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L ВВЕДЕНИЕ

В „Происхождении видов путем естественного отбора" Дарвин дал
ясное» не оставляющее никаких сомнений, материалистическое объяснение
происхождения адаптации. Удивительная сложность и замечательная
„целесообразность** приспособлений являются лишь неизбежным след-
ствием естественного отбора или выживания наиболее приспособленных.
Естественный отбор, по Дарвину, главный, но не единственный фактор
эволюционного изменения форм. На ряду с наследственной „неопределен-
ной" изменчивостью, на базе которой действует естественный отбор,

H-**J и—"" — -- -т, .- ... -.тм-І,, ·" · . ι ~'" - '-* 1** г-· —. *·"-*̂ . - Л т _ *

Дарвин ^Ірилар^^известное значение и „определенным изменениям*
Эти/ последние, называемые теперь "Ы5. " ._
де ляются" внешними условиями в том смасле,"что на известные измене^
щля среды организм реагирует „определенным" образом; круг таких ч

реакций ограничен. Изменения в развитии, происходящие под влиянием
изменений в окружающих условиях, по Дарвину, могут передаваться
следующим поколениям.

Эта передача осущертвляется если не сразу, то во всяком случае
в результате повторных воздействий в течение нескольких поколений.
Таким образом, опредедегаая изменчивость Η& ί̂'βΑ0™0™?, ΠΡ®"1^̂
участие в Эволюционном процессе. * " г І^Г
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I

При этом, однако, важнейшим эволюционным фактором остается
-естественный отбор — отбор случайных неопределенных изменений.
Чтобы сделать совершенно отчетливыми взгляды Дарвина на относи-
тельную роль определенной и неопределенной изменчивости в эволю
приведем две короткие выдержки из „Происхождения видов". Вот что
писал Дарвин, говоря о „прямом действия измененных условий":

„Мы можем быть уверены, что бесчисленные сложные взаимные при-
способления в строении, которые мы наблюдаем у разнообразных орга-
низмов повсеместно в природе, нельзя приписать просто этому действию". *

Немного ниже, после критического разбора ряда примеров прямого
действия среды, он заключает:

„Подобного рода * соображения и побуждают меня придавать меньше
веса действию окружающих условий, чем наклонности к изменению,
которая зависит от причин, нам совершенно неизвестных" (Ч. Дарвин,
Сочинения» т. III, стр. 368, 1939).

Позднейший экспериментальный и теоретический анализ проблемы
прямого влияния внешних условий на организм, проблемы передачи по
наследству благоприобретенных признаков (ламТркоэский принцип)
показал» что такая передача не может объяснить возникновения адаптации
с материалистических позиций. &^иологии. нет неопровержимых доказа-
тельств наследования благоприобретенных признаков.Тр^дно признать,воз-
можность его существования по отношению к многоклеточным организмам,
«ели учесть все известное теперь о структуре полрвых клеток и законо-
мерностях индивидуального развития. Несмотря на это, остался фактом
наличие у животных и растений большого числа так называемых „адап-

*^ j д т Ш -"- ' ·¥ mt^ ^ 1И . *ч *· »*· ч * , - . - , ^ "L-^A* - + ' Г" -·* -fl· ^ * - - " ^ ^

%, или приспособительных, модификаций. Πод_адаптивнои моди-
фикацией мы понимаем не, только определенное,1но"ице/ сообразное
п^испрсорительное изменение организма под влиянием изменившихся
внешних условий. ^ " '" "

Мы считаем, как ато Сбудет видно из дальнейшего, что ,Да£§ин_был
_ ^придавая известное значение определенной изменчивости в эволюции
живых существ. Задача этой статьи—осветить по возможности полнее
проблему .происхождения и роли адаптивных модификаций. В связи
с этим будет рассмотрен вопрос о значении адаптивных модификаций
в процессе естественного отбора я в эволюционном процессе в целом;
о различных формах естественного отбора в зависимости от внешних
условий и наличия или отсутствия адаптивных модификаций; наконец,
о ^к^тррьіх^закономерностях видообразования, тесно связанных с нали-
чием целесообразной определенной изменчивости. ' '""

II. КРАТКИЙ ЛИТЕРАТУРНЫЙ ОБЗОР
>

Г

Вопрос, поднимаемый сейчас адесь, ве является новым в имеет уже свою довольно
длинную историю.

Ламаркисты различных толков ва протяжении всех 80 лет, прошедших со дня
опубликования „Происхождения видов", пъггрлись использовать^А**ЛЗГ палотия а»аитив-

с наследственными приспособительными и£ мене-
« как доказательство ламарковекого принципа происхождения приспособлений.
Мы не будеи здесь касатіюя всевозможных ламаркистских гипотез, так как _

неоднократно освещались в биолог Іческой литературе (например, Поляков, 1937). L v

эти гипотезы, носящие более жлн менее ясный идеалистический характер, являютс-^
ооытхами доказать возможность образования адаптации без участия естественного

отоора или лишь поеТ Ηβ*λ™Α^ "* -спомогттельйвм^івгв участей (Плате).
XIX в. выдвинул пранаин замены неустойчивы.,

адаптивных »одвфих&двй соответствующямя вм по фенотиа
естественного отбора

oaeevL ̂ °°β<Χ!ΤΛ к иадязидуа/дьному приспособлению Гнзменившимся условиям Морган
рассматривает истороческн. ^jH aemeri „Естественный отбор поддерживает: а) выгодные
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ваот первое, а переменчивость условии — второе".
Современники Л. Моргана Болдуин (1902) и др. также

ддідтивньк. модификаций как ^результат двятельноот^стесттенного отбора. днако они
придавали подобньхмГ модификациям лишь" очень ограниченное эначение в эволюции.

В начале XX в., под влиянием быстрых успехов, достигнутых генетикой и цито-
логией, большинству эволюционистов, утолщит _на материалистических позициях, основ-
ное внимание уделяет неопределенной . наследственной, жамеичивости. Определенные,
ненаследственные, изменения считаются не имеющими значения в процессах BHjQgS·
разрвания, хотя рассматриваются иногда как результат деятельности естественного
отбора ~ (Баур, 1911). Лишь у немногих исследователей мы находим указания на воз-
можную замену модификаций мэтодишн в процессе естественного отбора (Турессон!!
ΙΛΤΊ Т · · ·* А«АХ·"* -Λ"*^"·' ^^ и-1·- ч— f , -*-ιιβ· k · г \ * г 7
І ^А Іецлукг, J.93UJ. Лишь сторонники· наследования благоприобретенных признаков
придают определенной изменчивости ведущую роль в возникновении адаптации.

Кирпичников (1933) указывает на десомненное большое влияние модификаций на
Mexjgaai*^4e^^Hg^<ageCTHejiBMOT .. « овбр^7 ̂ Несколько' позднее (Кирпичников, 1935) это
влияние рассматривается в отдельной статье. Автор указывает яа широко распррстраден-

слеАсда приходит к заключе
нию, что способность^ к ^образованию адаптивных мод ификапий "сов дается естественным
отбором (отбор на моластично£тЭТ. '"" ........ " — ̂ —^^- - - '

^f * V Ж " L А · **ч ^1"1 ц brt "" ^ Ь * " '

Далее Кврпичниковым разрабатывается ^гипотеза наследственного закрепления
модификаций fc йроцесее .̂ косвенного" о^борги " Шд "косвенным отбором понимается
„кажущееся закрепление^ модификаций до пластичщшу °РГ*НУ ДУТ^М отбора по другим

СВЯАЯ&НЬШ с ним, , органам, но менее пластичным и более сущестдён-
* '«ым для жн*водё^ГІ^льностиа (Кирпичников*, 1935)- Закрепление' модификаций происходит

благодаря нарушению"' "корреляций, . в развитии и функционировании пластичного
организма.-— распаду ненужных корреляционных механизмов, идущему путем косвен'
него отбора. ___

Лукин (1935), подобно А. Моргану» приходит к заключению о замене в процессе
естественного отбора адаптивных модификаций соответствующими мутациями, т. с. фсно-
тппических приспособлений генотипическимн. Эта замена происходит благодаря боль*

' . . , _ * Т . _ _ - ' -* > . „^ - _^К . —· -- <**.«! f _ - · , ' ίτΝ>_ _._ '^- -" ' * Т^ __ __шеи стойкости мутаций* мевьшеи зависийоЧГти их от внешних условия. 1 енотипически
обусловленные приспособления обладают, наряду со стойкостьк), радом "других '"преи-
муществ в борьбе sa существов*адаве. Сюда" относятся их ёолее раннее появлйние'
в индивидуальном развитии' и болЙпая вкономичность, поскольку фенотипяческие при-
способления ^рпира^тсд^на довольно сложные _^пррцесСы,- происходящие в организме.
Нас^едственвде ,лакр>5л;енир; ̂ одаф^Йі̂ ^отсходат, таким образом,, благодаря отбору,
приводящему к стабилизации приспособленцй. . ^

Позднее (Лукин, 1936, 1939) автором развиваются эти положения более подробно.
Возникновение адантивных .модификаций рассматривается как результат деятельности

• ·-· . а ' ""'"·" ·* ' · -. "-· ,,-,.,. »--ч·"·'. . .̂  А..̂ -«·-*̂  ' * 'естественного отбора.
Шмальгаувен (1938) придает адаптивным модификациям ведущее значен^^ аволюг

. ** * __ * Υ Ϋ ' * +**t^ F- ^ * * t/· - -'**** "* * ' *- '* *** f*> г ,-ч*І *··*** *̂  * ^"г ^ *· ** -* *л

. По Шмальгаувену, кажущееся закрепление модификации происходит
благодаря слепому разрушающему действию мутационного процесса на ставшие неяуж-
ными приспособления, лишние корреляционные механизмы* Адаптивная модификация

^ - ^ . - * Г ··· . *^^,*^% * ρ ι *+ · . t , . . ^ ^ * 4 ^ . 4 . * * j + - r j · * ^ * А- ^ і ^ ^*1

является тіервым ответом организма на изменившиеся условия, она обусловливает
согласованность .реакций организма в измененной среде и нередко показывает на правд с- ι
ние дальнейшего эволюционного процесса.
·" Путь закрепления модификации рисуется (Шмальгаувен, 1939) 9 общем до изве-
стной степени сходно с соображениями Л. Моргана и особенно Лукина. .Адаптивные \
модификации заменяются мутациями (генокопиямя) как менее 'зависящими 4tSt" внешних
условий н поэтому более устойчивыми. Поедсходят .изменение генотипа под покровом
** ' " . 'т~ -._ , — „ · - . - . - · * У ' · . - * — % 'Ч-^и^-з - * - ν»*·*
неизменного- фенотипа "й^аамена внешних факторов развития внутренними.

О замене модификаций сходными мутациями пишет также Гаузе (1939а), придавая
адаптивным модификациям большое значение в эволюции.

Таким образом, пути закрепления в эволюции адаптивных модификаций Предста-
вляются различным авторам различными. Мы постараемся показать ' далее, что это раз-
личие кажущееся, что в .основе закрепления модификаций лежит единый процесс, раз-
личные стороны и проявления которого можно рассматривать изолированно.

В последнее время появилось несколько экспериментальных работ, подтверждающих
Ж ·· ·· w 1 ^ · ·

ряд положений, развитых Кирпич ни ковым, Лукиным в Шмальгаузеном. Я имею в виду
работы Машковцева (1936), Гаузе (19396), Гаузе в Смарагдовой (1939), Камшялова (1939)
в некоторые другие; часть этих работ будет рассмотрена в дальнейшем.

Кончая краткий литературный очерк, можно отметить, следующее. Адаптивные
модификация, еще сравнительно недавно встречавшиеся крайне недружелюбно большин-
ством эволюционистов, в том числе я генетиков, завоевали себе за последние годы
довольно широкое признание. Все большее и большее число весладоваталей придает
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кодификационной определенной изменчивости значительную,, а иногда в «ведущую
роль в эволюционном процессе, не признавая вместе с тем наследования благоприобре-
тенных - признаков. Так, Гауае (193%) пишет: ·. Естественный отбор является фактором,
создающим биологические системы. Он является фактором* лежащим в основе тонких
закономерностей приспособительного процесса, в часто приводит к замещению адаптив-
ных модификаций похожими ва них мутациями"*"" * "' ' ' '"

Муретов (1939) развивает ряд положений о косвенно^ фиксировании модификаций
1 на основе отбора по жизнеспособности, „Отбор поί ".ряду^ледовных биологических
* характеристик (жизнеспособность, плодовитость, длительности развития), — пишет

Муретов, — влечет за собой коррелятивные изменения норм реакции других морфо-
фивиологическнх признаков".

Следует подчеркнуть» что особая заслуга в деле разъяснения значения адаптивных
модификаций принадлежит Шмахьгаузену (1938 и особенно 1939). Он связал предста-
вление об адаптивной модифИйшга'сЬ всем течением эволюционного процесса и отвел

.. j · ^^Р Tf ^ ^^

ей заслуженное место в эволюционной смене растительных и животных форм. -" '

Ш. СРЕДА И ЕСТЕСТВЕЖЫЙ ОТБОР. ПУТИ ЗАКРЕПЛЕНИЯ
МОДИФИКАЦИЙ ПУТЕМ ОТБОРА
4

1. Ц е л е с о о б р а з н а я р е а к ц и я о р г а н и з м а
и ее п р о и с х о ж д е н и е

Жизнь любого организма не может рассматриваться отдельно от
среды, от окружающих условий, Не^щерышЕЮ_ меняющаяся среда заста-
вляет организм также непрерывно прйспрсобляться к ней. »Лк>§о,й
жизненный, 'процесс опирается наг бесконечное количество приспособи-

.̂̂ -,-v, .*-_,., ^..*.-**-'-'& ._..---.'- ·**-, „., ж<1.^. - „.. · . · . . , . . . . _ .. .. ' ' -· «І ·-··*-"·* ·-— ·* "··"

тельных реащрш, Развитие организма представляет собой непрерывную
- ;:.·^. . . - . -г -1· Ά '*· " -' '̂  ·---"'·^-•'-1-Г'"ЗТ^ -"·*·*—*—-- .· - * " ІІ ί.ηι^τι · ч -*цепь реакции приспособляемости (Кирпичников,

Иными словами, жвднь вообще возможна только в том случае, если
*~ l· __

живое существо будет в процессе роста к развития и в любой момент
жизнедеятельности более или менее целесообразно реагировать на изме-
нения влажности, температуры, климата, состава пищи, величины атмо-
сферного давления и т. д. Изменение органа происходит как в результате
прямого влияния измененных условий, так и в случае изменения функций,
например, усиленного упражнения или неупражнения. Замечательные
работы Машковцева (1936) показали, какое огромное значение имеет
ряд факторов внешней среды, действующих через изменение функций,
при развитии таких органов, как легкие, у очень многих представителей
животного мира. Можно предпддагать, чтс^развитир. любого --органа про-
ходит с начала и' "до конца под 'большим или меньшим воздействием
внешней среды. - —*····,.
-̂  _U—- *"- ~*- •**?^ · --- . -. ι

нужно иметь в виду, что целесообразные, адаптивные, реакции имеют
место не только в отношении непосредственно^ сйязи организма со средой»
По определению Северцова (1939), можно различать в любом организме
эктосоматические и энтосоматические органы (различие это не является,
конечно, абсолютным). Эволюционные изменения последних необходимы
при изменении первых, более прямо связанных со средой. Если какойтлибо
эктосоматический' Ърган (например, глаз животного или лист растения)
обладает способностью целесообразно реагировать на изменения окружаю-
щей -среды (световые раздражители), то подобная модификационная

\ способность будет совершенной только при параллельных адаптивных
\ изменениях (реакциях) ряда энтосоматических органов.

Далеко не все такие реакции оказываются необратимыми и, раз
возникнув, сохраняются до конца жизни особи. Огромное количество
адаптивных реакций организма носит чисто функциональный характер;
такие реакции исчезают, как только исчезнет.^соответствующий внешний
раздражитель. Мы будем называть далее ясные,.н&обратимые, во всяком
случае долго сохраняющиеся морфологические целесообразные изменения
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адапршнымн модификациями. Нередко, однако, мало заметные, преходя*
реакции, иногда носящие чисто регуляторный характер, имеют

большее значение, чем резко выраженные стойкие адаптивные модифи-
кации.

Пластичность организма обусловливается прежде всего многочислен-
ными мелкими адаптивными реакциями. Они могут иметь двоякий
характер. В процессе приспособления к частой смене условий создаются
сложные системы реакций регулятррного типа, обеспечивающие слажен-
ность организма как целого, нормальную жизнедеятельность в изменяю-
щихся условиях1.

Так, постоянная температура тела (теплокровные животные) „осво-
бождает" животных в некоторой степени от прямых воздействий внешней
среды. Благодаря неизменной температуре оказывается более независимым
от среды функционирование многих важнейших органов животного,
прежде всего кровеносной и нервной систем, пищеварительного аппарата
и т. д. Но это уничтожение ряда приспособительных реакций, распад
корреляционных систем, обеспечивавших жизнедеятельность при изменяю*
щейся температуре тела, вместе с тем сопровождается созданием ряда
новых, быть может не менее сложных приспособительных реакций. /
У теплокровных прежде всего должны быть механизмы, обеспечивающее
поддержание постоянной температуры — регулирующие теплоотдачу, пото-
отделение, обеспечивающие усиление обмена веществ при низких темпе-
ратурах внешней среды и т. д.

Подобные приспособительные реакции должны быть очень совершенны,
так как, в противоположность холоднокровным, у теплокровных вырабаты-
вается приспособление ' всех органов к определенной температуре.
Колебания температуры тела в пределах даже 1 — 2 градусов резко
снижают жизнеспособность и нарушают нормальное функционирование.
Ясно, что в основе таких приспособительных реакций лежат определен-
ные морфологические изменения, происходящие в ряде органов живот-
ного.

Нормальная жизнедеятельность зависит также от регуляторных
механизмов, проявляющихся во время эмбрионального и постэмбриональ-
ного развития. Хорошим примером может служить сохранение соотноше-

о * * \g^^/f«rfte*>_v ~jf*n Ч,".-—. , · **.д ч ja>t - f-f -" -* * *' ··"*·

и^ .частей развивающегося зародыша при резком, иногда 'искусственно
вызванном уменьшении общих размеров тела. Как ив"случае постоянной
температуры тела, реилшшя процессов развития и роста, с одной стороны,

* * * * Γ»*ϋ*̂ *1'***ί*̂ β * ̂  ~ -̂  f,, * ,ДІч *.*.І./Сл^ . "*·'--. ч· .-ι*, ,— -т.. А- ,·.!., · *--_ д "z-v-M ЬЖчІ+вЯЛЪ*·**»* '.^^7

делает организм более независимым от внешних воздействий, с другой
nfc*.^A^i ···· "-'·- ·"*'··"'·*-*·» ш*.··.!·»***-»̂  ,.,. л^лита^и -.к τ -.* „,. - . , . · * * . ^ _ -, -, . * ./. _. π*~ * ...·-*

_^_ ** ^ = - ' > -ί^*' „ н *. · - jV г ' - f ,-*·*-*" · -. ·**»**

основывается на большом числе приспособительных реакций
^ц І4ь ^ ' ь-*»̂ *-**̂ ^ *ч>^ * ̂ Г^,· ̂ _ ^ ι ь '!" ч ^L Ж - — *-. + ^^ _^_~jF^^e « — _ м · ' " - " " · - , · . · » t a ..· ,_--f-«-*·-'·-".·* ' .^f^··*-

Аюоои регуляторный процесс становится возможным благодаря наличию
таких приспособительных реакций, и Зависимость организма от сред
становится не меньшей, но лишь более сложной и глубокой.

с регуляторными механизмами^ пластичность обеспечиваетс
— — ̂ ,,̂ ^̂ Λ. **-—»- -Г- ----- - - - _ ̂  _ ( , · .- *- '̂-t-l.-ii-î r-̂ ĵ;. ·.*,.,-.-·· '-··-..„- . .- ••^^. .. '

также и прямой изменчивостью организма, под воздействием,
этих слуэдх адаптивные реакции более ясно выражеш

таккак они обеспечивают выживаемость не за счет сохранения постоян-
тва некоторых органов или систем органов (регуляция), а за счет

непосредственного приспособительного изменения органов и их функций
в соответствии с окружающей средой.

Анализ значения в эволюции всей области целесообразных реакций
пока еще вряд ли возможен. Мы ограничимся далее лишь группой

чноти т
1 Ряд сходных с нашими положений о „регул я торной

в работе Калабухова, посвященвой изучению чувствительности животных к внешни
воздействиям (в печати.
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адаптивных модификаций» рассматривая их как частный случай системы
целесообразного реагирования.

'Совершенно понятно, что с материалистических позиций подобную
целесообразность реагирования»—иногда простую, но в большинстве
случаев крайне сложную, — можно объяснить только исторически.

Весь эволюционный процесс в целом приводит к выработке теснейшей
связи организма, со средой. Подобная связь, выражающаяся прежде
всего в целесообразной реакции (морфологической и функциональной)
организма на внешние раздражители, вырабатывалась благодаря постоян-
ной борьбе за существование и естественному отбору. При этом по мере
усложнения и совершенствования органических форм усложнялись
и совершенствовались формы адаптивных реакций» в том,числе и адап-
тивных модификаций. Усложнялись и увеличивались морфогенетические
корреляции в процессе развития, благодаря чему адаптивная реакция
стала нередко вместо прямого ответа организма на внешний раздра-
житель— ответом одних органов на изменения, происходящие в других.
Естественный отбор является сохранением наиболее жизнеспособных
(выданных условиях) особейГЖизнеспособность определяется" в значитель-
* rf ·'* ' "** — _ _- ._-***.-пп**·**·-*"*·«·**. ,___ „* π ._-_*.*«. - -ч - - +*т~т^....

ной степени целесообразностью реагирования йа условия внешней среды
^. . , ' _ ......>,-.». ·*·^Λ.*~· ·.-"-** *-"*"""*|'*м " ' ·.,- Д -.·*--·.,- l· .. . | Ί щціі·! ·ιι··ιΊι··ι·|4·ι< in ι·· ι · V~V^ " -

как во время,развития, так и при-жизни взрослого организма. Поэтому
- - — * - *·* -v^g, *,*.-·-*,* -V :·**4*Μ+ t ** f1*^ г^-ь .̂̂ Д.а- - ^...—^ -^ТІ Γ·Γ·Τ ι І І І ι ~ ішІиІДІл ""· ' " г

естественный отбор неизбежно приводит к созданию сложной системы
адаптивных реакций. Это представляет собой одну из самых существен-
ных сторон 'деятельности естественного отбора, недостаточно оцени-
ваемую большинством эволюционистов.

Естественный отбор на целесообразность реагирования непосред-
ж***-»^~-** , _^жм—-."-^~"- ν ю _.,..--«—*;-----*-"·-*··-' ..<&. •*г""*"'.„и«№̂ ——,_„*-,,»·**-*."

ственно с̂ Я$Вй І̂̂ £*вдд^^
признаков. Он выражается всегда в изменении строения тех илЁГ других
органов или Их зачатков. Нер^рко",.результатом .такого отбора будет
и создание системы корре^яцийГ обеспечивающих в случае изменений
'внешнщ условий возникновение а д а п т и в н ы х м о д и ф и к а ц и й .

Адаптивные модификации распространены очень широко, причем
их характер тесно связан с изменчивостью условий существования. Чем
чаще и резче изменяются внешние условия, тем шире и сильнее выражены
адаптивные модификации. Нет ни. одного вида животных и растений,
у которого их не было бы, хотя изучены они пока еще очень слабо.
Особенно яркими, бросающимися в глава являются такие модификации
у растений, привязанных к определенному местообитанию и поэтому
вынужденных приспособляться к резко различным условиям»

Так, у огромного количества видов растений известны изменения
корневой системы под влиянием различной влажности почвы. Влажность
воздуха непосредственно влияет на количество устьиц и длину жилок
листа» а также на величину осмотического давления (Максимов, 1926),
вызывая образование ясных адаптивных модификаций. Формы и размеры
кроны деревьев определяются в значительной степени нахождением их

_ ф * - * — - - — - F

в лесу или на открытом месте. Интересный пример представляет
зависимость между условиями существования и стадиями развития
растения; смена стадий тесно связана со сменой условий развития,
и растение всегда замечательно тонко приспособлено к изменяющимся
в течение развития условиям. Изменяя температуру» влажность и осве-
щение на определенных стадиях, можно резко изменить закономерности
развития (Лысенко, 1938) у различных злаков. Эти изменения носят,
несомненно, адаптивный характер — так, ставя озимое растение в усло-
вия, характерные для яровых форм, мы получаем резкий сдвиг в сторону
яровостй, ^Иначе говоря, идь^нение условий, приводит к образованию
адаптивных модификаций по быстроте роста и развития растений. Пре-
•ĵ fc^Vib * " ., ι -^ •̂̂ '•Е-Г тв л і*ц* м*^ -, ji - - i ·
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вращение озимых культур в яровые,—несомненно, результат
таких исторически созданных адаптивных

В животном мире адаптивные модификация носят несколько иной
характер; часто их труднее выявить, но это отнюдь не означает их
отсутствия. Прекрасный пример был продемонстрирован Гаузе н Смараг-
довой (1939) при работе с инфузориями. Авторы изучали изме
оезистентность инеЬ зооии по отношению к солености. Акклиматиз
животных ооычно связана с увеличением в первом же поколении их
стойкости по отношению к новым условиям среды — увеличением стой-
кости, сопровождающимся рядом иногда трудно установимых морфологи-

иенений. Ряд работ Хармса (1937) и его учеников выявил
широкое распространение адаптивных модификаций у животных, населяю-
щих зону морского прилива и вынужденных поэтому приспособляться
к жизни и в воде, и на- суше. Головинской Η Кирпичниковым (не опубли-
ковано) обнаружены у рыб изменения чешуйчатого покрова» происхс
под влиянием изменившихся внешних условий и носящие* несом

"·*· ^ . . fc **«—**·
* ·* F ft».

адаптивный характер. Форма тела сазана, перевезенного из озерно-
речных водоемов в пруды, резко меняется, рыбы становятся более
сходными с рыбами, обычно живущими в прудах (Кирпичников, не опубли-
ковано)* Подобные примеры могли бы быть умножены в сотни и тысячи
раз. Несомненно, сюда же должна быть отнесена вся огромная область
условных рефлексов, далеко не всегда длительно сохраняющихся, но иногда
оказывающихся очень стойкими.

Итак, отбор приводят к созданию способности к образованию
.*" -ЧНЦ^ г^ . **·,*(* '•^.rrf..-fi ^ .^;

. ых модификаций, іолько пластичн л ^__
_ ' ' '* __ I ^'ЧИИиВши! I **̂ ^Ч,,, .„ „,̂ ΜΤ""*·' **^Д1 * Г г- -^т»^-ι

выжить при постоянной СУТОЧНОЙ; сезшодои и годовой, вушщахич
^̂ ^ "" и .̂ ^Р1 І̂ Ц ^г ^^^^^^^^ ^̂ ^̂ ^̂ 1 ЛЛ Ъ^̂ ^̂ ·̂.̂ ь_̂ ^̂ ^̂ ^̂ ^̂ ^ ^̂ ь̂_· Ĵ ·.̂ ·̂. ·̂__ J· Ч^^^ ^̂ ^̂ ^̂ ^̂ ^̂ ^̂ В̂ >_̂ k̂ ^̂ r̂i -C-̂ r̂ h ̂ ί ^̂ ^ ^" ~r ^^^^^f^^ r ^Ч

и почвенной, биоценологическои и т. д. смене услр)айй. Отбор на
ность, на индивидуальную приспособляемость,* властности отбор,
щий способность к образованию адаптивных модификаций, играет очень
важную роль в эволюционном процессе.

ч · ^

2* З а к р е п л е н и е а д а п т и в н ы х м о д и ф и к а ц и й

В отношении каждого фактора внешней среды обычно можно выясни
его оптимальное значение для жизни данного организма. При отклоне-
ниях данного фактора от оптимума в ту или другую сторону жизне-
спосооность люоого организма падает, несмотря на образование адаптив-
ных модификаций, несмотря на индивидуальную приспособляемость. Этот
вопрос был подробно разобран нами раньше (Кирпичников. 1935); сейчас

гя лишь тем, что попытаемся пояснить это небольшой схемой
(рис. 1),

мы примем жизнеспособность при оптимальных условиях за 100,
при любых других условиях она будет меньше, хотя организм и обладает
способностью приспособляться к окружающим условиям, образуя адаптив-
ные модификации. Наибольшие шансы выжить и дать потомство всегда
будут иметь те особи, которые жизнеспособны при наиболее часто
повторяющихся, близких к средним условиях. Иначе говоря, в результате
естественного отбора организм и вся популяция в целом приспос
наиболее совершенно именно к этим частым условиям, и они
благодаря естественнс

Для разных стадий н оптималь-
ные условия, т. е. те, которых „требует" данный организм, бесспорно,
различны. На схеме и в ходе дальнейшего анализа я вынужден условно
принять оптимум одинаковым для всех стадий онтогенеза — это необхо-
димо, чтобы возможно более упростить дальнейшее изложение.
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ности
раженные
Они. как

на схеме кривые мы называем „кривыми приспособлен-
важнейшими кривыми,

(основными
видеть, ЯЕ

с окружающей средой

характеризует

это нетрі
ж .. _ связь организма

экологическими кривыми).
Как бы ни была целесообразна адаптивная модификация, она

всегда организму попавший в несколько необычные,
во всяком случае не опти-
мальные условия. Жизне-
способность при этом
почти всегда оказывается
несколько сниженной. За

Концентрация Онешнего фактора
1

Нонцентрациа бнешнего срактора
2

панцентршшя внешнего фактора
3

Рис. 1. П р и м е р ы к р и в ы х п р и с п о с о б л е н -
н о с т и 1 . 1) симметричная кривая при широко колеб-
лющихся условиях существования; 2) симметричная
кривая при более постоянных условиях; 3) асиммет-
ричная кривая при широко колеблющихся условиях.
Заштоихованы области образования адаптивных моди-
фикаций. Во всех случаях при отклонении условии
среды от оптимума даизнеспособность падает несмотря

на образование адаптивных модификаций

Fig. I. E x a m p l e s of a d a p t a b i l i t y c u r v e s .
1) Symmetrical curve; the living conditions vary grea-
tly; 2) symmetrical curve; the living conditions are
more steady; 3) asymmetrical curve; the living condi-
tions vary greatly. The regions of formation of adap-
tive modifications are shaded. In all -the cases when
the environmental conditions deviate from optimum,
the viability decreases notwithstanding the formation

of adaptive modifications

счет Чего понижена в от-
клоняющихся от оптиму-
ма условиях жизнеспособ-
ность?

Понятно, что при всей
„целесообразной" слажен-
ности реакций организма
эта слаженность — только
результат отбора, а по-
этому она всегда умень-
шается при изменении
условий. Лишь очень редко
условия среды, оставаясь
изменчивыми в определен-
ных границах в течение
очень долгого времени»

г к выработке
вполне адаптивного не-
наследственного полимор-
физма; случаи такого поли-
морфизма будут обсуждены
особо. Обычно уменьше-
ние жизнеспособности при
повышении или понижении
температуры или измене-
нии другого внешнего фак-
тора является общеизвест-
ным правилом.

Такое понижение жизне-
способности объясняется
сравнительно просто. Пла-
стичность различных орга-
нов различна. Одни из них
настолько изменяются при
образовании адаптивных
модификаций, что могли
бы функционировать, а
иногда и функционируют,
вполне нормально. Другие
при том же изменении
условий или сами оказы-
ваются неспособными нор-
мально работать, или же
тормозят функции более
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пластичных органов. Всткю _адаптивд»,модификация^в том или ином
отношении несовершенна!' песовершенство это мЗжет выразиться "Как
в" недостаточной способности целесообразно реагировать у ряда энтосо-
матических (иногда и эктосоматических) органов, так и в наличии мор-
фогенетических корреляций, ранее необходимых, а теперь ставших из-
лишними. Если условия среды изменились на продолжительное в£>емя,
лишними становятся все те корреляции^ -адторые..обеспечивдли целесо-
образное функционировавшие при исчезн^щих или ставших очень, ред-
кими7внешних условиях. '""*' * л ^ ^ *

«сделать более понятным положение о пониженной жизнеспособ-
ности адаптивно модифицированного организма, разберем один простой
пример. По данным Бушкиля (1938), для карпа европейских стран пре-
дельными температурами являются температуры (приблизительно) от О
до 32°, для индийского карпа — от 15 до 34°, оптимум лежит в первом
случае около 24°, во втором — около 27°. Карп неплохо приспособляется
к изменению температуры, что было продемонстрировано Бушкилем
в опытах по акклиматизации европейского карпа на островах Малайского
архипелага.

Проведя серию опытов по сравнительному выращиванию европейского
и индийского карпов в водоемах, расположенных на различной высоте над
уровнем моря, Бушкиль получил очень любопытные результаты.
Оказалось, что чем меньше высота над уровнем моря (и чем выше
средняя температура), тем больше преимущество индийского карпа над
европейским по жизнеспособности. Наоборот, при увеличении высоты
резко увеличивается преимущество европейского карпа, индийский карп
оказывается обладающим меньшей жизнеспособностью.

При известной средней высоте, на которой расположены опытные
водоемы, и соответственно при средних температурах жизнеспособность
обеих форм карпа оказывается одинаковой. Средние температуры для
таких высот ниже оптимальной температуры для индийского карпа, но
выше оптимума для европейского — жизнеспособность и тех, и других
оказывается не наивысшей, а несколько пониженной.

Эти результаты становятся вполне понятными, если рассматривать
индивидуальную пластичность исторически, как результат действия
естественного отбора* Повторяем, всегда наиболее жесткий, наиболее
результативный отбор наблюдается при приспособлении организма
к средним условиям, условиям, которые неизбежно становятся оптималь-
ными.

Раз животное или растение даже при наличии адаптивных модификаций
J4 - — ^ ν ν ~ ~ А ^*г

оказывается обладающим пониженной жизнеспособностью — начинается
интенсивный отбор, быстро повышающий общую жизнеспособность. Если
особи какой-либо популяции были приспособлены в общем к колебаниям

пределах А — В — С — D — Е, при оптимуме С, а ср'еда
# пределами колебаний оказались условия С — D — Е

F — G, то выживать будут лишь индивиды, жизнеспособные при новых
условиях. Если условия Е стали при этом наиболее обычными, то кривая
приспособленности сдвинется -и оптимумом будут являться условия Е.
Кривые приспособленности в течение эволюционного процесса все время
сдвигаются с большей или меньшей скоростью в ту иЛи Другою сторону.
Такой сдвиг происходит благодаря естественному отбору—отбору на
пластичность, действующему очень резко, особенно при изменении условий
существования.

Отбор на пластичность, на выживаемость при
внешней среды происходит несколько неоС , есл

выработанная .ранее способность образ
Журнал общей бяологня. 9
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\
модификации. Отбор выравнивает соотношение между организмом
и средой — оптимум будет вновь совпадать в общем с наиболее часто
встречающимися (для определенных стадий развития), средними условиями»
В процессе такого отбора, имеющего огромное значение в эволюции,
б у д у т и з м е н я т ь с я , в с е т е о р г а н ы и с о в е р ш е н с т в о в а т ь с я
все те м о р ф о г е н е т и ч е с к и е к о ρ ρ ел яции, к о т о р ы е о к а з а -
л и с ь н е с о в е р ш е н н ы м и и т е м с а м ы м п о н и ж а ю щ и м и ж и з н е -
с п о с о б н о с т ь . Адаптивно модифицированный орган, если его новая
структура достаточно приспособлена к новым условиям и новым функциям,.
сам может при этом не изменяться или изменяться лишь в незначительной
степени. Однако все, что оказалось менее пластичным, все, что нарушает
слаженность реакций организма, будет подвержено самому жесткому-
естественному отбору.

В процессе такого отбора будут сохраняться всевозможные мутации,
изменяющие мало пластичные органы. Будут отбираться мутации-, совер-
шенствующие систему морфогенетических корреляций, необходимую для
новых условий существования, и тем самым разрушающие старые,
ненужные теперь корреляционные механизмы. При отборе новых мутаций,
увеличивающих соответствие между организмом и -.средой, наиболее
совершенные адаптивные модификации не будут существенно изменяться
именно благодаря своему совершенству.

Даже при абсолютно одинаковой жизнеспособности в различных
условиях (модификационном адаптивном полиморфизме) отбор будет
принимать9 бХагйДаря наличию адаптивных модификаций, своеобразные
формы.

Допустим, что растение настолько приспособлено к жизни и в воде,
и на суше, что за счет целой системы адаптивных модификаций в строе-
нии листа, стебля, корня и т. д. оно одинаково хорошо выживает и в том,
и в другом случае. Если смена условий прекратилась и условия водной
жизни стали постоянными условиями, то сложнейшая система адаптации
к меняющимся условиям, в частности к жизни на суше, оказывается
лишней и тем самым вредной, за счет ее разрушения могут быть
созданы новые приспособления, повышающие выживаемость растения
в воде.

Как. в таких редких случаях, так и в наиболее обычных случаях
несовершенной адаптивной реакции разрушение старых морфогенети-
ческих корреляций будет наблюдаться," повторяем, благодаря возникно-
вению новых, их заменяющих. Как отмечает Шмальгаузен (1938), в про-
цессе отбора не будут теперь элиминироваться гены, так или иначе
нарушающие слаженность ненужных более корреляций. Однако этот
процесс — процесс накопления генов, разрушающих ненужные приспо-
собления, — не будет чисто пассивным: это разрушение отнюдь не
является простым следствием мутационного процесса. Из всевозможных
мутационных изменений генов будут сохраняться лишь теу которые тем
или иным способом увеличивают жизнеспособность организма, т. е,
параллельно с разрушением одних связей совершенствуют другие или
непосредственно изменяют строение мало пластичных органов. Иначе
говоря, распад корреляционных механизмов будет наблюдаться прежде
всего благодаря плейотропному действию различных мутаций, отбираемых
при смене условий существования.

Что это предположение достаточно обосновано, видно из следую-
щего.

1. Всякая смена условий характеризуется понижением жизнеспособ-
ности, несмотря на наличие адаптивных модификаций. Интенсивность
отбора при этом резко повышается, и многие мутации, бывшие ранее
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вредными, будут теперь увеличивать жианеспособность. Это показываю
простые соображения Фишера (1932), Малиновского (1939) и ряда других
авторов. Относительность понятия о „вредности" мутаций и увеличение
числа полезных при изменении условий недостаточно учитываются
Шмальгаузном (1939), когда он говорит о вредности всех

νι·*

ограничения и возможной полезности лишь комоинашш из нескольких
^ Ц^^^^^^^^^В^Л^-Л^· *"*" ·· -̂  Л м ч, J ^ ̂ ВЬ ft ' /'» " · - ' " ' J' "Т І Ρ . ̂  .Г - г ' 3

^вредаых каждая jgq^^Hp4 .̂*TiOKa условия существование
относительно постоянны, любое, даже коди^ственное, изменение органа

_ - ^- - ^1"" *""_· ^ —JP·̂ 1* _ __^_ и,j. L . в .̂  н ι JBJ·: ΐΑ-^-ιί_· j л· d_!_i*vbl'b-L^K^W. dbJ .ι* ь̂ш^ r t •" -^ЪЧ?^ *>^РТ ч̂ь· ^ r-jv * ̂  L F , -̂ *' ·· -l*l· * Г**" Γί -̂ ь * ч " *̂̂ т **" *̂  L · ^^ '̂ ^ flL «̂ ** · Τίι&,Τ·̂ ^̂ Τ ̂

(увеличение или уменьшение размеров) будет связано с нарушением его
*» - ^ч . ·" . ^ . , ^̂  * 4·ιί *ji j ι̂ ν̂ -̂ Γ j, Ч'̂ ^Ч ,̂*"1^4 -I *V* p.*̂  -A ^ ^^ ^̂ чІИіИ^ ^"ΐ̂ '*ϊΙ* "*-ц*^гь *̂**̂  " -J А*_ -Р -* і—І̂ ^^ і̂і̂присйособлейнос1^ к данным условиям, т. е. будет почти всегда ,̂ в
Однако в изменившихся условиях, но отношению к которымГ допуётйм,
более целесообразны несколько большие размеры данного органа,
многие из мутаций, увеличивающих эти размеры, окажутся полезными,
повышающими жизнеспособность.

2. За последние годы все более и более возрастают наблюдения,
говорящие о плейотропном^ характере действия очень многих, если не
всех мутацион]ЙЙЕЮІ!ЖеД§5й ·̂ Несомненно, что очень часто (вероятно,
почти всегда) ген действует различно на различные орган», увеличивая
совершенство одних и влияя разрушающе на другие. На дрозофиле
широкая плейотропия ряда генов была установлена Добржанским (І 937),
Рокицким (1939) и другими исследователями. Прекрасный пример подоб-
ного рода мы имеем на карпе. Исследованиями Кирпичникова и Балка-
шиной (1935—1936), Кирпичникова (1937), Головинской (1938,.не опубли-
ковано) и другими установлен плейотропный характер ряда генов у карпа
(N и п, А и a, PI, Bi и т. д.). Наиболее широким действием характе-
ризуется ген N, изменяющий развитие чешуи, плавников, жабр, глоточных
зубов, влияющий на характер боковой линии, экстерьер, строение
кишечника, быстроту роста и т. д.

Множественное действие гена связано в первую очередь с тем, что
организм представляет собой целостную систему, различные части
которой Исключительно тесно связаны друг с другом. Это прекрасно
подметил еще Дарвин. В „Происхождении видов" он писал:

„Вся организация во время роста и развития находится в такой
тесной взаимной связи, что когда слабые изменения проявляются в какой-
либо одной части ц накопляются естественным отбором, другие части
также претерпевают изменения" (стр. 375).

Позднее ^особенно много внимания корреляциям в развитии и
функциях, уделяли Северцов (1939) и Шмальгаузен (1938). Целост-
ность организма является одним из самых убедительных доводов
в пользу очень большого распространения и эволюционного значения
плейотропии.

3. Ненужные приспособления в сущности почти всегда являются
вредными. С одной стороны, за счет их разрушения могут возникнуть
новые приспособления, с другой, гены, которые ранее поддерживали эти
приспособления, даже если они оказывали вредное действие на какие-»
либо другие органы, теперь могут быть без особого вреда выброшены
естественным отбором. Представление о вредности ненужных, лишних
приспособлений для нас имеет очень большую важность. Это предста-
вление впервые также было ясно сформулировано Дарвином. В „Про-
исхождении видов", говоря о „компенсация и экономии роста", он
писал:

„Если при изменившихся жизненных условиях орган, прежде полезный,
становится менее полезным, то естественный отбор будет благоприят-
ствовать его сокращению, так как для особей будет выгодно не тратить
питательного материала на построение бесполезной части (стр. 378).

9*
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Шмальгаузен (1938) и Крушинскнй (1939) в последнее время разви-
вали ряд положений о том, как происходит в эволюции „регресс" утра-
тивших свое значение органов. Так, Крушинский пишет:

„У организма, изменяющегося в процессе филогенетической эволюции,
происходит вызванное этим нарушение нормальных условий развития
потерявшего значение органа; это ведет к редукции последнего" (стр. 371).

Подведем некоторые итоги.
При изменении условий и образовании адаптивной модификации

интенсивность отбора увеличивается. Благодаря отбору изменяется ряд
менее пластичных органов, и возникают новые корреляционные меха-
низмы, старые же, лишние теперь связи разрушаются, распадаются. По
отношению к последним разрушение будет казаться случайным, но это
только кажущаяся случайность. Мутации, разрушающие ненужные при-
способления, сохраняются лишь благодаря пользе, приносимой ими орга-
низму и виду в целом. „Пассивное" разрушение в смысле Шмальгаузена
является в этом случае, несомненно, активным, непосредственным след-
ствием действия естественного отбора. ITpjH таком разрушении корреля-
ционных связей отбор в сущности будет „косвенным", так как совер-
шенная, целесообразная адаптивная модификация сохраняется в общем
неизменной* Это сохранение должно наблюдаться, конечно, в том только
случае, если структура изменившегося органа достаточно соответствует
новым условиям среды и новым функциям. Отбору подвержены в первую
очередь органы, которые, в изменившихся условиях понижают общую
целесообразность реагирования животного или растения, т, е. понижают
жизнеспособность. Понятие о косвенном отборе означает, следовательно,
лишь то, что выживать будут при наличии адаптивных модификаций
те особи, у которых при более или менее постоянной структуре адаптивно
модифицированного органа окажутся измененными в сторону соответ-
ствия с ним некоторые менее пластичные органы и — тем самым
возникнут, новые корреляционные связи при попутном разрушении
старых. " . . · . - - , .

Следующая схема (рис. 2) может несколько пояснить эти положения.
Пластичный орган А (рис. 2, У) связан в своем развитии и функциях
с органами α , Ν , β, г, д, е; некоторые из последних находятся также
в тесном взаимодействии (а и б; б л в; в и г; г и д; д и е; е и а;
е и г). Условия изменились, и появилась адаптивная модификация А1

(рис. 2, II). При этом, конечно, изменяются частично и органы а — е,
но некоторые из них изменяются слабо или менее целесообразно,
слаженность, всех функций уменьшается» жизнеспособность падает. Начи-
нается жесткий интенсивный отбор, в ходе которого изменяются как
некоторые из менее пластичных органов, связанных с Л,, так и связи
между ними и Аг. Корреляционные зависимости а — б и в — г обеспечи-
вали ранее нормальную структуру А (без адаптивной модификации). Они
легко могут быть разрушены, так как стали излишними (а следовательно,
вредными). За счет разрушения этих корреляций возникает новая связь
б — е, сопровождаясь изменением структуры органов α и е, — корре-
ляция, обеспечивающая более совершенное функционирование Д.
Система корреляционных зависимостей может измениться при сохра-
нении структуры А1 (адаптивной модификации органа А). Налицо распад
старых корреляционных механизмов благодаря косвенному отбору
(рис. 2, III). ' *У

Что же означает этот процесс и к чему он приводит? Первое и самое
существенное следствие — н а с л е д с т в е н н о е з а к р е п л е н и е а д а п -
т и в н ы х м о д и ф и к а ц и й . " Возврат старых условий, при которых
данный пластичный орган имел структуру А (рис. 2, У), не может сопро-
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вождаться теперь образова-
нием этой структуры, ибо адап-
тивная модификация ^связана
теперь рядом новых корреАя-

• * - - . и -і̂ -*г .

ционных механизмов, делающих
Ί *rr * ·· ,

невозможными прежние соотно-
шения. Разрушенные или „пере-
деланные в результате есте-
ственного ̂ отбора морфогенети-
ческие корреляции были тесно
связаны раньше с органом А9

обеспечивая его нормальное
развитие и деятельность при
оптимальных условиях. Распад
этих корреляций означает н а-
с л е д с т в ё н н о е з а к р е п л е -
н и е а д а п т и в н о й м о д и ф и -
к а ц и и Аг.

Подобное закрепление в сущ-
ности не является кажущимся,
как это ранее утверждалось
Кирпичниковым (1935) и Шмаль-
гаузеном (1938). Адаптивные
модификации деі^бйительнЪ
закрепляются, но в процессе
отбора, а не в результате

* ·"* * -Ь-г.ш + ̂

адэкватного изменения подо-
, F U . f Ί

вых клеток под влиязнод сомы.
Отбираются мутации, изменяю-
щие генотип в направлении
адаптивной модификации, т.~е.
увеличивающие слаженность
всех частей организма в усло-
виях изменившейся среды и
изменившейся структуры пла-
стичного органа. Отбираются
мутации, уничтожающие ненуж-
ную изменчивость пластичного
органа — изменчивость, направ-
ленную в сторону приспособле-
ния к исчезнувшим теперь усло-
виям среды. Такие мутации
возникают случайно и
ются в борьбе за существова-
ние, а не. .появляются под пря-
мым влиянием изменений, про-

* -т . -* * ι

исходящих в соматических
клетках. Как и всегда, есте-
ственный отбор идет на"1>азё

-·· Г -IT*: · '· т

всегда многочисленных дарви-
новских неопределенных изме-
нений. Адаптивные .модифика-
ции становятся наследствен-
ными через отбор и только
черё& отбор.

Пластичный орва»

Морірогенешческис·
корреляции
Адатлидная
модификация

Морфоген&пически*
корреляции
Адашийная
модификация

Рис. 2. С х е м а з а к р е п л е н и я м о д и -
ф и к а ц и и п у т е м отбора. 1) Связи
(морфогенетнческие корреляции) между пла-
стичным органом Л я рядом менее пластич-
ных органов (а, 6, в, г, д, е) при неизмен-
ных условиях существования; 2) и 3) те же
морфогенетические корреляции в изменив-
шихся условиях — 2) до отбора/ 3) после от-
бора. ΑΙ — адаптивно - модифицированный
орган А, Система морфогенетическях кор-
реляций в процессе отбора изменилась, изме-
нилось также и строение некоторых связан-

ных с ΑΙ органов, '(а, 6*, в, г, д, в)

. 2. D i a g r a m s h o w i n g how o w i n g
t o s e l e c t i o n t h e m o d i f i c a t i o n

b e c o m e s f i x e d .

1) Connections (morphogenetical correlations)
between a plastic organ A and a number of
less plastic organs (a, 6*i в, г, д, е) under

invariable living conditions.
2 & 3. The same morphogenetical correlations
under changed conditions — 2 — before selec-

tion, 3 — after selection.
AI — an adaptively modified organ A. System
of morphogenetical correlations during the
process of selection became altered same as
the structure of some organs connected with

АЛ a, 6t в, t, д, e
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В этом заключается первое и самое важное для нас следствие.
Второе можно охарактеризовать кратко как замену внешних факторов

развития внутренними. Она имеет особое значение в эволюционном
процессе, но наблюдается не при {всяком закреплении модификаций.
Иногда закрепление модификации означает лишь изменение способности
к образованию адаптивной модификации, но не уничтожение этой спо-
собности. Так как этот вопрос еще не разобран никем достаточно
подробно, рассмотрим его отдельно несколько позднее.

Резюмируем вкратце основные положения этого раздела. Адаптивные
модификации, —- вернее, способность к их образованию, — являются
результатом естественного отбора. Вместе с тем, наличие адаптивных
модификаций само по себе значительно изменяет закономерности отбора.
Отбор в этом случае приобретает характер косвенного, так как сам
модифицированный орган может не изменяться и „закрепляться" в наслед-
ственном отношении благодаря изменению связанных с ним менее пла-
стичных органов, распаду старых и образованию новых корреляционных
зависимостей. Прямым результатом косвенного отбора будет, таким
образом, наследственное закрепление адаптивных модификаций. В ряде
случаев это выразится в замене внешних факторов развития внутрен-
ними, т. ё. в замене модификаций соответствующими им по фенотипу
мутациями.

Адаптивная модификация рассматривается нами как своего рода не-
завершенное, „недоделанное" приспособление. Любой вид уже заранее
подготовляется в процессе отбора к различным возможным изменениям
внешних условий. Вырабатываемая в борьбе за существование пластич-
ность не сводится, таким образом, только к созданию приспособлений,
обеспечивающих выживаемость при колебании условий среды: эти при-
способления впоследствии могут быть, так сказать, „доделаны" есте-
ственным отбором. Как только среда изменилась, начинается такая
„доделка", идущая путем косвенного отбора. В этом огромное положи-
тельное значение адаптивных модификаций, ибо они ускоряют выработку
сложных и соверіііённых приспособлений, не сопровождаясь резким
падением общей жизнеспособности, а также и падением численности
популяццй (Шмальгаузен, 1939) при изменении условий.

Интересно отметить, что у Дарвина мы находим очень близкую
оценку роли отбора при анализе проблемы упражнения органов.

„В общем мы можем притти к заключению, — пишет .Дарвин, — что
привычка или упражнение и неупражнение в некоторых случаях играли
значительную роль в изменении конституции и строения, но что их
последствия в значительной мере подкреплялись,'а иногда оказывались
превзойденными естественным отбором врожденных изменений" („Про-
исхождение видов", стр. 374).

Совершенно ясно, что одно из важных возражений, выдвигавшихся
против гипотезы об эволюционном значении адаптивны?/ модификаций,
полностью отпадает. Это возражение (Дубинин, 1936) сводилось к пред-
ставлению о падающей интенсивности отбора благодаря наличию моди-
фикационных приспособлений. Сравнивая значение такого возможного
падения со значением предварительной выработки отбором новых при-
способлений, мы должны признать несдизмеримо большую роль этого
последнего процесса для эволюции. Это тем более очевидно, что
отдельные мутации не могут приспособить весь организм в целом
к изменившимся условиям, — таких мутаций мы фактически в природе

, не знаем.
При наличии адаптивных модификаций отбором будут подхватываться

мелкие, всегда многочисленные мутации, совершенствующие *уже
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созданные ранее отбором приспособления» мутации или комбинации
мутаций, ставшие положительными при новых условиях существо-
вания.

В заключение этого раздела мы должны подчеркнуть, что понятие
косвенного отбора не является чем-то противостоящим естественному
отбору. Косвенный отбор есть лишь одна из обычных, невидимому,
Широко распространенных, форм действия естественного отбора, наблю-
дающаяся благодаря широкому распространению модификационной при-
способит^лъной изменчивости. Было бы нелепо говорить о подмене
-естественного отбора какой-то новой формой отбора. В борьбе за суще-
ствование выживают наиболее приспособленные особи, и именно это
выживание наиболее приспособленных — естественный отбор — ответ-
ственно за возникновение целесообразных приспособлений. Предста-
вление о косвенном отборе лишь может помочь'нам уяснить, как дей-
ствует естественный отбор, как вырабатываются подчас изумительно
сложные, ^совершенные приспособления при наличии целостности орга-
низма, наличии сложной системы корреляций. Понятие о косвенном
ot6ope означает лишь нередкое изменение „точек приложения" естествен-
ного отбора благодаря наличию адаптивных модификаций. Вводя этот
термин, мы хотим лишь пояснить, что довольно часто действие отбора
разделяется на два периода. В первом отбор создает адаптивные моди-
фикации по некоторым органам (создает „приспособляемость"). Во втором
отбор, изменяя строение ряда других органов, наследственно закрепляет
эти модификации и делает более совершенным соотношение между
•организмом и изменившейся внешней средой.

-- · ·
гь~^ ~.' " ~~

t χ

*·

3 . Н е к о т о р ы е в а ж н е й ш и е в о з р а ж е н и я п р о т и в г и п о т е з ы
о з а к р е п л е н и и о т б о р о м а д а п т и в н ы х м о д и ф и к а ц и й

А;

Одно из наиболее существенных возражений против всех развитых
выше, во многом еще гипотетических, положений было уже разобрано
вами в предыдущем разделе. Однако остается еще другое, пожалуй, са-
мое существенное возражение. В двух словах оно сводится к следую-
щему.

Если у особей любой генетически неоднородной популяции при изме-
нении условий образуется адаптивная модификация, то способность
к ее образованию различна у различных особей. Гетерогенность харак-
терна для любой популяции любого вида, и естественно, что в изме-
нившихся условиях наибольшие шансы выжить будут иметь особи с наи-
более ясно выраженной адаптивной модификацией. Такой отбор будет
фактически простым прямым отбором по определенному признаку и при-
ведет рано или поздно к эволюционному изменению в направлении адап-
тивной модификации. Никакого косвенного отбора при этом происходить
не Г*удет,

Это возражение было бы вполне справедливо, если бы мы рассма-
тривали эволюцию одного органа, искусственно выделяя ее и анализи-
руя отдельно. Однако отбор в природе всегда идет по степени приспособлен-

j _ _г -fc_T · .-лг->—» *· *

кости всего организма к условиям существования, и именно поэтому
^ .^^.т~^ -і̂ аг̂ _^=^=^ -̂аы ^ ^шА^ ̂  - ·**> .-,*«̂ >*"*- -*н̂ - и— »̂ —....; _ ^ s ̂  φ ί: *.,„«„*.,н . _ * _ _ *

закономерности естественного отбора чрезвычайно усложняются. Изме-
нившаяся среда меняет направление развития многих органов, и очень
часто подобные изменения носят приспособительный характер. Однако
всегда адаптивные модификационные изменения различных органов раз-
личны по степени своего соответствия изменившимся условиям и функ-
циям— всегда можно найти более и менее пластичные органы. При
образовании адаптивных модификаций дальнейшая эволюция пойдет по
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пути совершенствования наименее целесообразно изменяющихся органов
(наименее пластичных). Гетерогенность фактически наблюдается в от-
ношении всех признаков, в том числе и наиболее пластичных, но интен-
сивность отбора не может быть одинаковой для всех признаков.

Чем выше совершенство адаптивной модификации, тем больше ве-
роятность, что сохраняться будут в борьбе за существование не особи
с наиболее резко выраженной модификацией, а особи с изменением
других органов, менее способных адаптивно изменяться при изменении
внешних условий. Таким образом, при наличии модификационзой измен-
чивости всегда будет итти более или менее интенсивный косвенный
отбор со всеми его последствиями. Такой отбор крайне усложняется
тем, что и по самым пластичным органам существует гетерогенность,
благодаря которой в большинстве случаев должно происходить в про-
цессе отбора и прямое изменение этих пластичных органов. Однако
такое изменение играет тем меньшую роль в эволюции, чем целесооб-
разнее, совершеннее модификационная изменчивость данного "органа.

Таким/ образом, наиболее серьезное из всех выставляемых сейчас
возражений отпадает, как только мы переходим от отбора по одному
признаку к фактически происходящему в природных условиях отбору
по приспособленности организма как целого. Жизнеспособность расте-
ния или животного зависит от слаженности 'развития и функций всего
организма, всех органов, а не от структуры какого-либо одного органа,
взятого в отдельности. На других возражениях против гипотезы о кос-
венном отборе и закреплении адаптивных модификаций мы останавли-
ваться здесь не будем, так как они не имеют такого принципиального
значения.

4. Л и т е р а т у р н ы е д а н н ы е о н а с л е д с т в е н н о м
з а к р е п л е н и и м о д и ф и к а ц и й

Мы не будем здесь касаться обширной литературы, посвященной проблеме парал-
лелизма наследственной и ненаследственнои_ изменчивости. Многочисленные сводки по
этому вопросу служат^материалом~"Для построения столь же многочисленных ламаркист-
ских гипотез. Отрицая наследование, благоприобретенных признаков в смысле Ламарка—
изменение генотипа, адэкватяое изменению сомы и происходящее под непосредствен-
ным влиянием последнего, — мы' не можем, однако, отрицать значение упомянутого
выше параллелизма» Он является одним из важных доводов в пользу постепенного за-
крепления некоторых модификаций благодаря действию естественного отбора*

Прямых экспериментальных работ, доказывающих наличие косвенного отбора
в закрепление модификаций, к сожалению, нет. О том, что зависящее от внешних
условий проявление признака яепосредственно отражается на закономерностях отбора,
мы имеем наиболее убедительные данные в работе Камшилова (1935), Автор, работая
с дрозофилой, приходит к заключению, что „характер проявления признака накладывает
отпечаток на формы его генетической изменчивости, что определяет и результаты от-
бора" (стр.1009). Вместе с тем, отбор может изменить степень зависимости Признака
от условий развития (Каяшнлов, 1939) — признак „зависимый" может стать „независи-
мым", т. е. одянакоьи выраженным при разных условиях, а затем снооа „зависимым",
но уже в иных соотношениях со средой. По вопросу о смеие в эволюционном
процессе внешних факторов развития внутренними исключительно интересные данные
содержит работа Машковцева (1936). Изучая развитие легкого амфибий н рептилий,
а также развитие наружных жабр, выделительных органов и глаза, Машковцев устана-
вливает ряд последовательных этапов филогенеза. Первый этап — „этап функционального
осуществления формы", когда решающую роль в формировании органов играют внеш-
ние воздействия среды. На втором этапе „морфогенная роль переходит к химическим
веществам внутренней среды зародыша** (стр. 932), на третьем — развитие органов ста-
новится почти совершенно независимым и от внешних и функциональных факторов,
и от химических факторов внутренней среды.

По Машковцеву, роль функции в развитии органов еще очень велика и на втором
этапе филогенеза, на котором находятся сейчас, в частности, млекопитающие. Если это
так, то совершенно понятно, какую огромную роль должны играть модификации —
прежде всего функционального типа — в ходе естественного отбора я всего эволюцион-
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ного процесса в целом. Изменившаяся среда через измерение функции изменяет струк-
туру органа, нр это изменение никогда не мржет„бьіі^с_рде£шенным. Относительное
Совершенство (приспособленность) может быть достигнуто в дальнейшем лишь благо-
даря естественному отбору, носящему нередко характер косвенного. Чем больше связь t
между развитием органа и его функцией {а также внешними условиями, от которых она
зависит), тем большее значение будет иметь косвенный отбор — усовершенствование
всех тех органов я всех тех корреляций гормонального и других типов, которые обес-
печивают слаженность и высокую жизнеспособность организма.

В самое последнее время Гаузе (19396), а также Гаузе и Смарагдовой (1939) было
проведено исследование хода естественного отбора в условиях адаптивной модификации
в отдельных штаммах и смешанной популяция инфузорий Paramaecium. В работе Гауэе
было показано, что при постепенно повышающейся солености выживают те линии Para-
maecium, которые обладают способностью образовывать более широкие адаптивные
модификации. В gogyfteggfl» .составленной^ из нескольких диндй Paramaecium, отличав-
шихся по своей исходной резистентности к сол~ености~~и "по величине образующихся
адаптивных модификаций, в результате естест^зе^аодо^ Оорв^сталась в основном одна
линия. Эта линия характер^зоівалдсь "слабой" начальной стойкостью, но" обладала наи-
более широкой способностью к выработке 'адаптивной модификации. Здесь мы видим
хороший и У%Дй2£льщан^д^жме(> отбора на пластичность. Следует отметить, что некле-
точные Paramaecium не"могуті конечно, служить^ иллюстрацией положений, о косвен-
ном отборе и эволюции корреляционных систем — положений, относящихся в основном
к Metazoa. Однако, если условно принять различные внутриклеточные структуру Para-,
maecium за образования, аналогичзгня| ^рі̂ * "̂ ""у*""™ uf^*illp"tii д^адт*»"^. отбор, на-

1>лй)давТйййся Гаузе, мог^ёыть^аналогичным Настоящему косвеТйГому~отоОру7 Адаптивная
модификация к, солености — резистентность —.явдяйт^ся^сле^т^и^^

TfqMAHfiHirfi пята Ітш тпикдртштпгд структур. Поэтому .отобранные линии, безу-
словно, должны быть морфологически отличны от вымерших, и это морфологическое
отличие заключается в изменении наименее пластичных образований, понижавших
жизнеспособность Paramaecia при высокой солености. Невозможность установления
таких морфологических отличий во позволяет точно установить, какими путями шел.
естественный отбор в этом случае и какова была роль косвенного, отбора. Остается
добавить, что здесь вряд ли есть основания говорить о замене внешних факторов раз-
вития внутренними: отбор в случае Гаузе не уменьшал, а увеличивал пластичность-
инфузорий.

Недавно появившаяся работа Берендта (1939) содержит данные, говорящие против
разрушения отбором ненужных органов. Отрезая на прптядддяч J7Q паг.р.І г пиц гртітптпт

--автор затем исследовал строение грудных мыш£, поддерживающих
м *«̂ ~ ^ "̂S - - » « —.

редукции), στο τ результатиказалосьу что. в них не на
Г % · ί „^І* -· . f f ***v, .!_ ^̂  _ _ _ , _ „ _ _ . _

дает возможность, как это и делается Берендтом, отрицать ла:ларковскнй принцип эво-
люции (в данном случае наследование рвдул^татор _яиудражнення органа). Однако дан-
ные Берендта ни в какой степени не могут быть использованы против представлений
о закреплении модификаций естественным отбором и разрушении отбором бесполезных

" Іикак немржет счидаадасяпри-
,™ L.T̂ ·.,.·...—И-4-"** •«̂ -Ч.̂ И,, II·!'· "" У ·№··&«

>сь на взрослых мухах (imago),
^̂ -̂--̂ J ; · . ^^ ̂  ̂ . _ Т- ·- , Γ ·- ι . T^ipjj^- t ^г -r f ^ ЛІ 4|F \ f^f f Г

fir мы не знаем, какую роль грудные мышцы и те ткани, из которых они развились
в личиночной стадии, играли на остальных стадиях развития. Наконец, — что особенно
важно, — способнпочТІ к-чолету у _Д£озофИДЫ_в_ условиях лаборажорных

wser__,s

 Bce_J!B0^nggg"P6QfiHT^AJb1E':oe аначение. ПОЭТОМУ изменения мышц в культу-
рах с обрезанными"" крыльями должны итти с такой же в точности быстротой, как
и в контрольных культурах. И в опытах, и в контроле такого изменения не обнаружено,
вероятно, вследствие наличия ряда других функций, исполняемых этими мышцами,
а также наличия сложной коррелятивной системы в развитии

Этим исчерпыв^ет^#"*тго*ка еще очень небогатая экспериментальная литература по
вопросу о значении приспособительных модификаций в эволюционном вопросе.

IV

АДЕН
И ФОРМЫ ОТБОРА ПРИ

И РАЗНОВР

1. Т е о р е т и ч е с к и е п о л о ж е н и я

йроко распространенный в природе вид, заселяющий огромные
водные или сухопутные пространства» неизбежно распадается при этом
на ряд популяций, более или менее изолированных: друг от друга- Пока
эта изоляция'невелика и пока переселение и перемешивание особей из
разных географических областей происходят достаточно интенсивно,
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вид в целом сохраняет приспособления, позволяющие ему существовать
пдд, самых различных условиях жизни. Иначе говоря, дракой вид должен
быть пластичным, и все особи (в среднем, конечно) должны обладать
способностью к образованию многочисленных широких и разнообразных
адаптивных модификаций.

Говоря здесь о пластичности, мы должны снова иметь в виду, что
нередко, особенно у выйших животных, выживаемость в различных усло-
ввдх достигается более сложными путями, чем непосредственное уве-
.личевие приспособительной изменчивости. Соотношения между организ-

/ мом и средой по мере усложнения организации становятся все более
I и более сложными — вырабатываются приспособления, обеспечивающие
\ автономность ряда процессов развития и ряда функций (вроде разо-

л* бранного выше примера с теплокровными животными). Однако организм
не „освобождается" от среды, поскольку любой подобный регуляторный
процесс, уменьшающий зависимость некоторых структур и их функций
от внешних условий, становится возможным благодаря_ сложнейшей
системе целесообразных адаптивных реакций. Адаптивные модификации
не исчезают, но приобретают лишь иной, более сложный характер.

:- Отдельные индивиды широко расселенного» пластичного вида, теряю-
щие способность к ̂ образованию адаптивных модификаций, рано или
поздно погибают. Это вымирание может касаться иногда не данных
менее пластичных особей, а их потомства, попадающего в самые раз-
личные условия существования.

Если климат или другие условия в с е г о ареала, занятого таким ви-
дом, сдвигаются в том или другом направлении — вернее, если изме-
няются с р е д н и е условия, характерные для данного ареала, — вид
приспособляется в процессе отбора к новым колебаниям внешних условий.

Т$к0&_ отбор будет о т б о р о м на пластаяцо£ т h » причем нали-
чие адаптивных модификаций придаёт ему 'в"ряде случаев характер
косвенного отбора. Однако,, поскольку условия на всем ареале распро-
странения вида, изменяясь, остаются крайне непостоянными (хотя и в но-
вых пределах колебаний), способность к образованию адаптивных моди-
фикаций сохранится в полной мере. Если какая-либо приспособительная
модификация окажется наследственно" закрепленной в процессе отбора,
это .будет означать лишь исчезновение ряда морфогенетических корре-
ляций,^ обусловливавших возможность" изменения органа в одном напра-
влеуііи, if'возникновение новых'корреляций^ обеспечивающих образова-
Ё^е^новых целесообразных модификаций.

Понятно, что далеко не всегда такой естественный отбор будот ^на-
чать замену внешних факторов развития внутренними. Вряд ли его можно
назвать, согласно терминологии Лукина (1935) и Шмальгаузена (1939),
„стабилизирующим" отбором. В этом случае пластичность организма
сохраняется, но сдвигается в сторону сдвига внешних^гслоэий. Однако,
несмотря на отсутствие стабилизации, отбор на пластичность будет итти
при этом иначе в случае наличия адаптивных модификаций — они изме-
нят характер и „точки приложения" отбора. Изменяться (в резуль-
тате отбора) будут прежде всего менее целесообразно модифицирован-
ные органы—менее пластичные. Адаптивные модификации^н
будут показывать возможные н^пдавлеиия^даліней"піеи 'эволюііцш, т. е.
занйШть, по Шмальгаузену~(11Й&) и Гаузе (1939а), "ведущее значение
в процессе эволюции.

Поясним это небольшой схемой (рис. 3). Пусть при условиях А
пластичный орган имеет структуру а, при условиях Б — соответственно
структуру «j, причем изменение его строения носит приспособительный
характер (адаптивная модификация). Колебания среды ограничивались
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пределами А — Б. Если условия среды изменились и с известного мо-
мента стали колебаться между Б и В

9
 то необходимо должен произойти,

отбор, приспособляющий организм к новым пределам колебаний условий.
Структура пластичного органа а

г
 достаточно соответствует условиям Б,

но данный орган обладал способностью приспособляться к условиям А — Б,
а не В. Выживать будут лишь те особи, у которых орган а^ получит

2 3
услмив А Б Б В А б В

сущестбобаню

Структура α α, α, a? a ? f l (
пластичного

органа меадвяпшб-
ное
изменение)

(Неадаптиб-
иое
изменение)

f р

(Подав ада Л'
/пивная

Рис. 3. Схема закрепления адаптивной модификации путем
отбора. 1) Соотношения между условиями существования (АВ)
и строением пластичного органа: aj — адаптивно модифицирован-
ный орган а; 2) те же соотношения прн частичном изменения
условий существования: при условиях В орган α изменяется
неадаптивно; 3) то же, после периода отбора: выработана спо-
собность образовать адаптивную модификацию прн условиях В,
разрушены морфогенетические корреляции, обеспечивавшие
прежнее адаптивное строение а при не встречающихся теперь

условиях А

Fig·. 3. Diagram showing how an adaptive modification becomes
fixed owing to selection. 1 Correlation between the life condi
tions (AB) and structure of a plastic organ: e^ — adoptively
modified organ a.' 2) Same correlations under partially altered
life conditions: Under the conditions В the organ α changes
inadaptively* 3) Same after a period of selection: the ability
to form an adaptive modification under the conditions В has
already developed; the morphog-enetic correlations which
provided the former adaptive structure α under extinct condi

tions A are destroed

способность под влиянием условий В изменяться, образуя новую струк
туру а2. Иными словами зависимость

г

условия среды: А Б
*

структура органа: a

ι

ч

заменится в процесс отбора зависимостью

условия среды: Б В

структура органа: а.

более отвечающей новым пределам колебаний окружающих условий*
Способность к развитию под влиянием условий А целесообразного
строения α будет постепенно разрушаться в процессе косвенного от-
бора, если эти условия окажутся отошедшими в прошлое. Пластичность
не уменьшится, но изменится. Адаптивная модий яя flj может ока-
заться наследственно закрепленной, так как возвращение условий А
не будет уже сопровождаться развитием целесообразной структуры си

факторы» тем не менее, сохранят все свое значение для разви-
тия органа а,.
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В ряде случаев без разбивки вида на вполне изолированные популя-
ции эволюционное изменение вида на разных частях ареала будет итти
в разных направлениях. Я имею здесь в виду те нередкие случаи,
когда, благодаря свободному, не ограниченному в своих размерах пере-
движению, отсутствию резко выраженных границ между популяциями
в виде горных хребтов, рек, пустынь и т. д., создается своеобразная
система непрерывной географической изменчивости. Подобные системы
изменчивости наиболее хорошо изучены у птиц и насекомых (см., на-
пример, Арнольди, 1939). Отбор на разных участках обширной области
обитания вида идет при этом различно, приспособляя особи в основном
к тем местным условиям, в которых они находятся. Круг изменчивости
экологических условий для каждого района уже, чем для всего вида,
поэтому в процессе отбора пластичность вида в целом будет несколько
уменьшаться, уменьшится и размах адаптивных модификаций. Это будет
означать, иначе говоря, некоторую стабилизацшо приспособлений, т. е.
замену внешних факторов развития внутренними в результате косвен-
ного отбора. Однако легкость проникновения особей из одного эколо-
гического района в другой будет одновременно задерживать этот про-
цесс в усиливать значение адаптивных модификаций.

Непрерывную географическую изменчивость я рассматриваю как
временный, преходящий этап ад пути видообразования. Рано дли поздно
необходимость приспособления к определенному местному кошіЛёксу
экологических условий приводит к разобщению йида, к разбивке его
на отдельные более изолированные популяций. Начинается эволюцион-
ная дивергенция этих популяций — образуются экотипы, расы и разно-
видности, подвиды, а затем и но£ые виды.

Не разбирая здесь различных весьма многочисленных путей, кото-
рыми достигается изоляция (географическая, физиологическая, биоло-
гическая и т. д.), отмечу лишь, что при непрерывной географической
изменчивости одним из наиболее вероятных путей является создание
особых хромосомных механизмов» приводящих к нескрещиваемости
(Малиновский, 1940). Этап непрерывной географической изменчивости,
однако, может полностью выпасть при наличии естественных преград
для передвижения или же при возникновении чисто биологической изо-
ляции (несовпадение места и времени размножения и т. д.). В таких
случаях отпадает необходимость и выработки хромосомных механизмов
изоляции.

С п о с о б н о с т ь к о б р а з о в а н и ю а д а п т и в н ы х м о д и ф и к а -
ций м о ж е т р е з к о у в е л и ч и т ь и з о л я ц и ю . . Индивиды в одной
экологической зоне приспособляются начиная с момента рождения
к одним условиям, в другой — к другим. Благодаря этому нередко на-
блюдается резкое различие между двумя популяциями по скорости
роста, морфологическим особенностям, времени и месту размножения,
путям миграций (рыбы, птицы) и т. д. Все это вместе взятое легко
может привести к нескрещиваемости двух даже близко друг от друга
расположенных популяций (см. Кирпичников, 1933).

Отличия по климату, растительности, биоценозам и т. д. приводят
к различным направлениям естественного отбора в разных географиче-
ских областях. Это все более и более увеличивает изоляцию, причем
быстроте расхождения способствует малая численность отдельных попу-
ляций. Интенсивность отбора и различия в его направлении увеличи-
ваются в таких небольших популяциях. Увеличение это происходит
благодаря усилению случайных процессов колебания концентрации ге-
нов— процессов, известных теперь под несколько неудачным названием
„генетико-автоматических процессов" (Дубинин и Ромашов, 1932),
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»

Рано или поздно вид оказывается разбитым на изолированные „эко-
тяпы", „племена"»/ „расы", „разновидности" и т. д. Колебания условий
теперь резко .ограничиваются условиями, характерными для сравнительно
небольшого ра&5на. Многочисленные адаптивные модификации стано-
вятся излишними. Т'ак как условия отдельных разновидностей почти
всегда отклоняются^1 в сторону от средних условий родительского, не
разбитого на отдельные изоляты вида, некоторые адаптивные модифи-
кации оказываются', теперь наиболее обычным фенотипическим проявле-
нием для данной/^азлсвидности.
„ Ло##пособление к ограниченным условиям существования вырабаты-
вается, как и всякое приспособление, в процессе естественного отбора.
Излишняя пластичность становится вредной, и под влиянием отбора
разрушается многие морфогенетические корреляция, обеспечивавшие
эту пластичность. Наиболее пластичные органы, модифицированные
в соответствии с условиями данной экологической области, изменяются
менее других, т. е. происходит типичный косвенный отбор. АДаптивцая
модификация постепенно наследственно закрепляется, разрушаются из-
лишние корреляционные механизмы. Если условия оказываются доста-
точно постоянными, это разрушение фактически означает ^замену внеш-
них факторов развития данного органа внутренними.., Происходит тот
процесс, который положен Шмальгаузеном '(Г939) в основу представле-
ния о закреплении модификаций. Происходит настоящий „стабилизирую-
щий" .отбор — разрушается возможность образования модификаций, из-

ы

с-

лишних, а следовательно, вредных, и развитие органа становится менее
зависимым от внешних условий.

З а м е н а в д а н н о м с л у ч а е м о д и ф и к а ц и й м у т а ц и я м и
я в л я е т с я л и ш ь в н е ш н и м в ы ρа ж е н и е м т о г о п р о ц е с с а
к о с в е н н о г о о т б о р а, к о т о р ы й при э т о м п р о и с х о д и т . Мута-
ции вытесняют модификации не потому, что они вообще менее подвер-
жены действию внешних условий. Это вытеснение происходит благо-
д а р я с т а б и л и з а ц и и , в н е ш н и х у с л о в и й , делающей ненужной
я вредной способность к модификационному изменению. В разобранных
выше случаях, когда стабилизации условий не происходит, не наблю-
дается и стабилизирующего отбора, хотя косвенный отбор и закрепление
модификаций могут происходить достаточно интенсивно.

Процесс замены модификаций более стойкими мутациями (по Шмаль-
гаузёну, „изменение генотипа под покровом неизменного фенотипа")
является, несомненно, процессом морфологической эволюции. Нельзя
стойкость понимать отвлеченно, она — лишь следствие изменения ряда
органов, связанных морфогенетически и функционально с данным адап-
тивно модифицированным органом. Как и в случае сдвига'пластичности,
ограничение пластичности есть следствие косвенного отбора. Отбираются
при этом лишь различные морфологические изменения: в одном случае
сохраняющие и даже увеличивающие способность к образованию моди-
фикаций, в другом — ограничивающие эту способность и приводящие
к усилению роли внутренних факторов развития.

Ограничение пластичности приводит к усилению роли прямого отбора, )
создающего стойкие, мало изменчивые приспособления. Чем менее под- '
вержен орган внешним влияниям, тем чаще при изменении условий
эволюция будет итти путем отбора мелких мутаций, непосредственно
изменяющих данный орган.

Т Ж ^̂  "

Чтобы правильно оценить взаимоотношения прямого и косвенного
отбора, нужно вновь напомнить, какую сложную систему корреляций
представляет любой многоклеточный организм и насколько тесно пере-
плетаются внутренние и внешние факторы во время развития. Развитие
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всегда сопровождается множеством адаптивных реакций. Мы предпола-
гаем поэтому, что почти при всяком прямом отборе происходит закре-
пление тех или иных модйфикационных признаков и, наоборот, всякий
косвенный отбор совершается путем прямого изменения' отбором неко-
торых органов. Прямой и косвенный отборы всегда переплетаются
в очень сложных сочетаниях. ,

Чем более постоянны условия существования, чем более активно
вотные в поисках наиболее оптимальных условий и чем

менее, соответственно, они оказываются пластичными; ^гем слабее должен
быть выражен косвенный отбор. Как уже отмечал Шмалыаузея (1939),
при распадении вида на отдельные местные изолированные формы эти
последние нередко, теряя пластичность, начинают приобретать узкую
специализацию приспособлений, иногда приводящую впоследствии к выми-

. Дивергенция идет все дальше и дальше, усиливаясь благодаря
исчезновению отдельных промежуточных звеньев, пока какая-лиоо одна
(или несколько) из дочерних форм не начнет вновь расширять ареал
своего распространения, вытесняя постепенно остальные, оказавшиеся
менее жизнеспособными. При таком расширении неизбежно должна

^̂  * rffc ^Ъ L w * to л _ -̂  — — ^

пластичность—по Северцову (1939) и Шмальгаузену
m^f ^̂ · ^в— f . -̂ · -β- т-

за счет „ароморфозов"— резких коренных изменений организма, повы-
шающих его общую жизнедеятельность и потому имеющих все шансы

Е> победу в борьбе за существование. Мне кажется весьма
путь, который предложен Шмальгаузеном для перехода от

• — ^^— —

местных» приуроченных к определенному району, часто специализирован-
ных дочерних подвидов к вновь завоевывающему широкие области
пластичному виду, -*— путь ароморфоза. Однако этот вопрос ждет еще
своего внимательного рассмотрения.

2. Э к с п е р и м е н т а л ь н ы е м а т е р и а л ы по в о п р о с у
о р о л и а д а п т и в н ы х м о д и ф и к а ц и й в п р о ц е с с а х

д и в е р г е н ц и и вида

Экспериментальное изучение процессов дивергенции вида проводилось
рядом исследователей, одна из наиболее интересных работ в этом напра-
влении— работа Гольдщмидта (1924—1934, 1935).

Не излагая многочисленных литературных данных, мы коснемся здесь
очень кратко лишь некоторых наблюдений по внутривг ,^воЗ изменчи-
вости сазана. Полностью эти наблюдения будут и ложсны в отдельной
статье. -

1. Сазан, населяющий ряд пресноводных и полупр зсноводных водое-
мов Европы* и Азии, принадлежит .; числу легко приспособляющихся,

видов. В течение цоследних лет проводятся работы по аккли-
матизации сазана в различных водоемах СССР. Эти работы почти всегда
сопровождаются успехом: так, тапараванский сазан (Грузия) хорошо
растет и размножается в прудах Ленинградской области, амурский сазан —
в прудах Ленинградской, Московской и Курской областей, волжски
в Московской и Ленинградской областях и · д. :е эти районы резк

чаются как климатически, г*л и по хара у водоемов от мест
^естественного обитания сазана. Акклиматизационные работы, провод
шиеся в ряде озер Сибири (Балхаш и др.), показали, насколько велики
изменения в скорости роста и экстерьера, наблюдаемые при акклимати-
зации. Сазан приспособляется к необычным температурным условиям,
количественно и качественно изменившемуся питанию, к новым условиям
нереста и т, д. Такое модификационное приспособление по ряду при-
знаков может быть установлено с очевидностью (питание и скорость
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роста; время размножения; форма тела и т. д.), по некоторым признакам
предполагается. - Так» при перевозке волжского и амурского сазанов
в Московскую и Ленинградскую области изменяется строение плавников
и жаберных лепестков, но не установлено, имеет ли это изменение
приспособительный характер.

2. На примере сазана могут быть прослежены некоторые начальные
моменты эволюционной дивергенции. Населяя реки и озера, принадлежа-
щие к разным водным системам (Амур, Балхаш, Чу и Аму-Дарья, Волга
и Урал» Дон, Днепр и т. п.), вид Cyprinus carpio оказывается разбитым
на совершенно изолированные географические расы (разновидности).
Изоляция достигается в этом случае благодаря наличию водоразделов
между водоемами» т. е0 иными словами, естественных преград для рас-
селения. Количество таких изолятов очень велико, так как даже сазаны,
населяющие реки, впадающие в один и тот же морской водоем, доста-
точно изолированы благодаря постоянству нерестовых миграций и их
сравнительно небольшой протяженности. Так, волжский, уральский
и куринский сазаны вполне изолированы друг от друга.

Вместе с тем одна из географических форм сазана, а именно сазан
реки Волги, дает ряд полуизолированных рас, не разделяемых никакими
естественными преградами. В дельте Волги мы имеем по меньшей мере
3 расы (ямный, ходовой и морской сазаны), имеющих свои определенные
места для икрометания и нагула, размножающихся в различное время
и т. д. Однако изоляция здесь далеко не полная/ и смешение сазанов
из различных рас происходит, повидимому, довольно часто. Дальше,
вверх по Волге сазан встречается повсеместно до Горького и даже
выше; при этом в ряде районов образуются свои полуизолированные
расы (ахтубинский, сталинградский, саратовский сазан и некоторые
другие). Частичная изоляция здесь неизбежна, так как сазан заселяет
Волгу на протяжении многих сотен километров, а мигрирует лишь
на небольшое расстояние. Условия дельты и условия нижнего течения
Волги (Саратов) резко отличаются друг от друга; однако сазаны из этих
двух районов очень близки по своим морфологическим признакам. Это
становится понятным, если учесть, что изоляция различных локальных
форм волжского сазана является далеко не полной и результаты отбора,
идущего в различных направлениях, частично уничтожаются перемешива-
нием.

Как фактор, усиливающий изоляцию отдельных волжских форм сазана,
следует отметить модификационное приспособление к определенным
условиям развития, характерным для каждого района. Любопытно, что
это выражается иногда в виде стадности передвижения: молодь и про-
изводители двигаются очень часто большими группами (косяками), осо-
бенно до и после нереста. По ряду наблюдений, на места нереста стадо
производителей ведут часто наиболее крупные, старые сазаны, и это
обеспечивает сохранение нерестилищ за одной и той же локальной
формой -сазана. Значение такого постоянства в передвижениях и местах
размножения для процессов внутривидовой дивергенции птиц отмечалось
ранее Промптовым (1934).

3. Сравнение различных сазанов (волжского, донского, тапараванского
и амурского) до и после акклиматизации, а также сравнение их друг
с другом при ̂ цащивании в одинаковых условиях позволили установить,

насколько велика доля модификационной изменчивости в систематической
характеристике сазана. По очень многим признакам, географически
изолированные расы сазана о т л и ч а ю т с я д р у г от д р у г а в на»
следственном о т н о ш е н и и . Сюда следует отнести: такие, казалось
изменчивые признаки, как скорость роста, экстерьер, жирность (процент*
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ное содержание жира), устойчивость к низким температурам и т. д.,
ие говоря уже о менее изменчивых „счетных" признаках — числе чешуи,
строении плавников, числе жаберных тычинок и других. Однако по мно-
гим из этих же признаков установлен их ч а с т и ч н ы й м о д й ф и к а -
ц и о н н ы й х а р а к т е р . Если по „счетным" признака»!» модификации
оказались сравнительно небольшими, то в отношении скорости роста
и экстерьера они выявились крайне резко. Поразительный пример в этом
отношении представляет амурский сазан. При его изучении на Амуре
была установлена сильно замедленная скорость роста* Акклиматизация
амурского сазана в Курской и Московской областях, а также в Ленин-
градской области сопровождалась резким увеличением скорости роста; рост
амурского сазана оказался значительно более' быстрым, чей рост всех
остальных испытывавшихся в тех же условиях сазанов.

Резкие модификации были обнаружены у многих рас сазана также
по форме тела (например, тапараванский сазан) и количеству жира.

Рис. 4. Тапараэанский сазан: наверху — привезенный во взрослом состоянии в Ленин-
область и акклиматизиоа

на Никольском
там в течение лет, вниз
Размеры и вес одинаковы

выращенны

Figr- 4. The Taparavan wild carp (saxau): Above — imported in adult state to the Lenin-
grad district and acclimatised there in the course of 7 years. Below — bred in the Ni-

kolski fishery (Fj). Size and weight are the same

4. Изучение сазана в процессах
вить» что приспособление к новым j
охватывает всегда целый комплекс

климатизации поз в с
штивная ι
Изменяетсяпризнаков

• устано-
φинация)
скорость

время наступленияроста и, соответственно, экстерьер,
половозрелости, приурочиваясь к новым
ряда морфологических признаков, в отношении которых не всегда
удается установить их приспособительное значение/ Изменяется, таким
образом, весь организм в целом. Это изменение прежде всего — измене-
ние развития: изменившийся темп роста отражается на развитии очень
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многих органов сазана и в первую очередь на процессах созревания
половых желез и на соотношении размеров отдельных органов и частей
тела. Достаточно взглянуть на рисунки тапараванских сазанов д о
и п о с л е (Fj) акклиматизации, чтобы понять, насколько велики подоб-
ные изменения (рис* 4). ' *

Но» что чрезвычайно важно, в новых условиях приспособление не явля-
ется совершенным. Тот же тапарава'нский сазан в Ленинградской области
значительно отстает по жизнеспособности от местных форм, так же как
и волжский — в Московской области. Падение жизнеспособности объяс-
няется наличием ряда мило пластичных приспособлений, выработанных
в естественных местах обитания и различных у различных географиче-
ских форм* Так, волжский сазан дельты Волги в возрасте 1—4 месяцев
живет в воде сравнительно высокой температуры (до 35°), а тапараван-
ский — при низких температурах. Соответственно этому мальки волжского
сазана в центральной части СССР хорошо переносят июльскую жару,
но значительно хуже нередкие летние похолодания; мальки тапараван-
ского сазана, наоборот, к июльским высоким температурам оказываются
неприспособленными! зато * лучще переносят похолодание. Понижение
жизнеспособности у перевезенных форм наблюдается на различных ста-
диях развития, начиная от икры и кончая половозрелыми экземплярами,
но иногда характерно только для некоторых стадий.

Так или иначе, при изменении условий наблюдается индивидуальное
приспособление к новым условиям, охватывающее весь организм в целом;
но это приспособление несовершенно, необходима „доделка" в процессе
дальнейшего естественного отбора. Адаптивные модификации по ряду
признаков могут быть достаточно хорошими, но далеко не по всем.
Отбор, безусловно, пойдет прежде всего по самым „узким местам",
изменяя наименее пластичные и наиболее резко отражающиеся на жизне-
способности структуры. Одним из очень широко изменчивых признаков
является форма тела сазана. Однако мы знаем из исследований разных
рас сазана, что по форме тела есть и наследственные различия между
расами — различия, возникшие, как мы предполагаем, благодаря наслед-
ственному закреплению адаптивных модификаций в процессе естествен-
ного отбора (косвенному отбору).

5. Вид Cyprmus carpio L. разделяется на два географически изо-
лированных подвида (европейский и -восточноазиатский). Это разделение,
по ряду соображений, произошло очень давно. Мы предполагаем, что
общий предок обоих подвидов населял определенную область евразий-
ского материка и был разделен впоследствии на две географически
изолированные формы. Изоляция способствовала их дивергенции, причем
каждый из дочерних подвидов постепенно занимал определенные водо-
емы, в свЪю очередь разбиваясь на новые расы. Это последнее разделе-
ние происходило сравнительно не так давно, и учитывая половой цикл
сазана (не менее 3 лет), мы можем считать современные расы сазана
сравнительно молодыми дочерними формами.

Во всех процессах дивергенции внутри вида Cyprinus carpio приспосо-
бление к определенным, местным условиям проходило при наличии
широких и целостных адаптивных модификаций. Это приспособление
должно было итти при немалом участии косвенного отбора. Однако
изоляция и разделение неизбежно сопровождались некоторым уменьше-
нием пластичности, и, как мы видим в настоящее время, у отдельных
рас это уменьшение пошло значительно дальше, чем у других. Мы пред-
полагаем, что предок современных сазанов, расселясь на больших
пространствах, должен был обладать очень широкой адаптивной пластич-
ностью, созданной ранее естественным отбором. Эта пластичность,

ЖУРНАЛ общеП биология, т. I. № 1 10
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несомненно, теперь меньше, но еще далеко не утеряна современным
сазаном.

На этом мы закончим рассмотрение экспериментальных материалов.
по сазану. Остается рассмотреть приложимость наших выводов к другим
видам рыб, к другим группам животных, а также и растений. Основное
возражение, которое делалось против такой приложимости, — широкая
пластичность, крайняя изменчивость сазана, не характерная для очень
многих других видов животного и растительного мира. Не разбирая
подробно этого вопроса, отметим лишь, что такое возражение было бы
справедливо, если бы мы рассматривали широкую пластичность вида
как редкое и крайнее отклонение в ходе эволюционного процесса.
Н а с а м о м д е л е э в о л ю ц и я л ю б ы х с у щ е с т в н а и з в е с т -
н ы х э т а п а х с в я з а н а с н а л и ч и е м т а к о й п л а с т и ч н о с т и ,
'она н е о б х о д и м а п р и з а в о е в а н и и в и д о м н о в о г о , о б ш и р -
н о г о а р е а л а р а с п р о с т р а и е н и я .

V. РАЗЛИЧНЫЕ ФОРМЫ ЕСТЕСТВЕННОГО ОТБОРА И ВОПРОС
О ЗНАЧЕНИИ ОПРЕДЕЛЕННОЙ ИЗМЕНЧИВОСТИ (В СМЫСЛЕ

ДАРВИНА) В ЭВОЛЮЦИИ

В зависимости от окружающей среды и степени пластичности раз-
личных органов, а также характера взаимосвязей внутри организма
всевозможных морфогенетических и функциональных корреляций — есте-
ственный отбор может принимать самые различные формы Эволюцион-
ное иеменение может происходить путем прямого изменения (благодаря:
мутации) самого органа и преимущественного выживания особей с этим
изменением Эволюционное изменение нередко происходит и путем
косвенного отбора. Орган при этом изменяется сначала благодаря адап-
тивной модификации, а затем она оказывается закрепленной. Закрепле-
ние будет результатом выживания особей с измененным строением
других органов, тесно связанных с модифицированным, результатом раз-
рушения отбором старых и возникновения новых корреляций внутри
организма. *

В случае если колебания условий уменьшаются — отбор уменьшает
способность к образованию адаптивных модификаций» и происходит
замена некоторых внешних факторов развития внутренними. Именно
в этом случае, особенно при резком ограничении условий существо-
вания, косвенный отбор должен наблюдаться в наиболее ясной и чистой
форме. Во всех остальных случаях его будет очень трудно отделить
от непосредственного изменения строения в процессе прямого отбора.

Если условия существования не становятся более однородными, но
лишь сдвигаются в ту или другую сторону, идет отбор на пластичность,
также сопровождающийся нередко косвенным отбором. Сдвигается кри-
вая приспособленности к определенным факторам внешней среды; этот
сдвиг определяется прежде всего эволюцией наименее пластичных орга-
нов, ограничивающих жизнеспособность в измененных условиях. Быть
может, именно это эволюционное изменение наименее пластичных, но
нередко очень существенных органов приводит иногда к ароморфозу,
следствием которого, по Шмальгауэену, является резкое расширение
круга возможных адаптивных модификаций и расширение тем самым
приспособительных возможностей вида.

Но какие бы формы ни принимал естественный отбор, он почти
всегда, на всех этапа* эволюции, будет сочетать в себе элементы пря-
мого и косвенного отбора. Признавая ведущее значение внутренних
факторов развития организма, мы должны помнить, что оно выражается
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прежде всего в непрерывном и специфическом, .целесообразном реагиро-
вании организма на внешние воздействия. Беа приспособительных реак-
ций на всех стадиях развития жизнь была бы невозможна. Все эти
реакции, в том числе и ясные адаптивные модификации, резко влияют
на течение естественного отбора. Невозможно подобрать примеры организ-
мов, полностью лишенных модификационной приспособляемостя к изме-
няющимся условиям, а потому при всяком изменении условий естествен-
ный отбор будет итти сложными путями, в той или иной степени будет
происходить косвенный отбор.

Определенная изменчивость, таким образом, оказывается имеющей
огромное значение в процессе эволюции — значение» которое трудно
переоценить. Отбор мутаций — „неопределенных изменений", — отбор,
создающий всю целесообразность приспособлений животного и расти-
тельного мира, — этот отбор всегда зависит от целесообразной определен-
ной изменчивости, характерной для данного вида и созданной предше-
ствующим естественным отбором.

Ненаследственные изменения, носящие адаптивный характер, стано-
вятся, благодаря отбору, нередко наследственными. Наоборот, приспо-
собление стойкое, обусловленное внутренними факторами, т. е. наслед-
ственно-определенное, может стать зависящим в своем строении от ряда
внешних факторов при увеличении пластичности вида. Такой процесс,
обратный „закреплению" модификаций, безусловно, может происходить
в случае уменьшения стабильности условий, при интенсивном отборе
на пластичность. Увеличение колеблемости условий среды сопутствует
часто расселению и увеличению численности вида. Однако это расселе-
ние не обязательно связано со вторичной выработкой модификаций по
органам, ставшим ранее в результате отбора более устойчивыми. Пластич-
ность может увеличиваться за счет образования совершенно новых
корреляционных систем, обеспечивающих изменчивость ряда новых, ранее
бывших стабильными органов. Такие корреляционные системы могут
совершенствовать регуляторные процессы в организме, как бы „осво-
бождающие" ряд органов от внешних воздействий, фактически же только
усложняющие зависимости между организмом и средой. Все эти про-
цессы изучены пока очень слабо, но нужно думать, что уменьшение
стабильности приспособлений происходит значительно реже наследствен-
ного закрепления модификаций путем отбора.

Таким образом, разрыв в оценке роли наследственной и ненаслед-
ственной изменчивости в эволюции постепенно заполняется. В эволюцион-
ном процессе большое значение имеет и тот, и другой вид изменчиво-
сти. Будучи тесно связанными друг с другом как в индивидуальном
развитии, так и в эволюции, эти* два вида изменчивости сохраняют,
однако, свою специфику.. Наследственные изменения связаны с измене-
нием структуры половых клеток и в основном случайны, т. е. неопре-
деленны по своему возникновению и действию1.

В них нет ничего целесообразного, ибо целесообразность, приспосо-
бленность может быть только результатом действия естественного отбора.
Естественный отбор, будучи тесно связанным с характером и величиной
адаптивных ненаследственных изменений организма, возникающих под
прямым воздействием внешней среды, является во всех случаях отбором
мутационных неопределенных изменений, происходящих в основном
в хромосомах половых клеток и отражающихся на разных стадиях

π

1 Мы не будем здесь касаться проблемы получения „направленных" наследственных
изменений, частично разрешенной в настоящее время (получение полиплоидов). В при-
родных условиях в подавляющем большинстве случаев наследственные изменения носят
бесспорный неопределенный характер.

* '

10·
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развития особи. Однако в процессе отбора
такие наследственные изменения, которые увеличивают
целостность функций организма, нередко увеличивая его приспособля-
емость к вечно колеблющимся условиям среды* Поэтому созданные
отбором ненаследственные определенные изменения (способность к «х
возникновению) нередко оказываются целесообразными
Подобные приспособительные модификации, всегда не вполне совер-
шенные, с о в е р ш е н с т в у ю т с я в процессе д а л ь н е й ш е г о е с т е -
с т в е н н о г о о т б о р а . О п р е д е л е н н а я и з м е н ч и в о с т ь в к л ю -
ч а е т с я в э в о л ю ц и о н н ы й процесс, и з м е н я я т е ч е н и е есте-
с т в е н н о г о о т б о р а и о б л е г ч а я в ы р а б о т к у с л о ж н е й ш и х
п р и с п о с о б л е н и й к н о в ы м у с л о в и я м .
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S u m m a r y
•

1. Darwin's theory of natural selection completely explains the origi»
of expedient adaptations of" organisms and considers them as a result
of common» casual processes which occur in nature. Nevertheless Darwin
attached some importance to the direct action of altered conditions calling
forth in the live beings direct changes. Owing to the fact that the principle
of hereditary transmission of acquired characters has been subsequently
disproved by numerous investigations of a great number of biologists, the
question concerning the significance of direct changes either remained

en
And it is but recently that the modifying variability possessing some-

times the character of adaptive modifications begins to play an important
role in the concepts of many students of evolution.

2. The analysis of the significance of adaptive modifications shows that
in the course of evolution modifications are .substituted by similar muta-
tions, i. e., the modifications become „stabilised" in a peculiar way* Such
stabilisation has nothing in common with the Lamark's principle of inheri-
tance of acquired characters; it is due only to natural selection. Similar
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considerations can also be found in the papers by L. Morgan (1898) and
J. Baldwin (1902) though the mechanism of the stabilisation of adaptive
modifications during the course of selection was analysed more extensively
by Kirpichnikov (1935), Lukin (1935,1936, 1939) and especially by Schmal-
hausen (1938, 1939). Many students adhere to the opinion just stated
(Muretoff, 1939; Cause, 1939, and others) and endeavour to carry out the»
necessary experiments (Cause, 1939;.Cause and Smaragdowa, 1939; Kam-
shiloff, 1939). As the process of jthe stabilisation of modifications is under-
stood differently by various authors it becomes all the more important
to try and find the factors and regularities underlying· the above process.

3. The faculty of animals and plants to adapt themselves to varying
conditions of existence (the ability for adaptive reactions) during the course
of their ontogenesis is created by natural selection. Viability always largely
depends on the expedience of the reaction to environmental influences.
Any function of an organism is the manifestation of this faculty of adaptive
reactions. Plasticity is not always linked with an increase of variability:
often the adaptive reaction is represented by regulatory mechanisms
(e. g., thermoreguiation), which secure, under varying conditions, a certain
stability of the organs and4their function; however, any regulatory mecha-
nism can be formed only as the result of adaptive variation of a number
of organs and whole systems of organs. In this case the dependence of the
organism on the environment does not decrease but merely becomes only
more complicated.

Among the adaptive reactions, indispensable to the life processes and
constantly created by natural selection, typical adaptive modifications are
also present.

Considering fhe adaptive modifications as a particular case of the
reactive capacity of live beings, we imply under this term definite and more
or less steady morphological changes of the organism which occur in
response to altering conditions and are beyond doubt of an adaptive
character.

Since the ability to form adaptive modifications appears in the course
of selection the extent of adaptive modifications is generally linked with
the range of variation of the conditions of existence.

4. Every adaptive modification is imperfect: the adaptation of
the organism to altered conditions of existence is always less perfect
in spike of the fact that its ability for adaptive modifications is set at
work.

The decrease of viability following the change in the conditions is due
to the fact that owing to selection the organism becomes most strictly
adapted to the commonest conditions of existence whereby the selection
attains maximum intensity.

The imperfection oi the adaptive modifications is obvious in that the
structure of a number of organs does not conform to their function under
the altered conditions; many excessive correlative mechanisms which were
essential to the normal activity and development of the organism under
the former common conditions are found under altered conditions; finally
when new correlative mechanisms required under new conditions do not
act in sufficient harmony» When the environment becomes altered some
organs undergo adaptive modifications these changes being more expedient
than those of some other organs. In other words the organism possesses
more or less plastic organs.

5. Owing to the reduced viability of any organism which has become
adaptively modified alteration of the conditions must call forth selection.
The better a structure of a modified organ corresponds to the new condi-
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iions the lesser it will be subject to changes in the course of the selection.
The maximal intensity of selection will be observed with regard to organs
which have become modified most imperfectly (from the point of view
of expediency). Such a selection which is undoubtedly of a very serious
character will in the first place alter the structure of the least plastic
formations destroying the superfluous correlative connections and improv-
ing the new correlations which have become necessary under the altered
conditions. The destruction of the superfluous mechanisms of correlation
is considered by us the direct result of the pleiotropic action of some
£enes which accumulate as a result of renewed selection and the delere-
rious effect of various useless organs and correlations which prevent the
formation of other adaptations and adaptative mechanisms.

If the more or less constant structure of the organ modified most expe-
diently is preserved, the structure of a number of organs connected with
it in development and function as well as the character of many correla-
tive interrelations must be subject to changes in the course of natural
selection.

The direct result of such selection, which we call indirect selection
is the s t a b i l i s a t i o n of m o d i f i c a t i o n s . The adaptive modification
becomes connected with the new, altered structures within the organism
to such an extent, that any return of the former conditions (which now
have become rare) will be unable to call forth the restoration of the
former structure of the variable, organ in question. The process of f ixa-
t i o n o f m o d i f i c a t i o n s i s c o n n e c t e d i n t h e f i r s t p l a c e w i t h
t h e d i s i n t e g r a t i o n of n e e d l e s s „an t iqua t ed** m e c h a n i s m s
of r e a c t i o n w h i c h h a v e lost the i r s i g n i f i c a n c e and is cer-
t a in ly с a r r i e d o u t by m e a n s of n a t u r a l s e l e c t i o n exclu-
s i v e l y .

6. The trend of such a stabilisation of modifications which resembles
in appearance the inheritance of acquired characters, depends in the first
place on the change of the conditions of existence.

If these conditions become more steady, less variable the fixation
of modifications represents a mere substitution .of the modifications with'
mutations (in the course of selection) since the modifying variability bec-
omes superfluous and harmful. The external factors of development of the
given organ are substituted with internal factors: this is the case of what
is called by Schmalhausen (1939) the stabilising selection. Such a stabili-
sation of adaptations which firstly depend strongly on the conditions
of existence must occur every time when the species segregates into
a number of isolated and semi-isolated populations (ecotypes, races, varie-
ties, nations, etc.).

If the variations of the life conditions do not become reduced but are
shifted in a certain direction the fixation of the adaptive modifications
signifies only the destruction of some correlative interrelations and the
formation (or improvement) of some new correlative interrelations which
substitute the old ones. As a result the „norm of the reaction" of the
given organ becomes shifted, but this displacement does not involve any
change in extent of the general modifying variability of the organism. The
ability to form adaptive modifications is retarrte3 to its full extent but becomes
shifted in the direction of the displacement of the external conditions.

In both cases owing to the dissimilar ability of different organs for the
adaptive reaction the course of selection is somewhat unusual. Reaching
its maximal intensity with regard to the structures, whose variation is the
least expedient and destroying the superfluous mechanisms of correlation,
selection is in reality of an indirect nature.
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The factors responsible for the process of formation of the adaptively
modified organ while being changed during the process of selection modify
the dependence between the given organ and the life conditions; thus the
modification becomes fixed.

7. Both the direct change which occurs during the process of direct
selection and that resulting from indirect selection are common manifesta-
tions of natural selection.

Any direct selection alters the correlations within the organism» destroying
all the superfluous antiquated connections, thus acting indirectly on a whole
number of organs. Any kind of indirect selection alters by modifying the
course of direct selection some imperfect formations whose plasticity is low.
The ratio between these two forms of natural selection depends on the
amplitude of the reactive capacity of the organism, including the amplitude
and degree of perfection of the adaptive modifications.

8. Thus the adaptive modifications play an important and sometimes
even a leading role in the process of evolution. Owing to the incessant
change of the conditions the organism develops the ability to form a system
of adaptive modifications; in virtue of this adaptation to the medium is often
divided into two stages.

During the first stage selection creates a „definite" variability of an
adaptive character owing to which both animals and plants can exist under
varying, unstable conditions of the environment. During the second stage,
when the conditions become changed the corresponding adaptive modifi-
cations are improved, become fixed and sometimes are substituted owing
to natural selection with similar mutations. The process of formation
of adaptations to the new conditions of the environment is facilitated
because they were partially formed in the preceding periods of life of the
species in the form of adaptive modifications. Later on the „definite"
variability created by selection alters fundamentally the process of selec-
tion and plays an important role in the evolution of the species.

9. Owing to the peculiar action of natural selection in evolution a pro-
cess can take place which simulates the Lamarkian „inheritance of acquired
characters" but has nothing in common with it. The above process is based
t tn the s e l e c t i o n o f casua l non o r i e n t e d c h a n g e s o f the
g e n o t y p e which under the condition of integrity of the structure and
function of the organism and in the presence of numerous adaptive reac-
tions can lead to the f i x a t i o n of the m o s t p e r f e c t m o d i f i -
cations.




