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*В последние грды в советской биологической литературе возрос
интерес к ненаследственным приспособительным изменениям организ-
мов. Одновременно привлекли внимание ботаников и зоологов факты
сходства ненаследственных и наследственных изменений организмов
и обсуждался вопрос о причинах замены в процессе эволюции первых
последними. В появившихся в связи с этим работах (среди них осо-
бое значение имеют книги И. И. Шмальгаузена «Организм как целое
в индивидуальном и историческом развитии» и «Пути и закономерно-
сти эволюционного процесса», а также ряд статей того же автора)
были затронуты и в той или иной степени выяснены различные момен-

ты указанных проблем. Были предприняты также интересные экспе-
риментальные исследования этих вопросов. Мы имеем в виду рабо-
ты Г. Ф. Гаузе и его сотрудницы Н. П. Смарагдовой о естественном
отборе у простейших (1939, 1940). Таким образом, разрешение этих
весьма важных моментов механизма органической эволюции идет ус-
тгешно. Оно показывает справедливость основных положений дарви-
низма и дает новый материал для более углубленной критики ламар-

зма и автогенеза.

\

В то же время, как нам кажется, следует отметить, что рассмотре-
ние упомянутых выше проблем было несколько сужено (в том числе
и в предшествующих работах автора этой статьи), так как из поля
зрения выпал целый ряд ненаследственных изменений, имеющих важ-
ное значение для организмов. Вследствие этого творческая роль сре-
ды, в развитии и эволюции организма могла быть не оценена в долж-
ной степени, а значение относительной автономизации биологических
процессов от внешних факторов, ^наоборот, преувеличено. В связи с
этим мы ставим в настоящей статье такие задачи:

1. Расширить рассмотрение приспособительных нен
изменений организмов и попытаться дать классификацию таковых.

2. Выяснить на основании этого обзора, каіше из ненаследственных
приспособительных изменений чаще подлежат замене в процессе эво-
люции наследственными изменб ими и, наоборот, в каких случаях вы-
годнее сохранение более зависимых от среды изменений организмов.
При этом мы еще раз коснемся поставленного в наших прежних рабо-
тах вопроса о причинах указанной замены и вкратце обсудим сообра-
жения других авторов, изложенные в ряде недавно опубликованных
статей.

Прежде чем перейти к разрешению поставленных задач, вкратце
рассмотрим сущность различий .между ненаследственными и наследст-
венными изменениями организмов. Наиболее четкие характеристики
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этих отличий были недавно д^ны И. И. Шмальгаузеном (1938, 1940а),
напомнившим, что нельзя говорить о ненаследственных и наследствен-
ных п р и з н а к а х , ибо любой признак «определяется в своем развитии,
наследственной основой данной особи, \ характеризующейся своими
специфическими формами реагирования» (Шмальгаузен, 1940а, стр. 509).
Речь может итта, лишь о <ненаследстванн'ых -и наследственных и з м е -
н е н и я х признаков. Первые — «определяются различиями во внеш-
них формах развития» 'там же, стр. 510), вторые — «возникают в ре-
зультате изменения наследственной базы развития, т. е. генотипа, или,
другими словами, в результате изменения во внутренних факторах
развития» (Шмальгаузен, 1938, стр. 65—66).

В моей книге «Дарвинизм и географические закономерности в изме-
нении организмов» (1940), в главе о проблеме параллелизма ненаслед-
ственных ^'наследственных изменений,1 я тоже остановился вкратце
на сущности разбираемых отличий. Подчеркивая, что «каждый признак
развивается в результате взаимодействия... наследственных- задатков
и... определенных внешних условий, я в то же время считал нужным
указать, что при замене ненаследственных изменений аналогичными
наследственными возрастает автономность действия генотипа и умень1

шается специфичность влияния среды на формирование признака» (Лу-
кин, 1940, стр. 263—264). Конечно, в данном случае речь шла лишь об
о т н о с и т е л ь н о й автономизации развития признаков от окружаю-
щей среды, а не о полной изоляции от последней, ибо никакое разви-
тие без участия внешних факторов невозможно. Но в о з р а с т а н и е
а в т о н о м н о с т и развития признаков организма при замене моди-
фикаций аналогичными мутациями является несомненным фактом
весьма важно для понимания причин замены и роли ненаследственных
и наследственных изменений ві эволюции орігшшзмШ'. Значение относи-
тельной независимости развития признаков выясняется также в одной
из последних статей И. И. Шмальгаузена (1940а), который в числе
прочих типов индивидуального развития устанавливает тип «автономно-
го развития и мономорфизма». Таким образом, несомненно, что для
понимания хода эволюционного процесса: неіобходимо учитывать спе-
цифичность различий между ненаодедстаенньши и наследственными
изменениями организмов.2

КРАТКИЙ ОБЗОР ПРИСПОСОБИТЕЛЬНЫХ НЕНАСЛЕДСТВЕННЫХ ИЗМЕНЕНИЙ
ОРГАНИЗМОВ

С самого появления живых существ на земле окружающая среда
оказывала на них разнообразное влияние. Постепенно, в течение дли-
тельного эволюционного процесса, проходившего под действием есте-
ственного отбора, организмы приобрели (и приобретают в настоящее
время) способность реагировать на влияние внешней среды образова-
нием различных изменений, являющихся выгодными для них. Подоб-
ные изменения возникают на' разных стадиях онтогенеза каждого
организма в результате прямых или косвенных воздействий на орга-
низмы внешних факторов.

Разнообразные ненаследственные изменения» выгодные для орга-
низмов, можно, повидамому, разделить да т^рй основных группы:

1 Книга была сдана в печать в 1938 г., и названная глава была написана ранее вы-
хода в свет книги И. И, Шмальгаузена „Организм как целое в индивидуальном к
историческом развитии".

2) В то ,же время следует подчеркнуть, что для выяснения сущности эволюцион-
ного процесса будет иметь огромное значение разрешение проблемы с в я з и между
ненаследственными и наследственными изменениями, т. е. установление того, каким
образом физиологические изменения в организме обусловливают изменение генотипа.
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I. Изменения организмов, приспособительные по отношению к тем
факторам среды, которые их вызвали. К этой rpynfte относятся много-
численные адаптивные модификации, в том числе и различные сезонные
изменения организмов,

II. Изменения организмов, не приспособительные к вызвавшим их
факторам, но являющиеся важными звеньями онтогенеза и необходи-
мые для целесообразного (в определенных условиях) развития всего
организма. Имеются в виду изменения в процессе онтогенеза орга-
низмов, формирующими под влиянием определенных внединих факто-
ров, в первую очередь — периодически изменяющих свое действие. Эти
изменения обеспечивают наступление тех или иных этапов и окончание
развития в сроки, наиболее выгодные в интересах вцда в целом (на-
пример, стадии развития растений, установленные Лысенко, некоторые
виды диапауз и др.).

III. Изменения, возникающие в результате* корреляций с предыду-
щими изменениями и необходимые для нормального развития всего
организма. В отличие от изменений двух предыдущих групп измене-
ний, возникающих в результате π ρ я м о г о влияния среды на организ-
мы, эти изменения являются продуктами к о с в е н н о г о влияния
внешних факторов на организмы.

Само собой разумеется, что приведенная классификация является
до известной степени искусственной, так как далеко не во всех случа-
ях можно отнести какое-нибудь изменение только к одной группе. Так,
например, вполне возможно существование таких изменений, которые
являются приспособлениями к вызвавшим их внешним факторам и·в
то же время необходимы для целесообразного развития всего организ-
ма. Не легко также провести резкую грань между изменениями, обя-
занными своим развитием прямому влиянию среды, и изменениями,
возникающими э результате косвенного влияния внешних факторов на
организмы. Тем не менее, мы считаем полезным выделение указанных
групп изменений, так как в типичных случаях они отличны друг от дру-
га и эволюционная судьба их не сходна.

Следует еще отметить, что к ненаследственным изменениям орга-
низмов примыкают различные обратимые физиологические реакции ра-
стений и животных на внешние воздействия, не сопровождающиеся
длительными морфологическими изменениями. Однако рассматривать их
здесь мы не будем, хотя, быть может, для полного уяснения роли
среды в эволюции организмов нужно было бы и указанные изменения
рассматривать вместе с другими ненаследственными приспособитель-
ными изменениями организмов (см. весьма дельные замечания по ана-
логичному вопросу в статье В. И. Кремянского, 1940). Также мы
оставляем без рассмотрения неадаптивные изменения организмов,
возникающие вследствие влияния внешней среды на процессы инди-
видуального развития.

Перейдем теперь к рассмотрению изменений каждой из трех уста-
новленных выше групп.

І . И з м е н е н и я о р г а н и з м о в , п р и с п о с о б и т е л ь н ы е
п о о т н о ш е н и ю к т е м ф а к т о р а м , . к о т о р ы е и х в ы з в а л и

( м о д и ф и к а ц и и s, sir.)
л

Ч*-

Эти изменения затрагивают самые разнообразные признаки орга-
низмов. Существование их было известно, конечно, очень давно. Одна-
ко до последнего времени дарвинисты вспоминали об этих изменениях,
главным образом,* в связи с критикой ламаркистских представлений о
1* ' ч
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передаче по наследству так называемых приобретенных признаков и
не придавали им никакого существенного значения в эволюционном
процессе, хотя еще Ллойд-Морга» (1899) в совершенно ясной форме
указал, что приспособительные модификации «прокладывают» дорогу
организмам в новые места обитания·. Полное представление об эволю-

а -модификаций было получено лишь в самые послед-
ние годы благодаря трудам И. И. Шмальгаузена.

Для понимания эволюционной роли модификаций необходимо под-
черкнуть, что многие из них относятся к числу широких приспособле-
нки, которые свойственны большим группам организмов. Во м-ногих
случаях они вырабатываются в процессе естественного отбора отнюдь
не в точном соответствии с условиям^ обитания данной формы или ее
предков, а с известным «запасом». Так, например, в опытах Н. И. Ка-
лабухова (1935—1937 и др.) было выяснено, что у мышей Apodemus
sylvaticus при переносе в горы значительно возрастает' количество
эритроцитов и гемоглобина, хотя эти равнинные грызуны в естествен-
ных условиях обитания отнюдь не подвергаются воздействию такого
пониженного давления, как в высокогорной обстановке. Если бы мно-
гие модификации не вырабатывались с «запасом», то они не играли бы
такой важной роли при «прокладывании» дороги организмам в новые
места обитания, их эволюционное значение было бы сильно принижено.

Существование «модификационных запасов» иллюстрируется также
новейшими опытами Гаузе и Смарагадовой, которые выяснили, что
при постепенном «приучении» туфелек к соленой воде их резистент-
ность в отношении солености возрастает в значительной степени (см.,

например, Смарагдова и Гаузе, 1939, стр. 647).
В связи с этим нелишне вспомнить,, что роль «приучения» в посте-

пенной выработке приспособлений известна с давних времен и широко
используется в растениеводстве и животноводстве (например, при ак-
климатизации). 1

Изложенное показывает, что корреляционные механизмы, которые
обеспечивают выработку модификаций (вопрос об этих механизмах об-
стоятельно разобран в работах Кирпичникова и Шмальгаузена),
отнюдь не исчезают, если те или иные модификации, вследствие отсут-
ствия соответствующих внешних условий, не развиваются. Это указы-
вает также на то, что корреляционные механизмы не предсуществуют
в г о т о в о м ви#е, а формируются в процессе возникновения измене-
ний организмов. Вот почему естественный отбор не устраняет эти ме-
ханизмы, если они оказались бездействующими.

Эти краткие замечания были сделаны в связи с тем, что в некото-
рых новых работах встречается утверждение, что модификации выра-
батываются лишь в строгом соответствии с условиями обитания той или
иной конкретной формы. Так, например, Г. Ф. Гаузе (1940а), интерпре-
тируя теорию стабилизирующего отбора И. И. Шмальгаузена, пишет,
что «если в новых условиях экологические факторы будут уклоняться

пределы имевших ранее мест-» колебаний (внешних условий места
обитания какой-нибудь формы. £. Л.), vo в этих условиях будет проис-
ходить прямой естественный отбор сг"чайно приспособленных мутаций,
так как адаптивные модификации в таких крайних условиях существо-
вания уже не могут образовываться в связи с отсутствием для этого
исторических предпосылок» (стр. 369). В особенности склонен пола-

1 Из сказанного отнюдь не следует, что акклим; изация целиком может быть
основана на выработке индивидуальных приспособлен* Само собой разумеется, что
•подбор организмов с соответствующими генотипами иг/.сет при акклиматизации огром-
ное значение.

\
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гать, что моідификационная способность организмов формируется
в с т р о г о м соответствии с условиями обитания, В. С. Кирпичников
(1935, 1940)* Такое понимание адаптивных модификаций представ-
ляется нам слишком у?ким. Оно не согласуется, как мне кажется,
с многими фактами и<находится в противоречии с хорошо теорети-
чески обоснованным И И. Шмальгаузеном положением о накоплении
в процессе эволюции «корреляционных систем общего значения»
(R И. Шмальгаузен, 1938, в особенности стр. 112—113).

Модификации отнюдь не всегда вырабатываются в полном соот-
ветствии с той средой, в которой обитают исследуемые организмы
или обитали их ближайшие предки. В некоторых случаях адаптивные
модификации ,могут возникать в результате воздействия на организ-
мы совершенно-чуждых для среды их обитания факторов. Подобные
факты были установлены, например, в упомянутой выше работе
Смарагдовой и Гаузе: в серии опытов было выявлено, что* туфельки
(Paramaecum caudatum) реагируют на действие столь чуждого для

них фактора, как-.хинин, приспособительными изменениями. Правда,
эти изменения были незначительны, но реальность их не вызывает
сомнений. Аналогичные явления неоднократно отмечались в медицин-
ской практике («привыкание» возбудителей инфекций к лекарствен-

ным веществам,1 уменьшающаяся эффективность воздействия неко-
торых наркотиков на организм человека и др.). Из этого следует,
очевидно, сделать вывод, что механизм воздействия на организм ка-

Щ*

кого-нибудь «чужого» фактора может быть сходен (хотя и не впол-
не) с таковым какого-нибудь обычного фактора. Удивительного в
таком совпадении, конечно, ничего нет: факторы более разнообразны,-
чем механизмы их воздействия. *

Большое значение в эволюции организмов 'адаптивных модифика-
ций, вырабатываемых с «запасом», было показано, по моему мнению,
в одной из последних статей Н. И. Калабухова «Адаптивное значе-
ние чувствительности организма к внешним факторам» (1940). Основ-
ной вывод названной статьи таков: «Чувствительность различных
форм животных и растений к внешним воздействиям определяет воз-
можность возникновения и прогрессивного отбора признаков, адап-
тивных по отношению к данным факторам среды. Наоборот, безраз-
личие или малая чувствительность к влиянию того или иного фактора
закрывают путь для естественного отбора в данном направлении»
(стр. 291). Как -видно из изложенного в цитируемой статье материа-
ла, автором в большинстве случаев приведены как примеры «чувстви-
тельности» адаптивные модификации, вырабатываемые с «запасом».
Но в таких случаях употребление термина «чувствительность» пред-
ставляется излишним и затемняющим суть указанных адапіетвньгх;,
реакций организмов, ибо, повторяем, в разбираемой статье речь идет
почти исключительно о п р и с п о с о б и т е л ь н о й чувствительности,
а не о чувствительности вообще.

Итак, широкие модификации, в том числе и модификации, выраба-
тываемые с «запасом», особенно важны при распространении орга-
низмов в условиях, сильно отличающихся от предшествующих усло-
вий обитания. Вопрос о возникновении таких модификаций не может
считаться окончательно решенным. И. И. Шмальгаузен (1938, стр. 128)
указывает, что возникновение корреляционных механизмов широкого
значения «происходит, быть может, очень редко». Повидимому, это

3 Впрочем, при этом, невидимому, очень чпгто происходит отбор более резнст.снт
ных в отношении данного лекарственного вещества линий патогенных микробов.

,. ·
• *

Г*
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совершается в периоды значительных колебании условии среды, т. е.
в те периоды, к которым приурочивается возникновение ароморфо-
зов (см. Шмальгаузен, 1939). К такой мысли склоняется и В. С. Кир-
пичников (1940, стр. 142). Если согласиться с такой точкой зрения, то
все же еще не вполне ясно, почему широкие адаптации сохраняются
при дальнейшей стабилизации внешних условий. При объяснении это-
го, вероятно, нужно учесть следующие обстоятельства:

1) Такие широкие модификации полезны при происходящих время
от времени резких колебаниях условий среды.

2) Механизм их возникновения коррелирован с механизмом возник-
новения ,тех широких присп соблений, которые характеризуют аро-
морфнйе группы. Указанная корреляция тормозит исчезновение спо-
собности к развитию некоторых широких" модификаций даже тогда,
когда последние долгое время не используются организмом.

3) В своей известной книге «Теория прямого приспособления»
(1904) Детто (Detto С.) указывает, что нужно отличать с п о с о б -
н о с т ь реагировать на воздействия определенного внешнего фактора
целесообразными изменениями от г о т о в ы х к о н к р е т н ы х п р о -
я в л е н и й этой способности в виде определенных изменений.

Общая способность целесообразно реагировать на воздействия
определенного внешнего фактора возникает в результате длительного
естественного отбора организмов в этом 'направлении. Но допустить,
чго каждой да м-нюігих конкіретнык проявлений этой общ&й способности
возникало в результате специального естественного отбора, значит,
по мнению Детто, признать телеологическую концепцию органической
целесообразности. Действительно, признание того, что каждая целе-
сообразная реакция возникала отдельно, что для осуществления каж-

одои такой реакции существует заранее готовый корреляционный ме-
ханизм, приводит нас к очень сложным и мало вероятным представле-
ниям о развитии организмов. Если же отказаться от таких представ-
лений и признать, что в результате длительного естественного отбора
возникает лишь о б щ а я способность целесообразно реагировать на
воздействия определенного внешнего фактора, то это, по крайней ме-
ре отчасти, объясняет нам, почему имеются «модификационные запа-
сы», почему широкие модификации, возникающие в период разнооб-
разных условий, сохраняются при последующей стабилизации окру-
жающей среды.

Как уже было выше· замечено, эволюционное значение модифика-
ций, или, точнее, их роль при завоевании организмами новой среды,
были по достоинству оценены дарвинистами лишь в последнее время.

связи с этим следует отметить, что дарвинисты до сих пор недоста-
точно учитывали огромное значение для дальнейшей эволюции спо-
собности организмов целесообразно реагировать на изменения внеиь
ней среды, приобретенной ими в результате длительного естественно-
го отбора. Они упускали из виду то, что при переходе в новую среду
в организмах «мобилизуются «адаптивные» запасы»,1 накопленные в
течение предшествующего эволюционного развития. Вообще активная
роль исторически сложившейся организации животных и растений при»
завоевании ими новой.среды явно недооценивалась.

Вот почему рассуждения многих сторонников теории естественного
отбора о возникновении новых форм нередко, производят такое впе-
чатление, что все· приспособления этих форм возникают впервые.

1 Поэтому заслуживает внимания предложение И. М. Полякова (1936) выделить
особую категорию адаптации — „адаптивный фонд".
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- Все это приводило к тому, что процесс образования новых форм
на основе естественного отбора представлялся излишне ;сложным и
почти неосуществимым. Последнее способствовало усилению ламар-
кистских и автогенетических концепций «прямого 'приспособления».
Заслугой И. И. Шмальгаузена является то, что он дал замечательное
по своей простоте решение с точки зрения теории естественного отбо-
ра вопроса о роли «прямого приспособления» в органической эволю-
ции. Благодаря этому стал более понятным .механизм возникновения
новых форм и получены новые, весьма убедительные данные для кри-
тики (антидарвинистических концепций эволюции.

Ненаследственные изменения организмов, рассматриваемые в этом
разделе настоящей статьи, разнообразны. В зависимости от условий
возникновения этих изменений и значения их для организмов они мо-
гут быть разделены на несколько групп. Так как подобная классифи-
кация опирается на хорошо известные биологам факты, то мы счи-
таем излишним подробное ее обоснование, тем более, что многие
группы изменений, ниже перечисляемые, давно уже установлены.
Представлялось лишь необходимым свести эти группы в одну систе-
му, дабы облегчить обсуждение проблемы замены различных нека-
следственных изменений в процессе эволюции аналогичными наслед-

нными изменениями. Предлагаемая нами система указанных из-
менений организмов такова:

Р

С и с т е м а н е н а с л е д с т в е н н ы х и з м е н е н и й о р г а н и з м о в ,
п р и с п о с о б и т е л ь н ы х к т е м ф а к т о р а м с р е д ы ,

к о т о р ы е о б у с л о в и л и их в о з н и к н о в е н и е
Р

1. Изменения организмов, приспособительные к п о с т о я н н ы м
(по крайней мере, в течение жизни данных организмов) особенностям
среды, — п о с т о я н н ы е м о д и ф и к а ц и и .

а) Изменения .географические, т. ef изменения, приспособительные
к особенностям среды, зависящим от географического положения
области обитания, — г е о г р а ф ич£с. |КНб м о д и ф и к а ц и и . По-
добные изменения хорошо были исследованы у культурных растений
сотрудниками Всесоюзного института растениеводства на материале,
полученном в результате географических посевов (см. сводку этих
данных в книге Лукина, 1940). '

б) Изменения высотные, т. е. изменения, приспособительные к
особенностям среды, зависящим от положения области обитания над
уровнем моря, — в ы с о т н ы е м о д и ф и к а ц и и . Примеры подоб-
ных изменений в огромном количестве -можно найти в известных рл-
ботах Боннье (1894 и др.) по влиянию горного климата на растения.
Из новых работ укажем на ряд работ сотрудников Всесоюзного ин-
ститута растениеводства (см. о них в книге Лукина, 1940) и уже упо-
мянутые работы Н. И. Калабухова об изменениях состава крови' не-
которых грызунов при переносе их в горы.

в) Изменения глубинные, т. е. изменения, приспособительные к
особенностям водной среды, зависящие от глубины области обитания,
г л у б и н н ы е м о д и ф и к а ц и и . Существование подобных и е и а-
с л е д с т в е н н ы х изменений принимается рядом гидробиологов (см.,
например, «Общую гидробиологию» С. А. Зернова, стр. 329—330),
хотя- точных экспериментальных данных по этому вопросу, повидимо-
му, не имеется.

г) Изменения экологические, или локальные, т. е. изменения, при-
способительные к особенностям биотипов, повторяющихся в пределах



242 Ε. И. ЛУКИН

одной географической, или высотной, или глубинной области, — эко-
л о г и ч е с к и е , и л и л о к а л ь н ы е , м о д и ф и к а ц и и . Существова-
ние таких модификаций в п р и р о д е было в новейшее время доказа-
но Турессоном (1922 и др.), который назвал их «сэкофенами».

2. Изменения организмов,приспособительные к п е р и о д и ч е с к и
возникающим особенностям среды, — п е р и о д и ч е с к и е м о д и -
ф и к а ц и и .

а) Сезонные изменения одних и тех же организмов, т. е. измене-
ния одних и тех же организмов, приспособительные к 'особенностям
того или иного времени года, — с е з о н н ы е м о д и ф и к а ц и и . По-
добные изменения общеизвестны (например, сезонные изменения
окраски и длины шерсти у ряда млекопитающих). В новейшее время
обширные исследования сезонных изменений биохимического состава
разнообразных животных были предприняты В. В. Ковальским и его
сотрудниками. \

б) Ненаследственные отличия между различными генерациями од-
ного и того же вида, каждая'из которых приспособлена к особенно-
стям определенного времени года, — с е з р н н ы е м о р ф ы . 1 Суще-
ствование ненаследственных сезонных морф'было констатировано уже
очень давно энтомологами, а потом — гидробиологами.

Кроме указанных групп периодических модификаций, связанных в
своем возникновении с временами года, существуют и, !иные периоди-
ческие изменения организмов. Прежде всего упомянем о закономер-
ных (изменениях жизнедеятельности организмов, происходящих в те-
чение суток. Из подобных изменений в последнее время подвергаются
тщательным исследованиям суточные изменения активности животных
(см. обзорную статью Н. И. Калабухова, 1940).' Издавна известны
аналогичнйе изменения в жизни растений и т. д. Однако мы не

.вносим эту группу периодических изменений в нашу систему, так #ак
в основном они носят обратимый физиологический характер, а в этой
статье, как было уже оговорено выше, подобные явления почти не
рассматриваются.

Затем вполне возможны изменения организмов, связанные с пе-
риодическими , изменениями среды в течение срока более длительного,
чем один год. Так, например, в метеорологии установлены 11-летний
период, связанный с периодичностью солнечных пятен; 35-летний
(брюкнеровский) период, увязанный с периодичностью в выпадении
осадков, средней температуры воздуха и" др.; известны и другие пе-
риоды. К сожалению, изменения организмов, происходящие в связи
с существованием указанных периодов, почти не исследованы, хотя
некоторые данные по этому вопросу имеются.-Так, например, установ-
лены закономерные изменения толщины годовых колец у гигантских
калифорнийских деревьев (см. книгу В. Н. Оболенского, 1937,
стр. 275—277). Нет сомнения, что будущие исследования откроют су-
ществование многообразных периодических изменений организмов,
возникающих как в связи с периодическими изменениями неорганиче-
ской среды, так и имеющих место в результате периодических изме-
нений других организмов.

3. Изменения организмов, приспособительные к меняющимся (не
периодически) условиям среды (меняющиеся модификации).

Эта группа изменений гетерогенна, ибо ι условия, их вызывающие^
не сходны. К ней прежде всего относятся ненаследственные измене-

1 Термин .морфа* подучил широкое распространение благодаря известной статье
А. П. Семенова-Тян-Шанского .Таксономические границы вида.. .* (1910).
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ния тех организмов, которые подвергаются воздействию условий, ме-
няющихся в одном направлении. Такие условия могут, например, на-
блюдаться в постепенно опресняющемся водоеме или в водоеме,
соленость которого, наоборот, все время возрастает. Подобные усло-
вия были созданы Гаузе и Смарагдовой в их экспериментах по при-
учению туфелек к повышающейся солености воды. Как уже было от-
мечено выше, туфельки реагировали на изменение концентрации солен
образованием новых модификаций (конечно, до определенной макси-
мальной концентрации).

В эту же группу изменений можно включить изменения, Организ-
мов, обитающих в пограничной полосе между двумя 'биотопами. По-
скольку такие организмы могут попасть или в один из пограничных
биотолов,'или в пограничную полосу между ними, то ,можцо сказать,
что условия развития их не постоянны. Изменения, о которых идет
речь, обнаружены, например, у так называемых растений-амфибий.
Форма этих растений, как известно, различна в зависимости от того„
развиваются ли они целиком в воде, или, наоборот, на суще, или ча-
стично развиваются в воде, а частично в воздухе (см., например, кни-
гу Константена, 1908, стр. ,287 и следующие). Повидймому, аналогич-
ное модифицирование в первую очередь свойственно прикрепленным
организмам, т. е. большинству растений и некоторым группам живот-
ных. Впрочем, как мы увидим далее, подобные изменения, быть мо-
жет, не так уж сильно распространены, как это иногда полагают.

Далее, к рассматриваемой группе, вероятно, можно отнести из-
менения организмов, возникающие в результате колебания в разных
направлениях условий обитания, т. е. столь обычные флюктуирующие
модификации.

Наконец, сюда же, может быть, следует причислить ненаслед-
ственные изменения организмов, приспособительные к условиям но-
вых биотопов, в которые они (т. е. организмы) попадают при своем
распространении. Это как раз те изменения, о которых Ллойд-Мор-
ган говорил, что они прокладывают дорогу организмам в новые ме-
ста обитания, и на которых основана теория стабилизирующего отбо-
ра И. И. Шмальгаузена. Одйако выделение этой группы изменений
вызывает серьезные сомнения, поскольку они могут быть распределе-
ны между предыдущими группами.

П . И з м е н е н и я о р г а н и з м о в , н е п р и с п о с о б и т е л ь н ы е
к в ы з в а в ш и м и х ф а к т о р а м , н о я в л я ю щ и е с я в а ж н ы м и
з в е н ь я м и о н т о г е н е з а и н е о б х о д и м ы е д л я ц е л е с о о б -
р а з н о г о ( в о п р е д е л е н н ы х у с л о в и я х ) р а з в и т и я в с е г о

о р г а н и з м а ( с т а д и й н ы е м о д и ф и к а ц и и )
\

Эти изменения играют весьма важную рол*> в развитии раститель-
ных и животных организмов. Они были открыты уже давно, но лишь
теперь накопился достаточно большой материал, на основании кото-
рого можно сделать некоторые заключения о характере действия
факторов среды, обусловливающих возникновение этих изменений, и
значении их для организмов. Исследованиями ряда авторов установ-
лено, что в возникновении интересующих нас изменений организмов
ведущую роль играют закономерные п е р и о д и ч е с к и е изменения
среды. Однако в этих исследованиях, появившихсй, главным образом,
в Tetiewwif* τϊη*ν7ΐίί>™™Υ ттютг ^ сновйоё вшшанйе было
направлено на выяснение ф и з и о л о г и ч е с к о г о значения указан-
ных изменений среды в развитии организмов, и остался недостаточно

ч
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освещенным вопрос об <?бшем приспособительном значении вызывае-
мых ими изменений организмов. Поэтому в предлагаемом разделе
настоящей статьи мы попытаемся, во-первых, выяснить, в чем именно
заключается общее приспособительное значение изменений организ-
мов, о которых идет речь, .и, во-вторых, показать, что сходные изме-
нения растений и ι животных вызывают факторы среды, действие
которых в отношении организмов периодически не меняется. При
этом мы делим разбираемые изменения на три группы:

1. Изменения организмов, возникающие в результате воздействия
на них периодических изменений среды. Прекрасный пример таких
изменений мы находим в экспериментальных исследованиях Рихарда
Гольдшмидта (1932) по развитию непарного шелкопряда (Limantria
dispar.). Гоільдшмидт показал, что для нормального развития гусениц
из яиц этой бабочки необходимо предварительное охлаждение. Без
воздействия1 пониженных температур из яиц большинства рас Liman-
tria dispar. вылупления гусениц не происходило, чіли для их развития
была необходима б о л ь ш а я с у м м а т е п л а , другими словами,
продолжительность развития у д л и н я л а с ь . Интересно также от-
метить, что оптимальные результаты в экспериментах Гольдшмидта
получались тогда, когда условия охлаждения соответствовали усло-
виям в ареале обитания исследуемой расы. Обычное объяснение этих
явлений приблизительно таково. Поскольку в тех местностях, где о§и-
тает непарный шелкопряд, зимой происходит более или ^ менее значи-
тельное понижение температуры, яйца этого чешуекрылого насекомого
должны быть приспособлены к п е р е н е с е н и ю действия холода.
Таким образом, с этой точки зрения охлаждение рассматривается как
в ы н у ж д е н н о е з л о . Но тогда остается совершенно непонятным,
почему все-таки яйца шелкопряда могут развиваться без охлаждения?
Почему холод, который т о р м о з и т развитие организмов, становится
в данном случае н е о б х о д и м ы м условием развития?

. Все это мажет быть объяснено только в том случае, если мы при-
мем, что организмы не только п р и с п о с о б л я ю т с я к среде, но
могут и с п о л ь з о в а т ь ее в интересах в и д а . Наиболее вероятное,

,с точки зрения теории естественного отбора, объяснение особенностей
развития Limantria dispar. будет таково. Гусеницы по кайим-то физио-
логическим причинам зимовать не -могут. Гольдшмидт указывает, что
иногда гусеницы · выходят из яиц еще осенью, но такие «выскочки»
обречены на гибель. И вот в результате длительного естественного
отбора вырабатывается такой механизм (разгадать его сущность
дело биохимиков и физиологов развития), который только тогда обу-
словливает развитие гусениц, когда на него (т. е. на механизм) ока-
зывает свое воздействие холод, что может произойти лишь зимой.

Особо важно подчеркнуть для понимания сущности этих процес-
сов, что холод не задерживает развитие гусеницы, а вызывает в за-
родыше какие-то необходимые для дальнейшего развития изменения.
В противном случае (т. е. если бы холод просто задерживал разви-
тие) яйца шелкопряда, содержимые в тепле, должны были бы раз-
вив аггъся без вюякого охлаждения. По сути говоря, с описанными
особенностями развития непарного шелкопряда сходны явления раз-
вития озимых культур различных растений, которые для достижения
созревания нуждаются, как известно, в охлаждении, т. е. прохож-
дении, по Лысенко, стадий яровизации. Очевидно, и охлаждение се-
мян озимых растений необходимо для того, чтобы приурочить созре-
вание этих растений к теплому времени следующего года.

Новейшие, весьма интересные данные о роли периодических из-
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менений среды в развитии организмов были получены в результате
исследований условий полового созревания у животных (главным об-
разом, птиц и млекопитающих). Работы ряда ученых (см. интересный
обзор этих работ в статье Е. Светозарова и Г. Штрайха, 1940) пока-
зали» что! свет является решающим внешним фактором полового со-
зревания у ряДа животных. Именно в экспериментах удавалось путем
более или менее длительного освещения побудить к размножению
различных птиц и млекопитающих в такое время, когда они нор-
мально не размножаются. В настоящее время по этой проблеме уже
имеется обширная литература, в которой разъясняется целый ряд
вопросов влияния света на половую систему: интенсивность и продол-
жительность экспозиции, характер освещения, значение отдельных
частей спектра и многое другое. Мысль о том, что свет оказыв
влияние на размножение животных, возникла, как совершенно спра-
ведливо указывают Светозаров и Штрайх, потому, что у большинства
форм период размножения совпадает «с временем интенсивного на-
растания дня».

В отличие от ряда других исследований, рассматривающих связь
процессов размножения с 'освещением исключительно с физиологиче-
ской точки зрения, Светозаров и Штрайх в своей последней статье
ρ факторах половой периодичности (Светозаров и Штрайх, 1941)
четко указывают, что эта связь установилась в результате естествен-
ного отбора. Благодаря тому, что процессы созревания половых про-
дуктов могут быть вызваны лишь продолжительным освещением,
характерным для весеннего периода, «предупреждается слишком ран-
няя стимуляция гонад, и период размножения переносится на более
теплое время года, благоприятное для воспитания потомства этих
форм» (1941, стр. 25). Таким образом, в данном случае речь идет не
о приспособлении к свету, а об и с п о л ь з о в а н и и его действия
для своевременного достижения определенных стадий онтогенеза.

В приведенных выше примерах было показано большое влияние
на развитие организмов периодических изменений неорганической
среды. Однако нет,сомнений, что развитие одних организмов может
также находиться "в связи с периодическими изменениями других ор-
ганизмов. Так, например, Е. X. Золотарев, на основании ряда иссле-
дований, выяснил, что у китайского дубового шелкопряда (Antheraea
pernyi) наступление куколочной диапаузы, которая, по мнению автора,
является весьма важным приспособлением к исключительно теплой и
сухой осени естественного ареала обитания этой бабочки (Северный
Китай, Манчжурия), зависит от периодических изменений биохимиче-
ского состава дубовых листьев. А именно к осени в листьях дуба
увеличивается количество «особенно физиологически подвижных»
углеводов — моноз и тростникового сахара, вследствие чего у гусе-
ниц, питающихся этими листьями, наблюдается усиленное отложение
жира. Последнее же каким-то образом обусловливает задержку раз-
вития, т, е. диапаузу. Таким образом, - своевременное осуществление
такого важного приспособления, как диапауза, обеспечивается в рас-
сматриваемом примере воздействием на организмы закономерных
периодических изменений д р у г и х о р г а н и з м о в , которые, в свою
очередь, зависят от закономерных периодических изменений н е о ρ г а-
н и ч е с к о й . с р е й ы . Аналогичные явления, по всей вероятности, ши-
роко распространены' в природе и частично уже давно известны.

Примеры важной роли периодических изменений среды в развитии
весьма необходимых для вида изменений можно, конечно, умножить.
В частности, ждут своей разгадки, с точки зрения теории естествен,-



246 Ε. И. ЛУКИН

ного .отбора, явления фотопериодизма растений. Несомненно, что и
в этих явлениях тоже отражается использование растениями факто-
ров среды для достижения в наиболее целесообразное время перио-
да размножения. При этом заслуживает внимания то, что так назы-
ваемые растения короткого дня используют даже такой^ фактор, как:
темнота. Несомненно, «то все более или менее закономерно меняю-
щиеся в течение различных периодов (год, месяц, сутки и т. д.) фак-
торы используются организмами для выработки тех или иных выгодных
для вида в целом изменений. Задача ближайшего будущего^-вскрыть-
разнообразные связи живых существ с всевозможными периодически-
ми изменениями условий среды. Как мы уже указывали, эта работа
начала интенсивно развертываться лишь в последнее время. Напом-
ним, что «фотопериодизм» был открыт лишь в 1920 г., сущность яро-
визации была исследована Т. Д. Лысенко только в конце двадцатых
годов этого столетия, а роль света в половом созревании животных
была выяснена только в течение последнего десятилетия. Не подлежит

-сомнению, что в ближайшее время будут обнаружены связи организ-
мов с такими периодически изменяющимися факторами среды, о
которых мы сейчас и не подозреваем. Однако и сейчас вполне понят-
но, почему периодические изменения среды имеют столь большое зна-
чение для организмов. Благодаря этим изменениям в организмах
происходят такие изменения, которые обеспечивают определенную
продолжительность развития, окончание развития к определенному,
наилучшему с точки зрения биологии данного вида сроку, своевремен-
ное осуществление определенных этапов жизни организмов (опять-
таки в сроки, выгодные в интересах целого) и т, п.

2. Изменения организмов, возникающие в результате влияния на
них внешних факторов, после того как эти организмы подвергались
воздействию периодических изменений среды.

Эти изменения, повидимому, имеют место в онтогенезе многих
организмов, но точных данных о них имеется пока очень мало. Суще-
ствование подобных изменений легло в основу интересной в теорети-
ческом и практическом отношении «нервно-эмоциональной теории по*
лрвых циклов», сформулирЪванной А. А. Машковцевым (А. А. Маш-
ковцев, 1940). Названный ученый на основании ряда литературных
данных и исследований его лаборатории полагает, что половое созре-
вание самок различных животных стимулируется воздействием на лих
в определенный период разнообразных внешних объектов. Он счи-
тает, что «все многообразие вторично половых признаков самцов и
целый ряд объектов, окружающих самку в ее брачный период (гнез-
до, гнездовой ландшафт и многое другое), вызывают через органы
чувств возбуждение эрогенных центров в центральной нервной систе-
ме самки, а как следствие этого возбуждения — повышение функции
эндокринного аппарата, в частности гипофиза, что в совокупности
приводит яичник к овуляции и разрастанию прловых протоков» (Маш-
ковцев, 1940, стр. 170).

Не вдаваясь в обсуждение вышеупомянутой теории, остановимся
вкратце на тех моментах ее, которые интересны для освещения во-
просов, разбираемых в настоящей статье. А именно, как показали
экспериментальные исследования сотрудницы А. А. 'Машковцева,
Ε. Φ. Поликарповой (1940), разнообразные внешние файторы (пере-
численные в приведенной выше'цитате из работы Машковцева) ока-
зЪлвают стимулирующее влияние на половой аппарат самок птиц лишь
после того, как последние были подвергнуты, ^воздействию д'обавоч-
ного освещения. В природе это происходит в результате усиления
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естественного освещения весной. Следовательно, благодаря влиянию
яа организмы .периодических изменений среды становится возможным
н е о б х р д и м о е д л я н о р м а л ь н о г о з а в е р ш е н и я р а з в и -
т и я влияние других факторов среды. Причем к числу действующих
«во вторую очередь» факторов среды относятся, во-первых, такие
факторы, которые в отношении данных организмов до известной сте-
пени п е р и о д и ч н ы (например, ухаживание самца и витье гнезда),
л, во-вторых, такие факторы, которые можно причислить к п о с т о -
я н н ы м >(например, вид самца у тех птиц, у которых самцы не
несут брачного наряда).

В своих работах А. А. Машковцев оценивает общее приспособи-
тельное значение включения в процессы развития животных внешних
факторов в полном согласии с теорией Дарвина: «Эта корреляция
функции полового женского- аппарата с эколого-сеіссуальными факто-
рами среды вырабатывалась под влиянием естественного отбора, и
она выгодна виду в целом, так как гарантирует полноценное и свое-
временное размножение животных» (А. А. Машковцев, 1940,
стр. 170). Однако при этом цитируемый автор не отмечает того, что
с в о е в р е м е н н о е наступление размножения обеспечивается вклю- ·
чением в п е р в у ю о ч е р е д ь в развитие именно п е р и о д и ч е -
с к и х изменений среды. А уже на базе этих первичных периодиче-
ских воздействий становится 'возможным влияние других факторов
(как периодических, так и постоянных), которые способствуют окон-

чательному развитию полового аппарата.
Как следует из ряда работ, у позвоночных животных передача

внешних воздействий, стимулирующих развитие системы воспроизве-
дения, идет в основном через нервную систему. Однако и у этих жи-
вотных возможны и другие способы передачи влияния внешних фак-
торов. Так, например, некоторые новейшие исследования (см. краткий
обзор их в заметке Н. И. Калабухова, 1940) выявили, что свет якобы
оказывает влияние на размножение животных благодаря изменению,
(в результате облучения) состава корма. У беспозвоночных живот-
ных, особенно у низших, передача внешних воздействий иным путем,
чем через нервную систему, повидимому, становится преобладающей,-
а у растений — исключительной. Вообще способы осуществления
влияния среды на организмы в различных группах органического мира
не сходны. Тем более интересно отметить. сходное значение для раз-
личных организмов факторов среды в зависимости от характера их
воздействия и особо подчеркнуть важную роль в развитии самых
разнообразных организмов, .как животных, так и растительных, .перио-
дических изменений среды.

3. Изменения "организмов, возникающие в результате воздействия
постоянных или непериодически меняющихся факторов среды, но ока-
зывающих свое влияние на организмы лишь в определенный период.

Такую же роль, какую играют периодические изменения в разви-
тии органиэмой, могут вьпкхшяггь внешние факторы, Іне меняющие
периодически своего воздействия на организмы, но вследствие особых
обстоятельств оказывающие на них (т. е. на организмы) влияние
лишь на определенном этапе их онтогенеза, вызывая необходимые для
всего цикла развития изменения. Много примеров подобных измене-
ний можно привести из области развития различных паразитов. Рас-
смотрим некоторые из этих примеров.

Общеизвестно, что у многих паразитических круглых червей
(у аскарид, власоглавов, остриц и др.) яйца не могут развиваться в теле

хозяина, так как процессы формирования личинки совершаются у них
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лишь в присутствии кислорода. И многие биологи на вопрос, почему
аскариды не могут пройти цикл развития в одном и том же хозяине,
обычно так'и отвечают: потому что для развития яиц этих паразитов
необходим кислород. Ответ, формально говоря, правильный. Однако
при. этом совершенно упускается из виду п р и с п о с о б и т е л ь н о е
з н а ч е н и е указанного явления или таковое подменяется объясне-
нием его (т. е. '.явления) физиологического механизма. Между тем

совершенно ясно, что ф и з и о л о г и ч е с к о е воздействие кислорода
на процессы онтогенеза используется в рассматриваемом случае, как
и во многих подобных, в и н т е р е с а х в и д а в ц е л о м . Именно
все эти явления могут быть объяснены на основе известной законо-
мерности, установленной еще Лейкартом в отношении паразитических
червей, которая ,гласит: «Нет такого^ гельминта,— по крайней мере,
среди постоянных и типических паразитов, яйца или личинки которого
могли бы совершить свое полное развитие подле материнской особи,
или, другими словами, нет такого гельминта, который весь свой цикл
.развития совершил бы в одном и том же месте» (Лейкарт, 1879, ци-
тировано по Скрябину и Шульцу, Г940). Приспособительный смысл
описанного Лейкартом явления вполне понятен: если бы паразиты .за-
канчивали свое развитие в тех же хозяевах, где их произвели роди-
тели, то это в кратчайший срок привело бы их к гибели вместе с хо-
зяевами. Поэтому в,процессе эволюции возникают такие приспособ-
ления, (которые препятствуют развитию паразитов в том же жииотном,
в котором они были произведены их родителями. В случае аскариды и
некоторых других круглых червей это было достигнуто таким путем,
что яйца этих червей для своего развития нуждаются в кислороде,
который они могут получить лишь при выходе из кишечника хозяина
в внешнюю среду. Совершенно очевидно, что при развитии других па-
разитов кислород может быть заменен другими факторами. Например,
известно, что развитие гаметоцитов малярийного плазмодия начи-
нается только при понижении температуры до 15° С (см. например,
Эпщтейн, 1931), что и происходит, когда гаметоциты попадают в же-
лудок малярийного комара (речь идет об условиях развития в мест-
ностях с умеренным климатом). И это явление обычно освещается
биологами чисто4 физиологически.

Между тем в развитии малярийного плазмодия действует все тот
же старый закон Лейкарта! У аскариды молодь не может развиваться
там же, где произвели их родители, вследствие отсутствия кислорода,
а у малярийного плазмодия — вследствие слишком высокой темпе-
ратуры. Физиологическое воздействие кислорода и пониженной темпе-
ратуры — лишь с р е д с т в а для прохождения наиболее приспос,о-
бительного г в известных условиях цикла развития. Все эти частные
процессы могут быть поняты лишь в свете интересов целого.

Можно, конечно, поставить вопрос, почему у названных круглых
червей для определенных процессов развития нужен кислород, а у ма-
лярийного плазмодия — пониженная температура. По всей вероятности,
в ряде случаев на подобные вопросы можно ответить без особых за-
труднений. Именно одним из существеннейших отличий между обита-
нием в хо'зяине и обитанием во внешней среде является отсутствие
кислорода в первом и обилие его во второй. В случае же малярийного
плазмодия воздействие кислорода не может быть использовано, так
как весь цикл развития совершается внутри организмов промежуточ-
ного и окончательного хозяев. Может быть, таким решающим фактором ,
для развития какой-нибудь стадии является наиболее отличный между
условиями двух сред и физиологически наиболее просто действующий. ,
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Без сомнения, для физиологической организации одной группы ор-
ганизмов наиболее выгодным, наиболее эффективным будет такой-то
фактор, а для другсчй группы — иной. Дело физиологов разгадать, чем
объясняется наибольшая эффективность действия какого-нибудь опре-
деленного фактора в условиях такой-то организации.

Можно высказать предположение, что условия, необходимые для
стимуляции стадий развития паразитов, будут не сходны в различ-
ных географических пунктах. Может быть, в умеренном климате сти-
мулирующим фактором будет температура, ибо в этих условиях тем-
пературные отличия при изменении среды будут велики (речь идет о
паразитах теплокровных животных), а в теплом климате стимулирую-
щим фактором будут химические различия и т. д. Все это еще раз
п о к а з ы в а е т , ч т о п р о б л е м у в з а и м о д е й с т в и я о р г а -
н и з м о в и ф а к т о р о в с р е д ы н у ж н о р а с с м а т р и в а т ь , у ч и -
т ы в а я с в о е о б р а з и е с т р у к т у р ы о р г а н и з м о в , с л о ж и в -
ш е й с я в т е - ч е н и е д л и т е л ь н о г о - и с т о р и ч е с к о г о п е р и -
ода, и у с л о в и я т о й о б с т а н о в к и , в к о т о р о й п р о и с х о д и т
у к а з а н н о е в з а и м о - д е й с т в и е . В р е з у л ь т а т е т в о р ч е -
с к о й р о л и е с т е с т в е н н о г о о т б о р а к о н е ч н ы й и т о г т а -
к о г о в з а и м о д е й с т в и я д о л ж е н в ы р а ж а т ь с я в н а и б
л е е в ы г о д н ы х в и н т е р е с а х в и д а и з м е н е н и я х .

III . И з м е н е н и я о р г а н и з м о в , в о з н и к а ю щ и е
в р е з у л ь т а т е . к о р р е л я т и в н о и с в я з и с д р у г и м и

н е н а с л е д с т в е н н ы м и и з м е н е н и я м и и н е о б х о д и м ы е
д л я ц е л е с о о б р а з н о г о р а з в и т и я и ф у н к ц и о н и р о -

в а н и я о р г а н и з м а к а к ц е л о г о ( к о р р е л я т и в н ы е
м о д и ф и к а ц и и )

Факты, иллюстрирующие существование изменений одних органов,
согласованных с ненаследственными приспособительными) изменениями
других органов, общеизвестны (например, взаимные изменения частей
мускульной системы, мускульной системы и костной системы и т. д.).
Эти изменения особенно распространены у высших животных — позво-
ночных, но они, конечно, свойственны и другим животным, а также
растениям. Большое физиологическое значение коррелятивных моди-
фикаций не вызывало никогда никаких сомнений. Что же касается роли
их в процессе эволюции, то ламаркисты и автогенетики всегда исполь-
зовали эти факты для доказательства существования «прямого при-
способления»'. Последнее облегчалось тем, что дарвинисты не под-
вергали те же факты обстоятельному анализу с точки зрения теории
естественного отбора. Лишь в последнее время И. И. Шмальгаузен
(1938 и др.), развивая «гипотезу корреляций» А. Н, Северцова (1914),

показал, что взаимная приспособляемость органов играет большую
роль при образовании новых форм, причем эта роль вполне может
быть интерпретирована в духе теории Дарвина (см. Шмальгаузен,
1938, стр. 114 и CJL). Понятно, что взаимная приспособляемость ор-
ганов возникла в результате длительного естественного отбора и слу-
жить подтверждением существования «изначальной целесообразности»,
признаваемой ламаркистами и автогенетиками, не может.

Мы не будем останавливаться здесь на анализе этих модификаций
(это сделано в трудах Шмальгаузена, в ряде прежних работ) и под-

черкнем лишь, что они в отличие от ранее рассмотренных ненаслед-
ственных изменений организмов возникают в результате не прямого, а
косвенного влияния среды.
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ЗАКЛЮЧИТЕЛЬНЫЕ ЗАМЕЧАНИЯ О ПРИСПОСОБИТЕЛЬНЫХ НЕНАСЛЕДСТВЕН-
НЫХ ИЗМЕНЕНИЯХ ОРГАНИЗМОВ

Обзор приспособительных ненаследственных изменений организмов
•доказывает, что влияния различных факторов среды на организмы,
очень глубоки и разнообразны. В этом ламаркисты усматривают могу-
чую власть среды над организмами. На самом деле fc этом проявляется
творческая мощь естественнош отбора, который создал организмы,
реагирующие целесообразными, подчас весьма значительными измене-
ниями на различные внешние-влияния. Следовательно, глубина воздей-
ствия среды на растения и животных определяется не с и л о й влия-
ющих на них факторов, а исторически сложившейся органической
структурой. Это значит, -чти если значительные изменения организмов
под влиянием окружающей их среды выгодны, то возможность возник-
новения таких изменений достигается созданием в процессе эволюции
соответствующей наследственной структуры.

Существование адаптивных модификаций показывает, что организ-
мы для приспособления к среде, для устранения ее вредных влияний
нсполъзуют факторы э т о й ж е среды. Об этом очевидном и давно из-
вестном обстоятельстве биологи почему-то нередко забывают, и обычнб
приходится слышать только о приспособлении организмов к среде, но
не об использовании последней первыми.

Способность организмов использовать внешнюю среду была пре-
восходно продемонстрирована в работах К. А. Тимирязева, в особен-
ности в его известной лекции «Борьба растения с засухой». На про-
тяжении всей этой лекции Тимирязев подчеркивает активную роль
организма в приспособлении к среде. Он особенно отмечает то, что
«механизмы, выработанные растением для защиты от засухи, дейст-
вующ а в т о м а т и ч е с к и , при помощи тех самых враждебных сил,
с которыми растение вступает в борьбу. Условия, вызывающие или
ускоряющие испарение, равно как и наступившие , его последствия,
обращаются растением в орудия успешной борьбы с грозящим злом»

<Тимирязев, 1937, стр. 161). Описанное активное использование расти-
тельными организмами среды стало возможным только в результате
длительного естественного отбора, хотя ламаркисты пытались положить
упомянутые только что факты «IB основу совершенно неудачного учения
о прямом приспособлении» (там же).

Изменения организмов, рассмотренные К- А. Тимирязевым в цити-
рованной нами работе, являются приспособлениями к тем факторам
среды, которые их вызвали, и относятся к п е р в о й группе предло-
женной выше классификации ненаследственных приспособительных
изменений. Еще более ярко, как нам кажется, демонстрируют исполь-
зование организмами среды те изменения, которые в нашей класси-
фикации составляют вто руютруппу. Как мы видели» в этих случаях
организмы используют формообразующее влияние факторов среды
не для приспособления к этим факторам, а для выработки изменений,
являющихся звеньями онтогенеза и необходимых для целесообразного
развития в определенных условиях в с е г о организма. При этом осо-
бенно интересно то, что организмы могут использовать для указанной
цели мало активные факторы и даже вредно действующие (например,
холод). Все это1 свидетельствует о неверности ламаркистского понима-
ния организма как жалкой игрушки всесильных стихий. В действи-
тельности, мы видим, что естественный отбор поставил эти всесильные
стихии на службу организмам. Можно высказать предположение, что
первоначальные организмы реагировали лишь на немногие внешние воз-
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действия, В процессе же .эволюции в результате длительного-естест-
венного отбора, связи организмов с разнообразными внешним»/факто-
рами возрастали, и в то же время увеличивалось использование расте-
ниями и животными окружающей их среды для выработки целесооб-
разных измене

Итак, несомненно, что творческая роль среды
мов очень велика. Из этого следует, что для изменения организмов
в желательном направлении нужно максимально использовать влияние
внешней среды. На это неоднократно указывал в своих произведениях
К. А. Тимирязев, настойчиво пропаганд*
морфологию растений. Исследования последнего времени, и в
очередь открытие стадийности развития растений-Т. Д. Лысенко, рас-
ширили возможности экспериментального преобразования организмов.
Нет сомнения, что ближайшее будущее Ьулит новые успехи в этой

ЗАВИСИМОСТЬ И ОТНОСИТЕЛЬНАЯ А В ТО НОМ ИЗ А ЦИ Я ИЗМЕНЕНИЙ ОРГА-
НИЗМОВ ОТ ИЗМЕНЕНИЙ ВНЕШНЕЙ СРЕДЫ

В предыдущем разделе этой статьи мы %рассмотрели различные
виды ненаследственных приспособительных изменений организмов. Как

•

показывает ряд экспериментальных данных, многие ненаследственные
изменения в процессе эволюции заменяются аналогичными наследст-
венными изменениями (см. Лукин, 1935, 1936, 1939 и 1940). Как мы
уже указывали выше, замена модификаций мутациями обусловливает

тоношюсти оазвития соогве
мов от внешней среды, что во многих случаях является полезным, Б то
же время необходимо со всей отчетливостью подчеркнуть, что указю·
ная замена совершается далеко не всегда, так как многие историчес
возникшие связи, между организмами и средой, осуществляющиеся
в процессах онтогенеза, оказываются весьма выгодными, вследствие
чего они сохраняются и расширяются в течение
Цйонного развития

В этом разделе статьи мы хотим, .во-первых, еще раз вкратце
остановиться на объяснениях причин замены модификаций мутациями
и сущности преимуществ последних по сравнению с первыми и, во-вто-
рых,-· выяснить, когда эти преимущества оказываются действительными,
т. е. какие именно ненаследственные изменения чаще других подле-
жат замене наследственными изменениями и в каких случаях такая
замена не представляется выгодной.

ПРИЧИНЫ ЗАМЕНЫ МОДИФИКАЦИЙ МУТАЦИЯМИ'В ПРОЦЕССЕ ЭВОЛЮЦИИ
г

•
+

Прежде всего следует отметить, что4 в самое последнее время
Г. Ф. Гаузе (1940а) дал безупречное, как нам кажется, доказатель-
ство того, что в ряде случаев ненаследственные изменения заменяются
аналогичными мутациями. Он показал, что в чистой линий Euplotes
vannus при повышении солености от 2.5 до 5% размеры инфузорий
уменьшаются. В этом выражается ненаследственное приспособление
Euplotes к повышенной солености. В результате конъюгации можно
получить смешанную линию, состоящую > из различных по величине
наследственных вариантов этого вида инфузорий. Если эту смешанную
линию подвергать, воздействию повышающейся концентрации солей, то
выживают именно наследственно маленькие варианты, а не инфузории,
2 Общая биология № 4

ι
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модификационно уменьшившиеся под влиянием возросшей солености
среды. Из этого следует, что в ряде случаев ненаследственные измене-
ния оказываются менее выгодными, чем аналогичные мутации. Каковы
же объяснения замены модификаций мутациями?

Если не считать опровергнутой многочисленными фактами и теоре-
тическими соображениями ламаркистской интерпретации этой проблемы
при помощи гипотезы о наследовании так называемых приобретенных
признаков (критика этой интерпретации дана нами в упомянутой выше
книге), та можно насчитать три объяснения указанной замены. Рас-
смотрим вкратце эти объяснения.

1. Мутации усиливают проявление соответствующих приспособи-
тельных модификаций, и потому отбор им благоприятствует. Эта
точка зрения была развита Шмальгаузеном (1938) на основании со-
ображений Гольдшмидта о том, что мутации действуют на развитие
5ГОЧНО так же, как и внешние факторы, и поэтому «наложение феноко-
Ітии на мутацию дает суммирование эффекта» (Шмальгаузен, 1933,
стр. 105).

Однако эта точка зрения лишь утверждает, что мутации морд
быть т а к ж е приспособительны, как и модификации, но она не объ-
ясняет, почему же все-таки модификации вытесняются аналогичными
мутациями.

В настоящее время имеются эксперименты, которые не согласу-
ются с обсуждаемой точкой зрения. Я имею в виду исследования
Гаузе (1939), Гаузе и Смарагдовой (1939) и Смарагдовой (1940)
о приспособлении туфелек (Paramaecium caudatum, P. aurelia, P. bur-
saria) к повышающейся солености воды. Эти авторы выяснили, что
при переносе туфелек в воду с определенной концентрацией солен
выживают лишь немногие линии. Другими словами, некоторые линии
обладают большей вро'жденной резистентностью к солености, чем дру-
гие линии. Однако, если приучать туфелек к солености п о с т е п е н н о ,
то линии с меньшей врожденной резистентностью к солености воды
обнаруживают развитие большей приспособляемости к повышающейся
концентрации сомлей, чем линии с большей исходной резистентностью.
По мнению Гаузе, эти результаты не согласуются с таким гипотетиче-
ским предположением: «Случайное повышение исходного приспособ-
ления в результате генотипического усиления должно суммироваться
.с величиной адаптивной модификации и давать большую величину
общего приспособления, выгодную организму. Только при таком сум-
мировании приспособлений естественный отбор сможет усиливать адап-
тивные модификации похожими на них врожденными приспособления-
ми организмов» (Гаузе, 1940, стр. 108). Эта формулировка удачно
передает сущность упомянутых выше соображений И. И. Шмальгаузена
о том. что «наложение фенокопии на мутацию дает суммирование
эффекта». Между тем, Гаузе, как мне кажется, по недоразумению
называет ее «гипотезой Лукина». В действительности же, я в своих
работах, посвященных разбираемой проблеме, никогда не упоминал об
усилении модификаций мутациями, а настойчиво указывал на з а м е н у
в процессе эволюции первых последними. Сделанные мною в связи
с этим замечания о преимуществах наследственных изменений
по сравнению с аналогичными модификациями, насколько я могу судить,
подтверждаются результатами экспериментальных исследований Га зе
,и Смарагдовой. Но об этом ниже.

2. Гипотеза косвенного отбора В. С. Кирпичникова (1935, 1940).
этой гипотезы вкратце такова. При переходе организма к жизни

в новых условиях образуются модификации, которые раньше воз
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кали лишь при к р а й н и х отклонениях внешних условий. Теперь эти
модификации становятся с р е д н и м и , наилучше приспособленными
к средним условиям в новом местообитании. Но развитие модифика-
ций одних признакрв находится в связи с развитием модификаций
других, м е н е е п л а с т и ч е с к и х признаков. В новых условиях: эти
менее пластические признаки должны н а с л е д с т в е н н о пере- '
с т р о и т ь с я . Псгэтаму прк возврате в п р е ж н и е условия старые

вные связи окажутся разрушенными, прежние модиф
гут восстановиться, и создается впечатление, что новые моди-

фикации, о которых речь шла, в самом начале, н а с л е д с т в е н н о
з а к р е п и л и с ь .

«Разрушенные или «переделанные» в результате естественного
отбора морфогенетические корреляции были тесно связаны раньше
с органом А,'обеспечивая его нормальное развитие и деятельность
при оптимальных условиях. Распад этих корреляций означает наслед-
ственное закрепление адаптивной модификации Αι»* (Кирпичников,
1940, стр. 133). Не вдаваясь в обсуждение этой гипотезы, заметим,
что она касается феногеиетического механизма п е р е х о д а от од-
н о г о п р и з н а к а к д р у г о м у (причем автор ее сильно преувели-
чивает значение корреляций при развитии всех решительно признаков)
и совершенно не объясняет, почему в процессе эволюции происходит
замена ненаследственных изменений аналогичными наследственными.

объяснить результаты экспериментов Ту-
енном закреплении эколоі

(1935, 1936) о замене

Как же в тако
рессона (1922 и др.) о
форм, экспериментов Ма
ц>ессе эволюции . внешних
ментов Гаузе о замене
повышении

в про-

м

различна. Это
3. Замена

факторов разнити
в результате естественного отбора при

ых изменений величины инфу-
зорий наследственными изменениями и др.?

Основной недостаток гипотезы В. С. Кирпичникова состоит в том,
что о'н не -видит, по сути говоря, существенной разницы между
ненаследственными и наследственными изменениями. Кирпичников,
разбирая вопрос о замене ненаследственных изменений наследствен-
ными, все время имеет в виду лишь изменение размаха изменчивости
признака, а не его наследственное закрепление, т. е. п р и н ц и п и -
а л ь н о н о в о е о т н о ш е н и е к среде. Между тем, суть разбирае-
мой здесь проблемы сводится к тому, что между модификациями
и мутациями имеются качественные различия, вследствие чего при-

модификационных и мутационных изменений
и составляет основу третьего объяснения,
ненаследственных изменений наследственными проис-

ходит потому, что первые во многих случаях менее выгодны, чем вто-
рые. Мнения о большей приспособительной ценности наследственных
изменений по сравнению с аналогичными ненаследственными были
высказаны Турессоном (1922), Теллунгом (1930), Лукиным (1935,
1936 и др.) и Шмальгауземом (1938, 1939). Разбор мнений Турессона
и Теллунга был дан нами в других работах (Лукин, 1936 и 1940).
Здесь заметим только, что мнение Турессона пρeдcfaвляeтcя нам со-
вершенно 'неубедительным, а мнение второго автора касается одной
из сторон вопроса, может быть не самой важной. Мнения же

и Шмальгаузена в основном весьма сходны, на что указы-
вает также Кирпичников (1940, стр. 123). Повторим еще раз вкратце
с некоторыми дополнениями, в чем заключаются преимущества при-

j '

. " ι
\

Модификаци возникла в новых условиях. '
2*
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способительных мутаций - по сравнению с аналогичными модифи-
Р

кациями.
А ) Б о л ь ш а я н е з а в и с и м о с т ь р а з в и т и я н а с л е д -

с т в е н н о г о п р и з н а к у о т в н е ш н е й с р е д ы (относительная
автономизация). Это свойство наследственных изменений обусловли-
вает следующие их преимущества для организмов.

а ) Г о т о в н о с т ь с т р у к т у р ы ( п р и з н а к а ) к о в р е м е н и
н а ч а л а ее ф у н к ц и о н и р о в а н и я . Так, .например, как показали
исследования А. А. Машковцева (1935, 1936), у жабы легкое имеет
сложную структуру до начала функционирования этого органа, а у
лягушки строение легкого усложняется еще в результате дыхания.
Очевидно, что жаба при обитании на суше с самого начала находится
в более благоприятных условиях, чем лягушка.

Здесь особенно уместно подчеркнуть существенное различие ме-
жду В. С. Кирпичниковым и мною во взглядах на значение замены
модификаций аналогичными мутациями. По мнению В. С. Кирпични-
кова, «мутации вытесняют модификации не потому, что они вообще
менее подвержены действию внешних условий, это вытеснение проис-
ходит благодаря 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 , 1 делаю-
щей ненужной и вредной способность к модификационноіму измене-
нию» (Кирпичников, 1940> стр. 141). Таким образом, цитируемый
автор усматривает значение замены ненаследственного изменения
наследственным лишь в устранении лишних корреляций. Из приведен-
ной цитаты далее следует, что условия нового местообитания необ-
ходимы для развития мутации, вытеснившей аналогичную модифика-
цию. Между тем, мак я уже указывал (1940, стр, 270), вся соль
вопроса заключается <в том, что благодаря -наследственному закрепле-
нию приспособительный признак эмансипируется в своем развитии от
действия тех условий, в которых обитает организм с этим признаком.
Вследствие этого он может развиться з а д о л г о д о д е й с т в и я
на организм характерных для места обитания условий, что делает
возможным его более раннее использование.2

б ) Р а з в и т и е о п р е д е л е н н ы х в т р у к т у р и ф и з и о л о -
г и ч е с к и х с о с т о я н и й к о п р е д е л е н н о м у в р е м е н и .
Подробно это разобрано нами в других работах. (см. в особенности
Лукин; 1940, стр. 269—270). Сюда относятся, например, такие явле-
ния, как своевременное проявление перелетного инстинкта у птиц,
приуроченность окончания развития организмов к определенному вре-
мени года, многие случаи диапаузы и г т . д. Наследственное закреп-
ление этих изменений происходит в том случае, если невозможна по-
чему-либо обусловленность их закономерными периодическими изме-
нениями среды. Подчеркнем, 'что и это преимущество мутаций по
сравнению с аналогичными модификациями тоже не может быть
объяснено с точки зрения, В. С. Кирпичникова.

в) Н е з а в и с и м о с т ь о. т с л у ч а й н ы х к о л е б а н и й с р е -
ды. Это преимущество наследственных изменений, вкратце сформу-
лированное нами в 1936 г., признается также И. И. Шмальгаузеном.
В своей книге «Организм как целое» он пишет: «Дело в том, что бо-
лее полная генотипическая обусловленность развития известных черт
организации («признаков») от внутренних факторов имеет известные
преимущества перед зависимостью от внешних факторов. Интенсив-

л

1 Подчеркнуло автором.
мысль высказывает И. И. Шмальгаузен в одной из своих последите
р. 360—361),
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ность внешних факторов бывает подвержена -случайным колебаниям,
а так как их 'действенность приурочивается по необходимости к изве-
стным фазам развития организма (когда развиваются данные призна-
ки), то случайные изменения «обычной» температуры, влажности или
других факторов (как раз в Данной стадии развития) могут привести
к невыявлению адаптивной модификации, следовательно к роковым
последствиям для данной особи» (1938, стр. 104). Напомним в связи
с этим указание Шнакенбека (1931),, что. в «критические периоды»
развития рыб температура и соленость колеблются в весьма широких
пределах, между тем расы рыб характеризуются постоянными при-
знаками. И данное преимущество мутаций не может быть объяснено
с точки зрения гипотезы Кирпичникова.

Б) Б о л-ьш а я с π еци а л и з а ц и я н а с л е д с т в е н н о г о из-
м е н е н и я п о с р а в н е н и ю с а н а л о г и ч н ы м н е н а с л е д -
с т в е н н ы м . Это преимущество впервые сформулировано Теллунгом
(1930), а потом высказано также мной (Лукин, 1935). Логической
предпосылкой такого вывода является положение, что если одна жи-
вая материя дает начало развитию нескольких признаков, а другая —
только одного, та последний признак должен быть более специализи-
рованным, более приспособленным к определенным условиям. Поэто-
му в своей первой статье по этому вопросу (1935) я писал, что
замена ненаследственных изменений наследственными демонстрирует
приложимость к эволюции низших систематических единиц тех же
выводов, что и к эволюции высших систематических групп. Α шшвню,
что специализация (а также автономизация) играет в эволюционных
превращениях низших систематических единиц столь же большую роль,
как и в эволюции высших групп живого мира (см. также Лукин, 1940,
стр. 270). - *

В новейшее время экспериментальное доказательство того; что
ненаследственные изменения являются менее специализированными,
чем аналогичные наследственные изменения, дал Г. Ф. Гаузе. Он по-
казал, что при постоянном изменении внешних условий (повышение
концентрации солей в воде) линии, обладающие большей врожденной
резистентностью, проявляют меньшую способность к дальнейшим
адаптивным модификациям. Основной вывод его Іработ совместно
с Смарагдовой состоит в том, что «при приспособлении инфузорий
к постепенному повышению солености среды наблюдается сильная
отрицательная зависимость между приспособляемостью и исходной
приспособленностью. При этом как раз приспособляемость приобре-
тает решающее значение в процессе естественного отбора» (1940а,
стр. 367). Гаузе отмечает, что «переживающие линии моп/т быть оха-
рактершованы как неспециализированные, но пластичные, тогда как те
линии, которые исчезают из популяции, -обладают специализацией
в сочетании с ослабленной пластичностью» (там же). Гаузе пишет,
что «экспериментальное изучение внутривидовой эволюции позволяет,
следовательно, вскрыть те же самые закономерности, что и палеонто-
логическое изучение больших систематических групп» (стр. 369).

По-моему, .все изложенное согласуется с тем, что я писал о раз-
бираемой проблеме, в особенности о большей специализации наслед-
ственных признаков. Между тем, Гаузе, по недоразумению, считает,
что это противоречит моим взглядам. Поэтому попытаемся показать
(отчасти повторив сказанное ра«ее), что интересные .исследования
Гаузе вполне подтверждают мои высказывания о сущности преиму-
ществ мутаций по сравнению с Модификациями. Во-первых, Гаузе
подтверждает высказанное Теллунгом и мной предположение, что на-
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следственные признаки являются более специализированными. При
этом его мнение о сходстве закономерностей эволюции больших и
малых систематических групп вполне совпадает с моим.

Во-вторых, хорошо известно, что бодае специализированные фор-
мы приспособлены лишь к определенным условиям и теряют свои
преимущества при изменении этих условий. В связи с этим я писал
следующее: «Повидимому, вытеснение ненаследственных форм на-
следственными является правилом, допускающим не мало исключе-
ний; a priori говоря, способность к широким модификационным изме-
нениям выгодна в биотопах с резко меняющимися условиями,
т. е. там, где специализация является вредной, и организмы^ быстро
меняя свою фенотипическую оболочку, хорошо приспосабливаются
к изменениям среды» (Лукин, 1940, стр. 275). Та же мысль была вы-
сказана мной и в более ранних работах (Лукин, 1936 и 1939). Как
мне кажется, исследования Гаузе и Смарагдовой вполне подтверди-
ли эту мысль, ибо они показали, что существует принципиальное
различие между изменчивыми и относительно устойчивыми условиями
внешней среды, к которым приспосабливается организм» (Гаузе,
1940а, стр. 367). И, как следует из ряда остроумно поставленных
экспериментов Гаузе и Смарагдовой, в изменчивых условиях выгод-
ны модификационные приспособления, а в относительно устойчивых—
наследственно закрепленные. \

В-третьих, все указанные мнимые противоречия между результа-
тами 'экспериментов Гаузе и моими выводами из теоретического об-
суждения тех же вопросов возникли потому, что Гаузе, по недоразу-
мению, приписал мне положение об усилении модификаций
тациями.

Таким образом, теоретические соображения и экспериментальные
исследования продемонстрировали, что наследственные изменений
могут обладать известными преимуществами по сравнению с анало-
гичными ненаследственными изменениями. Однако, как это было
только что указано, преимущества наследственных изменений ока-
зываются выгодными лишь в определенных условиях. Рассмотрим
в самом сжатом виде этот вопрос в следующем разделе настоящей
статьи.

ЭВОЛЮЦИОННАЯ СУДЬБА РАЗЛИЧНЫХ НЕНЛСЛЕДСТВЕННЫХ ПРИСПОСО-
БИТЕЛЬНЫХ ИЗМЕНЕНИЙ ОРГАНИЗМОВ

Из сделанного выше обзора ненаследственных приспособительных
изменений организмов видно, что среда на базе исторически сложив-
шейся организации может обусловливать появление разнообразных,
подчас весьма значительных изменений растений и животных. В про-
цессе эволюции наблюдается как усиление связей со средой, так и,
наоборот, эмансипация от последней. Одни ненаследственные измене-
ния оказываются очень выгодными для организмов, и поэтому мор-
фогенетическая роль внешних условий, в возникновении этих измене-
ний не уменьшается, а, наоборот, возрастает. Другие же ненаслед-
ственные изменения играют важную роль лишь на начальных этапах
Образования Н9вых форм, а впоследствии заменяются аналогичными

циями. Сделаем на основе данной выше классификации нека-
следственных изменении организмов краткий обзор «эволюционной
судьбы» каждой группы изменений, дабы выяснить, какие из них

свое значение в процессе дальнейшей эволюции, а какие
подлежат замене наследственными изменениями.
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I. Изменения организмов, йриспособительные по отношению к тем
факторам, которые их вызвали.

1. Изменения организмов, приспособительные к постоянным осо-
бенностям среды. Повидимому, в подавляющем большинстве случаев
эти изменения в процессе эволюции заменяются аналогичными из-
менениями. В отношении географических модификаций это доказано
рядом экспериментальных работ (обзор части этих работ дан в моей,
книге, Лукин, 1940). В отношении экологических модификаций расте-
ний это доказано обширными исследованиями Турессона (1922,
1925 и др.) и его последователей. Что касается наследственного харак*
тера экологических форм животных, то этот вопрос мало исследован.
Однако, принимая во внимание результаты исследований Ренша (1937)
над моллюсками из рода Murella, Брейдера (1936) над рубками Li-
mia и др., можно с большой вероятностью предположить, что эколо-
гические особенности животных наследственно закреплены. Такое же
соображение можно высказать 6 по поводу высотных изменений. На-
следственное закрепление этих изменений у растений было подтвер-
ждено Турессоном, который установил горные экотипы, т. е. наслед-
ственные экологические формы, у некоторых видов растений.
Ή. И. Калабухов в ряде работ (1935—1937 и др.) показал, что осо->
бенности со'став"а крови горных форм мышей (Apodemus sylvaticus)
сохраняются и при переносе их в долину. Дальнейшие исследования
в этой области, конечно, необходимы. Наконец, о глубинных измене-
ниях следует сказать, что наследственная природа их, невидимому, не
исследована. Можно, однако, высказать предположение, что они
сходны по своей наследственной природе с рассмотренными выше
изменениями. Замена всех перечисленных модификаций аналогичны-
ми мутациями ІгредстаІВіЛнется нам вполне гіонятной, ійбо 'в результате
такой замены становится возможным использование вышеупомянутых
преимуществ наследственных изменений: возможность более раннего
использования приспособительной структуры, независимость
чайных уклонений среды, большая специализация' структур.

2. Изменения организмов, приспособительные к периодически воз-
никающим особенностям среды. Мнргие периодические модификации,;
в особенности сезонные модификации одного и того же организма,
во многих случаях являются выгодными, так как воздействия среды
на организмы, необходимые для возникновения этих модификаций,
обеспечивают своевременное появление последних. При этом следует
предостеречь от упрощенного представления ρ связи сезонных изме-
нений организмов' с сезонными изменениями среды. Воздействие
внешних факторов на организмы становится возможным
наличию определенной морфо-физиологической структуры организма,
которая формируется в процессе онтогенеза. Так, например, в ихтио-
логии распространено мнение, что начало миграции рыб обусловив*
вается воздействиями более или менее определенных для каждого
вида температур. Таким образом, выходит, что такой сложный про-
цесс, как миграция рыб, зависит лишь от внешнего воздействия.
В действительности, как показывает Н. В. Лебедев в своей интерес-
ной работе о миграции хамсы (Лебедев, 1940), температурные влия-
ния могут вызвать миграцию рыб лишь после достижения определен-
ной стадии биологического развития. Понятно, что достижение этой
стадий β стою очередь возможно благодаря взаимодействию разви-
вающегося организма и среды.

Повидимому, в ряде случаев возможно сезонное модифицирова-
ние организма, а также изменения суточной активности животных,

от слу

— -М·

благодаря ·.*



258 Б. И, ЛУКИН

независимые от периодических внешних влияний (см., например, статью
Калабухова, 1940). Такая автоматизация до известной степени выгод-
на, так как она избавляет организмы от случайных влияний среды.
Однако, с другой стороны, она требует формирования, очень сложного,
автоматически действующего механизма. Поэтому вероятней всего,
что в возникновении этих якобы автономных периодических изменений
организмов периодические изменения среды все-таки играют ту или
иную роль. '

Мы писали выше, что ненаследственные изменения организмов ме-
нее специализированы, чем аналогичные наследственные. Но это, по-
видимому, нельзя приложить к сезонным модификациям, так как ор-
ганизм в ответ на внешние воздействия вырабатывает сезонные изме-
нения лишь одного «аорта».

Что же касается сезонных отличий между различными генерация-
ми, то они. обычно считаются ненаследственными (см., например, кни-
ги М. Штандфусса, 1901, и Ю. Филипченко, 1932). Но, как показали
исследования Лукина (1939) и Тимофеев,а-Рессовского (1940), в по-
пуляциях организмов, невидимому, возможен отбор наследственных
вариантов, лучше других приспособлешГых к особенностям того или
иного сезона. Поэтому необходимо обстоятельное переисследование
этого вопроса. Верьма вероятно, что в ряде случаев. .готличия между
генерациями наследственно закреплены. Другими словами, « с е з о н -
н ы й отбор» может в известных условиях обеспечить адаптивное
изменение признаков в соответствии с сезонными изменениями внеш-
них условии.

3. Изменения организмов, приспособительные к меняющимся
(не периодически) условиям среды.

Поскольку изменения, входящие в эту группу, различны, то и
судьба их не сходна. Модификации, возникающие в результате изме-
нения в одном направлении среды обитания, при стабилизации внеш-
них условий, очевидно, как правило, заменяются аналогичными моди-
фикациями.

Изменения организмов, обитающих в пограничной полосе, неред-
ко считаются ненаследственными, в доказательство чего обычно ссы-
лаются на модификации растений-амфибий. Однако следует пом-
нить, что существуют и противоположные факты. Так, Турессон (1922)
РЫЯІСНИЛ, что в промежуточной зоне между двумя биотопами встре-
чаются гибриды наследственных форм, каждая из которых приуроче-
на к одному из биотопов. Аналогичные данные имеются и в отноше-
нии географических рас (см. разбор некоторых относящихся сюда
данных в моей книге, Лукин, 1940, стр. 227 и следующие). Дальней-
шие исследования этого вопроса необходимы. Заметим только, что
так как особенности географических и экологических рас наслед-
ственно закреплены, то в промежуточной зоне между областями оби-
тания соседних рас мы, действительно, должны встречать их гибри-
дов, тем более что гибриды нередко имеют промежуточные призна-
ки, как раз подходящие к промежуточным условиям пограничной
полосы.

Что касается модификаций, возникающих в результате колебаний
внешних условий, то они, как хорошо известно, свойственны всем ор-
ганизмам. Их приспособительное значение в последнее время под-
робно выяснялось В. С. Кирпичниковым (1935, 1§40) и в работах
И. И. Шмальгаузена.

Отдельно должен быть рассмотрен вопрос об изменении организм
мов. живущих в сильно колеблющихся условиях. Однако в раду
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обширности этого вопроса мы его здесь рассматривать не будем.
Заметим только, что у организмов, обитающих в указанных условиях,
нередко вырабатываются приспособления, способствующие автономи-
задии их жизнедеятельности от колебаний среды.
' П. Изменения организмов, не приспособительные к вызвавшим их
факторам, но являющиеся важными звеньями онтогенеза и необхо-
димые для целесообразного (в определенных, условиях) развития
всего организма.

Эти изменения, которые так ярко свидетельствуют о возникшей
в результате естественного отбора способности организмов использо-
вать факторы среды для наиболее целесообразного в определенных
условиях осуществления индивидуального развития, невидимому,
стойко сохраняются в процессе эволюции и редко заменяются ана-
логичными наследственными .изменениями. Проявляющаяся при воз-
никновении этих изменений связь организма со средой (главным об-
разом, с п е р и о д и ч е с к и м и изменениями ее) очень выгодна, по-
скольку она обеспечивает целесообразное в определенных условиях
раззитие организма или его стадий. Подробно этот вопрос выяснен
выше. К тому же в развитии изменений, о которых идет речь, уча-
ствуют такие факторы среды, которые; не подлежат случайным коле-
баниям, а испытывают закономерные периодические изменения своей
интенсивности (например, свет) или остаются неизменными (напри-
мер, содержание кислорода в атмосфере).

Нельзя также говорить о меньшей специализации этих изменений
как ненаследственных, по сравненщо1 с аналогичными наследственны-
ми, ибо в этих случаях организмы реагируют на внешние воздей-
ствия лишь изменениями одного рода. Таким образом, эмансипация
организмов от среды в этих случаях не представляет никакой выго-
ды. С другой стороны, автоматизация развития организма в ряде
подобных' случаев не представляется возйоя^ной (например, в случае
развития аскариды, малярийного плазмодия и т. д.). Все же иногда
замена некоторых рассматриваемых изменений наследственными, по-
вицимому, возможна. Условия такой замены нуждаются в особом
исследовании. , . ! ' , ;

III. Коррелятивные модификации.
Вопрос о замене этих модификаций аналогичными наследственны- fc

ми изменениями .проанализирован И. И. Шмальгаузеном (1938,
стр. 121 и следующие). Как можно заключить из этого анализа, воз-
можны как случаи сохранения коррелятивных модификаций, так и
замена их соответствующими «генокопиями». За подробностями от-
сылаем к книге Шмальгаузена.

Таким образом, в процессе эволюции возможны как возрастание
зависимости изменений организмов от внешней среды, так и относи-
тельная автономизация их от последней.х В данной статье мы пыта-
лись выяснить, какие модификации чаще других подвергаются заме-ч

не аналогичными мутациями и какие, наоборот,, сохраняют свое зна-
чение в процессе дальнейшей эволюции. И возрастание зависимости
изменений организмов от внешней среды и, наоборот, усиление отно-
сительной автономизации их проходит под контролем естественного
отбора. И то и другое ведет к усилению общей приспособленности
организмов и преуспееанию их в борьбе за существование.

ί

Аналогичной мнение недавно высказано Н. И. Драгомировым (1939).
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