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С тех пор как Чарльз Дарвин (1809–1882) и Эрнст Геккель (1834–1919) опубликовали свои идеи, на-
всегда изменившие науку, эмбриональное развитие стало обсуждаться научным сообществом в
контексте эволюционной биологии. Восходящие к Геккелю концепции онтогенеза и филогенеза,
актуальные и для современной биологии, вместе с ныне устаревшим биогенетическим законом и
теорией гастреи, претерпели свою собственную эволюцию в работах самого Геккеля. Летопись этой
эволюции позволяет понять, каким образом идеи Геккеля, прошедшие проверку временем (такие
как онтогенез и филогенез), возникли в ходе сложного творческого процесса формирования кон-
цепций, теорий и терминов, многие из которых обрели свою собственную судьбу. В нашей статье
процесс концептуальной и терминологической эволюции прослеживается на страницах “Общей
морфологии организмов” (Generelle Morphologie der Organismen) Геккеля (Haeckel, 1866) – очень
сложной для восприятия работы, оказавшей, тем не менее, большое влияние на развитие науки, а
также в его более поздних работах. С помощью анализа текстов Геккеля, мы охарактеризовали ча-
стотный паттерн использования им терминов. Мы также постарались обозначить здесь некоторые
проблемы, с которым столкнулся Геккель при разработке новых концепций и терминологии при
написании “Общей морфологии организмов”, а также обратить внимание на его усилия расширить
эту дидактическую работу в последующих трудах.
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ВВЕДЕНИЕ

Эрнст Геккель был, возможно, наиболее влия-
тельным ученым, работавшим на переднем крае
развития дарвинизма в континентальной Европе
конца XIX и начала XX веков (Figure 1; Richards,
2008; Hoßfeld, 2010; Rieppel, 2016; Joshi, 2018a;
Watts et al., 2019; Kutschera et al., 2019; Hoßfeld
et al., 2019) (рис. 1). В своей первой большой рабо-
те, двухтомной “Общей морфологии организ-
мов”, появившейся в 1866 году, Геккель впервые
в истории биологии представил подробные фило-
генетические деревья (иначе называемые в совре-
менной литературе “генеалогическими деревьями”),
которые включали и человека (Hoßfeld, Levit,
2016; Hoßfeld et al., 2017; Watts et al., 2019). Этот
труд был посвящен “дорогим друзьям и колле-

гам”: том первый – анатому Карлу Гегенбауэру
(1826–1903), том второй – “основателям теории
общего предка” Чарльзу Дарвину, Иоганну Вольф-
гану фон Гёте (1749–1832) и Жану-Баптисту де Ла-
марку (1744–1829). Гёте был для Геккеля особенно
важной фигурой, он ценил Гёте, как представителя
немецкоязычного мира, того, кто “наиболее усерд-
но, в тихих глубинах занимался аналогиями и тай-
ными отношениями между существами и глубже
всех вникал в действительное бытие этих отноше-
ний” (Haeckel, 1866b, c. 157; Levit and Hoßfeld, 2017).

“Общая морфология организмов” фактически
дает ключ к последующим трудам Геккеля, уста-
навливая концептуальное содержание областей,
получивших развитие в его более поздних рабо-
тах, а также определяя границы этих областей
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(Ulrich, 1967, c. 201). В этой монографии Геккель
осознанно вышел далеко за пределы, установлен-
ные Дарвиным, распространив Дарвиновскую
теорию эволюции на всю биологию (Olsson et al.,
2017). Уже в этой работе Геккель призвал эволю-
ционную биологию взять на себя центральную,
преобразующую роль для всех биологических на-
ук. Более того, с его точки зрения эволюционная
биология должна выступать в качестве основы
современного мировоззрения, ориентированно-
го и ориентирующего других на улучшение чело-
вечества в целом, на фундаментальные аспекты
естественных наук. В течение всей жизни Геккель
был облечен своего рода дидактической миссией
(Porges et al., 2019; Dodel, 1906). Спустя два года
после выхода “Общей морфологии организмов”
он выразил свои натурфилософские идеи в более
популярной форме сначала в “Естественной ис-
тории мироздания” (Natürliche Schöpfungsges-
chichte) (Haeckel, 1868), которое выдержало 9 из-
даний и было переведено на 12 языков, включая
английское издание 1876 года и русское издание
1908 года (Kolchinsky, Levit, 2019). Этот труд, а
также его “Антропогенез или эволюционная ис-

тория человека” (Anthropogenie oder Entwickelungs-
geschichte des Menschen) (Haeckel, 1874), в отличие
от “Общей морфологии организмов”, были попу-
лярны и подготовили широкую, действительно
международную читательскую аудиторию, для
восприятия работ самого Дарвина (Nordenskiöld,
1935). Как подчеркивал Роберт Ричардс: “На ру-
беже веков больше людей узнали об эволюцион-
ной теории из его трудов, чем из любого другого
источника, включая собственные труды Дарви-
на” (Richards, 2018, с. 35). Хотя после 1859 года
доктрина Дарвина получили относительно широ-
кое признание, а работы Геккеля распространи-
лись по всему миру, работы обоих авторов в раз-
ное время были запрещены в некоторых странах,
включая Россию, (Kolchinsky, 2019; Kolchinsky,
Levit, 2019). Ситуация только усугублялась тем,
что постоянная вовлеченность Геккеля в научные
исследования, его монистическое мировоззрение,
тесная связь с религией и искусством придавала и
придает трудам Геккеля своеобразный характер,
оставляя место для противоречивых интерпрета-
ций, критики и политико-идеологических ком-
ментариев самого разного рода. (Kleeberg, 2007;
Stewart et al., 2019). “Запретный плод”, однако, ско-
рее соблазнял и притягивал читателей как в обыч-
ных школах, так и в академической среде (Hop-
wood, 2015, c. 189).

В рамках эволюционной биологии Геккель
распространил идеи Дарвина на несколько на-
правлений, в том числе на область эмбриологии.
Хотя закономерности эмбрионального развития
были известны многим исследователям до Гекке-
ля, включая его друга Гегенбауэра, а также Фрица
Мюллера (1921–1897), Геккель одним из первых
сформулировал “фундаментальный закон биоге-
нетики” (биогенетический закон) [Biogenetisches
Grundgesetz] (Junker, Hoßfeld, 2009; Hoßfeld et al.,
2016; Hoßfeld et al., 2019). Теория гастреи, как и до
сих пор актуальные концепции, такие как онтоге-
нез и филогенез, восходят к Геккелю. Дарвин и
Геккель взаимно вдохновляли друг на друга и
влияли друг на друга; возможно, Дарвин быстро
принял теорию рекапитуляции потому, что еe
поддерживал именно Геккель (Richards, 2018).

На основе всего сказанного можно сделать
следующий вывод: хотя далеко идущие обобще-
ния Геккеля не были общепринятыми, его влия-
ние сказалось, например, в том, что эмбриология
вскоре стала считаться незаменимым инструмен-
том для распознавания неочевидных гомологий
между организмами. Далее, можно сказать, что
научные дебаты о биогенетическом законе иллю-
стрируют плодотворное взаимодействие, которое
сложилось между эмбриологией и сравнительной
анатомией в конце XIX века (Hoßfeld et al., 2003;
Hoßfeld, Olsson, 2003a, 2003b; Hoßfeld et al., 2019).
Когда понятий и терминов, введенных Геккелем,
оказывалось недостаточно для ответа на появив-

Рис. 1. Эрнст Геккель, примерно 1872 год, (из архива
Уве Хоссфельда).
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шиеся вопросы, или когда они вступали в проти-
воречие с результатами дальнейших анатомиче-
ских исследований, предпринимались попыки
дополнить или заменить биогенетический закон.
Именно в контексте такой критической дискус-
сии были заложены важные вехи в истории эво-
люционной биологии развития. В конечном счете
биогенетический закон послужил объектом для
творческой критики; идеи, все еще актуальные для
современной биологии, такие как онтогенез и фи-
логенез, были сформулированы в связи с обосно-
ванием биогенетического закона, как и сама идея
причинной связи между онтогенезом и филогене-
зом, которая имплицитно заложена в этом законе
(Levit et al., 2015; Joshi 2018b; Watts et al., 2019).

ОСНОВНЫЕ ПОДРАЗДЕЛЕНИЯ 
МОРФОЛОГИИ: ТЕКТОЛОГИЯ, 

ПРОМОРФОЛОГИЯ, ОНТОГЕНЕЗ
И ФИЛОГЕНЕЗ

Геккель в своих работах следовал принципам
дидактики; он вел рассуждения от общего к част-
ному и формулировал конкретные вопросы, все-
гда стремясь завоевать читателей, заставить их
принять свои рассуждения, концепции и теории
(Ulrich, 1967, c. 205; Levit et al., 2004; Olsson et al.,
2006; Levit et al., 2014). Говоря о “дидактических”
усилиях Геккеля, следует пояснить, что сам Гек-
кель и его ранние читатели признавали, что мас-
сивный двухтомник “Общей морфологии орга-
низмов”, его первый опыт по преобразованию
языка и концепций биологии, не был его лучшим
дидактическим трудом (Haeckel, 1906). Даже са-
мые стойкие сторонники Геккеля высказывали
это мнение, ища объяснения его риторическим
недостаткам в личностном контексте, поскольку
работа была написана в лихорадочном темпе в те-
чение одного года (Schmidt, 1924, I: XXII; Ulrich,
1967). Тем не менее, как отмечали те же самые чи-
татели, Геккель стремился к монументальному
реформированию мышления во всех областях
биологии. Как и в случае других трансформаци-
онных моментов в истории науки, решение Гек-
келем сложной задачи изменения формулировок
неизбежно привело к огромной проблеме смеше-
ния старых и новых понятий и языка (Levit et al.,
2014). Некоторые примеры мы приводим ниже.

Первый том “Общей морфологии организ-
мов” (названный “Общая анатомия организ-
мов”) Геккель начинает с хорошо структуриро-
ванного обзора, где он обсуждает предмет морфо-
логии, или “учение о формах в развивающемся
организме” [Formenlehre des werdenden Organis-
mus]. Знакомя читателей со своей новой термино-
логией, Геккель использует старые термины, оче-
видно для того, чтобы сделать свои рассуждения
как можно более понятными. Геккель разделил
морфологию на две основные области: анатомию

и морфогенез (рис. 2). Морфология “в самом уз-
ком смысле” [im engsten Sinne] была названа ана-
томией в попытке соединить новые концепции
Геккеля с прежней “доэволюционной” анатоми-
ей, которая оперировала с “постоянными во вре-
мени” формами организмов. Фундаментальным
для Геккеля является то, что формы никогда не
бывают статичными в старом до-Дарвиновском
смысле, но могут рассматриваться как таковые с
определенной точки зрения, а именно на уровне
индивидуума, “который в данный момент рас-
сматривается как неизменяемое существо” (Hae-
ckel, 1866a, c. 265).

В рамках этого подхода анатомия была разделе-
на на тектологию и проморфологию. Первая пред-
ставляет собой анализ организмов на основе их
структурных компонентов, вторая – изучение “не-
изменных” базовых стереометрических свойств
форм, (Grundformen), которые объединяются друг с
другом при формировании организма как целого
(Haeckel, 1866a, c. 46-49; Rieppel, 2016, c. 22). Во вто-
ром основном разделе (морфогенез) вводятся но-
вые термины: онтогенез и филогенез. Это делается
для того, чтобы привнести динамический аспект –
рассматривать эволюционирующие организмы
как в рамках их индивидуального жизненного
цикла или “становления” [werdende] (онтогенез),
так и в рамках эволюционной истории филума
или “ствола” [Stamm] (слово греческого проис-
хождения, которое придумал Геккель), к которо-
му они принадлежат (филогенез) (Haeckel, 1866a,
c. 29–30). Как видно из сказанного выше, “онтоге-
нез” четко отождествляется с “эмбриологией”, а
“филогенез” – с “палеонтологией” (рис. 2).

КОНЦЕПЦИИ И СЛОВА, СТАРЫЕ И НОВЫЕ

Творческое использование Геккелем старого и
нового словаря является осознанной попыткой
решить проблему новых концепций, облеченных
в старый язык, и нового языка, который требует
объяснения, а значит неизбежного использова-
ния старого словаря. Потрясающей особенно-
стью творческого гения Геккеля, проявившейся в
“Общей морфологии организмов”, является то,
что он не только создавал неологизмы, но и по-
стоянно адаптировал терминологию, используе-
мую в устоявшихся дисциплинах, для того, чтобы
разъяснить глубокие связи между областями ис-
следования. Например, вышеупомянутое опреде-
ление морфологии с позиций эпистемической
перспективы, а именно обращение с индивидуу-
мами “как если бы” они были неизменными, то,
что Оливье Риппель называет “временным сре-
зом” (Rieppel, 2016, c. 42), имеет корни в онтоло-
гическом принципе, вытекающем из более фун-
даментальных представлений Геккеля о природе
и о том, как она должна быть познаваема. На
предшествующих страницах “Общей морфоло-
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гии организмов” Геккель стремился связать мор-
фологию, в частности, с той частью физики, ко-
торая понималась как наука о силах [Kräfte]. С
наиболее универсальной точки зрения вся приро-
да есть “не что иное, как система движущих сил,
из чего следует, что нигде нет такого понятия, как
действительный покой, так что там, где покой как
бы существует в областях материи, это всего лишь
результат уравновешивающих сил…” (Haeckel,
1866a, c. 11). Поскольку морфология есть изуче-
ние формы, обнаруживаемой в организмах, каж-
дая рассматриваемая таким образом форма есть
“не что иное, как результат равновесия движущих
сил в данный момент”. Наука о формах, или мор-
фология естественных тел, является, таким обра-
зом, в самом широком смысле статикой материи
(Haeckel, 1866a, c. 11) или, если использовать бо-
лее современную формулировку, – изучением
равновесных состояний (Watts et al., 2019). Другой
пример – “эмбриология”. Этот термин, видимо,
был введен для того, чтобы связать новый термин
“онтогенез” с широко известным современникам
Геккеля развитием индивидуума на определенной
стадии его жизненного цикла (рис. 2). Но Геккель
сразу же подчеркнул, что эмбриология – “слиш-
ком узкая область, применимая только к высшим
классам животных” (Haeckel, 1866a, c. 30), и что
терминология для описания эволюции как внут-
ри, так и вне эмбриональной мембраны отсут-
ствует. В дальнейшем Геккель определял онтоге-
нез по-разному: как “эволюционную историю

индивидуумов”, как “эволюционную историю ге-
неалогического индивидуума первого порядка”
или “эволюционную историю продукта развития
яйца” (Haeckel, 1866a, c. 55). Первая часть слова
“онтогенез” – “onta”, использовалась Геккелем
как термин для обозначения развивающегося ор-
ганизма, чтобы избежать, как он пишет далее, ис-
пользования вялого и многосложного термина
“физиологический индивидуум” (Haeckel, 1866a,
c. 367). “Онтов” он также называл “бионтами” –
“bionts” [Bionten] (Haeckel, 1866a, c. 266). Какой бы
термин он ни использовал (а Геккель использовал
термины онта и бионт взаимозаменяемо), он по-
нимал под ними некие конкретные тела, отлича-
ющиеся от абстракций или концептуальных тел:
конкретные индивидуумы (как пространственно
ограниченные единицы формы), которые в дан-
ное время являются объектом рассмотрения и ис-
следования. Как мы увидим ниже, само понятие
“индивидуум” находилось в процессе эволюции в
этот период, чему немало способствовал Геккель.

Точно так же “онта” или живые индивидуумы в
этом смысле противостоят “phyla” (филуму) или
генеалогии индивидуумов [Individuen-Stämmen],
под которыми мы понимаем “абстрактную сово-
купность всех “онта”, родственных по крови”
(Haeckel, 1866a, c. 55). Таким же образом, по-види-
мому, термин “палеонтология” был использован
здесь (см. рис. 2) как наиболее приближенный к
термину “филогенез”. Ранее этот термин исполь-
зовался в тех случаях, когда речь шла об изучении

Рис. 2. Схема, иллюстрирующая структуру морфологии организмов как области науки (по: Haeckel, 1866a, с. 30).
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целостных коллекций родственных видов на об-
ширных эволюционных временах, и именно та-
кое его понимание оказывается центральным для
новых терминов Геккеля: “филон” (phylon) (вари-
анты phylum и phyla на латыни, Stamm (ствол) на
немецком) и его изучение “филогенез”. Но Гек-
кель вскоре пришел к выводу, что термин “пале-
онтология” перегружен тем, что для его новатор-
ского изучения филогенеза было отвлекающими
ассоциациями, связанными со “статическим” до-
Дарвиновским периодом и с относительным от-
сутствием интереса к органической истории со
стороны геологов (Haeckel, 1866a, c. 59–60). Тем
не менее, как мы увидим, позднее это слово будет
неоднократно использоваться в “Общей морфо-
логии организмов” в качестве синонима термина
“филогенез”. Его значение в тексте “Общей мор-
фологии организмов” (и, в глазах Геккеля, дей-
ствительно в науке в целом) будет трансформиро-
вано, поскольку новые термины и их определе-
ния регламентируют всю работу: “Филогенез и
онтогенез должны, таким образом, служить взаи-
мосогласованными ветвями морфогенеза. Фило-
генез представляет собой эволюционную исто-
рию абстрактного индивидуума, отягощенного
некими генеалогическими отношениями; тогда
как онтогенез – это эволюционная история кон-
кретного морфологического индивидуума” (Hae-
ckel, 1866a, c. 60).

В наиболее наглядной форме информация об
использовании Геккелем различных терминов
представлена в табл. 1. В ней обобщены результа-
ты анализа отцифрованных текстов Геккеля, как
научных так и популярных. Таблица позволяет
получить представление сразу о трех терминоло-
гических аспектах работ Геккеля. Во-первых, о
том, какие слова по отношению к какой концеп-
ции употреблялись в той или иной работе. Во-
вторых, о том, как распространялись популяри-
зованные Геккелем немецкие варианты терми-
нов, образованные от латинских и греческих кор-
ней в “Общей морфологии”. И в-третьих, она
позволяет взглянуть на эволюцию терминов, ука-
зывая, какие из них сохранились во всех работах
Геккеля, а какие исчезли, говоря другими слова-
ми “вымерли”.

ПРОБЛЕМА ИНДИВИДУУМА

В каждом из четырех основных разделов книги
Геккель рассматривает вопрос об индивидуации,
который подвергался сомнению как морфолога-
ми, так и физиологами, в ботанике и зоологии на
протяжении предшествующих десятилетий.
(Rieppel, 2016, c. 41–43; Rieppel, 2019). “Пробле-
ма”, одновременно логическая и систематиче-
ская, стала еще более сложной в контексте эво-
люционного развития. Теперь не только индиви-
дуум, понимаемый как зрелый, способный к

воспроизведению организм, состоял из частей
(здесь введено новое измерение в классическое
различие частей/целого), но и каждая из этих ча-
стей, в зависимости от того, о каком организме
идет речь, должна была рассматриваться в раз-
личных временных масштабах в отношении друг к
другу и в отношении к гомологичным частям в
пределах видов и филумов (Rieppel, 2019). В главе 8
книги III первого тома Геккель описывает оше-
ломляющий набор предшествующих подходов к
проблеме индивидуации (Haeckel, 1866a, c. 241–
268). Он пытался найти свое решение в концеп-
ции “относительной индивидуальности” (Haeckel,
1866a, c. 264), которая подразумевала отказ от са-
мого понятия абсолютной индивидуальности,
остатки которого сохранились в дебатах преды-
дущих десятилетий. Геккель систематизировал
эту относительность, предложив шесть “поряд-
ков” индивидуальности, которые были анало-
гичны для протист, растений и животных, при-
меняя термины, использованные в ходе много-
численных дискуссий между ботаниками и
зоологами в предыдущие десятилетия (Rieppel,
2019): Plastiden или клетки, как для одноклеточ-
ных, так и для многоклеточных организмов;
Werkstücke или органы и системы органов, состо-
ящие из клеток; антимеры (Antimeren) или морфо-
логические структуры, расположенные поперек
плоскости симметрии (это могут быть органы с
правой и левой частями, или системы органов в
двусторонне симметричных организмах); мета-
меры (Metameren), или соответствующие части,
располагающиеся вдоль оси, такие как междоуз-
лия вегетативных стеблей, сегменты у червей или
сомитов у позвоночных; особи (Personen); шестой
и последний “порядок” – это колонии или клуб-
нелуковицы (Cormen oder Tierstöcke) (Haeckel,
1866a, c. 241–68).

Каждый из этих шести “порядков” индивиду-
умов рассматривается с обеих “сторон” разделе-
ния “анатомия/морфогенез” на рис. 2. Так, в гла-
ве 9 книги III первого тома “Общей морфологии
организмов” Геккель обсуждает “морфологиче-
скую индивидуальность организмов с точки зрения
их тектологии, двигаясь вверх от клеток (1-й поря-
док) к колониям (6-й порядок), а затем снова рас-
сматривает их как “физиологические индивидуу-
мы” в главе 10 (Haeckel, 1866a, c. 269–363). Поня-
тие “относительная индивидуальность” помогает
структурировать обсуждение Grundformen (про-
морфологии) в IV книге (Haeckel, 1866a, c. 377–
399, 528–539), в то время как в главе 18 книги V
второго тома Геккель рассматривает “эволюци-
онную историю морфологических индивидуу-
мов” по тем же шести порядкам, в контексте об-
суждения книги V “Общего онтогенеза”, который
включал как эмбриологию, так и метаморфоло-
гию (Haeckel, 1866b, c. 110–147). Понятие индиви-
дуума будет доработано Геккелем во II томе для
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того чтобы включить в него тройственную концеп-
цию генеалогического индивидуума, также важ-
ную для его биогенетического закона, но этот мо-
мент не будет обсуждаться здесь (Haeckel, 1866b, c.
26–31; 421–422; Rinard 1981; Rieppel, 2019).

БИОГЕНЕТИЧЕСКИЙ “ЗАКОН”
И ЕГО НАЧАЛА В “ОБЩЕЙ

МОРФОЛОГИИ ОРГАНИЗМОВ”

Ключевым моментом здесь является то, что по-
нятие “индивидуума” для Геккеля, на каком бы
уровне оно ни находилось, необходимо рассмат-
ривать как с морфологических позиций, так и с
физиологических, одновременно как статическое
и динамическое (Olsson et al., 2010; Hoßfeld et al.,
2017). Первым вариантом был “форма-индивиду-
ум” [Formindividuum], чья природа зависела от
единовременных взаимоотношений его элемен-
тов или частей, которые не могли быть разделе-

ны. В последующем варианте описан “индивиду-
ум-производитель” [Leistungsindividuum], кото-
рый рассматривался в его скоротечной жизни от
рождения до смерти (Haeckel, 1866a, c. 265–268).
Но для Геккеля ключевым моментом было то, что
оба проявления индивидуальности взаимосвязаны.
Как писал Оливье Риппель: “… высшие животные
без сложных жизненных циклов последовательно,
через процесс размножения и дифференциации,
реализуют низшие уровни индивидуальности форм
в процессе своего развития, в то время как каждый
из этих низших уровней индивидуальности форм
представляет собой зрелую физиологическую ин-
дивидуальность на последовательных уровнях орга-
низации растений и животных” (Rieppel, 2016: 43).
Эта формулировка, по сути, является основной
концепцией того, что в последующих работах бу-
дет называться “биогенетическим законом”, ясно
описанным позже в “Общей морфологии орга-
низмов” как “тезис” о рекапитуляции, связываю-

Таблица 1. Частота использования терминов в текстах Геккеля (за исключением оглавлений и индексов). В качестве
цифровых источников текстов были использованы сайты https://archive.org или http://caliban.mpipz.mpg.de. В каждом
случае для поиска слов использовалась поисковая система, встроенная в данные сайты; серым цветом отмечены наи-
более популярные работы Геккеля; (a) – (k) – URL-адреса каждого текста

(a) https://archive.org/details/generellemorphol01haec.
(b) https://archive.org/details/generellemorphol02haec.
(c) http://caliban.mpipz.mpg.de/haeckel/natuerliche/natuerliche.html.
(d) https://archive.org/details/diekalkschwmme01haec.
(e) https://archive.org/details/diekalkschwmme02haec.
(f) https://archive.org/details/diekalkschwmme03haec.
(g) https://archive.org/details/anthropogenieod05haecgoog.
(h) https://archive.org/details/systematischephy01haec.
(i) https://archive.org/details/systematischephy02haec.
(j) https://archive.org/details/systematischephy03haec.
(k) http://caliban.mpipz.mpg.de/haeckel/weltraethsel/weltraethsel.html.
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(a) Generelle Morphologie, Bd. 1 (1866) 109 23 5 33 0 21 23 0 0 0 0 0

(b) Generelle Morphologie, Bd. 2 (1866) 84 32 0 146 0 67 146 0 0 0 0 0

(c) Natürliche Schöpfungsgeschichte (1868) 0 17 0 61 0 21 34 5 0 0 0 0

(d) Kalkschwämme, Bd. 1 (1872) 22 4 0 53 3 2 49 4 12 0 4 17

(e) Kalkschwämme, Bd. 2 (1872) 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1

(f) Kalkschwämme, Bd. 3 (1872) 0 0 0 4 0 0 0 0 0 0 0 0

(g) Anthropogenie (1874) 0 11 0 109 87 16 56 73 46 15 8 47

(h) Systematische Phylogenie, Bd. 1 (1894) 0 4 0 71 9 38 83 54 3 0 0 25

(i) Systematische Phylogenie, Bd. 2 (1896) 0 2 0 146 9 40 53 62 36 14 2 26

(j) Systematische Phylogenie, Bd. 3 (1895) 0 6 0 101 10 33 46 55 7 1 0 21

(k) Die Welträtsel (1899, Volksausgabe) 1 9 0 39 30 15 24 42 1 8 0 26
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щей онтогенез и филогенез. Этот тезис мог стать
более ясным только лишь после более полного
обсуждения онтогенеза и филогенеза в томе II
“Общей морфологии организмов”.

Таким образом, вступительные слова тома II
определяют онтогенез более широко, чем в томе I:
“Онтогенез, или эволюционная история органи-
ческих индивидуумов, – это наиболее общая нау-
ка об изменениях формы, через которые проходят
бионты, или физиологические индивидуумы, в
течение своей жизни, от рождения до смерти.”
Отношение онтогенеза к морфологии теперь уже
более развито по сравнению с тем, что описано в
томе I: “Задача онтогенеза, таким образом, состо-
ит в восприятии и объяснении изменений у
форм-индивидумов, то есть, в определении есте-
ственных законов, которым следуют изменения
форм морфологических индивидуумов и через
которые бионты могут быть представлены” (Hae-
ckel, 1866b, c. 3). Филогенез также получает рас-
ширенную трактовку в книге VI, которая откры-
вается следующим определением: “Филогенез,
или эволюционная история органических филу-
мов [Stämme] – это целостная наука об изменени-
ях формы, через которые проходят филумы в те-
чение всего их существования из-за изменений
их видов или видов, включающих последователь-
ные или сосуществующие близкородственные
члены каждого филума” (Haeckel, 1866b, c. 303).

Самая длинная глава во всех двух томах (Гла-
ва 19: “Теория происхождения и отбора”) знако-
мит читателя с краткой историей и расширенным
объяснением центральных понятий наследова-
ния и адаптации, каждое из которых следует сво-
им эмпирически выведенным законам [Gesetze]
(Haeckel, 1866b, c. 180–222). Только в главе 20
“Онтогенетические тезисы” содержится ключе-
вая концепция того, что в более поздних работах
будет называться “биогенетическим законом”.
Она сформулирована среди в общей сложности
44 тезисов, которые являются своеобразной об-
зорной точкой на горной тропе, с которой хоро-
шо видна пройденная территория и тот путь, кото-
рый еще предстоит пройти в “Общей морфологии
организмов”. Использование таких ревизионных
“тезисов” в качестве дидактического метода, несо-
мненно, оказало влияние на более поздние тексты
по биологии, например, ученика Геккеля Ричарда
Гертвига (Richard Hertwig, 1850–1937) (Ulrich
1967, c. 206).

Последние пять тезисов (40–44) касаются
“причинной связи бионтической и филетической
эволюции“, и “закон” лучше всего выражен слова-
ми самого Геккеля: “онтогенез … косвенно обу-
словлен [bedingt] филогенезом… филума, к которо-
му он принадлежит” (40); это “краткое и быстрое
повторение филогенеза, обусловленное физиоло-
гическими функциями наследственности (раз-

множения) и приспособления (питания)” (41); и
“органический индивидуум повторяет [wiederholt]
в быстром и кратком ходе своего развития важней-
шие из тех изменений формы, через которые про-
шли его предки в ходе своей долгой и медленной
палеонтологической эволюции, согласно законам
наследования и приспособления” (42) (Haeckel,
1866b, c. 300).

Из пяти рассматриваемых тезисов, формули-
ровки первых трех (40–42) были принципиаль-
ным образм изменены благодаря последними,
43-му и 44-му тезисам, которые учитывают слож-
ности, обнаруженные Геккелем в свидетельствах
эволюционных изменений онтогенеза: “полная и
точная рекапитуляция” “вычеркивается и сокра-
щается” “[verwischt und abgekürzt], потому что “онто-
генез всегда выбирает наиболее прямой путь” (43);
и сама по себе рекапитуляция становится “фаль-
сифицированной и измененной из-за вторичных
адаптаций” [gefälscht und abgeändert durch secundäre
Anpassung]” и, таким образом, рекапитуляция
“является тем более точной, чем более сходными
были условия существования, при которых раз-
вивались бион и его предки” (44) (Haeckel, 1866b,
c. 300).

Геккель уже в “Общей морфологии организ-
мов” проводил различие между своими “тезиса-
ми” и “законами” (Gesetze), термин, который он,
как мы видели, с удовольствием использовал в от-
ношении эмпирических закономерностей, на-
блюдаемых в наследовании и адаптации (Haeckel,
1866b, c. 180–225), и который он рассматривал
как применимый к законам в его более позднем
обсуждении “филогенетической эволюции” в
главе 26 тома II. Как и в случае расширенного об-
суждения “морфологических тезисов” в томе I
(Haeckel, 1866a, c. 364), здесь использование сло-
ва “тезисы” было уместным, по мнению Геккеля,
для описания самой науки в ее эволюционном
становлении: “Такой науке, как морфология ор-
ганизмов, которая еще находится в колыбели
[in primis cunabilis], надо еще пройти метаморфоз,
прежде чем она сможет осмелиться деклариро-
вать для своих постулатов ранг абсолютных, без-
условных законов природы…. В отношении их
дальнейшего “развития до уровня законов мы
должны надеяться на наших последователей””
(Haeckel, 1866b, c. 295). Геккель взял на себя это
“дальнейшее развитие”.

РАЗВИТИЕ БИОГЕНЕТИЧЕСКОГО ЗАКОНА 
И ТЕОРИИ ГАСТРЕИ В ПОЗДНИХ ТЕКСТАХ

Геккель заметно трансформирует собствен-
ную терминологию в последующих работах,
предпринимая попытки сделать ключевые кон-
цепции, такие как тезис о рекапитуляции, одно-
временно более эпистемически надежными и бо-
лее понятными для широкой аудитории (Olsson,
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Hoßfeld 2007; Hoßfeld, Olsson 2008; Hoßfeld et al.,
2011). В его “Естественной истории мироздания”
(1868), популярность и широкое распростране-
ние которой мы уже отмечали, причинная связь
между развитием бионта и филетической эволю-
цией рассматривалась как важнейшее и неопро-
вержимое доказательство теории происхождения
(рис. 3; Haeckel, 1868, c. 227–258). Именно в
1872 году в первом томе трехтомной монографии
Геккеля об известковых губках впервые появля-
ется термин “биогенетический закон” для отраже-
ния этой связи: губки выражают своим существо-
ванием “глубокий смысл этого биогенетического
основного закона [biogenetischen Grundgesetzes]. Ибо
вся организация этих животных становится для
нас ясной только через их онтогенез, через кото-
рый мы непосредственно приходим к их филоге-
незу” (Haeckel, 1872, т. I, с. 215). Как утверждает
Геккель, то, что было “тезисом” в “Общей морфо-
логии организмов”, теперь, в этом тексте, полу-
чило эмпирическое обоснование (Reynolds, Hüls-
mann, 2008; Reynolds, 2019). В той же работе он
цитирует собственную книгу (“Общую морфоло-
гию”), проясняя свои концепции и сводя в одно
центральное утверждение гипотезу о рекапитуля-
ции, которую он разработал в “Общей морфологии
организмов”. Как он пишет, “основополагающий
закон органической эволюции” он поставил на вер-
шину “теории причинной связи онтогенеза и фило-
генеза”, на которой основана вся эволюционная
история (Haeckel, 1872, т. I, с. 471). В том же первом
томе Геккель посвятил целую главу “филогенезу гу-
бок”, употребляя синонимичные термины “фило-
генез”, “история филума” (или история ствола) и
“палеонтологическая эволюционная история”
(Haeckel, 1872, I: 340). Отдельная глава, посвя-
щенная онтогенезу, вводит термин “история за-
родыша” [Keimesgeschichte] и “индивидуальная
история развития” [individuelle Entwicklungsges-
chichte] как синонимы (Haeckel, 1872, т. I, с. 328).
В третьем томе монографии о известковых губках
Геккель сделал свои результаты более доступны-
ми для широкого круга читателей с помощью
изобразительных средств (рис. 4; Haeckel, 1872b).

В целом популярные работы Геккеля закрепи-
ли использование немецких терминов Keimesges-
chichte и Stammesgeschichte, особенно в его более
поздних работах: “Антропогенез или эволюцион-
ная история человека” (Anthropogenie oder Entwick-
elungsgeschichte des Menschen) и “Загадка Вселен-
ной” (Welträthsel). Как видно из таблицы 1, в трех
этих книгах гораздо меньше специальных терми-
нов, а некоторые и вовсе не используются в ряде
случаев (например, “бион” и “онта”). И наобо-
рот, термин “биогенетический фундаментальный
закон” [biogenetisches Grundgesetz] после 1872 года
все чаще появляется в популярных книгах, что су-
щественно способствовало стабильности терми-
на в последующие десятилетия, несмотря на не-

однозначное восприятие работ Геккеля (Ulrich
1968; Joshi 2018b). Например, в “Антропогенезе”
(1874), выдержавшем к 1910 году шесть изданий,
Геккель стремился показать, до какой степени
можно распознать в одном организме весь исто-
рически связанный ряд его предков. В этой книге
Геккель стремился в наиболее ясной форме пока-
зать эволюционную линию животных, ведущую к
человеку, которую он реконструировал через ис-
торию развития отдельных органов с помощью
биогенетического закона. Именно в этой работе
он представил изображения эмбрионов, которые
быстро стали (и до сих пор являются) знаковыми
для Геккеля (Hopwood, 2015). Он начал использо-
вать изображения эмбрионов уже в 1868 году в
“Естественной истории мироздания”, в главе,
показательно названной “Эволюционные зако-
ны [Entwicklungsgesetze] органического филума
[Stämme] и индивидуумов: филогенез и онтоге-
нез” (рис. 3; Haeckel, 1868, с. 227–258). Примеча-
тельно, что пары иллюстраций эмбрионов для со-
бак и людей, а также курицы и черепахи соответ-
ственно были постепенно доработаны в более
поздних изданиях (1868–1909) (Hopwood, 2015).
И в той же работе повторяется биогенетический
закон, разработанный во II томе “Общей морфо-
логии организмов”, со ссылкой на ключевые гла-
вы “Общей морфологии организмов”, такие как
“Эволюционная история морфологических ин-
дивидуумов” и “Онтогенетические тезисы” (Hae-
ckel, 1868, с. 253).

Но наиболее полное применение биогенети-
ческого закона можно найти в работах Геккеля по
теории гастреи. Согласно Геккелю, гастрея – это
гипотетическая базовая форма (Urform), из кото-
рой эволюционировали все многоклеточные жи-
вотные. Она не оставила следов в палеонтологи-
ческой летописи, и поэтому может быть обнару-
жена только как стадия гаструлы в развитии
многих современных животных: “Основываясь
на идентичности гаструл представителей самых
разных филумов животных, от губок до позвоноч-
ных, я заключаю, согласно биогенетическому за-
кону, что филумы животных имеют общее проис-
хождение от одного единственного неизвестного
предка, который по существу был идентичен га-
струле: Gastraea” (Haeckel, 1872, с. 467). Геккель
считал, что своей теорией гастреи он доказал мо-
нофилетическое происхождение всех многокле-
точных животных. Если два первичных зародыше-
вых листка действительно гомологичны у всех
Metazoa, как постулировал Геккель, то это стало
бы объяснением раннего и очень важного события
в эволюции эмбрионального развития – проис-
хождения зародышевых листков (Haeckel, 1874a,
1875; Grell 1979).

Таким образом, первый том монографии по
известковым губкам (1872) был важен не только
тем, что содержал формулировку “биогенетиче-
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Рис. 3. Рисунки эмбрионов позвоночных животных (по: Haeckel, 1868, с. 240).
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Рис. 4. Схематическое представление каналов водоносной системы губок у различных представителей Leucon: а, б, з,
и – срезы, перпендикулярные апико-базальной оси губки; в–ж – срезы вдоль апико-базальной оси губок на разных
стадиях развиия (по: Haeckel, 1872b, рис. 40).

(а) (б)

(в) (е) (г)

(ж)

(и)(з)

(д)
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Рис. 5. Формирование гаструлы у червя (1–6), лягушки (7–11), млекопитающего (12 – 17) (по: Haeckel 1910, Plate II).
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Рис. 6. Зародышевые листки различных организмов (по: Haeckel 1874a, Plate III).
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ского закона”; в той же работе Геккель написал
короткую (4 страницы) главу под названием
“Теория зародышевых листков и филогенетиче-
ское древо животных” (Haeckel, 1872, с. 464–467).
Здесь он впервые сформулировал тезис о гомоло-
гичности зародышевых листков у всех Metazoa.
Уже во II томе “Общей морфологии организмов”
Геккель выдвинул предположение об общем
предке для всего царства животных [Thierreich] и
его происхождении от одной филогенетической
формы (Haeckel, 1866b, с. 408–417). Более того,
позицию Геккеля подкреплял тот факт, что его
филогенетические тезисы “Общей морфологии
организмов” были вполедствии подтверждены
работами Александра Онуфриевича Ковалевско-
го (1840–1901) (Haeckel, 1872, с. 466). В последую-
щих изданиях Геккель прояснил свою мнение о
значении изучения эмбрионов, например, в тре-
тьем издании “Естественной истории мирозда-
ния” (Haeckel, 1872, рис. III, с. 499). В более позд-
них изданиях он использовал рисунки, чтобы ви-
зуализировать теорию гастреи (рис. 5). Он также
приводил в своих работах изображения зароды-
шевых листков различных организмов (рис. 6).

В более поздних работах Геккель развил тео-
рию гастреи, например, в “Морфологии инфузо-
рий” (Zur Morphologie der Infusorien) (Haeckel,
1883) и в “Исследованиях по теории гастреи”
(Studien zur Gastraea-Theorie) (Haeckel, 1873, c. 77),
а также в ряде других работ, например, в его ста-
тье 1874 г., опубликованной в Журнале естествен-
ных наук Йены (Jenaische Zeitschrift für Naturwis-
senschaft) (Haeckel, 1874b). В том же году он опуб-
ликовал весьма популярный “Антропогенез”, в
котором использовал концепцию гастреи, сделав
ее доступной для гораздо более широкого круга
читателей (см. табл. 1).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Геккель понимал и принимал необходимость
введения в научный и общественный дискурс но-
вых терминов и концепций, а также разработки
для них четких определений. Именно это стало
одним из основных достижений Геккеля, начало
которому было положено в его удивительной
“Общей морфологии организмов”. Оглядываясь
назад, Геккель сам признавал несовершенства
этой первой попытки (Ulrich, 1967). Он осознавал
огромное количество и сложность вводимых им
терминологических новшеств и изыскивал спо-
собы сократить использование “специализиро-
ванных” терминов в последующих, более попу-
лярных работах. Терминология, созданная для
концепций онтологенеза и филогенеза, все еще
актуальна сегодня, и именно ее можно признать
основной инновацией в “Общей морфологии ор-
ганизмов”. Вскоре Геккель начал использовать
другие синонимы и немецкую терминологию,

особенно в своих более популярных работах. Эле-
менты его концепций, оказавщих наибольшее
влияние, а именно биогенетический закон и тео-
рия гастреи, можно найти уже в его работах ран-
него и самого творческого периода, когда в тече-
ние одного года были написаны два массивные
тома “Общей морфологии организмов”. Ни она,
ни “Монография по губкам” так и не были пере-
ведены с немецкого языка и оказались доступны
лишь для ограниченной немецкоязычной аудито-
рии (Ulrich, 1967; Olsson et al., 2017). Несмотря на
это, Геккель использовал и сделал более доступ-
ными свои новые концепции в более поздних ра-
ботах, используя как лингвистические, так и
изобразительные средства. Еще при жизни Гек-
келя его удивительная способность сочетать кон-
цепт, язык и изобразительное искусство была от-
мечена учениками и последователями (Porges
et al., 2019; Godel 1906). Биогенетический закон и
его применение в теории гастреи в качестве при-
чинной связи между онтогенезом и филогенезом
послужили для Геккеля лейтмотивом и в его про-
светительской миссии. Эта миссия, неотделимая
от научных исследований, была центральной в
его жизни.
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Since Charles Darwin (1809–1882) and Ernst Haeckel (1834–1919) published their trailblazing ideas, the
scientific community’s discussion of evolutionary biology has included the topic of embryological develop-
ment. The concepts of ontogeny and phylogeny, still current in contemporary biology, together with the now
obsolete biogenetic law and his Gastraea theory, which trace back to Haeckel, all underwent an evolution of
their own in Haeckel’s works. The record of this evolution makes clear how the features of his thinking that
proved durable, such as ontogeny and phylogeny, were established as such through a difficult creative process
of formation of concepts, theories, and terminology that themselves enjoyed varying fortunes. Beginning with
Haeckel’s Generelle Morphologie der Organismen [General Morphology of Organisms] (1866), this paper traces
aspects of the conceptual and terminological evolution that takes place both within the pages of this highly
complex but seminal work and then chronologically in later works. We include the use of text data mining of
his works to establish and analyze word frequency patterns. We seek to indicate here some of the challenges
Haeckel faced in establishing new concepts and terminology in the General Morphology, and we draw atten-
tion to his efforts in later works to extend this didactic work.
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