отличие от многих своих 
последователей, поднимал куда больше вопросов 
фундаментальной важности, хотя отчетливо пони-
мал, что не на все сможет удовлетворительно отве-
тить. Среди прочих, конечно же, ему не давала по-
коя и проблема многообразия видов. В частности, 
он спрашивает (Дарвин, 1939, с. 63): “…каким об-
разом еще существует в мире множество низших 
форм 〈…〉 Почему более высокоразвитые формы 
не вытеснили и не истребили повсеместно форм 
низших?” Там же (с. 64) он и отвечает: “…главная 
причина заключается в том, что при очень простых 
жизненных условиях высокая организация бездей-
ствовала бы, возможно, была бы даже вредной, так 
как она была бы чувствительна, более подверже-
на расстройству и повреждению”. Такой ответ вряд 
ли может удовлетворить современного читателя, да 
он, похоже, казался сомнительным и самому Дар-
вину, ибо если более продвинутая организация не 
может быть полезной сейчас, то как объяснить, что 
она была полезна тогда, когда более продвинутые 
формы в природе вовсе отсутствовали. Намучив-
шись, он с сожалением заключает (с. 64): “Но так 
как мы не обладаем фактами, которые могли бы 
нами руководить, то умозрение по этому вопросу 
почти бесполезно”.

Данный вопрос заключает в  себе куда более 
фундаментальный аспект, чем может показаться 
при беглом рассмотрении. Ввиду того, что прими-
тивные формы не только выжили, но и процветают 
по сей день, обязаны ли мы заключить, что их сте-
пень приспособления (англ. adaptedness) не усту-
пает приспособленности высших форм? Если не 
уступает, то не означает ли это, что никакого про-
гресса в эволюции и не было, приспособленность 
видов отнюдь не увеличивалась в ряду генераций 
вопреки теории естественного отбора? Интерес-
но отметить, что Дарвин усматривал в эволюции 
явный прогресс (хотя его позиция и не была по-
следовательной), он считал человека вершиной 
прогрессивной эволюции, в то время как многие 
неодарвинисты, среди прочих и знаменитый Гоулд 
(Gould, 1994), идею прогресса вовсе отрицают. Не 

Нам не суждено знать во всем объеме того, какую 
долю истины мы постигли, а что еще только пред-
стоит узнать. Наверно поэтому отсутствие вопросов 
в какой-нибудь области еще не означает, что основ-
ные вещи нам уже известны и действительно поня-
ты. И только пытливые умы все не устают спраши-
вать, хотя большинству вроде бы давным-давно все 
“ясно”.

Когда-то, будучи студентом-биологом, я,  ко-
нечно, выслушал курс эволюционной биологии, 
и у меня сложилось впечатление, что это доволь-
но скучная дисциплина, что на все важнейшие во-
просы ответы уже получены. Сомнения зароди-
лись позже, когда я заинтересовался проблемой 
полиморфизма. Меня, как и многих моих коллег, 
очень удивило прозвучавшее в шестидесятых го-
дах открытие в природных популяциях растений 
и животных большого разнообразия генотипов, 
значительная часть которого явно поддержива-
лась естественным отбором. Удивило потому, что 
по классической теории в популяциях должен до-
минировать один “дикий” генотип, вытеснивший 
остальные, менее приспособленные. Эту ситуацию 
в популяционной генетике Р. Левонтин (1978) на-
звал парадоксом изменчивости. Как он пишет, 
эти факты крайне удивили бы и  самого Дарви-
на. В этой связи он заключает (с. 199): “Соглас-
но классической теории Дарвина, 〈…〉 естествен-
ный отбор сортирует 〈…〉 изменения, отбрасывая 
все, кроме наиболее приспособленного типа. Есте-
ственный отбор представляется как антитеза (вы-
делено Р. Левонтиным) изменчивости”.

Как будто моего удивления было мало, скоро 
я обнаружил в литературе указания на присутствие 
еще одного, аналогичного парадокса, на этот раз 
касающегося разнообразия видов. Имею в виду 
в первую очередь знаменитые статьи Хатчинсона 
(Hutchinson, 1959, 1961), в которых он спрашивает, 
как, например, объяснить тот факт, что в одной ка-
пле озерной воды часто присутствует несколько де-
сятков видов фитопланктона (и зооплактона) при 
том, что их потребности почти идентичны. Долж-
ны ли мы отказаться от принципа конкурентно-
го исключения Гаузе, спрашивает автор. Действи-
тельно, не только Гаузе, но еще раньше Дарвин 
много писал о том, что конкурируют не только со-
родичи, этим заняты и сосуществующие предста-
вители, как мы бы теперь выразились, одной гиль-
дии. Классически мыслящий теоретик непременно 
предсказал бы, что, следуя теории, такое разно- 
образие должно отсутствовать, побеждают ведь 
наиболее продвинутые “борцы за существование”.

Наконец, я сам самостоятельно и довольно-та-
ки рано пришел к  мысли, что мне непонятно 



 БИОЛОГИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ – ЗАЧЕМ И ПОЧЕМУ? I 203

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ том 79 № 3 2018

наподобие селекционера сортируют все вариации, 
оставляя наиболее приспособленные. Такими си-
лами, по его мнению, являются конкуренты, го-
лод, хищники и паразиты, а также неблагоприят-
ные условия физической среды. Я не буду здесь 
вдаваться в рассуждения, почему Дарвин придавал 
особое значение именно “борьбе”, хотя прекрас-
но сознавал, что организмы не только “борются”, 
но и часто сотрудничают. Ясно одно: включение 
постулата, учитывающего не только “борьбу”, но 
и сотрудничество, весьма осложнило бы теорию, 
и Дарвин, по-видимому, на этот шаг не решился.

Возможно и другое объяснение: он предпола-
гал, что сотрудничество может каким-то обра-
зом возникнуть из “борьбы”. Раз возникнув, оно 
должно препятствовать вытеснению одними ви-
дами других. О таком ходе его мыслей, видимо, 
говорят и следующие выдержки (Дарвин, 1939):  
“…чем больше разнообразия в строении, общем 
складе и привычках приобретают потомки како-
го-нибудь вида, тем легче они будут в состоянии 
завладеть многочисленными и более разнообраз-
ными местами в экономии природы, а следова-
тельно, тем легче они будут увеличиваться в числе” 
(с. 56). “Преимущества, доставляемые обитателям 
данной страны (в оригинале region, т.е. области, 
региона) многообразием их строения, в сущности 
те же, которые доставляются особи физиологиче-
ским разделением труда между различными ее ор-
ганами. Ни один физиолог не сомневается в том, 
что желудок, приспособленный к перевариванию 
исключительно растительных веществ или исклю-
чительно мяса, извлекает из них наибольшее ко-
личество питательных веществ. Так и в общей эко-
номии какой-нибудь страны (в оригинале land, т.е. 
страны, земли, суши): чем шире и полнее много-
образие животных и растений, адаптированных 
к разному образу жизни, тем большее число осо-
бей способно будет там прожить” (с. 57).

Таким образом, из повсеместной борьбы  
за существование, можно даже сказать – из враж-
ды и  насилия, рождаются высокоорганизован-
ные “экономии природы”, понимай – экосисте-
мы. Виды, по аналогии с органами, оказываются 
специализированными, “разделенными” в отно-
шении общего “труда”, некой глобальной функ-
ции. Сам механизм того, как виды расщепляют-
ся и вопреки конкуренции начинают между собой 
разделять труд, Дарвину был не вполне ясен. Но 
по крайней мере такой ход событий не казался 
ему невозможным. Здесь важно отметить другое: 
при увеличении числа видов и степени их специ-
ализации “экономия природы”, по словам Дар-
вина, становится все эффективнее, поэтому она 

потому ли, что так и не смогли совладать с пара-
доксом разнообразия видов?

Итак, вряд ли можно считать, что проблема био-
логического разнообразия была решена в рамках 
дарвинизма и  неодарвинизма, какими они сло-
жились в нашем понимании до недавнего време-
ни. Неудивительно поэтому, что в последние годы 
созрела мысль о  необходимости конструирова-
ния общей теории биологического разнообразия 
(англ. general theory of biodiversity – Cardinale, 2013; 
Wilson, 1992). Вот наиболее существенные вопро-
сы, на которые эта теория ищет ответы (Cardinale, 
2013; Tilman, 2015; Лекявичюс, 2009; Lekevičius, 
2011):

Какие силы поддерживают разнообразие гено-
типов и видов, способствуя более или менее про-
должительному сосуществованию?

Какова роль биологического разнообразия, 
если таковая имеется вообще, в функционирова-
нии экосистем и их приспособлении к никогда не 
прекращающимся изменениям внешних условий?

Как идет расщепление видов и почему оно по-
рождает функциональную конвергенцию экоси-
стем, т.е. схожие круговороты веществ и такие же 
экологические пирамиды?

Наконец, какие силы толкали жизнь на про-
странственное обособление тел, вместо того что-
бы просто покрыть планету сплошным суперор-
ганизмом вроде мыслящего океана из “Соляриса” 
Станислава Лема?

Как легко заметить, в этом перечне отсутству-
ют некоторые хорошо знакомые экологам темы, 
например широтный градиент видового разно- 
образия, а также взаимосвязь “численность – мас-
са тела”, “число видов – площадь ареала” и другие. 
По-видимому, эти темы считаются не столь фунда-
ментальными, либо они должны получать разви-
тие по ходу решения более общих проблем.

В этой статье я постараюсь показать, что неко-
торые элементы будущей теории биологического 
разнообразия в литературе уже присутствуют, по-
пробую осветить их более явным образом и свести 
воедино, другие же, надо надеяться, будут обнаро-
дованы коллегами в недалеком будущем.

РАЗНООБРАЗИЕ ВИДОВ  
КАК СВОЕГО РОДА РАЗДЕЛЕНИЕ ТРУДА

При разработке теории эволюции Дарвин сосре-
доточил свое внимание в основном на антагони-
стических отношениях, назвав их борьбой за суще-
ствование. Это и понятно: он искал силы, которые 
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функцией: она необходима для продолжительной 
работы всех частей системы, и ни один вид не мо-
жет ее обеспечить в одиночестве. К сожалению, 
формула “жива только экосистема” так и не по-
лучила должного развития, за исключением пред-
ставителей так называемой русской парадигмы 
(Завaрзин, 1995; Lekevičius, 2006). Спрашивается, 
не оказались ли эти представители более последо-
вательными дарвинистами, нежели их западные 
коллеги, предпочитающие, как известно, популя-
ционный подход?

Не может быть сомнения и в том, что и на уров-
не популяции не все ее члены только и  делают, 
что неустанно конкурируют между собой. Кроме 
конкуренции мы наблюдаем разные проявления 
того, что можно назвать биотическим притяжени-
ем, которое следует понимать как тенденцию осо-
бей с разными потребностями собираться в груп-
пы, сожительствовать и разделять труд, извлекая 
из этого, видимо, больше выгод. Экологи и этоло-
ги говорят о таких формах кооперативной жизни 
сородичей в компактных группах (Allee et al., 1949; 
Berryman, 1981; Лекявичюс, 1986; Шилов, 1998): 
протокооперативная, колониальная (только на се-
зон размножения), иерархическая (с рангами), се-
мейная и общественная. Вполне может оказаться, 
что та или иная степень внутривидового разделе-
ния труда и кооперации характерна почти для всех 
типов животных, начиная с губок. Например, пар-
теногенетическое размножение самок дафний при 
минимуме пищи в группе особей идет успешнее, 
чем в условиях, когда каждая самка размножает-
ся в одиночестве.

Считается, что наибольшая степень взаимоза-
висимости характерна для отношений между по-
ловыми партнерами (по отношению к функции 
размножения), между членами группы, сообща 
действующей при охоте или при защите от хищ-
ников, между членами общественных групп (англ. 
true societies), а также для зависимости детенышей 
от родителей. Особенного внимания заслужива-
ет, конечно, кооперация половых партнеров, ибо 
у многих видов ни один из партнеров в отдельно-
сти не может размножаться. Таким образом, раз-
множение становится “эмерджентной” функцией 
популяции. Логично думать, что внутривидовая 
конкуренция в таких условиях отнюдь не обяза-
тельно должна вести к  вытеснению всех, кроме 
одного (“дикого”) полового партнера. Некоторые 
черты такого разделения труда можно усмотреть 
и в популяциях двудомных растений и даже у бак-
терий (конъюгация, трансформация, трансдук-
ция).

способна к поддержанию жизни все большего чис-
ла организмов. Можно ли эти слова рассматривать 
как ответ на вопрос, что выигрывает природа от 
разнообразия видов? По-видимому, да.

Объяснения такого рода называют функцио-
нальными, ибо они указывают лишь на характер 
пространственных взаимоотношений, на функ-
цию частей по отношению к целому или наоборот. 
Они широко распространены в технических нау-
ках, экономике, а также в так называемой функ-
циональной биологии (биохимии, физиологии, 
анатомии и морфологии, отчасти экологии и гене-
тике). Научная методология не имеет ничего про-
тив таких объяснений, но советует по возможно-
сти пополнять их ссылкой на генезис, причинные 
связи (Лекявичюс, 1985).

Удивительно то, что Дарвин, кажется, оказался 
куда дальновиднее многих его последователей. Се-
годняшняя наука утверждает: да, разделение тру-
да на верхних этажах организационной иерархии 
действительно присутствует (Новосельцев, 1978; 
Salthe, 1985; Лекявичюс, 1986). Как пишет Ю. Одум 
(1975, с. 17), один из создателей экосистемной кон-
цепции, “…поскольку ни один организм не может 
существовать сам по себе, без других организмов 
или среды обитания, первый принцип должен ка-
саться “взаимосвязи” и “целостности…”. Этот ав-
тор в природе видит в первую очередь взаимосвязь, 
а  не конкуренцию, “борьбу”. Попробуем выяс-
нить, на что он опирается. Во-первых, ему ясно, 
что локальная экосистема в  функциональном 
аспекте – это в первую очередь местный кругово-
рот веществ и сопровождающий его поток энер-
гии. Во-вторых, экологическое сообщество со-
стоит из трех “функциональных царств природы” 
(там же, с. 19): продуцентов, биофагов (= фаготро-
фов, т.е. фитофагов, хищников и паразитов), и де-
тритофагов (≈ сапрофагов), причем функция по-
следних чрезвычайно важна для всего сообщества, 
так как они возвращают биогены продуцентам. 
И, наконец, третье: зависимость между продуцен-
тами и детритофагами – обоюдная, свойством со-
хранять жизнь в течение неопределенного време-
ни обладает лишь круговорот веществ, экосистема; 
как не устают утверждать представители русской 
школы (Виноградский, 1896; Камшилов, 1966; За-
варзин, 1979), в определенном смысле жива толь-
ко она. В отсутствие детритофагов через некоторое 
время из-за нехватки биогенов погибли бы проду-
центы, а за ними и биофаги. Например, влажный 
тропический лес ввиду скудости минеральных ре-
сурсов просуществовал бы в таком случае не бо-
лее нескольких недель. Так что круговорот веществ 
можно считать глобальной, или “эмерджентной”, 
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функциональное объяснение, аналогичное тому, 
которое пытался найти Дарвин. Для того чтобы 
получить еще одно, причинное, описание, нам 
пришлось бы отправиться по оси времени назад 
(Лекявичюс, 1985). Кроме того, у нас еще нет отве-
та на вопрос, почему субординация функций полу-
чила именно такой вид – весьма жесткая в индиви-
де и сравнительно свободная, с пространственно 
обособленными индивидами и видами, в популя-
циях и сообществах соответственно.

О СИЛАХ, ПОДДЕРЖИВАЮЩИХ 
РАЗНООБРАЗИЕ ВИДОВ

Попробуем разобраться в том, какие более кон-
кретные факторы препятствуют снижению раз-
нообразия видов и генотипов. Один из наиболее 
легких путей – поискать взаимовыгодные сою-
зы, кроме уже отмеченного непрямого мутуализма 
между детритофагами и остальными членами со-
общества.

По-видимому, одним из самых распространен-
ных типов непрямого мутуализма следует считать 
связь между организмами, принадлежащими к чет-
ным трофическим уровням, так же как и к нечет-
ным. Да это и понятно, ведь связь вышестоящего 
уровня со смежным нижестоящим экологи на-
зывают односторонне антагонистическим и ме-
тят знаками минуса и плюса (– +), следовательно 
связь между четными (или нечетными) уровнями 
следует обозначить двумя плюсами и считать вза-
имно положительными. Существование непрямого 
мутуализма такого рода было не один раз показано 
и при помощи полевых экспериментов, например, 
путем реинтродукции волков в Йеллоустонский 
национальный парк, в результате чего восстанови-
лись популяции растений, до того сильно постра-
давших от давления со стороны травоядных (Smith 
et al., 2003). Как говорится, волки – лучшие дру-
зья растений. Иногда эффект такого рода называ-
ют трофическим каскадом (англ. trophic cascade). 
Но если так, то, вопреки доминирующим в сегод-
няшней экологии взглядам, положительные опо-
средованные связи буквально пронизывают все 
экологическое сообщество. Конечно же, эти свя-
зи цементируют сообщество и скорее поддержива-
ют разнообразие видов, нежели ведут к их вытес-
нению.

Экологам хорошо известны и  факты прямо-
го мутуализма, их очень много, поэтому упомяну 
лишь наиболее известные: связь между растениями 
и опылителями; союз между растениями и грибами 
(микориза); растениями и бактериями, фиксиру-
ющими азот; растениями и распространителями 

Как было отмечено ранее, во многих природных 
популяциях растений и животных, да и не только 
их, кроме наследственных различий по полу при-
сутствуют более тонко различающиеся генотипы, 
поддерживаемые отбором (Левонтин, 1978). Их 
присутствие обычно рассматривается как указание 
на специализацию по отношению к разным участ-
кам ниши популяции (см. ниже). Такое разделение 
труда можно рассматривать как протокооперацию, 
но чаще к ней применяется термин комплемента-
ции, т.е. взаимодополнения; то, в чем одни геноти-
пы преуспевают, другие выполняют с трудом. Это 
обстоятельство, конечно, тоже ослабляет внутри-
видовую конкуренцию.

Итак, если бы требовалось дать предельно ко-
роткий ответ на вопрос, какого рода взаимоот-
ношения доминируют в природе, я бы предпочел 
следующий. Две силы противоположного направ-
ления – биотическое притяжение и биотическое 
отталкивание находятся в динамическом равнове-
сии; первая из них возникает из отсутствия полной 
независимости частей, а вторая – из того, что не-
которая независимость все-таки им дана. Однако 
тут необходимо сказать пару слов о той суборди-
нации функций, которая характерна для популя-
ции и биоценоза. Как популяции, так и локальные 
экосистемы, конечно же, не могут быть названы 
суперорганизмами хотя бы потому, что особи того 
же и разных видов являются пространственно обо-
собленными. Индивидам и  видам предоставле-
на куда большая свобода, чем органам или клет-
кам многоклеточного организма, и  эту свободу 
они могут использовать для своих целей, что вы-
ражается в способности при любой возможности 
наращивать свою биомассу. Кроме того, как хоро-
шо известно, в популяциях и сообществах отсут-
ствует специальный аппарат для управления рабо-
той всей системы, управление если и имеется, то 
оно диффузное или пассивное, осуществляемое 
посредством простого взаимодействия индиви-
дов и видов с образованием положительных и от-
рицательных обратных связей (Новосельцев, 1978; 
Лекявичюс, 1986, 2009).

На дарвиновский вопрос о  том, почему при-
митивные формы жизни не могут быть вытесне-
ны более организованными, сейчас уже можно от-
ветить более определенно. Многие примитивные 
формы, будучи детритофагами, не только не кон-
курируют, но и находятся между собой в компле-
ментарных отношениях, а с остальными функци-
ональными группами сообщества даже связаны 
узами мутуалистического типа.

Является ли этот ответ полным? Конечно же, 
нет, хотя бы потому, что он содержит только 
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2005). Кстати, она может идти неожиданно быстро, 
особенно в тех случаях, когда плотность популя-
ции потенциального хозяина становится большой 
(Jones et al., 2008).

Что касается роли связей противоположного на-
правления, от пищевых ресурсов к потребителям, 
то тут неясностей принципиального плана не-
много. Можно считать доказанным (Loxdale et al., 
2011), что разнообразие биофагов во многом зави-
сит от разнообразия ресурсов, т.е. биофаги диф-
ференцированы в отношении пищевых ниш. Но, 
во-первых, монофагов в  природе не так много, 
мало и таких, которые эксплуатируются всего од-
ним потребителем. Об этом говорит и тот факт, что 
видовое богатство как фитофагов, так и паразитов 
намного превышает таковое для растений и хозяев 
соответственно. По некоторым оценкам (Novotny 
et al., 2006; Forister et al., 2015) фитофагов в приро-
де может насчитываться до 2–3 млн видов, схожую 
цифру для паразитов указывают и паразитологи 
(Windsor, 1998). Каждый вид растений эксплуати-
руется по крайней мере несколькими видами фи-
тофагов, то же самое можно сказать и о хозяевах 
и паразитах. Особенно узкая специализация фито-
фагов, в основном насекомых, наблюдается в тро-
пиках (Forister et al., 2015).

Видовое богатство хищников, другой группы 
биофагов, куда меньше, скорее всего из-за сравни-
тельно малой избирательности в отношении жертв 
(Loxdale et al., 2011). Тут хищником или плотояд-
ным я называю, как это принято в экологии, все 
организмы, даже хищную амебу, которые умерщ-
вляют жертву и проглатывают ее целиком или по-
требляют частично. Малая избирательность может 
быть в свою очередь обусловлена малым количе-
ством энергии, поступающим к высшим трофиче-
ским уровням. Поэтому часто, особенно на суше, 
крупные хищники не могут довольствоваться 
жертвами, занимающими третий и четвертый тро-
фические уровни, предпочитая питаться в основ-
ном травоядными. Конечно, сравнительная не-
избирательность отнюдь не означает отсутствия 
разделения труда в этой функциональной группе 
животных. Это весьма тривиальные истины, и я не 
буду на них останавливаться.

Дифференциация видов по пищевым нишам 
особенно хорошо заметна и у детритофагов. Вза-
имоотношения видов в  этом “функциональном 
царстве”, видимо, следует считать скорее ком-
плементарными, нежели чисто конкурентными. 
В мертвой органике имеется огромное количество 
разных веществ, большинство из которых в  от-
сутствие высоко специфичных ферментов сохра-
нялись бы нетронутыми долгие годы. Поскольку 

семян; грибами и водорослями (или цианобакте-
риями, в теле лишайников); зооксантеллами и ко-
раллами; расщепляющими целлюлозу и  лигнин 
микроорганизмами и животными. С годами иссле-
дователи все больше убеждаются в том, что в той 
или иной степени положительные взаимоотноше-
ния связывают значительную часть, а может быть 
и все без исключения организмы Земли.

Относительно того, могут ли односторонне  
антагонистические связи типа “продуцент – фи-
тофаг”, “жертва – хищник” и “хозяин – паразит”,  
обозначаемые как (– +), вести к снижению ви-
дового разнообразия, нам известно предостаточ-
но. За последнюю сотню лет многое изменилось 
в нашем представлении, и сейчас знак минуса мы 
склонны рассматривать как указание на регуляци-
онную, стабилизирующую, а не как безусловно ан-
тагонистическую связь. Если ограничиться только 
устоявшимися сообществами, виды которых име-
ли достаточно времени для коадаптации, то го-
сподствует убеждение, что в них биофаги (фито-
фаги, хищники и паразиты) эксплуатируют свои 
пищевые ресурсы умеренно. Они изымают из-
быток потомков и  ослабленных болезнями или 
старостью особей, лишь изредка посягая на “ка-
питал”. Объясняется такая умеренность, скорее 
всего тем, что естественный отбор не поощряет не 
только “милостивые”, но и слишком агрессивные 
и вирулентные генотипы, ибо они часто ведут по-
пуляцию к исчерпанию ресурса (генетическая об-
ратная связь – Pimentel, 1968; Ford, 1975). Второе, 
тоже правдоподобное и проверенное, объяснение 
такой умеренности состоит в том, что фитофаги 
и хищники могут переключаться с опустошенного 
ими же ресурса на другой, более обильный (Paine, 
1966; Duggins, 1980; обзор см. Гиляров, 1990). В ре-
зультате полное истощение ресурса случается ред-
ко и, кроме того, такое переключение не позволяет 
более сильным конкурентам среди потенциальных 
жертв вытеснить менее сильных, так что видовое 
разнообразие не может пострадать.

На вопрос, могут ли паразиты, включая и пато-
генные микроорганизмы, таким же образом под-
держивать разнообразие жертв, ответить труд-
но. Многие паразиты являются генералистами, 
т.е. их трофическая ниша весьма широка и  ох-
ватывает до нескольких десятков и  даже свыше 
сотни хозяев (Woolhouse et al., 2001). Так что пе-
реключение в принципе возможно. Но есть подо-
зрение, что генералистами можно считать лишь 
некоторые виды, а не многочисленные их варие-
теты и экологические расы, они куда более специ-
фичны. Переключение если и возможно, то толь-
ко посредством микроэволюции (Woolhouse et al., 
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Наиболее легко удалось разрешить “парадокс 
планктона”. Экспериментальным путем было по-
казано, что сосуществованию видов фитопланкто-
на способствует изменчивость во времени кон-
центрации биогенов (Sommer, 1984, 1996; Tilman, 
1977) и/или освещенности (Flöder et al., 2002). Ког-
да эта изменчивость в эксперименте была снята, 
разнообразие видов неизменно снижалось. Прав-
да, оно снижалось, хоть и не настолько, и в про-
бах, подвергавшихся флуктуациям. Исследовате-
ли заключают, что падения разнообразия удалось 
бы избежать, если в лабораторных условиях можно 
было бы имитировать ту изменчивость концентра-
ций всего набора биогенов, а также освещенности 
и вдобавок температуры, которая характерна для 
природной среды. Эти работы вроде бы убедили 
всех в том, что ниши у сосуществующих водорос-
лей и цианобактерий все-таки не совпадают. Схо-
жие эксперименты были проведены и с суммар-
ным бактериобентосом озера (Upton et al., 1990). 
Был получен тот же вывод: при культивировании 
при стабильной температуре разнообразие видов 
резко снижается.

Гидробиологам давно известно явление, называ-
емое сезонной сукцессией: с переходом холодного 
сезона в теплый преимущество при размножении 
переходит от холодолюбивых видов фитопланкто-
на к более теплолюбивым. В результате суммарная 
биомасса фитопланктона и интенсивность фото-
синтеза в  течение вегетационного сезона коле-
блются в относительно небольших пределах. Ко-
нечно, эта реакция всегда запаздывает, поскольку 
получившим преимущество видам требуется время 
для наращивания численности. Более детальные 
исследования общего обилия фитопланктона по-
казали (Aruga, 1965), что температурный оптимум 
для фотосинтеза следует за сезонными изменени-
ями температуры воды. Этот результат достигается 
в основном благодаря разнообразию видов, а точ-
нее – их дифференциальной репродукции. Такая 
же закономерность была выявлена и при работе 
с гильдией бактериобентоса (Tison et al., 1980): оп-
тимальная для разложения органики температу-
ра летом достигала 22 °C, а зимой, когда превали-
ровали холодолюбивые виды, падала даже до 5 °C. 
В этом случае реакция тоже запаздывала, темпера-
турный оптимум догонял изменившуюся темпера-
туру воды озера иногда только спустя полтора ме-
сяца. Несмотря на это, гильдии удавалось таким 
образом поддержать свои функции на достаточ-
но высоком уровне в течение всего года. К схожим 
выводам пришел и В.И. Романенко (1982) при ис-
следовании бактериопланктона Рыбинского водо-
хранилища. Эти наблюдения и эксперименты явно 

в природе все вещества обычно рециркулируют, 
даже там, где нет ни света, ни кислорода, соответ-
ствующие ферменты, видимо, имеются. Поэтому 
нас не должно удивлять поистине уникальное сре-
ди живых существ богатство катаболических путей, 
которым располагают потребители мертвой орга-
ники (Lengeler et al., 1999). Например, летом в глу-
боких озерах, в эуфотической зоне, обычно обра-
зуется немалое количество детрита планктонного 
происхождения, который медленно погружается 
вглубь (“детритный дождь”). Первыми, кто берет-
ся за потребление эксудатов еще в верхнем слое 
воды, бывают аэробные организмы, в основном 
бактерии и археи. При опускании твердых частиц 
детрита глубже, в район термоклина, он попада-
ет к факультативным аэробным и таким же анаэ-
робным микроорганизмам, которые разлагают де-
трит также и при помощи нитратов, более слабых 
окислителей. Еще глубже, где концентрация кис-
лорода близка к нулю, эстафету перенимает гиль-
дия, способная окислять органические соединения 
с помощью четырехвалентного марганца, еще бо-
лее слабого окислителя. Ниже другие микроорга-
низмы проделывают то же самое с использовани-
ем трехвалентного железа, сульфатов и, наконец, 
на дне – при помощи углекислого газа и ацетатов, 
совсем уж немощных окислителей (Dodds, 2002). 
Схожее разделение труда обнаруживается и  на 
суше, хотя тут в качестве окислителей использу-
ются главным образом кислород и нитраты.

И наконец, один из наиболее трудных вопросов, 
с которыми сталкивается теория биологического 
разнообразия, как объяснить мирное сосущество-
вание продуцентов. А факты таковы: в одной капле 
озерной воды можно обнаружить несколько десят-
ков видов фитопланктона; на участке дёрна, как 
установил Дарвин (1939, c. 56), “…размером в че-
тыре фута на три, <…> обитало 20 видов растений, 
относившихся к 18 родам и 8 семействам, что дока-
зывает, насколько эти растения между собой раз-
личались”. Сейчас эти и аналогичные факты мы 
часто сопровождаем эпитетами “парадокс план-
ктона” и “парадокс луга”, подразумевая под ними 
несоответствие между фактами и принятой всеми 
теорией, точнее – принципом конкурентного ис-
ключения Гаузе. В отличие от Дарвина, мирное 
сосуществование 20 видов для нас уже не являет-
ся доказательством того, “насколько эти растения 
между собой различались”. Скорее наоборот, они 
не должны сосуществовать, ибо их потребности 
(в свете, воде и биогенах) не то, что перекрывают-
ся – они скорее совпадают. А принадлежность их 
к разным родам и семействам нам ни о чем не го-
ворит.
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пришел к выводу, что (с. 125) “…каждый вид рас-
пределен по-своему, в соответствии со своими ге-
нетическими, физиологическими и связанными 
с жизненным циклом характеристиками, и по-сво-
ему относится как к физическим факторам среды, 
так и к другим видам”. Выходит, нет и двух видов 
с одинаковыми потребностями, нишами. Эти вы-
воды нашли подкрепление в последующих работах 
других авторов. Среди них выделяется серия про-
должительных полевых экспериментов с растения-
ми прерии, выполненных группой, возглавляемой 
уже упомянутым Тильманом. Вот некоторые выво-
ды, которые следуют из его “стохастической тео-
рии ниши” (Tilman, 2004):

стабильно сосуществующие растения прерии не 
только конкурируют между собой, но и дополня-
ют друг друга. Благодаря дифференциации ниш 
и комплементарным отношениям, богатые видами 
делянки более полно используют ресурсы и дости-
гают большей суммарной биомассы по сравнению 
с  монокультурами; кроме того, суммарная био-
масса более разнообразных посевов отличается 
и большей устойчивостью из года в год, несмотря 
на изменчивость климатических условий (Tilman, 
Downing, 1994; Tilman et al., 2001);

стабильное сосуществование растений прерии 
объясняется тем, что среди них нет видов, которые 
были бы лучше других приспособлены как к рас-
селению, так и к укоренению и росту. Более силь-
ные конкуренты обычно отличаются слабо выра-
женной способностью к расселению. И наоборот, 
менее сильные конкуренты способны статистиче-
ски быстрее расселиться и занять свободное про-
странство, после чего новым пришельцам вкли-
ниться в уже собранную гильдию бывает трудно 
из-за дефицита лимитирующих ресурсов (Rees et 
al., 2001; Tilman, 2004, 2015);

каждый вид имеет свою комбинацию предпо-
читаемых и лимитирующих условий: освещенно-
сти, концентрации того или иного биогена в поч-
ве, pH, влажности, температуры. Поэтому мирно 
сосуществовать в гетерогенной во времени и/или 
пространстве среде без опасности вытеснения мо-
гут сотни видов (Tilman et al., 1997).

Что касается первого из этих выводов, то он 
у многих вызвал несогласие. Дело в том, что при-
мерно с  1974 г. экологи-теоретики, опираясь на 
результаты математического моделирования, ука-
зывали на отрицательную связь между разнообра-
зием видов, с одной стороны, и функциональной 
стабильностью экосистем – с другой, хотя до того 
господствовало противоположное мнение. Мало 
нашлось бы в экологии тем, по которым велись 

говорили о том, что разнообразие видов является 
условием, благодаря которому гильдии способны 
подгонять свои оптимумы под условия среды.

Тут следует пояснить, что понимается под оп-
тимумом и как он этими исследователями опреде-
лялся. Оптимальными условиями экологи обычно 
считают такие, которые способствуют максими-
зации скорости прироста биомассы (если же оце-
ниваются траты на выживание, измеряемые 
скоростью или интенсивностью дыхания, то опти-
мальной принято считать среду, при которой тра-
ты минимальны). В данных экспериментах через 
определенные интервалы времени забирались про-
бы воды или ила. Затем уже в лаборатории проба 
разбивалась на части, каждая из которых помеща-
лась в другую температуру с тем, чтобы измерить 
ту или иную биологическую активность организ-
мов. Обычно получают колоколообразную кривую 
“температура – активность”, проекция верхушки 
которой на ось температуры и представляет собой 
оптимум.

С “парадоксом луга” пришлось поработать 
куда больше, кроме того, к нему прибавился еще 
и “парадокс тропического леса” – ведь там раз-
нообразие растений еще больше. Казалось, ни-
когда не удастся выяснить, как на площади всего  
в 1 га могут произрастать до нескольких сотен раз-
ных видов деревьев. То, что Дарвину было “ясно”, 
нам таковым не кажется. Хотя было “ясно” со-
всем недавно – следует вспомнить хотя бы блестя-
щие работы русских геоботаников и фитоценоло-
гов: Г.Ф. Морозова, В.Н. Сукачева, В.В. Алехина, 
Л.Г. Раменского, Т.А. Работнова и некоторых дру-
гих. Еще в первой половине прошлого столетия 
эта плеяда ученых установила тесную привязан-
ность растений к особенностям мест их произрас-
тания. Так, например, появились экологические 
шкалы Л.Г. Раменского (1956) и  Д.Н. Цыганова 
(1983), из которых следует, что сосуществующие 
на одном и том же участке виды растений все-та-
ки различаются по своей реакции на температуру, 
освещение, а также на свойства почвы: влажность, 
кислотность, обогащенность азотом, степень гра-
нулированности и аллювиальности. Трудно найти 
в природе два идентичных по своим нишам вида 
растений, хотя эти различия часто носят не ка-
чественный, а тонкий количественный характер. 
Наряду с этими в геоботанике до сих пор исполь-
зуются и другие аналогичные шкалы, например, 
составленные Элленбергом (Ellenberg, 1974).

На западных экологов, однако, большее влияние 
оказали работы школы, возглавляемой Р. Уиттеке-
ром (1980). Изучая в природных условиях распре-
деление видов растений по градиентам среды, он 
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и заслуживают пространного обсуждения ввиду их 
явной абсурдности. Одно то, что они игнорируют 
почти весь опыт, накопленный экологами за по-
следние сто лет, может насторожить любого здра-
вомыслящего человека. Несмотря на это, “ней-
тральная теория биологического разнообразия” 
до сих пор имеет немалое число сторонников. Сле-
дует, однако, признать, что она совершенно обо-
снованно привлекла внимание исследователей, 
не исключая Тильмана, к стохастике – в динамике 
сообществ случай тоже играет определенную роль 
(Fargione et al., 2003).

И все-таки разнообразие деревьев в тропиче-
ском лесу такое огромное, что некоторые исследо-
ватели для объяснения его считают необходимым 
привлечь не только разнообразие абиотической 
среды, но и еще одну группу факторов – фитофа-
гов и патогенные микроорганизмы. Здесь имеет-
ся в виду гипотеза Джанзена–Коннелла (Janzen, 
1970; Connell, 1971). Она предсказывает, что для от-
дельных проростков определенного вида деревьев 
шанс дорасти до зрелости выше, если по соседству 
нет растений того же вида. Дело в том, что фито-
фаги и поражающие растения патогенные микро-
организмы в тропиках высоко специализированы, 
кроме того они еще и малоподвижны. Вот почему 
тропические деревья того же вида растут не ско-
плениями, а на немалом расстоянии друг от друга. 
Ясно и другое: фитофаги и патогены таким обра-
зом способствуют поддержанию видового разно- 
образия тропических растений, ибо с увеличением 
плотности популяций конкурентоспособных ви-
дов должна образоваться сильная отрицательная 
обратная связь в виде потребителей. Проверить эту 
гипотезу долго не удавалось, и только в последние 
годы начали появляться подкрепляющие ее экспе-
риментальные данные (Mangan et al., 2010; Bagchi 
et al., 2014; хотя см. Comita et al., 2010). И  еще: 
в ходе этих экспериментов все-таки выяснилось, 
что Хаббелл прав хотя бы в том, что ниши сосуще-
ствующих тропических растений сильно перекры-
ваются, и без регулирующего действия потребите-
лей их разнообразие скорее всего снизилось бы.

РАЗНООБРАЗИЕ ГЕНОТИПОВ КАК 
ПРОЯВЛЕНИЕ ЕЩЕ БОЛЕЕ ТОНКОГО 

РАЗДЕЛЕНИЯ ТРУДА?

Можно выделить следующие внутривидовые 
таксоны: подвиды (вариететы, разновидности), 
экотипы (экологические расы), биотипы (морфы, 
штаммы, генотипы). Ввиду того что этим таксо-
нам невозможно дать строгое определение с ука-
занием ясных критериев отличий, дальше я буду 

бы такие же бурные и продолжительные дебаты. 
И только в последние годы наметилось возвраще-
ние к исходной версии, теория наконец пришла 
к  согласию с  эмпирическими данными (Yachi, 
Loreau, 1999; Hooper et al., 2005).

Правдоподобность другого, последнего из выво-
дов, сделанных Тильманом, явствует из следующе-
го подсчета. Пусть на каждой из осей многомерной 
ниши (например, освещенность, концентрация 
азота в почве, pH, влажность и температура) мо-
гут сосуществовать до трех видов с  расходящи-
мися оптимумами и пессимумами. Тогда макси-
мально возможное общее число сосуществующих 
видов будет равно 35 = 243. Так что, как утвержда-
ет и Тильман, нас не должно удивлять многообра-
зие растений в природе, тем более что число раз-
мерностей ниши на деле может оказаться больше 
пяти. Конечно, это чисто теоретические аргумен-
ты, проверить которые на практике трудно. Так 
или иначе, но Тильман полагает, что даже то уди-
вительное разнообразие растений, которое на-
блюдается в тропиках, может найти вполне обо-
снованное и  логичное объяснение в  рамках его 
теории. Детальные исследования особенностей 
ниш совместно произрастающих деревьев тропи-
ческих лесов, проведенные в последние десятиле-
тия (Davies et al., 1998; Baldeck et al., 2013), скорее 
подтверждают эти слова, нежели опровергают.

Следует отметить, что полевые эксперименты, 
проведенные Тильманом, отличает исключитель-
ная корректность и аккуратность, и это не может 
не впечатлять. Впрочем, как и весьма элегантная 
математическая интерпретация. Однако впечатля-
ет не всех. Например, автора нашумевшей “ней-
тральной теории биологического разнообразия” 
(Hubbell, 2001). Cогласно этой теории, видовое 
богатство и  распределение организмов в  про-
странстве определяет случай, скажем, капризное 
направление ветра или дождевых потоков, разно-
сящих семена, появление новых видов и исчезно-
вение старых, “чисто случайные” колебания чис-
ленности. Во-вторых, сосуществующие виды не 
конкурируют и не дополняют друг друга, их ниши 
не различаются, а те различия, которые мы видим, 
несущественны и никак не могут влиять на рас-
пределение в пространстве. Свои утверждения ав-
тор подкрепляет весьма простыми математически-
ми моделями. Итак, различия между позициями 
Тильмана и Хаббелла сводятся к тому, что первый 
признает влияние как случая, так и ниши, второй 
же признает только случай.

Здесь нет места для более пространной оцен-
ки аргументов, выдвигаемых Хаббеллом. Отмечу 
лишь, что, на мой взгляд, эти аргументы вряд ли 
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генетику метода электрофореза ферментов, про-
изошедшее в  1960-х годах. Тогда же появилась 
и знаменитая монография Левинса (Levins, 1968), 
а также материалы симпозиума, организованного 
Левонтином (Population biology …, 1968).

Определенную роль в появлении экологической 
генетики сыграли и теоретические работы, обо-
сновывающие идею о том, что генетическое раз-
нообразие может поддерживаться изменчивостью 
среды в пространстве и/или во времени (Levene, 
1953; Dempster, 1955; Haldane, Jayakar, 1963; Levins, 
1968; Chesson, 2000; Barot, Gignoux, 2004). Если 
адаптивная ценность генотипов зависит от особен-
ностей среды, значит, для любого генотипа из по-
стоянно существующих всегда найдется среда, суб-
ниша, в которой он будет защищен от вытеснения.

В целях проверки этих положений были про-
ведены сотни работ с  использованием большо-
го количества разных видов животных и  расте-
ний. Вдруг выяснилось, что популяции многих 
видов чрезвычайно генетически мозаичны, при-
чем очень часто обитающие рядом субпопуляции 
животных отличаются друг от друга в  не мень-
шей степени, чем географически удаленные попу-
ляции того же вида (Гершензон, 1946; Jones et al., 
1977; Clarke, 1978; Коуэн, 1981; Кирпичников, Му-
ске, 1981; Бергер, Сергиевский, 1986). Схожие ре-
зультаты были получены и на растениях (Bradshaw 
et al., 1965; Hamrick, Allard, 1975; Теramura et al., 
1981). Причиной таких различий между генофон-
дами субпопуляций, как считают авторы, могут 
быть только различия в условиях среды: освещен-
ности, характера грунта или дна, влажности, со-
лености, pH, температуры, состава пищи или др. 
Иногда наличие причинной связи между конкрет-
ным фактором среды и генотипом удавалось под-
твердить при помощи эксперимента.

С целью проверки предположения о  том, что 
генетический полиморфизм с  изменчивостью 
среды связан причинной связью, было продела-
но несколько лабораторных экспериментов с ис-
пользованием природных популяций дрозофилы 
(McDonald, Ayala,1974; Powell, Wistrand, 1978). Ор-
ганизмы выдерживались в течение многих недель 
либо при постоянных, либо при меняющихся во 
времени и/или пространстве условиях (однообраз-
ный или меняющийся рацион, постоянная или ме-
няющаяся температура среды, тот же или разный 
субстрат). В конце опыта выборки исследовались 
на полиморфизм белков по целому ряду локусов. 
Вывод получился следующий: постоянные усло-
вия резко снизили генетическую изменчивость. 
Эти опыты можно назвать критическими в  том 
смысле, что они должны были дать однозначный 

употреблять в  основном лишь понятие “разно- 
образие генотипов”, подразумевая под этим вся-
кие генетически обусловленные различия между 
членами одной популяции. Иногда как синоним 
я буду использовать другое привычное для гене-
тика слово “полиморфизм”, хотя в  более узком 
смысле оно часто используется только для обозна-
чения различий качественного характера (напри-
мер, цвета тела).

Что касается подвидов и экотипов, то объяснить 
их разнообразие не представляет большого труда. 
Принято считать, что оно есть прямое следствие 
гетерогенности среды в пределах ареала вида. На-
пример, у  обыкновенной сосны на территории 
Евразии нашли семь подвидов и по крайней мере 
несколько десятков климатипов. Как показали 
эксперименты по реципрокной трансплантации, 
эти климатипы отличаются друг от друга реакци-
ей на температуру и/или влажность (Rehfeldt et al., 
2002). Причем, как правило, лучше всего они ра-
стут в своем родном местообитании. Схожие ре-
зультаты были получены и в экспериментах с не-
которыми другими видами.

Нет никакого сомнения в  том, что в  природе 
подвидов и экотипов, не говоря о еще более мел-
ких таксонах, насчитывается куда больше нежели 
видов. Не будет большой ошибки в утверждении, 
что каждая особь у видов, размножающихся по-
ловым путем, генетически уникальна. Некоторое 
время этот факт нас почему-то не удивлял. Может 
быть, мы полагали, что эти различия между осо-
бями индифферентны, нейтральны по отношению 
к условиям среды, к естественному отбору? Может, 
думали, что и люди тоже в своем большинстве оди-
наково хорошо приспособлены (все – разные, но 
все они – “дикие” генотипы), за исключением яв-
ных мутантов?

Примерно полвека тому назад произошел ис-
тинный переворот в нашем мышлении, мы начали 
осознавать, что естественный отбор может не толь-
ко уменьшать разнообразие, каждый раз оставляя 
всего один, “дикий”, генотип – он часто делает 
как раз обратное, “разделяет труд” между разны-
ми генотипами. Но перед тем как начать обсуж-
дать конкретные данные на этот счет, необходимо 
сказать пару слов об экологической генетике, той 
дисциплине, которая взялась за решение пробле-
мы полиморфизма. Истоки ее можно найти еще 
в первой половине прошлого столетия в работах 
Г. Турессона, С.С. Четверикова, Н.П. Дубинина, 
М.А. Розановой, Е.Н. Синской, Д.Н. Кашкаро-
ва, С.М. Гершензона, Ф. Добржанского, Э. Фор-
да, М.М. Камшилова и  других. Однако истин-
ным прорывом стало внедрение в популяционную 
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размножаются преимущественно холодолюбивые 
генотипы коловраток и дафний, но с потеплением 
начинают преобладать более теплолюбивые особи 
(King, 1972; Гурявичюте и др., 1989). Есть все ос-
нования предполагать, что и при сезонном отбо-
ре идет процесс подгонки оптимумов, на этот раз 
популяционных. Конечно, такая реакция популя-
ции возможна и “целесообразна” только для тех 
организмов, время генерации которых не превы-
шает двух – трех недель (Гурявичюте и др., 1989; 
Lekevičius, Loreau, 2012). Неудивительно, что се-
зонный отбор обнаружен у коловраток, мелких ра-
кообразных, дрозофил и некоторых других насеко-
мых, но не у растений или позвоночных.

В популяции березы Betula pendula были обна-
ружены условно теплолюбивые и  холодолюби-
вые генотипы (Kelly et al., 2003). Причем выясни-
лось, что их судьба решается в стадии укоренения: 
в  более теплые годы успешнее укореняются те-
плолюбивые особи, а в более холодные – холодо- 
любивые. Уже укоренившиеся проростки лег-
ко переносят менее благоприятные для них годы, 
так что из года в год меняется только генетическая 
структура на уровне когорт (возрастных групп). 
Тем не менее заключают авторы, этого вполне до-
статочно для поддержания генотипической гетеро-
генности популяции.

Рассуждая чисто теоретически, аналогичное се-
зонному отбору явление может наблюдаться и у де-
ревьев при условии, что колебания среды имеют 
не годичный, а многолетний период. Подсчита-
но, что он должен составлять не менее 1000 лет 
(Lekevičius, Loreau, 2012). Некоторые климатоло-
ги (например, Pielou, 1991) в голоцене усматрива-
ют весьма значительные осцилляции температуры 
с периодом именно такого порядка. Палинологи, 
исследующие голоцен, со своей стороны говорят 
о существенных сдвигах в видовом составе расте-
ний, а также о том, что редкие в одно время формы 
становились широко распространенными в дру-
гое, после чего они менялись ролями. Однако нам 
не известно, происходили ли при этом перестрой-
ки генофондов. Если происходили, что весьма ве-
роятно, то тут мы имеем дело с многолетним отбо-
ром (англ. multi-year selection – Lekevičius, Loreau, 
2012). Он в принципе может быть ответствен за со-
хранение генетического многообразия у видов, от-
личающихся продолжительным временем генера-
ции.

На вопрос, способна ли не только абиотиче-
ская, но и  биотическая гетерогенность среды 
поддерживать разнообразие генотипов, скорее 
всего следует ответить утвердительно. Об этом го-
ворят, например, тщательные наблюдения и анализ 

и убедительный ответ на поставленный вопрос. Та-
кого рода эксперименты с аналогичной целью, как 
было отмечено выше, были проделаны и с гильди-
ями видов, вывод и тогда был аналогичен.

Важно отметить, что наблюдения и полевые экс-
перименты с растениями часто были куда более 
информативны, нежели с животными. Дело в том, 
что, как уже говорилось, особи многих животных 
уникальны, каждый генотип представлен одним 
экземпляром, поэтому статистически достовер-
ные различия в адаптивных ценностях генотипов 
уловить почти невозможно. Со многими растени-
ями проще, ибо их можно клонировать, получен-
ный клон разделить и вернуть на родной участок, 
или посадить в чужой, где произрастает, возмож-
но, другой генотип (реципрокная транспланта-
ция). Таким путем было, в частности, показано, 
что в большинстве случаев адаптивная ценность 
каждого генотипа выше всего в “родном” участ-
ке (Antonovics, 1976; Ennos, 1983, 2001; Bell, 1987, 
1996; Linhart, Grant, 1996; Mitton, 1997; Nevo, 2001). 
Привязанность генотипов к  “своей” среде под-
час сохранялась из года в год вопреки постоянно-
му обмену генами между субпопуляциями. Нас не 
должен удивлять тот сравнительно большой гене-
тический груз, который присущ растениям.

Как выяснилось, генотипы многих животных 
рассредоточиваются в пространстве тоже отнюдь 
не случайным образом, но их обладатели, в отли-
чие от растений, проявляют способность актив-
но отыскивать в пространстве те субниши, в кото-
рых их адаптивная ценность выше (Powell, Taylor, 
1979). Такая способность (англ. intraspecific habitat 
choice) обнаружена у водяного ослика, моллюсков 
Littorina mariae, березовой пяденицы, дрозофилы 
и некоторых других видов. Вполне возможно, что 
даже разные генотипы организмов, проявляющих 
таксисы, способны искать и находить более подхо-
дящую для себя среду, каждый – свою. В результате 
у подвижных организмов генетический груз обыч-
но не бывает большим.

Предположение теоретиков о том, что разно- 
образие генотипов может поддерживать и измене-
ние среды во времени, получил поддержку в явле-
нии так называемого сезонного отбора. Оно было 
открыто Ф.Г. Добржанским еще в сороковые годы 
прошлого столетия, однако в деталях исследова-
но сравнительно недавно (King, 1972; Гурявичю-
те и др., 1989; Niklasson et al., 2004; Ananina et al., 
2004). Суть этого отбора состоит в том, что в те-
чение года колеблется частота генотипов, коди-
рующих ту или иную реакцию на сезонные изме-
нения условий среды, в  основном температуры 
и освещенности. Например, замечено, что весной 
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Существуют неплохие доказательства того, что 
полиморфизм могут поддерживать даже колебания 
численности собственной популяции. Так, в изре-
женной популяции одуванчиков преимуществом 
пользуются одни клоны, а при большой плотно-
сти популяции – другие (Sukatschev, 1928). Поз-
же такое же явление наблюдали другие ботаники 
(Antonovics, Levin, 1980). Более того, разные осо-
би растений того же вида, взятые из того же места 
обитания, при совместном выращивании в кон-
тролируемых условиях оказывают друг на друга 
меньшее отрицательное воздействие, нежели взя-
тые из разных мест обитания (Allard, Adams, 1969). 
Аналогичные работы были проделаны и на живот-
ных (Birch, 1960; Chitty, 1967; Pimentel, 1968; Krebs, 
1978; обзор Ford, 1975). Результат был тот же. Та-
кого рода разнообразие генотипов стали называть 
r–K полиморфизмом, ибо одни генотипы (r) бы-
стро размножаются, но являются менее конкурен-
тоспособными, в то время как другие (K) обладают 
противоположными качествами и поэтому доми-
нируют при большой плотности. Этот полимор-
физм, следовательно, должен играть роль буфера 
в колебаниях численности популяции. Были полу-
чены некоторые прямые доказательства существо-
вания данного явления (Гречаный и др., 1986).

На то, что полиморфизм, выступая как буфер, 
может играть важную роль в динамике численно-
сти, в своих ранних работах указывал еще Форд 
(Ford, 1975). По его мнению, усиление давления 
со стороны неблагоприятных факторов среды (на-
пример, хищников и паразитов, резкого ухудше-
ния климатических условий) должно вести к пре-
имущественной гибели более чувствительных 
особей. Оставшиеся особи, будучи более устой-
чивыми, тормозят дальнейший спад численности. 
И, наоборот, при возобновлении благоприятных 
внешних условий преимуществом при выживании 
и размножении пользуются чувствительные гено-
типы, что в перспективе должно вести к большей 
ранимости популяции. На этом основании была 
построена и гипотеза генетической обратной свя-
зи (Pimentel, 1961, 1968). Согласно ей полимор-
физм может выступать не только в качестве буфе-
ра численности, но и как гарант сосуществования 
конкурирующих видов, при условии наличия по-
лиморфизма в обеих взаимодействующих попу-
ляциях. Предполагается, что когда один из видов 
становится обильным, идет отбор на повышение 
внутривидовой конкурентоспособности. При этом 
второй вид подвержен отбору на сопротивление 
межвидовой конкуренции. В  результате первый 
вид постепенно теряет преимущество, и виды ме-
няются ролями. Это ведет к непрекращающимся 

взаимоотношений между полиморфизмом жел-
той сосны по монотерпенам и разнообразием ге-
нотипов у одного вида вредителей из подотряда 
кокцидовых (Edmunds, Alstad, 1978). Резистент-
ные к одному монотерпену особи оказались чув-
ствительными к действию другого, производимого 
другим деревом того же вида. В результате в систе-
ме “ресурс–потребитель” устоялась весьма тонкая 
специализация. Она, можно думать, в чем-то ана-
логична взаимоотношениям в системе “растение – 
паразит”, когда гену устойчивости у растения про-
тивостоит ген вирулентности у паразита (гипотеза 
“gene-for-gene” – Sidhu, 1975).

Имеется некоторое основание думать, что поли-
морфизм у насекомых-фитофагов может поддер-
живаться не только разнообразием особей вида, 
употребляемого в пищу, но и разнообразием са-
мих видов потенциальных кормовых растений. 
Об этом говорят не только уже упомянутые опы-
ты на дрозофиле (McDonald, Ayala, 1974; Powell, 
Wistrand, 1978), но и результаты многочисленных 
опытов, в которых насекомым предлагалось не со-
всем привычное для них пищевое растение (Кам-
шилов, 1961). Несмотря на подчас значительную 
гибель, насекомые, как правило, довольно бы-
стро осваивали необычный ресурс. Как объясняет 
М.М. Камшилов, да и сами экспериментаторы, это 
говорит о наличии в природных популяциях насе-
комых большого разнообразия и способности ис-
пользовать редкие генотипы для того, чтобы при 
надобности можно было переключиться с одного 
вида растений на другое. Выше было подчеркну-
то, что видам насекомых, особенно тропическим, 
свойственны весьма узкие пищевые ниши. Веро-
ятно, у отдельных особей они еще уже. Конечно, 
это относится не только к насекомым.

Полиморфизм, видимо, может поддерживаться 
и изменчивостью в давлении конкурентов. Поле-
вые опыты показывают, в частности, что адаптив-
ная ценность генотипа растений – Trifolium 
repens (Turkington, Harper, 1979), Еrodium (Martin, 
Harding, 1981), Taraxacum officinale (Vavrek, 1998), 
Ranunculus repens (Prati, Schmid, 2000) – во многом 
зависит от присутствия или отсутствия конкури-
рующих видов, а также от видового состава фито-
ценоза, в который этот генотип волей случая по-
падает. Разные генотипы предпочитают разные 
фитоценозы, и их приспособленность обычно па-
дает после их пересадки в “чужой” ценоз. Видимо, 
какую-то часть того огромного по масштабам ге-
нетического груза, который присутствует у расте-
ний в каждой генерации, следует отнести именно 
к несоответствию биотического окружения запро-
сам семян и проростков.
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источникам. Далее последовал спад интереса 
к роли разнообразия генотипов и механизмам его 
поддержания, который продолжается и поныне. 
Правда, экологическая генетика как дисциплина 
существует до сих пор (Conner, Hartl, 2004), но ее 
содержание и проблематика в корне изменились. 
Ее представители сейчас предпочитают пользо-
ваться новейшими методами молекулярной био-
логии, сконцентрировав свое внимание в основ-
ном на полиморфизме ДНК. И хотя эту область 
часто называют также и молекулярной экологи-
ей, как раз экологии, как мне кажется, ей и не до-
стает. Скорее, наоборот, она сдвинулась в сторо-
ну традиционной популяционной генетики, стала 
ее частью, переняла даже ее методологию (напри-
мер, страстное увлечение математическими мо-
делями и недостаточное внимание к полевым на-
блюдениям и таким же экспериментам). Жаль, что 
поистине впечатляющие достижения классической 
версии экологической генетики почти не отрази-
лись и на теории современной экологии (Begon 
et al., 2006). Наподобие “Титаника” в  небытие 
ушла огромная некогда процветавшая дисципли-
на с сотнями ее создателей и приверженцев. Я за-
трудняюсь объяснить такое положение дел и часто 
ловлю себя на мысли, что такие странные виражи, 
к сожалению, почему-то возможны лишь в исто-
рии нашей, биологической, науки, но никак не 
физики, химии или математики.

О ВЗАИМОДЕЙСТВИИ РАЗНЫХ ТИПОВ 
БИОЛОГИЧЕСКОГО РАЗНООБРАЗИЯ 
В  ПРОЦЕССАХ ПРИСПОСОБЛЕНИЯ

До сих пор речь шла только о разнообразии ви-
дов и генотипов. Но существует еще и разнообра-
зие генов, биологических макромолекул, субкле-
точных структур, клеток, тканей, органов, а также 
метаболических путей. Я  не буду обсуждать во-
прос, какие силы поддерживают этот класс мно-
гообразия, ибо ответы на них вроде бы ясны ка-
ждому из нас. Весьма много мы знаем и о роли 
этого разнообразия в процессах приспособления 
к изменчивым условиям среды (см. обзоры Хочач-
ка, Сомеро, 1988; Лархер, 1978, а также новейшие 
учебники по экологической биохимии и физиоло-
гии). С учетом того что говорилось в предыдущих 
разделах, можно заключить, что сегодняшняя био-
логия знает по крайней мере четыре типа механиз-
мов адаптации:

индивидуальные (фенотипическая пластич-
ность);

популяционные (обратимые перестройки гено-
фонда);

осцилляциям как численности, так и генетической 
структуры обоих видов. Данная гипотеза получи-
ла некоторую поддержку в серии экспериментов, 
проведенных автором и его сотрудниками, на ком-
натной и падальной мухах.

Обобщая все нам известное относительно сил, 
поддерживающих разнообразие генотипов, можно 
с немалой долей уверенности утверждать следую-
щее. Во-первых, в поддержании полиморфизма, 
похоже, участвуют все или почти все компоненты 
экологической ниши:

изменчивость физических условий, как во вре-
мени, так и в пространстве;

разнообразие пищевых ресурсов, а  также их 
обилие;

изменчивость давления со стороны конкурентов 
и потребителей.

Нет никакого сомнения в том, что норма реак-
ции на воздействие среды у полиморфной попу-
ляции шире, чем у любого из ее генотипов. А это 
в свою очередь означает следующее: разнообразие 
генотипов есть еще одна, более тонкая по сравне-
нию с разнообразием видов форма разделения тру-
да или специализации. Кроме того, более широ-
кая норма реакции скорее всего указывает на то, 
что полиморфизм увеличивает экологическую ва-
лентность (она же – приспособляемость, пластич-
ность) вида.

Ввиду того что среда изменчива (как во време-
ни, так и в пространстве), ни один из специализи-
рованных в отношении среды генотипов не может 
пользоваться абсолютным и перманентным преи-
муществом перед другими, что и объясняет факты 
продолжительного сосуществования разных гено-
типов. Утверждение о некоем “диком” генотипе, 
который якобы только и  должен превалировать 
в популяции, следует пересмотреть.

И наконец, есть основание рассматривать гено-
фонд природных популяций как хранилище ин-
формации о наиболее вероятных условиях среды, 
с которыми могут столкнуться члены популяции 
в пределах своего ареала. Конечно, эта информа-
ция является результатом действия естественного 
отбора, она отражает лишь события, случившиеся 
в прошлом, и должна оказаться недостаточной при 
необычных сдвигах среды.

Завершая обсуждение данной темы, есть смысл 
сказать пару слов о, на мой взгляд, странной судь-
бе, постигшей экологическую генетику. Ее расцвет 
приходится на промежуток между 1966-м и при-
мерно 1990-м годом. Читатель об этом может су-
дить и по использованным мною литературным 
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генофонда как способе приспособления популя-
ции. Но в целом его монографию следует расце-
нивать как истинный прорыв в этой области, из 
ряда вон выходящий шаг к синтезу биологическо-
го знания.

Весьма успешные усилия в этом направлении 
были сделаны и советскими учеными (Lekevičius, 
2011). Имею в  виду в  первую очередь две ста-
тьи Г.Л. Шкорбатова (1971, 1982). Их можно рас-
ценивать как страстный призыв, обращенный ко 
всем биологам, строить “общую теорию адапта-
ции”. Под ней он понимает примерно тот же круг 
тем и те же механизмы приспособления, которые 
фигурируют и у Конрада, хотя на его статьи и не 
ссылается. Однако он пишет, что будущая теория 
должна главным образом заняться вопросом, как 
все эти механизмы взаимодействуют. Несколь-
ко позже появилась еще одна достаточно объем-
ная работа Э. Лекявичюса (1986), в которой как 
раз и сделана попытка смоделировать взаимодей-
ствие всех негенетических механизмов приспосо-
бления, а также показать их связь с генетическими 
(эволюционными) механизмами. Эта монография 
так и называется: “Элементы общей теории адап-
тации”. Некоторые весьма ценные высказыва-
ния и советы по поводу такого рода синтеза были 
сделаны И.А. Шиловым (1988). Примечательно, 
что контуры будущей теории он представлял себе 
почти так же, как и три других автора. Причем их 
работы, как явствовало из использованных им 
источников и позже состоявшихся личных бесед со 
мной, И.А. Шилову в то время не были известны. 
Далее я буду опираться в основном на свою моно-
графию и только при надобности укажу на более 
свежие источники или на работу Конрада. Однако 
сразу же необходимо отметить, что общая теория 
адаптации (ОТА) не является альтернативной по 
отношению к иерархической теории адаптивности 
(ИТА) Конрада, хотя она весьма существенно ви-
доизменяет, дополняет и детализирует последнюю.

Один из главных результатов, к которому при-
ходит как ИТА, так и ОТА – положение о том, что 
индивидуальные механизмы адаптации входят 
в состав популяционных, а те в свою очередь яв-
ляются частью биоценотических. Следовательно, 
когда мы наблюдаем, скажем, многолетнюю сук-
цессию растений или сезонную сукцессию фито-
планктона, то можем быть почти уверены, что при 
этом внутри многих или даже всех видовых попу-
ляций происходит и сезонный отбор, а также пере-
страивается физиология и биохимия особей. Более 
того, индивидуальные механизмы выступают как 
способы наиболее тонкой подгонки популяцион-
ного и биоценотического оптимумов. Они также 

ценотические (типа сукцессии);
эволюционные, или генетические (необратимые 

перестройки генофонда).
Не вызывает сомнения то, что эти механизмы 

каким-то образом взаимодействуют. Однако на это 
официальная биология ответа не дает, да и вопро-
са такого, насколько мне известно, не поднимает. 
Ясного и скорого ответа не от кого ждать хотя бы 
потому, что биологи, в отличие, скажем, от физи-
ков, “болезнью” всеобъемлющего теоретического 
синтеза не страдают.

И все-таки кое-какие сдвиги наметились 
и в этом направлении. Одним из первых, кто по-
пытался в теории связать биологическое разно- 
образие со стабильностью функций, видимо, был 
Эшби (Ashby, 1956). Имеется в виду его “закон не-
обходимого разнообразия” (англ. law of requisite 
variety), согласно которому гомеостаз в системе мо-
жет быть сохранен только в том случае, если разно-
образие ответных реакций равно или превышает 
то разнообразие, которое характерно среде. Одно 
разнообразие должно уничтожить другое, толь-
ко таким образом и можно стабилизировать су-
щественные переменные, такие как концентрация 
глюкозы или кислорода в крови. Иначе говоря, го-
меостаз может быть достигнут только при условии, 
что специфическим образом и подчас весьма зна-
чительно меняются другие переменные, которые 
Эшби называет вспомогательными.

Эти идеи позже были развиты в  монографии 
Конрада (Conrad, 1983), название которой гово-
рит само за себя: “Адаптивность: важность измен-
чивости от молекул до экосистемы”. В  отличие 
от Эшби, он уже говорит о гомеостазе популяций 
и сообществ, не только организма. Свою теорию 
автор строит с использованием некоторых урав-
нений из теории информации и называет ее ие-
рархической теорией адаптивности. Согласно ей 
в приспособлении экосистем к изменениям усло-
вий среды участвуют такие типы биологического 
многообразия: видовое разнообразие, разнообра-
зие трофических цепей, изменения численности 
особей, их перемещение в пространстве, пластич-
ность на уровне особи (онтогенетическая, физио- 
логическая, морфологическая и поведенческая) 
и,  наконец, генетическая изменчивость. Разно-
образие ответных реакций экологического сооб-
щества складывается из репертуаров поведения, 
свойственных всем уровням организационной 
иерархии, составляющим ценоз. Правда, автор, 
как мне показалось, весьма бегло останавливает-
ся на эмпирике. Например, он ничего не говорит 
о  полиморфизме и  об обратимых перестройках 



 БИОЛОГИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ – ЗАЧЕМ И ПОЧЕМУ? I 215

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ том 79 № 3 2018

что одни организмы пользуются преимуществен-
но одними способами приспособления, в то вре-
мя как у  других более развиты другие способы; 
однако, несмотря на это, и те, и другие являются 
одинаково хорошо приспособленными. Скажем, 
высшие животные имеют слабо выраженную эво-
люционную пластичность, зато у них очень разви-
ты индивидуальные механизмы приспособления. 
Микроорганизмы обладают противоположными 
качествами: они могут очень быстро перестроить 
генофонд и эволюционировать, но им недостает 
фенотипической пластичности. Кроме того, по-
казано (Lekevičius, Loreau, 2012), что сосуществу-
ющие в лесах деревья и крупные животные, с од-
ной стороны, и микроорганизмы почвы – с другой, 
в процессе приспособления к сезонным явлениям 
пользуются совершенно разными способами. Пер-
вые при этом могут использовать только феноти-
пическую пластичность, в то время как гильдии 
микроорганизмов приспосабливаются при помо-
щи всех трех способов негенетической адаптации. 
А  конечный результат у  тех и  других в  принци-
пе будет тот же – выживание и соответствующие 
сдвиги оптимумов, да и пессимумов тоже.

Одно из центральных понятий в ИТА и ОТА – 
это адаптивность, или приспособляемость. В ОТА 
она оценивается по границам пластичности и по 
скорости адаптации. Первый показатель мож-
но определить по тому, в каких пределах на оси 
градиента условий среды могут передвигаться 
обе пессимальные точки колоколообразной кри-
вой толерантности (экспериментально кривые 
толерантности строятся путем перемещения ор-
ганизмов в  разные условия и  безотлагательно-
го измерения биологической активности, что ис-
ключает возможность осуществления адаптивных 
перестроек). В  таком случае другой показатель, 
скорость адаптации, оценивают путем измерения 
скорости передвижения кривой толерантности. 
Легко заметна следующая закономерность. Инди-
видуальные механизмы адаптации, особенно по-
веденческие и биохимические, работают быстрее 
других. Быстрота их работы зависит в основном 
от скорости синтеза макромолекул, а также скоро-
сти митоза. Популяционные и биоценотические 
механизмы куда менее подвижны, так как лими-
тируются в основном временем генерации и пло-
довитостью. Как известно, скорость эволюции 
ограничивается еще и  частотой благоприятных 
мутаций. А  в  отношении границ пластичности, 
другого показателя адаптивности, эти механиз-
мы выстраиваются в обратной последовательно-
сти: кривую толерантности, как и точку оптиму-
ма, отдельно взятый организм может передвигать 

выступают как первые линии обороны на пути 
стрессового воздействия к  существенным пере-
менным экосистемы (круговороту веществ и сум-
марной биомассе).

ОТА рассматривает приспособление как про-
цесс подгонки оптимумов в  выше отмеченном 
смысле. При очередном изменении условий среды 
одни структуры (ферменты, генотипы или виды) 
оптимум теряют, другие его приобретают. Пер-
вые перестают мультиплицироваться и/или разру-
шаются, вторые увеличиваются в числе. С возвра-
щением к прежним условиям картина меняется на 
противоположную. Однако подгонка оптимумов 
требует времени, а среда может поменяться опять, 
так что процессы адаптации в природе редко ког-
да завершаются. Так что в определенный момент 
времени или в определенной точке пространства 
организмы используют только часть имеющихся 
у них структур. Эти резервные структуры называ-
ют функциональными аналогами, или эквивален-
тами. По отношению друг к другу они комплемен-
тарны, о них в основном и шла речь в предыдущих 
разделах.

Приобретшие оптимум структуры мультиплици-
руются, а соответствующие функции усиливаются. 
Если говорить о гене и генном продукте, фермен-
те, то его активность может быть усилена до астро-
номической величины следующим образом:

путем транскрипции и трансляции,
при увеличении числа копий данного фермен-

та на клетку,
за счет митоза клеток, несущих фермент,
путем увеличения численности особей, несущих 

данный фермент,
путем видообразования, диверсификации.
Это положение носит название принципа усиле-

ния генетической информации. В несколько упро-
щенной форме он впервые был сформулирован, 
как мне кажется, Н.В. Тимофеевым-Ресовским. 
Таким образом, в усилении, как и в подавлении 
активности, участвуют все механизмы адаптации. 
Тут необходимо помнить и другое: все извлечен-
ные из резерва и усиленные функции по необходи-
мости должны быть хотя бы грубо подогнаны друг 
к другу, коадаптированы. Поэтому при изменении 
среды неизбежно должны образоваться два центра 
притяжения – сам внешний агент и внутренняя 
среда. Конечно, требование быть одновременно не 
только адаптированным, но и коадаптированым, 
затрудняет весь процесс.

Конрад (Conrad, 1983) ввел принцип компенса-
ции способов приспособления. Он состоит в том, 
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теряют значительную часть той пластичности, ко-
торой отличаются системы с более слабыми свя-
зями. Конрад назвал это положение принципом 
многих слабых взаимодействий (англ. multiple 
weak interactions – Conrad, 1990). По его словам, 
компартментализация (разбиение системы на 
специализированные подсистемы) и интеграция 
повышают эффективность работы, но снижают 
приспособляемость; запас резервных, или избы-
точных, структур и слабость связей сообщают си-
стеме требуемую лабильность, но требуют затрат. 
Может быть, именно потому вокруг себя, на нашей 
капризной Земле, мы наблюдаем жизнь, нижние 
“этажи” иерархии которой высоко интегрирова-
ны, а верхние разбиты на относительно свободные 
тела? Может, истинные суперорганизмы нам ког-
да-нибудь удастся найти на других планетах с иде-
ально стабильными условиями?

в сравнительно узких пределах, которая определя-
ется его нормой реакции. В то же время эволюция 
открывает возможность приспособиться практиче-
ски к любым условиям. Популяционные и биоце-
нотические способы в этом отношении занимают 
промежуточную позицию.

Что касается степени приспособления (англ. 
adaptedness, не путать с близким по смыслу по-
нятием приспособленности, англ. fitness, как она 
понимается в популяционной генетике), то неко-
торая неясность сохраняется до сих пор. Посколь-
ку в ОТА приспособление понимается как про-
цесс подгонки индивидуальных, популяционных 
и биоценотических оптимумов, следует выяснить, 
что подразумевается под словом “оптимум”. Ина-
че говоря, следует уяснить, каковы у земной жизни 
целевые функции. Вкратце представленные выше 
эмпирические данные говорят о  том, что такой 
функцией скорее всего является поддержание как 
можно большей суммарной биомассы – как био-
ценоза, так и отдельных видовых популяций. В ко-
нечном итоге – и биосферы в целом. Если так, то 
процессы адаптации должны сопровождаться сни-
жением энергетических и материальных трат на 
дыхание, т.е. на поддержание жизнеспособности 
биомассы. Тенденция наращивания суммарной 
биомассы прослеживается, как известно, и в эво-
люции (Simpson, 1969; Wicken, 1980), она характер-
на даже для эволюции массы тела. Все-таки этот 
вопрос достаточно сложен, чтобы мы удовлетво-
рились таким весьма простым ответом, не вник-
нув в него более глубоко. Но на данный момент он 
мне кажется наиболее подходящим из тех, которые 
обсуждались теоретиками (подробнее см. Лекя-
вичюс, 1986; Lekevičius, 2011).

Наконец, мы можем попробовать дать ответ и на 
вопрос, почему земная жизнь не стала суперорга-
низмом по образу мыслящего океана из “Соляри-
са”. Рассуждая отвлеченно, такой суперорганизм 
скорее всего был бы весьма эффективен в своем 
функционировании, ибо не расходовал энергию 
и вещество на конкурентную борьбу. Да и бороть-
ся не было бы надобности, так как отсутствовало 
бы как разнообразие видов, так и особей. Неко-
торое приближение к такой гипотетической си-
туации мы видим у коралловых экосистем, кото-
рым характерна весьма сильная интеграция частей 
и очень высокая эффективность работы. Но хоро-
шо известно и другое: коралловым рифам для со-
хранения жизнеспособности требуется большая 
стабильность абиотической среды. Максималь-
ная степень приспособления несовместима с мак-
симумом приспособляемости (Лекявичюс, 1986). 
Высоко интегрированные сверхсложные системы 
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Already Darwin encountered the paradox of primitive life forms: they co-exist with more complex organisms 
and do not seem to be less adapted to their environment than the latter. In the 20th century, a few more 
paradoxes have been discovered: the paradox of the plankton, of a meadow, of the tropical forest and, finally, 
the paradox of genetic diversity. Researchers were uncertain what forces maintain diversity of genotypes and 
species. The main purpose of this article is to summarise the attempts to resolve these paradoxes.
The conclusion is that these paradoxes were caused by overestimation of the importance of antagonistic 
relationships. The fact that the “struggle for existence” on population and community levels is counterbalanced 
by interdependence of comparable strength and significance has been largely ignored. The latter is understood 
as dependence on living resources, direct and indirect mutualism, intraspecific cooperation, complementarity 
of genotypes in polymorphic populations and of species in guilds. The paradox of primitive forms has been 
resolved with the discovery that most of them not only do not compete with highly organized beings but are 
involved in indirect mutualism with them. The greatest challenge is to explain the coexistence of plant species, 
especially in tropical communities. Nonetheless, some insight has been gained even there. There is a broad 
agreement that diversity of species and genotypes is self-maintaining due to the differentiation of niches and 
numerous negative feedback links. Besides, the variability of abiotic conditions, both in space and in time, 
creates a huge diversity of niches and subniches for species and genotypes.
Yet another direction of research is to find out the role that biodiversity plays in adjusting to changing 
environmental conditions observed in everyday life. Empirical data suggest that biodiversity has the potential 
to stabilize productivity and aggregate biomass of populations and communities. In addition, it increases the 
efficiency of resource utilization resulting in higher total biomass. These achievements are developed further 
within the framework of the general adaptation theory. The theory focuses on the adjustment of optima to 
changing environmental conditions and on the corresponding interactions of various types of  biodiversity, 
including macromolecules, metabolic pathways, genotypes and species. According to this theory, individual 
mechanisms of adaptation contribute to those at the population level, while the latter, in turn, represent part of 
biocenotic mechanisms. It is concluded that only a part of the available macromolecules, metabolic pathways, 
genotypes and species are actively engaged in supporting certain functions at a particular point in time or 
space. The rest of them remain as a kind of reserve, that can be activated whenever appropriate environmental 
conditions recur. In connection with that, another question addressed is why life on Earth has chosen this 
particular type of organization characterised by strong integration of parts at the lower levels of structural 
hierarchy and weak at the higher levels. The most acceptable answer might be this: strong integration at all 
levels would turn ecological communities into real superorganisms, allowing life to function more efficiently, 
but would undoubtedly undermine its adaptability so necessary for living in a constantly changing environment.
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