
��������	
����
��
�	
��������
�����

�	��������
����	���� �!�

�����"�#��	�#�$
%��	��&#

'��
��(���)�*
�#�"	���(�(&(

��������	
�����
����������������

��	����������



�!���+�,	-��./�01	�	-��0�� ��-0���,�	#	��������	����	���� �!��	%�2	(�!�	 �34 15
��6� �7	#%#�	8��9�	9��	.�

�-�0 ��:	;�.!,<�  17	��������	6�0����0�	'���� ����=�4�.��=�	� .���3��	��..�7�
.��7	���6�>��	 �3�:	4�� ����00�.;� 6� ��	���:	;0�/�..�0�	����.�,	�0?�!�4�	�����
 �!�:	!���4���	@A	.����7	;�	���3��? 1>	;0�-��>�>	B�0���=�	.;���0�	6�.+�;�� :
!5�6,<�5	!	+���1	 �3�	�	C�� �	�	�	��>��:	!���4�,	;�� �����=��:	>��0�-����=��:	D!��
��+��  3�	���0��:	-����0���? 3�	;���� ����=��:	 D!���+��  3�	>�0/���=��:	;��
���D����=��:	;����=��=0�/��:	-��.�0���=0�/��:	������=��	�	603=���	$�  �,	��>����
��	��0�E���	�. �! 1�	 �;0�!�� �,:	0��0�-��1!��>1�	!	0�>��5	;0�=0�>>	'0���6�3>�
���	FGHI	J'0��.5�E6� ��	�	D!���+�,	-��./�01K	�	FGHH	J
��0�� ��-0����	�	6� �>��
��	=� �/� 6�!K:	�	���E�	;0�=0�>>1	��6��� �,	-����=�4�.��5	 �3�	���	J
����=�4�.�
���	0�.30.1	��..��2	/3 6�>� ���? 1�	�. �!1	0�+�� ��? �=�	�.;��?��!� �,K�

��6��+��  �,	�����=�,2	(�
�	��� �!�:	����	��;��� :	����	��E �!:
)�(�	&B��� .��,:	����	L�!10�!

��!��.�!�  17	0�6����02	����	��E �!

��������	
�	��

��

M	'���� ����=�4�.��7	� .���3�	���:	8��9
M	#�������!	�!��0�!:	8��9

M	��0=�7	��!���!:	/���	 �	/0� ��.;�.�:	8��9
M	(�!�	 �34 15	��6� �7	#%#:	��6� ��:	8��9



#	8I�H



����������	�����

'0�6��=��>17	! �>� ��	4�������7	.-�0 ��	J�!���+�,	-��./�01	�	-��0�� ��-0��
��,K	;�.!,<� 	��������	6�0����0�	'���� ����=�4�.��=�	� .���3��	��..�7.��7	���6��
>��	 �3�:	4�� ����00�.;� 6� ��	���:	;0�/�..�0�	����.�,	�0?�!�4�	���� �!�:	!16���
<�=�.,	�.��.�!��.;1�����,:	;���� ����=�:	=����=�	�	-����=��

��0>�0�!� ��	����.�,	�0?�!�4�:	! 3��	��!�.� �=�	03..��=�	=����=�:	���	34� �=�
 �4���.?	!	�36���0�,5	%�.��!.��=�	=����=��0��!�6�4 �=�	� .���3��:	!	��-�0���0�,5	�
D�.;�6�+�,5	)����=�4�.��=�	� .���3��	��	�����	�	.�36� 4�.���	=�61	�>3	;�.4�.����
!���.?	.�3B��?	���+��	� �>� ��15	=����=�!:	;0�;�6�!�!B�5	!	%)��2	����	L��.��=�:
%���	%30���!�:	����	�������!�:	%���	L!�+�!�:	
���	L� +�0�:	����	��50�>��!�:	����	%�0�
��� �:	$���	������!�	�	60�	����.�7	�0?�!�4	.4�����	.!��>�	34����,>�	��>�4����? 15
���4�.�!�  15	=����=�!	�	;���� ����=�!2	$���	#����?!���0�:	����	(�5�>�0�!�:	����	%�  ��
0�:	$���	������!�:	
�%�	#����0�:	��(�	C30�!��!3:	����	N�>� ��!.��=��	��	 �5	� 	3 �.��6��
!��	;�� 3�	;�=��<�  �.�?	 �3��7	�	�.�� � ��	��4 �7	��!��.�!�  �.��	��	��	0��!�����

����.�,	�0?�!�4�	!.�=6�	!�����	�	.�-�	>�����!�6�  1�	�-��.��	 �3���	'0�6>���>
�=�	;�0!15	�..��6�!� �7	.����	�����	!�E 1�	;0�-��>1:	���	-����? �,	=0� �+�	�	0�.�
4�� � ��	 �E �=�	��>-0�,:	��=�6��	;�,!�� �,	60�! �7B�5	.����� 15	�0=� ��>�!�	��
!0�>,	� �� .�! 15	;���!15	0�-��	�� +�HAO��5	�	 �4���	HA���5	==�	����.�7	�0?�!�4
.�!>�.� �	.	�����=�>�	6����? �	��34��	!.�	�. �! 1�	0��0��1	 �E ���>-0�7.��5	�����
E� �7	�0�6 �7	��-�0�:	.�-0��	�=0�> 1�	������+��	�.��;��>15�	�;�+���? 1�	;����
!1�	0�-��1	-1��	;0�!�6� 1	�>	�	��	03-�E�>2	!	�!.�0��:	�L�:	#� �6�:	�0� +��:	'��?B�
�	%� =�����	�-P����>	�=�	.;�+���? 15	�..��6�!� �7	.����	�05��+���1:	.�>�,	;0�6�
.��!����? �,	������+�,	����015	.�	!.�=�	>�0�	�������.?	!	'���� ����=�4�.��>	� .���
�3��	-��=�6�0,	+��� �;0�!��  1>	.-�0�>	���� �!��		�	0��3�?����	��34� �,	�05��+���
-1��	.��6� �	�� ��? �,	.5�>�	0�.4�� � �,	 �E �=�	��>-0�,	;�	D��7	=03;;�	�.��;���
>15�	����	���� �!	;0�6��E��	.�!�0B�  �	 �!17	;�65�6	�	��34� ��	�05��+���2	!;�0�
!1�	 �	;���� ����=�4�.��>	>���0����	� 	�.;��?��!��	>���6��3	=�>���=�4�.��5	0,6�!
����	��!���!�:	4��	;��!�����	!1,!��?	���� �>�0 �.��	/�0>�0�!� �,	���.� �>�4�.�
��5	;0�� ���!	�	.��6��?	.�.��>3	;0�!��? 15	�05��+���	Q	�. �! �7	=03;;1	60�! �7�
B�5	.����� 15	�0=� ��>�!�	 	���	6�  1�	!�B��	!�	!.�	>�E63 �0�6 1�	.;0�!�4 ����
���3�?���1	�..��6�!� �7	����	���� �!�:	����E�  1�	!	�=�	�� 6�6��.��7	RHA9ST	�	6���
��0.��7	RHA�HT	6�..�0��+�,5:	�	���E�	!	0,6�	>� �=0�/�7:	.�.��!���	�. �!3	0�.4�� ��
 �,	 �E �=�	��>-0�,	 �	4��10�	,03.�2	��>>��.��7:	��6�-� .��7:	-���>.��7	�	��7� �
.��7�	���0�-���  �,	�>	!>�.��	.	�����=�>�	.�0���=0�/�4�.��,	.5�>�	-1��	;0� ,��	!
��4�.�!�	3 �/�+�0�!�  �7	6�,	��-�0.��7	;���/�0>1	�	.>�E 15	�-��.��7:	�	���E�	B��
0���	�.;��?�3��.,	!	603=�5	0�=�� �5	>�0��


<�	�6 �7	 �!�+��7	����.�,	�0?�!�4�	!	D���	;�0��6	-1��	B�0����	! �60� ��	!
;0�����3	��34� �,	60�! �7B�5	�.��;��>15	5�>�4�.��=�	;0�;�0�0�!� �,:	����0�>3	� 
34��.,	!	��0B�!�	3	;0�/�..�0�	��	#����!.��=��	����	>���6:	 .��!B�7	�. �! 1>	;0�
��!��4� ��	>����5	�.��;��>15	��	;�0�6	 �E �=�	��>-0�,:	;0�!��	�	���01���	> �E��
.�!�	 �!15	=03;;	�0=� ��>�!:	��!�.� 15	;�6	�-<�>	 ��!� ��>	J>����0���!�  15	�.�
��;��>15K�

��!17	D��;	!	6�,���? �.��	����	���� �!�	 �4��.,	!	HA��	=�	!	.!,��	.	�=�	;�0�5�6�>
!	'���� ����=�4�.��7	� .���3�	!	��4�.�!�	��>�.�����,	6�0����0�	;�	 �34 �7	0�-����
� 	.��6��	�6�.?	��-�0���0��	60�! �7B�5	.����� 15	�0=� ��>�!:	!.��0�	.��!B3�	>�E�
63 �0�6 1>	+� �0�>	��34� �,	.�>15	0�  �5	0���!�  15	�.��;��>15�	����.�7	�0?��



S ��������	
����
��	�	
��������
�����

!�4	�-P�6� ��	�	!��=��!��	-��?B3�	=03;;3	;���� ����=�!	�	=����=�!	��	0�� 15	=�0��
6�!	��!��.��=�	�����:	�� �>�!B�5.,	;0�-��>�>�	.�0���=0�/��	��>-0�,	�	��34� ��>
60�! �7B�5	�0=� ��>�!�	��-��1	D��=�	��������!�	!1B��	��	;�0!� �4��? 1�	0�>��	�
;0��-0���	=��-��? ��	� �4� ���	
1��	0��0�-��� 1	.�0���=0�/�4�.���	.5�>1	6�,	��>-�
0�7.��5	����E� �7	��.��4 ��
!0�;�7.��7	;���/�0>1:	��������, .��7	.���64���7	�-�
��.��:	�E �7	�!.�0����:	#� �61	�	%� =����:	;0�!�6� �	�5	��00��,+�,:	�;�.� 1	> ��
=�4�.��  1�	�.��;��>1�	0����4 15	=03;;�	'�>�>�	;���� ����=�4�.��5	>���0����!:
;0�	�..��6�!� �,5	�.;��?��!���.?	;����>�= �� 1�:	.�6�>� ����=�4�.���	�	=��5�>��
4�.���	6�  1�:	4��	;��!�����	.��6��?	�-�. �!�  3�	;����=��=0�/�4�.�3�	��0�� 3	��>�
-0�,:	;�����!B3�	 ���4��	!	D��	!0�>,	;�0!�=�	!	/� �0����	.3;�0�� �� � ��	U	'�����
;� =���	
��=��=0�/�4�.���	�..��6�!� �,	;0�!���	�	!1!�63:	4��	��>-0�7.��7	-�..�7 
 �	��00���0��	��-�0.��7	;���/�0>1	,!�,�.,	+� �0�>	;0��.5�E6� �,	�05��+���:	-1��
;0�.��E� 1	;3��	>�=0�+��:	!0�>,	�	�-��.��	/�0>�0�!� �,	!��0�4 15	+� �0�!	6�!�0�
.�/���+��	D��7	=03;;1	�.��;��>15�	���	0�-��1:	�;3-����!�  1�	!	!�6�	.�0��	>� ��
=0�/�7:	�. �! 1>	�!��0�>	�	0�6����0�>	����015	-1�	����	���� �!:	!16!� 3��	�=�	!
0,61	.�>15	�!��0���� 15	.;�+����.��!	!	�-��.��	��34� �,	��>-0�,�	$��=��	!0�>,	� 
0�-����	!	%�E63 �0�6 �7	;�6��>�..��	;�	��>-0�7.��7	.�0���=0�/��	RH8	���	-1�	��
;0�6.�6�����>:	�	����>	��-0� 	;�4�� 1>	4�� �>T	�	!	0�-�4�7	=03;;�	;�	=0� �+�	��>-�
0�,	�	6���>-0�,	;0�	%�E63 �0�6 �7	��>�..��	;�	.�0���=0�/���	'0�� � ��>	��.�3=
����.�,	�0?�!�4�	!	 �34 �7	�	�0=� ���+��  �7	6�,���? �.��	 �	>�E63 �0�6 �>	30�! �
,!���.?	�=�	4�� .�!�	!	��34 �>	��!���	%�E63 �0�6 �7	;0�=0�>>1	=����=�4�.��7	��0�
0��,+��	;0�	��
�#�	RHAIIUHAAST	�	��-0� ��	!�+��;0���6� ��>	%�E63 �0�6 �7	;��
��� ����=�4�.��7	�..�+��+��	RHAA8U8��8T�

$��;��� 	 �34 15	� ��0�.�!	����	���� �!�	 ��-1� �!�  �	B�0���	'0�6��E� ��>
0�-��	;�	;0��.5�E6� ��	.����� �7	/�3 1	.����	�..��6�!� �,	;0�-��>	-��>� �0����
��+���	����.�7	�0?�!�4	-1�	� �+����0�>	�	03��!�6�����>	!	'���� ����=�4�.��>	� �
.���3��	0�-��	;�	��34� ��	>��0�.�03��301	.����� 15	�-0���!� �7	�.��;��>15	�0=��
 ��>�!�	
��=�6�0,	�=�	3.���,>	� .���3�	;0��-0��	.�!0�>�  3�	D����0�  ��>��0�.���
;�4�.�3�	�	� �����4�.�3�	��5 ��3:	-1�	�0=� ���!� 	��>;?���0 17	��6��:	�	'��	.���
+� �0�>	.�>15	;�0�6�!15	>���6�!	;���� ����=�4�.��5	�..��6�!� �7�

�	;�.��6 ��	!0�>,	�.�-��	! �>� ��	����	���� �!	36��,��	;0�-��>�>	!�� �� �!��
 �,	�	D!���+��	0�  �5	/�0>	E�� �:	����01�	-1��	�. �! 1>	-����4�.��>	��>;� � �
��>	-��./�01	 �	;0��,E� ��	-��?B�7	4�.��	��> �7	�.��0���	����.�7	�0?�!�4	Q
�6� 	��	 .��6�����7	 �!�=�	 �34 �=�	 �;0�!�� �,	Q	-����0���? �7	;���� ����=���
'0�!�6�  1�	�>	.�!>�.� �	.	�����=�>�	0�-��1	;�������	���4�!3�	0��?	-����0���?�
 15	.��-<�.�!	!	�-0���!� ��	0,6�	�.�6�4 15	;���� 15	�.��;��>15	�	!1,!���	;0��
.3�.�!��	�.��;��>15	>��0��0=� ��>�!	!	3=��.�15	5� 60���5	R>����0���5T�	���6 ���
 �4 �	;0� ,�1�	 �����0�7	 4�.�?�	 �34 �=�	 .��-<�.�!�:	 D��	 0��3�?���1	;��34���
!1.����	;0�� � ��	��	03-�E�>	�	.�.��!���	�6 �	��	/3 6�>� ���? 15	 �;0�!�� �7	!
6�,���? �.��	VWXY	WZ[\]^_Z	`abZc	d]eafaba_	g]	h_iej_^af[_e	f]	Weaigkfglgmc�	��!>�.��
 1�	�..��6�!� �,	.	����	;0�!���	�	� �4����? 1>	3.;�5�>:	����01�	;��!�����	����	�����
 �!3	�0=� ���!��?	;�	;�.�� �!�� ��	'0���6�3>�	���	>�E� .���3�.�3�	��-�0����
0��	-����0���? �7	;���� ����=��	��> 15	�	! ���> 15	�-P����!�	
�	.��036 ���	;0�
����! �>	34�.���	����.�,	�0?�!�4�	�;3-����!���	!	���4�.�!�  15	�	 ��03-�E 15
��6� �,5	0,6	/3 6�>� ���? 15	0�-��	;�	;0�-��>�>	-����0���? �7	;���� ����=��:
����.	�.��;��>15	>��0��0=� ��>�!:	�- �03E�  15	!	/�./�0���5	>� =��?.��=�	>�.�
��0�E6� �,	N3-.3=3�	�	 �����015	>����0���5:	 34�- ��	;�.�-��	;�	 -����0���? �7
;���� ����=���



O��
�
��


�	HAA8	=�:	3E�	�����	HO	���:	����	���� �!	!��=��!�,��	'���� ����=�4�.��7	� .���3��
��	D��	=�61:	�4� ?	.��E 1�	�	�036 1�	6�,	!.�7	0�..�7.��7	 �3��:	'��	 �	���?��	 �
3�0����	.!��=�	��6�03�<�=�	;���E� �,	!	>�0�!�7	;���� ����=��:	 �	�	0��!��	 �!1�
 �;0�!�� �,	�..��6�!� �7:	;�;�� ��.,	>���61>�	;�0.;����! 1>�	��60�>�:	� �4����? �
3�0�;��	.!��	� .�03>� ���? 3�	-��3�	��.�> �  �:	D��>3	.;�.�-.�!�!���	�0=� �����0�
.��7	���� �	����.�,	�0?�!�4�:	�=�	B�0���,	 �34 �,	D036�+�,:	3!��4�  �.�?	�..��6��
!����,:	.�>���!�0E�  �.�?	-�0+�	��	� ��0�.1	� .���3��	�	;���� ����=��	!	+���>�	� 
.3>��	 .;�����?	 !��03=	 .�-,	 ��������!	 �6� �>1B��  ���!:	 .;�.�- 17	;0��6���!��?
> �=�4�.��  1�	-�0?�01	.�!0�>�  �7	6�7.�!����? �.��	�	6!�=��?.,	!;�0�6�	�	HAA�	=�
����	���� �!	-1�	��-0� 	4�� �>���00�.;� 6� ��>	���:	�	D��	!1.����	�!� ��	� 	!.�=6�
�.;��?��!��	!�	-��=�	� .���3���

����	���� �!	!�6��	����! 3�	 �34 ���0=� ���+��  3�	0�-��3�	� 	3.;�B �	�036���
.,	 �	;�.��5	��>�.�����,	;0�6.�6����,	%3��7 �=�	.�!���	���:	!�+��;0���6� ��	�.��
0�..�7.��=�	;���� ����=�4�.��=�	�-<�.�!�:	��>�.�����,	;0�6.�6����,	%�E!�6�>.�!� �
 �=�	.�0���=0�/�4�.��=�	��>�����:	;0�6.�6����,	��34 �=�	.�!���	���		;�	;����-�����
=��	�	D!���+��	�0=� �4�.��=�	>�0�:	4�� �	��+�� ��? �=�	��>�����	%�E63 �0�6 �7
=��./�0 ��-��./�0 �7	;0�=0�>>1:	=��! �=�	0�6����0�	J'���� ����=�4�.��=�	E30 ��
��K:	4�� �	0�6�����=�7	> �=�5	���4�.�!�  15	�	>�E63 �0�6 15	 �34 15	E30 ���!�	� 
4�� 	 �34 15	�-<�.�!	�0� +��:	�L�:	�!.�0����	�	%�E63 �0�6 �=�	�-<�.�!�	� E��
 �0�!��;����!�	���	���� �!	36�.��� 	�!� �,	J��.�3E�  17	6�,���?	 �3��	��K:	,!�,���
.,	;�4�� 1>	4�� �>	�.�0�..�7.��=�	;���� ����=�4�.��=�	�-<�.�!�	�	��30����>	 ��
.���?��5	 �34 15	;0�>�7�


��?B��	! �>� ��	����.�7	�0?�!�4	36��,��	!�.;��� ��	 �!15	��60�!	;���� ���
��=�!:	34�.�!3,	!	;�6=���!��	�.;�0� ��!	�	,!�,,.?	 �34 1>	03��!�6�����>	�E�=�6 �7
�.�0�..�7.��7	B���1	>���615	34� 15�;���� ����=�!:	0�-����<�7	 �	-���	'���� ���
��=�4�.��=�	� .���3���	��36� �1	�	!1;3.� ���	��/�601	;���� ����=��	)����=�4�.���
=�	/��3�?����	%)&:	=6�	����	���� �!	4�����	���+��	;�	�30.�>	J
��.�0���=0�/�,K	�
J
����0���? �,	;���� ����=�,K:	 �	 ���E�	!�6��	.�>� �0.���	�� ,��,	;�	;����-��=���
=0�/��	�	;���� ����=��:	� ���	�=�	���	�0�-�!����? �=�	�	.;0�!�6��!�=�	;0�/�..�0�:
 �> �=�	-��?B�	� � �7	+� ,<�=�	3>� ��	�5	�!�04�.��	�.>1.��!��?	�	;0�>� ,�?	 �
;0�������	$�,	 �34 �7	���06� �+��	�	��5 �4�.��=�	�-�.;�4� �,	;���� ����=�4�.��=�
�-0���!� �,	�<�	!	HAIA	=�	!	'��	-1�	.��6� 	/�����	��/�601	;���� ����=��	%)&:	�����
01>	���E�	03��!�6��	����.�7	�0?�!�4�


<�	�6 �7	!�E �7	.�.��!�,�<�7	;��6��!�0 �7	0�-��1	'���� ����=�4�.��=�	� �
.���3��	,!�,��.,	.��6� ��	�	;�66�0E� ��	-��=�;0�,�.�!3�<�=�	 �34 �>3	�!�04�.�!3
D>�+�� ��? �=�	���>���:	��7	;���E����? �7	;.�5���=�4�.��7	��>�./�01:	6�,	����0�7
!�E �7B��	� �4� ��	�>���	��4 ��	�-�, ��	�-��,0��	����.�7	�0?�!�4	.;�.�-� 	.��
�6��?	 ��-5�6�>17	D>�+�� ��? 17	�>;3�?.:	!6�5 �!��?	��4 1>	;0�>�0�>:	3>���	.!��
�!0�>�  �	;�66�0E��?:	6��?	.�!��	�	�����4 �	 �;0�!��?:	�	���E�	!.�=6�	=���!	!�,�?	 �
.�-,	��-3�	��!��.�!�  �.�?�	'0�!�������? 1>�	.!�7.�!�>�	�=�	 ��301	,!�,��.,	�
�0�=� ��? �.�?	>1B�� �,:	�	E�!�,	!�.;0��>4�!�.�?	��	!.�>3	 �!�>3:	�:	0��3>���.,:
��>�4����? ��	43!.�!�	�>�0��

����.�7	�0?�!�4	 �5�6��.,	!	0�.+!���	�!�04�.��5	.��:	� 	;��� 	 �!15	�6�7	�	���
>1.��!�	%1:	�=�	�����=�:	�.�0�  �	E����>	�-��,03	6��=�5	;��6��!�0 15	���:	�6�0�!?,
�	.4�.�?,:	-��?B�5	�!�04�.��5	3.;�5�!	�	!�;��<� �,	!	E�� ?	�=�	.�>15	.>��15	;0����
��!�

��.���?��	.��!	�	 �.��,<�>	.-�0 ����	
����	H�	���	����	���� �!	03��!�6��	��>�7
J#�D!���+�,	D��.�.��>	!	3.��!�,5	=��-��? 15	��>� � �7	;0�B��=�K:	����0�,	-1��



9 ��������	
����
��	�	
��������
�����

�6 �7	��	!�63<�5	!	/�6�0��? �7	+���!�7	 �34 ����5 �4�.��7	;0�=0�>>�	J)��-��? 1�
��>� � �,	���>���	�	�5	!�0�,� 1�	;�.��6.�!�,K:	!��=��!�,�>�7	���6�	��'�	��!�0�!1>�
�	;�.��6 ��	=�61	����	���� �!	����! �	34�.�!3��	!	0��0�-����	 �34 15	;0�=0�>>	'0��
��6�3>�	����	�	;0�=0�>>�	J
��0�� ��-0����	�	6� �>���	=� �/� 6�!K	� 	.�!>�.� �	.
���6�>���>	)���	$�-0�!��?.��>	���06� �03��	0�-��1	;�	 �;0�!�� ��	J��34� ��	D!��
��+��	-��0�� ��-0���,:	>�5� ��>�!	3.��74�!�.��	;0�0�6 15	-��.�.��>	�	.0�6��-0��
�3�<�5	/3 �+�7	-��0�� ��-0���,K�	�.�-�  �	> �=�=0�  �7	�	;��6��!�0 �7	,!�,��.,
6�,���? �.�?	����	���� �!�	;�	;�6;0�=0�>>�	dd	;0�=0�>>1	'0���6�3>�	���	J'0��
�.5�E6� ��	�	D!���+�,	-��./�01K�	��	;�.�3	��>�.�����,	���06� ���0�!:	���6�>��
��!	����	$�-0�+�!�	�	)���	��!�0�� �:	� 	;0�!�6��	-��?B3�	0�-��3	;�	�0=� ���+��	�
���06� �+��	�..��6�!� �7	S�	;0�����!	!�.?>�	 �;0�!�� �7	D��7	;�6;0�=0�>>1	Q	��
�-��=�  �=�	.� ����	!�<�.�!�	 �	6�=����=�4�.��5	D��;�5	/�0>�0�!� �,	��>��	�	>�0�
��#	6�	��D!���+��	�-����4�.��5	�	-����4�.��5	.�-1��7	�	>�5� ��>�!	� �0�;�=� ����

=�	�=0�> �,	�!�04�.��,	�	�0=� ���+��  �,	D �0=�,	;��!�����	'���� ����=�4�.��>3
� .���3�3	 .���?	 =���! �7	�0=� ���+��7	!	 D��7	;�6;0�=0�>>�:	�-P�6� ,�<�7	0�-��3
 �34 15	��������!�!	��	8�	� .���3��!	����		'0�	D��>	.�>	����.�7	�0?�!�4	3.;�!���
�� �>��?.,	 �34 �7	0�-���7	.0��3	;�	 �.���?��>	;0�����>�

����	.-�0 ��	!	����7���	>�0�	;0��!� 	;������?:	4��	3.���,	����.�,	�0?�!�4�	;�
0��0�-����	;�0�4�.��  15	;0�=0�>>	�� �6?	 �	-�.;��6 1:	�:	����>	�-0���>:	;�.�3�
E��?	� ���>	3!�E� �,	�	;0�� � �,	��	��E6�=�	��	�!��0�!�	'0�6.��!��  1�	.���?�	!�.?�
>�	0�� ��-0�� 1	;�	��>������	$�.����4 �	;�0�4�.���?	5��,	-1	�. �! 1�	 �34 1�	6�.�
+�;�� 1	�	 �;0�!�� �,2	;�� �����=�,:	D!���+��  �,	���0�,:	-����0���? �,	;���� ���
��=�,:	���.� �>�,	�	.�.��>�����	0����4 15	=03;;:	D!���+��  �,	>�0/���=�,:	;�����
D����=�,:	;����-��=��=0�/�,:	;����=��=0�/�,:	-��.�0���=0�/�,:	.�6�>� ����=�,:	���
����=�,�	$�,	36�-.�!�:	 �	�� �6?	 �	;�	� �4�>�.��:	!.�	.���?�	�-P�6� � 1	!	;,�?	0��6��
��!2	J��!0�>�  �,	;���� ����=�,2	���0�,	�	>���6���=�,K:	J
����0���? �,	;���� �����
=�,K:	J�!���+��  �,	>�0/���=�,K:	J'����D����=�,	�	D!���+�,	.��-<�.�!K	�	J'0��
-��>1	.�0���=0�/��	�	;����-��=��=0�/��K�	�!��01	.����7	��E6�=�	��	3����  15	0���
6���!	>�=��	-1	;�.;�0��?	.	�.���? 1>�:	4��	�>�  �	!	�5	��>����3	!���6	�-��,0�	 ���
-����	� �4����� :	 �:	� �,	����.�,	�0?�!�4�:	>�E �	-1�?	3!�0�  1>:	4��	� 	 �	�.���
 �!��.,	 �	6�.��= 3��>	�	��E6��	��	3;�>, 3�15	 �;0�!�� �7	-��=�6�0,	�>3	!.��0�
�-�=����.,	4�>���	 �!1>:	�6 �!0�>�  �	!�E 1>	�	� ��0�. 1>�

(���>	�-0���>:	;0�6��=��>17	! �>� ��	4�������7	.-�0 ��	,!�,��.,	.3<�.�!�  1>
!���6�>	!	0��0�-���3	;0�=0�>>	'0���6�3>�	���	F	HI	J'0��.5�E6� ��	�	D!���+�,
-��./�01K	�		F	HH	J
��0�� ��-0����	�	6� �>���	=� �/� 6�!K:	�	���E�	!	;0�=0�>>3
��6��� �,	-����=�4�.��5	 �3�	���	J
����=�4�.���	0�.30.1	��..��2	/3 6�>� ���?�
 1�	�. �!1	0�+�� ��? �=�	�.;��?��!� �,K�



��������

	
�����

�������

�
�
�������
���������
�
�
���

��������	

�����������	
�	���
��	���

���
���������������������	


������
��	���


��
���������
�������������������������

�� !"#$�%&'!(("#)%*+), !"#�-) 

��.�/�0�1��2����0
2
������
��
����3����.�4�0���
0�5��/0�6
��5
�0
7
��.����8�54

/0�9�
2��
0��:��2�3�����
�;�5
�2�����5�����������<�02�=������35��>��.��3��7���

2���?����
081
��������4�/�0�1��2��
2�����8��>�0��;���0�>����
�����5
�@�/������

�
���
����22
0�
���
�@�<����05��
0�2
0�2��2��������8��;�2��
���.0��.�<����
��.�

�
��������/�����/�0������.�2�1
�;����2����
���4��32
�
�������2/�����.�2�1
�;�2�����

�54��52�0������?������
�:��4�2�1
�
���
8���1�/�6
��.���2�30��
�;�5
�2
4���325��

�
/0���2
0�5
��9�96
��.�A2��
���.0�5
����5������
�=����5��2
4���32�1��8
��.����

���<
0�54�/�����/��
/�
��
�/���
1��4�1
�.���
��������1���3��
�;�����/�0���������0��

3��0
�����2��<
05���0�1�
��.����2���.��������1
�
�;������52�0���.�1���3��0�����������

����
��.�B
2��������
0��1�2C��D���
��
�0����
����;���1���0
1���0�>���
�0
���
���


����
1�����.������������.���6
09���.3���52�����2���9����.2�/0�����
�����1
.�
�;����

����?����
���
�9��

�/
0�/
�����54�0���2��0���>��.���;�
0������5
��
�0���:/��
�
���

�
���4�/0�=
����� ���������5�<����
�
3��� 0���=������� �
���������/
0
0��/0
1
�
��.

�
/���/��/��
04������B
2�����32
�
��.���0����05�9�������
������0�3���90�3�.�����/0��

���5��52�0���.��?��9����������:��4��
�0����
1�6�>�0��;���0�>��/��
���������
���


����
1�����.�

���������	�
����/�0�1��25�
��
����3����.��:���>=�.��<����
��.��2�����5
��52�0���.�

�
����
�
3�����2����
���
��32
�
��.�

E9��
��/��
������������0����3���0��/��
���������
���4�����
1�������@�/�14��

1.6���/���1�1�.�0�3����0���������=�����/��
���������������0�>�
1�������1����.�/0�.��

���;�9
3�������
�;����������=�����
��
���
��54������4���=
��2��F3�
���5��<�����<

D�2�������A	GH�C����
081��������������0�3����
��.�����1����/�0�1��25���10������I2
�

���/�0�1��2�����/��5�����������8�5��/0�=
�������>��>6�������/�
��
�1���54���


����15��>6�4�.���0�2����96
/0��.�54�/0
1�����
��������
0/������;�����
1����
�;�

���4�/0��0�22��0�3���0�����
�������0��
��4���2
���/����
������2����
�10���
�

J>1��2�
���/����
��.�������
�
��
2������7�
�������0�1=��;��
����3�1���
/
0;����1���

�
��
2���9�>1�>��3���
2������/�0�1��25�0�31���>��.�����/�>��.�������3�4�/�1�9���25�;�

�52�/�350.2�����;7
�/0
/.�����
2����/�������������/0��0
����95������
0����32���
�

�54����9��;7�2��
1��
0�
2��������7�4�.������52��1
.2��D
/
0;��/��
��.��535��
�

���0

�����
�����;��������0�����0�2�5
�2�����5�����/�
��54�3������/0
1�>��.�3�9�
�

��>���
�9�1��������0
9����5����0
2
��52��/�0�1��2�2���
�0�1��2���3�����0�2
���



K 
���
��������������
��
�
�������
���������
�
�
���

2�9���3�=�������/�
��54�3������/0
�0�6�
��.�������0�2
���:��2���=����L�������.

�����=�.����25�/�����
�3��
2�������������0�3��;
��.�

I�2/��2�������� ���� �� ��254�/0
���8�54�2
81���0�1�54�8�0����4� MN!,O'PQ��

MR-"PS-PQ�/
0����5����9�0�����
��/0��3��1.���
���
�5
����8�0������5�����7
�3��>�

6�
���������
0
����2������2�������
�>��F2
����:���8�0���5��5�0����0
7�>6�>�0��;

����0
2��
�;��2����
081
��������4�/�0�1��2�������
��������/�����/�0������.��
�0�.

�32
�
��.����2�����������0�<��
���
���������
��.�B
2��������
0��1�2����/0
1
�.>�

6�
�4�1��
������
���������0��������2��/�1�9��
��?��96
�1
�
��
������54�8�0�����

���/0
���8�5
����
/0
���8�5
��59����/������3�/�1������>9��
�
�����������;�����

T0
��0��
�1
�;�� ���
����9�
�2�
��
�������4���9�1;�MB�/����4�
��
������/5���
�
�

U0��Q���������7
�2�
��
��
�������������/��
2�������
�/�9����
��MR-"PS-PQV�B�/����


��
������/5���
�
���
�/0��
������2��0��������5��
�/0��90
�
�
����0
2
�������9�0��

1�����.����2�����50
���������054�2�8���95���95�9
�/������������;��/5�5�/����90�1��

3�=���0���
������8
�/0�����
�����
��������;�

�5����5
�2
4���325���0�31��9��

�:<<
��������9
�/
����>��
1���25���
���
2

0
/0
���0�����
���
�54�����2�8
��95�;�:�����4�0�7�������9
����
��5
��/�05��2
���

���;�3���1�52�
1���1�7�
2���������5
��1
��������/��.��5�2����2������8��
��>��:��

�����=�.��0
9�
��/0���54����1��3����54�0
7
������2���1
�������/0��=�/
��
��32�8�5

����������8���������
�1��3���������0
7�
254�/0�9�
2���/0�����;�/0�9�
2���
��


��
����0���2��0���.�

����5���5�/���;
���/��
����/
0
��1.�

������0����;�5���0��
�;�

�1
�������
�<���5����96
��
���8�5�����
1;�/��
�������������
��05�;�.���3
2�
����5���

/5���;����5
�/0�9�
25�

���

� 9�1��� �0����� 0���2��0
�5� ���0
2
��5
�/�0�1��2����
���
�2�1
���� 9��



/�10�9�5�������3�����054����9��81
��
���;�
0������2�8�����������10���4�0�9���4

����0���W96

��/
����
��
������������������0
2
���2�
��
����3������2�8����9�����;

9
3��������
���4�1��=�/�����0��;�����054���<�02�0����������54�/�0�1��2��
�������

�2
�;7�
��.��D����:���>=�.��0�����
������2�0���
��������������2�0
�����0��0�
��.

��������
�2��
���.0����<����
�����0�3����
�3
2������05��8
��9X.�������
�<�3������

���2����
���
��32
�
��.�������3�
��������.3��5����590���2��IW
Y
����8������������2

�����
�/��
��������.V

�������

��
��	�����	


���;7
��������������/�����;���/��
��������0��/�����
����
1
��.2����40��������

�
�����/���
1����
�;��������95���������2��������
�/0���4�1���������2�2�1
�
�����
2���

3���2��;�.�<����
�
���
���2��/���0�
��.2���/0���
��.�1���5
�10���4�1��=�/�������

����7��1��� :��� �9����;�����
1�������/0�����
����2���/���3�0������2��
���.0���

<����
��
���
��
�������������95��
�������;�����0
2
����/0�4�1���.�/0�3���;������2��

�
���.0�5
����5�����

���
2�/��
���������
���.��
��/��;������2��
���.0��.�<����
�

��.������
4�����7
��.4�/0
���4�1����0�1�=�����>�������1��8�52��90�3�2���/0
/�0��

0�����5
�/��
���������
���
�1���5
���
�:���/�1��
081�>���
0��1����/0������������

0�1��/�1��
081
��.��
�����������0�6�
��.�

�
��15�2��
���.0���<����
�
���
���4�/���0�
�����
/0
05�������
07
�����>��

�.�����4�/0��0�22��
��9
�/
�
��
����������.���
�9��

����8�52��D
2��
�2
�

����40��

�.
��.�0.1���4�1�54����������������.6�4���:���/���0�
��.��
���0���25��:�
2
������

����������D����/����.���.����0���;�2���0�����.�A2��
���.0�5
����5C�@�:����
�9��



�
2�1�/�6
��
������������2�8
��95�;���/0��1����
��������
��
<���=�����;�54�������

���������4��������0�/�
��5
���.1
0�5���
��2�<0��2
��5�2���4��10���;�������������



G���	��
�����������
��
�
����������������	
�������
�
��	��	��
������

�96
2������
��
��2
>6

�����
�0
���
���4�����:��/
0�2
����;�54�����������������

<���.��
��5�
��
���3�2�1
������3���8
������
�����
��2

��������4�/0
1/��5������0�2


2�<���9��1�2
�����
�A<����
��.��
���
�
������0�1���
���������0�3������1���.���0
����

��0��=���2��
���.0������5C���
�������/0���2�
��.��
�90���2���;�0�3����.��4��.���


:�
2
���0�5
�2���=����5
����5��90���25�

?��>9�2������
��2��
���.0��.�<����
��.���0�8�
��:���>=�����>�����0�>��1����

�����
2����4�:�
2
������
��2���������������������.���<����
��
���0����32����Z�:���

/�8��������25�����8�5����/0���:���>=��������
�0����0
7
��
�����0�����
8���3��/0
�

1
��2��2��
���.0���<����
�
���
���4�/���0�
��������.3������/0�����0
���52��/0
1�

�����
��.2����0����:�
2
���0�54��
�
���
���4�������
2�54�:/��
�
���
���4���95����

?�/0
���40
���2�����52�/0
1�����
��.2��9���9�0
�
1�����54�2���=��������������2

2
4���32
�:���>=���� :���>=������3����25
��32
�
��.�/0���4�1.������0���
� �
��2�

��������
25������5
��0�����
�;����2�0<���������/��
�����������
1���25��
��������

1
�
�;����>��������
2��2�@�2��0�2���=�����2���32
�
����<���=����0�����.��
��2�

����/
0��2�7��
����/����:���>=����54�/0
�90�3��������3������052���
1�
��2��0�2����

=�����.�1���1�����1
�;�54��
���������54�������.4�<���=����0�����.�A['!(("#)%��Y��\C�

?�����������0��4�1.6�4�.�<����
�
���
���4��������95������4�1.��.�2��0�/����

2�0<�5
�/�/��.=����/0
1
�5�2�0<������
������32
�������������054��
0
1���/0
�5�

7�>��2�0<������
���
�1�����=����
����;�����1������������0�1����������1�8
��
2
��

���
�������0���
����
����05
�/0�2
05�/0��
1
�5����0����	��Y�

?�/
0��2������
���/0
1
��4��1�����/���2�0<�������1���0�����54�/�
0�1��/
02��

��9�>1�>��.���0����5����������/��������������05
������
�����>��0�3����.2�2
81�

0�1�2��:�����0�//5�A0����	C��?�����0�2�@�/0
�90�3�����
��0
42
0�54��
7�
�����54

/�9
������1�0���
��0��;�5
�<�������1�����2��0�/���2�0<�������1��/
02���4������

�
2
��54�1�
���/
��0�/
0
4�1�54�<�02�2
81��4����52����/
�;���/
02��52������0���

]�/0
1�����
��/0�2
0�2��0�2���=����������3������
��.�2
3�/
0��
���������;������

�//�0������9��;7�2������2�/�9���54���
����������������������/
02���4�4����54�

�����	��I0������
��
�2
��������������
1��
��
�8�������<�02�0�����
�=
�;�������������/����

���������0���������/�
0�1��/
02����� !"#�$$%&�'%$()*P�A^'_S!`!C�a)b'O(&"S!�A['!(("#)%��	GGH!C�



	� 
���
��������������
��
�
�������
���������
�
�
���

�����Y��
���2�0<�32�/
0
4�1�54�<�02�����
7�
�����54�/�9
������<�����1��1�>��������
2
��

�����0���
��.��3�/
02���4�����8
������0�/
�������������A2��
0���5���?����0��
��C�

�����]��
���2�0<�32����;���54��//�0�������/
02������4��������+$$&),,-)��.��/*!,,--�c)PddP',�

�9�0��0�����5�����;���5���//�0���A��0
���C�����1
����/�
��.�2
���4�2
3��
��54���
������9�

0�3�>6�4���30
��2�2
3�/
0��
���2��//�0��
�A�/0���C����;=��/�9���54���
�����/0
0�����
������

����>6
��.�/
0��
�������
�����



		���	��
�����������
��
�
����������������	
�������
�
��	��	��
������

�
3�3�����
�<�025�������/
0��
��52�����������2
3��
��52�����;���52���//�0���2�

2�������3������;�/��
2��9���9�
��.������
�����>6�4���0��������3�2��0�/���2�0<�

����/0
1������/�/��.=���

L���/0�2
05�/���35��>�������1��
0�
�=�.��
�
1�����
��5���/���9�<�02�0�����.

<����
�
���
������10
����?�0
3��;���
��
�0
��=����54�/0�=
�����2��0�/���2�0<�5


/�/��.=���1�������������0��4�1.6�2�.�/����2�/0��3��1�54�<�02������:���/���3������

0����\�A['!(("#)%��	GGH!C�


0�����0
��.�2
81��/��
���������
�������2��
���.0����<����
��
�����������9���

����
�5��
2���������
�
���
�����
2��
�/0
1�����
��
����
��2
�
6
��
��<�02�0������;�

W1������2
�����
�
���
��
�����/0���1�
8���2���/���.�����
�0
��3�0�����
�����
1�

����
��
��������
�/�����
�����2����1�.�/
0
�2��0������4�9�3��54��������������10���4

9�������
���4�1��=�/�����1�90����;������8��7�4����
9.�<���=�>��
�
0�0�����.�/0��

1������54���/��
3�

������	�����	�

����������.������=�.����8����;����������4���B
2�
���
�0
���
���
�0�30�9������

����054�2���/���3�0����5�/�����
������
����� /�0�1��2�����8
� ������ ������;��

�����\��e����
�
���
���.��4
2�������
2
��54�/��/��
���������
���2�1���52�A['!(("#)%��	GGH!C�

T�0�3�����;�52��/�����0�52������.2���9�3���
�5�/0�3������/�0���
�;�����3����>6�
���0�3�

����54�<����
�
���
���4�����.4�



	Y 
���
��������������
��
�
�������
���������
�
�
���

/0��5��52���1
�;���/��
���������
���4�0�9���4���0����;�5
���0�5��2
6
��54�����

���
������/���0�
��5
���������
�/�����
������
�����2�1
���������������/0���2�>��.

�����
��.�0
��;����;�����0���
�����1����������
��.�:����/�0�1��25�����1����/�2����

������
�94�1�2�����<���������
�����/0��
0����2�30��
�;�54�/���0�
���������
/
0;

��/0��������
������$�
����/��
�9���
��
�0�<�.�/0�����0
����/�����
������
���2�0
�

�����0��=�.2������
2�4�8
�1�.��

���
�1����
�;��������/��
�����������2���
����
��/
�

0
7��������0����;��>��
��0�<�>���
2���252�����.����>��
/��������
081
��
�/����

�
������
�����/�0�1��25�

D
2��
�2
�

�9�3��5
�����������9���
��
�0�<���������;���<��1�2
����;�5�������


������;�.�����2���
�2�8
������1����
�0�.��/0
�
�1�>6�.������������;��
����/�>6�.

����
���.�0�1��=�.��95��
�����:�����0����/��>��2������.3�����
2���3����
��7�0����.

���2����
���.�3����;����;���/0
1
�.>6�.�4�0���
0�0�����
�;�������?�4�1
��
������

�
���������0������9��;�5
�<������2����
���
�3��5���8����;���0��7�0.���;�����/0�

:��2����������;�/�0���
�;�52��7�0���2��I2
6
��
�����<
0
��3����
���0�6
��
��/��

:��2������2
6
���2�������
��
����������01�������/�0���
�;�5
��2�9���
�0�<��
��

��
�:�
2
��5�1��8�5�95�;�0��/���8
�5�/�1�����2������0
2
��52�������8
�����/�0���

�
�;�5����0
2
��52������2
6
��.��
�95�����
���
�9���
��0�<��
���
�:�
2
��5���0���

����2
0
��3��
�5������0���=5�������54�<������2����
���4�3���/�1��
081
�5��97�0�

�52�����/���
��9
1��
�;�52��1���52���I�1
�����/��2
���0���=���0�/��
��������2
�

0
�����3���/�0���
�;������0
2
��52�7�0���2� A������
��.�� ���0

���
���� ��.3��5��

�0�/���1�����52��1������=�.2���0�����C����

�/���8
��
���0�3�5
�:/�4���
0
1������

�/�1�
��A['!(("#)%��	GGHbC�

�5������2��90�3�2���2

2�1
����
��5������0�2
���1�.�/0��
0���/�����
������
��

��4�0
�����0��=����������

��
��51
08���>���I
������8
�0
1�����/�2���>������2�����

����� ���
���8
��
� �0���=5

��9�0�/��
��������2
0
����

A3�7�0�4�����C�<������2��

���
���4��9����
�����0
1�
�

>0
�@�0���
2�2
���A�C���/��

31�
2�2
���@�/��
��
�
�A9C

A['!(("#)%��	GGHbC�

�

9



	]���	��
�����������
��
�
����������������	
�������
�
��	��	��
������

�������
� �
��������/�����
8���0������
� �
�<�3��
���
�����
1�����
� Af(!!-&(� P,� !#��

	G�KC��/�1��
01��7

��3�
����
���Y��4������/0�7������
���1
�
��
������<
05����������

���5
��0����5�AM/���5QC����0�8
��5
�/�1��8�52��/�.��2��A�
��2���52��3���2�C�

1�/���
���
��9�
��
������
�0�
��10
�<��������
�������3�����0����1��
��0���=����5�

2
4���32��I�9���
����/�����
������
�����2
4���32�0�����������.�/��������
�=����5�

2��/�����2�����4���91��=���@�/�11�����/�1�10���
�/���5���/��0�8
��.���2����>�@��

��2�����������95����/���
��1
�;�����
��.�����9���2�30��
�;�52�A['!(("#)%��Y��]C�


�//
0��������0��
0����/0��
0��
2����������
�0�9���
�$���91��=�>��
��32�8��

���/�1��
01��;������/0��
0����;���1�����
��5��/0���1�5��1�.�����4������
������0��

2
���@�:������0�.�������
�
6
��0�3��.�90�����W���2���W����7��4��2�30
����A���2
���

���������91��=�.C���1��0
7��
�;����39���.�;�.�

g��.�/������.��
�����������
����
��9X.��.
����
�/0
1���35��
�����8
�1���
�;��


�0
2.��
�0�3����
��.���������35��
�����

����
0/������;��������/
7���/�1���.
��0�3���

��
���;�
0������54�2�1
�
����������������0���=����������/0�����
���2�/���
��
�94��

1�2���1�.�/0
1���3���.�3
2�
�0.�
�����D���.��
�.3��2���;����������9X.��.
��.�

����>�

�
��
2�������
2����=�����;�54�/0��0��
�������:����8
��
����������/��������

��
�	����
����������	���	����	��	������	 

�6
���9��;7
��2
0
��9.3��������2���/
4�2�/������
�/�0������.�/�0�1��2���32
�
�

��.����2�������/��;3�
2�.�1�.�/�11
08���.1
0����:�
0�
�����A�
�1�>6
���590����

/�0�����54���3�������2��<
0�C���������0���/0.2���/��;���.1
0��2���0�8�>�2��������

������8
��.��e�3��
���.���������
�0�����8
��.�9
3�/0
�����@�/�0�����5
���35�0��

3��0
��>����2��<
0���:����96
�3�
������������1��0
�;��1
�������8�54�/0�=
���4������

��������
����1�����3�9��81
��
�������96
�3�
����
��?��1��2
0����/�0��������2�1
��

�
����
�5��90���5
���.3��������
2
�/�0�����5
���35�@��
2/
0���0��A0�����C�


�����;���0�����0�2���;����
����������3������1
���
���������
���0
��=�.4��������

����52����
1��
��.2��3����.������
2/
0���05������2
�������
9���.��
2/
0���05�.��

�.>��.��
1�6�2���2/��
���2�����
25�A�0��������	GGYh�['!(("#)%��Y��]C��F�52��������

2���/��57
��
��
2/
0���05�/��/0�����2���
��2
>6�2����
����96
�����/�0�����52

:<<
���2���535��
���0�����0
2
���
�A/�����;�����6
����>��2�6�5
�9�<
0�5
�2
4��

��325C���
���
��
���1
08���.�/�0�����54���3�������2��<
0
��
�:��2�����
9���.����

2��<
0����IW
Y
���
�1����/0���81�>���������0���
/
��5��:<<
����
2/
0���0�5
�=���

�5����.3���5
�������
��������������;>��1���2������0�6
��.�B
2�����10���2��/
0���

1��
���2��/0�=
���2��

W1��2��3�/���3��
�
�����=
��0�=�����2��<
0����IW
Y
�.��.
��.����;���5����1
���@����

��7
��
����������;�=���������:/�1
02��;�54���
����A[O'(-+SP'��	GG�C��?���.3����/�0�������

2�1
�;>�95���5/���
��0.1�����
1�������/���32
�
��>����;���������1
�����������;.4������

/�
254�0���
�����3�0�3����54�����
2����
���4��0�//��������1��2������
��
��9��0�8
��

����4����
9��������;���������1
���������05
����1
�
�;���������95���/�0��������/0�0�1


���2����
���4��32
�
����/0�7�����Ai!S�`P'�jO'k+�P,�!#���	GG]h�l+PS�P,�!#���Y��	C�


0
1/�����
2�.���0�3��/��
/�
��.�A��.��
�/��.0�54��;1�����/�1�.��
��0���.�2�0.C

���8
��
�����5��
��2
4���32��90���54���.3
���D�.��
�/��.0�54��;1���/0���4�1����

�����
��
2/
0���0�����=������I�1��;�
�7�2�/��57
��
2��
2/
0���05���
������
��.

����
��������;���2��<
05��������
��������1��������1
���
�����/���9����>6�4�0����

/��.0�54��
1.�54�7�/���

�����8
��90����;�.���/��
���������
������
��/�������������
1���25��
�������1
�

�
�;����
������2��������6
���
��5
����2����
���
��32
�
��.�/0���4�1�������
1����




	\ 
���
��������������
��
�
�������
���������
�
�
���

/
0
0��/0
1
�
��.��
/���/��3
2����/��
04����������
�0�3��0
�����2��<
05���=
��2�

D����/��/��
�9������
���2�1���52����/�31�
2
����>�:/�4���5����7�0���5�����2��

95���
/�

�� �� �0�/��
�����4���1�

�� �
2��
������/0��
2���0�����4�� ����05
�� ������

�
��0�<��
�������0�
�������������0����;�54�/�����
������
���4�0
�����0��=�.4��/�/��

1�>�����0�/����������9�0�/�����/����0��.�0�����
�;����;��2
���9��

��2
0
��5���9�

������
2�����7��1���A['!(("#)%�P,�!#���Y���C�

�
81���0�1��.�9�0;9�����
4���
��52���590���2��IW
Y
�����/�0�0������.��1���

2
0����/�0��������2�1
�;>����2����
���4��32
�
�����
1������2�8
����6
���
���

/����.�;������/0���
�����;����2����
���4�/0�=
�������������
��
��3�����
�;�5
��0
1�

��������/0
1���0�6
��.�0
��;�54���0�3������4���������1�
��.��3
2�
�0.�
��.��=���2��

������������054���30����
������.3�������9��;�����
������
�����������3�=�
�������2�

��������I4
2��0
���.=�����1
08���.���2��<
0����IW
Y
�A�0��������	GGYC�



	����	��
�����������
��
�
����������������	
�������
�
��	��	��
������

8
�7�0����0��/0�/����1�0������.��
�0�.��
4���
������/��
/�
��.�/0���1�������2��

�����>1�����35��>��.�2�0��;�����/��4������
�����
/�1������
��52����4���1�52�3��

2�2���
���0���2��/0�4�1.6�2�����2
����������
�;��2��/��
/�
��>�����
�����2
4��

��325��32
�
��.����9��;��������2����
6
����2����2��
.��5���4��3��
��
�1��8���95�;

�������������9X
������2������3
���
��1����/������<�02�=��������2�����
�/��
�������

���
������B1
�;��2
���5��>95
�2�1
�����0�2
��1��2
0�54�

!�������
��������������������	
��	 

W��9
�����/
����.
����0
2��
�;��
�/0
�0�6
��
���/�0�1��2����/��
35�2����������5�

2�0���.����
1����
���������
��.�B
2������0�/�52��
9
��52��
��2���
1;�����0��
��5


�
�0
�����:���>=����32��1����
��0
2.����
��0��
������0�=�����
�0�>�������0�<�����4��

1.6�>���m���>�;
��
0��1�����/0�7��2��
�95����������
1���25���.�������
��������������0��

<��
���
���/��
35��0
2.�����0
2
�����3�����������9����
�:���>=����32����
�32
���

/�1�
0��.�;�0
3�����0����
���
��39
8����/0
������/0��
08
�������������0�<�32��������0

:��4���0����/����7�����/
0��1��������:���>=����54�/0�=
�������53����54���
7��2�

��31
�����.2�����:������
25�A�0��������	GHHC��
��:��2�/0
1�����
��.2��1���
�;�5
�1
��

��9���3�0�>6�
���31
�����.��32
�.>���1�/�����>���0��
��>���1��������������54������

��.4���/0���
���>����0�31
�
��
�:�������
���4���7����/�1����.��
2���0
����54�<����0��

/0��90
��>6�>�/0�����/���8��>���/0���
�����;��L�������
���.�:��/����.�/0���1����

/
0
�05��>���7���������
���2���
�
�������0�6
��>�9�������
������0�3���90�3�.�����9��

�

������0
����/���9�5�����0
����54�������.4�95��0��0�32��8�>6�
�.���15���/���9�5


/0��������.�;��5����2���0���>��2
0��������
�/��.=�.2�����4���1����������
��5�0
3��


���
9���.�����
������������05
�1
���9���3�0�>���0�<��
���>���0����0��:������
25��

���8���1�/�����
�;�52�<����0�2����0�6
��.�0�3���90�3�.�

L���2�1
�;��0�3�2

��.���
��2

�����
����96
������1��<����0�52��������0�<��
��

��2����/��
3�2���52�0���.����
1����
�/0.2������31
�����.���3�����
2/
0���05��0��

1��=�����590��������0�������3������3��0.3�
��.��.8
�52��2
�����2���?�/�1�9�54����

/��
3�4��95�����2
7���>��.�1���/��.��.�@�2������.��2
0�����;���2������
��52�0��

��
���������.��2
0�����;�2�8
��95�;�����;>��1�/���������0��
������1��A�������
2�

2���������/0�2
0C��������/0��������
���0�8�
��
�����6
��������>��?�������
����:�����

2������
��52�0���
�����
��;����
3���
��
�1�2���0�>6�4���1������.3������/
0
��0���

����:������
2���0�1����;�52��32
�
��
2��1�/���������0��
������1���

W1��<����0�5
� ��/��
35��52�0���.�1��/���
1�
��� �0
2
������������;� �� 3�����

�
�;����2
0
��2�30��
�;�52�����
�/0���
�����9��;7�������
0
����?����=
�	GH��4����

�0�//������
1����
�
����3����7�4���1
08���
��0�1�.���0�30
3�4�2
���54�����8
����

���������;�����0�/��>����2���>���/��0�����54����.4�2
�����/��
��
���An#%!'Po�P,�!#��

	GK�C��?�/�����4�/0����5�:�����.��
��.�2�����95�;�/��1����0����9��81
�5�����
����

/��
35������3�2
1�
��
����1������/�
��.�A����/�1��
081�
��.�9��;7������������4���

��������/��0������2����
0���
C��/�.��
��
�1�/�����
�;�54�@�3
2�54��������2��
��

��4�@�������������0�1�.�A�����������������2����������2�2�����95�;��5�
1
��5
���

/��
04����;���2
���54�/�1��8�54�/�.��4��<�������5
���2/�
��5��/
0�1������5����2�

/��
�������054��
0
1�����1
08���/0�257�
��5
�2
���0�81
��.��0�1�.C�������8
�7��

0���
�0��/0���0��
��
�����������/���9����>6

����=
��0�=���:�����:�
2
������10���4

2
���������1���54����1��4h�2�8
��95�;����2
����
�1
�����
�:��4�<����0����W1����

����
1����
�����9��0�8��7�
��0�1�
��>����2���>��/0
1/�����9��

��
���=����5�

��0����$����2��
������1�0��/�1�9�5���0��1��3��2��.1
0��2���305����2����
���������

��8��7���1���3��0���



	� 
���
��������������
��
�
�������
���������
�
�
���

?�32�8����9����1�0.��/�����/���
���2��9
0����2����/�2���>6�2��9���0�3
�.1
0�

��������5��:�����/��
3��3���
���������>���
�;��>�/�/��.0����;���7�0�����/�9�����

�
����;����0�1�

��9X.����;�

���/
4��0
1����
�54�A�/0��
2������25��8
�����0����

��
�5
�����7
��0
2.��
�2�����/0
�
90
���;��96
���
��52�2�
��
2C��?��2����4�2�3
�

.4�2�0�� ��31��5�:<<
���5
� :��/�3�=����/���35��>6�
������>�1���3��0������<��


.1
0������/57�������������5��
�����0�
���0�.�M9���1���2
0��Q�����1
��1�8
�
������

����������0��
0�@�p������9����
����
��
0��1�����0�/��
3�5
�����
1�����.�T
0�5��
��

�
0���

����0�1������/���3���������p������9��������
�2�8
��95�;�M�
2���252Q��0��
�

0�2��/�����;����90�3�����.�3��]����5����
��1��/0
1/�����
2�����2/����������95��.�

I�
1����0�1�.����
2���8
��
��9��0�8
���A[P##P'�P,�!#���Y���C�����:������8
��.����������


�9
���0�8����


��
����������6�����������
��1����
�;������4�1.��1�/�����
�;�5
�1���3��
�;����

������0�<��
�������2/���������0���=
�2
�����/��
��
�����10���4�0�9
8�4����2
�
��54

2�����52��52�0���
2��D�������/�0����/5�;=
�54���2/�
���4��3�/��0�����54����
�

2
�����/��
��
����
0
1�����9�>1�
��.�/��57
���
� ��1
08���
� �/�0�/�/�0�������

AN"-+)#(�P,�!#���	GGYh�i!q`!�P,�!#���Y��	C��L����M/�/�0�������5��/��Q��9X.��.
��.����1�4


�2/��������
�0������9
�;>���3
2����0�����
�;��������/0�0������
2��/�0�����90�3��

���7�4�.��97�0�54�/����7�4�����0�9
8
�/
02�����0�������/0�90
8���2�0���4������

8
��.4����������0
��>��.���
����5
������0�&"),-��1 )���9��3��4�2�0<���/���������

05
�95����/����5��������������0�9�����/����8������������
2�1�.�0
�����0��=���M�0�9�

�����:/�3�1�Q���2���������0�32��8
��.���/0�<���54��0�9������
1����
�������8
��.

0�����
�;��������
0
1�52���������
��
2�B
2������
9
��52��
��2�Ai"((-+P'�P,�!#���	GG�C�

���4�1������
=��
����������4���
1���:�������95��.��
��9��0�8
�������2�8�����/����;

����;>��9��1����
�;���95��0���0
�
�
0�=���0�����
�;������/���
��2/�����

�����2�2�1
�
�/�/�0�������5
�/����/0��0��
�5��
����;������0���=
�2
�����/��
��

�
�����������10���2���0����0�<��
���2��0���.2����2
�
��52���������
��������������

�;>����/0�2
0������;9���2�����8
��.2����;�
���?�������������
�����>6�2�/���0
2
�

�����������90�3�����.�D�4���
����������������
������/�.���Ar��������Y���C��B�0�����

��
�/�/�0������2����
8
�5/��7�4�/
/�������
�������9�>1�
��.���0�3����54���������

�
���4��9����.4�A[)'S!(��	GHKC��/�1���35��.���0�31��9��

�/0��1�/�1�9��
��9X.��
��


/����������
���4�/�/�0�������54�/�������
2��2/�����.�2�1
�;�

p���8
�����
��.�7�2���0�30
���2�0���������M�0�9�����:/�3�1�Q���������9
0����.

����
2�/
���;��������0�
���F���
1�����.��/0��
1
��5
�����9�0���0���/��
�9�������


F���������������
2���;�������I�I��U�0��������/���3���������M�0�9�5
�����Q���:��

<���2
��5�3
�
�54���1�0���
��A0����HC����.��9X.��
��.��4�2���������0�3����.�������

9��;�54�2��7��9�4�95���/0
1��8
�����/��
3��:��0�<�0�����.�/0
�����1�54���1�
2��

��/�1/0�8
��54�:����0�
��0
�������1��:��0�<�5
���15��5/�
��������;���7
�;<��5


2�0.���535��.�������>������0�6
��
�0�3���90�3�.�����/��������54��������9
�����54

���96
����A['!(("#)%�P,�!#���	GGGh�['!(("#)%��Y��]C��W/0
1
�
���>�0��;���0�3������:��4

/0�=
�����2�����0��;��97�0�5����3
2�5���������32��������������������������������

8
�
3�������0.>6
���0����9��2���5���1�0���
�54����96
�����W1���0
2
���
�0��/0��

��0��
��
�:��0�<�54���1���/0�1���������������/���9������������=
��0�=���2
������

��1���54�����8
��.4�

��8
��/���3��;�.������0
�;��1
���9���;�
0������54��9X.����
�;�54�2�1
�.4$��1��

��.35��>����8�
�7�
��
�����0��
���
���95��.������2��
���2���1�0�2���10���
���1
��

����
2�2��8
���
��54�:�������
���4�<����0����

0�5
�/0�6
���:<<
���

��/�:��2���

��4�1.��.���=
��0
����2���.�����05
����8�5���
�/0
1
�
��5�����2����2��
1�0�9����5

��/�����
�2�����/0
�
�1����;�����
1�6�>�0��;�



	H���	��
�����������
��
�
����������������	
�������
�
��	��	��
������

?��������0�1��0����81
��.4��2

��.��1�����6
���
��5���3X.��������<����0�5


��/��
35��0
9�>���/0
1
�
��54�3��������2�9���3�>��9��;7�
�2�����5���
1
�����3

�9������:���������/��
������������10���4�
��
���
��54�������F2/�����.���/��
3���

:��4������4����96
��
���81�
��.��g��.�����/0
�
�1�
������9X.��
��
��52�0���.�1��

��3��0������.3;�:�������95��.����2/����2�����
��.��
.�����������0
�;��1
���9�������8
�

������
���8�������1�0������������s����.1
0������/57��������/0�4�1���.�/0
1/���8��;�

�����H��0�&"),-��1 )��3�/��0�����54�����8
����/
02�����0�������������/���<�025���������

�
�
������54���
����������
�5�A��
������3��1�.��0���
��.�<0��2
�����������������������0
�

2
�������1�0������"-*!(�*)�(d�C�A['!(("#)%�P,�!#���	GGGC��������2��7��9�������
���$����9�����1�@

	��2�2h���@�Y��2�2h�
�@�]��2�2�

� 9 �

� 1 




	K 
���
��������������
��
�
�������
���������
�
�
���

����8�3�;����B
2�
����
3�����3�0�1����;�3��������������1��
������8
��.���������
�3�4��

1���������/0�������95��4���1�M.1
0����3�25Q������0
1��1���3��0���95�����15���9�����

7�
�3��/��.0�52��0���2������7
�2����4��
��52
07�4�8�����54�/0
�1�/��0�����5
��

/�1�9�52�������.2�������/0�������95�����0�7
��
��
�����0�����
�;����������1�.

�0�/�54�0�����
�;��.1�54�8�����54�/0
1/�����
�;��� ���05��.� 0�����
�;����;�� �

2�8���1�8
�/0
1/���8��;������0��/0���0��
��
��
���������=
�2
�������/
0��1�����0��

�������02���>�9�3��1���3��0�����/���9����.��4��52�0���>�A['!(("#)%��	GK	C�



0�����05���
�;����1�0���4�1���3��0���
0��2�0;.�E�?��U���=��������0���2�
�

������9��;7��������4��9��0�8���>��.��
�������5
�/�������������1
�
�;����>6�
��

�
9����/������2������.����/�/��.=����B1
�;��52�0���
��������;��8
����
0
1��
�2���

��0�4�����
�;3.�3�95���;�������2������������0���1���3��0���95����
����;����0�/�54

�52�0����������05
��
��������������
�;�52����
0�.�����/���2���������1���3��0��54

���96
����4���40��.���;�1����������95��0��0�32��8�>6�
�.�/���
0�5
�<�025��/��

31�

�3�2
6
��5
�2�
��/���>6�2��

��0����/����������1�.��9X.��
��.��52�0���.�1���3��0�����8���3���;����������8����

F2/�����.�2�1
�;���:��2��
���81�
��.���5��3���
2�/0�7��
�������>����9�1�6
2������
���

����0�.�B
2���@�:����
0�.��������54��2/������������>��2����
2������2�8
�����8��;V

�������;>��������4�/0�����
���4��5��1���A�0�2
��
8
���
�;������.1
0��������5C

�3��2/�������2�1
����
���
1�
���0�3�
�������3����>6

���������9
3��1
8������@��


���9�295�/���9�
2���������
0��1�/0��������@���
�8
�����
�����/���9����
��0�3�.35�

����>�.1
0��������5������:/���
2������
���2�/���
��2/�����.�2�1
�;��0
3�5�����

/�����
�;������8
���������1�����:�����

�����05�9
3��������3����8���>����
4��
4�/0
�

���8�54�/0
2�����/��
��
�������054������1����
�5�

"���#���	�

F2/������.�2�1
�;��9
1��
�;���/���35��
�������/0����
��9X.��
��
����8�54����

95�����/��/0����
����
����
��1�����
�1
�����������1���0
1���0�
����2����32�8����;

�9X.��
��.���5/����.��3�9��5����18�����/���2
���F�1
�
02���32��L����18�����9���

1�
��3��������
2��1
��>6�2���>���1
08��
�;��>��������
��8�����B������������������

�
�=������32����3���2���
�0������
�1�������
���/��.�;�@��1��������
�������10����

����
������1�����
��9�
���2��
9
�8�3�;�����������/0�2
2�:�
2
���0��>��2/�����>

2�1
�;�A����/�����
������
���>�2�1
�;��/�0������>�2�1
�;��2��
���.0��>�<����
�

��>C� 3�� ��������L���/�3��������2��39
8��;�9
�/��1�54��/�0����� 3��.�;�.�������
=�

�
0;
3�52�1
��2����/0�2
0���
0�.����������=
�������22�0����������
�����/5����/��

/�1�>6
�����:��4���0����;�54��2/����������0����<
0�����/�2�6;>����8�54��5����
�

�����9
3�����054��
25���2�����0
2
���.����������������7�2�1�����0
�����.2��
���
�

1�
������
2�25����0�1�����;��
�9�1
2�

L����
0;
3��.���0�3������
����25�4���2���40����;���������������0�2
���/�3����.���

�
�/0������58��;����
���������1�����0����;�.�����/0���2��;�����
0������/0��/���9���

���;�.��
���8����/���2��������0
2�
��
��������
�1�.���������8�

�
1���25���.�

$	��
���
�

����D��	GH���I�0����0�������54�0
���>=������$�
0��0
����]�����

�0�������?����	GHH��L���>=�.���9����0����0�<�.����$��������Y�\�-�

�0�������?����	GG	��W�
0��0���=��������
�1���2����ss�D�4���
�����
����t�	��I��KGZG\�



	G���	��
�����������
��
�
����������������	
�������
�
��	��	��
������

�0�������?����	GGY��W40����/0�0�15$�/0��=�/5��/0�9�
25��/0��0��
�5����$�F�����40��5�/0��

0�15���3�/��
1�����1
����	H]���

�0�������?����	GG\�����;����
9�����IW
Y
���:���>=������2������9���5�ss�U>����������9������/5��

/0�0�15��W�1���
����D���G��I��H�ZK\�

r���������I��Y�����I�.3;����2������0�����
�;��������0���
2
����
��0
2.�����31��;�
�����

�/�1��
�A/����������
���
�1���5
C�ss�������
81�������������<��M���25���������0�<5��

0�����
�;��2�/��0��
����;�
���?������Q��?��1���������I��G]ZGK�

n#%!'Po�u�v���n#%!'Po�v���n(!')��w��P,�!#��	GK���xy,'!,P''P(,'"!#�-!O(P�z)'�,+P�l'P,!-P)O(�{P',"!'_�Py,"S-�

,")S�ss�R-"PS-P�i)#��Y�K�� �̂�	�G�Z		�K�

l+PS�u�|���u"�l���l+!#)SP'�P,�!#��Y��	��n((P(("Sk�,+P�d),PS,"`�z)'�,+P�(,) !,!#�-+!'!-,P'(�)z�Py,!S,�!S`

z)(("#�2-,3(!�#P!%P(�,)�("kS!#�!, )(d+P'"-�l}
Y
�-+!SkP�ss�n P'��~��j),��i)#��KK��N)��H�� �̂�	]�GZ

	]	��

f(!�&(�j���}#"%P'�~���R_&P(�u����	G�K��RP"( )#)k_�!S`�,+P�SP��k#)b!#�,P-,)S"-(�ss�~��cP)d+_(���P(��i)#�

H]��N)��	K�� �̂��K��Z�G���

[P##P'�c��n`!,,P�{���jP'SP'����P,�!#��Y�����l+"-yO#Ob�" d!-,�d'P`!,P(�[�{�b)OS`!'_�"S�{Py!(�!S`�-!O(P`

S)� !((�Py,"S-,")S�ss�nb(,'!-,(�H,+�fS,P'S��R_ d)(��)S�,+P�l'P,!-P)O(��NPO-+!,P#�� �̂�		KZ		G�

[)'S!(�~��	GHK��w"'P�'P("(,!S-P�"S�,+P�d,P'"`)d+_,P(�)z��! b"!�ss�wP'S�c!o��i)#��		��N)����� �̂�]H]Z]K\�

['!(("#)%�i�n��	GK	��l+!SkP(�)z��Po)o)"-�%PkP,!,")S�!S`�,+P�Py,"S-,")S�)z�`"S)(!O'(�ss�^!#!P)kP)k'��

^!#!P)-#" !,)#���^!#!P)P-)#��i)#��]\�� �̂�Y�HZYY\�

['!(("#)%�i�n��	GGH!��nSk")(dP' �)'"k"S($��)d+)#)k"-!#�!S`�P-)#)k"-!#�!(dP-,(��R)d+"!$�̂ PS()z��YH��d�

['!(("#)%�i�n��	GGHb��u)Sk�," P�(-!#P�^+!SP')o)"-�,P dP'!,O'P�-O'%P�"SzP''P`�z') �,+P�(+"z,(�)z�d+_,)�

kP)k'!d+"-!#�b)OS`!'"P(�ss�^')-PP`"Sk(�\,+�x^^l��i)#���K�� �̂�]�Z\Y�

['!(("#)%�i�n��Y��]��{P''P(,'"!#�d!#!P)P-)#)k_�!S`�k#)b!#�-+!SkP��R)d+"!$�^PS()z,��\�\�d�

['!(("#)%�i�n��Y�����^P' "!S�d+_,)kP)k'!d+"-�o)S!#",_�!S`�",(�" d#"-!,")S(�z)'�-)S,"SPS,!#�d)(",")S(

!S`�-#" !,P(�ss�^!#!P)S,)#��~��i)#��]\��ROdd#��	�� �̂�KHZGK�

['!(("#)%�i�n��Y��\���!-')P%)#O,")S!'_�P%PS,(�!S`�,+P�)'"k"S�)z�+"k+P'�,!y!�ss�x%)#O,")S!'_�,+P)'_�!S`

d')-P((P($��)`P'S�+)'"o)S(��n (,P'`! $�[#O%P'��̂ ��Y��ZYKG�A^!dP'(�"S��)S)'�)z�x%"!,!'�NP%)C�

['!(("#)%�i�n���nz)S"S�R�n���j!'"S)%!�R�R��	GGG��0�&"),-��1 )�!S`�,+P�,P' "S!#�^P' "!S�P%PS,(�ss�^P'�

 )d+"#P(��i)#��]��� �̂�	�Z	H�

['!(("#)%�i��n���uP�_�����NP%)�x���R"#!S,"P%!�N��Y�����{O')S"!S�w#)'!�)z�R)O,+P'S�NPkP%��f('!P#��R)d+"!$

^PS()z,��Y�Y�d�

[O'(-+SP'�v����	GG���uP!z�(,) !,!�!(�b")(PS()'(�)z�d!#!P)!, )(d+P'"-�l}
Y
���,'P-+,$�u^^�w)OS`!,")S�

	�]�d��Au^^�l)S,'"b��RP'���C�

N"-+)#(�a�~���j')�S�~�u���n,,'Pd����~'���}',+�l�~��	GGY��n�SP��l'P,!-P)O(�{P',"!'_�b)OS`!'_�#)-!#",_�"S

,+P��P(,P'S�^)�`P'��"%P'�b!("S��v_) "Sk$�b")#)k"-!#�!S`�kP)#)k"-!#�" d#"-!,")S(�ss�l'P,���P(�

i)#��	]�� �̂�]Z]��

i!q`!�i����!"SP�~�f����)##"(�l�~��Y��	��fS`"-!,")S�)z�k#)b!#�̀ Pz)'P(,!,")S�!,�,+P�l'P,!-P)O(�{P',"!'_�b)OS`!'_

b_�NP���P!#!S`�zP'S�(d"&P�ss�R-"PS-P��i)#��YG\�� �̂�	H��Z	H�Y�

i!S�`P'�jO'k+� ~���i"((-+P'�����a"#-+P'�a�u���[O'(-+SP'�v����	GG]��^!#P)!, )(d+P'"-� ("kS!,O'P(� "S

NP)kPSP�z)(("#�#P!%P(�ss�R-"PS-P��i)#��Y���� �̂�	HKKZ	HG��

i"((-+P'�����j'"S&+O"(�����a"#-+P'�a�u��P,�!#��	GG���{+P�,P' "S!#�^!#P)o)"-�zOSk!#�P%PS,$�P%"`PS-P�)z

,P''P(,'"!#�P-)(_(,P �`P(,!b"#"o!,")S�!S`�-)##!d(P�ss�^')-��N!,#��n-!`��R-"�����R��n��i)#��G]�� �̂

Y	��ZY	�K�



А.С. Раутиан 

Букет законов эволюции 
УДК 574.8+576.1 

 
Палеонтологический институт РАН, Москва  

E-mail: gsrautian@mtu.net.ru 
 

Кратко рассмотрены самые общие свойства любого процесса развития. Они срав-
нены с установленными палеонтологами закономерностями филогенеза, которые Л. Дол-
ло называл «законами эволюции». Это биологический закон инерции (Л. Доденрлейн и 
О. Абель), законы: необратимости эволюции (Ч. Дарвина и Л. Долло), ортогенеза (В. 
Гааке и Т. Эй-мер) и адаптивной направленности филогенеза (Ч.Дарвин), прогрессивной 
специализации (Ш. Депере), градуализма (Ж. Ламарк и Ч. Дарвин), перемежающегося 
равновесия (Н. Элдридж и С. Гулд) и неравномерности развития флор и фаун (А.И. Тол-
мачев), адаптивного компромисса (А.П. Расницын), основного звена развития (В.Е. Ру-
женцев); правила: «черной королевы» (Л. Ван Вален), правила инадаптивной эволюции 
(В.О. Ковалевский), персистирования (Т. Гексли), параллельной эволюции (У. Скотт) и 
аристогенеза (Г. Осборн), адаптивной редукции (Ч. Дарвина). Многие законы, первона-
чально сформулированные для филогенеза, в действительности являются общими зако-
нами любого развития. Некоторые логически альтернативные законы в действительности 
отражают разные, но строго дополнительные свойства развития. Многочисленные ис-
ключения из этих законов являются кажущимися. Они вызваны избирательной неполно-
той палеонтологической летописи (принцип Ч.Дарвина) и отсутствием сформулирован-
ных границ их применимости. Палеонтологическая летопись (как и всякая летопись) ма-
ло пригодна для формулирования на ее материале эмпирических обобщений. Для выяв-
ления законов эволюции необходимо использовать гипотетико-дедуктивный метод ис-
следования. 

Ключевые слова: развитие, творчество, филогенез, законы эволюции. 
  
Ядро теории биологической эволюции должно составлять учение о макро-

эволюции. Преувеличенная роль учения о микроэволюции имеет операциональные, т.е. 
эпистемологические, а не онтологические причины. Обусловлено это тем, что длитель-
ные даже в геологическом масштабе времени процессы макроэволюции недоступны не-
посредственному наблюдению и тем более экспериментальному вмешательству. 

Закономерности филогенеза, или «законы эволюции», по выражению великого 
Л.Долло (Dollo, 1893; Долло, 1974) составляют ядро учения о макроэволюции. Вклад па-
леонтологов в выявление этих законов (а их в общей сложности было сформулировано 
более 100: Rensch, 1954) превосходит вклады в эту область биологов всех других специ-
альностей вместе взятых. Это самая палеонтологическая область теории биологической 
эволюции, занимающей центральное положения в системе всех биологических знаний 
(Шноль, 1979, 1991, 1998, 2001; Медников, 2005).  

Однако трудно себе представить более ненадежную область теории эволюции, 
чем учение о закономерностях филогенеза. Буквально прочитанная палеонтологическая 
летопись опровергает эти законы, пожалуй, чаще, чем подтверждает. Ссылаются обычно 
лишь на немногие из них и то лишь тогда, когда материал (как правило, палеонтологиче-
ский) обнаруживает особенно полное соответствие (что бывает нечасто) или особенно 
явное несоответствие (что гораздо чаще) этим законам. Эвристическое использование за-
конов филогенеза практически отсутствует, за вычетом, разве, признания самого факта 
эволюции, ее дивергентной природы и, с оговорками, необратимости (Сушкин, 1915; 
Скарлато, Старобогатов, 1974; Павлинов, 2005). Думаю вызвано это тем, что и формули-
ровали эти законы, и относились к ним как к эмпирическим обобщениям. При этом за-
бывали, что специфический для палеонтологии ископаемый материал представляет со-



бой геологическую, а не биологическую реальность. Палеонтологию часто называют нау-
кой о жизни геологического прошлого Земли, забывая, что ни прошлой жизни, ни самого 
геологического прошлого актуально не существует. Есть лишь более или менее непол-
ные и трансформированные остатки того и другого, составляющие, соответственно, па-
леонтологическую и геологическую летописи, по которым эту жизнь, как и само геоло-
гическое прошлое, надлежит реконструировать, а не исследовать как эмпирическую дан-
ность. 

Осознание этого прискорбного обстоятельства наводит на мысль о том, что для 
реконструкции конкретных фшюгенезов, которые обычно служили «эмпирической» ба-
зой для формулирования законов эволюции, необходимо предварительное знание этих 
законов. Иными словами, в эмпирической постановке проблемы выявления законов фи-
логенеза возникает порочный круг: чтобы узнать эти законы необходимы реконструкции 
конкретных филогенезов, которые невозможно получить без знания этих законов. 

Материал и методика 
Ситуация выглядит безнадежной лишь при строго эмпирическом подходе к 

предмету исследования. Но «наука знает много гитик». Р. Декарт учил, что при всей 
важности эмпирических методов, наука представляет собой рациональное, умопостигае-
мое занятие. Кроме эмпирического подхода, существует гипотетико-дедуктивный метод 
(Поп-пер, 1983,2004а, б). Его суть особенно ясно выразил Р. Фейнман (2004). Никого не 
интересует откуда берется то или иной предложение, важно, чтобы оно находило под-
тверждение, позволяло предсказывать будущие события и реконструировать события 
прошлого. Из более или менее априорных гипотез (допущений) выводятся разнообраз-
ные логические следствия, по крайней мере часть которых оказывается проверяемой (Ру-
завин, 1983, с. 116), если не прямо (эмпирически), так косвенно (на основе реконструк-
ции). 

Все самые характерные для жизни феномены связаны с ее развитием, индивиду-
альным и историческим. Не случайно С.Э. Шноль (1991, с. 189) определял жизнь как 
«процесс существования объектов биологической эволюции». Развивая эту мысль, было 
предложено уточняющее определение: все и только живые системы обладают взаимо-
связанными и взаимообусловленными процессами индивидуального и исторического раз-
вития (Раутиан, 1993). Для организмов это будут онто- и филогенез. Для исторически 
сложившихся многовидовых сообществ соотвественно- онтоценогенез (Васильев, 1946), 
или эндоэкогенез (эндогенная экогенетическая сукцессия: Разумовский, 1999; Жерихин, 
2003) и филоценогенез (Сукачев, 1942). Для обеих форм индивидуального развития ха-
рактерен обобщенный принцип эквифинальности, объединяющий явления эквифиналь-
ности в онтогенезе (Дриш, 1915; Светлов, 1979; Шишкин, 1988; Белоусов, 2005) и кон-
вергенции в биоценозах (Clements, Shelford, 1939; Clements, 1949,1963; Жерихин, 2003). 
Для обеих форм исторического развития принцип эквифинальности заменяется принци-
пом параллельной эволюции, соответственно, организмов (Scott, 1896,1962;Татаринов, 
1976,1985, 1987а,б) и биоценозов (Жерихин, 2003). 

Основная часть статьи представляет собой опыт создания начал общей естест-
веннонаучной теории развития, выведения из нее самых общих свойств всякого развития 
и границ их применимости с последующим сравнением с некоторыми из самых важней-
ших по общему мнению закономерностей филогенеза, сформулированных на палеонто-
логическом материале. Это вторая попытка такого подхода. Первая была предпринята 18 
лет назад (Раутиан, 1988). 

Обсуждение полученных результатов 
Развитие — процесс, сопровождающийся новообразованием и преемственно-

стью в ряду сменяющих друг друга состояний субъекта развития. 
Преемственность — мера причинной зависимости (неслучайности) последую-

щих состояний субъекта развития от предыдущих. Она связывает те и другие в единый 
целостный процесс развития (Юдин, 1983), придавая ему свойство гомеорезиса - опреде-



ленной упорядоченности, канализованности, направленности и устойчивости (по терми-
нологии К.Х. Уоддингтона, 1944, 1964, 1970). 

Всякое развитие направлено, по крайней мере, по причине ограничений, наклады-
ваемых преемственностью на пространство потенциальных возможностей его осущест-
вления, преемственности. Закон ортогенеза отражает необходимое свойство всякого 
развития, в том числе и филогенеза (Шмальгаузен, 1968,1969,1982,1983; Мейен, 1975; 
Попов, 2005). 

Новизна —мера причинной независимости неопределенности (если угодно, 
«степени случайности» связи) последующих состояний субъекта развития по отноше-
нию к предыдущим. Она обуславливает: 1) саму возможность последовательной смены 
[снятия (нем. Aufheben), по выражению Г.В.Ф.Гегеля, 1974—1977] предыдущих состоя-
ний последующими; 2) отсутствие строго детерминизма — однозначного предопределе-
ния будущего прошлым (Николис, Пригожий, 1979, 2003; Эйген, Винклер, 1979; Эбелинг 
и др., 2001; Пригожин, 2002; Гленсдорф, Пригожий, 2003; Пригожий, Стенгерс, 2003; 
Эбелинг, 2004) 

Преемственность и новизна логически альтернативные, но при этом строго 
дополнительные понятия. Каждая из них неявно (имплицитно) предполагает противопо-
ложное. Преемственность предполагает обновление. В противном случае субъект разви-
тия останется неизменным. В этом случае принято говорить о сохранении, состояния, а 
не «абсолютной преемственности». Новизна предполагает преемственность. Если вновь 
возникшее ни с чем преемственно не связано в прошлом, то это означает: 1) что оно воз-
никло из ничего (Аристотель, 1981), что противоречит, с одной стороны, законам сохра-
нения, по крайней мере, закону сохранения массы-энергии (Оствальд, 1903; Том-сон, 
1970; Шмутцер, 1974; Вигнер, 2002; Фейнман, 2004) и, с другой — наличию массово-
энергетического субстрата (носителя) для любого информационно-структурного объекта 
(Ляпунов, 1980); 2) остается неясным что, собственно, было обновлено, в чем, каком 
именно объекте возникло новообразование. Преемственно не связанные объекты могут 
отличаться, но вряд ли грамотно называть это отличие новизною. Наконец, 3) оценить 
новизну «абсолютно нового», ни с чем преемственно не связанного в прошлом, невоз-
можно ввиду отсутствия объекта для сравнения. 

Чем сильнее преемственность, 1) тем слабее каждое последующее состояние бу-
дет отличаться от предыдущего; 2) тем более градуальным будет данный процесс разви-
тия; 3) тем выше, в соответствие с принципом П. Кюри (1966; Кюри и др., 1968; Шмут-
цер, 1974; Копцик, 1983, с. 336; Вигнер, 2002), будет симметрия между структурами при-
чин и следствий. Но полной такая симметрия может быть лишь в случае неизменности, 
сохранения состояния. 

Таким образом, принцип градуализма отражает преемственную связь состояний 
в процессе развития. 

Чем больше новизна, 1) тем менее однозначна и жестка связь каждого предыду-
щего состояния с последующим, 2) тем более прерывистым (дискретным, нелинейным) 
может быть данный процесс развития, 3) тем более разнообразен (неоднозначен, если 
угодно «случаен») выбор структур альтернативных (несовместимых) следствий при дан-
ной структуре причин. Но одновременно рост новизны 4) понижает преемственность и 
увеличивает риск ее прерывания, а следовательно, 5) риск прерывания данного процесса 
развития и разрушения (гибели) субъекта его осуществления. 

Таким образом, никакое развитие не может быть абсолютно градуальным и рав-
номерным. Эта закономерность сформулирована в принципе перемежающегося равно-
весия (Гулд, 1987; Татаринов, 1987). Его можно сформулировать так: 

1. На низшей уровне филогенез складывается из длительных периодов стабили-
зации адаптивных норм (в понимании И.И. Шмальгаузена, 1940, 1968) популяции или 
вида и кратких периодов их дестабилизации и смены (Раутиан, 1988; Шишкин, 1988); 

2. На более высоком уровне филогенез складывается из длительных направлен-
ных и относительно устойчивых трендов прогрессивной специализации (по терминоло-



гии Ш. Депере, 1921) и кратких периодов дестабилизации, сопровождающих смену на-
правления прогрессивной специализации. 

Смена состояний в процессе прогрессивной специализации осуществляется в по-
рядке смены адаптивных норм, а для смены направления специализации необходима бо-
лее глубокая дестабилизация, чем для смены адаптивной нормы в пределах установив-
шегося тренда прогрессивной специализации. 

В соответствии с принципом П. Кюри, новизна вызывает диссимметризацию 
структуры причин по отношению к структурам возможных альтернативных следст-
вий. Чем сильнее диссимметризация, тем слабее преемственная связь между причиной и 
следствием. В пределе преемственная, а следовательно и причинная, связь состояний 
окажется прерваной. Вместе с ней, по определению, прекратит свое существование дан-
ный процесс развития и субъект его осуществления. 

Собственное (внутренее) время, вслед за С.В. Мейеном (1983, 1984), можно оп-
ределить как последовательность сменяющих друг друга состояний субъекта развития. 
Иными словами, наличие собственного внутреннего времени данного объекта есть эпи-
феномен его развития. 

Субъектами всех процессов развития в Природе являются структуры. Структура 
— это внутреннее строение, определенная более или менее устойчивая закономерная 
пространственно-временная организация (Березин, Крестов, 1999) элементов (аспектов 
и/ или частей) объекта-системы (Урманцев, 1988а,б) обеспечивающая его целостность и 
себетождественность, несмотря на смену состояний, провоцируемую определенными 
внешними воздействиями и/или внутренними возмущениями (Кондаков, 1975, с. 572; Со-
ветский.., 1980, с. 1291; Философский., 1983, с. 657), называемыми малыми. Сильными 
называют воздействия или возмущения, вызывающие прерывание преемственности, раз-
рушение и гибель структуры, по крайней мере, в прежнем ее понимании. 

Структуры устойчивы и поэтому лишены фундаментальных законов сохранения. 
Устойчивость, подобно преемственности и новизне, неявно предполагает свою противо-
положность — возможность разрушения (несохранения). То, что не подлежит уничтоже-
нию принято называть не «абсолютно устойчивым», а сохраняющимся, подчиняющимся 
закону сохранения. С другой стороны, вновь, очевидно, может возникать только то, 
что не сохраняется в силу закона. Поэтому структуры могут быть: 1) акцепторами 
(восприемниками) новообразований в меру отсутствия законов сохранения и одновре-
менно 2) материальными носителями памяти в меру устойчивости. 

Устойчивость — атрибут структуры — можно определить как способность сис-
темы пассивно сохранять (жесткость системы, или статическая устойчивость) и/или ак-
тивно восстанавливать (динамическая, или регуляторная устойчивость) свои сущест-
венные параметры в случае малых (не слишком сильных) нарушений. Иными словами, 
это способность противостоять малым внешним воздействиям и/или внутренним возму-
щениям, нарушающим (но не разрушающим): 1) структуру системы, и/или 2) установив-
шийся режим ее работы (функционирования), и/или 3) отклоняющим траекторию ее 
движения и/или развития от ранее избранной (заданной). Устойчивость придает структу-
рам развивающихся систем свойства преемственности, динамичности, направленности, 
постепенности (градуальности) и порогового реагирования (перемежающегося равнове-
сия). 

Динамическими называют системы, не способные к мгновенной смене одного 
состояния другим, а совершающие это в результате того или иного переходного про-
цесса (Лернер, 1967). Наличие более или менее постепенного переходного процесса (ди-
намичность) придает развивающейся системе свойство инерции и известной градуально-
сти преобразований. 

Инерция в общем случае понимается как отставание (запаздывание) следствия 
от вызывающей (производящей) его причины. В биологии особенно важен гистерезис — 
особый случай инерции, при котором величина запаздывания следствия практически не 
зависит (точнее, этой зависимостью можно пренебречь) от скорости процесса. Системы 



с гистерезисом наделены памятью (Красносельский, Покровский, 1983; Физический.., 
1983, с. 127-129), которая обеспечивает долгосрочную преемственность состояний субъ-
екта развития. 

Подобие явлений памяти и наследственности, обучения и адаптивной эволюции 
первым продемонстрировал А. Хайатт (Hyatt, 1894, 1897) в своей теории мнемогенезиса. 

Запаздывание следствия от вызывающей его причины в общем случае является 
необходимым условием действия принципа причинности (Киржниц, 1983, с. 587). По-
следовательная смена состояний динамической системы (например, смена адаптивных 
норм) в результате переходного процесса, обусловленная инерционностью, с необходи-
мостью наделяют ее собственным внутренним временем. Иными словами, все и только 
динамические системы подчиняются принципу причинности, а инерционность и наличие 
собственного внутреннего времени являются ее атрибутами. 

Таким образом, Л.Г.Ф. Додерлайн, автор инерционной трактовки филогенеза 
(Doderlein, 1888), и его последователи (Semper, 1912; Соболев, 1924; Abel, 1928а,б, 1929; 
Ehrenberg, 1932) были в принципе правы (хотя, безусловно, не все их высказывания на 
эту тему представляются одинаково удачными; Давиташвили, 1948). «Додерлайновский 
закон инерции» — «das Doderleinische Tragheitsgesrtz», как его назвал Э. Штремер 
(Stromer, 1912, S. 304), представляет собой простую констатацию того факта, что процесс 
филогенеза может быть реконструирован лишь постольку, поскольку его предшест-
вующие (более древние) стадии развития преемственно (а, следовательно, инерционно и 
причинно) связаны с последующими (более поздними).  

О.Абель (Abel, 1928a,b, 1929) довел эти представления до уровня широкого об-
щебиологического обобщения под назанием «закона инерции органического развития», 
или «биологического закона инерции». Его можно назвать законом Додерлайна-Абеля. 
Этот закон оказывается логическим следствием инерционной интерпретации наследст-
венности, (частного случая преемственности), независимо предложенной К.В. фон Нэге-
ли (1866; von Nageli, 1884) и К.А. Тимирязевым (1939а,б). Оба эти важнейшие и в прин-
ципе правильные обобщения (иное, как мы видели, противоречило бы принципу причин-
ности) в наше время практически забыты (Давиташвили, 1948). Ниже даны важнейшие 
частные проявления биологического закона инерции, которые в принципе были ясны уже 
Абелю: 

1. Закон необратимости эволюции, или закон Л. Долло (Dollo, 1893; Долло, 
1974), прежде всего в форме филогенетического обновления в условиях неуничтожимо-
сти всего прошлого, по выражению Долло (Dollo, 1905), по крайней мере на любых ко-
нечных интервалах геологического времени (Раутиан, 1988). В переводе на язык закона 
Кюри это сочетание означает непременное нарушение симметрии между структурами 
причин и следствий, а, следовательно, необратимость. Иное возможно только в случае 
лапла-совского детерминизма («дайте мне координаты и импульсы всех частиц во Все-
ленной и я реконструирую ее прошлое и предскажу будущее на вечные времени»), когда 
прошлое однозначно предопределяет будущее, а причину и следствие можно поменять 
местами. 

2. Закон ортогенеза (закон В. Гааке —Т.Г.Г. Эймера; Eimer, 1897, Гааке, 1900): 
инерционная устойчивость трендов однажды избранного направления филогенетиче-
ского развития (Lull, 1936). 

Другой аспект направленности филогенеза Ш. Депере назвал «законом прогрес-
сивной специализации» (Deperet, 1907; Депере, 1921). Тренды филогенетического разви-
тия устойчивы и направленны, но не абсолютно (как это должно быть в случае устойчи-
вости). Поэтому они не исключают дивергенции. Закон Депере лишь указывает на то, что 
чем более радикальной (менее инерционной) является смена направления прогрессивной 
специализации, тем реже она встречается в процессе филогенеза. Последнее, очевидно, 
обусловлено тем, что каждый крутой проворот в ходе филогенеза требует более глубокой 
дестабилизации структуры субъекта развития и забвения (потери) внушительной части 
адаптивного опыта, приобретенного в восходящем ряду поколений предков. Иными сло-



вами, инерционное продолжение филогенеза в ранее избранном направлении всегда ме-
нее «вымираниеопасный» путь развития, чем смена этого направления. В пределе закон 
Депере говорит о преимуществе персистенции (сохранения) перед любыми сменами уже 
достигнутого в ходе филогенеза состояния. 

Естественно возникает вопрос: почему же в таком случае эволюция так широко 
распространена в органическом мире? Ответом на него служит закон «черной королевы». 
Л. Ван Валена (Van Valen, 1976a,b, 1977): «чтобы стоять на месте надо быстро бежать». 
Этому афоризму из «Алисы в стране чудес» Л. Кэрролла в нашем Отечестве соответству-
ет пословица: «кто не успел, тот опоздал». В самом деле, необходимость постоянного 
совершенствования своих адаптации даже для сохранения достигнутого уровня приспо-
собленности вызвана прежде всего аналогичными процессами в филогенезе партнеров 
по общей арене жизни, обживанию общей среды обитания общей для них экосистемой 
(Расницын, 2005). Это, безусловно, не означает, что в природе нет таких уголков, где 
можно было бы «почивать на лаврах». Об этом свидетельствуют в общем не такие уж 
редкие примеры персистирования и «живых ископаемых». Такие крайние формы фило-
генетической инерции Дж.Г. Симпсон назвал брадителией (Симпсон, 1948; Simpson, 
1953). Персистирующие формы известны в любые эпохи геологической истории жизни, а 
«живые ископаемые» известны, начиная с любой геологической эпохи. Такие «живые 
ископаемые» — бактерии — открывают собой палеонтологическую летопись. Это свиде-
тельствует о том, что потенциальная регуляторная устойчивость организмов в истори-
ческом развитии (по выражению И.И. Шмальгаузена, 1968-1983), включая механизм 
стабилизирующего отбора в качестве последней инстанции (Мейен, 1975; Берг, 1977; 
Любищев, 1982), так высока, что они способны сохранять свои существенные свойства 
в очень узких пределах на протяжении любых палеонтологически доступных отрезках 
геологического времени. 

Следовательно, эволюция происходит не по причине недостаточной устойчиво-
сти - «дрейфа», по выражению У.Р. Матураны, Ф.Х. Варелы (2001) и Ф.Капры (2003), 
структуры организмов во времени (как это представлял себе, например Л.Ш. Давита-
швили, 1948), а вопреки их устойчивости (Раутиан, 1993). В.И. Вернадский (1965, 1994) 
учил, что развитие жизни является главной причиной изменения лика Земли, по выраже-
нию Э. Зюсса (Suess, 1912), в процессе эволюции биосферы. Поэтому организмы вынуж-
дены постоянно заново осваивать обновленную ими же среду обитания. Иными словами, 
эволюция жизни как целого в существенных чертах представляет собой саморазвиваю-
щийся и самонастраивающийся процесс. Не удивительно, что при этом среди множества 
разнообразных организмов всегда находятся такие, которые на протяжении длительных 
(даже по геологическим меркам) интервалов времени находят местообитания (точнее 
экологические ниши и адаптивные зоны), мало изменившиеся со времени их формирова-
ния в процессе филогенеза данной группы организмов. 

Тем не менее, многие персистируюшие группы и «живые ископаемые», по край-
ней мере среди эвкариот, несут несомненные черты биологического регресса (по терми-
нологии А.Н. Северцова, 1939, 1967): невысокое таксономическое разнообразие, разо-
рванные ареалы, узкие реализованные экологические ниши и адаптивные зоны. Все это, 
как правило, наблюдается в сочетании с чертами сверхспециализации.,т.е. высокой об-
ремененности инадаптивным грузом, ограничивающим перспективы дальнейшей эво-
люции в одном, нескольких или любых направлениях. Распространенность явлений как 
инадаптивной (Ковалевский, 1956, 1960), так и прогрессивной специализации несомнен-
но свидетельствуют о том, что уйти от «преследования» «черной королевы» Л. Ван Ва-
лена удается не так часто. 

3. Персистирование, впервые отмеченное Т.Г. Гексли (1927), также должно быть 
указано в ряду инерционных эффектов филогенеза. 

4. Параллельная эволюция (правило У.Б. Скотта: Scott, 1896, 1962) направлений 
прогрессивной специализации близкородственных, (происходящих от общих предков) 
групп организмов, как правило являющихся продуктом одной фазы адаптивной радиации 



(Osborn, 1902a,b, 1912, 1929,1934; Северцов, 1945;Шмальгаузен, 1947, 1968,1969, 1983). 
Параллельная эволюция сопровождается возникновением обычно множественных вто-
ричных гомологии — гомоплазий, по терминологии Э. Рэй Ланкэстера (Ray Lancaster, 
1870; Дарвин, 1939), отсутствовавших у общих предков и унаследованных от них лишь 
косвенно. Тенденцию параллельного и (в этом, но только в этом смысле) независимого 
приобретения вторичных гомологии как инерционного следствия комплекса первичных 
гомологии (гомогений по терминологии того же Э. Рэй Ланкэстера), непосредственно 
унаследованных каждой их родственных филогенетических линий от общих для них 
предков, Г.Ф. Осборн назвал «предиспозицией». (Osborn, 1897) или латентной (потен-
циальной) гомологией. (Osborn, 1902b). Множественные вторичные гомологии (гомо-
плазий) образуют систему гомологических и гетерологических рядов Э.Д, Копа. (Соре, 
1868, 1896), а филогенетический процесс, сопровождающийся их формированием, Ос-
борн назвал аристогенезом., который он справедливо рассматривал как процесс направ-
ленного ограниченного и параллельного творчества (Osborn, 1934). 

Приобретение вторичных гомологии (гомоплазий), особенно множественных, 
демонстрирует: 1) наличие общей направленности филогенеза в родственных группах 
организмов и 2) высокую целостность организма [взаимозависимость элементов его 
структуры: корреляцию, или коннексию по терминологии соответственно Ж. Кювье 
(1937) и Э. Жоф-фруа Сент-Илера (1970)] не только в индивидуальном, но и в историче-
ском развитии (по выражению И.И. Шмальгаузена, 1968-1983), т.е. в нисходящем ряду 
поколений (по выражению Р.Л. Берг, 1993). То и другое выражается в инерции непосред-
ственно унаследованного сходства, отражающейся не только в сохранении гомогений, но 
и порождении в процессе дальнейшего филогенеза вторичных гомологии (гомоплазий), 
лишь косвенно унаследованных от общих предков через посредство комплекса негомо-
логичных им структур. 

Всякое новообразование возникает постольку, поскольку данная структура при-
чин однозначно не предопределяет структуру вызванного (порожденного) ею следствия. 
В этом случае данная причина может породить несколько альтернативных следствий 
(Бун-ге, 1962,2003). Это позволило Л. Бриллюэну (1960,1966) утверждать, что всякая но-
визна возникает в результате выбора из нескольких альтернатив. На языке принципа П. 
Кюри (1966) структура любого следствия нова в меру нарушения ее симметрии по отно-
шению к структуре вызвавшей ее причины. А нарушение симметрии, в свою очередь, за-
ключается в отсутствии однозначной детерминации (предиспозиции, по выражению Ос-
борна) следствия вызвавшей его причиной (Кюри и др., 1968; Копциг, 1983, с. 336). С та-
кими предложениями несомненно согласился бы Дж.Ст. Милль (1914), называвший не-
однозначную («неодноследственную») внутреннюю причинную связь гетеропати-
ческой (таковой будет преемственность), и должен был бы согласиться и Св.Фома Ак-
винский, если бы допускал неоднозначность причинно-следственных связей. 

Творчество — процесс возникновения (созидания), ассимиляции (удержания) и на-
копления нового (Завадский, 1973) — представляет собой непосредственную движущую 
силу («механизм» осуществления) всякого развития (Батюшков, 1901, цит.по: Понома-
рев, 1973; Бергсон, 2001; Налимов, 2002). Используя представление Л.Бриллюэна о но-
визне, Г.Кастлеру (1967) удалось дать более операциональное определение творчества 
для целей моделирования. Оно гласит: творчество есть процесс запоминания случайно-
го выбора. Слово «случайный» в данном контексте означает только то, что выбор одно-
значно не предопределен (однозначная детерминация не оставила бы места для выбора; 
Зальцберг, 1966; Яглом, Яглом, 1973; Лабас, Крылов, 1983). Такое понимание слова 
«случайность» (как альтернатива необходимости) предусмотрена в самой полной кол-
лекции смыслов этого слова, собранной Ю.В. Чайковским (1990, 2004). Для тех, кто оза-
бочен неоднозначностью и контекстуальной зависимостью смысла, вкладываемого в 
слово «случайный», можно предложить более нейтральную и при этом вполне эквива-
лентную перефразировку: творчество есть процесс запоминания совершенного выбора с 
последующим воспроизведением его результатов. 



Запомнить — значит приобрести новое, более или менее устойчивое свойство 
структуры. Для того, чтобы осуществилась рецепция, по выражению М.В. Волькенштей-
на (1988; Чернавский, 2004), новообразования, необходимо нарушить устойчивость 
прежнего состояния. Чтобы запомнить, необходимо вернуть обновленную структуру в 
устойчивое состояние. Следовательно, запоминание есть необратимое (устойчивое) 
преобразование структуры в результате обратимого понижения ее устойчивости. 

Представление о необходимой пульсации устойчивости в процессе развития яв-
ляется теоретическим основанием необходимости сформулированных на палеонтологи-
ческом материале закона неравномерности развития флор и фаун земного шара 
(Толмачев, 1973) и уже упоминавшегося закона перемежающегося равновесия. По-
следний является развитием представлений о «перечеканке форм» (Suess, 1863; Соболев, 
1924; Берг, 1977), мутациях В. Ваагена (Waagen, 1869) и ректиградациях Г.Ф. Осборна 
(Osborn, 1907, 1912,1929). Аналогом закона «перемежающегося равновесия», но в ин-
дивидуальном развитии, является «теория критических периодов развития в онтоге-
незе» (Светлов, 1960, 1979). 

Адаптацию в статическом понимании, как достигнутый результат совершивше-
гося развития, можно определить как ансамбль свойств целого (обычно организма или 
иной биологической системы, но иногда употребляется и применительно к сложным, 
обычно саморегулирующимся и самоорганизующимся устройствам), обеспечивающих ее 
устойчивое существование и воспроизведение, т.е. более или менее длительное сохране-
ние ансамбля существенных параметров этого целого. 

В динамическом смысле, адаптацию можно определить как процесс происхожде-
ния (приобретения) адаптации в первом значении (Палеонтология.., 1994, с. 15). Это 
может быть исторически (филогенетически) сложившаяся адаптация, получающая свое 
воплощение (актуализацию) в процессе обратимой функциональной реакции или необра-
тимого морфогенетического процесса в ходе онтогенеза [Шмальгаузен (1968, 1969, 1982) 
называл эти процессы соответственно аккомодации и адаптивные модификации], или 
формирующаяся вновь адаптация в результате индивидуального обучения или эволюции 
(Hyatt, 1894, 1897) на базе исторически сложившейся организации, унаследованной от 
родителей. 

Адаптация, как и любая другая форма устойчивости, имеет естественный преде-
лы. Это лишь один из аспектов закона относительности всякого приспособления, форму-
лированного Ч. Дарвином (1939). Пределы адаптивного реагирования ограничены поро-
гами устойчивости. Преодоление этих порогов в результате достаточно сильного внеш-
него воздействия и/или внутреннего возмущения и связанное с этим падение уровня ус-
тойчивости носит более или менее скачкообразный характер. В форме принципа порого-
вого реагирования этот закон был сформулирован У.Р. Эшби (2005) в 1956 г. Следова-
тельно, закон перемежающегося равновесия должен неукоснительно выполняться, по 
крайней мере, в силу устойчивости каждого из сменяемых в ходе филогенеза состояний. 
По этой же причине движущая форма отбора не может преодолеть пределы адаптивного 
реагирования без дестабилизирующего эффекта, т.е. по крайней мере частичного разру-
шения прежней адаптивной нормы. 

Адаптация есть свойство целого. Вычленение из целого более или менее само-
стоятельного элемента всегда условно и вызвано операциональными требованиями. Ор-
ганизмы — самые сложные объекты во Вселенной, данные нам в опыте. Поэтому изу-
чать их во всем разнообразии их адаптивных свойств невозможно. Мы так привыкли 
изучать организм по частям, что нередко ошибочно придаем этому вынужденному эпи-
стемологическому ограничению онтологический статус. Например, из того факта, что 
существование организма немыслимо без необходимого запаса приспособленности, си-
речь — устойчивости, мы делаем вывод о необходимой приспособительной ценности 
каждой его части. При этом забывают, что любое расчленение организма на части более 
или менее произвольно и допустимо лишь из операциональных соображений. Конечно, в 
приспособленном организме всегда можно выделить такую часть, которая, как таковая, 



будет лишена самостоятельной адаптивной ценности. Именно поэтому задача выделения 
целостного функционального аппарата отнюдь не является тривиальной. Больше того, в 
разных режимах работы из одних и тех же структурных элементов могут путем само-
сборки (Уголев, 1985, 1987; Ивашкин и др., 1990) строиться разные функциональные 
системы (Анохин, 1975, 1978, 1980). С.В. Мейен (1984) неоднократно говорил о необхо-
димости эксплицитной формулировки принципов адаптивных интерпретаций. Вот 
три из них: 

1. Все биологические системы существуют вдали от состояния термодинамиче-
ского равновесия со средой. Поэтому их сколько-нибудь продолжительное существова-
ние возможно лишь при наличии необходимого запаса приспособленности. 

2. Однако из предыдущего вовсе не следует, что каждый произвольно выделен-
ный элемент биосистемы должен обладать собственной адаптивной ценностью. 

3. Никакой реальной биосистеме, а тем более ее части, невозможно дать исчер-
пывающей адаптивной интерпретации. Это в сущности лишь следствие хорошо извест-
ного запрета на исчерпывающее постижение любой реальности. В рамках естество-
знания его можно считать результатом эмпирического обобщения. 

Закон адаптивной направленности филогенеза, или закон Ч. Дарвина (1939) и 
А. Уоллеса (1878, 1898). Выше, рассматривая закон ортогенеза, было сказано, что всякое 
развитие направленно, по крайней мере по причине преемственности. К нему можно до-
бавить не менее универсальную адаптивную причину. Действительно, все направленные 
процессы в Природе осуществляются от менее устойчивых состояний к более устойчи-
вым (Шишкин, 1988а, б). Противоположное — движение в сторону меньшей устойчиво-
сти, по определению, будет вести к понижению направленности и разрушению структу-
ры субъекта этого движения. Сказанное в сущности есть следствие второго начала тер-
модинамики для замкнутых систем и следствием принципа И.Р. Пригожина для неравно-
весных диссипативных структур, удаленных от состояния термодинамического равнове-
сия и существующих за счет потребления энергии и вещества из внешних источников. 
Он гласит: для неравновесных диссипативных структур устойчивыми являются состоя-
ния с минимумом производства энтропии (Николис, Пригожий, 1979, 1990; При-гожин, 
2002; Пригожий, Кандепуди, 2002; Гленсдорф, Пригожий, 2003; Пригожий, Стен-герс, 
2003; Эбелинг, 2004). 

Адаптация, как было показано выше, является еще одном универсальным прояв-
лением устойчивости, наряду преемственностью. Поэтому всякий более или менее на-
правленный и в этом смысле устойчивый тренд филогенеза должен быть непременно на-
правленным (по крайней мере в среднем) в сторону большей приспособленности. В про-
тивном случае он непременно будет лишен свойств направленности и преемственности. 
Известным приближением к последнему случаю будет брадителическая (блуждающая) 
эволюция в понимании Симпсона (1948; Simpson, 1953). 

Структура «боится» новизны. Каждое данное состояние развивающейся систе-
мы 1) преемственно связано с предшествующими и последующими постольку, поскольку 
элементы структуры сменяемого (снимаемого, по Гегелю) состояния сохраняются в 
структуре сменяющего (снимающего), и в то же время 2) ново постольку, поскольку 
структура сменяющего состояния изменяется по сравнению со структурой сменяемого. 

Как отмечалось выше, любое усиление преемственности снижает (по крайней 
мере, среднюю) новизну производимого выбора, а увеличение новизны выбора снижает 
уровень его преемственности (Зальцберг, 1966; Яглом, Яглом, 1973). Сростом количест-
ва однократно или кратковременно получаемой новизны, связанной с более или менее 
радикальным преобразованием структуры (резкой сменой адаптивной нормы или на-
правления прогрессивной специализации) развивающейся системы, растет вероят-
ность необратимой потери устойчивости, нарушения преемственности, утраты опре-
деленности свойств и гибели развивающейся системы, а вместе с ней и прекращения 
свойственного ей процесса развития. Иными словами, большие порции новизны струк-
тура может получать «в рассрочку, но не оптом» (Волькенштейн, 1988). 



Запрет на большие порции кратковременно получаемой новизны справедлив для 
любых систем. Но чем выше vpoeeuh организации системы, чем дальше от состояния 
термодинамического равновесия с внешней средой она находится, чем более мощные 
механизмы поддержания устойчивости (адаптации) необходимы для ее существования, 
тем более вероятно, при прочих равных условиях, что даже не очень большая порция 
новизны вызовет необратимую утрату ее устойчивости. Именно отсюда, в частности, 
вытекают те общеизвестные адаптивные преимущества, которыми обладают бактерии в 
сравнении с человеком. 

Запрет на большие порции кратковременно получаемой новизны является теоре-
тическим основанием принципа постепенности (градуальности) индивидуального и ис-
торического развития (Дарвин, 1939; Ламарк, 1955) и качественно ограничивает масшта-
бы допустимого макрогенеза, в частности пульсации устойчивости, предписываемой за-
конам «перемежающегосяравновесия». Иными словами, принцип градуализма является 
внешним выражением преемственной связи между постепенно изменяющимися состоя-
ниями процесса развития. Принцип же порогового реагирования и вытекающий из него 
закон «перемежающегося равновесия», в свою очередь, являются косвенным свидетель-
ством устойчивости каждого из сменяемых в ходе развития состояний, что, понятно, яв-
ляется необходимым условием как самого их существования, так и преемственности ме-
жду состояниями, сменяемыми в ходе развития. 

О важности принципа градуализма косвенно свидетельствует и тот факт, что он 
является необходимым элементом принципа актуализма (Ляйелл, 1866; Гулд, 1986), 
который, в свою очередь, оказывается необходимой презумпцией (в понимании А.П. 
Расницына, 2005) любой исторической реконструкцией (Палеонтология.., 1994, с. 19-
20,380). Противоположное допущение делает историческую реконструкцию невозмож-
ной. 

На первый взгляд представляется, что принцип градуализма постоянно наруша-
ется. Достаточно, например, вспомнить о метаморфозе (особенно некробиотическом; То-
кин, 1987) и наличии критических периодов развития в онтогенезе (Светлов, 1960, 1979). 
Дальше часто следует такое рассуждение (Рэфф, Кофман, 1986; Гильберт, 1995): если в 
индивидуальном развитии возможны такие резкие скачкообразные изменения, то что же 
следует ожидать от развития исторического?... 

Индивидуальное развитие является продуктом развития исторического (Иванов, 
1937; Северцов, 1939; Шмальгаузен, 1968-1983). Насколько можно судить, по имеющим-
ся филогенетическим реконструкциям, чем резче фенотипический эффект макромута-
ции, тем реже она используется в процессах филогенеза (Osborn, 1912, 1917, 1934; 
Шишкин, 1988; Берг, 1993). Все резкие изменения в ходе нормального онтогенеза имеют 
длительную историческую (филогенетическую) подготовку. Например, органы имаго на-
секомых с полным превращением закладываются в виде эмагинальных дисков еще на 
стадии яйца или (реже) на стадии ранней личинки (Захваткин, 1975). А.Л. Тихомирова 
(1991), используя в эксперименте аналоги ювенильных гормонов растительного проис-
хождения, вызывала искусственную ретардацию (замедление темпа морфогенеза) ряда 
органов. При этом появлялись морфологически выраженные промежуточные стадии раз-
вития этих органов, которые в ходе нормального морфогенеза выглядят как скачкообраз-
ные. Наконец, все верифицированные (не голословные) реконструкции происхождения 
метаморфоза или быстрого исчезновения личиночных приспособлений (афанизии, по 
терминологии А.Н. Северцова, 1939) при переходе к дефинитивному состоянию предпо-
лагают исходно наличие более или менее градуального онтогенеза с последующим со-
кращением или выпадением промежуточных стадий (акцелерация) и нарастания степени 
прерывистости преобразования в процессе филогенетической рационализации онтогене-
тической реализации признаков (Северцов, 1939; Шмальгаузен, 1968-1982; Захваткин, 
1975). В результате можно сделать два вывода: 

1. В процессе онтогенеза допустимы гораздо более резкие скачкообразные пре-
образования (в силу их длительной исторической подготовки), чем в филогенезе. 



2. Всякое развитие градуально в меру преемственной связи его состояний и од-
новременно прерывисто в меру устойчивости каждого состояния, сменяемого в ходе 
развития. Оба эти логически альтернативные требования, по определению, равно необ-
ходимы: первое для осуществления развития, а второе — для существования каждого из 
его состояний. Это неожиданное лишь на первый взгляд обобщение естественно назвать 
законом прерывистой непрерывности эволюции. 

Именно в силу требования этого закона в форме запрета на получение больших 
порций новизны кратковременно с необходимостью должен действовать принцип адап-
тивного компромисса, сформулированный А.П. Расницыным (2005). Его можно опре-
делить так: 

Процесс адаптации, носящий характер прогрессивной оптимизации целого, на-
талкивается на следующее ограничение: оптимизация любой развивающейся системы по 
каждому отдельному параметру осуществляется в ущерб ее оптимальности по всем 
другим параметрам в меру их взаимной сопряженности с данным. Следовательно, оп-
тимизация любой реальной системы возможна лишь в порядке нахождения компромис-
са между противоречивыми требованиями оптимизации различных ее параметров и це-
лым. 

В самом деле, если два параметра не предъявляют к своему целому хоть в чем-то 
различные требования, значит эти параметры не различаются, по крайней мере, в рамках 
данного целого. Если же эти требования различны, то прогрессивная оптимизация каж-
дого из этих параметров рано или поздно обнаружит их противоречивость. По существу 
принцип адаптивного компромисса является следствием теорем, доказываемых в теории 
оптимизации (Эшби, 1962, 2005; Новосельцев, 1978, 1989). 

Принцип адаптивного компромисса порождает множество важных следствий. 
Самые общие из них кратко рассмотрены ниже: 

1. Запрет на развитие «абсолютно целого» (Кювье, 1937). В таком целом можно 
изменить, либо сразу все, либо ничего. Как писал Кювье, достаточно в организме изме-
нить даже самую малую деталь, как гармония (приспособленность) целого будет утраче-
на. В качестве предельного такое утверждение оказывается справедливым. В реальности 
Кювье несколько переоценивал уровень гармоничности организма и недооценивал его 
внутренней противоречивости. Не случайно закон относительности всякого приспособ-
ления был окончательно сформулирован только Ч. Дарвином (Плате, 1928; Дарвин, 1939; 
Парамонов, 1945; Берман и др., 1967; Шмальгаузен, 1969). 

2. Запрет на большие порции кратковременно получаемой новизны [принцип 
градуализма Ламарка (1955) и Дарвина (1939)] обсуждался выше. 

3. Запрет на изменение хорошо сбалансированной (гармоничной) системы без 
понижения ее оптимальности (принцип дестабилизации, сформулированный В.В. Же-
ри-хиным в устном докладе; Расницын, 1966). Этот запрет является частным случаем 
принципа порогового реагирования (Эшби, 1962,2005), необходимым следствием запрета 
на развитие «абсолютно целого» и принципа перемежающегося равновесия. 

4. Запрет на комплексную параллельную оптимизацию (адаптацию) целого 
по многим параметрам одновременно (закон прогрессивной специализации Депере, 
1921).  

В самом деле, одновременная оптимизация многих параметров целого равно-
сильна получению им большой порции новизны кратковременно, а это противоречит 
требованию преемственности и принципу градуализма. Односторонняя же оптимизация 
по немногим параметрам, по определению, есть специализация. 

Комплексную оптимизацию можно осуществлять лишь путем последовательной 
(не одновременной) специализации каждый раз немногих (экзосоматических) функцио-
нальных систем основного звена развития. При этом главные достижения каждой преды-
дущей специализации — адаптации общего значения, (по терминологии Шмальгаузена, 
1968, 1969,1983) — должны сохраняться и накапливаться, а не уничтожаться в ходе осу-
ществления последующих процессов прогрессивной специализации, сменяющих данные. 



Комплексная оптимизация целого — важнейший атрибут морфофизиологиче-
ского прогресса ароморфоза (Северцов, 1939, 1967; Шмальгаузен, 1968, 1969, 1983; Иор-
данский, 1990, 1994). Поэтому: 

4.1. Ароморфозы [в понимании Северцова (1939,1967) и Шмальгаузена 
(1968,1969, 1983) как комплексные филогенетические преобразования хоть и не часто, но 
регулярно происходят в процессе филогенеза. 

4.2. Арогенезов же (в понимании А.Л. Тахтаджяна, 1951, 1966), как специфиче-
ских форм эволюции, ведущих к ароморфозам, нет и быть не может. Ароморфоз, как и 
все прочие позитивные филогенетические преобразования, достигается как итог накоп-
ления адаптации общего значения в процессе последовательной (не параллельной, не од-
новременной) смены преемственно связанных процессов прогрессивной специализации. 

4.3. Ароморфоз — длительный процесс даже в геологическом масштабе времени. 
Он сопоставим по продолжительности с временем существования группы (таксона), воз-
никающей в результате его осуществления, как об этом писал Л.П. Татаринов 
(1976,1987), а не относительно краткое филогенетическое событие, как это иногда себе 
представляли (Матвеев, 1967; Иорданский, 1977). 

4.5. Ароморфоз — качественное по своим последствиям филогенетическое пре-
образование, не сопровождающееся качественно специфическими формами эволюции. 

5. Закон основного звена развития, сформулированный В.Е. Руженцевым (1953, 
1960). Его можно сформулировать так: 

5.1. Непосредственно оптимизируемых (экзосоматических, по терминологии 
А.Н. Северцова, 1939) функциональных систем, составляющих основное звено развития, 
в пределах каждого данного направления прогрессивной специализации всегда немного. 
(Противоположное означало бы получение большой порции новизны краткосрочно). 

5.2. Все прочие, всегда многочисленные (эндосоматические по Северцову) функ-
циональные системы развиваются в координационном порядке (Шмальгаузен, 1939, 
1968-1983). 

5.3. Проталлаксы (по Северцову) — филогенетические преобразования всегда 
немногих экзосоматических функциональных систем основного звена развития — обес-
печивают прогрессивную специализацию (адаптацию) целого в определенном направле-
нии и образуют авангард этого процесса. 

5А.Дейталлаксы (по Северцову) — филогенетические преобразования всегда 
многочисленных эндосоматических функциональных систем обеспечивают поддержание 
и восстановление целостности (гармонии) организма в условиях направленного и необ-
ратимого преобразования экзосоматических функциональных систем основного звена 
развития. 

6. Утрата (или резкое ослабление) адаптивного значения какой-либо функцио-
нальной системы ведет к редукции обеспечивающей ее структуры не столько в силу 
бесконтрольного накопления разрушающих ее мутаций (как это обычно представляют), 
сколько в силу активного ее разрушения процессами оптимизации других структур и 
функций целого, сохранивших свое адаптивное значение. Это предложение, представ-
ляющее собой принцип адаптивной редукции Ч.Р. Дарвина (1939), в редакции 
И.И.Шмальгаузена (1968-1983) и А.С. Серебровского (1973), также является необходи-
мым следствием закона прогрессивной специализации. 

Выводы 
1. Даже самые первые качественные шаги по созданию общей естественнонауч-

ной теории развития дают хорошее согласие с законами филогенеза, сформулированны-
ми на выборочных примерах палеонтологической летописи. 

2. Выявляя границы применимости каждого из законов развития, теория обнару-
жила, при каких условиях оказываются совместимыми даже противоположные по смыс-
лу законы. Выяснилось, что нет необходимости противопоставлять законы градуализма и 
перемежающегося равновесия. Каждый из них описывает лишь разные, но равно необхо-
димые и строго дополнительные свойства развития вообще и филогенеза в частности. 



Оказалось, что запрет на параллельную (одновременную) оптимизацию многих парамет-
ров целого можно обойти, если осуществлять комплексную оптимизацию последова-
тельно, а не параллельно. 

3. Рассмотренные выше палеонтологические обобщения при правильной их 
оценке оказались не только надежными качественными законами филогенеза, но одно-
временно и законами всякого развития вообще. Учитывая распространенность явлений 
развития в Природе, дальнейшая работа в этом направлении выходит за пределы не 
только палеонтологических и биологических задач, но представляет интерес для естест-
венных наук, встречающихся в своей исследовательской практике с теми или иными 
формами развития. 

Работа поддержена грантами РФФИ 04-05-64-805; НШ-6228.2006.4. 
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Астрокатализ как стартовый этап  
геобиологических процессов.  

|Жизнь создает планеты? 
УДК 523.4-52: 573.552 

 
Институт катализа им. Г.К. Борескова СО РАН, Новосибирск  

E-mail: snyt@catalysis.nsk.su 
 

Есть основания предполагать, что абиогенный синтез пребиотического ве-
щества как этап возникновения жизни на Земле имел место в протопланетном око-
лозвездном диске. Развита концепция астрокатализа, который представляет собой 
комплекс методов и подходов научных исследований в катализе применительно к 
указанной проблеме, включая математическое моделирование. В вычислительных 
экспериментах на суперкомпьютерах обнаружено, что сгустки вещества для прото-
планет первично возникают как уединенные нелинейные волны при развитии грави-
тационной неустойчивости в двухфазной среде околозвездного диска. В сгустках 
осуществляются благоприятные условия для гетерогенного каталитического синтеза 
органических соединений. Обосновывается, что каталитические процессы форми-
руют планеты. Определены физико-химические параметры среды, в которой воз-
можно начинали развиваться химические процессы мира РНК. 

Ключевые слова: абиогенный синтез, происхождение жизни, астрокатализ, 
происхождение планет, аккреционный диск, гравитационная неустойчивость 

В естествознании к настоящему времени получен широкий круг сведений об эво-
люции окружающего мира. Вселенная родилась в результате Большого взрыва 13,7 млрд. 
лет назад вместе со своим временем, пространством и веществом. Она последовательно 
проходила этапы инфляции, отрыва вещества от излучения, темной эпохи, рождения га-
лактик и звезд первого поколения, звездного нуклеосинтеза химических элементов, 
взрывов звезд и формирования в молекулярных облаках звезд следующих поколений 
вместе с планетными системами. Около Солнца на планете Земля, появившейся 4,56 
млрд. лет назад, природные процессы привели к биологической органической жизни. 

Одна из наиболее крупных проблем современной науки связана с происхождени-
ем жизни во Вселенной и в частности на Земле — когда, где и как? Принципиальные от-
веты на эти вопросы получены современным естествознанием. Когда? Не ранее появле-
ния первых звезд во Вселенной, так как кроме водорода и гелия не было химических 
элементов жизни — углерода, кислорода, азота. Где? Для земной жизни — в Солнечной 
системе впервые, но самые загадочные 600 млн. лет от начала ее формирования. В про-
тивном случае существовал бы механизм переноса огромных масс биологических соеди-
нений (для сухого биологического вещества на Земле не менее 2,5-1018 

г по углероду) от 
одной планеты к другой или от звезды к звезде, что весьма проблематично. Как? В не-
прерывном процессе самоорганизации материи от одного этапа к следующему, при ее 
эволюции. 

Найденные ответы требуют от исследователей своей дальнейшей конкретизации. 
Для земной жизни необходимо сузить указанные временные и пространственные рамки, 
и вместе с тем проследить и детализировать стадии самоорганизации вещества, которые 
привели к возникновению жизни. Какие-то из этих стадий тщательно исследованы, к 
примеру, звездный синтез химических элементов с их космической распространенно-
стью, другие стадии на сегодня только намечены. По-видимому, одним из таких наиме-
нее изученных этапов самоорганизации вещества является этап абиогенного синтеза пер-
вичных предбиологических соединений, приведший к «миру РНК» (Спирин, 2001). 

Абиогенный синтез и самоорганизация 



В исследованиях абиогенного синтеза первичного органического вещества на 
Земле, прежде всего следует ответить на вопрос, является ли эта проблема планетарной 
(гипотеза Опарина-Холдейна) или космической (гипотеза Аррениуса или «панспермии»). 
Для ответа могут быть привлечены данные об общих свойствах самоорганизации из раз-
личных, в том числе внешне не связанных между собой научных областей. 

По физической терминологии самоорганизация происходит в открытой системе 
при изменении квазиравновесных внутренних или внешних параметров с потерей устой-
чивости. В неустойчивом состоянии флуктуации в системе усиливаются с появлением 
широкого спектра новых состояний. Среди этих состояний отбираются те, которые удов-
летворяют изменившимся внешним и внутренним условиям и которые формируют новое 
макроскопическое состояние системы. В новом состоянии флуктуации приходят к сво-
ему термодинамическому значению для новых макроскопических параметров, опреде-
ляемых внутренними процессами, а также обменом веществам и энергией с внешними 
системами. Самоорганизация может произойти с усложнением структуры исходной сис-
темы или с ее разрушением — биология и другие науки представляют тому множество 
различных примеров. Последовательность этапов самоорганизации составляет процесс 
эволюции открытых систем или развития в природе. Одна из первых теорий эволюции 
открытых систем была создана Дарвином. 

Эффективность отдельного этапа самоорганизации, определяемая как отношение 
массы новой системы к массе исходного вещества, составляет несколько процентов. Так, 
для Большого взрыва отношение наблюдаемого вещества к общему количеству гравити-
рующей материи оценивается в 4%. Для процесса термоядерного синтеза отношение 
элементов массивнее гелия к наблюдаемому веществу составляет приблизительно 2% и 
так далее. При увеличении массы порожденной системы, изымающей энергию или массу 
из исходной системы выше значений в несколько процентов, происходит разрушение ис-
ходной системы. К примеру, в иерархических пищевых цепях действует закон 10% Лин-
демана предельного отношения хищников к жертвам. 

В химических несамоорганизующихся процессах, в частности для целенаправ-
ленного синтеза аммиака, отношение целевого продукта ко всему потребленному сырью 
и использованному веществу при высокоразвитом производстве достигает 30%. Химиче-
ские технологии тонкого органического синтеза по аналогичному показателю, как пра-
вило, не достигают и 1°, а часто имеют на порядки меньшие показатели. Поэтому возни-
кает вопрос: сколько современный химик-технолог должен взять простейшего сырья и 
материалов, чтобы получить в заводских условиях находящиеся на поверхности Земли 
2,5-1018 

г биополимеров состава биологического вещества (CH2O)106(NH3)16H3PO4? 
Сколько стадий синтеза подобных биополимеров можно запланировать при существую-
щей эффективности синтезов на этих стадиях? Подчеркнем, что «синтез» понимается как 
появление нового качества, как этап самоорганизации. Если предположить в качестве 
оценки всего 10 стадий с высокими 10% выходами продукта на каждой, то необходимое 
количество исходных веществ для синтеза органического вещества достигнет 1028

г — 
больше массы Земли, составляющей 6-1027 г! 

Из этой оценки следуют как минимум три вывода. Во-первых, число стадий са-
моорганизации на химическом этапе эволюции от простых химических соединений к 
"миру РНК" должно находиться в пределах нескольких единиц. Во-вторых, абиогенный 
синтез первичных органических соединений должен включать в себя на порядки боль-
шую массу простых соединений С, N, О, чем их имеется на поверхности Земли и в ее ко-
ре. В-третьих, для высокой производительности синтеза эволюция на первых химических 
этапах должна быть каталитической с включением твердой фазы. Для самого синтеза 
должен быть указан реактор подобно тому, как звезды представляют собой реакторы 
синтеза химических элементов. И поэтому вопрос об абиогенном синтезе первичного 
преби-отического вещества скорее всего может найти свое решение как астрофизическая 
или астрохимическая проблема. 



Астрофизика, астрохимия и астрокатализ Протопланетный аккреционный 
диск 

Оперировала ли природа столь большими, как 1028 
г, массами «сырья» для орга-

нических синтезов? На этот вопрос следует ответить утвердительно. В едином процессе 
формирования Солнца вместе с его планетной системой участвовало исходных веществ 
порядка 1033

г, что оценивается по массе Солнца. Около 2% их веществ приходится на 
элементы тяжелее гелия, из которых наибольшая часть падает на С, N, О (табл. 1). Но на 
Земле недостает элементов С, N, О относительно их космической распространенности 
порядка 10 масс Земли, а водорода и гелия не хватает еще больше — около 100 масс 
Земли (Войткевич , 1990). Когда и как протоЗемля потеряла основное количество эле-
ментов «жизни» Н, С, N, О? Ясно, что этот вопрос тесно связан с вопросом о происхож-
дении и ранней эволюции планет. Чтобы получить ответ, необходимо рассмотреть про-
тозвездно- протопланетную стадию формирования Солнечной системы 4,56 млрд. лет 
назад, когда масса вещества в протопланетном диске была сравнима с массой Солнца. 

По современным представлениям формирование протозвезды начинается в хо-
лодном молекулярном облаке состава космической распространенности элементов. Эле-
менты тяжелее гелия входят в состав пыли. Это формирование происходит при развитии 
гравитационной джинсовской неустойчивости с гравитационным коллапсом вещества в 
ядро будущей протозвезды. Вокруг ядра протозвезды при падении пыли на экваториаль-
ную плоскость вместе с увлекаемым газом формируется протопланетный аккреционный 
диск, который вращается вокруг ядра (рис. 1). Через этот относительно тонкий газопыле-
вой диск на ядро поступает вещество, которое увеличивает его массу. По достижению 
протозвездой примерно 0,1 массы Солнца в ее глубине начинаются термоядерные реак-
ции, чему способствуют углерод и другие элементы. Лучистая энергия с поверхности 
протозвезды поступает в протопланетный диск и материнское молекулярное облако, по-
вышая температуру окружающего вещества. 

На стадии, когда масса протозвезды становиться сравнимой с массой Солнца, 
усиливающееся излучение и звездный ветер сбрасывают окружающее вещество. После 
этого звезду можно увидеть в оптическом диапазоне. Через протопланетный диск на про-
то-звезду может проходить масса вещества, сопоставимая с массой звезды. Время фор-
мирования звезды солнечной массы — порядка 1 млн. лет. Для звезд типа Солнца диа-
метр протопланетного диска оценивается в 100-200 AU. По ряду астрофизических моде-
лей (Макалкин, 2003), температура газа на орбите Юпитера достигает 100-200 К, темпе-
ратура газа на орбите Земли — до 1000 К, а его давление — свыше 10-4 атм. 

Таблица 1. Относительная космическая распространенность по числу ато-
мов некоторых наиболее обильных элементов (Войткевич и др., 1990). Число атомов 
[Si] = 106 

Элемент  
Содержан

ие  Элемент  Содержание  

'Н  2,66*1010  Fe  9,0*105  
4
Не  1,80*109 S  5,0*105  

О  1,84*107  А1  8,5*104 

С  1,11*107  Са  6,25*104 

N  2,31*106 Ni  4,78*104 

Mg  1,06*106  Р  5,7*103  

Si  1,00*106 К  3,7*103  



 
Пылинки молекулярного облака имеют характерный диаметр 0,1 мкм и много-

слойное строение. Их внутреннее ядро размером порядка 10 нм состоит из тугоплавких 
неорганических соединений на основе соединений кремния, магния, железа (табл. 2), как 
следующих по распространенности элементов после азота, углерода, кислорода. Ядро 
покрыто сконденсированными органическими соединениями и гидридами азота, углеро-
да, кислорода, в частности водой, в порядке их летучести. Двигаясь с периферии прото-
планетного диска к центру по спиральным траекториям, при повышении температуры 
пылинки последовательно теряют свои летучие компоненты, освобождая неорганическое 
ядро. При этом такие частицы и тяжелые органические соединения накапливаются в ак-
креционном диске за счет очень сильного центрифужного эффекта относительно водоро-
да и гелия как газов-носителей. Значение центрифужного параметра составляет на орбите 
Земли величину Z = (m1-m2)V2/kT~2000, где m1 — масса пылинки, m2 — масса молеку-
лы водорода, V — скорость движения, Т — температура газа. Кроме того, как нами было 
экспериментально показано (Хасин, Снытников, 2005) на материалах земного и метео-
ритного происхождения с железом и кремнием, более или менее воспроизводящих рас-
пространенность элементов в космосе, наночастицы обладают хорошей каталитической 
активностью в реакции синтеза Фишера-Тропша. Для этого синтеза железо на диоксиде 
кремния представляет собой классический промышленный катализатор. В этой реакции 
из водорода и моноксида углерода, следующего по распространенности в космосе газа 
после водорода и гелия (табл. 2), синтезируются углеводороды, в том числе и сложные с 
высокой температурой кипения. При появлении на поверхности частиц сложных углево-
дородов пылинки начинают легко слипаться между собой как комки пластилина. Такое 
слипание с нарастанием «снежного кома» приводит к увеличению размеров и появлению 
тел с диаметром 1-10 м. Начиная с этих размеров, тела переходят в режим движения во-
круг протозвезды с редкими столкновениями между собой и космическими относитель-
ными скоростями, превышающих скорость звука в конденсированных телах. Столкнове-
ние тел в этих условиях будет приводить к их дроблению и разрушению.  

Таблица 2. Ориентировочные составы газа и неорганической твердой фазы 
в протопланетном диске, исходя из космической распространенности элементов в 
Солнечной системе (Войткевич и др., 1990) 

Газовые компоненты, % об.  Компоненты твердой фазы, % мае.  

Н2  71-77  SiO2  33  CaO  2,
32  



Не  21-27  FeO  22  Na2O 
0,

72  

СО  10-4*  MgO  23  Сг203 
0,

49  

N2, H2O, Н2СО ~10-5*  FeNi  8,9  P2O3  
0,

38  

HCN, HNC, 
NH3,  

СО2, СН3ОН  

~10-6*  FeS  6,1
7  

MnO 0,
24  

* По отношению к Н2 
A12O

3 
2,5

3  TiO2 
0,

11  

Около 100  Около 100  
Формирование протопланет 
Отсутствие столкновительного механизма укрупнения тел до сотен километров 

оказалось принципиальной трудностью развитых ранее сценариев происхождения планет 
(Сафронов, 1969). Для решения этой проблемы нами предложен другой возможный ме-
ханизм, связанный с развитием гравитационной неустойчивости в двухфазной системе 
газ и твердые тела, диаметр которых порядка 1 м. Число таких тел в Солнечной системе 
может быть оценено, исходя из массы планет с поправкой на величину газовой компо-
ненты газовых планет-гигантов. Обычная гравитационная джинсовская неустойчивость 
для газа в протопланетном диске не может развиться из-за высоких температур. В рое 
тел, двигающихся с космической скоростью вокруг протозвезды, на первый взгляд неус-
тойчивость также не может развиться из-за высоких относительных скоростей. Но при 
движении ансамбля тел в газе, тормозящем и выравнивающем их относительные скоро-
сти, и при некотором критическом значении средней массы тела снова возникают усло-
вия для единовременного объединения тел в сгустки. Размеры сгустков определяются 
тепловой скоростью газа, средней массой тела и числом тел в единице объема. Форми-
рующиеся сгустки сопоставимы по размерам с Солнцем. Давление основных газовых 
компонентов (водорода и гелия) под воздействием самосогласованного гравитационного 
поля увеличивается, что обеспечивает высокое абсолютное содержание в сгустках со-
единений кислорода, азота и углерода и нелетучих веществ. 

Области развития гравитационных неустойчивостей предположительно и были 
местом зарождения крупных, многокилометровых первичных тел и протопланет. Вместе 
с тем, в этих сгустках с подвижной твердой фазой мог осуществляться каталитический 
абиогенный синтез органических соединений. Следы этих процессов следует искать в 
метеоритах и астероидах, на спутниках планет, там, где не было геологической эволю-
ции. Так как время изменения содержания химических соединений в реакциях органиче-
ского синтеза редко превышает часы или дни при нормальных условиях, то темпы хими-
ческой эволюции на этой стадии были очень высокими — на уровне нескольких лет. Со-
ответственно «мир РНК» предположительно существовал именно в этих условиях. Если 
же гипотеза (Розанов, 1996) о следах колоний микроорганизмов в метеоритах получит 
свое подтверждение, то и жизнь в Солнечной системе зародилась на этом временном 
этапе. Тогда последующие периоды могут рассматриваться как борьба живых существ за 
выживание в условиях катастрофических изменений внешних условий, в том числе и при 
формировании планет, за счет усложнения своей организации и создания сообщества ор-
ганизмов, биосферы, в условиях потерь подавляющей части первично синтезированного 
органического вещества. 

Итак, стадия «астрокатализа» для первичного абиогенного синтеза основной мас-
сы органических соединений соответствует этапу формирования крупных тел в солнеч-
ной системе. Главный результат наших исследований по астрокатализу сводится к выво-
ду, что абиогенный синтез первичных органических соединений проходил непосредст-



венно при формировании первичных тел и протопланет при развитии гравитационной 
коллективной неустойчивости с одновременным объединением множества малых тел 
(Сныт-ников и др., 1996). Иначе говоря, каталитические процессы формируют планеты 
Солнечной системы. 

Вычислительные эксперименты на суперкомпьютерах 
Один из наиболее подходящих инструментов для изучения этапа астрокатализа -

математическое моделирование с проведением вычислительных экспериментов на су-
перкомпьютерах. Для этого имеются развитые математические модели физико-
химической динамики многофазных реагирующих сред с учетом гравитации в виде сис-
тем уравнений математической физики (Снытников и др., 2004). Математическая модель 
предполагаемого гравитационного механизма формирования протопланет при развитии 
неустойчивости включает в себя уравнение Власова-Лиувилля динамики малых тел, 
уравнения газовой динамики и уравнение Пуассона для самосогласованного гравитаци-
онного поля. Решение таких уравнений производится на сетке методом крупных частиц в 
ячейке для уравнения Власова, методом частиц для газодинамических уравнений и ком-
бинированным методом или быстрым преобразованием Фурье для уравнения Пуассона. 
Сложность математической модели для вычислительных экспериментов состоит в ее не-
стационарности и пространственной трехмерности. Более того, для уравнения Власова 
должны быть получены нестационарные решения в шестимерном фазовом пространстве. 
В задачах на развитие неустойчивости отсутствует непрерывная зависимость решения по 
параметрам. Такие задачи относятся к некорректным, по Адамару, и требуют для своего 
развития особых подходов, ориентированных в первую очередь на выполнение фунда-
ментальных физических законов сохранения. Тем не менее, основные начальные трудно-
сти были преодолены. Достоверность созданных прог для численного моделирования 
подтверждена комплексом перекрестных методов проверки получаемых численных ре-
шений, многолетней по длительности и трудоемкости. 

Некоторые результаты расчетов представлены на рисунках, на которых приведе-
ны распределения логарифма плотности твердых тел в экваториальной плоскости вокруг 
протозвезды для (рис. 2) и вокруг новой образовавшейся структуры (рис. 3). Моменты 
времени, для которых приведены плотности вещества, соответствуют поздней стадии 
гравитационной неустойчивости, вышедшей на уровень нелинейного насыщения. На 
этой стадии в экваториальной плоскости диска на фоне средней плотности образовались 
разлетающиеся сгустки вещества из свободно двигающихся тел (рис. 2), которые связы-
ваются общим самосогласованным гравитационным полем. 

Такие сгустки из твердых частиц в плотной атмосфере водорода и гелия пред-
ставляют собой уединенные волны — солитоны, которые могут двигаться по ходу вра-
щения и против него, к центру притяжения и от него на периферию. Эти волны форми-
руется коллективным движением частиц. Частица захватывается в волну, находится в 
ней некоторое время и уходит. Другие частицы могут просто пролететь мимо или обра-
зовать систему колец, спутников вокруг сгустков, как на рис. 3. 

В этих сгустках давление газа на какие-то промежутки времени и в зависимости 
от расстояния до протозвезды превышает десятки атмосфер. Высокое давление водорода 
и гелия означает умеренные температуры в волне, так как эти газы обладают высокой те-
плопроводностью. Большое количество гелия (свыше 20%) поставляет энергию для эн-
дотермических реакций и снимает тепло экзотермических реакций. Волна действует как 
великолепный химический реактор, устроенный по типу промышленных реакторов с 
«псевдоожиженным» катализатором. Это один из самых эффективных, но вместе с тем  



 
сложных в эксплуатации типов промышленных реакторов. Космический реактор 

по давлению и температуре реагентов был близок к условиям лабораторных каталитиче-
ских реакторов. Поэтому химические реакции первичного синтеза органического веще-
ства нужно изучать при их параметрах. По другим параметрам, связанным с теплообме-
ном и воздействием излучения, в земных условиях нет устройств, близких к моделируе-
мому космическому реактору. 

Дальнейшая эволюция вещества в уединенной волне достаточно очевидна. При 
увеличении массы органических соединений волна способна схлопнуться в сгусток ве-
щества. В ближней к Солнцу зоне сгусток двигается, теряя водород, гелий и легкую ор-
ганику под действием солнечного ветра и излучения. В дальней зоне Юпитер и холодные 
внешние планеты сохраняют эти газы. Затем сгусток превращается в планету, вступая в 
геологическую или при подходящих условиях в геобиологическую эволюцию. Основная 
масса органического вещества и метана из зоны первичного синтеза разрушается, попав 
на Солнце и развеиваясь в космосе. Однако тяжелые и сложные органические соедине-
ния при огромной своей концентрации могли сохраниться в дальнейших катаклизмах и 
стать основой для возникновения и питания биологического сообщества. Причем естест-
венный отбор молекул с автокаталитическими свойствами, по предположению В.Н. Пар-
мона (2002), начинается на стадии потерь и снижения количества «пищи». Важно, что 
отбор на химической стадии может происходить не только в обычных земных условиях, 
но и в космосе. 

Еще один важный вопрос состоит в том, насколько предопределено образование 
планет. В изучаемой модели развития гравитационной неустойчивости самоорганизация 
вещества развивается детерминированно в одном направлении (Вшивков, 2003). Детер-
минированность здесь понимается как неизбежность возникновения волн плотности на 
нелинейной стадии развития неустойчивости. Но место возникновения уединенной вол-
ны плотности зависит от начальных, принятых в расчетах, функций распределения тел 
по скоростям. Поэтому в использованной модели координаты возникновения солитонов 
представляют собой случайные величины с некоторой вероятностью в зависимости от 
удаления от центрального тела. При возникновении волн плотности на орбите Венеры 
температура среды определит условие испарения воды и органических соединений. На 
орбитах Марса при низком давлении, невысоком гравитационном поле и относительно 
низких температурах осуществляются условия возгонки и потери органических веществ 



и воды в окружающее пространство. По-видимому, на орбитах Земли при ее массе утря-
чивается восстановительная атмосфера из водорода и гелия, но удерживаются вода и 
другие газы. В дальнейшем необходима детализация расчетной модели с учетом допол-
нительных физико-химических процессов, что связано с важностью определения воз-
можной зоны распространения жизни в Солнечной системе. В частности, входит ли Марс 
в эту зону с возможностью проверки получаемого ответа автоматическими спутниками? 

Реактор абиогенного синтеза предбиологических соединений 
Таким образом, для абиогенного синтеза первичных органических соединений 

наиболее подходят условия в «космическом каталитическом реакторе» протопланетного 
диска со следующими характеристиками. Это реактор с псевдоожиженной кипящей 
твердой фазой и восстановительной водород-гелиевой атмосферой, в которой давление 
газа до или свыше 10 атмосфер. Размеры «гранул» твердой фазы составляют порядка 1-
10 м. Эта фаза представляет собой соединения, включающие в качестве основных SiO2 - 
MgO - Fe. У нее каталитически активная огромная поверхность, на которой на опреде-
ленных расстояниях от протозвезды конденсируются вода и другие соединения. Размеры 
реактора на разных временных этапах — от 107 км (0.1 AU) до десятков диаметров Солнца 
(0,01AU). Ввод энергии в зону реактора осуществлялся излучением протозвезды при на-
греве поверхности протопланетного диска. Охлаждение зоны синтеза при экзотермиче-
ских реакциях происходило посредством водорода и гелия. Время существования реак-
тора синтеза химических соединений составляет порядка 10 лет. Конечное состояние по 
химическим соединениям - высокомолекулярные органические соединения, Н2О и дру-
гие гидриды элементов, возможно, «мир РНК». Конечное состояние по физическим ус-
ловиям — многокилометровые тела в восстановительной атмосфере. Число таких струк-
турных образований как реактор синтеза химических соединений определяется деталями 
развития гравитационной неустойчивости в двухфазной среде диска. На начальной ста-
дии развития неустойчивости это число может составлять несколько единиц и более. 

Место абиогенного синтеза пребиотических соединений на временной шкале ос-
новных этапов самоорганизации (эволюции), приведших к появлению жизни на Земле, 
представляется в следующем виде (табл. 3). 



 
Для получения дальнейших данных по астрокатализу необходимы: 1) характери-

стики околозвездных дисков, которые могут быть получены посредством наблюдатель-
ных астрофизических методов, 2) сравнительная планетология, изучение Солнечной сис-
темы, в том числе активным зондированием космическими аппаратами, 3) лабораторное 
экспериментальное моделирование процессов, связанных с авто- и каталитическим син-
тезом предбиологических соединений, 4) исследование реакций синтеза нуклеотидов и 
других соединений для «мира РНК» в условиях «астрокатализа» (высокие давления, уме-
ренные температуры, восстановительная водородно-гелиевая атмосфера, тепловое излу-
чение, реактор кипящего слоя), 5) математическое моделирование физико-химических 
процессов в околозвездных дисках и формирования протоЗемли и 6) другие направления, 
исследования и результаты. 

Таким образом, проблема абиогенного синтеза первичного пребиотического ве-
щества на поверхности Земли может эффективно решаться с применением методологии 
и подходов катализа. Каталитические исследования предполагают изучение в лаборатор-
ных условиях химических реакций, в том числе на установках in situ с привлечением фи-
зических методов, синтез и исследование катализаторов, создание и изучение различных 
типов каталитических реакторов с их массо- и теплообменом, разработка и изучение все-
го технологического процесса синтеза, включая процессы дезактивации и регенерации 
катализатора. Каждый из этих этапов связан с другими, причем часто эти связи носят не-
линейный характер. Поэтому широко используются методы математического моделиро-
вания. Комплекс подходов и методология исследований для изучения химического этапа 
эволюции вещества в протопланетном диске могут рассматриваться как область астрока-
тализа. Кроме того, в настоящей работе сделана попытка обосновать утверждение, по ко-
торому первичные органические соединения синтезируются в доп-ланетной околозвезд-



ной среде, а планеты формируются в местах каталитического синтеза органических со-
единений. 

Исследования в этом направлении были поддержаны академиками Н.Л. Добрецо-
вым, Г.А. Заварзиным и В.Н. Пармоном по программе Президиума РАН «Происхожде-
ние и эволюция биосферы» (№18-2), грантом Минобрнауки РНТ.2.1.1.1969 и НШ-
6526.2006.3. 
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Рост сложности организмов — глобальный тренд эволюции. Кодирование 
сложности по современным молекулярно-генетическим данным выглядит как слож-
ный процесс интерференции различных кодов. Качественно более высокая слож-
ность эвкариот по сравнению с прокариотами отражается в особенностях организа-
ции их геномов и механизмах реализации генетических программ. Рассмотрены ме-
ханизмы, обеспечивающие и ограничивающие усложнение организмов (прежде все-
го эвкариот) в процессе эволюции. 
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Природа богата на разнообразие, но скупа на новации. 
Ч. Дарвин 
Биологическая сложность: измерение и кодирование 
Реализация геномных проектов и использование новых методов реконструкции 

транс-криптомов и метаболомов организмов заставили по-новому взглянуть на старую 
проблему оценки биологической сложности и связанную с ней проблему прогрессивной 
эволюции. Так как признаки фенотипа закодированы в геномах, ожидалось, что в разных 
таксонах геномы будут сильно различаться по числу генов. Расшифровка же геномов вы-
явила что (1) сложность прокариот в целом коррелирует с размерами геномов и числом 
генов, (2) наблюдаются рост размера геномов и числа генов при переходе от прокариот к 
эвкариотам и от одноклеточных к многоклеточным; (3) у эвкариот отсутствует связь ме-
жду биологической сложностью, размерами геномов и числом генов. Последний резуль-
тат был обескураживающим. Например, Drosophila melanogaster содержит всего 13600 
генов, а более простой круглый червь Caenorhabditis elegans — 19000 генов. Удивитель-
но, что человек и рыба фугу имеют примерно равное количество генов -30000-40000 
(Carroll, 2001; Taft, Mattick, 2003). С другой стороны, оказалось, что базовые процессы 
жизнедеятельности кодируются сравнительно небольшим числом генов, пул которых, 
вероятно сформировался на заре эволюции при участии горизонтального переноса (Шес-
таков, 2003а, б) и с тех пор отличается значительным сходством и эволюционной ста-
бильностью у эвкариот и архей, с одной стороны (Суслов и др., 2004, Марков, Куликов, 
2005), и у эвбактерий — с другой (KEGG). Остальной геном представляет собой в луч-
шем случае регуляторную надстройку, в худшем — некодирующую ДНК. Наконец, со-
гласно палеонтологической летописи, организмы с новым типом организации зачастую 
возникали сравнительно быстро, порой взрывообразно, после чего наступал долгий па-
леонтологический стазис, когда темпы морфологической эволюции были низки (Симп-
сон, 1948; Eldrege, Gould, 1972; Красилов, 1986; Грант, 1991; Марков, 2001,), несмотря на 
то, что эволюция отдельных генов, по данным молекулярной филогении, не прекраща-
лась (Jong, 1998; Bromham et al., 1999). Более того, для ряда групп палеонтологами выяв-
лено соответствие между формированием таксонов определенного уровня иерархии и 
геологическим периодом. Так, -550 млн. лет назад на границе протерозоя и кембрия в те-
чение около 30 млн. лет появляются практически все известные нам планы строения би-
латеральных животных (Bilateria). Иными словами, все типы билатерий сформировались 



в ходе «кембрийского взрыва
1» (Соколов, Федонкин, 1988; Morris, 2000) Интересно, что в 

кембрии появляются не только планы строения, «дожившие» до наших дней (хордовые, 
моллюски, иглокожие, членистоногие и т.п.), но и много «вымерших» планов строения 
(Малаховская, Иванцов, 2003). Образование основных классов водных билатерий завер-
шилось в ордовике (Kanygin, 2001; Рожнов, 2005), наземных — в триасе (Михайлова и 
др., 1989). У наземных растений также были краткие (длительностью не более 25 млн. 
лет) «эволюционные взрывы»: (на границе силура и девона, -410 млн. лет назад у прими-
тивных сосудистых, -120 млн. лет назад — у цветковых (Тахтаджян, 1961; Kenrick, Crane, 
2000). 

Чем же вызван рост сложности организмов, отмечаемый палеонтологией, и поче-
му столь различны его результаты у эв- и прокариот? Где заключен потенциал усложне-
ния генетической программы, реализуемой геномом? Как происходит в эволюции ус-
ложнение или кардинальная перестройка таких программ без их разрушения. И, наконец, 
почему программы, демонстрировавшие миллионы лет и поколений поразительную ус-
тойчивость, вдруг перестраиваются за считанные тысячелетия и сотни поколений? 

Следует сразу отметить, что единого интегрального определения биологической 
сложности до сих пор нет. Классические определения сложности в основном ориентиро-
ваны на описание символьных последовательностей (Колмогоров, 1965; Lempel, Ziv, 
1976; Rissanen, 1986), а многочисленные попытки описать структурную и динамическую 
сложность биосистем отличает разнообразие подходов, что делает их трудносравнимыми 
(Бер-дников, 1990; McShea, 2001). Тем не менее, можно сказать, что любой фенотипиче-
ский признак — результат работы определенной генной сети, то есть группы координи-
рованно функционирующих генов, состоящих из центрального регулятора (ЦР), белко-
вой (транскрипционный фактор, s-фактор) (Kolchanov et al., 2002a, b), нуклеиновой 
(миРНК, киРНК у эвкариот (Finnegan, Matzke, 2003; Bartel, 2004), малые РНК у прокари-
от (Zhang et al., 2003)) и редко — для некоторых плазмид (Gerdes, 1996; Ameisen, 2002, 
Franch) — белково-нуклеиновой природы; группы генов (кассеты), содержащих в своих 
регуляторных районах сайты связывания ЦР, чем и обеспечивается координация экс-
прессии генов кассеты; путей передачи сигналов от внешней среды через рецептор к ЦР 
(Kolchanov et al., 2002a, b). Значит, длина регуляторных районов генов и их насыщен-
ность сайтами связывания должны коррелировать со сложностью генных сетей, указывая 
на число регуляторных связей, замкнутых на ген. Регуляторные районы генов эвкариот, 
по сравнению с прокариотами, очень велики (рис. 1). Так, регуляторный район гена тиро-
зин-аминотрансферазы имеет размер 10000 пар нуклеотидов и содержит более 40 сайтов. 
Размер регуляторного района гена у эвкариот может быть на порядки больше размера его 
кодирующей части (Колчанов и др., 2000; Kolchanov et al., 2002с). Представим, что регу-
ляторный район гена содержит N сайтов связывания регуляторных белков. Каждый сайт 
может быть свободным или связанным с регуляторным белком. Тогда количество со-
стояний регуляторного района равно 2N. При N=20 — около миллиона состояний! Для 
чего необходима такая емкость регуляторного кода? Очевидно, чтобы в многоклеточном 
организме один и тот же ген в зависимости от стадии клеточного цикла, типа клетки, 
ткани, органа, стадии развития организма мог иметь разные паттерны экспрессии (Кол-
чанов и др., 2003). С огромной емкостью регуляторного кода согласуется незначительная 
(6—15% от протеома), доля белков-регуляторов транскрипции у разных эвкариот (Her-
moso et al., 2004, The Gene..., 2004). Такой комбинаторный принцип кодирования генети-
ческой информации у эвкариот — ароморфоз, позволивший фактически безгранично на-
ращивать сложность генетических программ без существенного роста размеров геномов. 



 
Второй способ роста сложности генных сетей — увеличение числа уровней ие-

рархии их регуляции. Так, если у прокариот регуляция экспрессии генов идет в основном 
лишь на уровне транскрипции и трансляции, то у эвкариот только между ними вклини-
лись 1) регуляция на уровне нуклеосом (Kornberg, Lorch, 1999; Levitsky et al., 2001): 2) 
модификации белков хроматина (Mahmoudi, Verrijzer, 2001; Narlikar et al., 2002), 3) 
транспорта РНК (Cremer, Cremer, 2001), 4) сплайсинга и 5) процессинга РНК (Black, 
2000; Graveley, 2001) и 6) пространственного распределения хромосом в ядре (Стегний, 
1991; Cremer, Cremer, 2001). Причем на каждом из этих уровней возможна своя комбина-
торика. Например, комбинаторика экзонов и интронов в ходе альтернативного сплайсин-
га гена DSCAM дрозофилы, участвующего в формировании нервной системы, позволяет 
получить с одной пре-мРНК десятки тысяч вариантов белка (Black, 2000). На уровне 
трансляции комбинаторика альтернативных стартов трансляции, обеспечивающая разно-
образие вариантов мРНК, отличающихся структурой первого интрона позволяет моди-
фицировать характеристики белков, получаемых с одного транскрипта (Bab et al., 1999, 
Watanabe et al., 2001; Outten, Culotta, 2004) (рис. 2). Таким образом, с ростом числа уров-
ней регуляции сложность генных сетей растет экспоненциально! 



 
Особый случай увеличения числа уровней иерархии — образование сложных мо-

лекулярных регуляторных комплексов. Простейший пример: композиционные элементы 
-пары сайтов связывания, работающих как единое целое за счет белок-белковых взаимо-
действий (рис. 1). За счет комбинаторики белков в комплексе при той же емкости кода 
возможен запуск различных генных сетей (рис. 3) или одной и той же генной сети в аль-
тернативных режимах. Например, белковый комплекс регуляторов E2F-1/DP-1 активиру-
ет кассету генов, запускающую переход из G1 в S фазу клеточного цикла, добавление в 
этот комплекс белка pRB ингибирует ту же кассету (Turnaev, Podcolodnaya, 2002) (рис. 
4). Примерами хорошо изученных сложных регуляторных комплексов служат комплексы 
транскрипционных факторов, взаимодействующих с РНК-полимеразой в про-моторной 
области генов (Ананько и др., 2000), комплексы мембранных рецепторов, связывающих 
сигнальные пути с внешней средой и между собой (Clark, 2001; Lum, Beachy, 2004), ком-
плекс факторов элонгации трансляции с рибосомой (Спирин, 1986). Методы компьютер-
ной протеомики, реконструирующие сети белок-белковых взаимодействий по информа-
ции о наличии в белках сайтов белок-белковых взаимодействий, позволяют оценить по-
тенциальное разнообразие таких сетей, которое на несколько порядков превышает раз-
нообразие генных сетей (Giot et al., 2003).  



 
Рис. 3. Комбинаторика белок-белковых взаимодействий может обеспечивать ста-

диеспецифичес-кую регуляцию экспрессии генов эвкариот: образование комплекса 
транскрипционных факторов Spl и Y-box запускает экспрессию гена эмбрионального 
альфа-глобина в примитивных эритроцитах цыпленка; образование комплекса транс-
крипционных факторов Spl и NF-1 блокирует экспрессию того же гена в дефинитивных 
эритроцитах. Вероятность образования того или иного комплекса зависит от концентра-
ции транскрипционных факторов (обозначена знаками +) на соответствующей стадии 
развития (по Knezetic, Felsenfeld, 1993).  

 
Рис. 4. Альтернативная репрессия и активация генной сети эвкариот за счет ком-

бинаторики белок-белковых взаимодействий. Фрагмент генной сети клеточного цикла 
эвкариотической клетки (реконструкция на основе базы данных GeneNet): белковый 
комплекс регуляторов E2F-1/DP-1 активирует кассету генов, запускающую переход из 
G1 в S фазу клеточного цикла, добавление в этот комплекс белка pRB ингибирует ту же 
кассету (Turnaev, Podcolodnaya, 2002).  

Но даже это разнообразие не предел! Использование конформационных кодов 
позволяет еще на несколько порядков увеличить потенциальное разнообразие протеом-
ных сетей. Конформация сайтов белок-белковых взаимодействий формируется, как пра-
вило, в ходе сворачивания (фолдинга) аминокислотной цепи в третичную структуру. То 



есть, считываясь с одного гена, имея идентичные аминокислотные цепи, но по-разному 
свернутые белки будут иметь различные свойства. Повысить вероятность сворачивания 
латентных третичных структур можно за счет считывания с разных стартов трансляции 
(см. выше), синтеза особых шаперонов (Бельков, 2002) или прионизации (Инге-Вечто-
мов, 2000). Консервативная N-концевая часть приона насыщена специфическими повто-
рами аминокислот и склонна спонтанно (?) менять фолдинг, после чего молекула приона 
вызывает цепную реакцию смены фолдинга других подобных ей молекул, нормально 
синтезирующихся в клетке (рис. 5). Прогрессивно накапливаясь в тканях, они постепен-
но нарушают формирование цитоскелета, убивая клетки, — развивается так называемая 
«медленная инфекция» (куру, скрэпи, болезнь Крейтцфельдта-Якоба, губчатые энцефа-
лопатии и др.) (Prusiner, 1996a, b). Отметим, что процесс прионизации формально иден-
тичен матричному синтезу: первичный прион превращает вновь синтезируемые молеку-
лы в собственное подобие, но используя при этом не линейный (последовательность 
нуклеотидов), а пространственный (конформационный) код. Прионизацию считали экзо-
тическим свойством белковых болезнетворных агентов, пока не оказалось, что у дрож-
жей тем же свойством обладают облигатно необходимые регуляторные молекулы — 
факторы терминации трансляции. Так, фактор eRF3 имеет характерный для приона N-
терминальный участок, консерватизм которого говорит о его важности в эволюции. Его 
прионизация вызывает превращение eRF3 в PSI-фактор, который повышает вероятность 
проскока рибосомой стоп-кодонов. В итоге супрессируются нонсенс-мутации, и эта су-
прессия наследуется, пока в цитоплазме есть хоть одна молекула PSI-факто-ра. Эволю-
ционным следствием такой супрессии может быть, например, эпизодическое прочтение 
ранее «молчавших» псевдогенов, что позволяет вновь ввести их в обиход эволюции и 
резко повысить изменчивость (Инге-Вечтомов, 1998, 2000). 

Прионизация — особый пример такого широко распространенного в живой при-
роде способа увеличения сложности, как взаимодействие множества кодов. Под кодом 
будем понимать любой тип контекста матрично воспроизводящихся макромолекул или 
ансамблей макромолекул, значимый для выполнения определенной биомолекулярной 
функции. Преобладающие в геномах эвкариот некодирующие последовательности, веро-
ятно, кодируют нечто, не требующее привлечения традиционного триплетного кода 
(Трифонов, 1997). В противном случае они выродились бы в случайные последователь-
ности, элиминируемые отбором, как это происходит у прокариот (Rogozin, 2002). Пер-
выми из надтриплетных кодов эвкариот стали изучаться линейные надтриплетные коды 
ДНК, связанные с нуклеотидным контекстом сайтов связывания транскрипционных фак-
торов. Известно, что величины активностей сайтов связывания определяются специфи-
кой их взаимодействий с регуляторными белками, зависящей от конформацион-
ных/физико-хи-мических свойств, задаваемых нуклеотидным контекстом ДНК (Ponoma-
renko et al, 1999). Меняя контекст, можно влиять на самые разнообразные свойства 
функциональных сайтов, например, на их сродство к регуляторным белкам, время жизни 
ДНК-белковых комплексов, кинетические характеристики их формирования, и т.п. (Po-
nomarenko et al., 2001). Интересно, что даже одиночные нуклеотидные замены способны 
существенно менять величину активности сайтов связывания — от полной ее потери до 
выраженного увеличения, а также приводить к появлению активных сайтов в ранее не-
функциональной ДНК (Ponomarenko et al., 2001). 

  



 
Рис. 5. Механизм развития прионных «медленных инфекций» (по Prasiner, 

1996a,b). Молекула прионного белока может принимать две конформации — раствори-
мую глобулярную (Р) и патогенную (П), способную вызывает цепную реакцию смены 
конформации у глобулярных подобных ей молекул, что ведет к образованию миелоид-
ных тяжей и бляшек в тканях головного и спинного мозга (фото справа).  

У эвкариот, по сравнению с прокариотами, конформационные/физико-
химические свойства ДНК играют существенно большую роль, так как у генспецифиче-
ского транскрипционного комплекса, формирующегося из определенного набора транс-
крипционных факторов, взаимодействущих со своими сайтами связывания, белками ба-
зального комплекса и между собой, значительно больше время существования, состав и 
размер, а, кроме того, ДНК эвкариот имеет нуклеосомную упаковку, задаваемую харак-
терным ди-нуклеотидным контекстом (Kornberg, Lorch, 1999) Элементами кода нуклео-
сомной упаковки ДНК являются короткие олигонуклеотиды, распределенные определен-
ным образом вдоль нуклеосомного сайта и определяющие конформационные свойства 
ДНК (Satchwell et al., 1986), оптимальные для взаимодействия с гистоновым октамером. 

Хроматин не только обеспечивает высокую степень компактизации геномной 
ДНК в ядре, что критически значимо при больших размерах геномов эвкариот. Он явля-
ется также важнейшим фактором регуляции транскрипции генов эвкариот, обеспечивая, 
во-первых, «разметку» транскрипционно-активных участков геномов (Levitsky et al., 
2001), а во-вторых — изменяя порядок связывания/сродство транскрипционных факто-
ров с ДНК вследствие химических модификаций гистонов (Agalioti et al., 2002; Hassan et 
al., 2002). Регуляция транскрипции генов требует особого расположения нуклеосом для 
обеспечения доступности функциональных сайтов ДНК определенным регуляторным 
белкам, или наоборот — для экранирования таких сайтов (рис. 6). Так, промоторам генов 
домашнего хозяйства свойственна ослабленная нуклеосомная упаковка ДНК или ее пол-
ное отсутствие (Levitsky et al., 2001). По-видимому, это обеспечивает легкий доступ к 
промоторам белков базального транскрипционного комплекса, что необходимо для эф-
фективной инициации транскрипции. Напротив, промоторы тканеспецифических генов, 
как правило, характеризуются сильной нуклеосомной упаковкой ДНК. Ее разрушение 
требует перестройки хроматина (Levitsky et al., 2001; Narlikar et al., 2002), ограничивая 
эффективность транскрипции, но, с другой стороны, специфическая модификация гисто-
нов облегчает формирование из общего пула транскрипционных факторов тканеспеци-
фичного транскрипционного комплекса на регуляторных районах данного гена. 



 
Рис. 6. Комбинаторные механизмы регуляции транскрипции генов эукариот: нук-

леосомная упаковка ДНК. Статус хроматина определяется состоянием клетки и может 
меняться в ходе ее функционирования. В области энхансера гена утероглобина в клетках 
слизистой оболочки матки кролика, в репрессированном состоянии расположен массив 
нуклеосом (N...), препятствующий связыванию транскрипционных факторов с ДНК. При 
гормональной индукции прогестероном (PR) нуклеосомный массив разрушается под 
действием транскрипционного фактора NF-Y и энхансер становится доступен для взаи-
модействия с другими транскрипционными факторами (по Scholz et al., 1999).  

Экзон-интронная структура свойственна большинству расшифрованных генов 
эвка-риот (Saxonov et al., 2000; Sakharkar et al., 2002; Gopalan et al., 2004). Замечательно, 
что интроны не являются генетически инертной ДНК (Mattick, Gagen, 2001; Fedorova, 
Fedorov, 2003), так как содержат большое разнообразие регуляторных элементов, 
влияющих на экспрессию генов — сайты связывания транскрипционных факторов, эн-
хансеры, альтернативные промоторы, сайты метилирования и т.д. (Kolchanov et al., 
2002с). Показано (Denisov et al., 1997; Levitsky et al., 2001), что интроны обладают более 
высоким потенциалом формирования нуклеосом по сравнению с функционально более 
нагруженными экзонами. Предполагается, что само по себе возникновение мозаичной 
структуры генов связано с нуклеосомной упаковкой ДНК (Соловьев, Колчанов, 1985; 
Csordas, 1989). Нук-леосомная упаковка геномной ДНК требует формирования нуклео-
сом в среднем на расстоянии 150-250 п.о. Однако в силу ограничений со стороны коди-
рующих последовательностей гены не всегда могут иметь нуклеотидный контекст, обес-
печивающий формирование стабильных нуклеосом (Levitsky et al., 2001). Кодирующие 
последовательности, не удовлетворяющие этим условиям, могли быть разделены нитро-
нами. Таким образом, «рыхлый» геном эвкариот обеспечивает лучшие условия для взаи-
модействия различных кодов, чем «плотный» геном прокариот. 

Для многих белков установлено соответствие между экзонами генов и доменами 
кодируемых ими белков (De Souza et al., 1996). Это создает молекулярную основу для 
блочной эволюции за счет перекомбинирования экзонов — образования новых белков из 
функциональных частей их предшественников (Gilbert et al., 1997; Long et al., 2003). У 
прокариот проблема мутационного поиска новых вариантов генов не имеет большой 
остроты из-за гигантских численностей популяций и широкого распространения гори-
зонтального переноса генов (Levin, Bergstrom, 2000). Однако она существенна для эвка-
риот из-за, как правило, малой численности их популяций. Широкое распространение 
нитронов и развитие на их основе механизмов изменчивости на основе комбинаторики 
блоков генов и белков (Lynch, Conery, 2003) позволило эвкариотам приобретать новые 
варианты молекулярных структур без необходимости роста частоты точковых мутаций. 
В итоге увеличение сложности через оптимизацию взаимодействия кодов вызвало рост 
комбинаторной сложности и породило новый (нуклеосомный) уровень регуляции транс-



крипции. Таким образом, усложнение сложных систем — процесс синергичный
3. (3 По-

жалуй, наибольшего совершенства синергичного роста сложности достигается в иммун-
ной системе. Например, у человека V- и С- области иммуноглобулиновых генов кодиру-
ются отдельными локусами на одной и той же хромосоме. V-области легких цепей фор-
мируется путем случайного объединения сегментов ДНК из 2-х наборов — {V} и {J}, а 
V-области тяжелой цепи — из трех наборов: {V}, {D} и {J}. Генерируемое при этом раз-
нообразие вариантов иммуноглобулинов достигает ~ 107-108 молекул (Фогель, Мотуль-
ски, 1990). Кодирование такого количества белков без использования комбинаторики по-
требовало бы увеличения размеров генома до 1010-1011 п.н., то есть в 10-100 раз.) 

В настоящее время в рамках эпигенетики и протеомики начинает широко разво-
рачиваться изучение кодов модификации ДНК и хроматина, а также кодов (контекстно-
го, конформационного, кортикального, функционального и др.), связанных с другими 
типами макромолекул (белки, гликопротеины) или их ансамблей (генные сети). Таким 
образом, триплетный и надтриплетные коды ДНК — лишь первый, но фундаментальный 
уровень кодировки биологической сложности. Второй уровень использует информаци-
онные возможности структур, в которых участвуют ДНК, РНК, белки, а также химиче-
ские группы, модифицирующие нуклеотиды или аминокислоты (табл. 1). Наконец, тре-
тий уровень связан с кодировкой узнавания таких структур, обеспечивая интерференцию 
различных механизмов эпигенетической наследственности. В итоге достигается прочте-
ние закодированных в геноме программ в строго контролируемых условиях4, которые, 
передаваясь от поколения к поколению при митозе, обеспечивают поддержку единожды 
установленного состояния дифференцировки клеток (Zuckerkandl, 2002; Чуриков, 2005). 
(4 Эпигенетические механизмы могут обеспечить не только строгий контроль условий, 
но и контроль разброса этих условий. Например, точность воспроизведения метилирова-
ния у эвкариот достигает лишь 95% на сайт CpG на деление, то есть обеспечивается со-
хранение статуса метилирования протяженных участков ДНК, но не отдельных нуклео-
тидов (Riggs et al., 1998).) Например, у эвкариот существуют специальные механизмы 
перестройки структуры хроматина (remodeling), меняющие нуклеосомную «разметку» 
ДНК в зависимости от дифференцировки и функционального состояния клетки (Cosma, 
2002; Narlikar et al., 2002). Механизм такой перестройки структуры хроматина высоко 
консервативен, но его запуск определяется генными сетями функционального состояния 
клетки и клеточной дифференцировки, варьирующими у разных эвкариот (Cosma, 2002). 
Ремоделлинг хроматина — не только важнейший фактор регуляции экспрессии генов, но 
и механизм кодирования эпигенетических эффектов. Например, спецификация Нох-
генами тканей сегментов тела D. melanogaster эпигенетически наследуема и зависит от 
белков семейств Polycomb, Polyhomeotic и tritorax (Mahmoudi, Verrijzer, 2001). Белки этих 
семейств ответственны за модификацию структуры хроматина, поддерживающих транс-
крипцию Нох-генов в потомках единожды детерминированной клетки (Bonifer, 1999; 
Mahmoudi, Verrijzer, 2001). 

У плацентарных млекопитающх белки семейства Polycomb участвуют также в 
поддержании геномного импринтинга, обеспечивающего родитель-специфичную инак-
тивацию одной из копий генов диплоидного организма, предотвращая партеногенез. 
Сложное и еще не до конца изученное явление геномного импринтига хорошо иллюст-
рирует явление интерференции различных эпигенетических механизмов: кроме белков 
Polycomb в нем участвуют механизмы метилирования ДНК, модификации гистонов и, 
возможно, РНК-интерференция

5 (Fournier et al., 2002; Seitz et al., 2003; Delaval, Feil, 2004). 
(5 РНК-интерференция — регуляция экспрессии генов малыми РНК, экспрессирующи-
мися с особых генов (миРНК), либо с участков генов-мишеней (киРНК — короткая ин-
терферирующая РНК)). РНК в -20-22 нуклеотида, связываются с комплементарным сай-
том мРНК гена (мишенью), инги-бируют ее трансляцию или разрушают ее (Bartel, 2004), 
удаляя белки ЦР родительской клетки в ее потомках (Reinhart et al., 2002, Rhoades et al., 
2002). Такое взаимодействие требует однозначного соответствия различных эпигенети-
ческих кодов. Изменение соответствия (например, в силу мутации в сайте ДНК, несущем 



эпигенетическую метку) может изменить всю картину регуляции экспрессии. Например, 
при том же уровне метилирования импринтированный ген GrblO мыши проявляет мате-
ринскую экспрессию, а гомологичный ему GRB10 человека экспрессируется биаллельно, 
что, вероятно, связано с мутацией, изменившей узнавание одинаковых эпигенетических 
меток (Arnaud et al., 2003). Интересно, что реакция некоторых белков эпигенетической 
машины на подобные мутации может зависеть от предыстории клеток. Так, хроматино-
вый белок CTCF связывается с метилированными ICR (imprinting control region), изменяя 
экспрессию генов. Мутации в ICR, меняющие их паттерн метилирования, влияют на свя-
зывание CTCF лишь в клетках, прошедших материнский мейоз. В митотических и отцов-
ских половых клетках такие мутации никак не проявляются (Pant et al., 2003). 

 
Выше отмечено, что экзон-интронная структура облегчает как комбинаторную 

блоч-но-модульную эволюцию генов, так и тонкую регуляцию их экспрессии и свойств 
кодируемых ими белков за счет комбинаторики блоков альтернативного сплайсинга и 
считывания с альтернативных стартов транскрипции и трансляции. На такую «первич-
ную» блочно-модульную структуру ДНК у эвкариот накладывается «вторичная» блочно-
мо-дульная структура хроматина — доменная организация хромосом. Эвкариотические 
хромосомы состоят из последовательно расположенных вдоль их оси форум-доменов, 
которые служат единицами хромосомной эпигенетической репрессии. Примечательно, 
что у далеких в систематическом отношении эвкариот длина форум-доменов варьирует 
лишь в 4 раза (50-200 тыс.п.о.), а в макронуклеусе инфузорий им соответствуют хромо-
сомные фрагменты. Вышеотмеченные белки ремоделлинга (Polycomb, Polyhomeotic, tri-
torax и др.) связываются с хроматинам преимущественно на границах форум-доменов, 
где повышена концентрация их сайтов связывания. С этими границами также часто ассо-
циированы островки интеркалярного гетерохроматина, «ломкие» районы хромосом, мик-
росаттелитные последовательности и сайты посадки мобильных элементов. Поскольку 
гены миРНК (по крайней мере, у человека) также часто расположены в «ломких» рай-



онах хромосом, есть основания предполагать, что через взаимодействие своих механиз-
мов (см. табл.1) вся эпигенетическая машина так или иначе связана с границами форум-
доменов (Tchurikov et al., 1998; Чуриков, 2005). Иными словами, блочно-модульный 
принцип организации пронизывает как генетическую (ДНК), так и эпигенетическую 
(хроматин) структуру генома эвкариот. При блочно-модульной эволюции генов проис-
ходит также блочно-модульная перетасовка их эпигенетической разметки. В свою оче-
редь, эпигенетическая разметка, связанная с образованием «ломких» районов хромосом, 
облегчает блочно-модульную эволюцию геномов за счет дупликаций, делеций и транс-
локаций. Комбинаторика на одном уровне облегчает комбинаторику на другом и наобо-
рот! При этом тонкая индивидуальная регуляция генов эвкариот (в отличие от стехио-
метрически жесткой, коллективной в оперонах прокариот) облегчает эволюционную оп-
тимизацию регуляции в таких перестроенных геномах. Действительно, геномные проек-
ты показывают, что у прокариот наиболее консервативные районы генома либо насыще-
ны оперо-нами, либо имеют аномально высокую концентрацию длинных оперонов. Уни-
кальные и наиболее быстро эволюционирующие гены, напротив, сконцентрированы в 
коротких оперонах, часто локализуясь вблизи горячих точек рекомбинации

7.  
(7 Интересно, что в число таких точек входят точки инициации и терминации ре-

пликации. Возможно, это является одной из причин унирепликонной организации генома 
прокариот. О высокой скорости эволюции таких районов говорит и тяготение к ним ге-
нов, кодирующих белки, работающие на мембране или в примембранном пространстве. 
Контактируя с внешней средой, такие белки должны оперативно отслеживать ее измене-
ния, то есть быть эволюционно лабильными (Tamames, 2001, Omelchenko et al., 2003).) 

В этих же районах повышена концентрация генов с аномальным нуклеотидным 
составом, что говорит об их возможном горизонтальном переносе8.  

(8 Действительно, «чужой» ген даст адаптивное преимущество лишь встроив-
шись под оптимальный промотор, что маловероятно в геноме с длинными оперонами. 
Возможно именно «рыхлая» структура геномов эвкариот могла необратимо направить в 
ходе симбиогенеза вектор горизонтального переноса от бактерий-симбионтов в ядро. В 
итоге, клетке эвкариот удалось стабилизировать состав эндосимбионтов путем облигат-
ного перемещения их жизненно важных генов в ядро и формирования из них и собствен-
ных генов системы централизованной регуляции совокупного метаболизма. В прокарио-
тических сообществах (биопленках, матах и др.) формирование такой централизованной 
регуляции затруднено, так как горизонтальный перенос может с равной вероятностью 
идти во всех направлениях. Более того, полногеномные исследования показали, что в хо-
де горизонтального переноса прокариотические клетки могут служить своеобразными 
«проточными емкостями» для потока генов (Шестаков, 2003а,б). Поэтому регуляция со-
вокупного метаболизма в прокариотических сообществах идет путем адаптивной дина-
мики (Заварзин, 2003), что равносильно микроэволюционным процессам в популяциях 
эвкариот и требует большой численности организмов, невозможной при эндосимбиозе.)  

Таким образом, оперонная структура, оптимизируя регуляцию, формирует свой 
вектор эволюции, ослабляя эволюционную лабильность и тем препятствуя кардинально-
му усложнению генома (Tamames, 2001; Omelchenko et al., 2003). Развитие блочно-
модульного принципа организации генома, возможно, первоначально связанное с необ-
ходимостью компактизации большого количества ДНК эвкариот (Cavalier-Smith, 
2002a,b), в ходе эволюции вылилось в формирование сложной иерархизированной сис-
темы укладки ДНК в структуры хроматина (нуклеосомные, соленоидные, петлевые, фо-
рум-доменные) (Tchurikov et al., 1998). Формирование таких структур, в свою очередь, 
потребовало развития «некодирующих» последовательностей (интроны, повторы, SAR и 
др.), которые сами явились границами новых блоков генома, предоставляя новые воз-
можности как для комбинаторной эволюции, так и для оптимальной регуляции генома. 
Представляется, что возникновение у эвкариот комбинаторных механизмов регуляции 
транскрипции, экзон-интронной структуры, механизмов альтернативного сплайсинга и 
эпигенетических механизмов, создав основы для исключительно эффективного способа 



кодирования огромного разнообразия вариантов одного и того же белка, сделало ненуж-
ным дальнейшее радикальное увеличение геномов эвкариот. Это эволюционное приспо-
собление широкого профиля, позволяющее эвкариотам фактически безгранично наращи-
вать сложность генетических программ экспрессии индивидуальных генов без необхо-
димости существенного увеличения размеров геномов. Возможно, этим частично и объ-
ясняется замораживание сложности геномов эвкариот по числу содержащихся в них ге-
нов на уровне 15000—30000. Количество генов в геномах значительной части видов рас-
тений, беспозвоночных и млекопитающих попадает в этот интервал, несмотря на огром-
ные различия в морфологической сложности этих организмов, в механизмах их онтоге-
неза и адаптации к изменениям в окружающей среде (Колчанов и др., 2003).  

Механизмы изменения сложных биологических структур 
Любой фенотипический признак — результат работы определенной генной сети. 

Генные сети можно разбить на четыре класса: сети гомеостаза, циклических процессов, 
стрессового ответа и морфогенеза. В сетях гомеостаза превалируют отрицательные об-
ратные связи, в циклических сетях имеется баланс между положительными и отрица-
тельными обратными связями, в остальных важную роль играют положительные обрат-
ные связи, уводящие систему от исходного состояния. В любой генной сети есть ЦР, од-
новременно активирующий множество генов — генную кассету. Мутации ЦР могут ме-
нять функции больших групп генов, приводя к выраженным фенотипическим изменени-
ям. (Kolchanov et al., 2002a,b; Stepanenko et al., 2002). Независимо от природы ЦР, можно 
представить как минимум четыре типа мутаций, существенно меняющих работу генных 
сетей: 1) мутации в регуляторных районах гена ЦР, 2) мутации в его кодирующей части, 
меняющие структуру молекулы ЦР, нарушая стереохимию соответствия атомных груп-
пировок этой молекулы и функционального сайта ДНК, 3) мутации, приводящие к фор-
мированию корегуляторов, изменяющих конформацию молекулы ЦР, тем самым, меняя 
ее активность, и 4) мутации, перепрофилирующие ЦР (например, перенос сайта связыва-
ния регулятора с одного гена на другой в результате транслокации, или дупликация гена 
ЦР с последующей сменой функции одного из паралогов) (рис.7). Пример быстрой эво-
люции из-за мутаций первого типа — селекция кукурузы из дикого предка - теосинта, 
происходившая 7 тыс. лет назад в Центральной Америке и связанная с положительным 
отбором и фиксацией в промоторе гена tbl (teosinte-branchedl), уникального комплекса 
мутаций, обусловивших возникновение характерных особенностей строения початка ку-
курузы (Wang et al., 1999). Пример быстрой эволюции из-за мутаций второго типа — не-
зависимое объединение в ходе селекции культурной капусты различных нонсенс-
мутаций в 4-ом и 5-ом экзонах генов транскрипционных факторов ВоАР1-В и BoCAL, 
что позволило вывести сорта с измененой морфологией соцветия — цветную капусту и 
брокколи

9 (Lowman, Purugganan, 1999) (9 Примечательно, что в разрозненном виде ука-
занные мутации до сих пор выявляются соответственно в диких популяциях теосинта и в 
популяциях культурной капусты, что позволяет повторить селекцию.). Эволюционное 
значение мутаций второго типа иллюстрирует также тот факт, что у Arabidopsis thaliana 
гены, управляющие транскрипцией, наименее консервативны по сравнению с генами 
других функций организма (The Arabidopsis..., 2000). 

Изучение генных сетей морфогенеза билатерий дает прекрасные примеры эволю-
ционной значимости мутаций третьего и четвертого типов. Так, подсеть позднего эм-
бриогенеза членистоногих, отвечающая за сегмент-специфический органогенез, содер-
жит множество блоков. Каждый из них ответствен за морфофункциональную специфи-
кацию конкретного сегмента тела или его части, то есть за формирование специфических 
тканей и органов в сегментах. ЦР каждого такого блока служит транскрипционный фак-
тор — продукт определенного Hox-гена, экспрессируемого в соответствующем сегменте 
(Weigmann et al., 2003). Hox-гены получают регуляторные воздействия от генных сетей 
раннего эмбриогенеза, устанавливающих оси тела и регулирующих разделение клеточ-
ной бластодермы на сегменты. Надо различать, как минимум, две функции Hох-генов — 
морфофункциональную спецификацию сегментов тела и локальную дифференцировку 



отдельных клеток, тканей и органов внутри сегмента (Hombria, Lovegrove, 2003). Специ-
фикация Hox-генами сегментов тела эпигенетически наследуема (см. выше) и эволюци-
онно консервативна. Напротив, функция локальной дифференцировки клеток, тканей и 
органов внутри сегмента не требует поддержания единой экспрессии Нох-генов в преде-
лах сегмента, и эволюционно лабильна у разных видов. Фактически Hox-гены — цен-
тральные регуляторы многих генных сетей морфогенеза, чью работу контролируют так-
же компоненты сигнальных каскадов и тканеспецифичные транскрипционные факторы 
(Hombria, Lovegrove, 2003), а генные сети позднего эмбриогенеза (сеть D на рис. 8) — 
сложный ансамбль, регулируемый обратными связями, экспрессия различных централь-
ных регуляторов которого разнесена во времени и пространстве. 

 
По данным молекулярной филогении, формирование кластера Hox-генов путем 

дупликаций предкового гена началось до дивергенции кишечнополостных и билатерий 
(~700-800 млн. лет назад) (Ferrier, Holland, 2001). При этом -600 млн. лет назад (то есть 
до «кембрийского взрыва») у предполагаемого предка билатерий уже имелось 7 генов в 
Hох-кластере, что должно было дать его эмбриогенезу сильный морфогенетический по-
тенциал (Peterson, Eernisse, 2001; Balavoine et al., 2002). Контроль эмбриогенеза Нох-
генами, вероятно, был ароморфозом (Erwin, Davidson, 2002), подготовившим молекуляр-
но-генетическую базу «кембрийского взрыва», обеспечив комбинаторное усложнение 
генетических программ морфогенеза билатерий как за счет дупликаций Hох-генов, так и 
усложнением регуляции их продуктов. Например, экспрессия Hох-гена Ultrabithorax 
(Ubx) у насекомых подавляет развитие конечностей (рис. 9), активирует их развитие у 
онихофор и модулирует развитие конечностей у ракообразных (в частности, Ubx рачка 
артемии репрессировал развитие брюшных конечностей в эмбрионах дрозофилы с 15% 
эффективностью по сравнению с Ubx дрозофилы при одинаковых уровнях экспрессии) 
(Galant, Carroll, 2002; Ronshaugen et al., 2002).  



 
Рис. 8. Эволюция механизмов развития животных. Цифрами обозначены основ-

ные ароморфозы, буквами — основные адаптивные радиации, следовавшие за ними (Da-
vidson et al., 1995, Knoll, Carroll, 1999; Peterson et al., 2000): 1) появление генной сети 
дифференцировки клеток у предков Eumetazoa, A — радиация молекулярных механиз-
мов клеточной дифференцировки ранних многоклеточных; 2) появление генной сети эм-
бриогенеза с детерминацией бластомеров сразу после оплодотворения (эмбриогенез типа 
1, характерный для личинок примитивных первично- и вторичноротых), В — радиация 
молекулярных механизмов эмбриогенеза ранних билатерий; 3) интеграция генных сетей 
пролиферации и дифференцировки, давшая клетки, способные к дифференциации в тка-
ни и органы после завершения примитивного эмбриогенеза, С — радиация механизмов 
взаимодействия генных сетей дифференцировки и регуляции клеточного цикла; 4) появ-
ление генных сетей-интеграторов морфогенеза, специализирующих такие клетки (Нох-
гены и др.), D — радиация механизмов детерминации структур взрослой формы. Эволю-
ционные взаимоотношения между группами Bilateria реконструированы на основе 18S 
рРНК (Peterson et al., 2001). Справа от древа — распределение Нох-генов (прямоугольни-
ки) у кишечнополостных и трех основных групп билатерий. По сходству аминокислот-
ных последовательностей Нох-гены делят на 3 ортологичные группы — антериорную, 
центральную и постериорную (разделены на рис. вертикальными линиями). Все 5 генов 
антериорной группы высококонсервативны. Центральная группа менее консервативна и 
состоит из 4 генов у первичноротых и 3 генов у вторичноротых. Постериорная группа 
самая вариабельная и включает до 2 генов у первичноротых и до 3 генов у вторичноро-
тых. Lophotrochozoa и Ecdysozoa имеют 5 и 3 уникальных Нох-гена, соответственно (вы-
делены тенью) (Balavoine et al., 2002).  

Изучение структуры белка Ubx онихофор, насекомых и ракообразных выявило у 
ракообразных в его С-концевой области дополнительный регуляторный пептид, богатый 
серином и треонином, входящими в состав консервативных сайтов фосфорилирования. 
Фосфорилирование этих остатков киназой CKII меняет репрессорную акивность Ubx по 
отношению к формированию конечностей (Ronshaugen et al., 2002). Более того, после 
фосфорилирования эти остатки формируют добавочные сайты для фосфорилирования 
как CKII, так и киназой GSK9, что повышает гибкость регуляции морфогенеза конечно-
стей у ракообразных (Fiol et al., 1987). Напротив, ни в одном из Ubx белков насекомых С-
концевых богатых серином и треонином последовательностей не выявлено, зато удале-
ние С-концевого QA-домена, консервативного у насекомых, снижало эффект репрессии 
подавления конечностей (Ronshaugen et al., 2002). Таким образом, можно сделать вывод, 
что в ходе дивергенции артропод, шедшей уже после формирования характерного для 
Ecdysozoa набора Нох-генов (Grenier et al., 1997) (см. рис. 8) у предков насекомых нача-
лась эволюция регуляторных доменов-коре-гуляторов, заставлявших ЦР тотально подав-
лять развитие конечностей, тогда как у предков ракообразных преимущественное разви-
тие получили домены с активными сайтами (в данном случае — фосфорилирования), по-
зволяющими модулировать активность белка (Ronshaugen et al., 2002). 



 
Рис. 9. Эволюция регуляции развития конечностей у различных групп Arthropoda. 

У мономорфно сегментированных онихофор, организация которых по-видимому близка 
к предкам членистоногих, ген Ubx активирует развитие конечностей. У гетероморфно 
сегментирован-ныхх насекомых — наоборот, подавляет, а у ракообразных — модулиру-
ет. Молекулярные исследования выявили в С-концевой области белка Ubx ракообразных 
дополнительный регуляторный пептид, богатый аминокислотами серии и треонин, вхо-
дящими в состав консервативных сайтов фосфорилирования (ST-домены). Таким обра-
зом, различная степень фосфорилирования меняет репрессорную активность Ubx по от-
ношению к формированию конечностей, чем и обеспечивается эволюционная способ-
ность ракообразных формировать/терять конечности практически на любом сегменте те-
ла. Напротив, насекомые в ходе эволюции утеряли ST-домены. Распространение доменов 
QA, усиливающих репрессорную функцию Ubx по отношению к формированию конеч-
ностей жестко стабилизировало их состав у насекомых (по Grenier et al., 1997; Galant, 
Carroll, 2002; Ronshaugen et al., 2002).  

  
Изучение закономерностей эволюции активных сайтов белков выявило интерес-

ную закономерность: набор аминокислот в окрестностях таких сайтов оптимизирован 
так, что достаточно одной-двух мутаций, чтобы поменяв несколько аминокислотных ра-
дикалов получить новый функциональный сайт (Ivanisenko et al., 2005), причем в зависи-
мости от набора аминокислот данный механизм может как ускорять, так и замедлять 
эволюцию. Факт ускоренной эволюции N-концевой области морфогенов-паралогов Inv и 
En, ответственной за связывание с кофакторами транскрипции, зафиксирован К.В. Гун-
биным в ходе исследования молекулярной эволюции генов Hh-каскада передачи сигна-
лов. Следовательно, формирование доменов, модулирующих активность белка ЦР, в со-
четании с оптимизацией аминокислотного контекста в активных сайтах таких доменов — 
распространенный механизм изменения сложных структур, особенно модулирования 
сложности уже сформировавшихся структур. 

Напротив, перепрофилирование ЦР открывает возможность эволюционной пере-
стройки сформировавшихся структур. Перепрофилирование весьма распространено в 
генных сетях раннего и позднего эмбриогенеза, то есть в сетях, начавших дивергировать 
очень рано, либо недавно (см. рис. 8). Например, генные сети ранних этапов становления 



анте-рио-постериорной оси тела варьируют по компонентам и по связям между ними у 
разных Bilateria. У D. melanogaster эта генная сеть эволюционно молода (~60 млн. лет) 
(Davis, Patel, 2002). Так, ген материнского эффекта bed возник как дупликация генагеи и 
приобрел современную функцию только у предков высших двукрылых (Stauber et al., 
1999). Паттерн экспрессии gap-гена hb, определяемый независимо материнской антери-
орной (bed) и постериорной (nos) системами генов, консервативен лишь у насекомых 
(Wolff et al., 1998). У нематод и аннелид hb экспрессируется только в нервной системе 
(Lall, Patel, 2001). 

Замечательный пример перепрофилирования генов в позднем эмбриогенезе де-
монстрируют нематоды. У разошедшихся не более 200 млн. лет назад родов Caenorhab-
ditis и Pristionchus (Lee et al., 2003) ген lin-39 контролирует образование вульвы, активи-
руя совершенно разные генные сети. Одна и та же мутация lin-39 у Caenorhabditis ведет к 
слиянию клеток вульвы с гиподермальным синцитием, а у Pristionchus к апоптозу клеток 
вульвы. В обоих случаях формируется один и тот же безвульварный фенотип (Sommer et 
al., 1998) (рис. 10). 

Напротив, консервативные паттерны экспрессии гена парного правила h и гена 
сегментной полярности еп обнаружены практически у всех билатерий (Gibert, 2002; 
Seaver, 2003). Сеть конечных этапов формирования дорсо-вентральной оси очень консер-
вативна — гены сигнального каскада dpp/TGF-b есть у всех билатерий и функционально 
заменимы (Lall, Patel, 2001). Такой консерватизм является залогом нормальной работы 
генной сети универсального аппарата спецификации сегментов тела Hox-генами и гена-
ми сигнальных каскадов. Сравнительные исследования генных сетей развития билатерий 
выявили общую закономерность: наиболее вариабельными по составу и структуре ген-
ных сетей являются ранние стадии эмбриогенеза, менее вариабельны поздние стадии, а 
самой консервативной является средняя стадия — морфофункциональная спецификация 
целых сегментов (Richardson 1995; Gilbert et. al., 1996; Richardson et al., 1997; Jeffery et al., 
2002; Raff, Sly, 2002; Richardson & Keuck 2002). Аналогичную картину наблюдаем у 
цветковых растений (Theissen, Saedler, 1995, 2000; Theissen et al., 2000). Таким образом, 
налицо противоречие с классической картиной филэмбриогенеза, по которой наиболее 
ранние стадии эмбриогенеза должны быть самыми консервативными, так как от них за-
висит весь последующий эмбриогенез (Северцов, 1949). Столь серьезные перестройки 
без ущерба для жизнеспособности могли быть лишь при режиме эволюции, близком к 
нейтральному, который требует наличия множества параллельных путей развития и мог 
идти в иерархически построенных генных сетях под защитой высшего уровня иерархии, 
контролировавшего лишь конечный результат онтогенеза. Теоретические исследования 
гипотетических генных сетей и реальных генных сетей метаболизма показывают право-
мочность такого сценария. В сложных генных сетях отбором контролируется лишь «ли-
митирующее звено» — наиболее быстротекущая реакция. Мутации, вносимые в другие 
звенья сети, слабо влияют на ее конечное состояние до тех пор, пока скорость реакции в 
них пренебрежительно мала по сравнению с лимитирующим звеном. Следовательно, по-
добные системы за время своего существования могут накопить значительный мутаци-
онный груз, не теряя свойств эквифинальности. Требование наличия параллельных путей 
подтверждается прямым исследованием молекулярной эволюции генных сетей эмбрио-
генеза (Гунбин, 2006). Их ускоренная эволюция начинается, как правило, лишь после об-
разования нескольких паралогов гена, после чего один из пара-логов эволюционирует в 
ускоренном режиме. Молекулярно-биологические данные как правило дают более ран-
ние оценки времени начала дивергенции различных таксонов, нежели палеонтологиче-
ские, причем хорошая изученность таких таксонов, как артропо-ды и млекопитающие, не 
позволяет списать эту разницу на неполноту палеонтологической летописи (Wray et al., 
1996; Jong, Bromham et al., 1998; Bromham et al., 1999; Peterson et al., 2000). Интерпрети-
руя этот факт, можно предположить, что перепрофилирование само по себе не приводит 
к росту биоразнообразия, но эволюция генных сетей в нейтральном режиме формирует 



преадаптации, которые могут быть впоследствии реализованы при наступлении благо-
приятных условий. 

 
Рис.10. Перепрофилирование генов в позднем эмбриогенезе у нематод. Эмбрио-

генез нематод характеризуется ранним определением судьбы клеток зародыша. Черные 
овалы — клетки, идущие на образование вульвы, серые небольшие круги — клетки, 
дающие начало гиподермальному синцитию. У разошедшихся не более 200 млн. лет на-
зад родов Caenorhabditis и Pristionchus (Lee et al., 2003) мутация lin-39" блокирует обра-
зование вульвы, активируя совершенно разные генные сети. У Caenorhabditis (справа) 
она ведет к слиянию клеток вульвы с гипо-дермальным синцитием. У Pristionchus (слева) 
— к апоптозу клеток вульвы и их замещению гипо-дермальным синцитием. В обоих слу-
чаях формируется один и тот же безвульварный фенотип (Sommer et al., 1998).  

  
Быстрый сдвиг морфологии может быть при мутациях в генах сигнальных путей 

ГС. Тогда ГС неадекватно отвечает на сигналы управления. Центральная зона (ЦЗ) апи-
кальной меристемы арабидопсиса хранит резерв стволовых клеток, дающих листья и 
цветы. Состав и размер ЦЗ зависят от гена WUS. Коммуникации между WUS и ЦЗ обес-
печивают киназы CLV. CLV3 активирует сборку комплекса CLVl/CLV2/KAPP/Rop, по-
давляющего WUS (Clark, 2001). При мутации любого гена CLV растет экспрессия WUS, 
меняя размер ЦЗ и морфологию цветов (Fletcher et al., 1999). Теоретически показано, что 
изменение числа регуляторных связей из-за мутаций может резко менять режим работы 
ГС, даже не меняя состав ее генов (Лихошвай и др., 2001). Известны мутанты дрозофилы 
с дополнительными жилками, подобными таковым в древних таксонах: ГС предкового 
жилкования сохранена, но в определенных местах крыла жилкообразование подавлено 
(Biehs et al., 1998), возможно, из-за мутации, изменившей режим работы ГС жилкования. 
Такое изменение режима функционирования генных сетей в результате мутаций позво-
ляет объяснить как многократное закономерное появление и исчезновение сложных при-
знаков в филогенезе, отмеченное палеонтологами для многих таксонов (филоциклы) (Ро-
занов, 1973), так и противоречия, между классической и молекулярной филогенией. На-
пример, в отряде палочников известны крылатые (традиционно считающиеся предковы-
ми) и бескрылые формы, а также формы с разной степенью редукции крыла. Молекуляр-
ная филогения палочников говорит, что в основании группы был бескрылый предок, а 
крылья многократно возникали у разных его потомков. Это возможно, если предполо-
жить, что бескрылый общий предок палочников нес мутацию, блокирующую работу 
генной сети формирования крыла, но не затронувшую ни одного структурного гена, а в 
разных филумах-потомках шли обратные (нормальные крылья), либо супрессорные (ре-
дуцированные крылья) мутации (Whiting et al., 2003). Открытие РНК-интерференции и ее 
успешное использование для репрессии генов в эксперименте, вместо трудоемкого мето-
да «генетического нокаута», позволяет наметить еще один путь обхода закона необрати-
мости эволюции Долло — подавление трансляции белков - транскрипционных факторов 
при сохранении их интактных генов. МиРНК может ингибировать трансляцию комплек-
са генов, образуя аналоги генных сетей-интеграторов (см. ниже)10 (Hobert, 2004).  



(10 О мощности таких сетей говорит тот факт, что по предварительным оценкам 
гены миРНК составляют примерно 1% генов в геноме человека (Lim et al., 2005), т.е. яв-
ляются одним из наиболее крупных семейств генов в геноме.) 

Так, миРНК JAW подавляют трансляцию 5 генов транскрипционных факторов 
семейства TCP арабидопсиса, меняя в частности форму листа. Отметим, транскрипция 
этих генов не менялась (Palatnik et al., 2003). Одна и та же последовательность миРНК 
может иметь несколько кодирующих ее генов, последовательности которых могут значи-
тельно различаться (Griffiths-Jones et al., 2003). Так как мутации генов миРНК нарушают 
длительность и чередование фаз онтогенеза, основной функцией миРНК считается бы-
строе удаление мРНК родительской клетки в ее потомках (Reinhart et al., 2002, Rhoades et 
al., 2002), что критично при смене дифференцировки и в онтогенензе. Дублирование ге-
нов миРНК теоретически позволяет эволюционно сформировать пул генов, по-разному 
регулирующих длительность и время смены фаз развития. Причем, нормальную смену 
фаз онтогенеза будет регулировать мажорная фракция миРНК, а минорные фракции, ин-
терферируя ее регуляторный эффект, будут приводить к «онтогенетическому шуму» 
(«реализационной изменчивости»; Струнников, 1985), нормально проявляющемуся в 
варьировании скорости чередования фаз онтогенеза в популяции и лишь в отдельных 
случаях приводящему к атавизмам. Допустим, новая мутация заблокирует синтез мажор-
ной фракции, либо усилит синтез одной из минорных миРНК. В результате дерегу-ляции 
онтогенеза может произойти сдвиг закладки органа на более ранние стадии развития, что 
позволит реализовать давно «спящие» потенции морфогенетических программ. В итоге 
возможно появления у вида-потомка признака, утраченного его предками на взрослой 
или даже эмбриональной стадии («вторичная рекапитуляция»), каковые случаи неодно-
кратно описаны морфологами и палеонтологами (Татаринов, 1978)".(11 Некоторыми ис-
следователями допускается еще один механизм обхода закона Долло - коррекция не-
больших мутаций, повреждающей ДНК гена, по долгоживущему РНК-транскрипту этого 
гена (Lolle et al., 2005). Можно сказать, что кроме генома (аналог долговременной памяти 
- на десятки, сотни и миллионы клеточных поколений) существует и «РНКом» (аналог 
кратковременной памяти — на два-три клеточных поколения). Гипотеза спорная, но ин-
тересная.) 

Особый интерес представляют мутации в генных сетях с положительными обрат-
ными связями, где незначительные мутационные изменения могут приводить к выра-
женным изменениям фенотипа организмов. Например, ген tbl не был идентифицирован в 
базе данных по кукурузе, содержащей -100000 EST 12, что говорит о предельно малом ко-
личестве его продукта в клетках (Baum et al., 2002).  

(12 EST (expressed sequence tag) — короткий участок кДНК, который служит 
маркером экспрессии гена. Служит для идентификации и картирования генов.) 

Роль tbl в селекции кукурузы (см. выше), как и сильный фенотипический эффект 
его мутаций, можно объяснить лишь каскадным усилением по механизму положитель-
ной обратной связи в генных сетях онтогенеза. О степени усиления в таких генных сетях 
дает представление генная сеть программируемой клеточной смерти — апоптоза. Если 
сравнить молекулярную массу белка FasL, запускающего апоптоз, и массу погибшей 
клетки, то различие составит ~ 1010(Stepanenko, Grigor'ev, 2002; Stepanenko, Kolchanov, 
2003)13!  

(13 Высочайшая степень усиления в генных сетях с положительными обратными 
связями вызывает аналогию с сверхкритичными системами, известными в физике и ме-
ханике. Пример подобной системы — снежная лавина, в которой масса двигающегося 
снега на много порядков больше массы исходного воздействия.) 

Именно регуляторные контуры с каскадами положительных обратных связей, во-
влеченные в регуляцию онтогенеза — наиболее вероятные мишени процессов видообра-
зования. Еще один механизм возникновения системных мутаций связан с генными сетя-
ми-интеграторами, координирующими ансамбли подчиненных им генных сетей. Пример 
генной сети-интегратора — сеть локальной дифференцировки внутри сегмента, регули-



руемая Яох-генами (см. выше). Варьируя интенсивность экспрессии Ubx и abdominal-A, 
чешуекрылые способны рекапитулировать образование ногоподобных структур в задних 
брюшных сегментах гусениц, тогда как у личинок родственных им двукрылых, утратив-
ших эту способность в результате мутации, брюшные ложные ноги не формируются 
(Akam, 1998). Аналогичным образом преобразование плавательных ножек в ногочелюсти 
у Isopoda произошло вследствие изменения паттерна экспрессии Ubx, вызвавшего изме-
нение паттерна экспрессии другого Hох-гена — Scr 14(Averof, Patel, 1997; Abzhanov, 
Kaufman, 1999). 

14 Отметим, что разная экспрессия гена в разных типах клеток — способ комбинаторного кодирования информации огромной 

емкости, освоенный многоклеточными эвкариотами.  
Пожалуй наиболее универсальным способом роста сложности является полиме-

ризация, широко распространенная как у про- так и у эвкариот. Сюда можно отнести 
дублирование функциональных сайтов в ДНК (Galant et al., 2002; Kolchanov et al., 2002c) 
и белках (Ivanisenko et al,, 2005), дублирование стартов транскрипции (в том числе и в 
нитронах) и стоп-кодонов (Kolchanov et al., 2002с), дупликации и мегадупликации — ду-
пликации протяженных районов геномной ДНК со многими генами, а также коды моду-
ляции функций геномов (Трифонов, 1997), возникающие на базе тандемных повторов. 
Их модулирующие влияние на функции генов проявляется при изменении числа копий в 
кластере (Nakamura et al., 1998). Изменение числа повторов в кластерах — наиболее час-
тый тип геномного полиморфизма (Li et al., 2002). Пространственный и временной пат-
терны экспрессии генов, находящиеся под влиянием повторов, могут изменяться после 
изменения копийности повторов (Nakamura et al., 1998). В этом случае поиск оптималь-
ных вариантов модуляторов осуществляется гораздо быстрее, чем при точковых мутаци-
ях. Элементами кода модуляции геномов являются также диспергированные повторы и 
мобильные генетические элементы, инсерции которых в различные районы геномов мо-
гут приводить к изменению паттерна экспрессии близкорасположенных генов (Brosius, 
1999). Согласно теории С. Оно, частный случай полимеризации — дупликация позволяет 
перепрофилирование системы. На основе одной из дуплицированных копий возможно 
появление качественно новых свойств у гена или генной сети (Оно, 1973). Теория Оно 
подтверждена многочисленными исследованиями (Гунбин, 2006) 

Но будучи эффективным способом усложнения, полимеризация требует больших 
размеров генома. Любая популяция имеет верхнюю границу темпов мутирования, пре-
вышение которой ведет к гибели. Гаплоидные популяции достигают ее, когда за один 
цикл репликации возникает как минимум одна деталь на геном. При постоянной частоте 
мутаций вероятность получить леталь растет с ростом длины генома, которая поэтому 
должна быть ограничена сверху (Eigen, 1971). Сравнение реальных и теоретически пре-
дельных размеров генома бактерий показало, что размеры геномов бактерий близки к 
предельным (Ратнер и др., 1985; Computer Analysis.., 1994), что ограничивает возможно-
сти полимеризации. Преодоление этого запрета путем развития полирепликонной точной 
репликации и совершенствования механизмов компактизации генома стало главной эво-
люционной мотивацией появления диплоидных геномов эвкариот, снявших ограничение 
на размеры геномов до величин порядка 1012 пар оснований, что позволило эвка-риотам 
освоить эндосимбиоз, многоклеточную и многотканевую организацию. По причине важ-
ной роли дупликаций в ходе эволюции эвкариот (Rubin et al., 2000; Zhang, 2003), рост 
числа различных вариантов транскрипции генов может быть связан с широким распро-
странением кластеров изофункциональных генов. Такие кластеры содержат гомологич-
ные гены с частично различающейся структурой и функцией. Экспрессия генов, входя-
щих в состав кластеров, осуществляется в зависимости от стадии индивидуального раз-
вития, функционального состояния организма и т. п. Порядок и интенсивность экспрес-
сии генов может определяться специальным классом регуляторных элементов иерархи-
чески высокого (надгенного) уровня — LCR (локус-контролирующими районами). Каж-
дый LCR образован специфической группой ССТФ и располагается иногда на очень 



большом (до десятков тысяч п.о.) расстоянии от контролируемой кассеты генов15 (Bulger, 
Groudine, 1999; Li et al., 2002). 

(15 Возможно, LCR могут в некоторых случаях играть роль границ между форум-
доменами хромосом, так как ассоциированы с гиперчувствительными сайтами ДНКаз, а 
форум-домены были открыты при изучении естественной фрагментации хромосом. В та-
ком случае это еще один интересный случай интерференции генетической и эпигенети-
ческой регуляции (Tchurikov et al., 1998). ) 

Существенное затруднение для теории Оно — нейтрализация мутаций в одной из 
копий дуплицированного гена. Ведь лишь один паралог сохраняет исходную функцию, а 
значит, находится под действием стабилизирующего отбора. Второй паралог может по-
пасть под действие движущего отбора только после приобретения новой функции. До 
этого момента он способен накопить множество мутаций в нейтральном режиме, а зна-
чит, высока вероятность его вырождения в псевдоген. Частые рекомбинации между па-
ралога-ми (молекулярный драйв), генная конверсия, либо тесная ассоциация паралогов, 
предотвращая псевдогенизацию, затрудняют приобретение новой функции. Например, у 
растений гены API, CAL и FUL имеют сильную гомологию друг с другом, что говорит о 
происхождении в ходе дупликаций (Kempin et al., 1995). Образуя мультимер, их продук-
ты регулируют экспрессию гена LFY (Irish, Sussex, 1990) — одного из важнейших ЦР 
генной сети развития цветка, интегрирующего, в частности, генные сети формирования 
лепестков, чашелистиков, плодолистиков и тычинок. Субъединицы мультимера взаимо-
заменяемы без особой потери функции. Поэтому мутации в гене API не меняют экспрес-
сию LFY16 (Weigel et al., 1992), которая существенно меняется лишь при двойной мута-
ции apl cal (Bowman et al., 1993).  

(16 Мутации гена API ведут к частичной стерильности соцветия. Одиночные му-
тации fill, или cal вообще никак не влияют на цветение (Ferrandiz et al., 2000).)  

 
Рис. 11. Тесная функциональная ассоциация паралогов, защищая функцию от му-

тационных повреждений, может тормозить скорость эволюции. У Arabidopsis thaliana 
гены API, CAL и FUL имеют сильную гомологию друг с другом, что говорит о происхо-



ждении их в ходе дупликаций предкового гена (Kempin et al., 1995). Образуя белковый 
мультимер, в котором продукт каждого гена взаимозаменяем, они регулируют экспрес-
сию гена LFY (Irish, Sussex, 1990) — одного из важнейших центральных регуляторов 
генной сети развития цветка. В результате, лишь тройной мутант apl cat fill теряет спо-
собность к цветению (Weigel et al., 1992, Bowman et al., 1993).  

  
Тем не менее, растение еще может цвести. Лишь тройной мутант apl cal fill не 

цветет, и экспрессия LFY в нем сильно изменена (рис. 11). Налицо не запуск, а, наоборот, 
торможение эволюции. Консервативная роль подобных дупликаций, защищающих ген-
ные сети морфогенеза от мутаций ЦР, разрушительный эффект которых демонстрируют 
гомеозисные мутации, ярко показан в эксперименте с трансгенезом цветущих на 6-20 го-
ду жизни цитрусовых геном API под конститутивным промотором. Трансгенез вызвал 
цветение на первом году без аномалий морфологии (Репа et al., 2001) (рис. 12). Наличие 
резервных регуляторов для LFY делает достаточно слабым морфогенетический эффект 
отдельных мутаций. А вот высокая гомология приводит к высокой эффективности транс-
генеза, при котором высоко экспрессирующийся мономер может в дополнение к гетеро-
мерным белковым комплексам формировать гомомерные белковые комплексы. Таким 
образом, эволюционное изменение произошло, но вследствие нарушения динамики онто-
генеза, а не вследствие смены функций паралогов. Продолжая функционировать, ГС 
морфогенеза сохранили жизнеспособность и фертильность мутанта. Цветение древесных 
форм цветковых на стадии проростка, породившее травы (Тахтаджян, 1961), могло быть 
следствием подобных мутаций (рис. 13). Другой пример защитной роли полимеризации 
— регулятор-ный домен Ubx ракообразных с множеством сайтов фосфорилирования 
(Ronshaugen et al, 2002). По-видимому, их число в ходе эволюции менялось постепенно, 
вызывая постепенную смену морфологии, предотвращая появление «монстров», чья пер-
спективность для эволюции должна была, по опыту гомеозисных мутаций, резко умень-
шаться из-за низкой жизнеспособности и фертильности. 

 



 

 
Рис. 14. Дупликация гена необходима для появления у него новых функций (Оно, 

1973). В то же время дупликация выводит из под отбора одну из копий гена, благоприят-
ствуя накоплению в ней мутаций, ведущих, в конечном счете, к псевдогенизации (Родин 
и др., 2005). Парадокс разрешает лишь функциональная нагрузка обоих паралогов, что 
возможно при разнесении экспрессии пара-логов во времени (экспрессия на разных ста-
диях развития) и в пространстве (экспрессия в разных органах и тканях).  

  
Псевдогенизацию может предотвратить лишь функциональная нагрузка обоих 

паралогов, что возможно при разнесении экспрессии паралогов во времени (экспрессия 
на разных стадиях развития) и в пространстве (экспрессия в разных органах и тканях) 
(рис. 14). Это часто наблюдается в генных сетях морфогенеза. Так, смена тканеспеци-
фичности в эволюции изучена у кукурузы: ген pi, экспрессирующийся в перикарпе зерна, 
стержне початка, нижних цветковых чешуях метелки и в шелке (столбики початка куку-
рузы), и ген р2, экспрессирующийся в шелке и пыльниках, — потомки гена, дуплициро-
ванного 2,75 млн. лет назад (Zhang et al., 2000). Другой хорошо изученный пример - кла-
стеры изофункциональ-ных генов. У многоклеточных с их обилием тканей и большими 



размерами гораздо больше шансов разнести экспрессию паралогов во времени и про-
странстве: лишь 8% генов у дрожжей остаются дуплицированными, остальные 92% воз-
вращаются к состоянию одной копии, а у позвоночных, в среднем, остаются дуплициро-
ванными 50% генов (Prince, Pickett, 2002). 

Разнесение во времени и пространстве возможно за счет любого из трех выше-
упомянутых типов мутаций, меняющих работу генных сетей. Таким образом, только та-
кие мутации, причем, последовавшие достаточно быстро вслед за образованием парало-
гов, могут провоцировать прогрессивную эволюцию путем смены функций по Оно. Чет-
вертый тип — перепрофилирование ЦР — сам по себе не снимает проблему псевдогени-
зации, требуя внешних дополнительных воздействий (эволюция, позволяющая раскрыть 
потенции преадаптаций). Специфическим перепрофилированием может быть превраще-
ние паралога в ген-регулятор, контролирующий второй паралог (например, при считыва-
нии киРНК с псевдогена) (МсСаггеу, Riggs, 1986; Балакирев, Айяла, 2004). Тест на ней-
тральность эволюции демонстрирует существенное отклонение режима эволюции неко-
торых «псевдогенов» от нейтрального, свидетельствуя об их функциональной нагрузке. 
Прорыв последнего десятилетия в изучении транскриптомов позволил выявить минор-
ные фракции нормально сплайсиро-ванных транскриптов последовательностей, считав-
шихся псевдогенами (Балакирев, Айяла, 2004). Тем не менее, до сих пор наиболее изу-
ченными примерами роли псевдогенов в эволюции служат комплексы типа гена vlhA с 
его псевдогенами у Mycoplasma synoviae. Рекомбинация и генная конверсия в нем обес-
печивают повышенную изменчивость антигенов поверхностных белков, уводя паразита 
от иммунного ответа. Хотя в данном случае повышение биоразнообразия налицо, о про-
грессивной эволюции говорить трудно, скорее это эволюционное «топтание на месте» 
(Noormohammadi et al., 2000). 

Значительная роль эпигенетических механизмов в регуляции тканеспецифичной, 
онтогенез-специфичной и даже родитель-специфичной экспрессии (см. табл. 1) позволи-
ла предположить ее важную роль в предотвращении псевдогенизации паралогов, а сле-
довательно и в прогрессивной эволюции (Родин и др., 2005). Даже простое изменение 
расположения генов в форум-домене в результате дупликации может привести к различ-
ной эпигенетической разметке обоих паралогов. Другим механизмом различения эпиге-
нетической регуляции может служить изменение расположения паралогов относительно 
каких-либо регуляторных участков 17(Чуриков, 2005). 

(17 Учитывая, что эпигентическая разметка, в отличие от генетической регуля-
ции, может стираться под влиянием среды (например, холодовой импринтинг) (Kohler, 
Grossniklaus, 2002; Bastow et al., 2004), а точность восстановления ее не стопроцентна (за 
исключением, пожалуй, морфофункци-ональной спецификации сегментов в онтогенезе), 
можно предположить, что аномально частые изменения внешней среды, стохастически 
меняя разметку паралогов, могут спровоцировать их различную регуляцию. Изученным 
аналогом такого эволюционного сценария могут служить, например, стохастические на-
рушения импринтинга, приводящие к аномалиям развития, но не передающимся по на-
следству (Jaenisch et al., 2005). Важно отметить, что различие в эпигенетической регуля-
ции само по себе не ведет к эволюции паралогов. Их дивергенция — всецело следствие 
накопленных в них мутаций. Различная эпигенетическая регуляция лишь нарушает ней-
трализацию таких мутаций, время от времени вводя их в сферу отбора. Такая концепция 
согласуется также с ранее высказанной идеей об эволюционной роли фенотипической 
супрессии, вызванной прионизацией (Инге-Вечтомов, 1998, 2000). ) 

Внешние и внутренние факторы эволюции: интерференция эволюции ген-
ных сетей и экосистем 

Как возникают и усложняются регуляторные системы в эволюции? Рассмотрим 
простейший контур с отрицательной обратной связью (ООС), регулирующий концентра-
цию белка. Любое отклонение концентрации белка от нормы отслеживается регулятор-
ным звеном ООС, компенсирующим его путем изменения скорости биосинтеза белка 
(эффекторное звено ООС). Причем контуру безразлична природа факторов, приводящих 



к отклонениям от нормы. Следовательно, ООС минимизирует фенотипическое проявле-
ние мутаций, «обнейт-раливает» их, выводя из-под действия отбора. Теоретически пока-
зано, что чем сильнее ООС, тем сильнее эффект обнейтраливания и тем меньше величина 
фенотипической изменчивости в популяции. Стабилизирующий отбор благоприятствует 
в популяции таксонам с ООС (рис. 15 А), преимущественно фиксируя ООС высокого 
уровня иерархии, что ведет к росту иерархии регуляторных систем. При этом на нижних 
уровнях иерархии накапливаются мутации, эволюционирующие в нейтральном режиме 
(Колчанов, Шиндялов, 1991). 

Фенотипический эффект обнейтраленных мутаций (ОМ) лишь скомпенсирован 
ООС. Другой класс мутаций со скомпенсированным эффектом — условно нейтральные 
мутации — двойные мутации, компенсирующие фенотипический эффект друг друга18 

(Алешин, Петров, 2003).  
18 Генотипическая супрессия у микроорганизмов, скоординированные замены в 

белках и рРНК, молекулярный драйв. 
Одновременное появление таких мутаций маловероятно, но появление одной 

вредящей мутации повышает вероятность фиксации компенсирующей ее мутации  
(Афонников, Колчанов, 2001; Afonnikov et al., 2001).  

(Кстати, отмеченная выше комплексность центральных регуляторов должна спо-
собствовать накоплению в них условно-нейтральных мутаций.) 

В отличие от условно нейтральных мутаций, ОМ не являются двойными, их фе-
нотипическая нейтральность не зависит от конкретных молекулярных механизмов, и они 
не влияют на вероятность фиксации мутаций, увеличивающих мощность обнейтрали-
вающего их контура ООС. 

Превышение пределов их мощностей выводит часть ОМ под отбор. Это может 
быть следствием изменения внешней среды или/и груза мутаций в регуляторном конту-
ре. Пусть пучок таксонов, претерпевших долгий стабилизирующий отбор в разных эко-
логических нишах, имеет регуляторные контуры с ООС, унаследованный от общего 
предка. За равное время эволюции он накопит в обоих таксонах примерно равный груз 
ОМ. Пока мощность контура велика, ОМ не проявляются, а таксоны эволюционно ста-
бильны. При приближении груза к «точке насыщения» пучок таксонов выходит из стази-
са: ОМ должны начать проявляться при слабых колебаниях среды. Если в разных нишах 
эти колебания различны, будет различна и эволюционная судьба таксонов. В худшем 
случае, все вымрут одновременно

20 — произойдет «катастрофа».  
(20 Возможен и «цепной» сценарий: первым эволюционную стабильность теряет 

вид, с регулятор-ным контуром, наиболее насыщенным грузом ОМ. Его гибель, или вы-
ход из стазиса ухудшает условия для других видов, регуляторные контуры которых тоже 
не выдерживают, и т.д.) 

Значит, долгий стабилизирующий отбор в экосистемах с низким таксономиче-
ским разнообразием может вести к кризису и вымиранию близкородственных таксонов-
доминантов. Казалось, «живые ископаемые» этому сценарию противоречат: их сущест-
вование объясняют стабильностью среды, а значит—долгим стабилизирующим отбором. 
Это не совсем так. Часть «живых ископаемых» населяет стации с циклическими измене-
ниями, где вектор отбора быстро менялся, не допуская специализации. Так, север Евро-
пы, с его частыми сменами ледниковий и межледниковий, населяют виды с наиболее ге-
нерализованной морфологией 21 (Dynesius, Jansson, 2000). 

(21 Напротив, темпы молекулярной и биохимической эволюции «живых иско-
паемых» сравнимы с таковыми у форм с эволюционно молодой морфологией (Антонов, 
2000), что согласуется с помехоустойчивостью ГС морфогенеза (Репа, 2001), показывая, 
что возможна эволюция под действием движущего отбора при сохранении генерализо-
ванной морфологии. ) 

При дизруптивном или движущем отборе ситуация противоположна: преимуще-
ство получают таксоны без ООС (Колчанов, Шиндялов, 1991) (рис.15 Б). При этом так-
соны, утерявшие ООС, будут взрывообразно демонстрировать спектр накопленных ОМ -



произойдет гиперманифестация изменчивости и может появиться когорта молодых так-
сонов (Колчанов, 2003). Конечно, не все эти мутации будут адаптивны в новых условиях, 
поэтому за взрывом изменчивости должно наблюдаться вымирание вновь образованных 
таксонов, интенсивность которого падает со временем. Таксоны, пережившие вымира-
ние, вступают в стазис. Именно такую картину и удалось наблюдать палеонтологам для 
когорт таксонов морских организмов фанерозоя (Марков, 2000). 

Таким образом, стабилизирующий и движущий/дизруптивный отборы противо-
положным образом влияют на регуляторные системы организмов, что приводит к так на-
зываемым эволюционным качелям. Поочередно при стабилизирующем отборе происхо-
дит возникновение и усиление ООС, а при движущем отборе — ослабление или разру-
шение некоторых ООС (Колчанов, 2003). Спектр мутаций, среди которых есть вредные, 
нейтральные, инадаптивные и адаптивные, должен фиксироваться в геномах таксонов в 
период стазиса в нейтральном режиме. В процессе захвата новой экологической ниши 
(или изменения старой) происходят слом контура ООС и гиперманифестация изменчиво-
сти, после чего таксоны с вредными мутациями быстро вымирают, следом за ними в ходе 
отбора постепенно вымирают или вытесняются в другие экологические ниши таксоны с 
инадаптивными мутациями. Если это действительно так, то фиксация практически всего 
спектра адаптивных для новой ниши мутаций должна проходить за короткое время и 
именно в периоды заселения (формирования) новых экологических ниш, что подтвер-
ждают эксперименты Элены и Ленски (Elena, Lenski, 1997, 2003). 

Регуляторные контуры с ООС широко распространены в природе. Они выявля-
ются на всех уровнях организации живого — от молекулярно-генетического до экоси-
стемно-го. Следовательно, феномен эволюционных качелей должен наблюдаться и на 
экосис-темном уровне. Смена стадий когерентной и некогерентной22  

эволюции (Краси-
лов, 1986), проходящая через вымирание доминирующих видов экосистемы (аналог сло-
ма регуля-торного контура высшего иерархического уровня), вследствие чего свой эво-
люционный потенциал проявляют таксоны-субдоминанты (аналог обнейтраленных му-
таций), по-видимому, является аналогом эволюционных качелей в экосистемах. 

(22 Когерентная эволюция происходит под контролем складывающейся устойчи-
вой структуры экологического сообщества, в условиях острой конкуренции. Некогерент-
ная эволюция, наоборот, идет в условиях распадающейся экологической системы и ос-
лабленной конкуренции (Красилов, 1986). ) 

Пусть ГС в ходе эволюции может перестраиваться лишь с определенной скоро-
стью (скорость эволюционного ответа — СЭО), задаваемой ее структурой, природой ЦР 
(моно-или мультимеры) и общими показателями (средняя частота мутирования, скорость 
смены поколений, плата за отбор). Эволюционные качели будут наблюдаться, если СЭО 
выше скорости смены стабилизирующего отбора на движущий. Если СЭО отстает, то 
мутации просто не успевают фиксироваться. Тогда виду выгодно «размыть» норму реак-
ции — есть вероятность, что у части особей случайно будет необходимое в данный мо-
мент значение признака. Размыть норму реакции можно, увеличив размах модификаци-
онной изменчивости (1), дезинтегрировав большую ГС на несколько мелких (2), введя в 
ГС полжительную обратную связь, усиливающую слабые стохастические возмущения в 
регуляции онтогенеза (3) или за счет формирования ГС стресс-ответа (4). 



 
Рис. 15. Роль отрицательных и положительных обратных связей в эволюции (см. 

текст). А — Качественная картина «обнейтраливания» мутационного спектра под дейст-
вием отрицательной обратной связи (по оси х — спектр фенотипической изменчивости, 
по оси у — частота особей определенного фенотипического класса) (Колчанов, 2003). В, 
С — конкуренция особей с отрицательной обратной связью (N-) и без нее (N0) в ходе 
эволюции популяции под действием стабилизирующего отбора (В) и под действием 
движущего отбора (С) (Колчанов, Шиндялов, 1991). По оси х отложено количество эво-
люционных шагов, по оси у — число особей (численность популяции постоянна — 1000 
особей). В начальный момент 50% особей имеют контур с отрицательной обратной свя-
зью (N-) и 50% особей не имеют такого контура (N0) (Колчанов, Шиндялов, 1991). 

Организация ГС проявляется в фенотипе как скоррелированность признаков, об-
разование корреляционных плеяд, радикалов (Вавилов, 1967). В эволюции корреляцион-
ные плеяды начинают формироваться, когда на ранее независимые признаки начинает 
действовать общий фактор отбора (Берг, 1993а, б). В ходе коэволюции стабилизирующий 
отбор будет поддерживать смену функциональной связи на генетически закрепленную 
(Камшилов, 1939; Шмальгаузен, 1968), то есть формировать ГС. По мере повышения 
стабильности этой ГС в ходе стабилизирующего отбора она может начать за счет слу-
чайных транслокаций сайтов ТФ «перетягивать» гены из других, менее стабильных ГС. 
Если при этом протекание онтогенеза станет более независимым от влияний внешней 
среды, то стабилизирующий отбор поддержит это процесс, начнется автономизация 
плеяды признаков от внешней среды (Шмальгаузен, 1968). Теперь при изменении среды 
вид уже не сможет быстро поменять свой онтогенез — СЭО замедлится, и вид либо вым-
рет, не сумев приспособиться, либо найдет адаптивный компромисс (Расницын, 1987, 
2002) между требованием среды и морфологией плеяды, либо сформирует собственный 
вектор эволюции, заданный морфологией плеяды23,  



(23 Палеонтология знает примеры поразительно устойчивых тенденций появле-
ния в фенотипе таксонов конкретных морфологических плеяд, несмотря на изменения 
среды (Розанов, 1973). ) 

запустив филоценогенетические процессы образования собственной экосистемы 
(Жерихин, 1997). Впоследствие уже экосистемные связи будут обеспечивать стабиль-
ность среды (биоценотическая среда; Разумовский, 1981), позволяя виду существовать в 
условиях, адаптированных к плеядам его фенотипа. Таким образом, в ходе эволюции 
биогеоценозов может наблюдаться своеобразная эстафета векторов стабилизирующего 
отбора: первоначально сложившись на уровне экосистемы как устойчивое сочетание 
факторов среды, стабилизирующий отбор формирует плеяду-ГС, которая, в свою оче-
редь, начинает выступать как фактор стабилизирующего отбора. 
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5�����
��RC��%

�������C!�#DF�����G����E�C�����#�E5���������������#����C���D6��5��8����#�
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�����������I5�H��������5�H���I��������������������#����I�����GC�������#���I�O�5D�
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