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ПРЕДИСЛОВИЕ

Моей главной целью при написании этой книги было обсуждение связи современных открытий, касающихся гормонов или внутренней секреции, с вопросом об эволюции адаптаций, а с другой стороны — с результатами недавних исследований менделевской наследственности и мутаций. Из устных или письменных откликов на мои мнения я неоднократно убеждался, что фактические данные по этим вопросам и мои собственные выводы из них либо плохо известны, либо неправильно поняты. Это неудивительно, учитывая тот факт, что до сих пор моими единственными публикациями по теории гормонов были статья в немецком периодическом издании и глава в элементарном учебнике. Настоящая публикация отнюдь не является исчерпывающим или полным изложением предмета, это лишь попытка сформулировать фундаментальные факты и выводы, важность которых, как мне кажется, биологи обычно недооценивают.

Я рассмотрел некоторые из главных недавних открытий, касающихся мутаций, менделизма, хромосом и т. д., но не счел необходимым повторять иллюстрации, которые содержатся во многих томах, на которые я ссылался. Я сам проводил некоторые менделевские эксперименты, не всегда получая результаты, согласующиеся со строгим менделевским учением, так что я не осмеливаюсь критиковать без собственного опыта. Я без колебаний перепечатал опубликованную много лет назад иллюстрацию камбалы, показывающую образование пигмента под воздействием света, поскольку счел желательным, чтобы читатель имел перед глазами этот рисунок и рисунки примера мутации у тюрбо для сравнения при восприятии аргументации, касающейся мутации и рекапитуляции.

Я пользуюсь этой возможностью, чтобы выразить благодарность советам Королевского общества и Зоологического общества за разрешение воспроизвести иллюстрации на таблицах. Я также хочу поблагодарить профессора Денди (члена Королевского общества) из Королевского колледжа за его живой интерес к изданию этой книги, а издательство Constable and Co. — за заботу, проявленную при ее подготовке.

Дж. Т. КАННИНГЕМ.
Лондон,
июнь
1921 г.
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ВВЕДЕНИЕ

Исторический обзор теорий или предположений о химическом влиянии на наследственность



Вейсман, сколь категорично он ни отрицал возможность передачи соматических модификаций, допускал возможность или даже факт одновременной модификации сомы и зародыша под воздействием внешних условий, таких как температура. Ив Делаж [Сноска: Yves Delage, L'Hérédité (Paris, 1895), pp. 806-812.] в 1895 году при обсуждении этого вопроса указал на то, каким образом изменения, затрагивающие сому, должны производить эффект на яйцеклетку (и, предположительно, сходным образом на сперматозоид). Он пишет:

"Ce qui empêche l'oeuf de recevoir la modification reversible c'est qu'étant constitué autrement que les cellules différenciées de l'organisme il est influencé autrement qu'elles par les mêmes causes perturbatrices. Mais est-il impossible que malgré la différence de constitution physico-chimiques il soit influencé de la même façon?"

Мысль автора была бы выражена точнее, если бы он написал "ce qui paraît empêcher". Под "обратимой модификацией" он понимает такое изменение в яйцеклетке, которое вызовет в следующем поколении соматическую модификацию, аналогичную той, в результате которой оно само возникло. Кажется естественным рассматривать влияние яйцеклетки на организм и организма на яйцеклетку как явления сходного рода, но противоположные по направлению, однако следует всегда помнить, что развитие организма из яйцеклеткой вовсе не является влиянием, а представляет собой прямое превращение яйцеклетки в организм посредством клеточного деления и дифференцировки.

Делаж утверждает, что если яйцо содержит вещества, характерные для определенных категорий клеток организма, оно должно испытывать воздействие одновременно с этими клетками и со стороны тех же агентов. Он считает, что яйцо содержит лишь вещества или структуры, характерные для определенных общих функций (нервной, мышечной, возможно, железистой различного рода), но без привязки к локализованным органам. По его мнению, в яйцеклетке нет представления частей или функций, а существует лишь простое качественное соответствие конституции между яйцеклеткой и теми категориями клеток, которые в организме отвечают за выполнение основных функций. Таким образом, увечья органов, состоящих из тканей, встречающихся также в других частях организма, не могут быть наследственными, но если пораженный орган содержит весь объем определенного типа ткани, такой как печень, селезенка, почка, то кровь претерпевает качественное изменение, которое сказывается на конституции яйцеклетки.

Предположим, что внутренняя секреция железы (например, глюкоза для печени, гликолитический фермент для поджелудочной железы) является физиологическим раздражителем для этой железы. Если железа удалена полностью или частично, доля ее внутренней секреции в крови уменьшится. Тогда железа при частичном подавлении претерпит новое уменьшение активности. Но в яйцеклетке специфическое вещество железы также будет слабее стимулироваться, и в следующем поколении это может привести к уменьшению железы. Так, Делаж отмечает, что Массен обнаружил наследуемый эффект частичного удаления печени у кровель. В случае выделительных желез дело обстоит наоборот, поскольку их удаление вызывает увеличение в крови возбуждающих веществ — мочевины и мочевой кислоты.

Последствия бездействия аналогичны последствиям увечий, а последствия упражнения — наоборот. Делаж, как указано выше, считает, что увеличение или уменьшение отдельных мышц не может наследоваться, а наследуется лишь мышечная система в целом. Если бы, однако, вследствие бездействия группы мышц происходило общее уменьшение унаследованной мышечной системы, то особая группа оставалась бы уменьшенной, в то время как остальные развивались бы благодаря упражнениям у данной особи; таким образом наблюдалась бы наследственность, производимая косвенным путем. Что касается общих условий жизни, то Делаж указывает на существование лишь двух факторов, о которых нам что-либо известно, а именно климата и питания, и лишь высказывает предположение, что температура и пища действуют одновременно на клетки тела и на сходные вещества в яйцеклетке.

Х. М. Вернон (Variation in Animals and Plants, 1903, стр. 351 и след.) приводит примеры кумулятивного воздействия измененных условий жизни и указывает, что они в действительности не являются примерами наследования приобретенных признаков, а представляют собой лишь одновременное воздействие на зародышевую плазму и ткани тела. Затем он задается вопросом: с помощью какого посредника среда получает возможность действовать на зародышевую плазму? И отвечает, что единственным мыслимым посредником является химическое влияние через продукты метаболизма и специфические внутренние секреты. Он приводит несколько случаев специфических внутренних секреций, делая при этом одно особенно непонятное утверждение, а именно, что экстирпация всей почечной ткани у собаки приводит не к уменьшению секреции мочи, а к ее значительному увеличению, сопровождающемуся быстрым истощением, которое вскоре заканчивается летальным исходом.

Следовательно, всякий раз, когда измененная среда воздействует на организм, она в некоторой степени затрагивает нормальные выделения и секреты некоторых или всех различных тканей, и они реагируют не только на сами ткани, но также, в меньшей степени, на детерминанты, представляющие их в зародышевой плазме. Так, относительный размер мозга уменьшился у домашнего кролика. Это может быть связано с бездействием: выделения и секреты нервных тканей уменьшились, а соответствующие детерминанты стали получать меньше стимуляции. Другим примером является пигментация кожи у человека, которая изменяется в зависимости от количества света и тепла солнца, воздействующего на кожу. Специфические продукты выделения пигмента в коже могут стимулировать детерминанты пигмента в зародышевой плазме к большей активности. Но только те признаки, чьи соответствующие ткани обладают специфическим секретом или экскретом, могут передаваться по наследству таким образом. Например, мускулистая рука кузнеца не может передаваться по наследству, так как едва ли возможно, чтобы мышцы руки имели секрет, отличающийся от секрета остальных мышц.

В 1904 году П. Шиффердекер [Сноска: P. Schiefferdecker, Ueber Symbiose. S.B. d. Niederrhein. Gesellsch. zu Bonn. Sitzung der Medicinischen Sektion, 13 Juni 1904.] высказал конкретное предположение о том, что присутствие специфических внутренних секреций может с успехом использоваться для объяснения наследования приобретенных признаков. Когда изменяются определенные части тела, эти модификации должны изменять смесь веществ в крови за счет веществ, секретируемых измененными частями. Тем самым обнаруживается связь между измененными частями тела и половыми клетками — единственная существующая связь. Следует предполагать, согласно этому автору, что лишь качественное изменение питательной жидкости половых клеток может произвести эффект: количественное изменение вызвало бы лишь усиленное или ослабленное питание всех половых клеток в целом.

В своей собственной книге «Половой диморфизм в животном царстве» (Sexual Dimorphism in the Animal Kingdom), опубликованной в 1900 году, я попытался объяснить ограничение вторичных половых признаков не только одним полом, но обычно и одним периодом жизни особи, а именно периодом половой зрелости; а в некоторых случаях, как у самцов оленевых (Cervidae), — одним временем года, в течение которого половые органы активны. Было веками известно, что нормальное развитие мужских половых признаков не происходит у кастрированных животных, но точная природа влияния мужских генеративных органов на это развитие не была известна вплоть до года, следовавшего за 1900-м, когда было показано, что оно обусловлено внутренней секрецией. Мой аргумент заключался в том, что все теории отбора не смогли объяснить ограничение вторичных половых признаков в наследственности, в то время как теория Ламарка объяснила бы их, если сделать допущение, что эффекты стимуляции первоначально производились, когда тело и ткани находились под влиянием половых органов в состоянии функциональной активности, и эти эффекты развиваются в наследственности только тогда, когда тело находится в том же состоянии.

Около 1906 года, при подготовке двух специальных лекций в Лондонском университете на ту же тему, я ознакомился с работами Старлинга и других исследователей, посвященными внутренней секреции или гормонам, и сразу понял, что гормон семенников является тем самым реальным агентом, который составлял «влияние», предполагавшееся мной в 1900 году. В этих лекциях я разработал детальную ламаркистскую теорию происхождения вторичных половых признаков в связи с гормонами, распространив эту теорию также на обычные адаптивные структуры и признаки, не связанные с полом. Столкнувшись с большими трудностями при попытке добиться публикации статьи на основе первоначальных лекций в Англии, я в конце концов направил ее профессору Вильгельму Ру, редактору журнала Archiv für Entwicklungsmechanik der Organismen, в котором она была опубликована в 1908 году.

В своем труде по эмбриологии беспозвоночных 1914 года (Text-Book of Embryology под редакцией Уолтера Хипа, т. I) профессор Э. В. Макбрайд в своем общем резюме (глава XVIII) выдвигает предположения относительно гормонов без каких-либо ссылок на тех, кто обсуждал этот предмет ранее. Он рассматривает данный вопрос с точки зрения развития и, указав на вероятность того, что гормоны выделяются всеми тканями тела, приводит примеры органов, формирующихся при регенерации (глаз креветки) или у личинок (обыкновенный морской еж) в результате присутствия соседних органов — влияние, которое, по его мнению, может быть объяснено исключительно гормоном, выделяемым уже присутствующим органом. Затем он заявляет, что профессор Лэнгли указал ему в переписке на то, что если животное изменяет свою структуру в ответ на изменение среды, то гормоны, продуцируемые измененными органами, также изменятся. Измененные гормоны будут циркулировать в крови и омывать растущие и созревающие половые клетки. Рано или поздно, предполагает он, некоторые из этих гормонов могут внедриться в ядерное вещество половых клеток, и когда эти клетки разовьются в зародыши, гормоны высвободятся в соответствующий период развития, в который они изначально формировались, и усилят действие среды. Таким образом Макбрайд пытается объяснить рекапитуляцию в развитии и тенденцию к преждевременному проявлению предковых структур. Его идея о том, что гормоны действуют посредством «внедрения» в половые клетки, отличается от идеи стимуляции детерминант, выдвинутой мной и другими авторами, однако удивляет то, что он ссылается на неопубликованные предположения профессора Лэнгли, а не на публикации авторов, ранее обсуждавших возможное действие гормонов в связи с наследованием соматических модификаций.

Доктор Дж. Г. Адами в 1918 году опубликовал Крунианские лекции, прочитанные им в 1917 году под заглавием «Адаптация и болезнь» (Adaptation and Disease), вместе с перепечатками предыдущих работ в томе под названием «Медицинские материалы к изучению эволюции» (Medical Contributions to the Study of Evolution). В этой работе (сноска на стр. 71) автор заявляет, что опередил профессора Ива Делажа примерно на два года, предложив физико-химическую гипотезу вместо детерминант, а также утверждает, что «выводы, к которым он пришел в 1901 году касательно метаболитов и, как мы впоследствии привыкли их называть, гормонов, и их влияния на половые клетки, с тех пор высказывались Хипом, Борном, Каннингемом, Макбрайдом и Денди, хотя в каждом случае без упоминания его (Адами) более раннего вклада». Эти несколько масштабные претензии заслуживают внимательного и беспристрастного рассмотрения. Статья, на которую ссылается доктор Адами, представляла собой ежегодный доклад Бруклинскому медицинскому клубу, опубликованный в «Нью-Йоркском медицинском журнале» (New York Medical Journal) и «Британском медицинском журнале» (British Medical Journal) в 1901 году под названием «О теориях наследственности, с особым акцентом на наследование приобретенных состояний у человека» (On Theories of Inheritance, with special reference to Inheritance of Acquired Conditions in Man). Мнение о том, что эта статья опередила на два года книгу Делажа «L'Hérédité», по-видимому, возникло из-за того, что Адами заглянул в библиографический указатель в компиляции Томсона «Heredity» (1908), где годом издания труда Делажа указан 1903-й. Но это было второе издание, в то время как первое было опубликовано, как упоминалось выше, в 1895 году, то есть на шесть лет раньше статьи Адами.

Далее, что касается утверждения о том, что взгляды Адами, изложенные в упоминаемой им статье, были по сути теми же, что выдвигались мной и другими исследователями много лет спустя, при чтении статьи мы обнаруживаем, что ее автор обсуждал лишь влияние токсинов при болезни на клетки тела и половые клетки, вызывая у потомства либо различные формы задержанного и неполного развития, либо определенную степень иммунитета. В последнем случае он утверждает, что действие токсина болезни заключалось в запуске определенных молекулярных изменений, определенных сдвигов в составе клеточного вещества, благодаря чему последнее реагирует иначе при повторном контакте с токсином. Как только эта модификация клеточного вещества произведена, потомки этой клетки сохраняют те же свойства, хотя и не навсегда. По его словам, в случае соматических клеток в таких случаях приходится признать наследование приобретенного состояния. Но вопрос не в этом: наследственность в собственном смысле этого слова означает передачу особям следующего поколения.

В отношении этого пункта Адами говорит, что мы должны логически признать действие токсинов на половые клетки, и развившиеся из них особи должны — с учетом уже отмеченного закона утраты — обладать теми же свойствами. Он признает, что унаследованный иммунитет встречается редко, но отмечает, что его все же иногда регистрировали. Здесь мы снова имеем дело лишь с тем же самым влиянием, в данном случае химическим, действующим одновременно на соматические и половые клетки, что вовсе не является наследованием приобретенных признаков. Адами замечает, что Вейсман стал бы проводить тонкое различие, утверждая, что токсины производят эти результаты не путем воздействия на клетки тела, а через прямое действие на половые клетки, и что наследственность является бластогенной, а не соматогенной, называя это «жалкой и почти иезуитской игрой слов». Напротив, в этом и заключается ключевой момент, который Адами упускает из виду. Тем не менее он идет дальше и ссылается на эндогенную интоксикацию, на болезненные состояния конституции, обусловленные нарушениями железистой активности или избытком определенных внутренних секреций. Такие нарушения, по его словам, воздействуя на половые клетки, были бы истинно соматогенными. В случае подагры он считает, что дефект метаболизма организма привел к интоксикации половых клеток, и у потомства обнаруживается особая склонность подвергаться интоксикациям того же порядка. Но сколь бы ни были важны эти взгляды и выводы с медицинской точки зрения в отношении наследования общих физиологических или патологических состояний, они не проливают света на проблемы, рассматриваемые мной и другими биологами, а именно на происхождение видов и структурных адаптаций.

В короткой статье Адами нет ни единого упоминания об эволюции или наследовании структурных признаков или адаптаций, таких как крыло птицы или летучей мыши, легкое лягушки, асимметрия камбаловых или специфические признаки, и тем более вторичных половых признаков, которые легли в основу теории гормонов в моей статье 1908 года. Он даже не рассматривает эволюцию структурных адаптаций, позволяющих человеку поддерживать вертикальное положение на двух задних конечностях. Он не рассматривает действие внешних раздражителей — будь то прямое воздействие на эпидермальные или другие внешние структуры либо косвенное действие через стимуляцию функциональной активности. Все его примеры внешних агентов — это токсины, производимые бактериями, вторгающимися в организм, за исключением случая подагры, для которой он вообще не предполагает никакой внешней причины.

Лишь единожды в последней части рассматриваемой статьи Адами упоминает внутреннюю секрецию. Его точные слова таковы: «Мы год от года все яснее осознаем существование аутоинтоксикаций, болезненных состояний конституции, обусловленных нарушениями железистой активности или избытком определенных внутренних секреций, либо веществ, которые обычно нейтрализуются ими». Единственный приводимый им пример — подагра. Насколько это далеко от открытий, касающихся специфического действия гормонов на рост тела или отдельных его частей, либо на функцию желез, а также от определенной гормональной теории наследственности, предложенной мной, — совершенно очевидно.

ГЛАВА I

Классификация и адаптация

Изучение животных и растений, живущих ныне на Земле, естественно делится на два направления: одно из них связано с их строением и классификацией, а другое — с их жизнедеятельностью, привычками, жизненными циклами и размножением. Оба направления обычно объединяются под терминами «естественная история», «зоология» или «ботаника», и работа по любой группе животных обычно описывает их строение, классификацию и привычки. Но эти две ветви биологической науки явно различжны по своим методам и целям, и каждая имеет собственных специалистов. Занятие, конечной целью которого является различение различных видов организмов и демонстрация их подлинных, а не только видимых взаимоотношений по строению и происхождению, требует обширных коллекций образцов для сравнения и справок: оно может осуществляться более успешно в музее, нежели среди животных или растений в их естественной среде обитания. Это исследование, которое можно назвать таксономией, имеет дело, по сути, со срезанными или мертвыми образцами организмов и подчеркивает главным образом отличительные признаки конечных подразделений различных групп животных и растений — а именно видов и разновидностей. С другой стороны, исследование различных способов жизни животных или растений основывается на ином мысленном представлении о них: оно рассматривает их прежде всего как живые деятельные организмы, а не как мертвые законсервированные образцы, и может успешно осуществляться только путем наблюдения за ними в их естественных условиях, на просторах природы, под открытым небом.

Цель этого рода исследований заключается в том, чтобы выяснить каково назначение органов или структур, для чего они служат, как мы говорим в разговорной речи, обнаружить каковы их функции и каким образом эти функции полезны или необходимы для жизни животных или растений, которым они принадлежат. Например, некоторые каракатицы или головоногие имеют восемь рук или щупалец, а другие — десять. Таксономист замечает этот факт и разграничивает две группы Octopoda и Decapoda.

Но представляет интерес также выяснить каково назначение двух дополнительных щупалец у десятиногих (Decapoda). Они отличаются от остальных щупалец тем, что намного длиннее и снабжены кармашками, в которые могут втягиваться, а присоски на них ограничены концевой областью. В большинстве зоологических книг, где описываются головоногие, ничего не говорится о назначении или функции этих двух особых щупалец. Наблюдение за живым животным в аквариумах показало, что их функция заключается в поимке активной добычи, такой как креветки. Они действуют наподобие двойного лассо. Каракатица, например, приближается тихо и осторожно, пока не окажется на расстоянии удара от креветки, затем два длинных щупальца внезапно и стремительно выбрасываются из своих кармашков, и креветка оказывается пойманной между присосками на их концах. Другой пример представляет собой краб-маска (Corystes cassivelaunus). Этот вид обладает необычайно длинными и волосатыми антеннами. Обычно они служат органами осязания, но было обнаружено, что привычка Corystes заключается в том, чтобы зарываться глубоко в песок, оставляя на поверхности лишь кончики антенн, причем обе они расположены близко друг к другу так, что образуют трубку, по которой поток воды, создаваемый движениями определенных придаточных органов, поступает в жаберную камеру и обеспечивает дыхание краба, пока он зарыт на глубину в два-три дюйма. Результаты исследования привычек и функций можно назвать биономией. Ей могут способствовать институты, специально созданные для дополнения простого полевого наблюдения, такие как зверинцы, аквариумы, виварии, морские лаборатории, цель которых — обеспечить более пристальное и точное наблюдение за живым организмом. Различия между методами и результатами этих двух ветвей биологии можно проиллюстрировать, сравнив каталог Британского музея с одним из исследований Дарвина, таким как «Оплодотворение орхидей» или «Дождевые черви».

Другие биологические спекуляции относятся к таксономии или биономии в зависимости от того, имеют ли они дело со строением мертвого организма или с деятельностью живого. Анатомия и ее более теоретическое толкование — морфология — связаны с таксономией, физиология и ее разделы — с биономией. По сути, фундаментальные принципы физиологии должны быть поняты прежде, чем может начаться изучение биономии. Мы должны знать существенную природу процесса дыхания, прежде чем сможем оценить различные способы дыхания у кита и рыбы, водного насекомого и ракообразного. Чем больше мы знаем о физиологии размножения, тем лучше мы можем понять половые и родительские привычки различных видов животных.

Однако две ветви биологических исследований, которые мы противопоставляем, не могут быть полностью разделены даже теми, чьи изыскания наиболее специализированы. В биономии необходимо различать наблюдаемые типы и часто даже виды, что иллюстрируется тем фактом, что среди любителей и даже профессиональных рыбаков порой возникают споры о том, являются ли кошачьи акулы живородящими или яйцекладущими (тогда как на самом деле одни виды таковы, а другие — этак), или тем фактом, что безобидных веретеницу и обыкновенного ужа боятся и убивают в уверенности, что это ядовитые змеи. Таксономия, с другой стороны, должна учитывать пол своих экземпляров, изменения структуры, претерпеваемые особью в ходе ее жизни, а также различные типы, которые могут нормально производиться одними и теми же родителями, в противном случае совершаются нелепые ошибки. Молодые особи, самцы и самки одного и того же вида часто описывались под разными названиями как отдельные виды или даже роды. Например, личинка морских крабов некогда описывалась как отдельный род под названием Zoaea, а в начале XIX века по этому поводу развернулась оживленная дискуссия между отставным военно-морским хирургом, выведшим Zoaea из икры крабов, и выдающимся авторитетом, который был профессором в Оксфорде и членом Королевского общества, и который настаивал на том, что Zoaea является зрелой и самостоятельной формой. В конце концов таксономию пришлось изменить в соответствии с фактом развития, и название Zoaea полностью исчезло как название самостоятельного рода, сохранившись лишь в качестве удобного термина для важной личиночной стадии в развитии крабов.

Эти два вида исследований дают нам знание о животных, живущих ныне. Но мы находим всеобщее правило, согласно которому отдельное животное преходяще, продолжительность его жизни, хотя и варьирующая от нескольких недель до более чем столетия, ограничена, новые особи возникают путем размножения, и у нас нет свидетельств того, что ряд последовательных поколений когда-либо прерывался; то есть ряд у любой отдельной особи или вида может подойти к концу, виды могут быть истреблены, но мы не знаем ни одного случая появления особей на свет иначе как в результате процесса размножения или порождения от существовавших ранее особей. Более того, из палеонтологических данных мы знаем, что животные, существовавшие в прежние эпохи, сильно отличались от живущих ныне, и что многие из существующих форм, таких как человек, млекопитающие, птицы, костистые рыбы, прослеживаются в последовательности пластов горных пород лишь до более поздних пластов или до тех, что лежат примерно в середине серии, тогда как свидетельства их существования в периоды, представленные наиболее древними пластами, полностью отсутствуют. Следовательно, существующие типы должны были возникнуть путем эволюции, посредством изменений, происходящих в череде поколений.

Эти три факта — а именно ограниченная продолжительность жизни особей, непрерывный ряд поколений и отличия существующих животных и растений от тех, что жили в прошлые геологические эпохи, остатки которых сохранились в осадочных породах — сами по себе достаточны для доказательства того, что эволюция имела место, что история организмов была процессом происхождения с модификациями. Если животные и растения, чьи остатки сохранились в виде окаменелостей (или, по крайней мере, формы, тесно с ними связанные), не были предками существующих форм, остаются лишь две другие возможности: либо существующие формы возникли путем новых творений после вымирания старых форм, либо предки существующих форм, сосуществуя со старыми формами, никогда не оставляли никаких окаменелостей. Каждое из этих предположений невероятно.

Ввиду этих очевидных фактов и их логического вывода любопытно заметить, как Дарвин в своем «Происхождении видов» постоянно смешивает аргументы в пользу того утверждения, что эволюция имела место, что строение и родство существующих животных могут быть объяснены лишь происхождением с модификациями, с аргументами и свидетельствами в пользу естественного отбора как объяснения и причины эволюции. В великом споре об эволюции, который вызвал его труд, большинство образованной публики в конце концов убедилось в истинности эволюции благодаря вере в то, что была открыта достаточная причина процесса изменений, нежели благодаря логическому выводу о том, что организмы более позднего периода были потомками организмов более ранних периодов. Даже по сей день теория естественного отбора постоянно путается с учением об эволюции. Дело в том, что исследование причин эволюции велось и продвигалось со времен Дарвина, и с гораздо более ранних времен, вплоть до сегодняшнего дня.

Биономия показывает, что каждый тип должен быть адаптирован по своему строению для поддержания жизни в тех условиях, в которых он обитает, причем главными требованиями являются пища и кислород. Каждое животное должно быть способно добывать пищу — либо различную, либо какого-то особого рода: растения или других животных; оно может быть приспособлено питаться растениями, ловить насекомых, рыбу или себе подобных; его органы пищеварения должны быть адаптированы к тому виду пищи, который оно потребляет; оно должно обладать органами дыхания, приспособленными для дыхания в воздухе или в воде; оно должно производить яйца, способные выживать в определенных условиях, и так далее.

Один из наиболее интересных результатов изучения фактов эволюции заключается в том, что каждый тип животных имеет тенденцию размножаться до такой степени, чтобы заселить всю Землю и приспособиться ко всем возможным условиям. В мезозойскую эру (Secondary period) рептилии приспособились подобным образом: существовали океанические рептилии, летающие рептилии, травоядные рептилии, плотоядные рептилии. В настоящее время одни только черепахи (Chelonia) включают океанические, пресноводные и наземные формы. Птицы в свою очередь приспособились к океаническим условиям, лесам, равнинам, пустыням, пресным водоемам. Млекопитающие повторили этот процесс. Органы передвижения в таких случаях демонстрируют глубокие модификации, приспосабливающие их к специфическим функциям. Одна из вещей, подлежащих объяснению — это происхождение адаптаций.

Однако необходимо различать приспособленное состояние или структуру органа и тот процесс, посредством которого он приобрел адаптацию в ходе эволюции — две идеи, которые часто смешиваются. Глаз был бы одинаково приспособлен для зрения независимо от того, был ли он создан в своем актуальном виде или эволюционировал постепенно. Здесь мы должны различать, как и в других вопросах, бытие и становление, а кроме того, различать два вида становления — а именно развитие органа у отдельной особи и его эволюцию в ходе преемственности поколений. Само слово «адаптация» служит причиной множества ошибочных рассуждений и путаницы идей, поскольку оно скорее подразумевает процесс, нежели состояние, и нередко используется биологическими писателями то в одном, то в другом значении. Мы можем взять молочные железы млекопитающих — органы, приспособленные для секреции молока, единственной функцией которых очевидно является питание потомства. Здесь функция определена независимо от того, какого взгляда на происхождение органов мы придерживаемся — верим ли мы, что они были созданы или эволюционировали. Но если мы рассмотрим ласт или плавательную лопасть кита, мы увидим, что они гомологичны передней конечности наземного млекопитающего, и мы привыкли говорить, что у кита передняя конечность видоизменена в лопасть и приспособилась для водного передвижения. Это, конечно, предполагает, что она приобрела такую адаптацию в процессе эволюции. Но грудной плавник рыбы точно так же «приспособлен» для водного передвижения, однако он отнюдь не является передней конечностью наземного млекопитающего, приспособленной для этой цели. Первоначальный смысл адаптации у животных и растений, или органической адаптации, если использовать другой термин, заключается в отношении механизма к его действию или орудия к его работе. Молоток — это адаптация для забивания гвоздей, и дятел использует свою голову и клюв схожим образом для проделывания отверстия в коре деревьев. Крылья и все строение тела птицы образуют механизм для осуществления одного из самых сложных с механической точки зрения результатов, а именно полета. Затем существуют статические условия, такие как окраска и узоры, либо чешуя и панцирь, которые могут быть полезны в жизни животного или цветка, но не представляют собой механизмы с движущимися частями, подобные птичьему крылу, или секретирующие органы, подобные молочным железам. Если мы не желаем выбирать или изобретать какой-то новый термин, мы должны определять адаптации в отрыве от всех вопросов эволюции как любые структуры или признаки организма, которые могут быть признаны — либо по их простому присутствию, либо по их активной функции — полезными или необходимыми для существования животного. Мы должны остерегаться предположения, что слово «адаптация» подразумевает какую-то конкретную теорию или вывод относительно метода и процесса, посредством которого адаптации возникли в ходе эволюции. Именно этот метод и этот процесс нам предстоит исследовать.

С другой стороны, когда мы рассматриваем прежде всего различия в строении, мы обнаруживаем, что не только существуют широкие и четкие разрывы между более крупными категориями, такими как млекопитающие и птицы, с немногими промежуточными формами или полным их отсутствием, но и сами особи, наиболее близкие друг к другу, естественным и неизбежным образом распадаются на отчетливые группы, которые мы называем разновидностями или видами. Понятие вида трудно определить, и авторитетные специалисты не пришли по нему к согласию. Некоторые, как профессор Хаксли, утверждают, что вид — это чисто умозрительное понятие, обобщенная идея типа, которому реальные особи более или менее точно соответствуют. Согласно Хаксли, нельзя запереть вид «лошадь» в конюшню. Другие рассматривают этот вопрос более объективно и считают вид лишь общим числом особей, обладающих определенной степенью сходства, включая, как упоминалось выше, все формы, которые могут быть произведены теми же родителями или являются лишь стадиями жизни особи. Бывают случаи, когда границы видов или межи между ними нечетки, когда наблюдается градуированный ряд различий в широком диапазоне строения, но эти случаи составляют исключение; обычно подавляющее большинство особей отчетливо принадлежит к тому или иному виду, тогда как промежуточные формы редки или отсутствуют. Проблема, следовательно, заключается в следующем: как возникли эти отчетливые виды? Как объяснить их взаимоотношения в группах видов или родов; почему роды группируются в семейства, семейства в отряды, отряды в классы и так далее?

Таким образом, существуют две главные проблемы эволюции: во-первых, каким образом животные приспособились к условиям своей жизни, как их органы приспособились к тем функциям и действиям, которые они должны выполнять или, по крайней мере, которые они выполняют? Способность к полету, например, эволюционировала путем несколько различающихся модификаций у нескольких различных типов животных, не связанных тесным родством друг с другом: у рептилий, у птиц и у млекопитающих. У нас нет оснований полагать, что эта способность когда-либо была всеобщей или существовала у исходных предков. Каким же образом она эволюционировала? Вторая великая проблема заключается в следующем: почему существующие животные — а как показывают свидетельства остатков вымерших животных, также и те, что существовали в прошлые периоды времени — разделены на группы или типы, которые мы называем видами, естественным образом классифицируемыми в более крупные группы, являющиеся подразделениями еще более крупных, и так далее в рамках того, что мы называем естественной системой классификации? Две проблемы, которые естествоиспытатели должны решить и которые на протяжении многих недавних поколений пытаются решить, — это происхождение видов и происхождение адаптаций.

Предыдущие поколения зоологов исходили из предположения, что эти проблемы тождественны. Ламарк утверждал, что особенности различных животных обусловлены тем фактом, что они приспособились к образам жизни, отличным от таковых у их предков и от тех, в которых обитали родственные формы, причем изменение строения объясняется воздействием условий жизни и деятельностью органов. Он не рассматривал специально различия между близкородственными видами, но останавливался на особенностях ярко выраженных типов, таких как длинная шея жирафа, рога оленей, хобот слона и т. д.; однако он считал действие внешних условий истинной причиной эволюции и предполагал, что с течением времени эти эффекты становятся наследственными.

Взгляды Ламарка изложены главным образом в его «Философии зоологии» (Philosophie Zoologique), впервые опубликованной в 1809 году; прекрасное издание этого труда с биографическим и критическим вступлением было опубликовано Шарлем Мартенсом в 1873 году. Хотя его представление о способе возникновения структурных изменений имеет небольшое значение для тех, кто в настоящее время занят исследованием процесса эволюции, поскольку оно закономерно опиралось на физиологические воззрения его эпохи, многие из которых ныне устарели, ради точности стоит привести его основные положения его собственными словами:

"Il sera en effet évident que l'état où nous voyons tous les animaux, est d'une part, le produit de la composition croissante de l'organisation, qui tend à former une gradation régulière, et de l'autre part qu'il est celui des influences d'une multitude de circonstances très différentes qui tendent continuellement à détruire la régularité dans la gradation de la composition croissante de l'organisation."

"Ici il devient nécessaire de m'expliquer sur le sens que j'attache à ces expressions: Les circonstances influent sur la forme et l'organisation des animaux, c'est-à-dire qu'en devenant très différentes elles changent avec le temps et cette forme et l'organisation elle-même par des modifications proportionnées."

"Assurément si l'on prenait ces expressions à la lettre, on m'attribuerait une erreur; car quelles que puissent être les circonstances elles n'opèrent directement sur la forme et sur l'organisation des animaux aucune modification quelconque. Mais de grands changements dans les circonstances amènent pour les animaux de grands changements dans leurs besoins et de pareils changements dans les besoins en amènent nécessairement dans les actions. Or, si les nouveaux besoins deviennent constants ou très durables, les animaux prennent alors de nouvelles habitudes qui sont aussi durables que les besoins qui les ont fait naître. Il en sera résulté l'emploi de telle partie par préférence à celui de telle autre, et dans certains cas le défaut total d'emploi de telle partie qui est devenue inutile."

Предполагаемый результат этих изменений привычек определенно сформулирован в виде двух «законов»:

ПЕРВЫЙ ЗАКОН

"Dans tout animal qui n'a point dépassé le terme de ses développements l'emploi plus fréquent et soutenu d'un organe quelconque, fortifie peu à peu cet organe, le développe, l'agrandit et lui donne une puissance proportionée à la durée de cet emploi; tandis que le défaut constant d'usage de tel organe l'affaiblit insensiblement, le détériore, diminue progressivement ses facultés, et finit par le faire disparaître."

ВТОРОЙ ЗАКОН

"Tout ce que la nature a fait acquérir ou perdre aux individus par l'influence des circonstances ou leur race se trouve depuis longtemps exposée, et par conséquent, par l'influence de l'emploi prédominant de tel organe, ou par celle d'un défaut constant d'usage de telle partie, elle le conserve par la génération aux nouveaux individus qui en proviennent, pourvu que les changements acquis soient communs aux deux sexes, ou à ceux qui ont produits ces nouveaux individus."

Как видно, это последнее условие исключает вопрос о происхождении органов или признаков, ограниченных одним полом, то есть вторичных половых признаков. Что касается выражения «emploi de telle partie», то объяснение, которое Ламарк дает эволюции рогов и костяных рогов, весьма любопытно. Он не пытается показать, как использование или применение головы приводит к развитию этих выростов из кости и эпидермального рога, а приписывает их развитие у оленей и быков «внутреннему чувству в их приступах гнева, которое направляет жидкости сильнее к этой части их головы».

Точные слова Ламарка (Phil. Zool., изд. 1873 г., стр. 254) таковы: «Dans leurs accès de colère qui sont fréquents surtout entre les mâles, leur sentiment intérieur par ses efforts dirige plus fortement les fluides vers cette partie de leur tête, et il s'y fait une sécrétion de matière cornée dans les uns (Bovidae) et de matière osseuse mélangée de matière cornée dans les autres (Cervidae), qui donne lieu à des protubérances solides: de là l'origine des cornes, et des bois, dont la plupart de ces animaux ont la tête armée».

Дарвин, с другой стороны, определенно поставил перед собой проблему происхождения видов, которые большинство естествоиспытателей, несмотря на Ламарка и его предшественника Бюффона, считало постоянными и по сути неизменными типами, созданными Творцом в начале мира. Этот принцип постоянства и фундаментально неизменной природы видов рассматривался как предмет веры, неизбежно вытекающий из божественного вдохновения Библии. Этот теологический аспект предмета выглядит достаточно любопытно, если рассмотреть его в связи с историей биологических знаний, поскольку Линней в начале XVIII века был первым естествоиспытателем, предпринявшим систематическую попытку определить и классифицировать виды всего органического мира, и существует немного видов, пределы и определение которых не были бы изменены со времен Линнея. Фактически в настоящее время имеется огромное количество групп, как среди животных, так и среди растений, по видам которых едва ли найдутся два эксперта, пришедших к согласию.

Во многих случаях линнеевский вид дробился до тех пор, пока не превращался сначала в род, затем в семейство и, в некоторых случаях, в отряд. То, что один естествоиспытатель считает видом, другим считается родом, содержащим несколько видов, и наоборот — вид одного авторитета описывается другим лишь как разновидность. Более старые естествоиспытатели могли бы с полным правом заявить: мы не знаем, что такое виды, но мы совершенно уверены в том, что какими бы они ни были, они никогда не подвергались никаким изменениям своих отличительных признаков. В то же время мы знаем, что называем ли мы родственные формы разновидностями, видами или родами в разных случаях, мы обнаруживаем — какие бы организмы мы ни изучали, растения или животных, — определенные типы, отличающиеся особыми признаками формы, окраски и строения, и что особи одного вида или типа никогда не порождают путем размножения особей какого-либо другого известного вида или типа. Мы не встречаем волков, производящих лисиц, или бульдогов, рождающих борзых. Как правило, отличительные признаки наследуются, и получить точную и полную запись о происхождении новой разновидности от исходной формы отнюдь не просто даже у домашних животных и растений. Среди видов в естественном состоянии обнаружить два признанных вида, которые можно скрещивать или гибридизировать, составляет исключение. В случае лошади и осла, хотя мулы являются гибридным потомством обоих, сами мулы бесплодны, и существует много подобных случаев, поэтому некоторые естествоиспытатели утверждали, что взаимное бесплодие следует признать критерием разделения видов.

Дарвин построил свою теорию на допущении, что различия видов — это различия адаптаций. Его теория естественного отбора является теорией происхождения адаптаций и лишь теорией происхождения видов при допущении, что их отличительные признаки представляют собой адаптации к различным образам и условиям жизни, к различным потребностям. Он указал, что в видовых признаках всегда наблюдается значительный размах изменчивости, что, как правило, нет двух абсолютно одинаковых особей, даже если они получены от одних и тех же родителей. Центральным принципом его теории было выживание особей, обладающих теми вариациями, которые были наиболее полезны в конкуренции видов с видами и особей с особями. Таким образом он объяснил адаптацию к новым условиям и расхождение нескольких видов от общего предка. Признаки, которые не были очевидно адаптивными, объяснялись либо корреляцией, либо предположением о том, что они обладали полезностью, которая нам неизвестна. Дарвин также признавал прямое действие условий в качестве второстепенного фактора.

Веисманизм не только сохранил принцип полезности и отбора, но сделал его единственным принципом, полностью отвергнув действие внешних условий как причину врожденных модификаций, то есть признаков, развитие которых предопределено в оплодотворенной яйцеклетке. Именно Вейсману мы обязаны точными и определенными представлениями, если не о природе наследственности, то по меньшей мере о деталях этого процесса. От него мы научились рассматривать яйцеклетки или сперматозоиды, репродуктивные клетки, или «гаметы», индивида как клетки, которые с ранней стадии развития отличаются от клеток, формирующих органы и ткани; рассматривать организм как состоящий, с одной стороны, из сомы, а с другой — из гамет, причем обе категории происходят из исходной клетки-зиготы, а не гаметы из сомы. Вейсман не видел никакой возможности того, чтобы изменения, вызванные каким-либо стимулом в соме, повлияли на гаметы таким образом, чтобы они заново развились в соме следующего поколения. Он объяснял изменчивость отчасти слиянием гамет, содержащих различные детерминанты, что он называл амфимиксисом; однако это не привносило ничего нового. Затем он предложил свою теорию зародышевого отбора, в которой детерминанты растут и размножаются в условиях конкуренции, а некоторые, возможно, исчезают вовсе, хотя это неудовлетворительно объясняет появление совершенно новых признаков. Однако для Вейсмана каждый вид представлял собой особое приспособление, а естественный отбор выступал в роли deus ex machina; цитируя его собственные слова, Alles ist angepasst.

Романес и другие авторы, с другой стороны, всегда утверждали, что во многих случаях постоянные особенности близкородственных видов не имеют никакой известной полезности вообще, так что проблема, которую ставят эти признаки, не объясняется никакой теорией происхождения приспособлений.

Менделизм с 1900 года экспериментально изучает передачу определенных признаков и утверждает, что признаки видов имеют ту же природу, что и признаки, которые расщепляются в менделеевских экспериментах. Такие признаки никоим образом не связаны с внешними условиями и поэтому не могут быть адаптивными, иначе как случайно. Профессор Бейтсон заходит так далеко, что признает, будто такие крупные вариации, или мутации, предоставляют отбору более определенный материал, чем мелкие вариации, слишком незначительные для того, чтобы сыграть важную роль в выживании; однако что касается видов, то важным фактором является возникновение мутаций, которые наследоватся и сразу образуют четкое, определенное отличие между близкородственными видами, не обусловленное отбором и не имеющее отношения к адаптации.

В книге под названием Problems of Genetics (1913) Бейтсон описывает несколько конкретных случаев, которые показывают, насколько невозможно найти какую-либо связь между диагностическими признаками определенных видов или местных форм и их образом жизни. Один из таких случаев касается видов Colaptes, рода дятлов в Северной Америке, детальное исследование которого было опубликовано в Bull. Am. Mus. Nat. Hist. в 1892 году. Две особо рассматриваемые формы называются C. auratus и C. cafer, и они различаются по следующим семи признакам:

C. auratus. | C. cafer.

1. Охотничьи перья желтые. | 1. Охотничьи перья красные.

2. Самцы с черной полосой на щеках. | 2. Самцы с красной полосой на щеках.

3. Взрослая самка без полосы на щеках. | 3. Взрослая самка обычно с коричневой полосой на щеках.



4. Алый затылочный полумесяц у обоих полов. | 4. Отсутствие затылочного полумесяца у обоих полов.



5. Горло и передняя часть шеи коричневые. | 5. Горло и передняя часть шеи серые.

6. Верх головы и задняя часть шеи серые. | 6. Верх головы и задняя часть шеи коричневые.

7. Общий тон оперения оливковый. | 7. Общий тон оперения рыжеватый.

C. auratus встречается по всей Канаде и в Соединенных Штатах, от севера до Галвестона; на западе он простирается до Аляски и Тихоокеанского побережья до северной границы Британской Колумбии. C. cafer в сравнительно чистом виде населяет Мексику, Аризону, Калифорнию, часть Невады, Юту, Орегон и ограничен на востоке линией, проведенной от Тихого океана к югу от штата Вашингтон, к югу и востоку через Колорадо до устья Рио-Гранде на Мексиканском заливе. Между двумя таким образом примерно очерченными областями лежит полоса земли шириной около 300–400 миль, которая содержит как нормальных птиц каждого типа, так и главным образом птиц, демонстрирующих нерегулярные смешения признаков обоих видов. Бейтсон замечает, что некоторые натуралисты могут быть склонны в очередной раз сослаться на наше невежество и предположить, что если бы мы знали больше, то обнаружили бы, что желтые перья, черные «усы» и красный затылочный полумесяц особым образом приспосабливают auratus к условиям северного и восточного регионов, в то время как красные перья, красные усы и отсутствие полумесяца подходят cafer к условиям более южной и западной территории. Но, как указывает цитируемый нами автор, когда мы думаем о широком диапазоне условий в стране, занимаемой auratus, простирающейся от Флориды до Арктики, невозможно поверить в наличие какого-либо общего элемента в условиях, который требует алого затылочного пятна у auratus, в то время как столь же разнообразные условия в ареале cafer не требуют этого признака. Можно добавить, что то же возражение одинаково справедливо независимо от того, применяем ли мы его к полезности такого признака или к предположению, что признак был вызван внешними условиями; иными словами, пытаемся ли мы объяснить факты посредством отбора или ламарковского принципа.

Другой случай, приводимый Бейтсоном, — это случай двух обычных британских ос, Vespa vulgaris и Vespa germanica. Обе обычно строят подземные гнезда, но из несколько различающихся материалов. Гнездо V. vulgaris имеет характерный желтый цвет, поскольку сделано из гниющего дерева, в то время как гнездо V. germanica серое — из выветренной поверхностной древесины заборов или другой открытой древесины, которая используется при его строительстве. По своим признакам различия двух форм настолько незначительны, что их может различить только эксперт. У V. vulgaris часто имеются черные пятна на голенях, которые отсутствуют у germanica. Горизонтальная желтая полоса на груди у germanica расширяется книзу посередине, чего нет у vulgaris. Имеются четкие, хотя и незначительные различия в половых придатках самцов у этих двух видов. Здесь налицо различия в поведении и небольшие, но постоянные различия в строении; однако невозможно найти какую-либо связь между первыми и вторыми.

Менделизм сам по себе не дает никаких свидетельств происхождения новых признаков, поскольку он имеет дело только с наследственностью признаков, которые он обнаруживает обычно у разновидностей культурных животных и растений. Но косвенно он делает вывод о том, что новые признаки возникают в том виде, в каком они обнаруживаются унаследованными, как целостные единицы, а не путем постепенного, непрерывного увеличения, что видовые признаки обусловлены мутациями и что вся эволюция была результатом сходных наследственных факторов, возникающих в результате какого-то внутреннего процесса при делении репродуктивных клеток и не определяемых внешними условиями. Некоторые менделисты утверждают, что если мутации несовместимы с существующими условиями жизни, организм должен либо погибнуть, либо найти новые условия, в которых он сможет жить.

Бейтсон замечает (Mendel's Principles of Heredity, 1909, p. 288): «Менделизм не дает нового ключа к проблеме адаптации, за исключением того, что легче поверить в то, что определенное интегральное изменение признаков может внести заметную разницу в перспективы успеха, чем в то, что неопределенное и неуловимое изменение способно повлечь за собой такие последствия». Здесь признается различие между адаптивными и неадаптивными признаками, но оба они решительно приписываются одному и тому же происхождению.

Американский эволюционист Т. Х. Морган, также специалист в области менделизма, идет дальше и утверждает не просто то, что мутации, случайно создавшие «разницу в перспективах успеха», выжили или подверглись отбору, а то, что если мутация, возникающая в результате изменения в гаметах, была несовместима с условиями жизни животного в данное время, оно либо погибало, либо находило другие условия, либо принимало новые привычки, которые были адаптированы к новому признаку или строению. В качестве примера он берет камбал и предполагает, что, став в результате мутации асимметричными и имея оба глаза на одной стороне и т. д., рыба приобрела привычку лежать на грунте одной стороной своего тела. Это, конечно, прямая противоположность более старой концепции: строение животного не изменилось под влиянием новых привычек или условий, но новые привычки и условия были найдены и приобретены для того, чтобы соответствовать требованиям изменения строения.

Нынешний автор, с другой стороны, считает, что адаптивные признаки не только отличны от неадаптивных видовых признаков и от неадаптивных диагностических признаков в целом, но их происхождение и эволюция совершенно различны и отличны друг от друга. Существуют две отдельные проблемы: происхождение приспособлений и происхождение видов, и исследование этих двух проблем ведет не к одному общему для обоих объяснению, а к двум совершенно разным объяснениям, к двум различным процессам, происходящим во всем органическом мире и затрагивающим каждого индивида и каждую группу в классификации.

Камбалы, рассматриваемые ныне не просто как семейство, а как подотряд костистых рыб, представляют собой хороший пример контраста между адаптивными и неадаптивными диагностическими признаками. Для всей группы адаптивные признаки являются диагностическими, отличающими ее от других подотрядов. Можно вообразить, что различные филетические группы рыб, то есть рыбы разного происхождения, могли изменяться одинаковым образом, как, например, кузнечики и блохи приспособлены к прыжкам, не будучи при этом тесно связанными друг с другом. Однако общепризнано, что камбалы имеют общее происхождение. В этой группе адаптивные признаки являются диагностическими; иными словами, они отличают группу от других подотрядов, хотя существуют и другие неадаптивные признаки, которые указывают на родство с другими группами и не приспособлены к горизонтальному положению первоначальной срединной плоскости симметрии. Основными адаптивными признаками являются: оба глаза и пигментация на стороне, которая оказывается верхней при естественном положении, нижняя сторона без глаз и бесцветная; спинной и анальный плавники непрерывные и простирающиеся почти на всю длину спинного и брюшного краев; спинной плавник простирается вперед на голову, не по морфологической срединной линии, которая находится между глазами, а между более дорсальным глазом и нижней стороной тела, в той же горизонтальной плоскости, что и задняя часть этого же плавника. «Адаптивное» качество в этих признаках, как и в других случаях, необязательно заключается в их полезности для животного, а в определенной связи между ними и внешними условиями. Когда эта связь является отношением функции, орган можно назвать полезным: например, положение двух глаз является адаптивным, потому что они находятся на верхней стороне, куда единственно может проникать свет, в то время как другая сторона покоится на грунте; и эта адаптация носит функциональный характер и поэтому полезна, поскольку если бы глаза находились в своем нормальном положении, один из них был бы бесполезен, находясь большей частью в контакте с грунтом или погруженным в него. Аналогично обстоит дело с удлинением спинного и анального плавников, волнообразные движения которых служат для того, чтобы плавно перемещать рыбу вперед в плоскости, параллельной грунту. Если бы спинной плавник не был продлен вперед, голова не поддерживалась бы так хорошо. Но когда мы рассматриваем пигментацию верхней стороны и обычно белую нижнюю сторону, хотя адаптация столь же очевидна, полезность отнюдь не очевидна. Любому натуралисту, наблюдавшему этих рыб в живом состоянии, очень бросается в глаза защитное сходство пигментации верхней стороны, особенно потому, что, как и у многих других рыб и земноводных, интенсивность окраски варьирует в гармонии с цветом грунта, на котором покоится рыба. Но полезность белой нижней стороны доказать не так легко. Стало бы рыбе хуже, если бы нижняя сторона была окрашена так же, как верхняя? Вероятно, нет, хотя утверждалось, что белая нижняя сторона служит для того, чтобы сделать рыбу менее заметной на фоне неба для врага, находящегося под ней. Встречаются особи с двусторонней окраской, и нет никаких доказательств того, что их жизнь менее безопасна, чем у нормальных особей. Существенным и универсальным свойством адаптации является поэтому не полезность, а отношение к окружающей среде, или к функции, или к привычке. В данном случае окраска связана с падением света, отсутствие окраски — с отсутствием света. Положение глаз также связано со светом: они расположены там, где могут видеть, и отсутствуют на стороне, лишенной света. Краевые плавники простираются там, где их движения наилучшим образом поддерживают и перемещают тело.

Следует также отметить, что эти адаптации различных органов тела — глаз, плавников, окраски — физиологически полностью независимы друг от друга. При первом рассмотрении может показаться, что глаза и окраска, находясь оба на верхней стороне, могли быть каким-то образом связаны в строении тела, тогда как единственная связь является внешней в их общем отношении к свету. Эта независимость хорошо видна на примере видоизменения спинного плавника: если бы он физиологически затронулся изменением глаз, которое происходит в результате скручивания межглазничной области черепа, передний конец плавника находился бы между двумя глазами, поскольку морфологическая срединная линия тела находится в этом положении. Фактически же, напротив, прикрепление спинного плавника продолжается вперед там, где это необходимо для его механической функции, совершенно независимо от морфологии головы.

Это еще более отчетливо проявляется в строении челюстей и зубов. Они совершенно не затронуты торсией межглазничной части черепа. В тех случаях, когда рот велик и зубы необходимы с обеих сторон, поскольку добычей служат активные рыбы других видов, как у тюрбо, ромба и палтуса, челюсти и зубы одинаково развиты на верхней и нижней сторонах, и наблюдается почти полная симметрия в этих частях черепа. У морских языков и камбал-плейс, с другой стороны, пища которых состоит из червей, моллюсков и т. д., живущих на грунте или в нем, челюсти нижней стороны развиты хорошо и сильны, челюсти верхней стороны уменьшены, а зубы ограничены нижней стороной. Здесь речь идет не о скрученных челюстях, а просто о неравномерно развитых. Не существует никакой общей и конституциональной асимметрии головы или тела, но имеет место модификация различных органов независимо друг от друга в связи с внешними условиями — светом, пищей, движением.

С другой стороны, давайте рассмотрим некоторые из диагностических признаков, по которым виды и роды различаются у камбал, или Pleuronectidae. Род Pleuronectes отличается следующими признаками: глаза на правой стороне, рот конечный и довольно маленький, зубы наиболее развиты на слепой (левой) стороне. Из этого рода имеется пять британских видов, а именно:

P. platessa, камбала-плейс: чешуя мелкая, по большей части без шипиков, редуцированная и не налегающая черепицеобразно, погруженная в кожу; костные бугорки на голове позади глаз, красные пятна на верхней стороне.

P. flesus, речная камбала (глосса): обычная чешуя отсутствует; грубые бугорки вдоль оснований краевых плавников и вдоль боковой линии; это видоизмененные и увеличенные чешуйки; в других местах чешуя любого рода отсутствует.

У этих двух видов боковая линия почти прямая, имея лишь небольшой изгиб над грудным плавником.

P. limanda, лиманда: чешуя одинаковая по всему телу, с шипиками на выступающих краях, что делает кожу шероховатой; боковая линия с полукружным изгибом над грудным плавником.

P. microcephalus, малоголовая камбала: чешуя мелкая, гладкая и погруженная; кожа слизистая, голова и рот очень маленькие, цвет желтовато-коричневый с крупными круглыми темными пятнами.

P. cynoglossus, макроцефал, или длинная камбала (полюс): голова и рот меньше, чем у камбалы-плейс, глаза несколько больше; чешуя одинаковая и равномерно распределенная, слегка покрытая шипиками на верхней стороне, гладкая на нижней; пузыревидные полости под кожей головы на нижней стороне.

Что касается родовых признаков, трудно объяснить, почему рот должен находиться на конце головы, а не позади вершины рыла, как в роде Solea, но, как мы уже видели, малый размер рта и большее развитие зубов на нижней стороне приспособлены к пище и способу питания. Невозможно сказать, почему у одного рода камбал правая сторона оказывается сверху, а у других, например, морского языка и тюрбо, — левая; это почти кажется вопросом случая в начале эволюции: перевернутые особи встречаются как вариации у большинства видов.

Когда мы рассматриваем видовые различия, мы находим очень четкие признаки в строении и распределении чешуи, и до сих пор не было обнаружено никаких доказательств того, что эти различия связаны с внешними условиями. Существуют, конечно, небольшие различия в привычках и местах обитания, но нет никакой постоянной связи между ними и структурными различиями чешуи. Камбала-плейс и лиманда вылавливаются вместе на одном грунте, и ничего не было обнаружено, что указывало бы на то, что чешуя лиманды с шипиками приспособлена к одной особенности привычек или условий, а бесшипная чешуя камбалы-плейс — к другой. При сравнении определенных географических рас камбалы-плейс и глоссы факты, кажется, предполагают, что различия в местах обитания могут иметь некоторое отношение к развитию чешуи. В Балтийском море глоссы такие же крупные, как на наших собственных побережьях, но колючие бугорки развиты гораздо сильнее, ими покрыта почти вся верхняя поверхность. Камбалы-плейс, с другой стороны, мельче тех, что обитают в Северном море, и у самцов чешуя покрыта шипиками на значительной части верхней стороны. Главное различие между Балтийским и Северным морями заключается в пониженной солености первого, так что можно было бы предположить, что более пресная вода вызывает более сильное развитие кожного скелета. С другой стороны, вид или географическая разновидность камбалы-плейс, типичным представителем которой является P. glacialis, встречается на арктических побережьях Азии и Америки, по обеим сторонам крайнего Севера Тихого океана и на восточном побережье Северной Америки. У этой формы костные бугорки на голове камбалы-плейс заменены непрерывным шероховатым костным гребнем, а чешуя покрыта шипиками в такой же степени, как у камбалы Балтийского моря. На восточном побережье Северной Америки самцы у этой формы имеют больше шипиков, чем самки; на побережье Аляски и, по-видимому, на арктическом побережье самки покрыты шипиками, а половые различия в этом отношении выражены слабо или отсутствуют. Пониженная соленость не может быть причиной более сильного развития шипиков в данном случае, и поэтому можно было бы предположить, что это состояние обусловлено более низкой температурой. Но мы не находим, чтобы северные или арктические виды рыб в целом имели чешую развитую сильнее, чем южные виды.

Лиманда, которая встречается в тех же водах, что и камбала-плейс, имеет шипики более развитые, чем любые из упомянутых выше форм камбалы-плейс, поэтому отсутствие или слабое развитие шипиков у типичной камбалы-плейс не объясняется одними лишь физическими условиями. Пресность воды опять-таки не объясняет различия в строении и распределении чешуи у глоссы и камбалы-плейс, учитывая разнообразие чешуйчатого покрова у рыб, обитающих исключительно в пресной воде. Тем более мы не можем приписать какие-либо особенности чешуи полезности. Мы не можем обнаружить никакой возможной выгоды от такого состояния у одного вида, которая отсутствовала бы в случае других видов. Мы можем пойти гораздо дальше и утверждать, что нет никаких оснований полагать, что чешуя в целом у костистых рыб или какие-либо ее различные модификации представляют особую полезность: они вовсе не являются адаптивными структурами, хотя и имеют огромное значение как диагностические признаки. Можно возразить, что в некоторых случаях, таких как маленькая арнатуха (Agonus cataphractus) или морской конь среди игловых (Syngnathidae), тело защищено полным комплектом костной брони; но наряду с ними в прибрежной зоне обитают многочисленные другие виды, такие как бычки и даже другие виды игловых, имеющие мягкую незащищенную кожу.

Аналогично обстоит дело с признаками окраски: способность менять цвет так, чтобы гармонировать с грунтом, очевидно полезна и адаптивна, но у каждого вида существует специфический узор или рисунок, который остается постоянным в течение всей жизни и не имеет никакого отношения к защитному сходству, будь то переменному или постоянному. Красные пятна камбалы-плейс являются видовыми и диагностическими, но они не дают никаких преимуществ перед лимандой или малоголовой камбалой, у которых они отсутствуют, и между этими пятнами и образом жизни или привычками нельзя обнаружить никакой связи.

Функция органов боковой линии до сих пор несколько неясна. Теория о том, что они чувствительны к различиям гидростатического давления при перемещении рыбы с одной глубины на другую, не имеет под собой никаких оснований, поскольку еще предстоит показать, как изменение давления в пределах несжимаемости воды может вызвать ощущение в органе, пронизанном водой насквозь. Более вероятно, что органы подвержены воздействию вибраций в воде, но мы не в состоянии понять, каким образом разница в передней кривизне боковой линии могла бы создавать разницу в функции, каким-либо образом связанную с различием условий жизни камбалы-плейс и лиманды. Тем не менее есть основания заключить, что органы, особенно на голове, более важны и крупнее на больших глубинах, и таким образом увеличение чувствительных каналов в голове макроцефала, живущего на больших глубинах, чем другие виды, может быть адаптивным признаком.

Другой род, чьи признаки я некогда подверг специальному изучению, — это род, названный Zeugopterus. Это название было первоначально дано Готше крупнейшему виду Z. punctatus в связи с тем, что брюшные плавники соединены с подбрюшными, но этот признак не встречается у других видов, ныне включаемых в этот род. Существует три вида, обитающих исключительно в европейских водах, которые образуют этот род и сходны по следующим признакам. Очертания тела ближе к прямоугольным, чем у других камбал, из-за тупости рыла и хвостового конца и несколько равномерной ширины тела. Поверхность шероховатая из-за присутствия длинных тонких шипов на чешуе. В перегородке между жаберными полостями имеется крупное отверстие, но оно встречается также и у Arnoglossus megastoma, который помещен в другой род. Но родовым признаком Zeugopterus, наиболее важным для настоящего обсуждения, является продолжение спинного и анального плавников на нижнюю часть тела у основания хвоста, причем места прикрепления этих добавочных частей перпендикулярны оси тела. Эти рыбы обладают странной привычкой прикрепляться к вертикальным поверхностям стенок аквариумов, даже к гладким поверхностям сланца или стекла. В природе они изредка попадаются на галечном или песчаном грунте, но, вероятно, живут также среди скал и прикрепляются к ним точно так же, как к вертикальным поверхностям в неволе. Много лет назад (Journ. Mar. Biol. Assn., vol. iii, 1893–95) я провел тщательное исследование средств, с помощью которых эти рыбы способны удерживаться на гладкой поверхности, по крайней мере в случае крупнейшего и наиболее распространенного вида Z. punctatus. Было замечено, что до тех пор, пока рыба цеплялась за вертикальную поверхность, задние части плавников находились в ритмическом движении, волны которого проходили по ним последовательно спереди назад, причем край тела, к которому они были прикреплены, двигался вместе с ними. Эффект этих движений заключался в том, чтобы откачивать воду назад из пространства между телом и поверхностью, к которой оно прижималось, и заставлять воду поступать в это пространство у передних краев головы. Подхвостовые лопасти оставались совершенно неподвижными и плотно прижимались между основанием хвоста и опорной поверхностью, так что любое их движение было невозможно. Однако возникал вопрос, действовали ли хвост и эти лопасти как присоска, способствовавшая прилипанию. Поэтому лопасти были отрезаны ножницами — операция, которая практически не причинила рыбе боли или вреда, — и после этого она держалась столь же хорошо, как и при интактных плавниках. Следовательно, подхвостовые продолжения плавников не необходимы для прикрепления или для насосного действия мышц и плавников, которое продолжалось как прежде. Поэтому казалось вероятным, что само насосное действие является причиной прилипания. Но трудность принятия этого заключения заключалась в том, что имело место четкое, хотя и мягкое дыхательное движение челюстей и жаберных крышек; и если откачивание воды из-под тела вызывало там отрицательное давление и положительное давление на внешней стороне тела, казалось столь же несомненным, что дыхательное движение должно нагнетать воду в пространство под телом и тем самым вызывать там положительное давление, которое стремилось бы оттолкнуть рыбу от поверхности, с которой она находилась в контакте. Исследование течений воды вокруг краев рыбы с помощью взвешенного кармина показало, что вода поступает через рот и выходит через нижнее дыхательное отверстие, но также поступает в пространство под телом у верхнего и нижнего краев головы, не проходя через дыхательный канал. Таким образом было доказано, что скорость, с которой вода откачивается по бокам хвоста, больше скорости, с которой она поступает при дыхательных движениях, и в результате под телом возникает результирующее отрицательное давление. С помощью модели, изготовленной из тонкого гибкого листа резины, на каждом конце которого с одной стороны был закреплен короткий отрезок стеклянной трубки, мне удалось имитировать физическое действие, наблюдаемое у рыбы. Длинная резиновая трубка была присоединена к одному из кусков стеклянной трубки и перекинута через край стеклянной передней стенки аквариума. Длинная резиновая трубка была приведена в действие в качестве сифона, а резиновый лист прижат к стеклу. До тех пор, пока через сифон текла вода, резиновый лист оставался прижатым к стеклу и поддерживался. Как только ток воды прекращался, аппарат падал на дно резервуара. В этой модели вода выходила из-под резины через стеклянную трубку, присоединенную к сифону, и поступала через противоположную стеклянную трубку и по ее бокам. Последняя трубка представляла дыхательный канал рыбы, а пространство между трубкой и резиной представляло пространства между головой рыбы и вертикальной поверхностью, к которой она прикреплялась.

У рыбы краевые плавники не только доходят до основания хвоста, но шире на заднем конце, чем в остальных частях, в то время как у других камбал задняя часть краевых плавников является самой узкой частью. Форма плавников и ширина тела в задней части представляют собой адаптации, которые имеют определенную функцию — обеспечивать рыбе возможность прикрепляться к вертикальным поверхностям. Но, с другой стороны, продолжение краевых плавников в поперечном направлении под хвостом не имеет никакой пользы в процессе прикрепления, и никакой другой пользы для него также не найдено. Насколько нам известно, это родовой признак, не обладающий полезностью. С другой стороны, весьма вероятно, что это подхвостовое продолжение плавников является лишь результатом заднего продолжения и увеличения этих плавников, которое произошло в ходе эволюции адаптации. Если бы ламарковское объяснение адаптации было верным, можно было бы понять, что постоянные движения плавников и мышц, посредством которых осуществлялось прикрепление, вызывали продольный рост плавников сверх длины, фактически необходимой, и что этот дополнительный рост распространялся на тело под хвостом, хотя мелкие лопасти на нижней стороне не были необходимы для новой функции, которую выполняли плавники.

При рассмотрении подобных случаев мы приходим к выводу, что обычное представление об адаптации неадекватно. Нам требуется нечто большее, чем функция или полезность, чтобы выразить разницу между двумя видами подлежащих различению признаков. Например, отсутствие пигментации на нижней стороне камбал может не иметь никакой полезности вообще, но мы видим, что оно отличается от специфических рисунков верхней стороны тем, что обнаруживает отношение к разнице внешних условий или соответствие ей — а именно падению света, в то время как в таком случае, как красные пятна камбалы-плейс, мы не можем обнаружить такого соответствия.

Мы знаем, что американский художник и натуралист Тейер показал, что более светлая окраска брюшной стороны птиц и других животных сильно способствует снижению их заметности в естественной среде обитания: уменьшение окраски компенсирует уменьшение количества света, падающего на нижнюю сторону, так что верхняя и нижняя стороны отражают примерно одинаковое количество света, и контраст, который в противном случае бросался бы в глаза, сглаживается. Но белые нижние стороны камбал либо вовсе не видны, либо, если видны, очень заметны, так что полезность этого признака весьма сомнительна.

Таким образом, мы можем проводить различие между признаками, которые соответствуют внешним условиям, функциям или привычкам, и теми, которые не соответствуют. Слово «адаптация», которое мы использовали до сих пор, неудовлетворительно выражает особенности всех признаков в первом из этих двух разделов. Если мы рассмотрим три примера — увеличенные задние конечности для прыжков, как у кенгуру или лягушки, отсутствие окраски на нижней стороне камбал и, в-третьих, плавнички на нижней стороне Zeugopterus, — мы увидим, что они представляют три разных вида признаков, все из которых связаны с привычками или внешними условиями. Можно сказать, что третий вид коррелирует с каким-то другим признаком, который имеет отношение к функции или внешним условиям, как удлинение плавников на нижней стороне Zeugopterus коррелирует с увеличением плавников, функция которых заключается в том, чтобы вызывать прикрепление рыбы к вертикальной поверхности.

Что касается видовых признаков видов Zeugopterus, то ничего не известно об особенностях образа жизни, которые придавали бы значение в борьбе за существование срастанию брюшных плавников с подбрюшными у punctatus, отсутствию этого признака и удлинению первого луча спинного плавника у unimaculatus или отсутствию обоих признаков у norvegicus. Неизвестна никакая польза ни для каких других видовых признаков, которые в каждом случае имеют тенденцию образовывать ряд. Так, по размеру norvegicus наименьший, unimaculatus крупнее, а punctatus самый крупный, причем последний достигает длины 8,5 дюймов. Подхвостовые плавники-лопасти развиты у norvegicus, сильнее всего у punctatus; у norvegicus и unimaculatus имеется по четыре луча, у punctatus — шесть. Укорочение и появление шипиков на чешуе наиболее выражены у punctatus, наименее — у norvegicus. У punctatus имеются зубы на сошнике, у unimaculatus их нет, у norvegicus они очень мелкие.

Если мы рассмотрим рыб в целом, то увидим, что нет никаких свидетельств какой-либо связи между многими важнейшими таксономическими признаками и функцией или внешними условиями. В морях хрящевые и костистые рыбы существуют в огромных количествах бок о бок, но нельзя сказать, что один тип более приспособлен к морской жизни, чем другой. Есть веские основания полагать, что костистые рыбы произошли от хрящевых рыб в пресной воде, которая была мелководной и загрязненной, так что легкие развились для дыхания воздухом, и что морские костистые рыбы происходят от рыб с легкими; но не было приведено никаких причин для эволюции кости вместо хряща или для различных видов чешуи. Профессор Уссай, с другой стороны, считает, что число и положение плавников приспособлены к форме и скорости движения каждого вида рыбы.

Если мы обратимся к другим группам животных, то повсюду найдем аналогичные свидетельства различия между адаптивными и неадаптивными признаками. Птицы всем своим строением приспособлены к полету: структура крыла, грудины, грудных мышц, ног и т. д. — все скоординировано для этой цели. Но откуда мы знаем, что перья по своему происхождению были связаны с полетом? Кажется столь же вероятным, что перья возникли как мутация вместо чешуи у рептилии, а затем перья были приспособлены для полета. Ничто не демонстрирует это различие лучше, чем конвергентная адаптация. Совы напоминают хищных птиц по клюву, когтям и образу жизни, однако они родственны насекомоядным стрижам и козодоям, а не орлам и ястребам. Стрижи и ласточки сходны по адаптивным признакам, но не по тем, которые указывают на родство. Можно сказать, что признаки, считающиеся свидетельствующими об истинном родстве, изначально были адаптивными, но мы этого не знаем. Подобным образом среди рептилий черепахи (Chelonia) отличаются самым необычным соединением костей кожи и внутреннего скелета, заключающим тело в жесткую броню: можно сказать, что функция этого заключается в защите, что это адаптация и это может быть объяснено естественным отбором, но адаптация в данном случае настолько неопределенна, что в ней трудно убедиться.

Систематики всегда проводили различие между адаптивными признаками и признаками таксономического значения — теми, которые указывают на истинное родство, — и они абсолютно правы; кроме того, они всегда с недоверием относились к теориям эволюции, претендующим на объяснение всех признаков с помощью одной универсальной формулы, и держались от них в стороне. По моему мнению, те, кто, подобно Вейсману, считает все таксономические признаки адаптивными, заблуждаются в равной степени с Бейтсоном и его последователями, которые рассматривают все признаки как мутационные. Ни одна система эволюции не может быть удовлетворительной, если она не признает, что эти два вида признаков различны и совершенно отличны по своей природе. Но можно спросить: какое есть возражение против теории естественного отбора как объяснения адаптаций? Возражение заключается в том, что все данные свидетельствуют о том, что необходимые вариации возникали только в данных условиях, и, кроме того, что действия условий и соответствующие действия организма вызывают стимулы, которые порождали бы соматические модификации в том же направлении, что и постоянные модификации, которые уже произошли. Моя точка зрения заключается в том, что видовые признаки обычно не являются адаптациями, что другие признаки таксономического значения частично адаптивны, а частично не связаны с условиями жизни, и что в то время как неадаптивные признаки обусловлены спонтанными бластогенными вариациями или мутациями, адаптивные признаки обусловлены прямым влиянием стимулов, вызывающих соматогенные модификации, которые становятся наследственными, иными словами — наследованием приобретенных признаков. Общепринятым стало утверждение, что каждый индивид является результатом своей наследственности и своего окружения. Тезис, который я стремлюсь обосновать, заключается в том, что наследственность каждого индивида и каждого типа состоит из вариаций или изменений двух различных происхождений: одного внешнего, а другого внутреннего; иными словами, из вариаций, проистекающих из изменений, зародившихся в половых клетках или гаметах, и из модификаций, произведенных изначально в соме действием внешних стимулов и впоследствии затронувших гаметы.

Когда мы изучаем признаки животных в связи с полом, мы обнаруживаем, что во многих случаях имеются бросающиеся в глаза органы или признаки, присутствующие у одного пола, обычно у мужского, которые отсутствуют или являются рудиментарными у другого. Концепция адаптации применима и к ним, поскольку мы находим, что признаки часто состоят из оружия, такого как рога, ветвистые рога и шпоры, используемые в половой борьбе, из копулятивных или удерживающих органов, таких как мозоли на передних лапах лягушки, из украшающего оперения, подобного хвосту павлина, служащего для привлечения самки, или из специальных выводковых сумок, как у видов рыб-игл и лягушек, для вынашивания икры или потомства. Дарвин пытался объяснить половую адаптацию посредством полового отбора. Процесс отбора в этом случае предполагал не выживание индивидов, наиболее приспособленных к добыванию пищи или укрытия либо к спасению от врагов, а успех тех самцов, которые побеждали в борьбе или были наиболее привлекательны для самок и, следовательно, оставляли большее количество потомства, которое наследовало их вариации. Но, как сам Дарвин признавал, эта теория отбора никоим образом не объясняет различия между полами — иными словами, ограничение признаков или органов одним полом, — поскольку в самом процессе отбора нет никаких причин, почему особенности успешного самца не должны наследоваться его женским потомством наравне с мужским. Настоящая проблема, таким образом, заключается в ограниченной полом наследственности, и позже мы рассмотрим, есть ли и в этом типе наследственности признаки как внутреннего, так и внешнего происхождения, как бластогенного, так и соматогенного.

ГЛАВА II

Менделизм и наследственность пола

Мы знаем, что ныне индивиды развиваются из отдельных клеток, которые либо образовались путем слияния двух клеток, либо развиваются без такого слияния, и что эти репродуктивные клетки отделены от ранее существовавших организмов: гаметы или гоноциты отделяются от родителей и развиваются в потомство. Зигота обладает способностью развивать определенные структуры и признаки в сложном устройстве взрослого организма, и мы признаем, что признаки определяются свойствами и конституцией зиготы; то есть одной или обеих гамет, сливающихся с образованием зиготы. Различие между особенностями, или «признаками», определяемыми в яйцеклетке до развития, и модификациями, обусловленными влияниями, действующими на индивида во время его развития или жизни, часто вполне очевидно. На здоровье, размеры, манеру речи и поведение ребенка могут сильно влиять питание, тренировки и воспитание, но цвет его или ее глаз и волос был определен до рождения. Человеческий индивид, как мы знаем, обладает рядом врожденных, или иннатных, признаков, под которыми мы понимаем признаки, проистекающие из конституции индивида в момент рождения, а не из влияний, действующих на него или нее после рождения. Мы должны помнить, однако, что модификации могут вызываться во время развития в матке, как, например, родимые пятна на коже, и они не будут обусловлены особенностями в конституции яйцеклетке. Карл Пирсон и другие приверженцы культа евгеники недавно внушали общественности посредством брошюр, лекций и обращений великую важность природы по сравнению с воспитанием, утверждая, что последнее бессильно противодействовать либо хорошим, либо дурным качествам первой и что эффекты воспитания не передаются следующему поколению.

Мы признаем, что признаки разновидностей цветов, фруктов и одомашненных животных не могут быть получены с помощью какого-то определенного способа обработки. Мы видим различные виды орхидей или гвоздик в одной и той же теплице, душистого горошка и роз в одном и том же саду. Мы идем на выставку и видим экстраординарное разнообразие пород голубей, кроликов или кур, и мы знаем, что они не могут быть получены путем обработки потомства особей одного вида особыми способами, но являются потомством родителей тех же самых разнообразных рас. Если нам нужны куры определенной породы, мы получаем яйца этой породы и высиживаем их с уверенностью, рожденной опытом, что мы получим цыплят этой породы, у которых разовьются цвет, гребень, размер и качества, ей присущие. Подобным образом в природе мы признаем, что «признаки» видов или разновидностей обусловлены не обстоятельствами, действующими на индивид в ходе его развития, а свойствами яйцеклеток или семян, из которых развились эти индивиды.

Раньше мы рассматривали эти врожденные признаки как производные от родителей или унаследованные, и наследственность представляла собой передачу конституциональных признаков от родителя к потомку. Теперь, когда мы фиксируем наше внимание на оплодотворенной яйцеклетке или гаметах, посредством которых она образуется, мы видим, что признаки определяются некими свойствами в конституции гамет. Что же тогда представляет собой наследственность? Очевидно, это просто развитие у потомства тех же признаков, которые присутствовали в яйцеклетках, из которых развились родители. Когда признаки сохраняются без изменений из поколения в поколение, мы называем процесс, посредством которого они продолжаются, наследственностью. Когда появляются новые признаки, то есть новые признаки, определяемые в яйцеклетке и не обусловленные изменениями в окружающей среде, мы называем их вариациями. Когда оплодотворенная яйцеклетка развивается в новый индивид, она многократно делится, образуя очень большое число клеток, объединенных в единую массу. Постепенно части этой массы дифференцируются, образуя ткани и органы тела, или сомы, но некоторые клетки остаются в своем первоначальном состоянии и становятся репродуктивными клетками, которые дадут начало следующему поколению. Репродуктивные клетки также претерпевают деление и увеличиваются в числе, и когда они отделяются от нового индивида и соединяются при оплодотворении, они все еще обладают всеми детерминантами оплодотворенной яйцеклетки, от которой они произошли. Таким образом, наследственность продолжается от гаметы к гамете, а не от зиготы к соме и затем от сомы к гамете.

Современные исследования показали, что ядро при делении клетки принимает форму веретена из волокон, с которым связаны отчетливые тела, называемые хромосомами, что число этих хромосом, там, где его можно сосчитать, постоянно для всех особей одного вида и что перед тем, как гаметы будут готовы к оплодотворению, происходят два клеточных деления, которые приводят к уменьшению числа хромосом до половины от исходного числа. Когда две гаметы сливаются, специфическое число восстанавливается. Поскольку мужская гамета очень мала и, кажется, почти ничего не вносит в зиготу, кроме хромосом, которые несут с собой все признаки мужского родителя, необходимым выводом представляется то, что исключительно хромосомы определяют признаки взрослого организма. Существуют, однако, факты, которые указывают на противоположный вывод.

Хегнер [Сноска: R. W. Hegner, 'Experiments with Chrysomelid Beetles,' III., Biological Bulletin, vol. xx. 1910-11.], например, обнаружил, что в яйце жука Leptinotarsa, имеющем вытянутую овальную форму, на заднем конце в поверхностной цитоплазме находится дискообразная масса темноокрашивающихся гранул, в то время как оплодотворенное ядро находится в середине яйца. Когда протоплазма, содержащая эти гранулы, была убита горячей иглой, в некоторых случаях происходило развитие и формировался зародыш, но зародыш не содержал половых клеток. Здесь не было нанесено повреждения ядру зиготы, но эти конкретные гранулы и порция протоплазмы, содержащая их, были необходимы для образования половых клеток. В других экспериментах большое количество протоплазмы на заднем конце яйцеклетки было умерщвлено до того, как ядро начало сегментироваться, и результатом стало развитие зародыша, состоящего из головы и части груди, в то время как остальная часть отсутствовала. Ядро сегментировалось и мигрировало в ту часть поверхностной цитоплазмы, которая осталась живой, и это привело к развитию той конкретной части зародыша, которой оно дало бы начало, если бы остальная часть яйца не была убита. Регенерации убитой части не произошло, образования полного зародыша не было. Можно отметить, что сегментация в яйце насекомого носит своеобразный характер. Ядра, размножаясь путем сегментации, мигрируют в поверхностную цитоплазму, окружающую желток, и затем эта цитоплазма сегментируется, и каждая часть цитоплазмы развивается в определенный регион зародыша. Это, конечно, не доказывает, что ядра или их хромосомы не определяют признаки развивающихся частей зародыша, но они показывают, что части безъядерной цитоплазмы соответствуют определенным частям зародыша. Важнейшей задачей исследования в настоящее время является обнаружение происхождения этих свойств хромосом. Мы можем сказать, используя слово «детерминант» в качестве удобного термина для того, что определяет признаки взрослого организма, что для объяснения происхождения видов или происхождения приспособлений мы должны открыть происхождение детерминант. Менделизм не проливает прямого света на этот вопрос, но он определенно показал, как признаки могут наследоваться в качестве раздельных и независимых единиц. Когда рассматривается одно различие между двумя породами, например, розовидный гребень и простой у кур, и особи скрещиваются, мы получаем детерминант розовидного и детерминант простого в одной и той же зиготе. В результате развивается розовидный, а простой не проявляется. В следующем поколении розовидный и простой появляются, как и в начале, у отдельных особей. Когда изучаются два, три или более различий, мы обнаруживаем, что они обычно наследуются раздельно, без связи друг с другом, хотя в некоторых случаях они связаны или сцеплены. Факты менделизма представляют огромный интерес и важность, но мы должны рассмотреть общую теорию, основанную на них. Эта теория заключается в том, что признаки представляют собой обычно отдельные единицы, которые могут существовать бок о бок, но не смешиваются и не могут быть разделены на части. Когда внешне единый признак оказывается двойным или тройным, делается вывод, что он на самом деле не разделился, а состоит из двух или трех единиц (Касл). Кроме того, хотя менделизм сам по себе не показывает никаких доказательств происхождения признаков, он предполагает, что они возникли как целостные единицы, и одно предположение состоит в том, что доминантный фактор при некоторых делениях при гаметогенезе может целиком перейти в одну дочернюю клетку и поэтому отсутствовать в другой, и таким образом могут развиваться индивиды, у которых доминантный признак отсутствует. Бейтсон в своих известных книгах Mendel's Principles of Heredity (1909) и Problems of Genetics (1913) обсуждает этот вопрос о происхождении факторов, которые наследуются независимо. Трудность, которая беспокоит его, — это происхождение доминантного признака. Естественно, если он упорствует в рассмотрении детерминантного фактора как единицы, которая не растет и сама по себе никоим образом не эволюционирует, трудно постичь, откуда он взялся. Доминант, согласно Бейтсону, должен быть обусловлен присутствием чего-то, что отсутствует у рецессива. В качестве примера он приводит черный пигмент у шелковистой курицы, который присутствует в коже и соединительных тканях. В собственных экспериментах он обнаружил, что этот признак является рецессивным по отношению к признаку белой кожи бурого леггорна, и он предполагает, что генетические свойства Gallus bankiva в отношении пигмента кожи аналогичны свойствам бурого леггорна. Следовательно, чтобы этот признак мог возникнуть у шелковистой курицы, фактор продуцирования пигмента P должен добавиться, а ингибирующий фактор D должен выпасть или потеряться. Он говорит, что у нас нет никакого представления о процессе, посредством которого происходили эти события [Сноска: Problems of Genetics, p. 85]. Теперь мой эксперимент по скрещиванию шелковистой курицы с bankiva показывает, что у последнего не присутствует никакого ингибирующего фактора, так что для получения шелковистой курицы потребовалось лишь одно изменение, а не два. Менделистам настолько трудно постичь происхождение нового доминанта, что они даже предполагают, будто подобное никогда не происходит: то, что кажется новым признаком, присутствовало с самого начала, но его развитие предотвращалось ингибирующим фактором: когда он переходит в одну клетку при делении и оставляет другую свободной, подавленный признак появляется. Это принцип, предложенный для преодоления трудности происхождения нового доминанта. Все признаки обусловлены факторами, и все факторы присутствовали у первоначального предка — скажем, амебы. Эволюция была лишь «отвержением различных факторов из первоначального комплекса и перетасовкой тех, что остались». Профессор Лотси заходит так далеко, что утверждает, будто различия видов возникли исключительно в результате скрещивания, что все домашние животные происходят из смешанных линий и что легче поверить в то, что данная раса произошла от какого-то предка, всякий след которого затерялся, чем в то, что все породы кур, например, возникли путем вариации от единственного вида; однако свидетельства того, что наши разновидности голубей произошли от C. livia, а кур — от G. bankiva, слишком сильны, чтобы ими пренебрегать только потому, что они не согласуются с теоретическими концепциями.

Мои собственные эксперименты по скрещиванию шелковистых кур с Gallus bankiva (P.Z.S., 1919) показывают, что рецессивный признак не всегда является чистым, что расщепление не во всех случаях происходит полностью. Окраска bankiva представляет собой то, что называется черно-красной, причем эти пигменты, вероятнее всего, присутствуют в реальном виде, смешиваясь в одних частях оперения и располагаясь в виде отдельных участков в других: шелковистая курица имеет белую окраску. Всего существует семь пар признаков, по которым шелковистая курица отличается от bankiva. Как пигментированная кожа шелковистой курицы, так и окраска оперения bankiva являются доминантными, так что все потомство в F1, или первом поколении, представляет собой цветных кур с пигментированной кожей. Однако в последующих поколениях я обнаружил, что в отношении кожного пигмента чистые рецессивы отсутствовали. Поскольку гетерозигота в F1 была глубоко пигментирована, несомненно, что птица с лишь небольшим количеством пигмента в коже являлась рецессивом, возникшим в результате неполного расщепления пигментированного признака. Пигмент встречался главным образом в коже брюха и вокруг глаз, а также в брюшине и соединительной ткани брюшной стенки. Он варьировал у разных особей, но по крайней мере у некоторых был сильнее выражен в последующих поколениях, чем в предыдущих. Это состояние передавалось по наследству стабильно, как это свойственно чистым рецессивам; и когда такой нечистый рецессив скрещивался с гетерозиготой, имеющей черную кожу, потомство оказывалось наполовину пигментированным, а наполовину рецессивным, причем у последних наблюдалось некоторое количество пигмента на брюхе.

Еще более поразительным было неполное расщепление в окраске оперения. Белый цвет шелковистой курицы был рецессивным, и все птицы поколения F1 были полностью окрашены. В поколении F2 было два рецессивных белых петуха, которые по достижении зрелости проявляли легкую желтую окраску в области поясницы. Эти двое были скрещены с цветными курками, и в последующих поколениях все рецессивы, вместо того чтобы быть чисто белыми, как шелковистая курица, имели красновато-бурый пигмент, распределенный так же, как у кур трепетной (палевой) масти.

[Иллюстрация: ТАБЛИЦА I. Рецессивные палевые куры]

У курочек (табл. I, рис. 1) он был сосредоточен главным образом на груди и брюхе и был хорошо развит — не просто легкий оттенок или след, а глубокая окраска, распространяющаяся на спинные кроющие перья у нижнего края сложенных крыльев. Спина и хвост были белыми. У петухов окраска была гораздо более бледной и распространялась по дорсальной поверхности крыльев, где она была темнее, чем на спине и пояснице (табл. I, рис. 2). Эти куры палевой окраски при скрещивании между собой воспроизводили себя в потомстве стабильно, с индивидуальными различиями у особей.

Палевая курица, как она признается и описывается любителями птицеводства, является доминантной по окраске, а не рецессивной, как в описанном выше случае. Фактически, рецессивная палевая форма, по-видимому, никогда ранее не упоминалась до публикации результатов моего эксперимента. Из утверждений Джона Дугласа в книге Райта «Книга о птицеводстве» (Лондон, 1885) следует, что птицеводы давно знали, что палевую форму можно получить от самки черно-красной бойцовой породы, скрещенной с белым бойцовым петухом. Следовательно, можно предположить, что палевая форма представляет собой гетерозиготу черно-красной и «доминантной» белой. Однако Бейтсон («Принципы наследственности», 1909, стр. 120) пишет, что вся проблема палевой окраски крайне неясна, и рассматривает ее как случай особенности в генетике желтых пигментов. На стр. 102 того же тома он описывает результаты скрещивания белого леггорна с индийской бойцовой или бурой леггорном, где F1 представляют собой в основном белые птицы с крапинками черного и бурого цветов, хотя петухи иногда имеют достаточно красного цвета в крыльях, чтобы относиться к категории, известной как палевая. Чтобы проверить это, я скрестил белых леггорнов с чистопородным черно-красным бойцовым петухом, и в потомстве из восьми особей шесть оказались довольно хорошими палевыми, но с не столь большим количеством красного цвета на спине, как у типичных птиц: одна была палевой с желтым цветом на спине вместо красного, а одна была белой с нерегулярными крапинками. Из курочек четыре имели палевую окраску с грудью и брюхом однородного красно-бурого цвета, спинными, шейными и поясничными гривами, окаймленными бледным бурым цветом, и белым хвостом. Остальные четыре были белыми с черными и бурыми крапинками. Будут ли эти палевые гетерозиготы передавать признаки стабильно по наследству, я пока не знаю.

Эти результаты склоняют к мысли, что факторы не являются неделимыми единицами, а расщепление представляет собой скорее результат трудности соединения хроматина или зародышевой плазмы из разных рас. Необходимо помнить, что оплодотворенная яйцеклетка, образующая одну особь, дает начало также дюжинам, сотням, тысячам или миллионам гамет. Если некий признак представлен частью хроматина в исходной яйцеклетке, эта часть должна делиться так много раз, и каждый раз вырастать до прежнего состояния. Как мы можем предполагать, что деления будут абсолютно равными, а рост всегда одинаковым? Неизбежно возникновение несоответствий, и если исходный хроматин произвел определенный признак, то кто сможет сказать, что произведет большее или меньшее количество этого хроматина?

В случае с моей рецессивной палевой формой моя интерпретация заключается в том, что когда хромосомы, соответствующие двум различным признакам, таким как окраска и отсутствие окраски, формируются, они не отделяются друг от друга полностью. Независимо от того, происходит ли смешение хромосом в каждой стадии покоя ядра в последующих поколениях гаметоцитов или только на стадии синапсиса, предшествующей редукционному делению, неудивительно, что коллоидное вещество хромосом образует более или менее полное взаимопроникновение, и что две исходные хромосомы не разделяются вновь в том чистом состоянии, в котором они вступили в контакт. Большая или меньшая часть каждой из них может остаться смешанной с другой. Это и есть вероятное объяснение того факта, что рецессивное белое оперение имеет часть пигмента от доминантной формы. Расщепление, отталкивание между хромосомами или хроматином из гамет разных рас может происходить в различных степенях: от полного расщепления до полного смешения. Когда происходит последнее, расщепления не наблюдается, и гетерозигота воспроизводит признак стабильно в потомстве. Наиболее интересный факт заключается в том, что данный фактор в описанных мною случаях, а именно: окраска оперения и пигментация кожи у дикой курицы и шелковистой курицы — не является постоянной и неделимой единицей, а способен подвергаться подразделению в любой пропорции. Бейтсон уже выразил этот же вывод (в своем докладе на австралийском заседании Британской ассоциации). Он утверждает, что хотя некоторые менделисты говорили о генетических факторах как о постоянных и неразрушимых, он убежден, что они могут периодически претерпевать количественный распад, результаты которого он называет стадиями вычитания или редукции. Например, гвоздичный душистый горошек с его пурпурными краями не может быть ничем иным, как состоянием, произведенным количественно уменьшенным фактором, который в обычных условиях образует полностью пурпурный цветок. Он также отмечает, что эти дробные деградации, как можно заключить, являются следствием нарушений при расщеплении.

Однако Бейтсон продолжает утверждать, что история душистого горошка опровергает те идеи о непрерывной эволюции, с которыми нам ранее приходилось бороться. Крупные разновидности появились первыми, мелкие возникли позже путем фракционирования, хотя теперь приверженцы непрерывности могут расположить их в виде градуированного ряда от белого до глубокого пурпурного. Теперь это может быть исторически верно для душистого горошка, но я хотел бы отметить, что как только догма о постоянной неделимой единице или факторе отброшена, в менделизме не остается ничего несовместимого с возможностью постепенного увеличения или уменьшения признака в процессе эволюции. Я не утверждаю, что окраска и отметины вида или разновидности во всех случаях были обусловлены внешними условиями, но если эффект внешних раздражителей может наследоваться и воздействовать на хромосомы, то данные, касающиеся единичных факторов, больше не противоречат возможности постепенного увеличения признака под влиянием внешних раздражителей, действующих на сому, от нуля до любой степени.

ПОЛ И ВТОРИЧНЫЕ ПОЛОВЫЕ ПРИЗНАКИ

Тайна пола в конечном счете скрыта в феномене конъюгации — том слиянии двух клеток, которое в целом кажется необходимым для поддержания жизни и представляет собой процесс омоложения. Мы ничего не знаем о природе этого процесса или о том, почему в целом он должен вызывать подъем жизненных сил клетки, получающейся в результате. Мы мало что знаем, если вообще что-то знаем, о взаимоотношении между двумя конъюгирующими клетками, или гаметами, о подлинной природе притяжения, заставляющего их сближаться и в конце концов сливаться друг с другом. Правда, у нас есть некоторые свидетельства того, что одна клетка воздействует на другую посредством какого-то химического действия, как, например, тот факт, что подвижные мужские гаметы папоротника привлекаются трубкой, содержащей яблочную кислоту, но это может быть лишь влиянием на направление движения мужской гаметы, в то время как существуют случаи, когда ни одна из клеток не обладает активной подвижностью. Что нам известно у высших животных и растений, так это то, что каждая гамета содержит в своем ядре половину числа хромосом, обнаруживаемых в других клетках родительского организма, и что в оплодотворенной яйцеклетке хромосомы обеих гамет образуют новое ядро, в котором, следовательно, восстанавливается исходное число хромосом.

Примечателен тот факт, что из этой оплодотворенной яйцеклетки, или зиготы, обычно развивается особь того или иного пола — мужского или женского, тогда как другие случаи являются сравнительно исключительными, хотя каждый акт оплодотворения представляет собой слияние двух полов вместе. Предпринимались различные попытки доказать, что пол организма определяется условиями, влияющими на него в ходе развития после оплодотворения, однако в настоящее время есть веские основания полагать, что в целом пол особи определяется при оплодотворении, хотя, как мы увидим, имеются свидетельства того, что в определенных случаях он может изменяться на более поздней стадии.

В менделировских экспериментах гетерозиготная особь — это особь, происходящая из гамет, которые содержат противоположные члены пары признаков, иными словами, из слияния гаметы, несущей доминантный признак, с другой, несущей рецессивный. Чистокровная рецессивная особь — это особь, происходящая из слияния двух гамет, обе из которых несут рецессивные признаки. Если гетерозигота скрещивается с чистым рецессивом, потомство оказывается наполовину гетерозиготным, а наполовину рецессивным. Гетерозиготная особь в типичных случаях проявляет доминантный признак. При образовании ее гамет, когда происходит редукционное деление хромосом, половина из них получает доминантный признак, а половина — рецессивный. Когда происходит деление в гаметах рецессивной особи, все ее гаметы содержат рецессивный признак. Таким образом, если обозначить доминантный признак как D, а рецессивный как d, конституция двух особей имеет вид

Dd и dd.

Производимые ими гаметы представляют собой

D + d и d + d,

а оплодотворения, следовательно, суть

Dd, Dd, dd, dd,

или гетерозиготные доминанты и чистые рецессивы в равных количествах.

Очевидно, что воспроизводство полов весьма похоже на это. Один из примечательных фактов, касающихся пола, заключается в том, что, хотя соединяющиеся гаметы являются мужскими и женскими, они тем не менее дают начало самцам и самкам в равных количествах. Если бы один из полов был доминантой, это соответствовало бы менделевской теории. В соответствии с представлением о том, что доминанта есть нечто присутствующее, чего нет у рецессива, менделевская теория пола предполагает, что женскость является доминантной, а мужскость — это отсутствие женскости, отсутствие чего-то, что делает особь женской. Если мы обозначим признак женскости буквой F, а мужскость или рецессив — буквой f, то обычное половое слияние запишется как

_Ff_ x _ff_;

тогда гаметы будут

F + f и f + f

а оплодотворения —

Ff и ff,

или самцы и самки в равных количествах, какими они на деле и являются, по крайней мере приблизительно.

Тесное соответствие этой теории тому, что происходит на самом деле, безусловно, важно и наводит на мысль, что она содержит долю истины. Но ее нельзя назвать удовлетворительным объяснением. Она игнорирует вопрос о природе пола. Согласно теории, женский признак полностью отсутствует у самца. Но что такое пол, как не различие между яйцеклеткой и сперматозоидом, между мегагаметой и микрогаметой? Тогда теория утверждает, что особь, развившаяся из клетки, образованной слиянием мужской и женской гамет, полностью неспособна снова производить женские гаметы. Каждую зиготу после конъюгации или оплодотворения можно назвать бисексуальной или гермафродитной. Откуда же тогда берется полное исчезновение женского качества? Независимо от того, различимы ли гаметоциты на ранней стадии сегментации яйцеклетки или только на более поздней стадии развития, мы знаем, что в конечном счете образующиеся гаметы произошли путем серии клеточных делений от оплодотворенной яйцеклетки, или клетки-зиготы, с которой началось развитие. Если расщепление происходит при редукционных делениях, мы могли бы предположить, что половина образованных гамет представляют собой сперматозоиды, а половина — яйцеклетки, и что у самца последние не выживают, а погибают и исчезают. Но в этом случае исчезали бы все хромосомы, происходящие из исходной женской гаметы, и сперматозоид оказался бы неспособен передавать признаки, унаследованные от материнского организма особи, в которой сформировались сперматозоиды. Особь никогда не смогла бы унаследовать признак от своей бабушки по отцовской линии. Это, конечно, противоречит результатам обычных менделевских экспериментов, поскольку признаки наследуются в равной степени от особей любого пола, за исключением вторичных половых признаков и сцепленных с полом признаков, которые мы рассмотрим позже.

Аналогичным образом, если мы предположим, что расщепление яйцеклетки и сперматозоида происходит у самки, сперматозоиды должны исчезать, а яйцеклетка не должна содержать никаких факторов, унаследованных от отцовского организма. Но теория предполагает, что расщепление мужского и женского действительно происходит у самки, что половина яйцеклеток являются женскими, а половина — мужскими. Какой смысл мы должны вкладывать в слова «мужская яйцеклетка» или даже «производящая мужской пол яйцеклетка»? Фундаментальным принципом менделизма является то, что сома не оказывает влияния на гаметоциты или гаметы; поэтому нам остается рассматривать лишь пол самих гамет, происходящих из зиготы, которая образована слиянием двух полов. Качество мужественности заключается исключительно в размере, форме и подвижности сперматозоида у высших животных и микрогаметы в других случаях. В каком же смысле яйцеклетка может быть мужской? Возможно, можно сказать, что, хотя сама она является женской, она обладает некоторым свойством или фактором, который при соединении со сперматозоидом обуславливает способность зиготы производить только сперматозоиды, и наоборот, женская яйцеклетка обладает качеством, заставляющим зиготу производить только яйцеклетки. Но поскольку эти качества расщепляются при редукционных делениях, почему мужское качество в f-яйцеклетке не превращает ее в сперматозоид? Нас просят представить себе качество или отсутствие фактора в яйцеклетке, которое не способно заставить эту яйцеклетку стать сперматозоидом, но которое при расщеплении в гаметах, происходящих из этой яйцеклетки, заставляет все они превращаться в сперматозоиды. Невозможно вообразить единое качество или фактор, которые в разное время производят прямо противоположные эффекты. Менделевская теория — это всего лишь теория в словах, которые имеют видимую связь с фактами, но при исследовании не соответствуют никаким реальным концепциям.

Тем не менее, нам необходимо рассмотреть ряд примечательных фактов, касающихся отношения хромосом к полу. У муравьев, пчел и ос неоплодотворенная яйцеклетка всегда развивается в самца, а оплодотворенная — в самку. Хромосомы яйцеклетки претерпевают редукцию обычным образом и составляют лишь половину числа тех, что присутствуют в ядре до редукции. Мы можем назвать это редуцированное число N, а полное число — 2N. Яйцеклетки, развивающиеся путем партеногенеза и дающие начало самцам, делятся путем сегментации обычным образом, и все клетки как сомы, так и гаметоцитов содержат лишь N хромосом. В созревательных делениях редукция не происходит: N хромосом переходят в одну гамету, а в другую не переходит ни одной, и последняя погибает, так что сперматозоиды все содержат N хромосом. Когда происходит оплодотворение, зигота, следовательно, содержит 2N хромосом и становится самкой. Таким образом, здесь мы не наблюдаем расщепления Fxf в яйцеклетках. Различие пола просто соответствует дуплексному и симплексному состояниям ядра, но любопытно, что симплексное состояние в гаметах имеет место как в яйцеклетках, так и в сперматозоидах.

У дафний и коловраток факты выглядят иначе. Партеногенез имеет место, когда запасы пищи обильны, а температура высока. В этом случае редукция хромосом не происходит вовсе, яйца развиваются с 2N хромосомами и все развиваются в самок. При неблагоприятных условиях происходит редукция, или мейоз, и образуются два вида яиц — более крупные и более мелкие, оба с N хромосомами. Более крупное развивается только при оплодотворении и дает начало самкам с 2N хромосомами. Более мелкие яйца развиваются без оплодотворения, путем партеногенеза, и становятся самцами. Следовательно, здесь мы имеем три вида гамет: крупные яйца, мелкие яйца и сперматозоиды, причем каждое имеет одинаковое число хромосом. Таким образом, различие определяет не просто число, но мы обнаруживаем расщепление в яйцеклетках на то, что для удобства можно назвать женскими и мужскими яйцеклетками.

У тлей (Aphidae) обнаруживается третье состояние. Здесь опять же партеногенез продолжается поколение за поколением до тех пор, пока условия благоприятны, то есть летом, и яйца находятся в том же состоянии, что и у дафний и др., иными словами, редукция не происходит, и число хромосом равно 2N. В неблагоприятных условиях самцы развиваются наряду с самками путем партеногенеза, но самцы происходят из яиц, претерпевающих частичную редукцию хромосом, при которой разделяется лишь одно или два из них вместо половины всего числа. Таким образом, число в яйцеклетке, развивающейся в самца, составляет 2N-1, в то время как другие яйца претерпевают полную редукцию и тогда имеют N хромосом. Последние, однако, не развиваются до тех пор, пока не будут оплодотворены. У самцов в зрелом состоянии в гаметах происходит редукция, так что образуются два вида сперматозоидов: те, которые имеют N хромосом, и те, которые имеют N-1 хромосом. Последние дегенерируют и погибают, первые оплодотворяют яйцеклетки, а оплодотворенные яйцеклетки развиваются только в самок. Главное различие в данном случае заключается в том, что редукция у самца до N- или симплексного состояния происходит в два этапа: один в партеногенетической яйцеклетке, другой в гаметах половозрелого самца. У перепончатокрылых и у дафний и др. вся редукция происходит в партеногенетической яйцеклетке, а у половозрелого самца, хотя редукционные деления происходят, никакого разделения хромосом не наблюдается: при первом делении образуется одна клетка с N хромосомами и одна без хромосом, причем последняя погибает.

У многих насекомых и других членистоногих, не являющихся партеногенетическими, было обнаружено, что самец обладает меньшим числом хромосом, чем самка. Самка образует, как и в описанных выше случаях партеногенеза, гаметы только одного типа, каждая из которых имеет N хромосом, но самец образует гаметы двух сортов: один с N хромосомами, другой с N-1 или N-2 хромосомами. При оплодотворении образуются два типа зигот: яйца, производящие самок, с 2N хромосомами, и яйца, производящие самцов, с 2N-1 или 2N-2 хромосомами. Имеются также свидетельства того, что в некоторых случаях, например у морского ежа, самка является гетерозиготной, образуя гаметы, некоторые с N, а некоторые с N+ хромосомами, в то время как мужские гаметы все имеют N хромосом. Таким образом, оплодотворение производит яйца, дающие самцов, с 2N хромосомами, и яйца, дающие самок, с 2N+ хромосомами.

Таково резюме, данное Кастлом в 1912 году. [Сноска: Heredity and Eugenics, by Castle and Others. University of Chicago Press, 1912.] Как видно, он рассматривает различия как чисто количественные, как простые различия в числе хромосом. Однако профессор Э. Б. Вильсон, который своими собственными исследованиями внес значительный вклад в наши знания о поле с цитологической точки зрения, уже опубликовал в 1910 году [Сноска: 'The Determination of Sex,' Science Progress, April 1910.] весьма поучительное резюме фактов, наблюдавшихся к тому времени. Важный факт, который в целом верен для насекомых, по мнению Вильсона, заключается в том, что имеется особая хромосома или хромосомы, которые можно отличить от остальных и которые связаны с дифференциацией пола. Эта хромосома, говоря о ней для удобства в единственном числе, по-разному называлась различными исследователями. Вильсон назвал ее «X-хромосомой», Маккланг — «акцессорной хромосомой», Монтгомери — «гетерохромосомой», в то время как также использовались названия «гетеротропная хромосома» и идиохромосома. Для целей настоящего обсуждения мы можем с удобством назвать ее половой хромосомой. Она часто отличается своим более крупным размером и иной формой. Вильсон описывает следующие различные случаи:

(1) Половая хромосома в мужских гаметоцитах является одинарной и не делится вместе с остальными, а переходит в неделимом виде к одному полюсу. Это может происходить в первом редукционном делении (Orthoptera, Coleoptera, Diptera) или во втором (многие Hemiptera). Но трудно понять, что имеется в виду под «не удается разделиться». В одном из редукционных делений все хромосомы делятся, как при обычном или гомотипном делении ядра, а в другом хромосомы просто разделяются на две равные группы без деления. Если во всех гаметоцитах самца имеется нечетное число хромосом, 2N-1, как указано в большинстве описаний этого предмета, то если одна хромосома не делится при гомотипном делении, мы получим 2N-2 в одном сперматоците и 2N-1 в другом. Затем, когда происходит гетеротипное деление и число хромосом уменьшается вдвое, мы получим два сперматоцита с N-1 хромосомами из одного из первых сперматоцитов и один с N и один с N-1 из другого. Таким образом, получится три сперматозоида с N-1 хромосомами и один с N хромосомами, тогда как мы должны обнаружить равные количества с N и N-1 хромосомами. Очевидно, доктор Вильсон имеет в виду то, что половая хромосома не имеет пары, и что хотя она делится подобно остальным при гомотипном делении, при гетеротипном делении у нее нет пары и поэтому она переходит с половиной числа хромосом к одному полюсу веретена деления, в то время как другая группа хромосом не имеет половой хромосомы. Примерами этого являются роды Pyrrhocoris и Protenor (Hemiptera), Brachystola и многие другие Acrididae, Anasa, Euthoetha, Narnia, Anax. Во втором классе случаев половая хромосома является двойной, состоя вместе из двух компонентов, которые направляются вместе к одному полюсу. Примерами этого являются Syromaster, Phylloxera, Agalena. В третьем классе половая хромосома сопровождается партнером, который обычно меньше по размеру, и оба они разделяются при дифференциальном делении. Размеры этих двух хромосом различаются в разной степени: от случаев, как у многих Coleoptera и Diptera, в которых меньшая хромосома очень миниатюрна, до таких (Benacus, Mineus), в которых она почти так же велика, как ее партнер, и других (Nezara, Oncopeltus), в которых обе они равны по размеру. Опять же, существуют случаи, когда одна половая хромосома, скажем X, является двойной, тройной или даже четверной, в то время как другая, скажем Y, является одинарной. Во всех этих случаях в ооцитах (и соматических клетках) самки имеются две X-хромосомы, и после редукции женские гаметы или неоплодотворенные яйцеклетки все одинаковы, имея одну X-хромосому или группу. При оплодотворении половина зигот имеет XX, а половина XY, независимо от того, является ли Y отсутствием половой хромосомы или одной из других упомянутых выше форм Y. Таким образом, пол определяется мужской гаметой: X-хромосома, объединяясь с таковой женской гаметы, производит женских особей, в то время как Y, объединяясь с X, производит мужских особей.

Профессор Т. Х. Морган провел многочисленные наблюдения и эксперименты над единственной культурой плодовой мушки Drosophila ampelophila, разводимой в бутылях в лаборатории в течение пяти или шести лет. Он не только изучил хромосомы в гаметах этой мушки и провел с ней менделевские скрещивания, но и получил многочисленные мутации, благодаря чему его работа представляет собой весьма важный вклад в мутационную теорию. Таким образом, дрозофила в руках профессора Моргана, его студентов и коллег стала таким же классическим объектом, как энотера в руках ботаников-мутационистов. Различные направления работы Моргана обсуждаются в других частях этого тома, но здесь нас интересует лишь ее отношение к вопросу определения пола. Он описывает [Сноска: A Critique of the Theory of Evolution. Princeton University Press and Oxford University Press, 1916.] хромосомы дрозофилы как состоящие в диплоидном состоянии из четырех пар, то есть пар, которые разделяются при редукционном делении, так что гамета содержит четыре одиночные хромосомы, по одной из каждой пары. В двух из этих пар хромосомы вытянуты и имеют форму бумерангов, в третьей они представляют собой мелкие круглые зерна, а четвертая пара — это половые хромосомы: у самки последние представляют собой прямые палочки, у самца одна прямая, как у самки, а другая изогнутая. Прямые называются X-хромосомами, а изогнутая — Y-хромосомой. Таким образом, оплодотворения образуют XX, которая развивается в мушку-самку, и XY, которая развивается в самца. Следовательно, дрозофила является примером одного из случаев, описанных Вильсоном.

Доктор Вильсон (loc. cit.) обсуждает вопрос о том, как мы должны интерпретировать эти факты, в частности тот факт, что X-хромосома при оплодотворении дает начало самкам. Он отмечает, что X-хромосома должна быть фактором, определяющим мужской пол, поскольку во многих случаях она является единственной половой хромосомой у самцов, однако ее введение в яйцеклетку устанавливает женское состояние. Это та же самая трудность, на которую я указал выше в связи с менделевской теорией о том, что самка была гетерозиготной, а самец — гомозиготным по полу. Доктор Вильсон указывает, что у пчелы, где оплодотворенные яйца развиваются в самок, а неоплодотворенные в самцов, мы должны были бы предположить, что X-хромосома в женской гамете является определителем женского пола, который встречается с рецессивным определителем мужского пола в X-хромосомах сперматозоида. Когда происходит редукция, X [женская] должна быть устранена, поскольку редуцированное яйцо всегда развивается в самца. Но при оплодотворении, поскольку оплодотворенное яйцо развивается в самку, из сперматозоида должна поступать доминантная X [женская], так что наше первое предположение противоречит само себе.

Поэтому доктор Вильсон, Т. Х. Морган и Ричард Хартвиг предположили, что половое различие в отношении гамет является не качественным, а количественным. В определенных случаях нет явного количественного различия хроматина в целом, но во всех случаях может существовать различие в количестве специального полового хроматина, содержащегося в X-элементе. Выдвинутая Вильсоном теория заключается в том, что единичный X-элемент означает per se мужское состояние, в то время как добавление второго элемента того же типа производит женское состояние. Такая теория могла бы применяться даже к тем случаям, когда никакие половые хромосомы не могут быть различимы визуально: яйцеклетки в таких случаях (вероятно, в большинстве) также могли бы иметь двойную дозу полового хроматина, а самцы — одинарную дозу. Однако эта теория все еще уязвима для возражения, согласно которому женские гаметы перед оплодотворением и половина мужских гамет имеют половинное количество полового хроматина, которое по гипотезе определяет мужское состояние, так что здесь мы снова имеем мужское состояние как нечто отличное от характеристик сперматозоида. Но если это так, то каково же мужское состояние? Партеногенетическая яйцеклетка пчелы является мужской, и тем не менее она представляет собой яйцеклетку, способную производить исключительно сперматозоиды. Если единственная X-хромосома является причиной развития сперматозоидов у самца пчелы, то почему она не производит сперматозоиды в гаметах самки пчелы, ведь при наступлении редукции все эти гаметы имеют одну X-хромосому?

В биологии, как и в любой другой науке, мы должны признавать факты даже тогда, когда не можем их объяснить. Факты того, что мы называем гравитацией, очевидны, и любая попытка игнорировать их привела бы к катастрофе, однако до сих пор не найдено ни одного удовлетворительного объяснения гравитации: было предложено множество теорий, но ни одна теория еще не была доказана как истинная. Точно так же может оказаться необходимым признать, что две X-хромосомы приводят к развитию самки, а одна X- или хромосомы XY приводят к развитию самца. Но менделисты упустили из виду то, что подразумевается под понятиями «самец» и «самка». Сома с ее мужскими и женскими соматическими признаками не имеет никакого отношения к делу, поскольку соматические половые различия могут полностью отсутствовать, и более того, существенный мужской признак — образование сперматозоидов — согласно менделевской гипотезе обусловлен происхождением мужских гамет от исходной оплодотворенной или неоплодотворенной яйцеклетки. Следовательно, менделевская теория заключается в том, что когда яйцеклетка имеет две X половые хромосомы, она может только после ряда клеточных делений, при последующем редукционном делении, давать начало яйцеклеткам, в то время как яйцеклетка, содержащая одну X половую хромосому или две разные хромосомы XY, при следующем редукционном делении дает начало сперматозоидам. Сама по себе X половая хромосома не является ни женской, ни мужской, поскольку, как мы видели, либо яйцеклетка, либо сперматозоид могут содержать одну X-хромосому. Таким образом, яйцеклетка с одной X-хромосомой или одной X и одной Y меняет свой пол при следующем редукционном делении и становится мужской. В партеногенетических яйцеклетках это происходит вообще без конъюгации со сперматозоидом; в других случаях, поскольку зигота составлена из сперматозоида и яйцеклетки, мы можем лишь утверждать, что в XX-зиготе, где яйцеклетка развивает исключительно яйцеклетки, женский пол является доминантным, а в X- или XY-зиготе, развивающей исключительно сперматозоиды, мужской пол является доминантным. Гермафродитные животные, как отмечали Корренс и Вильсон, вообще не могут быть вписаны в эту схему. У дождевых червей, например, мы наблюдаем, как в каждой особи, развившейся из зиготы, яйцеклетки и сперматозоиды развиваются в разных гонадах в разных частях тела. Следовательно, дифференциация здесь должна происходить в каком-то клеточном делении, предшествующем редукционным делениям. Каждая зигота должна иметь одинаковый состав и тем не менее давать начало двум полам в пределах одной особи.

Дальнейшее прояснение проблемы пола, как и многих других проблем в биологии, может быть достигнуто только благодаря более глубокому знанию физических и химических процессов, происходящих в хромосомах и в связях этих структур с остальной частью клетки. Недавние достижения в цитологии, сколь бы поразительными они ни были, состоят почти исключительно из наблюдений микроскопической структуры. Можно сказать, что они раскрывают скорее статику клетки, чем ее динамику. Цитология фактически является ветром анатомии, и в анатомии клетки мы добились определенного прогресса, но наши знания о физиологии клетки все еще ничтожно малы. Предполагается, что ядро, и особенно хромосомы, каким-то неизвестным образом влияют на метаболизм цитоплазмы или управляют им. С этой точки зрения упомянутая выше гипотеза о том, что половое различие в гаметах является не качественным, а количественным, вероятно, ближе к истине. Геддес, Томсон и другие утверждали, что половое различие заключается в метаболизме: яйцеклетка более анаболична, а сперматозоид более катаболиче expériences. Двойное количество специального хроматина может быть причиной повышенного анаболизма яйцеклетки. В таком случае трудность, указанная в предыдущей части этой главы, заключающаяся в том, что яйцеклетка после редукции напоминает сперматозоид наличием лишь одной X-хромосомы, может быть объяснена тем фактом, что рост яйцеклетки и накопление ею желточных веществ уже были осуществлены под влиянием двух хромосом до редукции. Другие ранее обсуждавшиеся трудности также кажутся уменьшающимися, если мы примем эту точку зрения. Нам не нужно рассматривать мужественность и женскость как единичные признаки в наследственности того же типа, что и менделевские признаки сомы. Вместо того чтобы утверждать, что зигота, составленная из яйцеклетки и сперматозоида, неспособна давать начало яйцеклеткам у самца или сперматозоидам у самки, мы должны придерживаться мнения, что гаметоциты в конечном счете дают начало яйцеклеткам или сперматозоидам в соответствии с метаболическими процессами, запущенными и поддерживаемыми в них в ходе последовательных клеточных делений под влиянием двойной или одинарной X-хромосомы. По-прежнему остается трудность объяснения того, почему мужские гаметоциты после редукции развиваются в сходные сперматозоиды с их головками и длинными жгутиками, хотя половина из них обладает каждой по одной X-хромосоме, а другая половина — ни одной. Мы можем лишь предполагать, что окончательное развитие сперматозоидов является результатом присутствия единственной X-хромосомы в последовательных поколениях мужских гаметоцитов до редукционных делений.

Менделевская теория половой наследственности предполагала, что при редукционных делениях два половых признака — мужественность и женскость — расщеплялись точно так же, как пара соматических аллеломорфов, но слова «мужественность» и «женскость» не выражали никаких реальных концепций. Предложенный выше взгляд лишь пытается сопоставить наши реальные знания о различии между яйцеклеткой и сперматозоидом с нашими реальными знаниями о половых хромосомах и их поведении при редукции и оплодотворении.

ГЛАВА III

Влияние Гормонов На Развитие Соматических Половых Признаков

Далее нам необходимо рассмотреть то, что принято называть вторичными половыми признаками. Это признаки или органы, более или менее полностью ограниченные одним полом. Когда у высших животных мы отличаем органы размножения, или гонады, с одной стороны, от тела, или сомы, с другой, мы видим, что все различия между полами, за исключением гонад, являются соматическими, и мы можем называть их соматическими половыми признаками. Сразу же возникает вопрос о том, является ли сама сома половой, то есть, если исходить из предположения, что пол зиготы определен еще до начала ее развития, являются ли соматические клетки, как и гаметоциты, индивидуально и коллективно либо мужскими, либо женскими. В предыдущих обсуждениях этого вопроса я настаивал на том, что единственным значением пола является различие между мегагаметой (яйцеклеткой) и микрогаметой (сперматозоидом). Но если зигота, хотя и составленная из яйцеклетки и сперматозоида, предопределена давать начало в происходящих из нее гаметах либо только сперматозоидам, либо только яйцеклеткам, можно предположить, что все соматические клетки, происходящие от зиготы, точно так же являются либо мужскими, либо женскими, хотя они и не дают начала гаметам. Однако очевидно, что соматические клетки, органы и признаки не различаются обязательно или универсально у двух полов. С одной стороны, мы имеем чрезвычайные и весьма бросающиеся в глаза особенности у самцов, полностью отсутствующие у самок, такие как рога оленей и яркое оперение золотого фазана; с другой стороны, мы имеем полы, внешне схожие и различающиеся лишь половыми органами, как у мыши, кролика, зайца и многих других грызунов, большинства лошадиных, зимородка, ворон и грачей, многих попугаев, многих рептилий, амфибий, рыб и беспозвоночных животных. У большинства рыб, у которых оплодотворение является внешним и не осуществляется забота об икре или потомстве, соматические половые различия отсутствуют. Более того, соматические половые признаки, там, где они все же встречаются, не имеют никаких общих характеристик ни по строению, ни по положению в теле. Можно сказать, что любая часть сомы может в разных случаях демонстрировать селективно ограниченное развитием проявление пола. У оленя мужская особенность представляет собой огромное развитие кости на голове, у павлина — увеличение перьев хвоста. У некоторых птиц имеются шпоры на ногах, у других — шпоры на крыльях. Следовательно, утверждение о том, что эти различные органы и признаки являются выражением пола в соматических клетках, не является объяснением.

Как я отмечал в своей книге «Половой диморфизм» (1900), общей характеристикой соматических половых признаков является их приспособительное отношение к какой-либо функции в половых привычках вида, у которого они встречаются. Не существует никакой универсальной характеристики пола, за исключением различия между гаметами и репродуктивными органами (гонадами), в которых они производятся. Все остальные различия, следовательно, включая половые протоки и копулятивные или интромиттентные органы, являются соматическими. При исследовании этих соматических различий мы обнаруживаем, что их можно классифицировать в соответствии с их отношением к оплодотворению и размножению, включая заботу о потомстве или его защиту. Точная классификация не имеет большого значения, однако мы можем выделить следующие виды, чтобы показать главные функции, к которым адаптированы эти признаки или органы.

1. ПОЛОВЫЕ ПРОТОКИ И ИНТРОМИТТЕНТНЫЕ ОРГАНЫ. — Согласно теории целома, которую мы обязаны Гудричу, у всех целомических животных целом изначально является половой полостью, на стенках которой располагаются гаметоциты, а целомические протоки представляют собой исходные половые протоки. У позвоночных мы обнаруживаем два таких протока у обоих полов в эмбриональном состоянии, изначально образованных, по-видимому, путем расщепления единого протока. У самца один из этих протоков соединяется с семенником, в то время как другой подвергается дегенерации: тот, который дегенерирует у самца, образует яйцевод у самки, тогда как тот, который функционирует у самца, дегенерирует у самки.

Интромиттентные органы формируются самыми разными способами у различных животных. У пластиножаберных (акул и скатов) они представляют собой увеличенные части тазовых плавников и, следовательно, являются парными. У ящериц они представляют собой кожные карманы по бокам клоакального отверстия. У млекопитающих единый пенис развивается из вентральной стенки клоаки. У ракообразных для этой функции используются определенные придатки. Существует огромное количество животных, от медуз до рыб и лягушек, у которых оплодотворение внешнее и интромиттентные органы отсутствуют вообще.

2. ОРГАНЫ ДЛЯ ЗАХВАТА ИЛИ УДЕРЖАНИЯ САМКИ: например, брачные мозоли (подушечки на пальцах) лягушки и видоизменение стопы у плавунца. Предполагается, что для этой цели используются определенные органы на голове и тазовых плавниках химеровых рыб.

3. ОРУЖИЯ. — Органы, используемые в боях между самцами за исключительное обладание самками. Например, рога оленей, рога других жвачных, бивни слонов, шпоры петухов и курообразных в целом, рога и выросты у самцов рептилий и многих жуков, которые, вероятно, используются для этой цели.

4. ПРИМАНКИ. — Органы или признаки, используемые для привлечения или возбуждения самки. Их можно назвать органами ухаживания, такими как хвост павлина, перья райских птиц и яркое оперение колибри и многих других. Пение птиц — другой пример, а у многих рыб звук издается с аналогичной целью.

5. ОРГАНЫ НА БЛАГО ПОТОМСТВА: например, необычные выводковые сумки, в которых развиваются яйца у определенных лягушек. У южноамериканского вида Rhinoderma darwinii для этой цели используются увеличенные голосовые мешки. Сумки с той же функцией развиваются у многих животных, например у рыбок-игл и сумчатых. Брюшные придатки увеличены у самок ракообразных для прикрепления яиц, причем брюшко также является более крупным и широким.

Аргумент в пользу ламаркистского объяснения эволюции этих приспособительных признаков такой же, как и в случае с адаптациями, общими для обоих полов, а именно: во всех случаях функция органов и признаков предполагает специальные раздражения или стимуляции внешними физическими агентами. Механическое раздражение, особенно прерывистого типа, повторяющиеся удары или трение вызывают гипертрофию эпидермиса и поверхностной кости. Я изложил этот аргумент и доказательства в его пользу довольно подробно в своем томе, посвященном «Половому диморфизму». Одним из самых ярких фактов в поддержку этого аргумента является то, что гипертрофированное оперение, составляющее соматический половой признак самца у столь многих птиц, обычно поднимается мышечным усилием с целью демонстрации при половом возбуждении в период ухаживания. Я сомневаюсь, что найдется хоть один случай, когда самец птицы принимает позу для демонстрации своего декоративного оперения на глазах у самки без специального распушения и движения самих перьев. Такое стимулирование должно влиять на живые эпидермические клетки перьевого сосочка. Даже предполагая, что перо в данный момент не растет, вероятно, если не наверняка, что стимуляция повлияет на сосочек у основания перьевой сумки так, чтобы вызвать усиленный рост следующего пера. Но у нас нет оснований полагать, что распушение при демонстрации происходит только тогда, когда рост перьев завершен, а тем более что так было всегда в начале эволюции.

Рога оленей представляют собой лучший пример в пользу ламаркистского взгляда на эволюцию соматических половых признаков. Сбрасывание кожи («бархата»), за которым следует отмирание кости и ее окончательное отделение от черепа, настолько тесно сходно с патологическими процессами, происходящими при повреждении поверхностных костей, что невозможно поверить, будто это сходство является лишь кажущимся и обманчивым. У отдельно взятого человека или млекопитающего, если надкостница кости разрушена или удалена, кость отмирает, а затем либо рассасывается, либо отделяется от прилегающей живой кости посредством рассасывания соединительной части. У оленя и кожа, и надкостница удаляются с рога: вероятно, они отмирали бы и сморщивались сами по себе в ходе наследственного развития, но на самом деле олень добровольно удаляет их, потирая рог о стволы деревьев и т. д. Когда кость мертва, живые клетки у ее основания растворяют и поглощают ее, и когда основание растворено, рог неизбежно отпадает.

Адаптивное отношение — не единственная общая характеристика этих соматических половых признаков. Другой важнейший факт заключается не только в том, что они полностью развиты у одного пола и отсутствуют или рудиментарны у другого, но и в том, что их развитие связано с функциональной зрелостью и активностью гонад. Обычно существует ранний незрелый период жизни, в течение которого самец и самка схожи, а затем во время половой зрелости развиваются соматические половые признаки того или иного пола, как правило, наиболее выраженные у самца. В некоторых случаях, когда активность гонад ограничена определенным сезоном года, половые признаки или органы развиваются в этот сезон, а затем снова исчезают, так что наблюдается периодическое развитие, соответствующее периодической активности семенников или яичников. У оленей имеется ограниченный сезон размножения, или гона, осенью (в северных умеренных широтах), и рога также сбрасываются и развиваются ежегодно. В этом случае мы не можем утверждать, что развитие рога происходит во время активного состояния семенников. Рога полностью развиваются, и «бархат» сбрасывается в начале сезона гона, а развитие рогов происходит между началом года и августом или сентябрем. У уток и других птиц в сезон размножения имеется яркое брачное оперение самцов, которое исчезает по окончании размножения, так что самец становится очень похожим на самку. У североамериканских пресноводных раков рода Cambarus имеется две формы самцов, у одной из которых семенники находятся в функционально активном состоянии, в то время как у другой эти органы малы и находятся в состоянии покоя; одна форма превращается в другую, когда семенники переходят из одного состояния в другое.

Давно известно, что развитие мужских половых признаков глубоко затрагивается операцией кастрации. Удаление семенников легче всего осуществляется у млекопитающих вследствие наружного расположения этих органов у таких животных, и эта операция практикуется как на домашних животных, так и на самом человеке с очень древних времен. Эффект заключается в более или менее полном подавлении мужских признаков: у человека, например, не развивается борода, голос не претерпевает обычного изменения в сторону понижения высоты, происходящего в период половой зрелости, и евнух поэтому имеет большое сходство с мальчиком или женщиной. В последние годы по этому вопросу были проведены многочисленные тщательные экспериментальные исследования. Рассмотрение этого вопроса включает два агрономических вопроса: (1) Каковы точные эффекты удаления гонад у самца и самки? (2) Какими средствами достигаются эти эффекты, каково физиологическое объяснение влияния гонад на сому?

Я цитировал данные о влиянии кастрации на оленей-самцов в своей книге «Половой диморфизм» («Sexual Dimorphism») и в статье «Наследование вторичных половых признаков» («Heredity of Secondary Sexual Characters»). [Сноска: Archiv für Entwicklungsmechanik, 1908.] Когда кастрация производится вскоре после рождения, развивается крошечный простой рог-спица длиной всего от двух до четырех дюймов: он остается покрытым кожей, никогда не сбрасывается и не образует отростков. Когда операция выполняется на взрослом олене с рогами, последние сбрасываются вскоре после операции, независимо от того, потеряли они свою бархатистую оболочку («бархат») или нет. В следующем сезоне развиваются новые роги, но они никогда не теряют свой бархат или кожу и никогда не сбрасываются.

КАСТРАЦИЯ У ПТИЦ

Удаление семенников у молодых петухов было широко распространено во многих странах, например во Франции (таких птиц называют каплунами), поскольку они жирнее и нежнее на вкус, чем нетронутые птицы. Однако реальное влияние на вторичные половые признаки в прежние времена описывалось не слишком определенно. В обычных описаниях кастрированные птицы предстают обладателями несколько более пышного оперения, чем полноценные птицы; однако гребень и сережки у них намного меньше, чем у последних, и больше похожи на таковые у курицы. Утверждается, что каплун может высиживать цыплят, хотя сам он не насиживает кладку, и что их используют именно так во Франции.

Наиболее точным из высказываний на эту тему ранних натуралистов является утверждение Уильяма Яррелла [Сноска: Proc. Linn. Soc., 1857.] (1857), который пишет следующее:

«Каплун перестает петь, гребень и бородка не достигают размеров этих частей у полноценного самца, шпоры появляются, но остаются короткими и тупыми, а перья-украшения (гассель) на шее и седле вместо того, чтобы быть длинными и узкими, оказываются короткими и с широкими опахалами. Каплун принимает выводок цыплят, опекает их в поисках пищи и согревает под своими крыльями, когда они устают».

По аналогии с оленями можно было бы ожидать, что при полной кастрации молодого петуха все мужские вторичные признаки будут подавлены, а именно: больший размер гребня и сережек по сравнению с курицей, длинные шейные перья и перья седла, длинные перья хвоста, особенно серповидные, и шпоры. На самом деле кастрированная особь обычно демонстрирует лишь первый из этих эффектов в какой-либо заметной степени. Гребень и сережки каплуна похожи на таковые у курицы, но у него все же сохраняются оперение и шпоры полноценного петуха. Многие исследователи проводили эксперименты в связи с этой темой, и большинство из них обнаружили, что полная кастрация затруднена и что части семенников, оставленные в теле птицы во время операции, приживаются в каком-либо другом положении — либо на париетальной брюшине, либо на брюшине, покрывающей кишечник, — и производят сперматозоиды, у которых, конечно, нет выхода наружу. В таких случаях вторичные половые признаки могут развиваться более или менее полно. Так, Шатток и Зелигманн (1904) утверждают, что перевязка семявыносящего протока не меняла мужских признаков и что после кастрации отделившиеся фрагменты часто оставались в различных положениях в виде трансплантатов, после чего развивались вторичные признаки. Лишь в одном конкретном случае при посмертном вскрытии был обнаружен крошечный узелок семенниковой ткани, показывающий нормальный сперматогенез и прикрепленный к кишечнику. У этой птицы не наблюдалось развития гребня или сережек по мужскому типу, имело место полноценное развитие шейных перьев, некоторое развитие перьев седла, несколько торчащих, плохо загнутых перьев в хвосте и короткие тупые шпоры на ногах. Лоде [Сноска: Wiener klin. Wochenschr., 1895.] (1895) обнаружил, что семенники можно легко пересаживать в подкожную клетчатку и другие места, после чего мужские признаки развивались нормально. Ханау [Сноска: Arch. f. ges. Physiologie, 1896.] (1896) получил тот же результат.

Однако вопрос о том, в какой степени мужские признаки петуха подавляются после полной кастрации, в литературе по данному вопросу освещен не столь однозначно. Шатток и Зелигманн в своей статье 1904 года не делают никаких определенных заявлений на этот счет. Ригер (1900), Зельхайм (1901) и Фогес [Сноска: Pflügers Archiv, 1902.] (1902) заявляют, что истинный каплун характеризуется сморщиванием гребня, сережек и шпор; слабым развитием перьев шеи и хвоста; хриплым голосом и чрезмерным отложением жира. С другой стороны, Шатток и Зелигманн поместили в музей Королевского колледжа хирургов голову птицы породы плимутрок, кастрированной в 1901 году. Она вылупилась весной того же года. В декабре 1901 года гребень и сережки были очень малы, шпоры — довольно хорошо развиты, а хвост имел несколько мужественный вид. В сентябре 1902 года, когда птица была забита, гребень и сережки по-прежнему были развиты слабо, шейные перья — довольно хорошо; перья седла — довольно хорошо развиты; хвост содержал слабо сгруппированные длинные серповидные перья; шпоры были крепкими. В описании указано, что вскрытие не выявило никаких следов какого-либо семенника, и мистер Шатток сообщил мне, что никаких трансплантатов не было. Описание заканчивается выводом, что рост шпор и, в известной степени, рост длинных изогнутых серповидных перьев не предотвращается кастрацией. Что касается шпор, этот результат не согласуется с данными немецких исследователей, но следует помнить, что последние говорят лишь об уменьшении шпор, а не об их полном отсутствии. При обсуждении эффектов кастрации у петухов важно иметь в виду реальный ход развития вторичных половых признаков. Когда цыплята только вылупляются, они покрыты пухом: имеются рудиментарные гребни, сережки едва различимы, и нет никаких внешних различий между полами. Обычное оперение начинает развиваться сразу после вылупления, причем первыми появляются маховые перья крыльев. Перья полностью развиваются примерно за пять недель, и до сих пор нет никакой разницы между полами. Первое половое различие заключается в большем размере гребней у самцов, и это вполне заметно в возрасте шести недель. В возрасте от девяти до десяти недель у черно-красных кур, у которых петухи имеют черную грудь и красную спину с желтыми перьями-украшениями (гасселем), черные перья на груди и красные на спине постепенно развиваются, хотя до этого обе особи были тусклого пятнисто-коричневого цвета, очень похожего на окрас взрослых кур. Шпоры — последние из мужских признаков, которые развиваются; в возрасте четырех месяцев они остаются лишь простыми бугорками, едва ли превышающими по размеру (или вовсе не превышающими) рудименты, видимые у взрослых кур. Это возраст, в котором обычно проводят кастрацию, так как в более раннем возрасте птицы слишком малы для успешной операции. Следовательно, отсюда вытекает, что шпоры развиваются после кастрации, и представляется, что их развитие не зависит от присутствия половых органов. Возникает вопрос, однако, является ли когда-либо кастрация петуха совершенно полной. У исходного дикого вида и у большинства одомашненных пород шпоры свойственны исключительно мужскому полу и являются типичными вторичными половыми признаками, точно так же как роги оленей или борода человека, однако приведенное выше обсуждение показывает, что имеются некоторые сомнения в том, предотвращается ли их развитие в такой же степени в отсутствие половых органов, как в других случаях. Даже если бы было доказано, что в предполагаемых случаях полной кастрации, подобных случаю Шаттока и Зелигманна, некоторая ткань семенников осталась на месте прежних семенников, все равно останется верным, что развитие гребня и сережек подвергается большему влиянию со стороны удаления половых органов, чем развитие шпор или хвостовых перьев.

Мои собственные эксперименты по кастрации петухов заключались в следующем: 20 августа 1910 года я прооперировал петуха породы белый леггорн возрастом около пяти месяцев. Один семенник был удален, причем от его конца была отломлена небольшая часть, но второй после отделения затерялся среди кишечника. В тот же день я прооперировал другого — пятнистую помесь в возрасте около тринадцати недель. В этом случае оба семенника были извлечены, но один был слегка надломлен на конце, хотя я не был уверен, что какая-то его часть осталась в теле. Полноценный белый леггорн того же возраста, что и первый, содержался в качестве контрольного. 27 августа обе кастрированные птицы оправились и были активны. Их гребни уменьшились в размерах и значительно потеряли в цвете; у белого леггорна он был едва ли более чем вдвое больше, чем у контрольного. Столь быстрое уменьшение вряд ли может быть обусловлено всасыванием ткани, но показывает, что размер гребня нормального петуха в значительной степени обусловлен переполнением кровью, которое прекращается при удалении половых органов. В следующем январе второй петух, считавшийся полностью кастрированным, был замечен за совершением полового движения, подобного петушиному, хотя движение и не было столь полным, как у полноценного животного: это показало, что половой инстинкт не был подавлен полностью. В феврале этого же петуха видели за попыткой взобраться на курицу, в то время как белый, считавшийся менее совершенным образом оскопленным, никогда не проявлял подобных мужских инстинктов.

Петух породы белый леггорн был забит и препарирован 13 мая 1911 года, спустя девять месяцев после кастрации. Я обнаружил овальное тело темно-тусклого коричневого цвета, свободно лежащее среди кишечника: это, очевидно, был левый семенник, который отделился от своего естественного прикрепления и затерялся в брюшной полости во время операции. Я исследовал естественные места расположения семенников: с правой стороны имелся небольшой семенник значительного размера, около полудюйма в диаметре. Когда его часть была измельчена и исследована под микроскопом, были видны подвижные сперматозоиды, но они не образовывали скоплений, как в нормальном семеннике, а были рассеяны среди многочисленных клеток. С левой стороны находился гораздо меньший семенник, в ткани которого я с трудом обнаружил несколько медленно движущихся сперматозоидов. Семявыносящие протоки были видны на брюшине в виде белых извитых нитей, но не содержали сперматозоидов.

29 июля 1911 года, спустя чуть более одиннадцати месяцев после операции, я исследовал и забил второго из этих кастрированных петухов — пятнистую помесную птицу. Я измерил гребень и сережки у живой особи на случай, если при забое птицы произойдет уменьшение размеров этих придатков. Высота гребня составляла 1-1/3 дюйма, а длина — 2-3/8 дюйма. Шпоры имели длину 1 дюйм, были загнутыми и заостренными. Перья седла — короткие, свисающие лишь ненамного ниже конца крыла. Шейные перья — хорошо развитые, похожие на таковые у полноценного петуха. Самое длинное перо хвоста имело длину 15-5/8 дюйма, сине-черного цвета.

У меня не было полноценного петуха той же породы, но для сравнения я измерил полноценного белого леггорна. Гребень высотой 1-3/4 дюйма и длиной 3-3/4 дюйма. (Следует помнить, что гребень и сережки у леггорнов особенно велики.) Сережка — 1-1/4 дюйма в вертикальной длине. Шпора длиной 1 дюйм, более толстая и менее заостренная, чем у каплуна. Самое длинное хвостовое перо — длиной 12 дюймов.

При вскрытии обнаружилось, что каплун очень жирный: вокруг кишечника и под брюшиной находились массы жира, из-за чего было невозможно должным образом рассмотреть такие детали, как мочеточник и семявыносящий проток. Я обнаружил белый узелок диаметром около полудюйма, прикрепленный к брыжейке. Жидкость, выдавленная из него, кишела активно движущимися сперматозоидами. Еще две массы примерно такого же или чуть большего размера были найдены на местах первоначальных семенников. Они также были заполнены подвижными сперматозоидами и, должно быть, выросли из частей семенников, оставленных позади при кастрации.

У уток половые признаки самца отличаются от таковых у домашних птиц, в частности тем, что они почти полностью исчезают после периода размножения и появляются вновь в следующем сезоне. В промежутке между этими периодами селезень переходит в состояние оперения, при котором он напоминает самку; это состояние называется «затмением» (эклипсом). Таким образом, мужское оперение у селезня имеет историю, в некотором роде похожую на историю рогов у оленей. Было описано два исследования влияния кастрации на уток и селезней. Х. Д. Гудейл [Сноска: «Castration of Drakes.» Biol. Bulletin, Wood's Hole, Mass., vol. xx., 1910] удалил половые органы у селезней и уток руанской породы, которая сильно диморфна по оперению. Один селезень был кастрирован ранней весной 1909 года в возрасте чуть менее года. Эта птица не приобрела летнее оперение в 1909 году, то есть не перешла в состояние эклипса. Во время кастрации она находилась в брачном оперении. Это репродуктивное или брачное оперение хорошо известно: оно включает белое шейное кольцо, ярко-зеленые перья на голове, обилие винно-красного цвета на груди, ярко-металлический синий цвет на крыле и два или более загнутых вверх пера на хвосте. Упомянутый выше селезень был случайно убит весной 1910 года. Другой селезень был кастрирован 8 августа 1909 года: был удален только левый семенник, а другой перевязан. В это время птица, по-видимому, находилась в оперении эклипса. Из описания следует, что она приобрела брачное оперение зимой 1909 года и снова не перешла в состояние эклипса летом 1910 года. Таким образом, у селезней эффект кастрации заключается в том, что вторичный половой признак сохраняется постоянно, вместо того чтобы утрачиваться и обновляться ежегодно. Гудейл, однако, не описывает линьку подробно. В естественных условиях селезень должен линять дважды в год: один раз, когда он сбрасывает брачное оперение, и снова, когда он сбрасывает летний наряд. Гудейл настаивает (исходя из каких-то не слишком очевидных представлений о вторичных половых признаках), что эклипс, или летнее оперение, не совпадает с таковым у самки. Он заявляет, что самец в летнем оперении лишь подражает самке, но не становится полностью похожим на нее. В определенных частях тела отсутствуют модификации в сторону женского типа. В других (т. е. на голове, груди и килевой области) перья самца становятся совершенно похожими на перья самки. «Едва ли можно утверждать, что это пример приобретения самцом оперения самки, тем более что для его появления необходимо присутствие семенника». Идея здесь, по-видимому, заключается в том, что, поскольку оперение эклипса приобретается только при наличии семенника, оно должно быть мужским признаком.

Из пяти самок, которым была проведена операция, лишь две прожили после нее более нескольких дней. Одна из них (a) была кастрирована весной 1909 года в возрасте чуть менее года, другая (b) — 13 августа в возрасте двенадцати недель. В октябре 1909 года они не демонстрировали заметных изменений. В июле 1910 года было замечено, что у них появились загнутые мужские перья в хвосте, а у особи (a) — перья груди, подобные таковым у самца в летнем оперении; особь (b) изменилась несколько сильнее: у нее появилось очень узкое белое шейное кольцо и перья груди явно мужского типа. Следующая линька началась в сентябре, а в ноябре была в разгаре. В целом особь (a) незначительно продвинулась в сторону мужского типа, но особь (b) сильно напоминала самца в брачном оперении. У нее были ярко-зеленые перья на голове, белое шейное кольцо, много винно-красного цвета на груди и некоторые перья, неотличимые от перьев самца, а также перья мужского пола на хвосте. Гудейл делает вывод, что самка обязана своей нормальной окраской яичникам или чему-то, связанному с ними, что подавляет мужские признаки и обеспечивает развитие ее собственного типа. Он считает столь же возможным, что естественный отбор действует так, чтобы отбирать самок с незаметной окраской, как и то, что отбор ярко окрашенных самцов может привести к дополнению женского типа. Но, как отмечалось выше, отбор не может объяснить диморфизм ни в том, ни в другом случае.

Здесь можно упомянуть, что в силу того обстоятельства, что единственный (левый) яичник у птиц очень тесно прикреплен к брюшине, непосредственно покрывающей крупную заднюю полую вену, удаление всего яичника целиком обычно невозможно без разрезания или разрыва стенки вены и вызывания тем самым фатального кровотечения. Описанные выше результаты, наблюдавшиеся Гудейлом, тем более примечательны, и можно предположить, что он удалил во всяком случае почти весь яичник.

Исследование Зелигманна и Шаттока [Сноска: «Relation between Seasonal Assumption of the Eclipse Plumage in the Mallard (Anas boscas) and the Functions of the Testicle.» Proc. Zool. Soc. 1914.] начинается со сравнения стадий развития брачного оперения и стадий сперматогенеза. У молодого фазана мужское оперение полностью развивается осенью его первого года жизни, но спаривания не происходит и никакой половой инстинкт не проявляется вплоть до следующей весны. Дикая утка образует пары осенью или в начале зимы, после приобретения брачного оперения, но копуляция происходит лишь в разгар весны. Рассматриваемое здесь исследование проводилось на экземплярах полуодомашненных Anas boscas, содержащихся в лондонских парках и поставляемых дичеводческими фермами. Семенники достигают своего максимального размера во время периода размножения — в конце марта или начале апреля. В это время каждый орган почти так же велик, как голубиное яйцо, очень мягок, а жидкость, выделяющаяся из него при разрезании, кишит сперматозоидами. Птица, разумеется, находится в полном брачном оперении. К концу мая, хотя оперение остается неизменным, семенники уменьшаются до размера фасоли, и сперматогенез прекращается. Они уменьшаются еще больше в течение июня, июля и августа и приобретают желтый или коричневатый цвет, в то время как микроскопически никаких признаков активности в сперматических клетках не наблюдается. Переход от брачного оперения к эклипсу происходит между началом июня и серединой июля. Появление брачного оперения происходит в сентябре, и во время этого процесса нет никаких признаков изменения или возобновления активности семенников. В течение октября и ноября, когда яркое оперение полностью развито, семенники медленно увеличиваются в размерах, но остаются желтыми и плотными и не выделяют жидкости при разрезании. Сперматогенез не начинается до конца ноября или начала декабря. Семенники значительно увеличиваются в размерах в январе и феврале и снова достигают своего максимального размера к концу марта. Таким образом, показано, что утрата брачного оперения происходит в июне, когда сперматогенез прекратился и семенники уменьшаются в размерах, однако повторное развитие этого оперения происходит в сентябре без какой-либо возобновленной активности семенника и задолго до начала сперматогенеза. Случай с рогами у оленя, вероятно, весьма похож на этот.

Важное утверждение делается относительно кастрации (разумеется, под наркозом): было обнаружено, что полностью удалить семенники невозможно. Когда птицу забивали спустя несколько месяцев после операции, в исходном месте расположения органов или в виде привил на соседние органы обнаруживалось большее или меньшее количество регенерированной семенниковой ткани. Как можно заметить, этот опыт совпадает с моим собственным в случае с домашней птицей. Тем не менее существовали основания полагать, что результаты, наблюдаемые в течение первых шести или восьми месяцев после операции, не сильно отличаются от тех, которые последовали бы за полной кастрацией.

Кастрация, выполненная, когда селезень находился в брачном оперении, дала тот же эффект, который наблюдался Гудейлом, а именно: задержку и несовершенство приобретения состояния эклипса, однако наблюдения Зелигманна и Шаттока более точны и детальны. Один описанный экземпляр был кастрирован в полном зимнем оперении в декабре 1906 года. 11 июля, когда в норме он находился бы в эклипсе, брачное оперение было неизмененным, за исключением диффузной светло-коричневой окраски на брюхе, которая, как утверждается, объясняется не ростом новых перьев, а пигментной модификацией старых. К 1 сентября эта птица почти находилась в эклипсе, но не совсем; перья-завитки в хвосте исчезли, грудь находилась почти в полном эклипсе, белое кольцо слегка обозначалось по бокам шеи, верхняя часть головы и затылок по-прежнему имели сильный глянец. После этого брачное оперение развилось снова, и 12 ноября птица была в полном брачном оперении, с хорошими завитушками в хвосте. Единственным следом эклипса было присутствие нескольких бурых перьев на боках. Эта птица была забита 30 июля 1908 года, когда она находилась в эклипсе, но не в идеальном, так как на груди, брюхе и боках с перьями эклипса смешивались исчерченные перья. Вскрытие показало с правой стороны ряд слабо связанных узловатых трансплантатов семенниковой ткани общим объемом примерно с фасоль; с левой стороны — два небольших узелка общим размером с горошину и еще два трансплантата у корня печени и на брыжейке. Описано несколько других случаев, и общий результат заключался в том, что эклипс задерживался и никогда не был до конца полным, в то время как брачное оперение, хотя и развивалось почти полностью следующей зимой, сохраняло некоторые перья эклипса, а также задерживалось и развивалось медленно.

Несколько селезней были кастрированы в июле в состоянии эклипса, и хотя авторы в своих общих выводах заявляют, что это не приводит к какому-либо постоянному заметному эффекту при следующем переходе птицы в зимнее оперение, они описывают одну птицу, подвергшуюся такой обработке, которая 18 ноября сохраняла множество перьев эклипса; общий вид каштановой зоны груди соответствовал эклипсу.

Следует помнить, что кастрация в этих случаях была не только неполной, но и производилась на половозрелых птицах. Птицы отличаются от млекопитающих, во-первых, сложностью проведения полной кастрации и, во-вторых, тем фактом, что наступление половой зрелости не столь определенно, а незрелые птицы настолько малы и хрупки, что проводить на них операции с успехом практически невозможно.

ПРИОБРЕТЕНИЕ МУЖСКИХ ПРИЗНАКОВ САМКОЙ

Тот факт, что мужские соматические половые признаки скрыты в самке, демонстрируется частым появлением таких признаков в старости или в отдельных случаях. Развитие волос на лице у женщин в пожилом возрасте или после детородного периода — хорошо известный факт. Рёриг [Сноска: «Ueber Geweihbildung und Geweihentwicklung.» Arch. Ent.-Mech. x. and xi.], тщательно изучавший роги оленей, заявляет, что старые стерильные самки и те из них, у которых больны яичники, до некоторой степени развивают роги. Случаи пения кур и приобретения самками птиц мужского оперения известны давно, но точное соотношение соматических изменений и состояния яичников в этих случаях заслуживает рассмотрения в свете результатов, полученных Гудейлом после удаления яичников у уток. Шатток и Зелигманн [Сноска: «True Hermaphroditism in Domestic Fowl, etc.» Trans. Path. Soc., Lond., 57. 1, 1906.] описывают случай самки фазана, которая приобрела полное мужское оперение после первой линьки: она никогда не откладывала яиц и не проявляла никаких половых инстинктов. Единственным мужским признаком, которого не хватало, были шпоры. Яичник был представлен гладким, слегка приподнятым темно-черным бугорком длиной 1 см и шириной 1,5 мм на верхнем конце. Эти авторы также упоминают трех уток в мужском оперении, у которых яичник был аналогичным образом атрофирован, но не пигментирован. Они считают состояние яичника недостаточным для объяснения развития мужских признаков и предполагают, что такие птицы на самом деле являются гермафродитами, причем мужской элемент может быть скрыт в соседнем органе, таком как надпочечник или почка. Эта гипотеза не подтверждается наблюдением семенниковой ткани ни в одном из подобных случаев, но подтверждается состоянием, обнаруженным у гермафродитного экземпляра домашней курицы, описанного в статье. Эта птица имела полностью развитые гребень и сережки, а также шпоры петуха, но хвост был полностью лишен изогнутых или серповидных перьев и напоминал хвост курицы. Внутри находились два яйцевода: левый развит нормально, правый — уменьшенный, составляющий менее половины полной длины. Гонада с левой стороны имела трубчатую структуру семенника, но не проявляла признаков активного сперматогенеза, однако в своей нижней части содержала две яйцеклетки. Орган правой стороны был несколько меньше, имел ту же трубчатую структуру, а в одной небольшой части канальцы были более крупными, демонстрировали деление ядер (митотические фигуры), причем один из них показывал активный сперматогенез.

Обсуждая наследственность и пол в 1909 году [Сноска: Mendel's Principles of Heredity. Camb. Univ. Press, 1909.], Бейтсон сослался на эффекты кастрации как на доказательство того, что у разных типов пол может быть устроен по-разному. Кастрация, настаивал он, у позвоночных-самцов в целом ведет лишь к непоявлению мужских черт, а не к приобретению женских признаков, в то время как повреждение или заболевание яичников может приводить к приобретению мужских признаков самкой. Предполагалось, что это поддерживает точку зрения, согласно которой у позвоночных самец гомозиготен по полу, а самка гетерозиготна: то есть женский половой признак и женские вторичные половые признаки у самца полностью отсутствуют. Этот аргумент предполагает, что вторичные признаки носят по сути половой характер, не исследуя того, как они оказались связаны с полом, и он игнорирует тот факт, что влияние кастрации на такие признаки является явлением, полностью выходящим за рамки менделевских принципов. Тот факт, что кастрация действительно влияет — во многих случаях весьма глубоко — на соматические признаки, ограниченные одним полом, доказывает, что менделевские концепции, сколь бы верными они ни были до определенного пункта, отнюдь не исчерпывают собой всю правду о наследственности и развитии. Ибо суть менделизма, как и вейсманизма, заключается в том, что не только пол, но и все остальные врожденные признаки детерминированы в оплодотворенной яйцеклетке, или зиготе. Смысл рецессивного признака в менделевской терминологии заключается в том, что он скрыт доминантным признаком, и оба они обусловлены факторами в гаметах, в частности в хромосомах гамет, которые сливаются при оплодотворении. Например, у птиц розовидный гребень доминирует над простым. Доминантный признак — это нечто присутствующее, чего нет у рецессивного: розовидный гребень обусловлен фактором, отсутствующим у простого. Они оба расщепляются в гаметах гибрида, или гетерозиготы, и если рецессивная гамета оплодотворяется другой рецессивной гаметой, простой гребень появляется вновь. Но кастрация показывает, что роги оленей и другие подобные признаки не детерминированы в зиготе при определении пола, а обязаны своим развитием, по крайней мере отчасти, влиянию другой части тела, а именно семенников в течение последующей жизни индивидуума. Согласно менделизму, структура и развитие каждой части сомы обусловлены конституцией хромосом ядер в этой части. Эффекты кастрации показывают, что развитие определенных признаков в значительной степени каким-то образом зависит от присутствия семенников в отдаленной части тела. Менделисты имели обыкновение утверждать, что невозможно верить в наследование соматических модификаций, вызванных внешними условиями, поскольку невозможно вообразить себе какой-либо способ, посредством которого такие модификации могли бы повлиять на конституцию хромосом в гаметах внутри модифицированного тела. Было бы столь же логично отрицать доказанные эффекты кастрации, поскольку было невозможно вообразить себе какой-либо способ, посредством которого семенники могли бы повлиять на развитие отдаленной части тела.

Но это еще не все. Предполагаемый факт отсутствия у самца женских вторичных признаков у позвоночных полностью опровергается для млекопитающих присутствием у самца рудиментарных молочных желез. Верно, что вторичные половые признаки у самца обычно являются положительными, в то время как таковые у самки — по-видимому, отрицательными, но в случае с молочными железами дело обстоит наоборот. Нет никаких сомнений в том, что молочные железы представляют собой по сути женский соматический половой признак — не только в своей функции, но и в отношении между периодичностью этой функции и таковой яичников и матки, и столь же достоверно в силу их присутствия в рудиментарном состоянии у самца, что они не отсутствуют в мужской конституции.

ВЛИЯНИЕ ГОНАД, ОБУСЛОВЛЕННОЕ ГОРМОНАМИ

Можно сказать, что существование и влияние гормонов или внутренней секреции были впервые доказаны на примере семенников, поскольку профессор А. А. Бертольд [Сноска: «Transplantation der Hoden», Archiv. f. Anat. u. Phys., 1849.] из Геттингена в 1849 году первым провел эксперимент по удалению яичек у петухов и пересадке их в другую часть тела и обнаружил, что животные остаются самцами в отношении голоса, репродуктивного инстинкта, боевого духа и роста гребня и сережек. Он также сделал вывод, что полученные результаты обусловлены действием яичка на кровь, а через кровь — на организм. В то время эксперименту Бертольда не уделили особого внимания. Заслугу формулирования доктрины внутренней секреции обычно приписывают Клоду Бернару. Он открыл гликогенную функцию печени и доказал, что помимо секреции желчи этот орган запасает гликоген из сахара, всосавшегося в желудке и кишечнике, и выделяет его обратно в кровь в виде сахара. В 1855 году он утверждал, что каждый орган тела посредством процесса внутренней секреции выделяет продукты в кровь. Однако он не открыл действие таких продуктов на другие части или функции организма. Брайун-Секар в своем обращении к Медицинскому факультету Парижа в 1869 году первым предположил, что железы, с протоками или без них, поставляют в кровь особые вещества, которые полезны или необходимы для нормального здоровья, а в 1889 году на заседании Биологического общества он описал эксперимент, проставленный на самом себе путем инъекции экстракта семенников. Это стало началом органотерапии. С того времени исследование важнейших органов внутренней секреции — а именно гонад, щитовидной, тимуса, надпочечников, гипофиза и шишковидного тел — проводилось как путем клинических наблюдений, так и экспериментов огромным числом физиологов с весьма поразительными результатами, а в стенках кишечника и других органах были открыты новые гормоны.

Здесь, однако, нас более конкретно интересуют гонады и другие репродуктивные органы. К настоящему времени получено множество доказательств того, что влияние семенников и яичников на вторичные половые признаки обусловлено гормоном, образующимся в гонадах и переносимым с кровью в ходе кровообращения к органам и тканям, которые формируют эти признаки. Тот факт, что пересаженные части семенников у птиц (петухов и селезней) достаточны для поддержания вторичных признаков в том же состоянии, что и у нормальных особей, показывает, что связь между первичными и соматическими органами имеет жидкую химическую природу, а не анатомическую, осуществляемую через нервную систему, например. Многие физиологи в последние годы утверждали, что семенниковый гормон происходит не из мужских половых клеток, или сперматоцитов, а из определенных клеток между семенными канальцами, которые известны как интерстициальные клетки, или собирательно — как интерстициальная железа.

Взгляды Анселя и Буэна [Сноска: C. R. Soc. Biol., iv.], опубликованные в 1903 году, в значительной степени могут быть охарактеризованы как теория. Они утверждают, что интерстициальные клетки появляются в мужском зародыше до того, как гаметоциты обнаруживают отличительные половые признаки. Они делают вывод, что интерстициальные клетки поставляют питательный материал (гормон?), который оказывает влияние на половую ориентацию примитивных генеративных клеток. В дополнение к этой функции интерстициальные клетки посредством своего гормона также придают соме половой характер. Когда кастрация производится при рождении, мужские соматические признаки исчезают не полностью, поскольку гормон интерстициальных клеток действовал во время внутриутробной жизни. Функциональная независимость между интерстициальными клетками и семенными канальцами демонстрируется тем фактом, что при закрытии семявыносящих протоков семенная железа (т. е. канальцы) дегенерирует, в то время как интерстициальные клетки — нет. У эмбриона интерстициальная железа велика, у взрослого — соразмерно мала.

Существует полное несоответствие между результатами Анселя и Буэна, с одной стороны, и Шаттока и Зелигманна — с другой, в отношении эффектов перевязки семявыносящих протоков. Последние авторы, как упоминалось выше, обнаружили, что после перевязки нормально развивались не только соматические признаки, но и сам семенник. Эксперименты проводились на овцах породы хердвик и домашних птицах. Они заявляют, что при исследовании семенники оказались нормально развитыми и в них шел сперматогенез. Эксперименты Анселя и Буэна проводились на кроликах в возрасте от семи до восьми недель и заключались в удалении одного семенника и перевязке семявыносящего протока другого. Примерно через шесть месяцев после операции оставленный in situ семенник оказался меньше, семенные канальцы содержали мало сперматогониев, хотя клетки Сертоли (клетки на стенках канальцев, к которым прикрепляются истинные сперматические клетки) были неизменными; в то время как интерстициальные клетки были огромным образом развиты вследствие компенсаторной гипертрофии в результате удаления другого семенника. В то же время мужские инстинкты и остальные генеративные органы остались неизменными. Однако в нескольких случаях Ансель и Буэн наблюдали атрофию как интерстициальных клеток, так и сперматических клеток. Они полагают, что это объясняется тем, что нервы, снабжающие семенник, оказались зажаты в лигатуре. Это довольно удивительный вывод, учитывая тот факт, что семенниковые трансплантаты демонстрируют активный сперматогенез. Трудно понять, почему нервная связь должна быть необходима для интерстициальных клеток и не нужна для сперматических, и кроме того, если интерстициальные клетки действительно являются источником гормона, от которого зависят соматические признаки, они должны действовать в трансплантатах, в которых все нервные связи были перерезаны.

Факты, касающиеся крипторхизма, то есть неопущения яичек у млекопитающих, по-видимому, показывают, что гормон яичка происходит не из семени или сперматогенеза, поскольку в яичках, оставшихся в брюшной полости, сперматогенез отсутствует, в то время как интерстициальные клетки присутствуют, и животные в некоторых случаях проявляют нормальный или даже чрезмерный половой инстинкт, а все мужские характеристики выражены отчетливо. Тем не менее в качестве критики этого вывода можно заметить, что поскольку само опущение яичек является соматическим половым признаком самца, его отсутствие при нормальных интерстициальных клетках и дефектных сперматических клетках скорее склонно доказывать, что дефект последних сам по себе является причиной крипторхизма.

Многие исследователи обнаружили, что рентгеновские лучи разрушают сперматические клетки семенника у млекопитающих, оставляя клетки Сертоли, интерстициальную ткань, нервы и сосуды неповрежденными. Тандлер и Гросс [Сноска: Wiener klinische Wochenschrift, 1907.] обнаружили, что роги косули не изменялись после того, как семенники подвергались воздействию лучей, что свидетельствует о том, что интерстициальных клеток было достаточно для поддержания нормального состояния рогов. Симмондс [Сноска: Fortschr. a. d. G. d. Röntgenstr., xiv., 1909-10.], однако, обнаружил, что изолированные семенные канальцы сохранялись и происходила регенерация, и приходит к выводу, что в выработке гормона семенника принимают участие как сперматические клетки, так и интерстициальные клетки. Выводы двух других исследователей имеют важное значение для этого вопроса — а именно вывод мисс Боринг [Сноска: Biol. Bull., xxiii. 1912.] о том, что в семеннике птицы нет интерстициальной ткани, и вывод мисс Лейн-Клэйпон [Сноска: Proc. Roy. Soc., 1905] о том, что интерстициальные клетки яичника происходят из зародышевого эпителия и являются полностью равнопотенциальными с теми, которые образуют яйцеклетки и Граафовы пузырики. Представляется возможным (хотя подобного предположения и не высказывалось), что интерстициальные клетки могли бы либо в норме, либо в виде исключения давать начало яйцеклеткам и сперматоцитам. Наблюдения Зелигманна и Шаттока относительно связи сперматогенеза с развитием брачного оперения у селезней, вероятно, находят свое объяснение в приведенных выше фактах. Сперматогенез — не единственный источник семенникового гормона: изменений в секреторной активности интерстициальных клеток или сперматоцитов достаточно для объяснения периодического развития соматических половых признаков, и то же рассуждение применимо к рогам оленей.

МОЛОЧНЫЕ ЖЕЛЕЗЫ

Молочные железы у млекопитающих представляют собой один из самых примечательных вторичных половых признаков. За исключением их функциональных связей с первичными органами — яичниками и маткой — в них нет ничего полового. Они являются частями кожи, представляя собой не что иное, как колоссальные увеличения кожных желез, либо сальных, либо потовых. Функции матки и молочных желез обычно считаются по сути женскими характеристиками и включаются в народное представление о женском поле. Научно, конечно, они вовсе не являются необходимыми или универсальными признаками женского пола, а присущи классу млекопитающих позвоночных, в котором они эволюционировали. Молочные железы, таким образом, представляют собой соматические половые признаки, общие для всего класса, а не ограниченные семейством, как роги у оленевых (Cervidae). В других классах позвоночных, таких как птицы или пресмыкающиеся, нет ни малейшего следа или рудимента их. По своей природе они не являются собственно половыми, поскольку их функция заключается в снабжении детенышей пищей, а не в том, чтобы играть роль во взаимоотношениях полов. Половой характер заключается в них в том, что: во-первых, в норме они полностью развиты только у самки и рудиментарны у самца; во-вторых, их периодическое развитие и функциональная активность зависят от изменений, происходящих в яичнике и матке. Многие исследователи пытались обнаружить природу связи между последними органами и молочными железами.

То, что эта связь имеет гормональную природу, общепризнано и может считаться доказанным в 1874 году, когда Гольц и Эвальд [Сноска: Pflügers Archiv, ix., 1874.] удалили всю пояснично-крестцовую часть спинного мозга собаки и обнаружили, что молочные железы этого животного развивались и увеличивались обычным образом во время беременности и секретировали молоко нормально после родов. Рибберт [Сноска: Fortschritte der Medicin, Bd. 7.] в 1898 году пересадил молочную железу морской свинки в область уха и обнаружил, что ее развитие и функция во время беременности и при родах не были нарушены. Следовательно, эффективный стимул передается не через нервную систему, а должен представлять собой химический стимул, проходящий через сосудистую систему.

Однако физиологи не столь единодушны относительно источника гормона, регулирующего лактацию. Старлинг и мисс Лейн-Клэйпон пришли к выводу на основании своих экспериментов на кроликах, что гормон берет начало в самих плодах внутри беременной матки. У девственных крольчих молочные железы вообще с трудом поддаются обнаружению. Если они обнаруживаются, сосок оказывается крошечным, а срезы через него показывают, что железа состоит всего из нескольких протоков длиной в несколько миллиметров. Через пять дней после оплодотворения железа имеет диаметр около 2 см. Через девять дней после оплодотворения железы вырастают настолько, что вся внутренняя поверхность кожи брюха оказывается покрыта тонким слоем железистой ткани. В шести случаях путем подкожных инъекций экстрактов ткани плода Старлинг и Лейн-Клэйпон получили определенный рост молочных желез. Гормон у беременной крольчихи, разумеется, действует непрерывно в течение всего периода беременности, в то время как искусственная инъекция происходила лишь раз в двадцать четыре часа, и содержавшееся в ней количество гормона могло всосаться за очень короткое время. Объем роста, полученный экспериментально за пять недель, был меньше такового, происходящего при беременности за девять дней. Экстракты матки, плаценты или яичника не вызывали никакого роста, хотя использованные яичники были взяты от крольчих в середине беременности. В одном эксперименте яичники беременной крольчихи были имплантированы в брюшину небеременной крольчихи, но при посмертном вскрытии последней одиннадцать дней спустя имплантированные яичники оказались некротизированными, и никакой пролиферации молочной железы не произошло.

Выводы Старлинга и Лейн-Клэйпон были подтверждены Фоа [Сноска: Archivo d. Fisiologia, v., 1909.] и Бидлем и Кёнигштейном [Сноска: Zeitschrift f. exp. Path. und Therap., 1910.]. Фоа заявляет, что экстракты плодов коров вызывали набухание молочных желез у девственной крольчихи.

О'Донохью, однако, заключает на основе изучения сумчатого Dasyurus, что стимул, воздействующий на молочные железы, исходит из желтых тел (corpora lutea) в яичнике. У этого животного во время беременности происходят изменения в сумке, которые несомненно также обусловлены гормональной стимуляцией, но которые мы здесь рассматривать не будем. Наиболее важные данные в статье О'Донохью [Сноска: Quart. Journ. Mic. Sci., lvii., 1911-12.] заключаются в том, что развитие молочных желез происходит после овуляции, за которой не последовало беременности; то есть когда образуются желтые тела, но в матке нет оплодотворенных яйцеклеток или плода. В одном случае спустя восемьнадцать дней после течки молочная железа находилась в состоянии, напоминающем таковое на стадиях через двадцать четыре и тридцать шесть часов после родов. У другого экземпляра, спустя двадцать один день после течки, молочные железы были развиты еще сильнее, с растянутыми альвеолами и увеличенными протоками. Альвеолы содержали секрет, который почти наверняка был молоком; О'Донохью заявляет, что вся серия ростовых изменений у этих животных вплоть до двадцать первого дня после течки идентична таковой, которая происходит у нормально беременных животных.

Вывод О'Донохью согласуется с выводом Баша [Сноска: Monatesschr. f. Kinderh. V., No. ix., Dec. 1909.], который заявляет, что имплантация яичников от беременной собаки под кожу спины годовалой собаки, которая не была беременной, сопровождалась пролиферацией молочных желез последней. Спустя шесть недель железы значительно увеличились, а спустя восемь недель их заставили секретировать молоко путем инъекции экстракта плаценты. Следует помнить, однако, что молочные железы претерпевают значительный рост, особенно у человеческого вида, в период полового созревания и при каждой менструации, либо при эструсе у животных, который соответствует менструации. В этих случаях речь не идет о каком-либо влиянии плода, и эксперимент показал, что если яичники удаляются до полового созревания, ни молочные железы, ни матка не претерпевают нормального развития и менструация не наступает. Согласно Маршаллу и Джолли [Сноска: Quart. Journ. Exp. Phys., i. and ii., 1906.], было обнаружено, что симптомы эструса у кастрированных сук являются результатом имплантации яичников от других особей, находящихся в состоянии эструса.

Прежде чем рассматривать дальше вопрос о желтых телах как органах внутренней секреции, мы можем вкратце коснуться происхождения и строения этих образований и других частей яичника млекопитающих. Зрелый фолликул, содержащий яйцеклетку, отличается от фолликулов других позвоночных тем, что он не полностью заполнен яйцеклеткой и окружающими ее фолликулярными клетками, но в нем имеется крупное бесклеточное пространство, в которое вдается яйцеклетка, покрытая фолликулярными клетками. В стенке фолликула различают два слоя: более волокнистую теку внешнюю и более клеточную теку внутреннюю. В соединительнотканной строме яичника между фолликулами рассеяны, а в некоторых случаях собраны в скопления эпителиоидные клетки, известные как интерстициальные клетки; утверждается, что клетки внутренней теки полностью идентичны интерстициальным клеткам. Согласно Лимону [Footnote: Arch. d'Anat. micr., v., 1902.] и Валларту [Footnote: Arch. f. Gynock, vi. 271.], интерстициальные клетки фактически происходят из клеток внутренней теки фолликулов. Множество яйцеклеток погибает, не достигая зрелости, фолликулярные клетки дегенерируют, и фолликул заполняется клетками внутренней теки, которые сходны с клетками истинного желтого тела. Эти дегенерировавшие фолликулы получили название ложных желтых тел, или атретических пузырьков. Интерстициальные клетки представляют собой остатки этих атретических пузырьков. Истинные желтые тела возникают из фолликулов, в которых яйцеклетки созрели и вышли через поверхность яичника. В результате выхода яйцеклетки и содержимого бесклеточного пространства фолликул сжимается, а фолликулярные (так называемые гранулезные) клетки выделяют желтое вещество — лютеин — и увеличиваются. Почки из внутренней теки прорастают в фолликул и образуют соединительную ткань желтого тела.

Несколько схожие процессы происходят в яичниках костистых рыб, как мне известно из моих собственных наблюдений, однако желтые тела в них не образуются, хотя дегенерирующие фолликулы в процессе всасывания соответствуют желтым телам. Нерест рыб, обычно ежегодный, соответствует овуляции у млекопитающих, и в яичнике после нереста можно видеть многочисленные спавшиеся фолликулы, содержащие фолликулярные клетки, на всех стадиях всасывания. [Footnote: Cunningham, 'Ovaries of Teleosteans.' Quart. Journ. Mic. Sci., vol. xl. pt. 1., 1897.] В другое время года на срезах яичника то тут, то там видны яйцеклетки, которые, развившись до определенной стадии, погибают и подвергаются всасыванию вместе со своими фолликулами.

У высших млекопитающих (Eutheria) желтые тела обнаруживают особую связь своего развития с наступлением беременности, то есть их история различна в зависимости от того, сопровождается ли овуляция беременностью или же яйцеклетки, из выхода которых они развиваются, не оплодотворяются. При оплодотворении желтое тело увеличивается в размерах в первой половине периода гестации (четыре месяца, или почти половину всего периода у человека). Затем оно остается без больших изменений до родов, после чего уменьшается и всасывается. Когда беременность не наступает, желтое тело формируется, но начинает уменьшаться в течение десяти или двенадцати дней у человека, после чего постепенно всасывается. Согласно О'Донохью, у сумчатого Dasyurus, по-видимому, нет никакой разницы ни в развитии молочных желез, ни в развитии желтых тел между беременным и небеременным животным. Сандес [Footnote: Proc. Lin. Soc., New South Wales, 1903.] показал, что у того же вида желтые тела сохранялись не только в течение всей беременности, которую профессор Дж. П. Хилл [Footnote: Anat. Anz., xviii., 1900.] оценивает чуть более чем в восемь дней, но и на протяжении большей части периода лактации, который, по данным того же автора, составляет около четырех месяцев. У описанных О'Донохью экземпляров Dasyurus, у которых молочные железы развивались после овуляции без последующей беременности, в яичнике присутствовали нормально развитые желтые тела. Из пяти упомянутых им самок первые три (одна с неоплодотворенными яйцеклетками в матках, две через пять и шесть дней после течки) не могли быть беременными, но две другие, убитые через восемьнадцать и двадцать один день после течки, могли быть беременными, поскольку беременность длится всего восемь дней, а детеныши погибли при родах или раньше. Чтобы удостовериться в этом, необходимо было исследовать яичники и молочные железы самок, которых все это время держали отдельно от самца. Однако нет никаких сомнений в развитии молочных желез у первых трех экземпляров, которые определенно не были беременны.

Сложно полностью согласовать данные, описанные О'Донохью для Dasyurus, с данными, полученными на высших млекопитающих, хотя в целом есть основания заключить, что желтые тела оказывают важное влияние на развитие молочных желез. Согласно Лейн-Клэйпон и Старлингу, если удалить яичники и матку у беременной крольчихи до четырнадцатого дня, развитие молочной железы прекращается, происходит ее регресс, и молоко в железе не появляется. Если же операция проводится после четырнадцатого дня, молоко появляется в течение двух дней после нее. Отсюда можно сделать вывод, что причиной секреции молока является устранение стимула, исходящего из яичника или матки. Но О'Донохью считает, что молоко у Dasyurus секретируется и тогда, когда беременность не наступала. Ансель и Буэн [Footnote: C. R. Soc. de Biol., t. lxvii., 1909.] показали, что рост молочных желез у кроликов вызывался искусственным разрывом яичниковых фолликулов и сопутствующим образованием желтых тел: рост желез продолжался до четырнадцатого дня, после чего наступал регресс. Это показывает, что развитие молочных желез у кроликов обусловлено желтыми телами. С другой стороны, Лейн-Клэйпон и Старлинг утверждают, что у кроликов желтые тела уменьшаются после первой половины беременности, тогда как рост молочных желез во вторую половину в несколько раз больше, чем в первую половину этого периода, причем во вторую половину яичники можно полностью удалить без ущерба для течения беременности или нормального развития молочных желез. Очевидно поэтому, что у кроликов желтые тела, какое бы влияние они ни оказывали в первую половину беременности, не играют никакой роли во вторую половину, и что в этот период важнейший гормон исходит из развивающегося плода или плаценты плода. Опять же, если прекращение гормонального стимула переводит молочную железу из состояния роста в состояние секреции, желтые тела не могут быть единственными ответственными за это факторами даже у Dasyurus, поскольку они сохраняются во время лактации, в то время как секреция начинается вскоре после родов.

Густав Борн высказал предположение, а Френкель проверил его экспериментально, что желтое тело беременности представляет собой железу внутренней секреции, функция которой заключается в обеспечении прикрепления яйцеклетки в матке и нормального развития матки и плаценты. Френкель обнаружил, что удаление обоих яичников у кроликов в период между первыми и шестыми сутками после оплодотворения предотвращает беременность, и что тот же результат наблюдается, если желтые тела просто разрушаются in situ с помощью гальванокаутера. Любая из этих процедур, проведенная между восьмым и двадцатым днями беременности, вызывает выкидыш.

Лейн-Клэйпон и Старлинг также обнаружили, что удаление обоих яичников у крольчихи до пятнадцатого дня склонно вызывать выкидыш, но на более поздней стадии ту же операцию можно выполнить без ущерба для течения беременности. По мнению этих авторов, бесчисленные примеры доказывают, что у женщин двусторонняя овариэктомия не обязательно нарушает течение беременности или развитие молочных желез. Роды могут происходить нормально и сопровождаться нормальной лактацией. Это показывает, что гормон желтых тел не является необходимым ни для матки, ни для молочных желез, во всяком случае в последней трети беременности, хотя, конечно, это не доказывает, что такой гормон не нужен на более ранних стадиях как беременности, так и роста молочных желез.

Результаты Штейнаха, если они подтвердятся, убедительно докажут, что яичники и семенники вырабатывают гормоны, которые определяют развитие всех половых признаков — не только физических, но и психических. Он придерживается мнения, что источником активного гормона являются интерстициальные клетки, или железа. Он утверждает, что путем трансплантации гонад молодым крысам и морским свинкам ему удалось феминизировать самцов и маскулинизировать самок. Самки меньше по размеру и имеют более тонкую и мягкую шерсть, чем самцы. У молодых самцов удаляли семенники и имплантировали яичники. Животные, подвергшиеся такой обработке, росли меньше, чем просто кастрированные особи, и поэтому во взрослом состоянии напоминали самок по размерам. В молодом возрасте оба пола имеют тонкую, мягкую шерсть; феминизированные самцы обладали таким же свойством, подобно нормальным самкам. У них также развивались соски и молочные железы, как у самок, и нормальные самцы ухаживали за ними и обращались с ними как за самок. Когда имплантированные яичники способны противостоять влиянию нового окружения, женская интерстициальная железа, которую Штейнах называет железой пубертатного периода, развивается настолько сильно, что происходит усиление женских признаков: животные меньше нормальных самок, молочные железы развиваются и выделяют молоко, которое можно легко выдавить, а если им подбросить детенышей, они выкармливают их и проявляют все материнские инстинкты.

Почему яичник в нормальных условиях вызывает это совершенство женственности только в состоянии беременности, должно быть показано в последующей публикации. Воздействуя рентгеновскими лучами на область расположения яичников, Штейнах и его коллега Хольцкнехт вызвали все симптомы беременности: развитие сосков и молочных желез, секрецию молока и значительный рост матки во всех ее слоях.

Маскулинизация самок оказалась гораздо более сложной задачей, чем феминизация самцов, поскольку семенная ткань была менее устойчивой и ее труднее было пересадить. Однако когда это удавалось, происходила дегенерация семявыносящих канальцев с разрастанием интерстициальных клеток, или клеток Лейдига. Влагалищное отверстие у крыс исчезало частично или полностью. Половые инстинкты становились мужскими: животные отличали самку в состоянии течки от самки вне этого состояния и пытались спариваться.

Штейнах считает, что на основании полученных результатов он доказал, что пол не является фиксированным или предопределенным, а зависит от железы пубертатного периода. Под полом он здесь очевидно имеет в виду инстинкты и соматические признаки, поскольку пол в первую очередь, как мы уже отмечали, означает различие между яичником и семенником, между яйцеклетками и сперматозоидами. Трудно принять все результаты Штейнаха без подтверждения, особенно те из них, которые показывают, что феминизированный самец является более женственным, чем нормальная самка. Такой вывод неизбежно наводит на мысль, что исследователь доказывает слишком многое.

Тема влияния гормонов гонад упоминается, но не обсуждается подробно в книге д-ра Жака Леба под названием «Организм как целое» [Footnote: Putnam's Sons, 1916.]. Леб полностью упускает из виду проблему происхождения соматических половых признаков и не осознает, что тот факт, что такие признаки в значительной степени зависят от гормонов, происходящих из гонад, в сочетании с их связью с определенными привычками и функциями, связанными с поведением полов по отношению друг к другу, является доказательством того, что эти признаки не являются гаметогенными, а первоначально были обусловлены внешним раздражением определенных частей сомы.

ГЛАВА IV

Происхождение соматических половых признаков в процессе эволюции

В своей книге «Принципы генетики Менделя» (Mendel's Principles of Heredity, 1909) Бейтсон не рассматривает природу соматических половых признаков в целом, но, по-видимому, считает их существенными половыми особенностями, соответственно мужскими или женскими. Как упоминалось выше, он утверждает, исходя из того факта, что травма или заболевание яичников может привести к развитию мужских признаков у самки, что женский пол является гетерозиготным по полу, а из предполагаемого факта, что кастрация самца приводит лишь к непоявлению мужских соматических признаков — что у самца отсутствует фактор женского пола. Он не отделяет соматические половые признаки от первичных факторов пола и обсуждает некоторые случаи наследования, ограниченного полом, так, как будто они являются примерами того же типа явления, что и соматические половые признаки в целом. Один из таких случаев — скрещивание, осуществленное профессором Т. Б. Вудом, породы овец, рогатой у обоих полов, с другой породой, комолой у обоих полов. В поколении F1 самцы были рогатыми, а самки комолыми. Здесь в отношении рогатости оба пола имели одинаковый генетический состав, то есть были гетерозиготными; или, если обозначить наличие рогов как H, а их отсутствие как h, оба пола были Hh. Таким образом, Hh [самец] был рогатым, а Hh [самка] была комолой, или, как выражается Бейтсон, признак рогатости был доминантным у самцов и рецессивным у самок. Бейтсон не предлагает никакого объяснения этому, но отсюда очевидно напрашивается вывод, что некоторый след первоначального диморфизма овец по этому признаку сохранился как у рогатых, так и у комолых пород. Можно предположить, что фактор рогов полностью исчез у комолых овец в результате мутации, но в рогатой породе другой мутацией явилось ослабление влияния половых гормонов на развитие этого признака, который, как и во всех подобных случаях, на самом деле наследуется обоими полами. В F1, когда признак рогатости у самки наследуется только с одной стороны, наследственной тенденции недостаточно, чтобы преодолеть влияние отсутствия гормона семенника и присутствия гормона яичника, и поэтому роги не развиваются. Менделист видит лишь связь признака с полом, но полностью упускает из виду вопрос о диморфизме у исходного вида, от которого произошли одомашненные породы. Аналогичным образом, в отношении крупного рогатого скота, у которого было обнаружено, что комолость является доминантной или почти доминантной у обоих полов, не делается никаких ссылок на противоположный факт, заключающийся в том, что дикий скот имеет роги у обоих полов и не является диморфным по этому признаку.

Бейтсон переходит к рассмотрению дальтонизма так, будто его наследование имеет аналогичный характер. Он называет его мужским признаком, латентным у самки, и отмечает, что следует ожидать, будто болезнь или удаление яичников могут привести к спорадическому появлению дальтонизма у самок. Он также обсуждает случай Abraxas grossulariata и ее разновидности lacticolor, а также другие случаи сцепленного с полом наследования, по-видимому, с идеей о том, что все подобные случаи сходны с явлениями полового диморфизма. A. lacticolor встречается в природе только у женского пола, и при скрещивании с grossulariata [самец] дает самцов и самок, являющихся сплошь grossulariata, которые, разумеется, гетерозиготны. Когда самца grossulariata поколения F1 скрещивали с дикой самкой lacticolor, получались обе формы обоих полов, и таким образом самец lacticolor был получен впервые. Когда этого самца lacticolor скрещивали с самкой grossulariata поколения F1, получались все самцы grossulariata и все самки lacticolor. Объяснение Бейтсона заключается в том, что самка, согласно менделевской теории пола, гетерозиготна по полу, самец гомозиготен и рецессивен, а lacticolor сцеплен с фактором женского пола, в то время как grossulariata отталкивается этим фактором. Таким образом, учитывая рецессивность признака lacticolor, мы имеем:

lact. самец, LL самец самец x F, gross. самка, GL самка самец Гаметы L самец + L самец x G самка + L самка _____________________|______________________ | | GL самец самец LL самец самка gross. самец lact. самка







Как видно, хотя в потомстве от этого скрещивания все grossulariata были самцами, а все lacticolor — самками, этот случай отнюдь не похож на половой диморфизм, при котором признаки в норме всегда ограничены одним полом. Ибо признак lacticolor у родителя находился у самца, в то время как у потомства он оказался у самки. Мы не можем утверждать здесь, что в теоретических факторах, призванных отражать происходящее, признак lacticolor соединен с фактором женского пола, поскольку мы обнаруживаем его с фактором мужского пола у самца lacticolor. Он соединен таким образом только у гетерозиготной самки grossulariata, и в то же время признак grossulariata отталкивается.

Согласно Донкастеру [Footnote: Determination of Sex, Camb. Univ. Press, 1914.], ограниченная полом, или, как теперь предлагают ее называть, сцепленная с полом передача в данном случае означает, что самка grossulariata передает признак всему своему мужскому потомству и никому из женского, в то время как гетерозиготный самец grossulariata, скрещенный с самкой lacticolor, передает признак одинаково обоим полам: иными словами, наследование полностью ограничено полом у самки, но совсем не ограничено у самца. Это является свидетельством того, что самка производит два вида яйцеклеток: одни производят самцов, а другие — самок.

Что касается обычной формы дальтонизма, то первоначальное объяснение Бейтсона состояло в том, что она подобна рогам у помесных овец: доминантна у самцов, рецессивна у самок. Около 4 процентов самцов в европейских странах страдают дальтонизмом, но менее 1/2 процента самок. Пораженные мужчины могут передавать этот дефект своим сыновьям, но не дочерям; однако дочери пораженных лиц часто передают дефект своим сыновьям. Бейтсон приводит [Footnote: Mendel's Principles of Heredity, 1909.] схему передачи, но исправляет ее в примечании, заявляя, что дальтонизм не передается от отца к сыну, если только дефект не был привнесен также матерью с нормальным зрением, то есть не переносился ею как рецессивный. Тот факт, что здоровые самцы не передают дефект, показывает, по мнению Бейтсона, что он обусловлен добавлением фактора к норме, а не выпадением фактора.

Согласно более поздним исследованиям, цитируемым Донкастером, дальтонизм обусловлен потерей какого-то фактора, который присутствует у нормального индивида. Нормальный самец гетерозиготен по этому нормальному фактору. Если обозначить присутствие нормального фактора буквой N, а его отсутствие или рецессивное состояние буквой n, то самец будет Nn, в то время как самка гомозиготна, или NN. Но вдобавок к этому именно самец в данном случае является гетерозиготным по полу, и n уходит в сперматозоиды, производящие самцов, а N — в сперматозоиды, производящие самок. Таким образом, при скрещивании нормального мужчины с нормальной женщиной передача происходит следующим образом: —

Nn (самец) x NN (самка) Гаметы n (самец) + N (самка) x N + N



n (самец) + N N (самка) + N | | Nn (самец) NN (самка)




То есть все потомство нормально, но самцы снова гетерозиготны.

Больной самец имеет конституцию nn, и если он женится на нормальной женщине, потомство выглядит следующим образом: —

nn (самец) x NN (самка) Гаметы n (самец) + n (самка) x N + N



n (самец) + N N (самка) + N | | nN (самец) nN (самка)




Когда нормальный самец скрещивается с гетерозиготной самкой nN, мы получаем

nN (самец) x nN (самка) Гаметы n (самец) + N (самка) x n + N ______________________|______________________ | | | | nn (самец) nN (самец) nN (самка) NN (самка)






то есть половина сыновей нормальна, а половина страдаеть дальтонизмом, в то время как половина самок гомозиготна и нормальна, а другая половина гетерозиготна и нормальна.

Т. Х. Морган [Footnote: A Critique of the Theory of Evolution.] наблюдал ряд случаев сцепленного с полом наследования у мутаций, появившихся в его культурах Drosophila. Глаз дикой исходной мухи имеет красный цвет, один из мутантов имеет белый глаз, то есть красный цвет и его фактор отсутствуют. Когда самец с белыми глазами скрещивается с красноглазой самкой, все потомство имеет красные глаза. Если скрещивать их между собой (inter se), то, как и в обычных менделевских случаях, в поколении F2 наблюдается три особи с красными глазами на одну с белыми, но белые глаза встречаются только у самцов, иначе говоря, половина самцов имеет белые глаза. С другой стороны, когда самка с белыми глазами скрещивается с красноглазым самцом, все дочери имеют красные глаза, а все сыновья — белые. Это явление названо крестообразным наследованием. Если их скрестить между собой, результатом в F2 будут равные количества красноглазых и белоглазых самок и равные количества красноглазых и белоглазых самцов. Соотношение доминантного признака к рецессивному составляет 2 к 2 вместо обычного менделевского соотношения 3 к 1.

По мнению Моргана, интерпретация такова: в ядре женских гаметоцитов имеются две X-хромосомы, связанные с полом, а в ядре мужских — одна X-хромосома и одна Y-хромосома несколько иной формы. Фактор красного глаза находится в половых хромосомах; иными словами, согласно этой теории, половая хромосома не просто определяет пол, но несет и другие факторы, и этот факт является объяснением сцепленного с полом наследования. Следовательно, фактор красного глаза присутствует в обеих X-хромосомах дикой самки и отсутствует в обеих X- и Y-хромосомах белоглазого самца. Гаметы самки несут по одной красной X-хромосоме; у самца половина гамет несет белую X-хромосому, а половина — белую Y-хромосому. Оплодотворенные яйцеклетки самки несут поэтому красную X-хромосому + белую X-хромосому, а яйцеклетки, дающие самцов, — красную X-хромосому и белую Y-хромосому. Все они, следовательно, красноглазые, но гетерозиготные, то есть красный цвет глаз обусловлен одним фактором красного глаза, а не двумя. Когда особи F1 скрещиваются между собой, половина женских гамет несет красную X-хромосому, другая половина — белую X-хромосому; половина мужских гамет несет красную X-хромосому, другая половина — белую Y-хромосому. Таким образом, образуются следующие сочетания при оплодотворении: одна красная X + красная X, одна красная X + белая X, одна красная X + белая Y и одна белая X + белая Y. Последние представляют собой белоглазых самцов. Два разных скрещивания представлены ниже в виде диаграмм, где темный стержень обозначает красную X-хромосому, светлый стержень — белую X-хромосому, а изогнутый светлый стержень — белую Y-хромосому.

По мнению Моргана, наследование дальтонизма у человека объясняется точно так же, как и наследование белого глаза у Drosophila. Дальтоник, женившийся на нормальной (гомозиготной) женщине, передает эту особенность половине своих внуков по мужской линии и ни одной из внучек по женской линии. Женщины-дальтонике редки, но в тех немногих известных случаях, когда такие женщины выходили замуж за нормальных мужей, дефект проявлялся только у сыновей, как во второй из приведенных ниже диаграмм.

Родители Красноглазый самец Белоглазая самка XR XR x XW YW



F1 Красноглазый самец Красноглазая самка XR XW XR YW



F2 Красноглазый самец Красноглазый самец Красноглазая самка Белоглазая самка XR XR XW XR XR YW XW YW Гомозиготный. Гетерозиготный. Гетерозиготная. Гомозиготная.




Белоглазый самец Красноглазая самка XW XW x XR YW



F1 Красноглазый самец Белоглазая самка XW XR XW YW



F2 Белоглазый самец Красноглазый самец Белоглазая самка Красноглазая самка XW XW XR XW XW YW XR YW Гомозиготный. Гетерозиготный. Гомозиготная. Гетерозиготная.




Следует пояснить, что согласно этой теории нормальный самец всегда гетерозиготен, поскольку Y-хромосома никогда не несёт никаких других факторов, кроме факторов пола; таким образом, она имеет не большее значение, чем отсутствие X-хромосомы, которое наблюдается в тех случаях, когда самец имеет одну половую хромосому, а самка — две. Согласно исследованиям фон Винивартера [Footnote: 'Spermatogénèse humaine,' Arch. de Biol., xxvii., 1912.] по сперматогенезу у человека, в человеческом виде имеет место именно последний случай. Этот исследователь обнаружил, что в женской клетке имеется 48 хромосом, а в мужской — 47; после редукционных делений неоплодотворенные яйцеклетки имели 24 хромосомы, а сперматиды — половина 24 и половина 23, так что пол у человека определяется сперматозоидом.

Морган считает, что по той же схеме наследуется гемофилия (конституциональный дефект, препятствующий спорадической остановке кровотечения), а также по крайней мере некоторые формы стационарной куриной слепоты — то есть неспособности видеть в сумерках.

Мы можем упомянуть несколько других примеров у животных, отсылая читателя за более подробным описанием к цитируемым работам. Один из примеров — полосатость перьев у породы кур под названием плимутрок. У этой породы самка гетерозиготна по полу, как у Abraxas grossulariata, и признак полосатости сцеплен с полом. При скрещивании полосатой курицы с неполосатым петухом все потомство мужского пола оказывается полосатым, а все самки — одноцветными. С другой стороны, если скрестить полосатого петуха с неполосатой курицей, признак полосатости появляется у всего потомства, как у самцов, так и у самок. Таким образом, самка передает признак только своим сыновьям. Если обозначить признак полосатости буквой B, а его отсутствие — буквой b, мы можем представить наследование следующим образом: —

ПОЛОСАТАЯ САМКА С НЕПОЛОСАТЫМ САМЦОМ

B самка b самец X b самец b самец

Bb самец bb самка

Полосатый самец. Неполосатая самка. Гетерозиготный. Гомозиготная.



B самец B самец X b самка b самец

B самец b самка b самец b самец

Полосатая самка. Полосатый самец. Гетерозиготная. Гетерозиготный.]



Таким образом, этот случай абсолютно аналогичен случаю с Abraxas grossulariata и A. lacticolor. Признак полосатости, подобно grossulariata, является доминантным, а неполосатость — рецессивной, и для объяснения результатов необходимо предположить, что самка гетерозиготна не только по признаку полосатости, но и по полу, причем фактор женского пола доминирует. Рецессивный признак в данном случае сцеплен с женской половой хромосомой, или, как описал это Бейтсон, доминантный признак отталкивается фактором пола. Мы можем составить диаграмму вроде той, что дает Морган, если использовать стержень иной формы для половой хромосомы, производящей самок, и черный стержень для доминантного признака: —

ПОЛОСАТАЯ самка x неполосатый самец BX uY uX uX | \/ | | /\ | BX uX uY uX ПОЛОСАТЫЙ самец неполосатая самка Гетерозиготный Гомозиготная








ПОЛОСАТЫЙ самец x неполосатая самка BX BX uX uY | \/ | | /\ | BX uX BX uY ПОЛОСАТЫЙ самец ПОЛОСАТАЯ самка Гетерозиготный Гетерозиготная








Другой случай — черепаховые, то есть черные и рыжие кошки. Черепаховая кошка за очень редкими исключениями является самкой, а соответствующий самец — рыжим, без какого-либо черного цвета. Донкастер обнаружил, что при скрещивании рыжего самца с черной самкой получаются черные самцы и черепаховые самки. Когда черный самец скрещивается с рыжей самкой, котята-девочки оказываются черепаховыми, как и раньше, а самцы — рыжими. Менделевская гипотеза, объясняющая эти результаты, заключается в том, что самец всегда гетерозиготен или имеет только один фактор окраски — рыжий или черный — и передает эти цвета только своим дочерям, в то время как самка имеет два фактора окраски: BB, YY или BY. Таким образом, скрещивания выглядят следующим образом: —

РЫЖИЙ самец x ЧЕРНАЯ самка YO самец BB самка | \/ | | /\ | YB самка BO самец Черепаховая самка ЧЕРНЫЙ самец







ЧЕРНЫЙ самец x РЫЖАЯ самка BO самец YY самка | \/ | | /\ | BY самка YO самец Черепаховая самка РЫЖИЙ самец







Следовательно, пол должен определяться сперматозоидами, как в случае с дальтонизмом и т. д. у человека, а фактор окраски всегда должен находиться в сперматозоиде, производящем самок.

ПОЛОВОЙ ДИМОРФИЗМ

Из вышеизложенных фактов очевидно, что сколь бы интересным и важным ни было сцепленное с полом наследование, оно не тождественно наследованию вторичных половых признаков и отнюдь не объясняет половой диморфизм. Во-первых, термин «сцепленный с полом» означает не то, что признак всегда встречается исключительно у одного пола, а прямо противоположное — что он передается одним полом противоположному полу; и во-вторых, нет никаких указаний на то, что развитие признака каким-либо образом зависит от присутствия или функции гонады. Проблема, которую я намерен рассмотреть, заключается в том, какой свет проливают эти факты на происхождение вторичных половых признаков в процессе эволюции. При попытке ответить на этот вопрос существуют лишь две альтернативы: либо признаки являются бластогенными, то есть они возникают в результате некоторого изменения в гаметоцитах, происходящего где-то в ряду клеточных делений этих клеток, либо они возникают в соме и запечатлеваются в гаметоцитах под влиянием сомы, внутри которой эти гаметоциты содержатся, — иными словами, они являются соматогенными. То, что признаки действительно возникают в результате первого из этих процессов, можно считать доказанным недавними исследованиями, и такие признаки называются мутациями. Почти не вызывает сомнений то, что так называемые сцепленные с полом признаки, примеры которых были приведены выше, возникли именно таким образом и что их связь с полом является частью мутации. Согласно Т. Х. Моргану, это объясняется просто тем фактом, что детерминанты таких признаков расположены в половой хромосоме. Однако Морган также заявляет, что случай истинного полового диморфизма возник как мутация в его культурах Drosophila. Этим признаком был эозиновый цвет глаза вместо красного цвета глаза исходной мухи. У самки этот цвет был темно-эозиновым, у самца — желтовато-эозиновым. Но данный случай отличается от признаков, рассматриваемых здесь особо, в двух пунктах: (1) нет никаких указаний на то, что он был адаптивным, (2) или что на него влияли гормоны гонад.

Никакой признак, развитие которого в большей или меньшей степени зависит от стимуляции каким-либо веществом, происходящим из гонад, не мог возникнуть как мутация, поскольку термин «мутация» означает новый признак, который развивается в соме в результате утраты или приобретения какого-то фактора или детерминанта в хромосомах. Утверждение о том, что некоторые мутации состоят из новых факторов, вызывающих развитие признаков в соме только тогда, когда соответствующая часть сомы стимулируется гормоном, является простым утверждением, не подкрепленным в настоящее время никакими доказательствами. В качестве примера того, как менделисты неправильно понимают рассматриваемую проблему, я могу сослаться на книгу Донкастера «Определение пола» (The Determination of Sex) [Footnote: Camb. Univ. 1914, p. 99.], в которой он замечает: «Отсюда следует, что вторичные половые признаки не могут возникать просто в результате действия гормонов; они должны быть обусловлены различиями в тканях тела, и активность яичника или семенника следует рассматривать скорее как стимул к их развитию, чем как источник их происхождения». Это, по-видимому, подразумевает серьезное непонимание идеи действия гормонов гонад и гормонов в целом. Никто не станет утверждать, что гормоны семенника следует рассматривать в каком-либо смысле как источник происхождения рогов оленя. Если это так, то почему рога в равной степени не развиваются у жеребца или кролика-самца, или даже у человека? Насколько прав Донкастер, считая, что сома различается у обоих полов, — это вопрос, который уже упоминался, но очевидно, что у каждого индивида соматические половые признаки, свойственные его виду, потенциально присутствуют в его конституции благодаря наследственности, — иными словами, в качестве факторов или детерминант в хромосомах зиготы, из которой он развился; однако нормальное развитие таких признаков в индивидуальной соме либо полностью зависит от стимула гормона гонады, либо глубоко затронуто присутствием или отсутствием этого стимула. Факты, как мы видели, доказывают, что во всяком случае в огромном большинстве случаев, когда существует такая связь между соматическими половыми признаками и гормонами, вырабатываемыми репродуктивными органами, эти признаки наследуются обоими полами. У одного пола они развиты полностью, у другого — рудиментарны или отсутствуют. Но тот пол, обычно женский, у которого они рудиментарны или отсутствуют, способен передавать их потомству, а также способен развивать их более или менее полно при удалении, атрофии или заболевании яичников. Если изложить эти факты в терминах наших нынешних представлений о хромосомах и детерминантах или факторах, мы должны сказать, что факторы этих признаков присутствуют в хромосомах как мужских, так и женских гамет. Возникает вопрос: как возникли эти факторы? Если они были мутациями, не вызванными каким-либо внешним влиянием, то какова причина того, что эти конкретные признаки, которые единственные имеют адаптивную связь с половыми или репродуктивными привычками животного, являются в то же время единственными признаками, на которые влияют гормоны репродуктивных органов? Идея мутаций не подразумевает ни внешней связи, ни внутренней связи в органе или признаке; но эти признаки имеют и то, и другое: внешнюю связь в функции, которую они выполняют в половой жизни индивида, и внутреннюю связь в том факте, что на их развитие влияют половые гормоны. Нет более яркого примера несостоятельности современных концепций менделизма и мутаций для охвата сферы биономики и эволюции.

Правда заключается в том, что фактам и экспериментам в сравнительно узкой области в недавних биологических исследованиях стали придавать слишком большое значение. Никакое увеличение числа фактов или результатов экспериментов определенного класса не компенсирует отсутствие здравого рассудка и всестороннего понимания явлений, подлежащих объяснению. Сосуществование внешней и внутренней связи в рассматриваемых нами признаках наводит на мысль, что одно является причиной другого, и поскольку очевидно, что связь, например, рогов оленя с гормоном семенника вряд ли может быть причиной использования рогов в драке, разумное предположение состоит в том, что последнее является причиной первого. Мы уже видели, что развитие и сбрасывание рога — это процессы, по сути своей столь же физиологически или патологически близкие к тем, которые могут быть и иногда действительно вызываются в индивидуальной соме механическим раздражением и травмой надкостницы. Тот факт, что гормон семенника влияет на развитие рога, а также наши знания о гормонах в целом наводят на мысль о специальной теории наследования соматических модификаций, вызванных внешними стимулами. Физиологи склонны искать особую железу для производства каждой внутренней секреции. Но тот факт, что стенка кишечника вырабатывает секрет, который переносится кровью и заставляет поджелудочную железу выделять секрет, показывает, что особая железа не обязательна. Нет ничего невероятного в предположении, что ткань, стимулированная к усиленному росту внешним раздражением, будет выделять в кровь специальные вещества. Мы знаем, что живые ткани выделяют продукты, причем это не просто чистый углекислый газ и вода, а сложные соединения. Выдвинутая мной в 1908 году теория заключалась в том, что внутри гонад у нас имеются многочисленные гаметоциты, хромосомы которых содержат факторы, соответствующие различным частям сомы, и что факторы или детерминанты могут стимулироваться продуктами, циркулирующими в крови и происходящими из тех частей сомы, которые им соответствуют. Нет никаких оснований полагать, что экзостоз, образующийся на лобной кости в результате повторяющейся механической стимуляции, вызванной боданиями оленей, будет выделять особый гормон, который никогда ранее не образовывался в организме, но при усиленном росте он будет, вероятно, выделять повышенное количество промежуточных продуктов распада того же типа, что выделялись тканями, из которых он развился, и раньше. Эти продукты будут действовать как гормон на гаметоциты, стимулируя факторы, которые в следующем поколении будут контролировать развитие лобной кости и прилегающих тканей.

Трудность этой теории заключается в том, с которой уже сталкивались биологи, ранее высказывавшие предположения о связи между гормонами и наследственностью, а именно: как гормоны или продукты распада из одной части тела могут отличаться от таковых из той же ткани в другой части тела. Если бы не было никакой особой связи, гипертрофия кости в какой-либо части тела, например на голове, просто стимулировала бы фактор всего скелета в гаметоцитах, и результатом явилось бы лишь усиленное развитие всего скелета. С другой стороны, мы имеем очевидный факт, что множество хромосом, состоящих по виду из одного и того же вещества, путем серии равных делений хромосом определяют все различные специальные части сложного организма. Понять это не сложнее, чем то, что каждая часть тела должна выделять специальные вещества, которые будут оказывать особое влияние на соответствующие части хромосом. Мы знаем, что кожные железы в разных частях тела производят особые запахи, хотя все они сформированы из одной ткани и все происходят из эпидермиса. Представляется вполне возможным, что кости разных частей тела выделяют разные гормоны. Если бы факторы в гаметах стимулировались таким образом, они при развитии в новом индивиде производили бы слегка усиленное развитие той части, которая подверглась гипертрофии в родительской соме. Каким бы ничтожным ни был наследственный эффект, если стимуляция повторялась в каждом поколении, как это несомненно происходило в случае рассматриваемых нами признаков, наследственный эффект постоянно возрастал бы до тех пор, пока не стал бы намного больше прямого эффекта стимуляции. Мы можем выразить этот процесс математически следующим образом. Предположим, что величина гипертрофии в таком случае, как рост рогов, равна x, и что какая-то часть этого значения наследуется. Тогда во втором поколении такое же количество стимуляции вместе с унаследованным эффектом даст результат, равный x + x/n. Поскольку последняя дробь уже является наследственной, в каждом поколении к наследственности будет добавляться новая дробь x/n, так что после m поколений величина наследственного развития составит x + mx/n. Если n равно 1000, то через 1000 поколений унаследованный эффект будет равен x. Это, правда, не очень быстрый рост. Но возможно, что дробь x/n будет увеличиваться, поскольку наследственность вполне может заключаться не только в росте, не зависящем от стимуляции, но и в возрастающем ответе на стимуляцию, так что сам x может увеличиваться, а дробь x/n будет становиться больше в каждом поколении. Гибель и утрата кожи над рогом, первоначально вызванные разрывом кожи в драке, также стали наследственными, и постичь действие гормонов в этой части процесса, безусловно, трудно. Все, что мы можем предположить, — это то, что гормон быстро растущего рога, включая покрывающую его кожу, действует на соответствующий фактор в гаметоцитах в течение определенной части каждого года, а затем, когда кожа сдирается, гормон исчезает. Тогда можно сказать, что фактор на какое-то время стимулируется, а затем стимул внезапно прекращается. Кость также начинает отмирать, когда сдираются кожа и надкостница, и выработка гормона из нее также прекращается.

Однако ежегодное сбрасывание и возобновление рога можно понять только в связи с действием гормона семенника. Согласно моей теории, существует два гормональных действия: центростремительное — от гипертрофированной ткани к соответствующему фактору в гаметоцитах — и центробежное — от семенника к ткани рога или другого затронутого органа. Причина, по которой соматический половой признак не развивается до времени половой зрелости и развивается снова в каждый сезон размножения в таких случаях, как рога, заключается в том, что первоначальная гипертрофия, обусловленная внешней стимуляцией, происходила только тогда, когда гормон семенника циркулировал в крови. Фактор в гаметоцитах в каждом поколении подвергается воздействию обоих гормонов, и мы должны предположить, что тем или иным образом достигается результат, при котором наследственное развитие рога в соме происходит только при наличии гормона семенника. Следует помнить, что в настоящее время мы не способны составить четкое представление о процессе развития, понять, каким образом простая оплодотворенная яйцеклетка способна путем клеточного деления и дифференцировки развиться в сложный организм с органами и признаками, предопределенными в отдельной клетке, составляющей яйцеклетку. Если мы примем идею о том, что признаки представлены конкретными частями хромосом, согласно схеме Моргана, наша теория развития является современной формой теории преформации. Когда в ходе развития формируются клетки головы, из которых вырастают рога, каждая из этих клеток должна, как предполагается, содержать те же хромосомы, что и исходная яйцеклетка, из которой эти клетки произошли в результате многократного клеточного деления. Факторы в этих хромосомах, соответствующие лбу, стимулировались у родительского животного гормонами из разрастания ткани, вызванного внешним механическим раздражением, в то время как одновременно они пропитывались гормоном семенника, вырабатываемым либо самими гаметоцитами, либо интерстициальными клетками семенника. Когда в процессе индивидуального развития начинает формироваться голова, факторы, согласно моей теории, имеют тенденцию формировать особый рост ткани, из которого состоит зачаток рога, но часть стимула отсутствует и не восполняется до тех пор, пока гормон семенника не будет выработан и распространен в кровотоке, то есть когда семенники становятся зрелыми и функциональными.

Я не утверждаю, что эта теория полна — полное понимание процесса при современном уровне знаний невозможно, — но я утверждаю, что это единственная теория, которая дает хоть какое-то объяснение замечательным фактам, касающимся влияния гормонов репродуктивных органов на развитие вторичных половых признаков, и в то же время объясняет адаптивную связь этих признаков или органов с половыми привычками различных видов. С точки зрения гипотезы мутаций, адаптация чисто случайна. Т. Х. Морган считает, что появления двух слегка отличающихся оттенков цвета глаз у самца и самки в культуре плодовой мушки в бутылке достаточно для решения всей проблемы полового диморфизма и для того, чтобы вытеснить сложную теорию полового отбора Дарвина. Возможность ламаркистского объяснения он даже не упоминает. Он, несомненно, предположил бы, что рога оленей возникли как мутация, не объясняя, каким образом они стали подвергаться воздействию гормона семенника, и что, когда они возникли, олени сочли их удобным оружием для борьбы. Но со сложными адаптивными связями нельзя расправиться с помощью простого слова «мутация». Самцы обладают половыми инстинктами, которые сами по себе зависят от гормона семенника и которые развивают половую ревность и соперничество; при этом жвачные бодаются головами, поскольку у них нет резцов на верхней челюсти или клыков, которые используются в борьбе у других видов. Несомненно, в рогах, как и в других признаках, происходили мутации; на самом деле все наследственные признаки подвержены мутациям. Это наиболее вероятное объяснение не только эпизодического появления безрогих отдельных оленей, но и различий между рогами разных видов, поскольку нет никаких оснований полагать, что особый характер рога у каждого вида адаптирован к какому-то особому способу борьбы у каждого конкретного вида.

Различная структура рогов полорогих жвачных (Bovine and Ovine Ruminants), по моему мнению, является результатом различного характера борьбы. Если предположить, что борьба у полорогих (Bovidae) была более медленной и менее яростной, так что кожа над экзостозом подвергалась трению, но не разрывалась, результатом стало бы уплотнение рогового слоя эпидермиса, какое мы и наблюдаем; а тот факт, что кожа и надкостница не разрушаются, объясняет, почему рога не сбрасываются, а являются постоянными.

Среди менделистов и мутационистов существует тенденция переоценивать важность экспериментов по сравнению с умозаключениями — как индуктивными, так и дедуктивными. Бейтсон, однако, признал, что менделевские эксперименты и наблюдения над мутациями не решили проблему адаптации. Тем не менее, по-видимому, требуется, чтобы признаки были получены экспериментальным путем и лишь затем наследовались, прежде чем можно будет признать наследственное влияние внешних стимулов. Эксперименты Каммерера в этом направлении подверглись скептической критике, и следует признать, что опубликованные им данные недостаточны для полной убедительности. Но эксперименты такого рода по самому своему характеру сложны, если не невозможны. Существует однако другой метод — а именно, взять признак, который определенно в некоторой степени является наследственным, а затем с помощью эксперимента выяснить, является ли он «приобретенным». Если будет доказано, что наследственный признак изначально был соматогенным, отсюда следует, что соматогенные признаки со временем становятся наследственными. Именно это рассуждение я использовал применительно к своим экспериментам по получению пигмента на нижней стороне камбал, и аналогичные данные я получил в отношении чрезмерного роста хвостовых перьев у японских длиннохвостых петлей породы тоса [Сноска: 'Observations and Experiments on Japanese Long-tailed Fowls,' Proc. Zool. Soc., 1903.], представляющего собой модификацию вторичного полового признака. У этих кур перья хвоста у самок удлинены лишь незначительно.

От мистера Джона Спаркса, который лично привез экземпляры этой породы из Японии, я узнал, что японцы не только содержат птиц по отдельности на высоких насестах в специальных клетках, но и осторожно тянут хвостовые перья каждое утро, чтобы заставить их расти быстрее. Одним из вопросов, которые мне предстояло исследовать на моих экземплярах, вылупившихся из яиц, полученных от мистера Спаркса, было отношение роста перьев к линьке, происходящей у обычных птиц. Мой эксперимент заключался в содержании двух петухов, А и Б, первый из которых был оставлен в покое, тогда как у второго перья осторожно оттягивали, проводя между пальцами от основания кнаружи. Перья в хвосте представляли собой семь пар рулевых перьев, два ряда кроющих перьев хвоста (передний и задний, по четыре-пять пар в каждом ряду) и ряд переходных перьев: все они были стально-синими, почти черными; перед ними на спине располагалось множество красновато-желтых, очень тонких грифельных перьев седла.

В сентябре 1901 года, когда птицам было чуть больше трех месяцев, все взрослые перья хвоста находились в стадии роста. Растущее состояние можно определить по наличию рогового трубчатого чехла, простирающегося вверх от основания пера примерно на один дюйм. Когда рост прекращается, этот чехол сбрасывается. У петуха А рост продолжался до конца следующего марта, когда самые длинные перья — центральные рулевые — достигли длины 2 футов 4,5 дюймов. Одно из перьев, а именно одно из передних кроющих перьев хвоста, было случайно выдернуто 11 февраля 1902 года, когда его длина составляла 15,25 дюйма, рост его почти прекратился и сформировался очин; оно немедленно начало расти снова и продолжало расти до следующего сентября, когда было случайно обламано у основания; тогда его длина составляла 18 дюймов (44,5 см).

Эффект поглаживания у петуха Б заключался в периодическом выдергивании одного из растущих перьев. Из исходных перьев одно, левое центральное заднее кроющее, продолжало расти до 13 июля 1902 года, когда его длина без части, заключенной в фолликуле, составляла 2 фута 9,5 дюймов. Все выдернутые перья немедленно начинали расти снова, за исключением последних двух, выдернутых 27 мая и 13 июля, которые не росли до следующего сезона линьки в сентябре.

Первое правое центральное рулевое перо у петуха Б было случайно выдернуто 13 апреля 1902 года, когда его длина составляла 2 фута 9,875 дюйма. Его преемник начал расти немедленно, и со временем от него случайно отламывались кусочки без повреждения основания в гнезде, которое продолжало расти до 16 июня 1905 года, пока перо не было вырвано из своего гнезда. Общая длина пера с ранее обломанными кусочками, которые были измерены и сохранены, составила 11 футов 5,5 дюймов. Таким образом, оно продолжало расти без перерыва в течение трех лет и двух месяцев со средней скоростью 3,6 дюйма в месяц.

У петуха А в начале сентября 1902 года линьке подверглись только четыре коротких внешних рулевых пера: более длинные перья — а именно центральные рулевые и кроющие перья хвоста, которые перестали расти естественным образом весной 1902 года, — не линяли до начала октября. Это показывает огромное значение выдергивания перьев, как только они начинают проявлять признаки прекращения роста, с целью получения аномально длинных перьев. Центральные рулевые перья продолжали расти до начала сентября 1903 года, когда перо с левой стороны достигало длины 3 футов 6 дюймов, а с правой — примерно на дюйм короче. Кроющие перья прекратили расти сами по себе за некоторое время до этого, а центральные перья заднего ряда имели длину около 3 футов.

Поскольку казалось возможным, что между петухами А и Б существует некоторая естественная врожденная разница в росте перьев, в начале марта 1903 года я начал выдергивать и поглаживать перья только с левой стороны у петуха А, оставляя перья правой стороны нетронутыми. 30 июля на левой стороне центральное рулевое перо, а также первое и второе задние кроющие перья все еще росли; на правой стороне центральное рулевое перо также росло, но первое и второе задние кроющие перья прекратили рост и сформировали свои очины. Первое заднее кроющее перо на левой, или подвергавшейся выдергиванию, стороне было на 3 дюйма длиннее такового на правой. Второе заднее кроющее перо на левой стороне было еще длиннее. Первое и второе задние кроющие перья левой стороны прекратили рост только 26 августа. 2 сентября левое центральное рулевое перо почти завершило свой рост, правое перестало расти немного раньше. Левое было примерно на дюйм длиннее правого. Таким образом, как по длине, так и по продолжительности роста перья на подвергавшейся воздействию стороне оказались длиннее, чем на правой, и это стало результатом обработки, продолжавшейся всего шесть месяцев и начатой через несколько месяцев после того, как перья начали расти. Тем не менее, я не сомневаюсь, что выдергивание пера, как только оно проявляет признаки формирования очина, так что его преемник сразу же начинает расти снова, имеет еще более важное значение для достижения большой длины пера, чем само поглаживание пера.

В данном случае нет никаких сомнений в том, что: (a) птицы с длинными хвостами искусственно обрабатываются с максимальной заботой и изобретательностью японцами, которые их вывели; (b) механический стимул в моих экспериментах действительно заставлял перья расти в течение более длительного периода и достигать большей длины; (c) тенденция к более росту четко наследуется даже тогда, когда никакая обработка не применяется. Закономерным и логичным выводом является то, что унаследованная тенденция представляет собой результат искусственного воздействия. Никакая другая порода кур не демонстрирует столь чрезмерного роста хвостовых перьев. Можно признать, что особи значительно различаются по своей врожденной тенденции к усиленному росту, то есть к большей длине хвостовых перьев, но, согласно моим взглядам, это не противоречит основному выводу, поскольку каждый наследственный признак демонстрирует индивидуальную изменчивость.

Здесь следует отметить, что в ламаркистской теории концепция адаптации не является телеологической: они существуют не для какой-то определенной цели, а являются результатом внешних стимулов, возникающих в результате действий и привычек организма. Последняя концепция более универсальна, поскольку существуют случаи соматических половых признаков, про которые нельзя сказать, что они имеют пользу или функцию. Например, гребень и сережки у Gallus являются половыми диморфичными образованиями, причем у исходного вида они крупнее у петуха, чем у курицы. Нет убедительных доказательств того, что эти придатки служат для пользы или украшения. По сути, они представляют собой недостаток для птицы, поскольку используются противником, чтобы ухватиться за них при ударе. Первое, что происходит при драке петухов, — это кровотечение и разрыв гребня, когда они клюют друг друга в головы. Это повреждение кожи является, на мой взгляд, первопричиной эволюции этих структур, приводящей к гипертрофии. Но в этом, как и в других случаях, наследственный результат является закономерным, постоянным и симметричным, в то время как непосредственное воздействие на отдельную особь несомненно носит нерегулярный характер.

ГЛАВА V

Половые признаки млекопитающих. Свидетельства, противоречащие теории гормонов



Пожалуй, наиболее примечательными из всех соматических половых признаков являются те, которые почти универсальны для всего класса Mammalia: молочные железы у самки и мошонка у самца. Мы рассмотрели данные, касающиеся связи между развитием и функциональной деятельностью молочных желез и гормонами, вырабатываемыми в яичнике или матке, а теперь должны рассмотреть происхождение желез и их своеобразной физиологии в ходе эволюции. Очевидное объяснение с точки зрения ламаркизма и, по моему мнению, единственно верное заключается в том, что своим происхождением они изначально были обязаны тому же стимулу, который воздействует на них в настоящее время у каждого млекопитающего женской особи, приносящего потомство. Как мы видели, существует определенная трудность в объяснении того, каким образом наступление родов заставляет секрецию молока начинаться, но несомненно, что секреция быстро прекращается, если молоко не отсасывается из желез в результате сосательных движений потомства или искусственной имитации этого процесса. Корова, которую не доят или доят не полностью, перестает давать молоко. Когда стимул прекращается, лактация прекращается. Давление секрета в альвеолах заставляет клетки прекратить секрецию, примерно так же, как давление в мочеточниках нарушает секреторную деятельность почечного эпителия. У самых ранних млекопитающих можно предположить, что детеныши рождались в хорошо развитом состоянии, поскольку поначалу запасов молока было бы недостаточно для поддержания их жизнедеятельности в течение долгого времени в качестве единственной пищи. Мы должны также предположить, что мать начала заботиться о детенышах, удерживая их в контакте со своим брюхом. Тогда, испытывая голод, они начинали сосать ее волосы или шерсть. Фактическое развитие молочных желез у сумчатых было описано Бреслау [Сноска: Штутгарт, 1901.] и О'Донохью [Сноска: Q.J.M.S., lvii., 1911-12.]. Рудимент соска представляет собой углубление или вдавление эпидермиса, со дна которого поднимаются шесть толстых волосков. Фолликулы этих волос простираются в дерму, и от верхнего конца фолликула, то есть вблизи отверстия вдавления, длинный клеточный вырост тянется вниз в дерму, ветвится на своем конце и становится полым. Эти ветви представляют собой канальцы будущей молочной железы. Другой вырост из фолликула образует сальную железу. В дальнейшем волосы и сальные железы полностью исчезают, и остается только молочная железа с ее канальцами и протоками, открывающимися в полость соска. Это служит четким доказательством того, что молочная железа эволюционировала в связи с волосами и представляла собой увеличение желез, открывающихся в волосяной фолликул, однако трудно понять, почему сальная железа развивается, а впоследствии исчезает. Это, по-видимому, указывает на то, что молочная железа была не гипертрофированной сальной железой, а отдельным выростом, который, однако, не имел ничего общего с потовыми железами.

То, что внутриутробная беременность или ее прекращение изначально не были необходимы для определения функциональной периодичности молочных желез, доказывается их присутствием у однопроходных (Monotremes), которые являются яйцекладущими. Из условий существования этих млекопитающих очевидно, что как волосы, так и молочные железы эволюционировали раньше плаценты.

Здесь также следует отметить, что, согласно данным Штейнаха, в молочных железах по крайней мере среди соматических половых признаков нет никакой разницы между самцом и самкой в наследовании этих органов. Следовательно, зигота, независимо от того, определяется ли ее пол как мужской или женский, обладает одинаковым фактором для развития молочных желез. Согласно хромосомной теории в формулировке Моргана, этот фактор должен находится в соматических хромосомах, а не в половых хромосомах, и должен присутствовать в каждой зиготе. Все клетки тела, если предположить, что соматическая сегрегация не происходит, должны обладать теми же хромосомами, что и зигота, из которой они развились, и независимо от того, являются ли половые хромосомы XX, XY или X, должна существовать по крайней мере одна хромосома, несущая фактор молочных желез. Функциональное развитие последних в норме зависит, согласно обнаруженным до сих пор данным, от присутствия или отсутствия гормонов яичника или матки.

Если мы припишем, как это должно быть по моему мнению, первичное происхождение молочных желез в ходе эволюции механическому стимулу сосания, мы можем попытаться реконструировать этапы эволюции нынешней связи желез с другими органами и процессами размножения. На самой ранней стадии, представленной однопроходными (Monotremata или Prototheria), внутриутробного развития не существовало. Мы должны предположить, что вначале сосательный стимул вызывал как рост, так и секрецию, поскольку сначала не было ничего, кроме сальных или потовых желез, и хотя можно было бы предположить, что мутация произвела более крупные железы, никакая мутация не могла бы объяснить влияние гормонов на рост и функцию таких желез. Затем происходило некоторое незначительное наследование эффекта стимула, и это происходило бы, согласно моей теории, только в присутствии гормона яичника в том же состоянии, в котором впервые была вызвана модификация. Это происходило бы, конечно, после овуляции и после вылупления яиц. На следующей стадии, если принять современную точку зрения о том, что сумчатые происходят от плацентарных млекопитающих, яйца задерживались бы в матках на все более длительные периоды и рождались бы в хорошо развитом состоянии, поскольку лактация потребовала бы активных сосательных усилий со стороны детенышей. Ранние плацентарные унаследовали бы от предков, похожих на однопроходных, развитие молочных желез после овуляции, хотя во время пребывания детенышей внутри матки никакого сосания не происходило. Кажется вероятным, что связь между родами и фактической секрецией молока возникла благодаря сосательному стимулу детенышей после рождения.

Существуют веские доказательства того, что секреция молока может продолжаться почти бесконечно под воздействием стимула сосания или доения. Ни менструация, ни беременность не прекращают ее. Коров могут продолжать давать молоко до следующих родов, а если их кастрировать во время лактации, они продолжают выделять молоко в течение многих лет. Женщины также могут продолжать продуцировать молоко до тех пор, пока ребенку разрешено сосать, и в некоторых случаях это продолжалось два-три года или даже дольше. Более того, лактация может быть индуцирована повторяющимся актом сосания без какой-либо беременности. Это наблюдалось у кобыл, девственных сук, мулов, девственных женщин, а у одной женщины лактация продолжалась непрерывно в течение сорока семи лет, до ее восемьдесят первого года жизни, задолго после того, как яичник прекратил функционировать. Лактация также индуцировалась у животных мужского пола, например у быка, козла, барана и у мужчин [Сноска: Knott, 'Abnormal Lactation,' American Medicine, vol. ii (new series), 1907.]. Мы можем заключить, следовательно, что секреция молока в норме начинается по наследству после родов, и это, в соответствии с тем, что мы узнали о гормонах в связи с репродуктивной системой, вероятно, является следствием отмены гормона, поглощаемого от плода. Я не считаю необходимым предполагать, как это делают Лейн-Клейпон и Старлинг, что гормон физиологически ингибирует диссимилятивный процесс и усиливает ассимилятивный, и что отмена гормона при родах поэтому вызывает диссимилятивный процесс, то есть секрецию молока. Мой вывод заключается в том, что процесс секреции, запущенный механическим стимулом сосания, наследуется так же, как он был приобретен, так что он начинает происходить у особи только при отсутствии гормона плода, который отсутствовал, когда этот процесс был приобретен. Рост железы во время беременности в таком случае был бы обусловлен отсрочкой процесса секреции вследствие присутствия гормона плода, и таким образом этот гормон в ходе эволюции стал одновременно стимулом к росту и причиной ингибирования секреции.

Однако эта интерпретация не согласуется с примером Dasyurus. Если гормон плода абсорбируется из сумки, как я предполагал, чтобы объяснить персистенцию желтых тел во время лактации, то секреция молока после родов происходить не должна. Но в данном случае сосательный стимул воздействовал на железы после очень короткой беременности, в то время как гормон от плода абсорбируется в сумке, и поэтому можно предположить, что наследственная корреляция между секрецией и отсутствием гормона плода была утрачена в ходе эволюции.

Далее мы должны рассмотреть вопрос об эволюции желтых тел. Если эти образования формируются только у млекопитающих, имеющих внутриутробную беременность, и отсутствуют у однопроходных, они не могут быть единственным существенным источником гормона, стимулирующего развитие молочных желез, поскольку последние развиваются у однопроходных. С другой стороны, трудно, можно сказать невозможно, поверить в то, что случайная мутация привела к возникновению желтых тел, секреция которых вызывала внутриутробную беременность и в конечном итоге формирование плаценты. Представляется более вероятным, что задержка изначально содержащих желток яйцеклеток внутри яйцевода, какими бы причинами эта задержка ни объяснялась, была основным фактором формирования плаценты и всех изменений, претерпеваемых маткой при беременности. Поглощение питательных веществ из стенок матки, а также химическое и механическое стимулирование этих стенок вполне могли стать причиной отвлечения питания от яичника, приводя к постепенному угасанию процесса секреции желтка в яйцеклетках.

Концепции и метод рассуждений физиолога сильно отличаются от таковых у эволюциониста. Первый заключает на основании определенных экспериментов, что данный орган внутренней секреции выполняет определенную функцию. Желтые тела, например, согласно одной из теорий, представляют собой беспротоковые железы, функцией секреции которых является закрепление яйцеклеток в матке и стимулирование их развития. Другой функцией, предполагаемой для секреции желтых тел, является предотвращение дальнейшей овуляции во время беременности. Эволюционист, с другой стороны, спрашивает, каково было происхождение этих желтых тел, почему у млекопитающих разорванные фолликулы яичника после выхода яйцеклеток должны претерпевать прогрессивное развитие и сохраняться в течение большей части или всей беременности? Кажется очевидным, что желтые тела в эволюции явились следствием внутриутробной беременности, поскольку они встречаются только в связи с этим состоянием, и невозможно предположить, что могла случайно возникнуть мутация, благодаря которой разорванные фолликулы производили бы секрет, заставляющий оплодотворенные яйцеклетки развиваться внутри яйцеводов. Однако можно вполне разумно предположить, что развивающаяся яйцеклетка внутри матки выделяет нечто, что всасывается в материнскую кровь, и это нечто имеет ту же природу, что и вещество, выделяемое яйцеклеткой еще внутри фолликула яичника. Присутствие этого гормона могло бы заставлять фолликулярные клетки вести себя так, будто яйцеклетка все еще присутствует в фолликуле, так что они сохранялись бы, а не погибали и не подвергались абсорбции. Но это оставляет открытым вопрос: что такое лютеин и почему он секретируется? Лютеин — это краситель, иногда обнаруживаемый в сгустках крови и, вероятно, производный гемоглобина. В желтом теле лютеин содержится в клетках, а не в сгустке крови.

Химические исследования показывают, что лютеин желтого тела почти или даже полностью идентичен красителю желтка у птиц и рептилий. Эшер [Сноска: Ztschr. f. Physiol. Chem., 83 (1912).] обнаружил, что лютеин желтого тела имеет формулу C40H56 и по-видимому идентичен каротину моркови, в то время как лютеин яичного желтка имел формулу C40H56O2 и был более растворим в спирте и менее растворим в петролейном эфире, чем лютеин желтого тела. Разница, если она и существует, очень незначительна, и очевидно, что одно соединение легко может превращаться в другое. Более того, гипертрофированные фолликулярные клетки, составляющие желтое тело, секретируют жир, который наблюдается в них в виде капель. Сходство их содержимого с желтиком поэтому весьма примечательно, и можно предположить, что гормоны, абсорбированные из яйцеклетки или зародыша в матке, действуют на фолликулярные клетки таким образом, что заставляют их секретировать вещества, которые у предков передавались в яйцеклетку и образовывали желток. Можно возразить, что эта идея противоречит предыдущему предположению о том, что поглощение питательных веществ внутриутробным зародышем было причиной постепенного угасания процесса секреции желтка яйцеклетками в яичнике, но на самом деле это не так. Изначально у предков-рептилий или у однопроходных яйцеклетка в фолликуле секретировала желток желтого цвета. Материалы для этого по крайней мере проходили через фолликулярные клетки, и вполне вероятно, что эти клетки не были полностью пассивными, а активно секретировали в этом процессе. Вещества, диффундирующие из яйцеклетки, присутствовали бы в фолликулярных клетках во время этого процесса и, вероятно, действовали бы как стимул. Те же вещества, диффундирующие из яйцеклетки во время ее развития в матке, продолжали бы стимулировать фолликулярные клетки, объясняя тем самым не только их персистенцию, но и их секреторную активность. Поскольку яйцеклетка больше не присутствует в яичнике, секреты оставались бы в фолликулярных клетках, и желтое тело получило бы свое объяснение.

Если эта теория верна, отсюда следует, что желтые тела не образуются в тех случаях, когда яйцеклетки не задерживаются в яйцеводе во время своего развития. Существенным процессом в развитии этих структур является гипертрофия и, по крайней мере в некоторых случаях, размножение фолликулярных клеток в разорванном фолликуле. Я уже упоминал, что этот процесс не происходит у костистых рыб (Teleosteans), яичники которых изучались мной. Это были виды костистых рыб, у которых оплодотворение является внешним. Маршалл в своей «Физиологии размножения» [Сноска: Лондон, 1910, стр. 151.] цитирует ряд авторов, опубликовавших наблюдения об изменениях, происходящих в разорванном фолликуле у низших позвоночных, а также у однопроходных. Согласно Сандесу [Сноска: 'The Corpus Luteum of Dasyurus,' Proc. Lin. Soc., New South Wales, 1903.], у последних наблюдается выраженная гипертрофия фолликулярного эпителия после овуляции, но отсутствует врастание соединительной ткани или кровеносных сосудов из стенки фолликула. Сам Маршалл исследовал срезы желтого тела Ornithorhynchus и увидел сильно гипертрофированные и, по-видимому, полностью развитые лютеиновые клетки, но никаких следов врастания со стороны стенки фолликула. Этот факт казался бы совершенно несовместимым с предложенной выше теорией, но следует помнить, что яйцеклетка однопроходных, как известно, остается в яйцеводе в течение короткого периода, или, иными словами, проходит через него очень медленно и поглощает жидкость из его стенок, о чем свидетельствует значительное увеличение в размерах, которому подвергается яйцеклетка яичника до откладывания. Было бы интересно узнать, как долго рудиментарное желтое тело сохраняется у Ornithorhynchus: согласно моим взглядам, этот период должен быть очень коротким. Примечательно, что в результатах, процитированных Маршаллом, хорошо развитое желтое тело было обнаружено исключительно у низших позвоночных, являющихся живородящими. Например, среди рыб — у пластиножаберных Myliobatis и Spinax; у костистых рыб — у Zoarces; у рептилий — у Anguis и Seps. Бюлер, с другой стороны, подтвердил мой собственный отрицательный результат в отношении яйцекладущих костистых рыб, а также не обнаружил гипертрофии фолликула у круглоротых (Cyclostomes), которые также являются яйцекладущими. У упомянутых живородящих форм в яйцеклетке содержится желток, который задерживается в яйцеводе или яичнике, но дополнительное питание также абсорбируется из стенок матки или яичника. В этих случаях плацента отсутствует, и обычно нет прикрепления яйцеклетки или зародыша к стенкам яйцевода или яичника. Одних этих фактов было бы достаточно, чтобы опровергнуть теорию о том, что желтые тела представляют собой органы, производящие секрет, функция которого заключается в обеспечении прикрепления эмбриона к слизистой оболочке матки. Также, по моему мнению, неразумно полагать, что рудиментарные желтые тела низших живородящих позвоночных возникли как мутация, результатом которой стало внутреннее развитие яйцеклетки. Привычки легко могли привести к задержке оплодотворенных яйцеклеток на постепенно увеличивающиеся периоды [Сноска: Согласно Геддесу и Томсону (Evolution of Sex, 1889), обыкновенный уж был вынужден в искусственных условиях рождать живых детенышей.], и корреляция между задержанными развивающимися яйцеклетками и гипертрофией разорванных фолликулов вполне понятна в рамках моей теории о влиянии веществ, поглощаемых стенками яйцевода или яичника из развивающейся яйцеклетки.

Однако случай Dasyurus кажется несовместимым с этим аргументом, поскольку, как упоминалось ранее, Сандес обнаружил, что у этого сумчатого желтые тела сохранялись в течение большей части периода лактации, которая продолжается четыре месяца после родов. Все это время в матках нет эмбрионов, и поэтому можно утверждать, что поглощение гормонов от эмбрионов не может быть причиной персистенции желтых тел при беременности. Но мне кажется, что полный ответ на это возражение дают специфические взаимоотношения эмбрионов с сумкой у Dasyurus и других сумчатых. Кожа сумки, пока в ней находятся эмбрионы, очень мягкая, полнокровная и железистая; в то же время эмбрионы при перенесении в сумку при родах очень малы, незрелы и имеют мягкую нежную кожу. Следовательно, отношения эмбрионов с сумкой у Dasyurus тесно напоминают отношения эмбрионов с маткой после первых нескольких дней беременности у эутерий (Eutheria). Верно, что плацента отсутствует, но рты эмбрионов находятся в очень тесном контакте с сосками, и как кожа эмбрионов, так и кожа сумки мягкие и влажные. Если какие-либо особые вещества выделяются эмбрионами в матке при обычной беременности, те же вещества будут продолжать выделяться эмбрионами в сумке сумчатого, и они должны поглощаться кожей сумки. Таким образом, мне кажется, мы получаем логическое объяснение того факта, что желтые тела у сумчатых не рассасываются при родах, как у эутерий. Поскольку Сандес говорит о «большей части периода лактации», представляется, что рассасывание желтых тел происходит тогда, когда молодые особи Dasyurus достигают определенных размеров, покрываются шерстью и способны покидать соски или даже сумку по своему желанию. В этих условиях очевидному прекращению подвергается диффузия химических веществ из организма молодняка через стенки сумки. В этой связи было бы интересно узнать больше об отношении яйца и эмбриона к сумке и к желтым тела у Echidna. У Ornithorhynchus яйца высиживаются в гнезде, и сумка отсутствует.

Исходя из этого представления о том, что желтые тела являются результатом, а не причиной внутриутробной беременности, становится больше невозможно поддерживать теорию о том, что желтое тело у человека является причиной феномена менструации посредством своей внутренней секреции. Такова была теория Борна и Френкеля [Сноска: См. Biedl, Internal Secretory Organs (англ. пер.), 1912, стр. 404.]. Заключение Бидля заключается в том, что периодическое развитие и распад слизистой оболочки матки в менструальном цикле обусловлены гормоном интерстициальных клеток яичника. Леопольд и Равана обнаружили, что овуляция, как правило, совпадает с менструацией, но может происходить в любое время. И здесь проблему необходимо рассматривать с точки зрения эволюции. Едва ли можно сомневаться в том, что утолщение и рост слизистой оболочки в менструальном цикле имеют ту же природу, что и процессы, происходящие при беременности. Когда яйцеклетка или яйцеклетки не оплодотворяются, развитие через определенное время завершается (причем это время различно у разных видов млекопитающих), и слизистая оболочка отторгается, возвращается в исходное состояние, после чего процесс развития начинается снова.

Следовательно, менструацию следует интерпретировать как прерванные роды, как у женщины, так и у низших млекопитающих, хотя у последних она обычно не сопровождается кровотечением и называется проэструсом. Возникает вопрос: что определяет роды и менструацию? Присутствие оплодотворенной яйцеклетки должно было быть первопричиной гипертрофии слизистой оболочки матки, и при ее врожденном или наследственном развитии химические вещества, диффузирующие из яйцеклетки в матке или даже в фаллопиевой трубе, вполне могут быть стимулом, запускающим гипертрофию. Но что определяет окончание беременности? Является ли это просто возрастающим растяжением матки развивающимся плодом? Едва ли это может быть так у сумчатых, у которых плод при рождении совсем крошечный. Мы также не можем приписывать роды возобновлению овуляции, поскольку у Dasyurus она происходит только раз в год. Все, что мы можем предположить в настоящее время, заключается в том, что определенное периодическое развитие происходит наследственно в присутствии гормонов, выделяемых оплодотворенной яйцеклеткой и развившимся из нее эмбрионом. Когда яйцеклетка или яйцеклетки, не будучи оплодотворенными, погибают, период развития (обычно) укорачивается, и наступает проэструс или менструация. У собаки, однако, период эстрального цикла примерно равен периоду беременности, а именно шести месяцам.

Так называемое опускание семенников происходит исключительно у млекопитающих, у которых за несколькими важными исключениями оно является универсальным. Это очень замечательный случай изменения положения органа в ходе развития. Исходное положение семенника с каждой стороны весьма похоже на положение этого органа у птиц или рептилий. Половой валик тянется вдоль внутреннего края мезонефроса, с которым соединяются канальцы семенника. Семенник вместе с мезонефросом, образующим придаток семенника (эпидидимис), прочно прикрепленный к нему, выступает в целом и, не теряя связи с брюшиной, постепенно меняет свое положение в ходе развития, перемещаясь назад и вниз, пока не оказывается над брюшной стенкой прямо перед лобковым симфизом тазового пояса. Там брюшная стенка по обе стороны от средней линии истончается и растягивается, образуя мешочек — мошоночный мешок, в который перемещается семенник, оставаясь при этом прикрепленным к брюшине, выстилающей мешочек, в то время как дистальный конец семявыносящего протока сохраняет свою первоначальную связь с уретрой. Таким образом, движение семенника можно точно описать как транспозицию или смещение.

Для объяснения формирования мошонки предлагались различные причины, но никому еще не удалось предложить объяснение ее пользы. Всегда было совершенно невозможно вписать ее в рамки теории естественного отбора. Ее эволюция может быть объяснена только либо с помощью теории мутаций, либо на основе какой-либо ламаркистской гипотезы. Процесс смещения семенника не укладывается в концепцию мутации и не согласуется с другими случаями этого явления. Мутация представляет собой изменение структуры, в большей или меньшей степени затрагивающее всю сому, но проявляющееся особенно ярко в каком-то конкретном органе или структуре. Но мне не известна ни одна наблюдаемая мутация, которая заключалась бы не в изменении структуры или функции, а исключительно в изменении положения органа из одной части тела в другую, причем в изменение, происходящее посредством непрерывного процесса в ходе развития. Если бы семенники с самого начала развивались в другой части брюшной полости, могли бы быть основания называть это изменение мутацией. Более того, если это мутация, почему она никогда не происходила ни в одном другом классе позвоночных, кроме млекопитающих?

В 1903 году д-р В. Вудленд опубликовал [Сноска: Proc. Zool. Soc., 1903, Part 1.] ламаркистскую теорию этого признака млекопитающих, вероятность которой, как мне кажется, была скорее увеличена, чем уменьшена прогрессом исследований в области наследственности и эволюции с того времени. Д-р Вудленд связал смещение семенников со специфическими механическими особенностями способа передвижения у млекопитающих. Его слова звучат так: «Теория, отстаиваемая здесь, сводится к тому, что опускание семенников у млекопитающих было вызвано действием механических нагрузок, приводящих к разрыву мезоорхиальных прикреплений, причем такие нагрузки обусловлены инерцией органов, реагирующих на импульсивность, связанную с активностью животных, составляющих эту группу». «Импульсивность» представляет собой галопирующие или прыгающие движения, которые характерны для большинства млекопитающих при движении с максимальной скоростью, как это наблюдается, например, у лошадей, оленей, антилоп, собак, волков и других копытных и хищников. Очевидно, что когда тело опускается на землю после того, как было брошено вверх и вперед, органы брюшной полости приобретают быстрое движение вниз и вперед; когда тело достигает земли, его движение внезапно останавливается, в то время как органы брюшной полости продолжают двигаться. Следовательно, семенники испытывают сильное резкое движение вниз от мест прикрепления и в то же время вперед. Однако торможение движения вперед носит мгновенный характер, в то время как тело немедленно снова бросается вверх и вперед, что по закону инерции означает, что семенники отбрасываются еще сильнее вниз и назад. Нет никаких оснований полагать, как предполагает д-р Вудленд, что какой-либо разрыв брыжейки семенника (мезоорхиума) был обычным результатом этих нагрузок, но постоянное тянущее усилие или напряжение возникало в направлении, в котором семенники фактически перемещаются во время развития. Согласно этой теории, мы должны рассмотреть: (1) каким образом такие нагрузки могли вызвать сдвиг прикрепления брюшины; (2) почему предполагается, что семенники подвергаются этому воздействию в большей степени, чем другие органы брюшной полости. Ответ на первый вопрос заключается в том, что нагрузки вызывали бы рост соединительной мембраны (мезоорхиума) на заднем конце, сопровождающийся ее поглощением на переднем конце. Ответ на второй вопрос заключается в том, что семенники являются одновременно самыми компактными и тяжелыми органами в брюшной полости и в то же время наиболее слабо закрепленными. Последнее утверждение не относится к мезонефросу или эпидидимису, которые переместились вместе с семенником, но последний не может функционировать без первого, и можно предполагать, что тесное прикрепление придатка семенника к семеннику возникло у ранних млекопитающих еще до того, как развилось изменение положения.

Очевидно, что сильные толчки при галопе или прыжках не встречаются у птиц, рептилий или амфибий. Страусы бегают очень быстро и не летают, но их передвижение представляет собой шаг каждой ногой по очереди, а не галоп. Бесхвостые амфибии (Anura) способны совершать прыжки, но их прыжки обычно одиночные или повторяющиеся лишь несколько раз, а не представляют собой устойчивый галоп. Исключения среди млекопитающих еще больше доказывают тесное соответствие между «импульсивным» способом передвижения и смещением мужских половых желез. У однопроходных (Monotremata) мошонка отсутствует, семенники находятся в положении, аналогичном таковому у рептилий, и они являются единственными млекопитающими, у которых эти органы расположены впереди почек. При передвижении они малоподвижны, бег или галоп у них отсутствуют. Ornithorhynchus ведет водный образ жизни, а Echidna ведет ночной образ жизни и двигается очень медленно. У сумчатых мошонка находится впереди пениса, но фактически в том же положении, что и у других млекопитающих — то есть впереди вентральной части тазового пояса. Сам пенис устроен иначе, так как кожа вокруг органа не сомкнулась в вентральный шов под ним, в то время как сам орган не вырос вперед, срастаясь с кожей брюха, как у большинства других млекопитающих. Мошонка всегда располагается впереди места начала пениса, хотя у эутерий (Eutheria) она, по-видимому, находится позади этого органа. Более крупные сумчатые, такие как кенгуру, являются ярко выраженными прыгунами, а остальные активны при передвижении. Водные млекопитающие сирены (Sirenia) и китообразные (Cetacea) не имеют мошонки, их семенники находятся в брюшной полости. Нет необходимости выяснять, является ли это исходным положением или они происходят от предков, имевших мошонку: в любом случае положение семенников соответствует отсутствию того, что д-р Вудленд называет импульсивностью в передвижении. Ластоногие (Fissipedia) представляют собой поучительный пример, поскольку в то время как у ушастых тюленей (Otariidae) задние стопы повернуты вперед и они могут передвигаться по суше отчасти подобно обычным млекопитающим, настоящие тюлени (Phocidae) не могут двигать задними лапами независимо или поворачивать их вперед и способны лишь волочить свое тело по суше на короткие расстояния. У первых семенники расположены в четко выраженной мошонке, у вторых эти органы являются брюшными. Настоящие тюлени, вероятно, происходят от млекопитающих наземного типа с мошонкой, которая исчезла в ходе эволюции. Пожалуй, самым странным исключением являются слоны, у которых семенники находятся в брюшной полости. Здесь вследствие их строения и массивной формы передвижение обычно представляет собой шаг, и хотя они иногда бегут, аллюр представляет собой рысь, а не устойчивый галоп, а прыжки исключены. Ленивцы, которые висят на ветках вверх ногами, имеют брюшные семенники, но даже здесь они занимают заднее положение, между прямой кишкой и мочевым пузырем, так что здесь, по-видимому, имела место определенная степень смещения, вероятно, унаследованная от предков с более наземным образом жизни.

Тот факт, что яичники в норме не занимают положения, аналогичного положению семенников, согласуется с теорией, поскольку они намного меньше семенников; и тем не менее они претерпели некоторое изменение положения, поскольку находятся позади почек.

Факты согласуются с гормональной теорией, поскольку следует отметить, что, хотя развитие мошонки ограничено самцами, «опускание» или смещение происходит у плода, а не в период половой зрелости. Это согласуется с тем фактом, что механические условия, с которыми связывают это изменение, не связаны с половыми привычками, а связаны с общими привычками жизнедеятельности, которые начинаются вскоре после рождения. Следовательно, развитие можно считать связанным с присутствием гормона, происходящего из нормального семенника, но не со специфическим количеством или качеством гормона, ассоциированным со зрелостью или функциональной активностью органа. Однако у грызунов наблюдается различие в органах не только в зрелом возрасте, но и в каждый сезон гона, во всяком случае у мышиных (Muridae), таких как крысы и другие. В сезон гона семенники становятся намного крупнее и опускаются в мошоночные мешки, в остальное время года они, по-видимому, находятся в большей или меньшей степени в брюшной полости. У кроликов и зайцев, которые имеют гораздо более импульсивное передвижение, эти органы, судя по всему, всегда находятся в мошоночных мешках.

Можно было бы подумать, что в данном случае, хотя гормональную теорию наследственности и можно применить, нет никаких оснований полагать, что гормон, производимый семенником в ходе индивидуального развития, необходим для того, чтобы произошло наследственное изменение. Если особь была мужского пола и, следовательно, имела семенник, этот орган по наследству проходил бы через процесс смещения. Но существует любопытный факт: когда опускание не является нормальным и полным, при так называемом крипторхизме, органы всегда бесплодны. Задержку семенников в брюшной полости можно рассматривать как случай задержки развития, подобно многим другим аномалиям, но это не объясняет, почему удерживаемые семенники всегда остаются бесплодными, без сперматогенеза. Если унаследованный или врожденный процесс смещения требует присутствия гормонов, вырабатываемых нормальным семенником, тогда мы можем понять, почему дефектный семенник не опускается полностью: потому что он не производит гормон, необходимый для стимуляции наследственного механизма до полного смещения. Часто утверждается, что у крипторхов хорошо развиты половые инстинкты и соматические половые признаки, что кажется противоречащим приведенному выше объяснению, однако, согласно Анселю и Буэну, такие особи у свиней демонстрируют значительные различия во вторичных признаках пола и во внешних половых органах, представляя вариации, лежащие между нормой и кастрированным животным.

Таким образом, мы имеем здесь — в положении семенников у млекопитающих — состояние, которое ни в малейшей степени не является «адаптивным» в обычном смысле, то есть не выполняет никакой особой функции или полезности. Это состояние следует рассматривать как явно невыгодное, поскольку органы подвергаются большему риску повреждения, а брюшная стенка ослаблена, как мы знаем по риску пахово-мошоночной грыжи у человека. Но с точки зрения ламаркизма факты подтверждают вывод о том, что данное состояние является следствием определенных механических напряжений и имеет соматическое происхождение, в то время как рассмотренные здесь корреляции совершенно не объясняются никакой теорией мутаций или бластогенного происхождения.

ПРОТИВОПОЛОЖНЫЕ ДАННЫЕ

Теперь мы должны рассмотреть определенные случаи, которые semblent [указывают] на поддержку выводов, противоположных тем, которые мы отстаивали на предыдущих страницах, и рассмотреть данные, опубликованные в поддержку других теорий. Следует признать, что появление мужских вторичных признаков на одной стороне тела и женских на другой несовместимо с представлением о том, что развитие таких признаков обусловлено стимулом гормона, поскольку идея гормона означает нечто, диффундирующее посредством кровеносных сосудов, лимфатических сосудов и межклеточных пространств тканей по всему телу, а гормональная теория вторичных половых признаков предполагает, что эти признаки потенциально присутствуют благодаря наследственности у обоих полов. Появление мужских соматических признаков на одной стороне или в какой-то части тела и женских на другой, обычно связанных с соответствующими гонадами, получило название гинандроморфизма и уже давно известно у насекомых. Случаи этого состояния наблюдались, хотя и гораздо реже, у позвоночных. Мне не известны достоверные примеры у млекопитающих, а предположение о том, что у оленей уменьшение или аномалия одного рога может быть результатом удаления или повреждения семенника с одной стороны или с противоположной, были полностью опровергнуты экспериментами, в которых односторонняя кастрация не оказывала вообще никакого влияния на рога. Однако у птиц несколько таких случаев было зарегистрировано компетентными наблюдателями с такой конкретностью деталей, которая не оставляет места для сомнений. Одним из недавних подобных случаев является фазан бельгийской кольчатой формозской разновидности, P. torquatus, китайского фазана [Сноска: C. J. Bond, 'Unilateral Development of Secondary Male Characters in a Pheasant,' Journ. of Genetics, vol. iii., 1914.]. С левой стороны эта птица демонстрирует оперение, окраску и шпору самца; на правой ноге шпора отсутствует, за исключением небольшого рудимента, обычно встречающегося у курицы. Разница в оперении между двумя сторонами, однако, не является полной. Белый ошейник строго ограничен левой стороной, но переливающийся сине-зеленый цвет головы и шеи присутствует на обеих сторонах, хотя более выражен слева. Лишь несколько перьев самца появляются в кроющих перьях крыла с левой стороны. Перья груди рыжие, особенно с левой стороны. Кроющие перья хвоста демонстрируют ярко выраженные мужские признаки, особенно слева. Однако в хвосте полосатый признак самца присутствует не на одной стороне и отсутствует на другой, а у большинства перьев ограничен одной, внешней стороной каждого пера. Что касается гонад, то у этой птицы был обнаружен единственный орган с левой стороны, то есть в положении яичника у нормальных самок, и не было никаких следов гонады с правой стороны. Присутствующий орган был небольшим (3/4 дюйма в длину и 1/2 дюйма в ширину), и микроскопические срезы показали в одной части активно растущие участки трубчатого железистого строения, в некоторых из которых можно было обнаружить тела, похожие на сперматозоиды, в то время как в другой части находилась волокнистая ткань с дегенерирующими кистами. Последние, по-видимому, являлись дегенерирующими яичными фолликулами. Автор приходит к выводу, что этот орган изначально был функционирующим яичником, и что яичниковая часть атрофировалась, в то время как мужская часть стала функционально активной.

Другой случай у птиц был описан Поллем [Footnote: B.B. Ges. Naturf. Freunde, Berlin, 1909.] и упомянут Донкастером [Footnote: Determination of Sex, Cambridge, 1914.]. Речь идет о снегире, у которого мужское и женское оперение было резко разделено на две стороны тела. Правая сторона брюшной поверхности была красной, как у нормального самца, а левая — серой, как у нормальной самки. В этом случае с правой стороны имелся семенник, а с левой — яичник, как у нормальных самок.

Третий случай у птиц, несколько отличающийся от двух первых, представляет собой домашняя птица, описанная Шаттоком и Зелигманном [Footnote: Trans. Pathol. Soc. (London), vol. 57, Part i., 1906.]. Это была двухлетняя птица породы леггорн с полностью развитыми гребнем и сережками петуха. На каждой ноге имелся толстый тупой шпорец длиной почти в дюйм, однако у породы леггорн шпоры отнюдь не редкость у кур зрелого возраста до того, как они перестали нести яйца. По оперению признаки были преимущественно женскими. Поскольку окраска была белой, половые различия проявиться не могли; шейные гривы были развиты лишь умеренно, седельные гривы практически отсутствовали, хвост напоминал куриный. С левой стороны имелся полностью развитый яйцевод, с правой — другой, длиной менее половины полного размера. Также с каждой стороны имелся семявыносящий проток. С каждой стороны находилась гонада: правая — примерно четверть размера левой. По микроскопическому строению правая гонада напоминала семенник, состоящий исключительно из канальцев, выстланных эпителием из одного слоя клеток. В одной части этого органа канальцы были крупнее, чем в остальных, и в одном из них наблюдался процесс сперматогенеза. Левая и более крупная гонада имела совершенно сходное строение, но на ее нижнем конце обнаруживались два яйца, заключенные в фолликулярный эпителий.

В отношении последнего случая следует отметить, что, хотя гонада с правой стороны была полностью мужской, одностороннего развития мужских признаков не наблюдалось. Что касается двух других случаев, необходимо указать: (1) различие между двумя соматическими половыми признаками на двух сторонах представляет собой главным образом различие в окраске, за исключением различия в шпорах у фазана Бонда; (2) уже приведенные данные показывают, что у кур кастрация не препятствует развитию окраски и формы мужского оперения, а также шпор; что у селезней, хотя кастрация, по-видимому, не проводилась на молодых особях до развития мужского оперения, при проведении ее на половозрелой птице она предотвращает затменную линьку и не заставляет самца напоминать курицу. Кастрация, таким образом, склоняет к выводу, что у птиц развитие мужских признаков не находится в столь тесной зависимости от стимуляции гормоном семенника, как у млекопитающих. Следовательно, эти признаки должны развиваться благодаря наследственности в соме, что подразумевает способность самой сомы дифференцироваться у обоих полов. Таким образом, развитие должно носить более характер гаметического сопряжения. Из этого не следует, что первичный половой признак или соматические признаки являются исключительными у каждого из полов. Мы можем предполагать, что зигота содержит оба пола, один или другой из которых является доминантным, и что доминирование одного первичного пола влечет за собой доминирование соответствующих половых признаков. Однако это не согласуется с результатом удаления яичников у уток, поскольку это приводит к появлению признаков самца, так что доминирование самки не является постоянным состоянием сомы, а зависит от гормона яичника.

У гермафродитных особей, упомянутых выше, различие доминирования наблюдается на двух сторонах тела, а не у двух разных особей. Здесь также можно заметить, что, хотя очень трудно поверить, будто шпоры не были обязаны своим эволюционным происхождением механической стимуляции при ударах ногами в драке, и хотя при демонстративном поведении распушаются особо увеличенные перья, мы в настоящее время не можем приписать разнообразную и яркую окраску самцов птиц прямому влиянию внешних стимулов.

У чешуекрылых среди насекомых данные относительно кастрации склоняют к тому, что гормоны гонад вообще не играют роли в развитии соматических половых признаков. Келлог, американский зоолог, в 1905 году [Footnote: Journ. Exper. Zool. (Baltimore), vol. i., 1905.] описал эксперименты, в которых он уничтожал с помощью раскаленной иглы гонады у гусениц шелкопряда (Bombyx mori), и не обнаружил различий в половых признаках бабочек, выведенных из таких гусениц. Удеманс ранее получил тот же результат у непарного шелкопряда, Lymantria dispar. Мейзенгеймер [Footnote: Experimentelle Studien zur Soma- und Geschlechtedifferenzierung. Jena, 1909.] провел более масштабные эксперименты по кастрации гусениц у последнего из упомянутых видов, у которого самец имеет темную окраску и сильно опушенные усики, тогда как самка очень бледная и имеет лишь слабо опушенные усики. У бабочек, развившихся из кастрированных личинок, не наблюдалось никаких изменений мужских признаков, а у самок единственное различие заключалось в том, что некоторые из них были чуть темнее нормальных. Мейзенгеймер и после него Копец утверждают, что пересаживали яичники самцам и семенники самкам, в результате чего трансплантированные органы оставались живыми и росли, а в некоторых случаях по меньшей мере соединялись с половыми протоками. Даже в этих случаях развившаяся бабочка демонстрировала изначальные признаки того пола, которому принадлежала гусеница, из которой она происходила, хотя она и несла гонаду противоположного пола. Как видно, эти результаты прямо противоположны тем, что были получены Штейнахом на млекопитающих. У нас нет данных о том, что более темная окраска нормального самца в данном случае является адаптивной или обусловлена внешними стимулами, однако опушение усиков общепризнано как более развитая форма органов обоняния и поэтому является адаптивным, позволяя самцу находить самку. Следовательно, это именно тот орган, от которого можно было бы ожидать реакции на гормоны половых желез. Утверждается, что половые инстинкты также остались неизменными: самец, содержащий яичники вместо семенников, с легкостью спаривался с нормальной самкой.

Эти результаты, сколь бы невероятными они ни казались, согласуются с относительно частым появлением гинандроморфизма у насекомых [Footnote: See Doncaster, Determination of Sex (Camb. Univ. Press, 1914), chap. ix.]. Один из наиболее примечательных случаев такого рода — муравей (Myrmica scabrinodis), левая половина которого является мужской, а правая — не просто женской, но рабочей, то есть стерильной самкой без крыльев. Случаи у чешуекрылых, например Amphidasys betularia, отмечались неоднократно. По-видимому, не только усики и рисунок, но также половые придатки и сами гонады являются мужскими и женскими на двух сторонах. Исходя из представления, что оба пола и соматические половые признаки обоих полов присутствуют в каждой зиготе, а фактический пол обусловлен доминированием, мы должны заключить, что мужские первичные и вторичные признаки доминируют с одной стороны, а женские — с другой, и очевидно, что гормоны, диффундирующие по всему телу, здесь не могут определять развитие соматических половых признаков. Предпринимались различные попытки объяснить гинандроморфизм у насекомых в соответствии с хромосомной теорией определения пола. Они обсуждаются Донкастером в уже цитированном томе, однако с точки зрения настоящей работы важнейшим вопросом является вопрос о соматических половых признаках. Согласно Донкастеру, было обнаружено, что у некоторых чешуекрылых различные половые хромосомы встречаются у самки, а не у самца, как у других насекомых. Половина яиц, следовательно, содержит X-хромосому, а половина — Y, в то время как все сперматозоиды содержат X-хромосому. Донкастер наблюдал у Abraxas grossulariata яйцеклетки с двумя ядрами, причем оба претерпевали созревание. Если одно из них при редукции изгнало Y-хромосому, а другое — X, то одно должно было сохранить X, а другое — Y. Каждое из них было оплодотворено сперматозоидом, в результате чего одно стало XX, или мужским, а другое — XY, или женским. Можно предполагать, что, поскольку имелась цитоплазма лишь одной яйцеклетки, каждое ядро определяло признаки половины развившейся особи. Вопрос, следовательно, заключается в том, где находятся факторы соматических половых признаков? Одно из предположений, которое можно высказать, состоит в том, что женские признаки присутствуют в Y-хромосоме — в данном случае хромосоме, определяющей женский пол, — или, если женские признаки носят чисто отрицательный характер, что мужские признаки находятся в X-хромосоме, но проявляются лишь в гомозиготном состоянии, а именно:
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Мужские признаки у самца XX проявлялись бы потому, что они присутствуют в двух хромосомах, но были бы рецессивными у самки, поскольку присутствуют только в одной хромосоме. Однако состоятельность этой схемы опровергается тем фактом, что самцы способны передавать женские признаки своей расы, как в случае, упомянутом Донкастером, когда самец Nyssia zonaria при скрещивании передает бескрылый признак собственной самки.

Другое, пожалуй, лучшее предположение заключается в том, что соматические признаки обоих полов присутствуют в каждом из них. Тогда, поскольку каждая соматическая клетка происходит без сегрегации от оплодотворенной яйцеклетки, мы можем предполагать, что присутствие половых хромосом в самих соматических клетках тем или иным образом определяет, будут ли развиваться мужские или женские признаки, без помощи каких-либо гормонов из гонад. Эта теория была бы вполне совместима с мнением, что адаптивные соматические половые признаки могут быть обусловлены внешней стимуляцией; ибо если предположить, что гипертрофия или модификация передается детерминантам в гаметоцитах и ограничена одним полом, например мужским, то эти детерминанты изменялись бы в ассоциации с половыми хромосомами этого пола, и таким образом, хотя после редукции и оплодотворения они присутствовали бы и в женской зиготе, они не развивались бы у этого пола. Таким образом, если обозначить M как модификацию, приобретенную у самца, и m как отсутствие этой модификации (например, опушенный усик бабочки), а половые хромосомы как X и Y, то мы имели бы в гаметоцитах —

Самец Самка

 MM mm

 XX XY

Гаметы MX, MX: mXmY

Зиготы MmXX самец, MmXY самка,

и признак M появлялся бы только у самца, поскольку он развивается исключительно в ассоциации с XX в соматических клетках, происходящих из мужской зиготы. Таков был бы результат в первом поколении, в котором соматическая модификация затронула факторы в хромосомах. В следующем поколении m у самца подвергся бы изменению, и самец ради простоты мог бы считаться ставковым как MMXX. Когда женские гаметы сегрегировали бы, некоторые из них всегда были бы mY, а некоторые зиготы, следовательно, MXmY. Другие могли бы быть MMXY. Таким образом, согласно этой теории, всегда находились бы некоторые самки, гетерозиготные по мужскому признаку.

Джеффри Смит, один из многих подающих надежды молодых научных исследователей, чья карьера оборвалась на войне, придерживался взглядов на соматические половые признаки, отличных от тех, которые объясняют их развитие как следствие воздействия гормона семенника или яичника. Нуссбаум в 1905 году [Footnote: 'Ergebuisse der Anat. und Entwicklungsgesch.,' Bd. xv.; Pflügers Archiv, Bd. cxxvi, 1909.] зафиксировал эксперименты на Rana fusca (которая идентична британскому виду, обычно называемому R. temporaria), казавшиеся доказывающими, что у самца лягушки после кастрации не происходит ежегодное развитие брачного бугорка и мышц передней конечности, и если эти органы начали увеличиваться до кастрации, они вновь атрофируются. Когда кусочки семенника вводились в спинной лимфатический мешок кастрированной лягушки, брачные бугорки и мышцы развивались так же, как у нормальной лягушки. Джеффри Смит и Эдгар Шустер [Footnote: Quart Journ. Mic. Sci., lvii, 1911-12.] исследовали этот вопрос заново, получив результаты, противоположные данным Нуссбаума.

Смит и Шустер начинают с описания нормального цикла изменений в семенниках, с одной стороны, и в брачном бугорке — с другой. После выделения сперматозоидов в марте или апреле семенники имеют наименьший размер. Начиная с этого момента и вплоть до августа они неуклонно увеличиваются в размерах, достигая максимума в начале сентября. С этого времени и до периода размножения не происходит увеличения размеров или изменения клеточной структуры, причем семенники в этот период, по-видимому, пребывают в состоянии полной неактивности. Что касается внутреннего развития, то после выброса сперматозоидов в сезон размножения сперматогонии делятся и пролиферируют, образуя группы клеток, известные как сперматоцисты. В июне и июле сперматогенез протекает активно, а с августа по октябрь завершается формирование зрелых сперматозоидов.

Соответствующие изменения в брачных бугорках заключаются в следующем. Сразу после сезона размножения роговой эпидермис бугорка с его глубоко пигментированными сосочками сбрасывается, и большой палец остается сравнительно гладким с апреля или мая до августа или сентября. Когда крупные сосочки отпадают, под ними остаются более мелкие сосочки, которые постепенно сглаживаются за счет разрастания эпидермиса между ними. Таким образом, эпидермис растет в то время, когда происходит сперматогенез. В августе и сентябре эпидермальные сосочки начинают отчетливо проявляться, и с этого времени до февраля происходит непрерывное увеличение сосочков и их пигментации. Джеффри Смит утверждает, что развитие этого соматического признака происходит в то время, когда семенники неактивны и неизменны. Учитывая, что семенники на протяжении зимних месяцев забиты сперматозоидами, которые неизбежно нуждаются в некотором питании и могут непрерывно выделять гормон, этот аргумент имеет весьма малый вес. Смит и Шустер обнаружили, что овариэктомия с последующей имплантацией семенников (или инъекцией экстракта семенников) либо без таковой не оказывает никакого влияния, способного заставить большой палец самки принять какие-либо мужские признаки.

Кастрация в период сезона размножения приводит к тому, что внешний пигментированный слой с его сосочками сбрасывается очень быстро, то есть она имеет тот же эффект, что и нормальный выброс сперматозоидов. Смит и Шустер обнаружили, что кастрация в другие сезоны заставляет бугорок оставаться в том состоянии, в котором он находился в тот момент, что не происходит никакого уменьшения или всасывания, какие наблюдали Нуссбаум и Мейзенгеймер, и что аллотрансплантация семенников (то есть введение семенников от других лягушек либо в спинные лимфатические мешки, либо в брюшную полость) или инъекция экстракта семенников не оказывают никакого влияния на рост или развитие брачного бугорка.

В работах как Нуссбаума, так и Смита с Шустером имеется один изъян, а именно: ни один из них не упоминает или, судя по всему, не осознает тот факт, что брачные бугорки, помимо кожных желез, состоят из рогового эпидермиса, развивающегося из подлежащего живого эпидермиса. Роговой слой четко не показан на рисунках Смита и Шустера. Представляется невозможным, чтобы роговой слой или его сосочки могли атрофироваться в результате кастрации или подвергнуться обратной резорбции. Роговая часть брачного бугорка лягушки сопоставима с роговым чехлом рогов у млекопитающих вилорогов (Antilocapra), которые сбрасываются после сезона размножения и ежегодно отрастают заново. Мейзенгеймер утверждает, что он вызвал развитие сосочков на брачном бугорке не только путем имплантации кусочков семенника, но и путем имплантации кусочков яичника. Это выглядит настолько невероятным, что вызывает сомнение: а не заблуждался ли этот же исследователь относительно результатов своих экспериментов по трансплантации гонад у бабочек.

Смит и Шустер приходят к выводу, что нормальное развитие брачного бугорка зависит от присутствия нормальных семенников, однако нет достаточных оснований утверждать, что этот эффект обусловлен гормоном, происходящим из семенника. По мнению Смита, с тем же успехом можно предположить, что клетки семенника поглощают из крови некое вещество или вещества, изменяя тем самым состав последней и, возможно, стимулируя выпродукцию этих веществ в каком-либо другом органе тела. Эти вещества можно предварительно назвать половыми формообразовательными веществами. Следовательно, теория Смита заключается в том, что действие семенников в метаболизме состоит скорее в извлечении чего-либо из крови, чем в добавлении туда чего-либо, и что именно этот вычитающий эффект влияет на развитие соматических половых органов.

Джеффри Смит, по сути, в рассмотренной выше работе пытается применить к лягушке те взгляды, которые он выдвинул [Footnote: Fauna und Flora des Golfes van Neapel, 29 Monographie Rhizocephala.] в отношении влияния паразита Sacculina на половые органы крабов. Вид, у которого он исследовал влияние паразита наиболее полно, — это Inachus scorpio (или dorsettensis). Рисунки, показывающие изменения в брюшке, вызванные присутствием Sacculina, приведены в книге Донкастера Determination of Sex, табл. xv. Sacculina представляет собой одно из усоногих (Cirripedia) и, следовательно, близка к морским уточкам. Она проникает в краба на личиночной стадии и полностью переходит в тело краба, где развивает систему ветвящихся корневидных отростков. В зрелом состоянии тело Sacculina, содержащее ее половые органы, образует вырост у основания брюшка краба на его брюшной поверхности, и после формирования этого выроста краб больше не линяет. Пораженные таким образом крабы не проявляют обычных соматических половых признаков, и некогда предполагалось, что нападению подвергаются исключительно самки. Теперь известно, что паразитом могут заражаться оба пола хозяина, однако присутствие последнего вызывает подавление соматических половых различий. Проникновение паразита осуществляется, когда краб молод и мал, до того как соматические половые признаки полностью развились. Сами гонады, по крайней мере в некоторых случаях, не подвергаются непосредственному прорастанию волокнистыми отростками паразита, тем не менее они атрофируются и почти исчезают. У Inachus брюшко нормального самца очень узкое и не имеет никаких придатков, кроме двух пар копулятивных стилей. Брюшко самки очень широкое и имеет четыре пары двуветвистых придатков, покрытых волосками, нормальная функция которых заключается в вынашивании яиц. Эффект паразита у самца заключается в том, что брюшко становится шире, копулятивные стили редуцируются, а двуветвистые волосистые придатки развиваются подобно таковым у самки, но оказываются мельче. У самки брюшко остается широким, однако придатки намного меньше, чем у нормальной самки, и примерно равны по размеру таковым у «сакулинизированного» самца. Смит истолковал изменение у самца как развитие женских вторичных признаков, однако из состояния у десятиногих ракообразных с длинным хвостом (Macrura), таких как омар или речной рак, очевидно, что брюшко или хвост самца изначально несли придатки, сходные с женскими, и что мужской признак представляет собой утрату этих придатков. Отсутствие мужского признака, следовательно, неизбежно влечет за собой развитие этих придатков, и у нас не больше оснований утверждать, что самец под влиянием паразита развивает женские признаки, чем говорить об отсутствии мужского признака. В фактах, касающихся паразитарной кастрации, нет никаких свидетельств в пользу вывода Джеффри Смита о том, что женские признаки латентны у самца, а мужские не латентны у самки: оба возвращаются в состояние, в котором они напоминают друг друга и ту примитивную форму, от которой они дифференцировались.

Своими исследованиями паразитарной кастрации Джеффри Смит был приведен к формулировке теории для объяснения соматических половых признаков, отличной от теории гормонов. Он обнаружил, что в крови нормальной самки краба содержатся жировые вещества, которые поглощаются яичниками для производства желтка яйцеклеток. Когда присутствует Sacculina, эти вещества поглощаются паразитом; яичник лишается их и потому атрофируется. У самца паразит требует аналогичных веществ, и его потребность в крови хозяина стимулирует секрецию таких веществ, так что весь метаболизм изменяется и уподобляется метаболизму самки. Именно это физиологическое изменение вызывает развитие женских вторичных признаков. Он описывает это изменение как выработку гермафродитного полового формообразовательного вещества на том основании, что по меньшей мере в одном случае яйца были обнаружены в семеннике самца Inachus, который был хозяином Sacculina, но выздоровевшем. Однако следует отметить, что сама Sacculina является гермафродитом с яичниками, значительно превосходящими по размеру семенники. Вполне возможно, что, пока паразит предотвращает развитие семенника или яичника у хозяина, он выделяет в тело хозяина гормон из собственных яичников, который склонен развивать женские вторичные признаки; ведь паразит сам является ракообразным, и поэтому гормон из его яичников не окажется чересчур чужеродным по своей природе, чтобы действовать на ткани хозяина.

Наблюдение Джеффри Смита о том, что яйца могут появляться в семеннике краба после излечения от паразита, представляется более важным, чем его своеобразные теоретические предположения, поскольку оно склоняет к выводу, что пол не всегда неизменно фиксируется при оплодотворении. В данном случае влияние преимущественно женского паразита представляется реальной причиной развития яиц в семеннике хозяина. Джеффри Смит не обсуждает происхождение соматических половых признаков в ходе эволюции и не пытается показать, как его теории полового формообразовательного вещества и влияния гонад скорее посредством вычитания, чем добавления, соотносятся с этой проблемой.

ГЛАВА VI

Происхождение неполовых признаков: явления мутации

Согласно защищаемой здесь теории, модификации, производимые внешними стимулами в соме, будут также в некоторой незначительной степени наследоваться в каждом поколении, когда они не связаны с полом или размножением. В этом случае привычки и связанные с ними стимулы будут общими для обоих полов, а гормоны, выделяемые гипертрофированными тканями, будут действовать на соответствующие детерминанты в гаметоцитах. Модификации, производимые таким образом, будут поэтому связаны с привычками, и теория охватит все адаптации структуры к функции, однако в нее могут войти и другие признаки, которые являются результатом стимулов и при этом не имеют функции или пользы.

Большинство эволюционистов в последние годы учили, что воздействия, оказываемые через сому, не оказывают никакого влияния на детерминанты в хромосомах гамет, что все наследственные вариации являются гаметогенными, а не соматогенными. Менделисты полагают, что эволюция была обусловлена появлением признаков или факторов того же рода, что и отличающие разновидности у культивируемых организмов и являющиеся предметом их экспериментов, однако они столкнулись с трудностью, как уже упоминалось в главе II, в формировании какого-либо представления о происхождении нового доминантного признака. Рецессивный признак представляет собой отсутствие какого-то положительного признака, и если при клеточных делениях гаметогенеза фактор положительного признака полностью переходит в одну клетку, другая останется без него, не будет «носить» этот фактор. Если такая гамета оплодотворяется нормальной гаметой, организм, развившийся из зиготы, будет гетерозиготным, и в его гаметах произойдет сегрегация между хромосомой, несущей фактор, и другой хромосомой, лишенной его, так что теперь образуется много гамет, лишенных рассматриваемого фактора. Когда две такие гаметы объединяются при оплодотворении, результирующий организм оказывается гомозиготным рецессивом, а соответствующий признак отсутствует. Таким путем мы можем вообразить происхождение особей-альбиносов из окрашенной расы, если предположить, что окраска была обусловлена единственным фактором.

По мнению Бейтсона, происхождение нового доминанта представляет собой гораздо более сложную проблему. В 1913 году он обсуждал этот вопрос в своих Силлимановских лекциях [Footnote: Problems of Genetics, Oxford Univ. Press, 1913.]. Он считает эту трудность одинаково безнадежной независимо от того, воображаем ли мы доминанты обусловленными неким внутренним для организма изменением или же приобретением чего-либо извне. Описания происхождения новых доминантов под наблюдением у растений обычно оказываются подверженными подозрению в том, что растение было занесено случайно, или возникло от предшествующего скрещивания, или явилось результатом встречи комплементарных факторов. Однако в медицинской литературе имеются многочисленные свидетельства спонтанного происхождения различных аномалий, ведущих себя как доминанты (таких как брахидактилия), и Бейтсон считает достоверность некоторых из них несомненной. Он заключает, что в нынешнем состоянии знаний невозможно предложить какое-либо объяснение происхождения доминантных признаков. В примечании, однако, он высказывает предположение о возможности того, что таких вещей, как новые доминанты, не существует. Были обнаружены факторы, которые просто ингибируют или предотвращают развитие других признаков. Например, белая окраска оперения у кур породы белый леггорн обусловлена ингибирующим фактором, который предотвращает развитие фактора окраски, также присутствующего там. Уберите доминантный ингибирующий фактор, и окраска проявится. Это демонстрируется скрещиванием доминантного белого с рецессивным белым, когда некоторые птицы поколения F(2) оказываются окрашенными [Footnote: Bateson, Principles of Heredity, p. 104.]. Подобным образом брахидактилия у человека может быть обусловлена утратой ингибирующего фактора, который препятствует ее проявлению у нормальных лиц. Очевидно, однако, что это предположение трудно применить ко всем случаям. Например, белые леггорны должны были произойти от окрашенной формы, вероятно, от дикого вида Gallus bankiva. Если бы предположение Бейтсона было справедливо, нам пришлось бы предполагать, что утрата фактора окраски заставила появиться доминантный белый цвет, а затем, когда он убран, окраска появляется снова, так что факторы окраски и ингибирующие факторы должны располагаться друг над другом в виде некоторого рода слоистого чередования. И тогда как нам объяснить рецессивный белый цвет?

В своем Президентском обращении к заседанию Британской ассоциации в Австралии в 1914 году Бейтсон излагает свое предположение несколько более полно, владея языком, который едва ли менее примечателен, чем сам предмет. Чем более изучаются формы с устойчивым воспроизведением в потомстве, тем труднее понять, как они могут варьировать, как может возникнуть вариация. Когда скрещиваются две формы Antirrhinum, во втором поколении наблюдается такое изобилие различных комбинаций факторов обоих прародителей, что Лотси высказал предположение, будто все вариации могут быть объяснены скрещиванием. Бейтсон с этим не согласен. Он считает, что генетические факторы не являются постоянными и неразрушимыми, но могут претерпевать количественный распад или фракционирование, производя стадии вычитания или редукции (как у душистого горошка Пикоти или голландского кролика). Кроме того, вариация может происходить путем утраты факторов (как при происхождении белого душистого горошка от окрашенного). Но рассматривая фактор как нечто, что, хотя и может делиться, не растет и не увядает, не развивается и не распадается, менделист не может постичь его начало в той же мере, в какой мы не можем постичь сотворение чего-либо из ничего. Поэтому Бейтсон просит нас рассмотреть, не могли ли все разнообразные типы жизни произрасти из постепенной распаковки изначальной сложности в первобытных, вероятно, одноклеточных формах, от которых произошли существующие виды и разновидности. Подобное предположение по мнению автора является в одном отношении банальностью, а в другом — абсурдом. То, что потенциальность всех признаков всех форм, когда-либо существовавших (птеродактилей, динозавров, бабочек, птиц и т. д., включая признаки всех разновидностей человеческой расы и отдельных людей), должна была присутствовать в первобытной прародительской протоплазме, — банальность, ибо если бы возможность такой эволюции не существовала, эволюция не произошла бы. Но утверждать, что каждый отдельный наследственный признак человека реально присутствовал как менделевский фактор в предковой амебе, и что человек представляет собой лишь группу всего комплекса признаков, которым позволено произвести реальные эффекты за счет устранения множества ингибирующих факторов, невероятно. Истина заключается в том, что биологические процессы не подвластны нашему воображению в той же мере, в какой подвластны процессы физики и химии, и гипотеза Бейтсона есть не что иное, как старая теория преформации в онтогенезе. Подобно тому как старые эмбриологи воображали взрослую особь содержащейся со всеми ее органами до мельчайших деталей внутри протоплазмы оплодотворенной яйцеклетки или одной из гамет, современный менделист, будучи не в силах вообразить или получить доказательства постепенного развития наследственного фактора, воображает все наследственные факторы всего животного царства упакованными в бесконечной сложности внутри протоплазмы первобытных живых клеток. То, что человек сложен, а амеба проста, — лишь заблуждение; истина с точки зрения менделизма состоит в том, что человек есть лишь фрагмент сложности исходной амебы.

Менделизм изучает главным образом наследственность признаков и лишь попутно касается зафиксированных случаев появления новых форм (таких как происхождение лососево-розовой разновидности Primula от малиновой разновидности). Возникновение новых признаков, или мутаций, как их называют, специально изучалось другими исследователями, и я намерен вкратце рассмотреть два наиболее важных примера таких изысканий: работу профессора Т. Х. Моргана, касающуюся американской плодовой мушки Drosophila, и другую работу, которая касается мутаций растительного рода Oenothera, примером чего служит наша хорошо известная ослинник (энотера).

Профессор Т. Х. Морган сообщает нам [Footnote: A Critique of the Evolution (Oxford Univ. Press, 1916), p. 60], что в течение пяти-шести лет в лабораторных культурах плодовой мушки Drosophila ampelophila возникло свыше ста двадцати пяти новых типов, происхождение которых было полностью известно. Первый из упоминаемых им — это окраска глаз, различающаяся у обоих полов: у самки темно-эозиновая, у самца желтовато-эозиновая. Другая мутация представляла собой превращение третьего сегмента груди в сегмент, подобный второму. В норме третий сегмент несет мелкие придатки, являющиеся рудиментами второй пары крыльев; у мутанта крылья третьего сегмента являются настоящими крыльями, хотя и несовершенно развитыми. Также появился фактор, вызывающий дупликацию ног. Еще одна мутация — утрата глаз, однако у разных особей могут присутствовать участки глаза, и вариация столь обширна, что простирается от глаз, которые до тщательного осмотра кажутся нормальными, до полного отсутствия глаз. Бескрылые мухи также возникли в результате единичной мутации. При спаривании с нормальными особями все они оказались рецессивными признаками, тем самым соглашаясь со взглядами Бейтсона. Следующий описанный случай является доминантным. Появился единственный самец с узкой вертикальной красной полосой вместо широкого красного нормального глаза. Когда этого самца скрестили с нормальными самками, все глаза потомства оказались у́же нормального глаза, хотя и не столь узкими, как у ненормального родителя-самца. Можно заметить, что это едва ли является достаточным доказательством доминирования. Если бы мутация была обусловлена утратой одного фактора, влияющего на глаз, гетерозигота, несущая нормальный фактор только от матери, вполне могла бы развить несколько несовершенный глаз.

Морган распределяет многочисленные мутации, наблюдавшиеся у Drosophila, по четырем группам, соответствующим, по его мнению, четырем парам хромосом, встречающимся в клетках насекомого. После мейотических, или редукционных, делений каждая гамета, разумеется, содержит в своем ядре четыре одинарные хромосомы. Одна из четырех пар состоит из половых хромосом. Все факторы одной группы содержатся в одной хромосоме, и в экспериментах обнаруживается, что члены каждой группы склонны наследоваться вместе — то есть, если два или более факторов вступают в скрещивание вместе (иными словами, если особь, обладающая двумя или более мутациями, скрещивается с другой, у которой они отсутствуют), они склонны сегрегировать так, будто они являются единым фактором. Этот факт согласуется с гипотезой о том, что факторы в таком случае содержатся в одной хромосоме, которая сегрегирует от парного партнера в редукционных делениях. Однако могут возникать исключения, которые объясняются явлением, называемым «кроссинговером». Когда одна хромосома из пары вместо того, чтобы располагаться параллельно другой в гаметоците, пересекает ее в точке контакта, тогда при расхождении хромосом часть одной хромосомы остается соединенной с частью другой с той же стороны, и обе части разделяются как новая хромосома, так что два фактора, изначально находившихся в одной хромосоме, могут таким образом оказаться в разных хромосомах. Вследствие этого два или более фактора, которые обычно «сопряжены» или наследуются вместе, могут начать появляться у разных особей.

Морган подчеркивает утверждение, что фактор не влияет только на один конкретный орган или часть тела. Он может иметь главный эффект в одном типе органов (например, крыльях или глазах), но обычно затрагивает несколько частей тела. Так, фактор, вызывающий рудиментарные крылья, также производит стерильность у самок, общую потерю жизнеспособности и короткие задние ноги.

Факты, к которым я буду обращаться в отношении Oenothera, по большей части цитируются по авторитету доктора Рагглза Гейтса и взяты из его книги The Mutation Factor in Evolution (London, 1915). Появление мутаций у Oenothera было впервые замечено Де Фризом, голландским ботаником, в окрестностях Амстердама в 1886 году. Он обнаружил большое число экземпляров Oenothera Lamarckiana, произрастающих на заброшенном картофельном поле в Хилверсюме, и эти растения демонстрировали необычную степень изменчивости. Он пересадил девять молодых растений в Ботанический сад Амстердама и культивировал их и их потомков на протяжении семи поколений в ходе одного эксперимента. Подобные эксперименты проводились им самим и другими исследователями. Подавляющее большинство растений, полученных от Oe. Lamarckiana путем самоопыления, имели ту же форму с теми же признаками, но определенный процент представлял «мутации» — то есть признаки, отличные от родительской формы и в некоторых случаях идентичные таковым у растений, эпизодически встречающихся среди дикорастущих на поле, где начались наблюдения. Девять из этих мутантов были распознаны, определены и различены под разными именами. Признаки точно описаны и во многих случаях зарисованы Гейтсом в цитированном выше томе. Первым мутантом, распознанным в 1887 году, был мутант под названием lata. Необходимо пояснить, что молодое растение Oenothera практически не имеет стебля, но обладает множеством листьев, расходящихся во всех направлениях от точки роста, которая находится вблизи поверхности почвы. Растение в норме является двулетним, и в первый сезон междоузлия не развиваются. Эта первая стадия называется «розеткой». Из редуцированного стебля впоследствии развиваются один или несколько длинных стеблей с удлиненными междоузлиями, несущих листья и цветки. У мутации lata розетки листья короче и сильнее морщинисты, чем у Lamarckiana, а кончики листьев очень широкие и закругленные. Стебли зрелого растения короткие и обычно более или менее лежачие с ветвями неправильной формы. Цветочные бутоны своеобразно толстые и бочонковидные, с выступом на одной стороне. Семенные коробочки короткие и толстые, содержащие относительно немного семян, а пыльца полностью или почти полностью стерильна.

Здесь следует отметить факт, подчеркиваемый Де Фризом в его самых ранних публикациях на эту тему: почти во всех, если не во всех случаях мутация заключается не в особенности отдельного органа, а в изменении всего растения во всех его частях. В этом отношении мутации, наблюдаемые у Oenothera, кажутся находящимися в разительном контрасте с большинством менделевских признаков. Мутация, по сути, представляет собой случай того, что более ранние дарвинисты называли корреляцией, тогда как менделевские признаки могут по видимости разделяться и соединяться заново в любой комбинации. Например, у пород кур можно получить любую окраску или любой тип оперения с простым гребнем или с розовидным гребнем. В моих собственных экспериментах на курах рыхлый тип оперения, впервые обнаруженный у шелковистой курицы (которая является белой), мог быть соединен с цветным оперением типа, известного как черно-красный. В то же время следует иметь в виду, что поскольку фактор — будь то часть хромосомы или нет — передается в наследственность как часть единой клетки (гаметы), и поскольку каждая клетка развившейся особи происходит путем деления из единой зиготной клетки, образованной слиянием двух гамет, фактор или детерминант должен содержаться в каждой клетке сомы, за исключением случаев, когда происходит дифференциальное деление, или так называемая соматическая сегрегация. Так, фактор, заставляющий гребень быть розовидным у курицы, должен присутствовать в клетках, производящих оперение, пальцы или любую другую часть тела. Морган, как упоминалось выше, обнаруживает у Drosophila, что факторы действительно затрагивают несколько частей тела. Однако любопытно подумать о том, что фактор, производящий интенсивную пигментацию кожи и всей соединительной ткани у шелковистой курицы, не оказывает никакого влияния на окраску оперения у этой породы, которое является рецессивным белым. Оперение является эпидермальным образованием и потому отлично от соединительной ткани, но трудно понять, почему фактор пигмента, хотя он присутствует в каждой клетке, не оказывает никакого влияния на эпидермальные клетки.

Менделисты, когда мутации Oenothera были впервые описаны, старались показать, что они являются лишь примерами сегрегации факторов из гетерозиготной комбинации. Они предполагали, по сути, что Oenothera Lamarckiana является результатом скрещивания или многократных скрещиваний между растениями, различающимися по многим факторам, что многочисленные мутации подобны разнообразию различных типов, производимых при разведении серых мышей, возникших от скрещивания альбиноса и японской танцующей мыши в эксперименте Дарбишира. Однако с тех пор естественное распространение и история культивации Oenothera были изучены очень тщательно. Oenothera Lamarckiana — это обыкновенная энотера (вечерняя примула) английских садов. Виды подрода Onagra, к которому принадлежит Lamarckiana, изначально были ограничены Америкой (Канада, Соединенные Штаты и Мексика), но сама Lamarckiana никогда не находилась там в диком состоянии. Однако попытки получить ее путем скрещивания других форм не увенчались успехом, а в Музее естественной истории в Париже был обнаружен экземпляр, собранный Мишо в Северной Америке около 1796 года, который точно совпадает с Oenothera Lamarckiana, натурализованной или культивируемой в Европе. Растение было впервые описано Ламарком по растениям, выращенным в садах Музея естественной истории, под названием OE. grandiflora, которое было завезено Соландером из Алабамы, но Серинг впоследствии решил, что вид Ламарка отличен от grandiflora, и назвал его Lamarckiana. Гейтс утверждает, что Мишо имел обыкновение собирать семена со своими образцами, и поэтому весьма вероятно, что образцы Ламарка были выращены непосредственно из семян, собранных в Америке Мишо. Гейтс считает, что предположение о гибридном происхождении Lamarckiana в культуре тем самым окончательно отброшено. К 1805 году Lamarckiana, по-видимому, натурализовалась и процветала на побережье Ланкашира, а в 1860 году была введена в торговлю (вероятно, из этих ланкаширских растений) господами Картер. Культуры Де Фриза происходят от этих коммерческих семян, однако шведская раса Lamarckiana, равно как и таковые из английских садов, различаются в нескольких чертах и должны были происходить из другого источника или быть модифицированы путем скрещивания с grandiflora. Последнее замечание процитировано из Гейтса, но кажется маловероятным, чтобы голландские растения происходили из ланкаширских, а английские садовые — из другого источника. Судя по другим частям тома Гейтса, дело обстоит так, что в английских садах, на острове Уайт, а также в Швеции существуют различные расы Lamarckiana, причем эти расы отличаются друг от друга меньше, чем мутанты Де Фриза и его последователей.

Важным моментом относительно этих мутаций является то, что их производство представляет собой постоянную особенность Lamarckiana. Всякий раз, когда выращивается большое количество семян этого растения, определенная доля развившихся растений представляет эти самые мутации; не всегда все из них — некоторые могут отсутствовать в одной культуре и присутствовать в другой, но четыре из них являются довольно распространенными и постоянными по своему появлению. Общая доля растений-мутантов по сравнению с нормальными составляла 1,55 процента в одной семье и 5,8 процента в другой. Следовательно, если предположить, что мутации возникали впоследствии тем же самым детерминированным образом от предшествующих мутаций, эволюция, хотя и в ряде дивергентных направлений от одной предковой формы, протекала бы по определенным линиям, и в этом не было бы ничего случайного. Таким образом мы пришли бы к демонстрации того, что Эймер назвал ортогенезом, или эволюцией в определенных направлениях.

Нельзя сказать, что мутация lata размножается чисто, так как пыльца почти полностью стерильна. Поэтому она размножалась скрещиванием с пыльцой Lamarckiana, в результате чего получаются обе формы, причем lata варьирует по пропорции от 4 процентов до 45 процентов.

Rubrinervis — это мутация от Lamarckiana, отличающаяся главным образом красными центральными жилками в листьях и красными полосками на чашелистиках. При размножении из семян от самоопыления она дала около 95 процентов потомства с теми же признаками и оставшиеся 5 процентов мутантов, одним из которых была laevifolia, обнаруженная Де Фризом среди дикорастущих растений в Хилверсюме. Гейтс получил единственное растение среди потомства rubrinervis, у которого чашелистики были красными целиком, и присвоил ему название rubricalyx. При самоопылении это растение дало начало как rubricalyx, так и rubrinervis, и во втором поколении, когда rubricalyx подвергся повторному самоопылению, соотношение численности тех и других составило примерно 3 к 1. Следовательно, rubricalyx является доминантным гетерозиготом, и этот факт получил дальнейшее подтверждение в третьем поколении, когда растение от самоопыления дало 200 потомков, являвшихся сплошь rubricalyx (родительское растение очевидно было гомозиготным по красному признаку). В этом случае, таким образом, мы имеем то, что искал Бейтсон — происхождение нового доминантного признака под наблюдением, причем изначальная мутация возникла в единственной гамете зиготы, давшей начало растению. Мутационисты утверждают, что мутации не являются новыми комбинациями или сепарациями уже присутствующих менделевских единичных признаков, но сами по себе представляют собой новые признаки, хотя и не обязательно, как в случае с rubricalyx, новые единичные признаки в менделевском смысле.

Пожалуй, наиболее интересными из исследований феноменов мутации являются те, которые касаются отношения признаков к хромосомам клетки, причем Гейтс выступил здесь пионером и одним из наиболее трудолюбивых и успешных исследователей. Поведение хромосом в мейозе или редукционном делении как в материнских клетках пыльцы, так и в материнских клетках мегаспор, дающих начало так называемому зародышевому мешку, подробно описано Гейтсом. Здесь необходимо упомянуть лишь об аномалиях в редукционном делении, которые связаны с мутацией, и результатах этих аномалий в числе хромосом. Исходное число хромосом у Oenothera равно 14. У мутации lata оно стало равным 15, а также у другой мутации под названием semilata. Хромосомы до редукционного деления располагаются парами, причем каждая пара, как полагают, состоит из одной отцовской и одной материнской хромосомы. Одна из каждой пары переходит в одну дочернюю клетку, а другая — в другую, но не все материнские уходят в одну, а все отцовские в другую. Таким образом, каждая дочерняя клетка после первого, или гетеротипического, деления в нормальных случаях содержит 7 хромосом. Происходит второе, гомотипическое, деление, в котором каждая хромосома расщепляется на две, как при соматических делениях, и таким образом мы имеем 4 гаметы, каждая с 7 хромосомами. Теперь, когда производится lata, полагают, что в гетеротипическом делении одна пара переходит в одну дочернюю клетку вместо перехода одной хромосомы из пары в каждую дочернюю клетку, а остальные пары сегрегируют обычным образом. Мы имеем, таким образом, одну дочернюю клетку с 8 хромосомами, а другую с 6. Это распределение 6+8 реально наблюдалось в материнской клетке пыльцы у rubrinervis. Когда гамета с 8 хромосомами объединяется при оплодотворении с нормальной гаметой с 7, зигота имеет 15. Мутанты lata, обладающие нечетной хромосомой, почти полностью мужски-стерильны, и их семенная продуктивность также сильно снижена; однако эту частичную стерильность нельзя приписать целиком нечетной хромосоме, поскольку semilata, также обладающая 15 хромосомами, не показывает такой же степени стерильности.

Известны и другие случаи, когда число хромосом в соматических клетках вдвое превышает обычное — а именно составляет 28, — а также случаи, когда это число равно 21. Нормальное число в гамете, равное 7, считается простым или гаплоидным числом, поэтому число 28 называется тетраплоидным. Такое удвоение соматического числа хромосом в настоящее время обнаружено у ряда растений и животных. Оно встречается у мутанта Oenothera gigas. Его происхождение выяснено не до конца, но оно должно являться результатом либо расщепления каждой хромосомы, либо нерасхождения хромосом при редукции. Во многих случаях более многочисленные хромосомы по отдельности так же велики, как и у нормальных растений, и вследствие этого ядро крупнее, клетка крупнее, и все растение в целом крупнее во всех частях. Но гигантизм может возникать и без тетраплоидии, и наоборот. У Oenothera gigas прикорневые листья широколанцетные с тупыми или округлыми верхушками, более курчавые, чем у Lamarckiana, с более короткими черешками. Стеблевые листья также крупнее, шире, толще, тупее и более курчавые, чем у Lamarckiana. Стебель гораздо более мощный, почти вдвое толще, но не выше, поскольку верхние междоузлия короче и менее многочисленны. Трудно избежать вывода о том, что более мощный характер органов у этого растения причинно связан с увеличенным числом хромосом. Там, где число образующихся клеток примерно одинаково, как в данном случае у двух близких форм растений, больший размер клеток закономерно должен придавать более мощный габитус, однако очевидно, что крупные клетки не обязательно означают больший размер. Клетки саламандры и протея — самые крупные среди позвоночных, но эти амфибии не являются самыми крупными позвоночными. Любопытно отметить, насколько эти открытия, касающиеся различий в числе хромосом, отличаются от концепции Моргана о том, что мутация зависит от фактора, локализованного в части одной хромосомы.

Более подробные сведения о мутациях можно найти в цитируемых публикациях. Здесь же следует рассмотреть вопрос о том, насколько обосновано утверждение, что открытые до сих пор факты такого рода дают объяснение процесса эволюции. Представляется вероятным, что мутации бывают разных видов, примером чего у Oenothera служат соответственно gigas и rubricalyx: первая дает только стерильные гибриды, а вторая ведет себя точно так же, как менделевская единица. Едва ли приходится сомневаться в том, что, как утверждает Бейтсон, многочисленные формы, признаваемые в природе видами или разновидностями, отличаются друг от друга так же, как расы или породы культивируемых организмов, различающиеся по независимо наследуемым факторам. Существуют однако факты, доказывающие, что не все виды стерильны по отношению друг к другу и что их признаки при скрещивании не всегда расщепляются по менделевскому типу. Джон К. Филлипс [Footnote: Journ. Exper. Zool., vol. xviii., 1915.], например, скрестил три диких вида уток: Anas boscas (крякву) с Dafila acuta (шилохвостью) и с Anas tristis. При первом скрещивании он заявляет, что, за исключением одного или двух признаков, в поколении F2 не наблюдалось большего стремления к изменчивости, чем в F1. Самка шилохвости-кряквы из поколения F1 была спарена с диким самцом шилохвости. Согласно менделевскому ожиданию, потомство от этого скрещивания должно было наполовину состоять из шилохвостей и наполовину из гибридов шилохвости-кряквы, но Филлипс утверждает, что при беглом осмотре оперение всех самцов казалось чистоподобным оперению шилохвости, хотя по форме они явно напоминали крякву. Это утверждение, однако, уязвимо для критики. Вопрос в том, каковы были элементарные (юнитовые) признаки у родительских видов? Если элементарные признаки были очень мелкими и многочисленными, то особь, у которой среди потомства гибрида, спаренного с чистой шилохвостью, все признаки шилохвости сочетались бы вместе, оказалась бы редкой пропорционально числу особей с другими комбинациями. Из особей F2, полученных от скрещивания самца Anas tristis с самкой Anas boscas, Филлипс получил 23 самки и 16 самцов. Самки были все одинаковы и похожи на самок F1. Среди самцов один представлял собой вариаету с особыми отметинами, занимающую промежуточное положение между типом F1 и родительской кряквой. По мнению Филлипса, это была расщепившаяся форма. Остальные показали диапазон изменчивости, но четкого расщепления не обнаружили.

Несколько удивляет, что специалисты по менделизму, которые, по-видимому, считают, что виды различаются менделевскими признаками, не провели систематических экспериментов по скрещиванию видов, чтобы доказать или опровергнуть свое убеждение.

Со своей стороны, я не могу отделаться от мысли, что происхождение разновидностей видов в одомашненном или культивируемом состоянии в некотором роде патологично. Такая изменчивость, несомненно, встречается в природе, но не в таком изобилии. Породы домашних птиц различаются настолько сильно, что Бейтсон и другие отказываются верить в то, что все они произошли от одного вида Gallus bankiva. Мне же на основе имеющихся данных представляется несомненным, что они произошли именно так. Один факт особенно впечатляет меня: если мы рассмотрим вариации окраски у домашних животных, то обнаружим, что сходный набор окрасок возник у самых разных видов животных, причем иногда с определенными отметинами или цветами, присущими только одной группе, например пятнистость у лошадей, полосы на крыльях у голубей. Так, у различных видов млекопитающих и птиц мы имеем белый и черный, рыжий или желтый, шоколадный с разной степенью разбавления, а также пегие сочетания. Почему формы, изначально столь непохожие, как кошка с ее полосатыми отметинами и кролик совсем без отметин, дают начало одним и тем же цветовым разновидностям? Весьма вероятно, что причина заключается в том, что исходная форма обладала небольшим количеством пигментов, которые в смешанном виде содержатся в виде очень мелких частиц, и что у потомков отдельные пигменты обособились, в одних случаях с увеличением, а в других с уменьшением. Правда, исторические данные свидетельствуют о том, что наибольшие вариации, такие как альбинизм в одну сторону или избыток пигмента в другую у душистого горошка, возникли первыми (см. Бейтсон, Президентское обращение к Британской ассоциации, Австралия, 1914 г., часть I), и расщепление часто кажется намеренно вызываемым путем скрещивания этих крайних вариаций с исходной формой; тем не менее остается возможность того, что условия одомашнения — обильная пища, безопасность и сниженная активность — приводят к нарушениям в процессе наследственности. В любом случае само по себе разделение между разными индивидуумами факторов, изначально унаследованных вместе в составе одного комплекса, не объясняет происхождения ни самого комплекса, ни этих факторов. Эта мысль отчасти совпадает с идеей Бейтсона, который заявляет, что легко понять происхождение рецессивного признака, но трудно постичь происхождение доминантного.

Однако главный момент, на котором я хотел бы особо настаивать, заключается в том, что исследования, которые мы обсуждали, касаются вариаций, не имеющих никакого отношения к адаптации и не дающих никакого объяснения эволюции адаптаций. Эти вариации не выполняют никакой функции в жизни особи, не связаны с внешними условиями ни в смысле порождения особыми условиями, ни в смысле приспособления особи к жизни в особых условиях. Еще более важный факт состоит в том, что они не объясняют происхождения метаморфоза. Они не возникают путем метаморфоза: в случае розовидного гребня кур цыпленок вылупляется не с простым гребнем, который постепенно превращается в розовидный, а розовидный гребень развивается прямо с самого начала. Мутационисты и менделисты, судя по всему, нисколько не оценивают по достоинству важность метаморфоза или развития в целом при рассмотрении отношения изучаемых ими мутаций или факторов к эволюции вообще, поскольку они не уловили того факта, что существуют два рода признаков, подлежащих объяснению: адаптивные и неадаптивные. Т. Х. Морган, например [Footnote: A Critique of the Theory of Evolution, p. 67 (Princeton, U.S.A., and London, 1916).], описывает мутацию у дрозофилы, состоящую в потере глаз, и триумфально замечает: «Раньше нас учили, что слепые животные появляются в пещерах. Данный случай показывает, что они могут возникать и внезапно в стеклянных бутылках из-под молока в результате изменения одного фактора». Само по себе это утверждение абсолютно верно, но очевидно, что автор не верит в то, что темнота пещер когда-либо имела хоть какое-то отношение к потере глаз. Это почти так же, как если бы кто-то обнаружил, что слепота в определенном случае обусловлена врожденным, то есть гаметическим, дефектом, а затем высмеивал бы саму мысль о том, что любой человек может ослепнуть от болезни. Некоторые из специалистов по генетике уделяют недостаточно внимания другим ветрям биологии. Хорошо установлен факт, что у крота, у протея и у Amblyopsis (слепой рыбы из пещер Кентукки) глаза в эмбриональном состоянии развиваются до определенной стадии совершенно нормальным образом, а затем дегенерируют, причем у очень молодого животного они развиты гораздо лучше, чем у взрослого. Происходит ли такой метаморфоз у слепой дрозофилы из бутылки из-под молока? Личинка мухи, насколько мне известно, лишена глаз, как и личинки других двукрылых, однако Морган ничего не говорит о том, что глаз развивается у имаго или куколки, а затем дегенерирует. Следовательно, нет никакого отношения или связи между описываемой им мутацией и эволюцией слепоты у пещерных животных. Истина, слишком часто недооцениваемая биологами, заключается в том, что здравое рассуждение имеет в науке столь же важное значение, сколь факт или эксперимент. Леб [Footnote: The Organism as a Whole, p. 319 (New York and London, 1916).] также стремится доказать, что слепота пещерных животных не является свидетельством влияния темноты, вызывающего дегенерацию глаз. Он ссылается на эксперименты Уленхута, который пересаживал глаза молодых саламандр в различные части их тела, где они больше не были связаны со зрительными нервами. Эти глаза претерпевали дегенерацию, за которой следовала полная регенерация. Он показал, что эта регенерация происходила в полной темноте и что пересаженные глаза оставались нормальными, когда саламандр содержали в темноте в течение пятнадцати месяцев. Отсюда развитие глаз не зависит от влияния света или от функциональной деятельности органов. Но любому биологу, глубоко продумавшему эту проблему, должно быть очевидно, что данный эксперимент имеет мало отношения к вопросу о причине слепоты пещерных животных. Никто никогда не предполагал, что пещерные рыбы слепнут за пятнадцать месяцев или за пятнадцать лет. Цитируемый эксперимент лишь доказывает, что у отдельной особи эмбриональный или молодой глаз продолжает развиваться в силу наследственности даже после трансплантации и в отсутствие света. Но глаз млекопитающего нормально развивается в матке в отсутствие света.

В своих замечаниях относительно Typhlogobius, слепой рыбы с побережья южной Калифорнии, Леб, судя по всему, ошибается в отношении фактов. Он утверждает, что эта рыба живет «в открытой воде, на мелководье под камнями, в норах, занятых креветками». По словам профессора Эйгенманна, этот же вид креветок встречается по всему заливу Сан-Диего и сопровождается другими родами бычков, такими как Clevelandia и Gillichthys, которые имеют глаза; однако эти рыбы живут снаружи нор и уходят в них только при испуге, тогда как слепой вид встречается только в Пойнт-Ломе и никогда не покидает нор креветок. Следовательно, представляется, что Typhlogobius живет в практически или полностью кромешной темноте, а не является, как утверждает Леб, «слепым вопреки воздействию света», в то время как близкородственные формы, подвергающиеся воздействию света, слепыми не являются.

Леб утверждает со ссылкой на Эйгенманна, что все те формы, которые живут в пещерах, были приспособлены к жизни в темноте еще до того, как вошли в пещеру, поскольку все они отрицательно гелиотропичны и положительно стереотропичны, и с такими тропизмами они неизбежно должны были заплыть в пещеру при помещении их у входа. Даже те представители Amblyopsidae, которые живут в открытых водоемах, обладают тропизмами пещерного жителя. Но последние не являются слепыми, и этот аргумент лишь свидетельствует о том, что слепая рыба Amblyopsis проникла в пещеры до того, как ослепла. О ночных животных вообще следует сказать, что они отрицательно гелиотропичны, но они обычно имеют более крупные и чувствительные глаза, чем дневные.

Говорят однако, что Chologaster agassizii, которая не слепа, обитает в подземных ручьях Кентукки и Теннесси, но я полагаю, что вызывает сомнения то, является ли этот вид полностью ограниченным в своем распространении темнотой.

Другим моментом, который Леб упускает из виду, является отсутствие пигмента у пещерных животных, особенно позвоночных, таких как Amblyopsis и Proteus. Если отсутствие света не является причиной слепоты в этих случаях, то почему слепота всегда связана с отсутствием пигмента, коль скоро мы знаем, что последнее у рыб и амфибий обусловлено отсутствием света? Было показано, что протей при содержании на свету вырабатывает некоторое количество пигмента, хотя и не приобретает пигментации в той же степени, что обычные амфибии. Здесь мы имеем, по моему мнению, пример существенного различия между мутациями и соматическими модификациями. Отсутствие гаметического фактора или факторов пигментации приводит к альбинизму, и никакое воздействие света не вызывает пигментацию у альбиносов, например у широко известных в неволе альбиносов аксолотлей. Отсутствие света, с другой стороны, препятствует развитию пигмента. Возникает вопрос: наследуется ли соматическая модификация? Тот факт, что протей при вынесении на свет не приобретает столь же глубокой окраски, как обычные амфибии, показывает, что гаметические факторы пигментации претерпели изменения наряду с соматическими тканями.

Леб объясняет слепоту пещерных рыб нарушением кровообращения и мутацией глаз, изначально возникшей как мутация. Но как подобное объяснение может быть применено к случаю Anableps tetrophthalmus, у которого каждый глаз разделен перегородкой роговицы и хрусталика на верхнюю половину, приспособленную для зрения в воздухе, и нижнюю половину — для зрения в воде? Эта рыба живет в тихой воде эстуариев Центральной Америки и обычно плавает так, что горизонтальная перегородка хрусталика находится на уровне поверхности воды. В данном случае невозможно понять, во-первых, каким образом мутация могла вызвать разделение глаз и их двойное приспособление к двум различным оптическим условиям и, во-вторых, каким образом одновременно мог возникнуть удобный «тропизм», заставляющий животное плавать наполовину над водой, а наполовину под водой. Должны ли мы предполагать, что верхняя половина тела или глаза обладала положительным гелиотропизмом, а нижняя — отрицательным гелиотропизмом? Дело в том, что рыба плавает у поверхности, выискивая и пожирая плавающие частицы. Задействованный здесь тропизм — это пищевой тропизм, но что дает наименование поиска пищи, общего для всех активных животных, тропизмом, и как можно вообще сравнивать поиск пищи до того, как пища станет ощутимой для чувств, до того, как она сможет действовать как стимул на чувствительное к пище вещество в организме, с тропизмом?

Леб берется доказать, что организм как целое действует автоматически в соответствии с физико-химическими законами. Но он полностью упускает из виду проблему эволюции. Например, он цитирует Гудернатша как доказавшего, что у головастиков можно в любой момент вызвать рост ног, даже у очень молодых экземпляров, путем скармливания им щитовидной железы. Леб пишет: «Прежние авторы объясняли рост ног у головастика как случай адаптации к жизни на суше. Благодаря Гудернатшу мы знаем, что рост ног может быть вызван в любое время путем скармливания животному щитовидной железы». Очевидно, он считает эти два положения взаимоисключающими, тогда как между ними нет никакого противоречия. Леб фактически полагает, что щитовидная железа является причиной развития ног. Логически, если бы это было так, отсюда следовало бы, что если бы мы покормили угрей или змей щитовидной железой, у них развились бы ноги, подобные лягушачьим, а если бы человеку ввели экстракт семенников оленя, у него на лбу выросли бы рога. Большинству биологов должно быть очевидно, что щитовидная железа — будь то собственная щитовидная железа головастика или та, что дается с пищей, — вызывает развитие ног лишь потому, что наследственная способность развивать ноги уже присутствует. Вопрос заключается в том, как эволюционировала эта наследственная способность. Ноги представляют собой адаптацию к жизни на суше. То, что мы должны рассмотреть и исследовать, — это вопрос о том, возникли ли ноги как гаметическая мутация или как прямой результат передвижения по суше.

Общий результат клинических и экспериментальных данных показывает, что гормон щитовидной железы необходим для нормального развития. Задержка развития у кретиничных детей обусловлена некоторой недостаточностью секреции щитовидной железы и устраняется введением экстракта щитовидной железы. Избыток секреции вызывает состояние беспокойства и возбуждения, связанное с аномально высокой скоростью метаболизма и выпячиванием глазных яблок (базедова болезнь). Однако в учебниках по физиологии ничего не говорится об ускорении (прекоcности) развития у детей в результате гипертиреоза. Тем не менее, это несомненно происходит в случае головастиков. Ноги закономерно развиваются в тот или иной момент после продолжительного периода личиночной жизни. Скармливание щитовидной железы заставляет их развиваться немедленно. Я повторил эксперимент Гудернатша со следующими результатами:

В этом году у меня было значительное количество головастиков обычной английской лягушки, вылупившихся в период с 26 по 29 марта. 12 апреля, когда все они миновали стадию наружных жабр и развили внутренние жабры и жаберные крышки, я разделил их на две партии: одну поместил в неглубокую тарелку для пирогов, другую — в стеклянный цилиндр. Одной партии я дал порцию кроличьей щитовидной железы, другой — кусочек кроличьей печени. Они охотно поедали и то и другое. Впоследствии я с интервалом примерно в неделю добывал щитовидную железу овцы. Я не видел точных описаний метода кормления головастиков по Гудернатшу, но мой собственный метод заключался просто в том, чтобы положить кусочек щитовидной железы в воду с головастиками и оставить его там на несколько дней, затем вынуть и положить другой кусочек, меняя воду, когда она казалась испорченной.

22 апреля. Заметил, что головастики, не получавшие щитовидную железу, крупнее тех, которых кормили ею. Пересадил первых в тарелку для пирогов, а вторых — в стеклянную банку, чтобы убедиться, что разница в размере не связана с большим пространством.

3 мая. Из-за испортившейся воды в живых осталось только восемьнадцать головастиков из числа не получавших щитовидную железу, но они втрое крупнее тех, которых кормили щитовидной железой. У последних никаких следов задних ног заметно не было, но область брюха оказалась сильно истощенной и сокращенной, в то время как головной отдел стал шире.

4 мая. Заметил крошечные белые бугорки задних ног у головастиков, получавших щитовидную железу.

6 мая. Множество головастиков, получавших щитовидную железу, умирали, причем кожа и перепонки жаберных крышек вздулись и отступили от лежащих под ними тканей.

Самый крупный нормальный головастик: длина — 2,7 см, тело — 1,0 см, хвост — 1,7 см. Самый крупный головастик, получавший щитовидную железу: длина — 1,1 см, тело — 0,5 см, хвост — 0,6 см.







10 мая. Значительное число получавших щитовидную железу погибло, а остальные умирали, лежа на дне без движения. Хвост у них стал гораздо короче, появились передние ноги наряду с задними, но последние были не очень длинными и не имели суставов или пальцев.

Период с момента первого скармливания щитовидной железы составил тридцать дней. Теперь я решил покормить щитовидной железой контрольных животных, рассчитывая, что, будучи крупными и жизнеспособными, они обладают достаточной силой для завершения метаморфоза и превращения в лягушек.

15 мая. Впервые покормил контрольных животных щитовидной железой.

Самый мелкий из них имел общую длину 1,7 см (тело — 0,7 см, хвост — 1,0 см). Самый крупный измеренный имел общую длину 2,2 см (тело — 0,8 см, хвост — 1,4 см).







25 мая. Все головастики, кроме двух, погибли. Хвосты составляли лишь половину первоначальной длины, у всех были хорошо развитые задние ноги, у некоторых с пальцами, но передние ноги находились под жаберными крышками и не выступали наружу.

Наименьшая общая длина — 1,2 см (тело — 0,5 см, хвост — 0,7 см). Наибольшая общая длина — 1,8 см (тело — 0,7 см, хвост — 1,1 см).







Эти последние измерения были выполнены после того, как головастики были законсервированы в спирте, и поэтому они, несомненно, оказались несколько меньше, чем в свежем состоянии. С учетом этого очевидно, что хвосты претерпели уменьшение как часть метаморфоза, однако тело также стало короче. Следовательно, имеются некоторые основания для заключения о том, что уменьшение размера тела в действительности происходит в результате метаморфоза, индуцированного скармливанием щитовидной железы. Как и в другом случае, кожа и перепонки жаберных крышек были раздуты находившейся под ними жидкостью.

Общая продолжительность изменения во втором эксперименте составила десять дней.

Я делаю вывод, что количество съеденной щитовидной железы оказалось настолько чрезмерным, что вызвало патологические условия наряду с преждевременным метаморфозом, так что животные погибли, не завершив этот процесс.

10 июня у меня все еще оставались четыре головастика, которые никогда не получали щитовидную железу, а питались только кусочками мяса, дождевого червя или рыбы. Они были значительно крупнее всех остальных, были активны и жизнеспособны, причем у самого крупного обнаруживались небольшие зачатки задних ног, а у остальных — никаких.

ГЛАВА VII

Метаморфоз и рекапитуляция

В качестве одного из наиболее примечательных примеров метаморфоза и рекапитуляции в связи с адаптацией мы рассмотрим еще раз случай камбаловых, который я уже упоминал в более ранней главе. Эти рыбы представляют, пожалуй, лучший пример различия между гаметогенными мутациями и адаптивными модификациями. У нескольких видов периодически встречаются экземпляры, у которых асимметрия развита не полностью. [Footnote: See 'Coloration of Skins of Fishes, especially of Pleuronectidae,' Phil. Trans. Royal Soc., 1894.] Эти аномалии наиболее часты у тюрбо, трëхмалькового ромба (бриля), речной камбалы и морской камбалы (плейси). Главными аномальными признаками являются пигментация нижней стороны наряду с верхней, глаз нижней стороны (левый или правый в зависимости от вида), расположенный на крае головы вместо верхней стороны, и спинной плавник, прикрепление которого заканчивается позади этого глаза, причем конец плавника свободно выступает вперед над глазом в виде крючка. Такие экземпляры называют двусторонне окрашенными (амбиколоратными), однако важным фактом является то, что они также амбиарматны — то есть чешуйки или бугорки, которые у нормальной камбалы значительно редуцированы или отсутствуют на нижней стороне, у этих аномальных экземпляров развиты на нижней стороне почти так же сильно, как на верхней. Встречаются и меньшие степени аномалии: у тюрбо с крючковидным выступом спинного плавника нижняя сторона головы часто лишена пигмента, в то время как остальная часть нижней стороны пигментирована. Меньшие степени пигментации нижней стороны встречаются и без структурной аномалии глаза и спинного плавника.

Нет никаких доказательств того, что эти аномалии обусловлены ненормальными условиями жизни. Один экземпляр морской камбалы этого типа содержался живым в аквариуме: он лежал на боку, закапывался в песок и при испуге плавал горизонтально, как нормальный экземпляр. Аномалии несомненно представляют собой мутации гаметического происхождения. Развитие одной из таких аномальных особей из яйца, насколько мне известно, не прослеживалось, но нет никаких оснований полагать, что рыба сначала развивается до нормального асимметричного состояния, а затем постепенно превращается в описанное аномальное состояние. Напротив, все указывает на вывод о том, что аномалия представляет собой остановку или неполное прохождение нормального процесса развития, то есть нормального метаморфоза. Т. Х. Морган в томе, опубликованном несколько лет назад [Footnote: Evolution and Adaptation.], выдвинул экстравагантный взгляд на то, что Pleuronectidae произошли от симметричных рыб путем мутации, которая была полностью гаметогенетической и совершенно не зависела от привычек или внешних условий, а затем, обнаружив у себя два глаза на одной стороне головы и отсутствие плавательного пузыря, приняли новый образ жизни, новую привычку лежать на грунте на одном боку, чтобы лучше использовать свои асимметрично расположенные глаза. Согласно этому взгляду, привычки приспособились к строению, а не строение к привычкам. Таким образом, нас заставляют верить, что амфибии вышли из воды и стали дышать воздухом потому, что в силу случайной мутации они обладали легкими и легочным кровообращением, способными к воздушному дыханию. Таков результат применения выводов, полученных из явлений одного рода, к явлениям совершенно другого рода. Одно из главных различий между структурными особенностями и корреляциями, являющимися адаптивными, и теми, которые таковыми не являются, заключается в процессе метаморфоза, где мы видим, как строение меняется в индивидуальной истории жизни по мере изменения образа жизни. Яйцо камбалы развивается в симметричную пелагическую личинку, сходную с личинками многих других морских рыб. Личинка имеет по глазу на каждой стороне головы и плавает со своей плоскостью симметрии в вертикальном положении; она также одинаково окрашена с обеих сторон. Когда скелет начинает развиваться, происходит трансформация: глаз одной стороны (левый у одних видов, правый у других) постепенно смещается к краю головы, а затем на другую сторону. Спинной плавник распространяется вперед, сохраняя свое первоначальное направление, и таким образом проходит между сместившимся глазом и нижней стороной рыбы, на которой этот глаз первоначально находился. В некоторых случаях это распространение плавника происходит раньше, и глаз проходит под основанием плавника, чтобы оказаться на другой стороне. Любой, кто утруждает себя ознакомлением с фактами, увидит, что три главные особенности камбаловых — а именно положение глаз, разрастание спинного и брюшного плавников и отсутствие пигмента на нижней стороне — вовсе не связаны структурно друг с другом в качестве изменений в разных частях организма, как это утверждается для мутаций, а все они тесно связаны со своими функциями в новом положении тела. Мутация, состоящая в общей асимметрии, была бы понятна, но голова камбаловых не асимметрична в общем смысле, а лишь настолько, чтобы допускать изменившееся положение глаз. Задняя часть черепа так же симметрична, как и у любой другой рыбы, а в некоторых случаях рот и челюсти также симметричны и совершенно не затронуты изменением положения глаз. В других случаях челюсти асимметричны в направлении, противоположном направлению глаз: изменения положения не происходит, но наблюдается гораздо более сильное развитие нижней половины челюстей и редукция с отсутствием зубов верхней половины. В последнем случае рыба питается червями и моллюсками, живущими на грунте и захватываемыми нижней половиной челюстей; в первом случае пища состоит из мелких рыб, плавающих над камбалой и захватываемых всей полнотой челюстей (тюрбо, палтус и т. д.).

Я утверждаю, следовательно, что способ развития нормальной камбалы совершенно отличен от того способа, которым возникают мутации. Т. Х. Морган [Footnote: A Critique of the Theory of Evolution (1916), p. 18.] заявляет, что вариация, возникающая в зародышевой плазме, независимо от ее причины, может затрагивать любую стадию в развитии следующих особей, которые из нее развиваются. В определенных случаях это верно, то есть тогда, когда уже имеются очень четкие стадии. Например, зеленая гусеница превращается в белую бабочку с черными пятнами. Мутация может затронуть черные пятна: может появиться особь, у которой на каждом крыле будет по два пятна вместо одного, и никаких признаков этой мутации не будет заметно у гусеницы. Но мое утверждение заключается в том, что при возникновении такой мутации исходное состояние с одним пятном не развивалось бы сначала полностью, а затем не расщеплялось бы постепенно на два. Морган продолжает и четко излагает то, на чем я хочу настаивать в отношении мутаций. Он пишет, что в последнее время стала расхожей идея о дискретности вариаций. Реальный опыт, говорит он, показывает, что новые признаки не присоединяются к ряду существующих признаков, а если они затрагивают признаки взрослых особей, то изменяют их, не проходя сквозь них и не выходя за их пределы.

Теперь в случае предков камбалы взрослые особи и личинка должны были обладать одинаковой симметрией в отношении глаз и окраски, а спинной плавник заканчивался позади уровня глаз. Таким образом, вариации, приведшие к появлению камбалы, были не дискретными, а непрерывными. При каждом индивидуальном развитии в настоящее время, а не просто гипотетически у предка, состояние взрослой особи возникает в результате абсолютно непрерывного изменения глаз, плавников и окраски. Такое непрерывное изменение не может быть объяснено дискретной вариацией, то есть мутацией. Упомянутые выше аномалии, с другой стороны, хотя они несомненно происходят из той же симметричной личинки, что и нормальная камбала, и развиваются посредством постепенного и непрерывного процесса, предположительно не проходят через стадию нормальной взрослой камбалы с последующим постепенным изменением в то состояние, которое мы находим у них. По сравнению с нормальной камбалой они возникают путем дискретной вариации, они являются мутациями, тогда как нормальная камбала по сравнению со своим симметричным предком возникает в результате непрерывного изменения.

Чтобы прояснить свой смысл, я должен указать, что использовал слово «непрерывный» в ином значении, чем то, в котором оно применяется другими биологами, например Бейтсоном. Ранее это слово применялось к вариациям, которые образуют непрерывный ряд у большого числа особей, каждая из которых лишь незначительно отличается от наиболее похожих на нее. Никакие две особи не являются абсолютно одинаковыми, и поэтому такие непрерывные вариации универсальны. Согласно теории естественного отбора, ход эволюционного изменения любого органа или признака образовывал бы аналогичный непрерывный ряд, причем среднее значение каждого поколения отличалось бы лишь на малую величину от значения предыдущего. Согласно современным мутационистам, такие малые различия должны называться флуктуациями и вообще не оказывают никакого влияния на эволюцию, не являются даже наследственными и не обусловлены генетическими факторами в гаметах. Дискретные же вариации, как правило, представляют собой значительные по степени и заметные различия особи от нормального типа и от ее родителей: именно их называют мутациями.

Мутационисты и менделисты не показали, как существенные характеристики мутаций должны согласовываться с фактами метаморфоза или с рекапитуляцией в развитии, которая столь часто сопутствует метаморфозу. Т. Х. Морган — единственный мутационист, насколько простирается мое чтение, который попытался сделать это, и он, судя по всему, не сумел понять трудностей или даже природы проблемы. Он указывает, что зародыши птиц и млекопитающих имеют жаберные щели, представляющие те же структуры, что и у взрослой рыбы, но молодая стадия рыбы также обладала жаберными щелями, поэтому «гораздо вероятнее, что млекопитающее и птица обладают этой стадией в своем развитии просто потому, что она никогда не была утрачена». Следовательно, он заключает, что жаберные щели зародыша птицы представляют собой жаберные щели зародыша рыбы, а не взрослые жаберные щели рыбы, которые каким-то загадочным образом оказались отброшены назад в эмбрион птицы.

Морган явно не осознает, что птицы и рептилии должны были происходить от амфибий, и что эмбрион рептилии или птицы с жаберными щелями и жаберными дугами — это просто головастик, заключенный в яичную скорлупу. Лягушка во взрослом состоянии сильно отличается от рыбы, в то время как личинка своими жаберными дугами и жаберными щелями напоминает рыбу. Морган утверждает, что новые признаки не примыкают к концу ряда уже существующих признаков. Но в случае лягушки это как раз то, что они сделали. Существующими признаками в данном случае были жаберные дуги и щели. Те, кто верит в рекапитуляцию, не предполагают, что животное должно было прожить вторую жизнь, добавленную к жизни своих предков, и что новые признаки появлялись во второй жизни. Они верят, что у предка определенный признак или общее строение тела при развитии сохранялись без изменений на протяжении всей жизни, подобно жаберным дугам и щелям у рыбы. На какой-то стадии жизни до наступления зрелости этот признак претерпевал изменение, и у потомков развитие первоначального признака и изменение повторялись благодаря наследственности. Здесь нет никакого «загадочного отбрасывания взрослых признаков назад в эмбрион», хотя возможно или даже вероятно, что в некоторых случаях изменение в онтогенезе постепенно сдвигалось на более ранние сроки: именно новый признак сдвигается назад, а не взрослый признак предка.

Совершенно верно, как говорит Морган, что новые признаки, возникающие как дискретные вариации — иными словами, те виды вариаций, которые называются мутациями, — не примыкают к ряду уже существующих признаков, а «изменяют признаки взрослых особей, не проходя сквозь них и не выходя за их пределы». Мутации, которые Морган описывает в собственных экспериментах на дрозофиле, иллюстрируют это в каждом случае. Ни в одном случае исходный орган или признак (например, крылья) нормальной мухи сначала не развивается, а затем меняется посредством постепенного непрерывного процесса на новый признак. Возможно, можно было бы сказать, что это происходило в куколке, но это кажется невозможным, поскольку полностью сформированное крыло не развито до конца в куколке. Эта же истина столь же очевидна и для мутаций, описанных у Oenothera. Отсюда следует, что ни одно из эволюционных изменений, породивших то, что называется рекапитуляциями, не могло быть обусловлено изменениями того типа, который известен как мутация.

Аномалии у камбаловых, о которых я упоминал, относятся к числу тех, которые обычно рассматриваются как результат остановки развития. Но более пристальное рассмотрение вызывает сомнения в справедливости этого объяснения. Можно было бы предположить, что прикрепленное основание спинного плавника не способно распространяться вперед, потому что глаз на крае головы оказывается на пути; но если метаморфоз остановлен, почему плавник должен расти вперед в виде свободного выступа? Я описал очень аномальный экземпляр тюрбо в статье, направленной в Лондонское зоологическое общество [Footnote: Proc. Zool. Soc., 1907.], и в этой статье обсудил другие возможные объяснения этих мутаций. У экземпляра, о котором я говорю, пигментация вместо того, чтобы присутствовать с обеих сторон, оказалась обратной: нижняя сторона была пигментирована от заднего конца до края жаберной крышки (табл. II, рис. 2), в то время как верхняя сторона была непигментированной, за исключением рассеянных крошечных черных точек и небольшого количества пигмента на голове (табл. II, рис. 1).

[Иллюстрация: ТАБЛИЦА II, Рис. 1 и Рис. 2, Аномальный экземпляр тюрбо]



Я высказал предположение, что объяснение здесь заключается в том, что в зиготе зачатки нормального тела и обратной головы оказались соединенными вместе. Мы можем предполагать, что разные части тела представлены в гаметах различными детерминантами или факторами, и поэтому возможно, что эти факторы могут разделяться. В рассматриваемом нами экземпляре тело является нормальным или почти нормальным, с пигментацией на левой стороне, что нормально для тюрбо, в то время как голова имеет оба глаза с некоторым количеством пигмента на правой стороне, а левая сторона непигментирована. Обратные экземпляры периодически встречаются у многих видов Pleuronectidae, и если детерминанты обратной головы и нормального тела объединились в одной зиготе, результатом могла стать наблюдаемая любопытная аномалия. Существует лишь вероятность того, что если бы эта рыба длиной всего 4,4 см дожила до взрослого размера, верхняя сторона стала бы пигментированной под воздействием света, в то время как сильное наследственное влияние предотвратило бы исчезновение пигмента с нижней стороны. В таком случае взрослое состояние было бы сходно с состоянием обычных двусторонне окрашенных экземпляров, но обратным — с глазами на правой стороне вместо левой. Возможны и другие объяснения более частой двусторонне окрашенной мутации: тело может состоять из двух левых сторон вместо левой и правой, соединенных с нормальной головой. Но первое предположение кажется более вероятным, так как две правые или две левые стороны не были бы симметричны. Предполагая, что голова и тело не принадлежат друг другу должным образом, будучи одна обратной, а другая нормальной, мы до некоторой степени можем понять, почему спинной плавник не образует обычного соединения с краем головы: ведь детерминанты не находились бы в нормальных интимных взаимоотношениях друг с другом. Говоря таким образом об обратном и нормальном, следует понимать, что первое слово не означает просто «перевернутый», ибо в таком случае правая сторона тела соединялась бы с левой стороной головы, а спинной плавник примыкал бы к вентральной стороне головы, чего на самом деле не происходит. Имеется в виду, что левая сторона тела, которая нормально пигментирована, соединяется с левой стороной головы, которая вместо обоих глаз не имеет ни одного (оба глаза находятся на правой стороне головы, соединенной с правой стороной тела, и эта сторона нормальна и непигментирована). Спинной плавник, принадлежащий нормальному левостороннему телу, следовательно, обладал бы врожденной тенденцией при метаморфозе соединяться с головой с внешней стороны первоначального нижнего или правого глаза после его смещения на левую сторону. Фактически же у этого аномального экземпляра он оказывается с внешней стороны левого глаза, перешедшего на правую сторону, и у него нет никакой тенденции соединяться с этой частью головы. В то же время у него нет никакой тенденции изгибаться под углом, чтобы достичь внешней стороны правого глаза, и поэтому он растет прямо вперед, вообще без прикрепления к голове.

Таким образом, можно видеть, что в этих мутациях меняется в относительном положении не сами фактические части тела, а лишь признаки этих частей. У левосторонней камбалы, будь она нормально левосторонней, как тюрбо, или анормально, как «обратная» речная камбала, внутренние органы находятся в том же положении, что и у правостороннего экземпляра: печень находится на левой стороне, петли кишечника — на правой. Таким образом, у обратной или левосторонней речной камбалы, которая в норме является правосторонней, левая сторона, оказавшаяся наверху, все равно остается левой стороной, но она имеет окраску и два глаза, тогда как у нормального экземпляра правая сторона обладает этими признаками, а не левая. Следовательно, мы вынуждены предполагать, что детерминанты в хромосомах оплодотворенной яйцеклетки, соответствующие двум сторонам тела, полностью отличны от детерминант, вызывающих состояние или «признаки» этих двух сторон, если только мы не предположим, что детерминанты правой стороны с глазами и окраской встречаются в одних гаметах, а правой стороны без глаз и окраски — в других, и наоборот, причем при оплодотворении происходят гомозиготные и гетерозиготные комбинации. На основе этой последней гипотезы рассматриваемая мутация может представлять собой гетерозиготную особь с правосторонним состоянием, доминирующим в голове, и левосторонним — в теле. Или же она может быть каким-то образом обусловлена тем, что Морган и его коллеги назвали кроссинговером при расхождении гетерозиготных хромосом, так что часть, соответствующая левостороннему телу, объединяется с частью, соответствующей правосторонней голове.

Мой вывод на основе имеющихся данных заключается в том, что любой процесс врожденного развития может в конкретных зиготах проявлять мутацию, отклонение от нормы. Нам необязательно использовать термин «наследственность» вообще, а если мы его используем, то должны помнить, что в данном рассуждении он не относится к какой-либо передаче от родителей. Факторы в гаметах яйцеклетки нормальной камбалы вызывают осуществление нормального метаморфоза после того, как личиночная симметрия просуществовала определенное время. У отдельных особей факторы, какими бы они ни были — части хромосом, расположение хромосом или что-то еще, — отличаются от таковых нормального яйца, и в результате развиваются описанные выше аномалии. Но главным фактом, на котором я не могу не настаивать самым решительным образом, является то, что развитие аномалии из симметричной личинки носит прямой характер, будь то просто остановка развития или аномальное сочетание обратных и нормальных частей. Аномальное развитие не обусловлено изменением, происходящим после того, как нормальная асимметрия уже развилась. Эти аномалии представляют собой истинные мутации.

Эволюция нормальной камбалы, с другой стороны, очевидно, была обусловлена изменением иного рода. Здесь мы имеем дело с переходом от симметричной рыбы к асимметричной. Судя по тому, что происходит при других мутациях, для асимметрии было вполне возможно развиться непосредственно из яйца вследствие некоторого различия в хромосомах ядра. Было показано, что помещение рыбьего яйца на короткое время в раствор MgCl[2] [Footnote: Stockard, Arch. Ent. Mech., xxiii. (1907).] приводит к развитию циклопической уродливости, при которой два глаза объединяются в один; однако два глаза сначала не развиваются раздельно, а затем постепенно сближаются и сливаются, развитие глазных бокалов с самого начала идет иначе. У нормальной камбалы произошедшая эволюция представляет собой исходное развитие симметричной рыбы и последующее непрерывное постепенное изменение глаз, плавника и окраски до взрослой камбалы в том виде, в каком мы ее наблюдаем. Все данные, накопленные в результате экспериментов и наблюдений мутационистов и менделистов, доказывают, что это изменение совершенно отлично по своему типу от тех вариаций, которые описываются как мутации либо как потеря или добавление генетических факторов.

В таком случае мы должны выяснить, в чем заключается объяснение эволюции нормального метаморфоза.

Важным фактом является то, что первоначальная симметричная структура личинки и асимметричная структура взрослой камбалы соответствуют различному положению тела рыбы по отношению к вертикали, горизонтальному грунту на дне водоема и падению света. Личинка плавает со своей плоскостью симметрии в вертикальном положении, подобно большинству других рыб; ее передвижение требует симметричного развития мышц и плавников; поскольку обе стороны одинаково освещены, ей требуется по глазу с каждой стороны, и пигмент на каждой стороне также связан с одинаковым освещением. Взрослая особь, лежащая одной стороной на грунте, имеет свою первоначальную плоскость симметрии горизонтальной и параллельной грунту, и светом освещена только другая сторона, и только на этой стороне имеются глаза и окраска, то есть пигмент. Изменение строения соответствует изменению образа жизни. Оно заключается в изменении положения нижнего глаза, продвижении спинного плавника вперед и исчезновении пигмента с нижней стороны. В реальном метаморфозе эти изменения происходят по мере развития скелета, до того, как твердые кости полностью сформировались, пока рыба еще мала, но молодой тюрбо достигает гораздо больших размеров до завершения метаморфоза, а именно около одного дюйма в длину, чем молодь морской или речной камбалы. Мало смысла рассматривать вопрос о том, происходило ли в начале эволюции изменение положения поздно или рано в онтогенезе. В ходе эволюции оно могло сместиться на более ранние стадии. Важным вопросом является рассмотрение данных в поддержку вывода о том, что связь с внешними условиями стала причиной эволюционного изменения. Мы уже видели, что природа изменения и отношение изменения строения к изменению условий закономерно подталкивают к выводу о том, что последнее является причиной первого. Однако нам следует рассмотреть конкретные изменения в деталях.

Беря сначала потерю пигментации с нижней стороны, я экспериментально показал, что освещение нижних сторон камбал светом, отраженным снизу вверх, вызывает развитие пигмента на нижней стороне. В то же время эксперименты доказали, что потеря пигмента у рыбы в естественном состоянии и его развитие под воздействием света не являлись просто прямыми результатами присутствия или отсутствия света у отдельной особи, поскольку в некоторых случаях молодые рыбы помещались в аппарат до того, как пигмент полностью исчез с нижней стороны, и метаморфоз продолжался, причем нижняя сторона становилась совершенно белой, а пигмент развивался лишь постепенно после долгого пребывания на свету. В основном эксперименте четыре экземпляра были помещены в аппарат 17 сентября 1890 года в возрасте около шести месяцев и длиной от 7 до 9 см. Один из них погиб 1 июля 1891 года и не имел пигмента на нижней стороне. У трех остальных на этой стороне развился пигмент. У одного он был впервые замечен в апреле 1891 года, а в ноябре следующего года рыба имела длину 22 см и обладала пигментацией на большей части нижней стороны (табл. III). При микроскопическом исследовании было обнаружено, что пигментация состоит из черных и оранжевых хроматофоров, совершенно аналогичных таковым верхней стороны. Несколько сотен молодых речных камбал были выращены одновременно в обычных условиях, и ни у одной из них пигмент не развился.

Поэтому очевидно, что воздействие света на нижнюю сторону и уменьшение количества света, падающего на верхнюю сторону (поскольку верхи использованных аквариумов были накрыты непрозрачным материалом), не заставляют обе стороны вести себя одинаково в отношении пигментации, как это происходило бы в том случае, если бы нормальное состояние рыбы было обусловлено исключительно разницей в освещении этих двух сторон в течение индивидуальной жизни. Существует очень сильная врожденная или наследственная тенденция к исчезновению пигмента на нижней стороне, и она преодолевается лишь после длительного воздействия света. С другой стороны, если бы исчезновение пигмента было следствием мутации, носило гаметогенный характер и было полностью независимым от внешних условий, пигмент не развивался бы даже после самого длительного воздействия. Доказательство того, что унаследованный признак является приобретенным признаком, служит столь же весомым свидетельством, сколь и доказательство того, что приобретенный признак наследуется. Последний вид доказательств получить очень трудно, поскольку влияние условий в течение отдельной жизни весьма незначительно и вряд ли способно проявить заметный наследственный эффект. Теория о том, что адаптации обусловлены наследованием результатов стимуляции, предполагает, что один и тот же стимул действовал на протяжении многих поколений.

[Иллюстрация: ТАБЛИЦА III — Камбала с пигментацией нижней стороны после воздействия света]



Тем не менее необходимо рассмотреть, в какой мере выводы, сделанные на основе этих экспериментов, противоречат мутациям, происходящим в природе, некоторые из которых уже упоминались. Сначала мы рассмотрим амбиколорированные экземпляры. Если отсутствие пигмента на нижней стороне у нормальных камбаловых рыб обусловлено отсутствием света, то почему пигментация сохраняется на нижней стороне амбиколорированных экземпляров, которая освещена не больше, чем у нормальных особей? Ответ заключается в том, что у мутантов детерминанты пигментации объединены с детерминантами нижней стороны рыбы. По моему мнению, дифференциация этих детерминант для двух сторон была вызвана в ходе эволюции различным воздействием света и имела соматогенное происхождение, однако после того, как врожденные факторы или детерминанты возникли, они оказались подвержены мутациям, и поэтому у амбиколорированных экземпляров наблюдается врожденная тенденция к пигментации на нижней стороне, которая может быть преодолена лишь путем исключения света на протяжении еще ряда поколений.

Также встречаются мутации, при которых часть или вся верхняя сторона является белой и непигментированной. Несколько таких экземпляров упомянуты в уже цитировавшейся статье меня и доктора Макманна в «Phil. Trans.», причем один из них представлял собой солью, которая была полностью белой как на нижней стороне, так и на верхней, пигментированной лишь в области головы от свободного края жаберной крышки вперед. Поскольку верхняя сторона у этих экземпляров в естественном состоянии полностью освещена и тем не менее остается непигментированной, казалось бы, невозможно поверить, что действие света было причиной развития пигмента на нижней стороне у нормальных экземпляров в моих экспериментах. Кому-кому, а мне кажется, что один факт столь же верен, как и другой. Я считаю, что эти два факта можно примирить. У меня был один живой экземпляр морской камбалы, у которого средняя треть верхней поверхности была белой, а вся нижняя сторона — белой, как обычно. Этот экземпляр содержался в течение 4,5 месяцев с нижней поверхностью, обращенной к свету, и затененной верхней стороной. К концу этого периода на нижней стороне, главным образом в области межъостистых костей выше и ниже боковой линии, появилось множество мелких пятен пигмента, рассеянных по поверхности. В области верхней стороны, которая изначально была непигментированной, также возникло множество мелких пигментных пятен. Следовательно, я полагаю, что в данном случае детерминанты отсутствия пигмента имелись не только на нижней стороне, но и на части верхней стороны, и до тех пор, пока свет не попадал на нижнюю сторону, пятно на верхней стороне оставалось непигментированным по соображениям симпатии. Когда врожденная тенденция детерминант на нижней стороне была преодолена действием света, белое пятно на верхней стороне также начало развивать пигмент.

Наконец, я могу снова упомянуть особо аномальный экземпляр тюрбо, о котором говорилось выше. В этом случае нижняя сторона на большей части была пигментированной, а верхняя — белой, что, казалось бы, противоречит выводу, только что сделанному в отношении пестрой морской камбалы. Но этот тюрбо имел длину всего 4,4 см и является единственным известным мне случаем, когда столь большая часть нижней стороны была пигментирована при почти полностью белой верхней стороне. Здесь применима теория симпатии или корреляции, поскольку нижняя сторона головы была непигментированной, однако, учитывая небольшой размер экземпляра и количество пигмента на нижней стороне, мне представляется наиболее вероятным, что если бы эта особь дожила до взрослого состояния, ее верхняя сторона развила бы пигмент под воздействием света, и рыба стала бы амбиколорированной.

Сравнивая результаты мутационистов с результатами менделистов, мы обнаруживаем, что они склоняются к двум различным концепциям соотношения между гаметами и развившимся из них организмом. Эффект изменения детерминант гамет, согласно мутационистам, проявляется в каждой части растения. Факр в менделеевских экспериментах обычно затрагивает лишь один орган или одну часть организма. Например, фактор двупалости (двойного галлюкса) у птиц может сосуществовать с простым гребнем или розовидным гребнем. Общее впечатление, производимое на ум изучением менделеевских явлений, заключается в том, что организм представляет собой мозаику, каждый элемент которой соответствует отдельному элементу в хромосомах. Так, мы знаем, что то, что мы называем единым фактором, может вызвать появление у всего оперения птицы расщепленных бороддок, что составляет характер шелковистости, но мы также знаем, что животное может быть пестрым, сильно пигментированным в одной части и белым или непигментированным в другой. Точно так же мы находим у этих мутантных камбаловых рыб мозаикоподобные формы, которые очевидно являются результатом мозаикоподобных факторов в гаметах или в хромосомах гамет.

Экспериментальных данных относительно перемещения нижнего глаза на верхнюю сторону и продвижения спинного плавника вперед получить не удалось, хотя много лет назад по предложению мистера Дж. Дж. Романеса я предпринимал некоторые попытки получить такие данные в отношении глаза, содержав молодых камбал, находившихся уже на стадии частичного метаморфоза, в перевернутом положении. Мне не удалось разработать аппарат, который поддерживал бы жизнь молодых рыб в перевернутом положении в течение достаточно долгого времени. Поэтому мы можем лишь рассмотреть, можно ли эти прочие изменения обоснованно приписать условиям жизни. Анатомическое исследование показывает, что костная межглазничная перегородка, состоящая главным образом из лобных костей и проходящая у симметричных рыб между глазами, у камбаловых по-прежнему находится между глазами, но оказалась изогнута на 90 градусов на верхнюю сторону, в то время как на нижней стороне с внешней стороны сместившегося снизу глаза образовалось новое костное соединение. Это соединение возникает за счет роста предлобной кости назад до соединения с отростком лобной кости и полностью отсутствует у симметричных рыб. Именно вдоль этого костного мостика простирается спинной плавник. Происхождение глазных мышц и зрительных нервов морфологически такое же, как у симметричных рыб. Согласно теории модификации внешними стимулами, мы естественно должны приписать смещение глаза нижней стороны мышечному усилию рыбы, направляющему этот глаз к спинному краю, однако определенную роль может играть и давление плоского дна на глазное яблоко. Не составляет большого труда приписать изгиб межглазничной перегородки давлению на нее нижнего глазного яблока — давлению, которое, вероятно, отчасти, если не главным образом, обусловлено работой глазных мышц. Образование костного мостика снаружи смещенного глаза объяснить сложнее, поскольку у меня никогда не было возможности изучить отношение этого мостика к мышцам. Стоит отметить, что в ходе реального развития тюрбо и тюрбо-гладкоголота метаморфоз в значительной степени происходит в период пелагической стадии молодой рыбы, до приобретения привычки лежать на дне, однако это, конечно, не является доказательством того, что изменение изначально не было вызвано привычкой лежать на дне.

Что касается удлинения спинного плавника, здесь нет никаких затруднений в обнаружении стимула, который мог бы его объяснить. Симметричные рыбы передвигаются главным образом с помощью хвоста; передвигаясь волочением по дну или плавая чуть выше него, камбаловые движутся посредством волнообразных движений спинного и брюшного плавников. Усиленное движение вызывает гипертрофию и, согласно защищаемой здесь теории, не просто увеличение существующих частей, а филогенетическое увеличение числа таких частей, в данном случае — лучей плавников и их мышц. У камбаловых спинной и брюшной плавники простираются вдоль всей длины спинного и брюшного краев: спинной — от головы (в некоторых случаях от точки впереди глаз) до основания хвоста, а брюшной — от анального отверстия, которое смещено далеко вперед, до основания хвоста, причем у некоторых видов Soleidae эти плавники сливаются с хвостовым плавником.

Прежде догматически утверждалось, что влияние внешнего стимула на соматические органы или ткани не может оказывать никакого влияния на детерминанты в хромосомах гамет, которыми определяются наследственные признаки организма. Как мы пытались показать, эта догма больше не заслуживает доверия перед лицом открытий, касающихся гормонов. Гормональная теория предполагает, что соматические модификации, вызванные внешними стимулами — в случае камбаловых это исчезновение пигмента с нижней стороны, кручение глазничной области черепа и удлинение спинного плавника, — изменяют гормоны, выделяемые этими частями, увеличивая количество одних и уменьшая количество других, и что эти изменения в гормонах затрагивают детерминанты, какими бы они ни были, в гаметоцитах внутри тела.

Здесь возникает интересный вопрос: каким образом гормональная теория объясняет явление метаморфоза лучше, чем теория мутаций? Можно было бы согласиться с тем, что если детерминанты стимулируются или лишаются стимуляции, то эффект этого изменения логически должен проявляться с самого начала развития, и поэтому процесс метаморфоза или непрямого развития подтверждает гормональную теорию ничуть не больше, чем теорию гаметогенных мутаций. На это возражение можно ответить следующим образом. Причина, по которой детерминанты сначала дают начало исходной структуре, а затем преобразуют ее в новую структуру, вероятно, та же самая, которая заставляет вторичные половые признаки развиваться только на стадии половой созревания. Согласно гипотезе, новые привычки и новые стимулы начинают действовать на какой-то стадии после полного развития исходной структуры тела. Различия в исходных гормонах модифицированных частей действуют поэтому одновременно с гормонами, то есть химическими веществами, происходящими из всех остальных частей тела в его полностью развитом состоянии. Весьма вероятно, что на ранних стадиях развития метаболизм организма будет существенно отличаться от метаболизма взрослой стадии, и та же комбинация гормонов присутствовать не будет. Следовательно, можно предположить, что детерминанты зиготы приобрели склонность производить увеличение и уменьшение тканей, которые составляют определенную модификацию, например изменение положения глаз у камбаловых, но стимул, вызвавший эту склонность, всегда действовал при наличии взрослой комбинации гормонов. Вследствие этого развитые ткани не претерпевают унаследованную модификацию до тех пор, пока взрослая комбинация не появится снова. Таким образом, мы можем составить четкое представление о том, почему адаптивная модификация наследуется на той же стадии, на которой она была произведена, подобно тому как рога оленя развиваются только при наличии гормона половозрелого семенника. В то же время вполне вероятно, что возраст, в котором происходит унаследованное развитие, имеет тенденцию смещаться на более ранние сроки в последующих поколениях, происходя, по сути, сразу же, как только появляется необходимая гормональная среда.

Диагностические признаки некоторых видов Pleuronectidae упоминались ранее в этой книге с целью указать на то, что они не связаны с различиями в привычках или внешних условиях. Здесь следует отметить, что нет никаких свидетельств того, что они возникают путем метаморфоза. Чешуя, например, предоставляет четкие и постоянные диагностические признаки как видов, так и родов, но не было обнаружено, чтобы ее особенности возникали путем модификации примитивной формы. Грубые бугорки речной камбалы и рассеянные шиповидные бугорки тюрбо развиваются напрямую, а не путем непрерывной модификации накладывающейся друг на друга чешуи. Тем не менее среди Pleuronectidae имеется один признак чешуи, который, по-видимому, находится в прямом противоречии с выводами, сделанными мной относительно чешуи в целом. Он не только развивается в результате постепенного изменения, но и является вторичным половым признаком, развивающимся у самцов только в период зрелости. Этот признак был описан Э. В. Л. Холтом у экземпляров балтийской разновидности морской камбалы Pleuronectes platessa [Сноска: Journ. Mar. Biol. Assn., vol. iii. (Plymouth, 1893-95.)] и заключается в шиповатости задних краев чешуи, особенно на верхней стороне, у половозрелых самцов. То же состояние, но в гораздо меньшей степени, впоследствии было показано мной как постоянное для морской камбалы из Ла-Манша и Северного моря. [Сноска: Ibid., vol. iv. p. 323.] Оно встречается также у P. glacialis — представителя камбалы в более северных морях. Я показал, что шипики развиваются у половозрелых самцов не как модификация чешуи, а в виде отдельных известковых отложений, основания которых впоследствии соединяются с чешуей. Казалось бы, развитие этого признака зависит от гормона половозрелого семенника, и чтобы соответствовать аргументам, использованным мной в других случаях, эта шиповатость должна выполнять некую определенную функцию, связанную с привычками полов, причем эта функция должна предполагать какой-то вид внешней стимуляции, ограниченный половозрелым самцом. Однако до сих пор не было обнаружено никаких свидетельств существования такой функции или такой стимуляции. Возможно, этот случай отличается от других вторичных половых признаков, подобных рогам оленей, в одном отношении, а именно: морская камбала (P. limanda), солея и другие виды Solea, а также несколько других Pleuronectidae обладают так называемой ктеноидной чешуей — то есть чешуей, снабженной шипиками на заднем крае, — и поскольку обычная чешуя камбалы редуцирована, шиповатость чешуи у половозрелого самца камбалы представляет собой не новый признак, а сохранение примитивного признака. Тогда остается вопрос, почему чешуя у половозрелой самки и неполовозрелого самца подверглась дегенерации или, вернее, почему примитивный признак развивается только на половозрелой стадии самца.

Существует один момент, в котором этот половой диморфизм у камбалы, по-видимому, отличается от типичных случаев и который наводит на мысль, что большая шиповатость чешуи у самцов не выполняет никакой функции в отношениях между полами и, следовательно, не подвержена никакой внешней стимуляции. Этот момент заключается в замечательном характере различий степени развития колючего панциря в разных регионах и у местных рас, которые, по-видимому, соответствуют различным климатическим условиям. Как морская камбала, так и речная камбала в Балтийском море гораздо более колючие, чем в Северном море, хотя у речной камбалы никаких половых различий в этом отношении отмечено не было. На восточном побережье Северной Америки встречается P. glacialis, у которого чешуя самца сильно шиповата, а у самки гладкая. На побережье Аляски самки этого вида кажутся более шиповатыми, чем в других местах. Речная камбала не встречается в Арктике, но на западном побережье Северной Америки обитает местная форма под названием P. stellatus, едва ли отличимая как вид, которая обладает мощным развитием колючих бугорков по всей верхней стороне. Речные камбалы Средиземноморья гораздо менее шиповаты, чем камбалы Северного моря или пролива Ла-Манш. Морская камбала (P. limanda) встречается на американском побережье в виде местной формы, называемой Limanda ferruginea, а в Северной Пацифике существует более шероховатая форма, именуемая L. aspera. Следовательно, у этих трех видов, помимо мутаций, северные формы демонстрируют более сильное развитие шипиков на чешуе. Трудно сказать, является ли это следствием более холодной температуры. Возможно, это различие обусловлено внешними условиями, из которых наиболее очевидна более низкая температура воды, и не исключено, что эти условия оказывают более сильное влияние на самца, чем на самку морской камбалы.

Половые различия в чешуе, имеющие функцию в отношениях между полами, встречаются у некоторых других рыб, и их можно с достаточным основанием объяснить механической стимуляцией. Например, у скатовых среди хрящевых рыб самцы имеют на каждом «крыле», или грудном плавнике, два ряда крупных загнутых назад крючковидных шипов. Утверждалось [Сноска: Дарвин, Происхождение человека (2-е изд., 1885), с. 331], по-видимому Ярреллом, что эти шипы развиваются только в сезон размножения. Сомнительно, чтобы у этих рыб существовал ярко выраженный сезон размножения, но вполне вероятно, что шипы отсутствуют у неполовозрелого самца, так как известно, что у Raia clavata взрослый самец имеет острые зубы, в то время как молодой самец и самка всех возрастов имеют широкие плоские зубы. Предполагается, что шипы и, возможно, острые зубы используются для удержания самки, однако представляется не менее вероятным, что эти структуры на самом деле используются самцами в драках друг с другом. Повадки этих морских рыб исследованы мало, но есть все основания полагать, что эти различия в чешуе и зубах соответствуют различиям в механической стимуляции. Это вовсе не означает, что сами чешуя и зубы были произведены механической стимуляцией или что различия между кожными зубчиками хрящевых рыб и чешуей костистых рыб соответствуют различиям стимуляции. Но степень развития структуры, присутствие которой обусловлено гаметическими факторами, вполне может изменяться под влиянием внешней стимуляции, и эта модификация может стать наследственной. Если защищаемые здесь взгляды верны, два процесса — мутация и модификация — должны всегда действовать совместно, влияя на развитие не только отдельного организма, но и любого органа или структуры. Так, особенности оленьих рогов, как мне кажется, доказывают, что механическая стимуляция вследствие драк была причиной эволюции рогов и что без привычки самцов к дракам рога не существовали бы. В то же время каждый вид из семейства Cervidae обладает своими осо­быми характеристиками рогов в отношении формы и ветвления, и невозможно приписать их различиям в манере драться: они обусловлены мутацией.

В связи с метаморфозом амфибий случай аксолотля всегда представлял огромный интерес. В тех немногих небольших озерах близ Мехико, где он обитает, он никогда не претерпевает метаморфоза, а ведет водный образ жизни на протяжении всей своей жизни и размножается в таком состоянии. Тем не менее в неволе путем уменьшения количества воды, в которую помещен молодой аксолотль, его можно заставить дышать воздухом, после чего он претерпевает полный метаморфоз до безжаберного состояния. Тот же вид в других частях Северной Америки в норме проходит метаморфоз, подобно другим видам хвостатых амфибий. Очевидно поэтому, что мексиканские аксолотли, несмотря на то что они оставались переннибранхиатными на протяжении огромного числа поколений, не утратили наследственную тенденцию к метаморфозу, который превращает личинок Amblystoma в других местах в дышащее воздухом наземное животное. Это можно рассматривать как свидетельство того, что условия жизни, предотвращающие метаморфоз у мексиканского аксолотля, не произвели никакого наследственного эффекта. Однако тот факт, что аксолотлям требуется специальная обработка для стимуляции метаморфоза, по-видимому, показывает, что у них явно меньшая врожденная склонность к метаморфозу, чем у личинок того же вида Amblystoma tigrinum в других частях Северной Америки, и это различие следует приписать унаследованному эффекту условий. Наиболее важным из этих условий представляется обилие растворенного в воде кислорода, а следующим по значимости — обилие пищи в воде. Недавно было показано, что метаморфоз можно вызвать кормлением аксолотлей щитовидной железой. Но нет никаких оснований полагать, что врожденный дефект щитовидной железы, возникший как мутация, был первопричиной неотении, то есть персистирования личиночного или водного, жаберного состояния. Такое предположение означало бы, что связь между аксолотлями и специфическими мексиканскими озерами, снабжаемыми обогащенной кислородом водой из донных родников, была чисто случайной. Более того, нет никаких свидетельств дефицита щитовидной железы у аксолотля. Секрет щитовидной железы необходим для нормального роста и развития всех позвоночных, и мы только начинаем понимать эффекты недостаточности или избытка этого секреты. Нет ничего удивительного в том, что избыток в случае аксолотля вызывает наступление метаморфоза, который уже в многочисленных экспериментах воспроизводился путем принуждения животных дышать воздухом.

Метаморфоз, как в случае развития жаберных дуг и жаберных щелей у зародышей птиц, пресмыкающихся и млекопитающих, демонстрирует рекапитуляцию этапов эволюции определенных органов. Но в случае других органов отсутствие рекапитуляции поразительно контрастирует с этим. Если, как я полагаю, развитие легких и исчезновение жабр было прямо обусловлено необходимостью дыхания воздухом, трудно избежать заключения, что наземные конечности первоначально эволюционировали из какого-то типа рыбьих плавников за счет использования плавников для наземного передвижения. Тем не менее ни личинка земноводного, ни зародыш высших позвоночных не развивают ничего хоть сколько-нибудь похожего на плавник. Не наблюдается постепенного превращения плавникоподобной конечности в ногу, напротив, нога развивается непосредственно из простого зачатка ткани. Личинка хвостатых амфибий, вероятно, является более примитивной, чем головастик лягушек и жаб, и у первой ноги развиваются в то время, когда внешние жабры еще велики, задолго до того, как животное покидает воду.

Возможно, конечности трансформировались в наземный тип еще до того, как само животное стало наземным: привычка плавать частично сменилась привычкой ползать или ходить по дну водоема, а хвост использовался лишь для того, чтобы подплывать к поверхности за воздухом. Однако состояние двоякодышащих, которые обладают легкими, но не ходят по суше, не подтверждает это предположение, поскольку они обладают плавниками, которые либо нитевидны, либо плавникоподобны, имея центральную ось с лучами по бокам. Почти не вызывает сомнений, что пальцы наземной конечности гомологичны эндоскелетным лучам плавников, но эволюция оси конечности не может быть установлена ни на основе онтогенеза, ни с помощью палеонтологии. Отсутствие здесь метаморфоза, возможно, объясняется тем, что боковые плавники перестали функционировать на более ранних водных стадиях, и для плавания использовался только хвостовой плавник. Если это так, то отсутствие метаморфоза у ног само по себе является адаптацией: неиспользование парных конечностей у личинки привело к исчезновению более ранних плавникоподобных стадий этих конечностей, в то время как наземная нога развилась позже путем наследственности, подобно тому как ноги исчезли у личинок многих насекомых, хотя они полностью развиты у взрослых особей.

Метаморфоз структуры у амфибий и камбаловых соответствует изменению условий жизни у свободно живущего животного. В случае с глазами пещерных рыб условия в отношении отсутствия света остаются постоянными на протяжении всей жизни, и мы обнаруживаем лишь эмбриональное развитие глаза, происходящее по наследству. Возникает вопрос: должны ли мы при отсутствии эмбриональной рекапитуляции делать вывод, что видимые адаптации обусловлены мутацией, а не функцией или внешними условиями? Один из таких случаев — конечности змей, у которых, если не считать рудиментов задних конечностей у питонов, нет никаких следов конечностей ни у эмбриона, ни после вылупления. Имеется несколько аналогичных случаев среди пресмыкающихся и амфибий. Веретеница ломкая (Anguis fragilis) лишена конечностей, равно как и представители подкласса безногих (Apoda) среди амфибий. У них также зачатки конечностей полностью отсутствуют на эмбриональной или личиночной стадиях. Учитывая недавнюю эволюцию змей по сравнению с происхождением легких и утратой жабр и жаберных щелей у наземных позвоночных в целом, мы сталкиваемся здесь с поразительным контрастом, который показывает, во-первых, разницу, возникающую тогда, когда изменение привычек и условий в одном случае происходит от одной жизненной стадии к другой, а в другом случае новые привычки остаются постоянными на протяжении всей жизни с момента вылупления. Мне кажется, что при нынешнем уровне наших знаний мы не можем составить определенное мнение по вопросу о том, является ли отсутствие конечностей в таких случаях результатом мутации или бездействия, то есть отсутствия функциональной стимуляции.

Способность к полету — прекрасный пример адаптации. Она независимо эволюционировала у птеродактилей, летучих мышей и птиц. У первых двух групп и в небольшой степени у третьей размах крыла образуется за счет выроста кожи в тонкую перепонку, поддерживаемую передними конечностями. Нет необходимости подробно доказывать, что эволюция этой перепонки и модификаций костей и мышц, которыми она поддерживается и приводится в движение, может быть удовлетворительно объяснена на основе теории, согласно которой модификации, вызванные механической и функциональной стимуляцией, в конечном счете наследуются. Однако у птиц поверхность крыла обеспечивается главным образом перьями, и рассмотрение этого вопроса не дает оснований полагать, что эволюция перьев была обусловлена какой-либо внешней или функциональной стимуляцией. Часто утверждается, что перья птиц являются модификацией эпидермальных чешуй пресмыкающихся, но исследования не полностью подтверждают это утверждение. Чешуи пресмыкающихся сохраняются на тарсо-метатарзальной области ноги у большинства птиц, и следовательно, если бы только что процитированный взгляд был верен, можно было бы ожидать, что в области голеностопного сустава будет виден переход от чешуи к перьям. Однако это не так. У кур некоторые породы имеют чешуйчатые цевки, а другие — оперенные. У птиц с чешуйчатыми ногами я находил случаи, когда у цыплят имелось два или три очень мелких пера, и исследовал их микроскопически с помощью срезов кожи. Результат показал, что эти мелкие перья не являются продолжением кончиков или краев чешуй, а развиваются из фолликулов между чешуйками. Чешуя плоская и представляет собой складку эпидермиса, не происходящую из ввернутого фолликула. Перьевое же образование, напротив, представляет собой трубчатую структуру, возникающую из сосочка у основания глубокого фолликула, простирающегося внутрь от поверхности кожи. По мере роста пера сосочок растет вместе с ним. Этот сосочок состоит из васкуляризированной дермальной, то есть мезодермальной, ткани, и если перо выдернуть во время роста, происходит кровотечение. Эпидермальная роговая трубка расщепляется сзади по направлению к верхушке пера и разделяется на стержень и бородки, благодаря чему заключенная внутри дермальная ткань, к этому времени мертвая и сухая, обнажается и сбрасывается. Каждое перо фактически представляет собой открытую рану и является, пожалуй, единственным другим примером помимо оленьих рогов, когда васкуляризированная мезодермальная ткань в нормальном состоянии сбрасывается в столь значительных количествах. Когда развитие пера завершается, рост постепенно прекращается, проксимальная часть пера остается трубчатой и не расщепляется, а внутренняя сосудистая ткань отмирает, сморщивается и высыхает, образуя сердцевину овчина. Когда сосочок возобновляет рост, старое перо выталкивается, и этот процесс вызывает линьку. По-видимому, следовательно, перо должно было эволюционировать не путем непрерывной модификации чешуи, а посредством развития нового типа между чешуйками. До сих пор мне не удалось обнаружить никаких свидетельств, указывающих на внешний стимул, который мог бы вызвать этот замечательный процесс развития перьев, или свидетельствующих о том, что функция полета предполагала бы такой стимул. Поэтому пока мы должны сделать вывод, что перья не являются адаптацией и не обусловлены соматогенной модификацией, а должны быть результатом гаметогенной мутации.

Перья, возникнув в ходе эволюции, служили в крыльях и хвосте важными органами полета. Есть основания полагать, что после своего появления рост перьев сильно изменялся в зависимости от степени стимуляции, которой подвергались сосочки у их корней из-за движения и изгибающего напряжения перьев. Изменение костей, крыла, плеч и грудины под действием функциональных стимулов, связанных с полетом, очевидно, представляет собой адаптации и, по моему мнению, может объясняться только как наследственный результат функциональной стимуляции, подобно всем скелетно-мышечным адаптациям. Напряжения, возникающие в костях при мышечном сокращении, вызывают гипертрофию той части кости, к которой прикреплены мышцы, и таким образом мы можем понять происхождение киля грудины у летающих птиц и его отсутствие у нелетающих форм. У летучих мышей и птеродактилей грудина также образует киль по средней линии. Уменьшение числа пальцев крыла у птиц до трех с прочным сращением костей между собой должно было стать следствием их использования в полете и неиспользования в качестве пальцев; судя по тому, что маховые перья всегда должны были располагаться на заднем крае крыла, а локтевая кость крупнее лучевой, сохранившиеся три пальца являются 3-м, 4-м и 5-м, а не 1-м, 2-м и 3-м, как обычно учат. Сравнение задних конечностей птиц с конечностями летучих мышей и птеродактилей убедительно свидетельствует о том, что летающие с помощью патагиума животные произошли от древесных или лазающих предков, в то время как птицы произошли от наземных форм, перешедших к двуногости, подобно некоторым рептилиям. Древесное животное неизбежно использовало бы все четыре конечности, как это делают лазающие животные. Крылья птиц, с другой стороны, возникли из стремления увеличить скорость движениями передних конечностей. Следовательно, птицы, сидящие на ветках, появились в результате более поздних адаптаций уже после того, как способность к полету была выработана.

Полная рекапитуляция в развитии пальцев крыла не наблюдается. В эмбриональном крыле обнаружен лишь зачаток четвертого пальца, а не зачатки пяти пальцев, из которых два исчезают, как можно было бы ожидать. Метакарпалии свободны и не слиты, как у взрослых особей, имеются раздельные дистальные запястные кости, которые у взрослых особей срастаются с метакарпалиями. В остальном изменения крыльев и грудины настолько явно носят адаптивный характер, что трудно поверить, будто сокращение числа пальцев не было обусловлено упражнением или неиспользованием. Это еще один из тех случаев, когда функция, к которой приспособлена структура, остается постоянной от начала самостоятельной жизни до ее конца, и есть некоторые основания полагать, что со временем в таких случаях эмбриональная рекапитуляция может сильно уменьшаться или исчезать. Период времени с момента возникновения птиц по всей вероятности во многом превосходит время, прошедшее с тех пор, как слепая рыба Amblyopsis претерпела изменения под влиянием пещерного образа жизни, благодаря чему мы можем понять, почему глаз развивается до определенной стадии у эмбриона слепой рыбы, хотя она живет в темноте всю свою жизнь, в то время как эмбриональная рекапитуляция в крыле птицы выражена крайне неполно.

В другом классе адаптаций эмбриональная или личиночная стадия приспособлена к новым условиям, тогда как взрослое состояние изменяется меньше или не изменяется вовсе. Одним из наиболее очевидных примеров этого является аллантоис у амниот. У эмбрионов рептилий, птиц и млекопитающих развиваются две зародышевые, или плодные, оболочки — амнион и аллантоис. О функции или происхождении амниона известно немного: утверждение о том, что он выполняет защитную функцию, объясняет мало. Кажется возможным, что он представляет собой лишь механический результат массы зародыша и развития аллантоиса. Последний представляет собой преждевременную гипертрофию клоакального пузыря, обнаруженного у амфибий, и выполняет функцию эмбрионального дыхания. В воде личинка амфибии дышит с помощью жабр и жаберных щелей. Приспособление к наземной жизни требует, чтобы для устранения свободной водной личиночной стадии зародыш был способен дышать воздухом до вылупления. Различные амфибии показывают, как эта потребность удовлетворялась самыми разными способами. У южноамериканских квакш рода Nototrema яйца развиваются в спинной кожном мешке самки, и внутри этого мешка дыхание эмбриона осуществляется посредством перепончатого выроста второй и третьей наружных жабр с каждой стороны. У рептилий мочевой пузырь расширяется для выполнения той же функции и поглощает кислород и выделяет углекислый газ через поры скорлупы. Невозможно примирить концепцию мутации с адаптивной связью между этим аллантоисом и выведением покрытого скорлупой яйца на суше. Этот переход, вероятно, происходил постепенно, начиная с откладки яиц во влажных местах, но не в воде. У жабы-повитухи (Alytes obstetricans) самец носит яйца прикрепленными к своим конечностям, дыхание осуществляется с помощью увеличенных наружных жабр, а личинки вылупляются в воде. У предковых рептилий наружные жабры могли помогать на первых порах, пока за счет увеличения мочевого пузыря в них отпала необходимость. Во всех подобных случаях поглощение кислорода должно рассматриваться как стимул, вызвавший увеличение дыхательной перепонки. Поскольку аллантоис не мог быть поглощен или втянут обратно в брюшную полость, сформировался пупок, то есть рубец, образованный соединением складчатого края между стенкой тела и амнионом, окружающим стебелек аллантоиса. Стороннику мутационизма было бы трудно объяснить, как мутация может повлиять на развитие клоакального пузыря до такой колоссальной степени именно тогда, когда это потребовалось для эмбрионального дыхания, и заставить боковые стенки тела соединиться вентрально во время вылупления, отделив аллантоис и амнион.

Т. Х. Морган [Сноска: A Critique of the Theory of Evolution, p.18.] утверждает, что мутация гаметического происхождения может затронуть любую стадию в развитии особи. Это может быть верно, когда в жизненном цикле уже имеются четкие стадийные различия. Более важный вопрос заключается в том, могут ли отдельные стадии вызываться мутацией. Верно, что у гетерозиготных особей признаки могут развиваться более полно на стадии взрослого организма, чем у молоди. Но когда мы обнаруживаем различные стадии, явно приспособленные к разным образам жизни, их невозможно объяснить мутациями, затрагивающими разные этапы жизни. В таких случаях, как личиночные стадии насекомых, мы видим, что личинки приспособились к новому образу жизни, в то время как взрослые особи остались неизмененными или развили совершенно независимые адаптации. Например, взрослые особи в основных отрядах насекомых имеют типичные три пары конечностей, тогда как безногие личинки (червемли) двукрылых или перепончатокрылых не имеют ног вовсе, гусеницы чешуекрылых развили ложноножки на брюшке, а личинки жесткокрылых имеют обычные ноги и ничего более. Это противоположно рекапитуляции: в случае безногих личинок и гусениц с проногами взрослая особь более похожа на предка, чем личинка. Но здесь действует тот же принцип: там, где функции и образ жизни различны, различны и органы. Ни один мутационист еще не получил в ходе экспериментов по скрещиванию гусеницу без трех пар грудных ног, которая при этом превращалась бы в мотылька с нормальными тремя парами. Морган, несмотря на все свои мутации взрослой дрозофилы, ничего не говорит о мутантах с ногами. Единственный рациональный вывод заключается в том, что безногие личинки утратили ноги в результате неиспользования, поскольку те личинки, которые лишены ног, не отправляются на поиски пищи, а либо живут посреди нее, либо выкармливаются другими, а ложноножки гусеницы развились в результате мышечной активности насекомого при удерживании на листьях. И здесь теория гормонов, хотя мы и не можем претендовать на полное понимание вопроса, помогает нам сформировать представление о процессе наследственности и эволюции. Неиспользование ног у личинки влияет на детерминанты таким образом, что они остаются неактивными в присутствии гормонов, вырабатываемых в теле в целом на этой стадии. На стадии взрослого организма активность ног производит гормоны, которые влияют на те же детерминанты в гаметах с целью развития ног, но опять-таки в присутствии иных гормонов, которые присутствуют в теле в целом на стадии взрослой особи. По мере того как образ жизни личинки и взрослого организма становился все более специализированным и контрастным, это изменение происходило все менее постепенно, а промежуточная стадия, будучи не приспособленной к какому-либо переходному образу жизни, превращалась в неподвижную куколку, в которой развиваются органы взрослого организма.

В заключение я вкратце рассмотрю попытки доказать влияние соматических модификаций или признаков на гаметы путем прямого эксперимента. Метод Каммерера, заключающийся в выведении изменений привычек или структуры под влиянием условий и последующей демонстрации того, что изменение в некоторой степени передается по наследству, уже упоминался. Очевидная критика этого свидетельства заключается в том, что оно как будто доказывает слишком многое, ибо трудно поверить, чтобы изменение, произведенное у особей, проявило столь сильный наследственный эффект у их непосредственного потомства. Можно представить себе два других метода, с помощью которых могло бы проявиться влияние соматических гормонов. Один из них состоит в пересадке яичников или семенников от одного животного другому, обладающему определенным соматическим признаком, и последующей проверке того, проявляет ли потомство, полученное от этих гонад, какие-либо следы признака чужеродной сомы, в которой оно питалось. К. К. Гатри [Сноска: Journ. Exper. Zool. (1908), v.] утверждал, что проделал это в своих экспериментах на курах. Он пересадил яичники двух молодок породы черный легхорн двум белым молодкам той же породы, и наоборот. Черные и белые птицы давали чистопородное потомство при скрещивании с петухами собственной окраски. Черная курица с белым яичником при скрещивании с черным петухом дала четырех черных цыплят и двух черных цыплят с белыми ногами; белая курица с черным яичником при скрещивании с белым петухом дала несколько белых цыплят, несколько черных и несколько белых с черными пятнами. Это считается доказательством того, что пересаженные яичники были функциональными, поскольку они продемонстрировали признаки, изначально им присущие. С другой стороны, черная курица с белым яичником при скрещивании с белым петухом дала девять белых цыплят и одиннадцать цыплят с белым оперением, испещренным черными пятнами, а белая курица с черным яичником при скрещивании с черным петухом дала не черных цыплят, а белых цыплят, покрытых черными пятнами. Это рассматривалось как доказательство того, что соматические признаки «приемных матерей» передались по наследству.

Давенпорт повторил эксперименты Гатри на других птицах, пересадив яичник от курицы цвета корицы белой курице и скрестив ее с петухом цвета корицы. Цыплята оказались точно такими же, как те, что были получены от скрещивания такого петуха с нормальной белой курицей, и Давенпорт делает вывод, что пересаженный яичник не был функциональным, а подвергся дегенерации. Известно, что полностью удалить яичник у курицы практически, если не абсолютно, невозможно из-за его тесного прикрепления поверх крупной посткавальной вены. В то же время трудно понять, каким образом Гатри мог получить черных и пятнистых цыплят от белой курицы при скрещивании с белым петухом, если бы пересаженный яичник от черной курицы не функционировал. Один момент, который Гатри не упоминает и о котором он, по-видимому, не знал, заключается в том, что белый цвет белого легхорна доминирует над окраской, причем гетерозиготы не чисто-белые, а белые с пятнами. Таким образом, когда он скрестил черного петуха с белой курицей с пересаженным яичником и получил пятнистых цыплят, это и был бы результат функционирования исходного белого яичника. Ни один из его результатов не доказывает убедительно влияние сомы курицы, которой пересаживали яичники, но все они получили бы объяснение, если бы часть яиц происходила из той части исходного яичника, которая не была удалена при операции, а другие — из пересаженного яичника.

Пересадка яичников у млекопитающих предпринималась неоднократно, но крайне редко заканчивалась успехом. Пересаженный яичник обычно погибает и рассасывается. К. Фоа [Сноска: Arch. Ital. de Biol. (1901), Tome xxxv.] заявляет, что произвел двустороннюю пересадку яичников новорожденных крольчих взрослым крольчихам, и через два месяца после операции одна из прооперированных самок забеременела и принесла пять нормальных детенышей. В других случаях он помещал яичники новорожденных в участки, далекие от нормального положения, например в пространство между маткой и мочевым пузырем, и в одном случае подвергшаяся такой процедуре самка забеременела, а при вскрытии у нее обнаружился единственный зародыш в одной из маток и никаких следов исходных яичников в нормальном положении. Однако Фоа не исследовал влияние соматических признаков на яйцеклетки в пересаженных яичниках и даже не упоминает признаки или породу использованных им кроликов либо родившегося из пересаженных яичников потомства. Касл [Сноска: W. E. Castle and J. C. Phillips, On Germinal Transplantation in Vertebrates, Pub. Carnegie Institution in Washington (1911), No. 144.] выполнил семьдесят четыре пересадки яичников, главным образом морским свинкам. Из всех них лишь у одной пересаженной самки появилось потомство. В этом случае яичники двух разных черных морских свинок возрастом около месяца были пересажены белой самке возрастом около пяти месяцев. После восстановления пересаженная самка содержалась вместе с белым самцом. За три беременности она принесла шесть детенышей: сначала двух, затем одного и, наконец, погибла с тремя плодами в матках. Все они были черными, с примесью рыжих волос среди черных. У одного из первых двух детенышей была белая передняя лапа. В данном случае черный цвет является доминантным, и поэтому нет ничего необычного в том, что потомство черного пересаженного яичника оказалось черным. Наличие рыжих волос и белой стопы не служит доказательством влияния приемной сомы, а объясняется неполным доминированием. Когда этот же самка была скрещена с нормальной черной самкой, потомство оказалось черным с перемешанными рыжими волосами.

Все эти эксперименты уязвимы для следующей критики. Главным аргументом этого тома было утверждение о том, что у всех организмов существует два принципиально разных типа признаков, а именно: признаки соматогенного происхождения и признаки гаметогенного происхождения. Теория предполагает, что соматические модификации посредством гормонов влияют на детерминанты в гаметах. Но очевидно, что черный и белый цвета легхорнов и морских свинок являются гаметогенными признаками и прочно зафиксированы в гаметах соответствующих пород. Нет даже уверенности в том, что черные или белые волосы или перья выделяют специальные гормоны, которые могли бы или стали бы влиять на гаметы. Гормональная теория предполагает такое влияние лишь со стороны гормонов, выделяемых тканями, измененными внешними стимулами. Совершенно очевидно, что черная окраска у легхорнов или морских свинок не обусловлена каким-либо внешним стимулом или влиянием. Следовательно, эти эксперименты совершенно не имеют отношения к тому, что называют наследованием приобретенных признаков. Все, что они могут доказать, — это то, что альбиносная сома не превращает пересаженные яйцеклетки черной расы в яйцеклетки, несущие признак альбинизма.

Экспериментально доказать влияние измененной сомы в одном поколении, вероятно, невозможно. Я постарался найти случай, который не был бы уязвим для вышеупомянутой критики, то есть обнаружить признак, который можно было бы считать соматогенным и который отсутствовал бы у близкородственной породы. Большинство признаков у домашних пород представляют собой очевидные гаметогенные мутации, однако вислоухость у кроликов может быть, по крайней мере отчасти, соматогенной. Поскольку многие породы обладают стоячими ушами, мы не можем утверждать, что неиспользование наружного уха привело к вислоухости у домашних кроликов в целом, но у вислоухих пород уши сильно увеличены; и хотя это может быть гаметогенным явлением, возросшая масса вполне могла послужить причиной утраты способности держать уши вертикально. Поэтому я попытался пересадить яичники от самок с прямыми ушами вислоухим особям. Операция прошла успешно на семи экземплярах, то есть они полностью восстановились и прожили много месяцев, вплоть до года и более после этого, но ни одна из них не забеременела. При вскрытии ни у одной из них не обнаружилось и следа яичника: в каждом случае он оказался полностью рассосавшимся, а матка и влагалище уменьшились в размерах и были анемичными. Для пересадки я использовал яичники молодых крольчих разного возраста — от семи дней до шести недель и более, но все они оказались одинаково безуспешными. Убедительных доказательств наследования соматогенных модификаций, вызванных внешними стимулами, с помощью прямых экспериментов пока получить не удалось, и, как я показал, такие доказательства в силу самой природы вещей добыть чрезвычайно трудно. Тем не менее косвенные доказательства, рассмотренные в этой книге, слишком сильны, чтобы их игнорировать, а именно: случай с японскими длиннохвостыми курами, случай с окраской нижней стороны тела камбал и сходство врожденного развития рогов у оленей с общепризнанными эффектами механического раздражения и травм кожи и поверхностных костей млекопитающих.

Общие выводы, которые логически вытекают из наших современных знаний относительно проблем наследственности и эволюции у животных, заключаются, по моему мнению, в следующем:

1. Все попытки объяснить адаптацию с помощью гаметогенных мутаций, или изменений в гаметических факторах («генах»), потерпели полную неудачу, в чем признался и сам Бейтсон.

2. Факты, обнаруженные в отношении мутаций и менделеевской наследственности, согласуются с природой большинства видовых и вариететных признаков, а также с диагностическими признаками многих крупных таксономических подразделений.

3. Некоторые из наиболее ярких примеров адаптации, такие как органы дыхания и кровообращения у наземных позвоночных и асимметрия камбал, развиваются у отдельной особи путем метаморфоза, который обычно рассматривается как рекапитуляция предковой эволюции. Ни один из описанных до сих пор случаев мутации или гаметогенной изменчивости не демонстрирует подобного метаморфоза или рекапитуляции.

4. Вторичные половые признаки, как правило, у мужского пола, соответствуют по своему развитию развитию зрелости и функциональной активности гонад, причем доказано, что последние влияют на первые посредством «гормонов», или внутренней секреции. Данные о половых и сцепленных с полом признаках, а также о локализации их факторов в хромосомах гамет не имеют отношения к действию гормонов.

5. Факты, касающиеся действия гормонов, выходят за рамки современных представлений о действии факторов или генов, локализованных в гаметах и в особенности в хромосомах. Согласно этим представлениям, признаки определяются исключительно генами в хромосомах, тогда как в определенных случаях развитие органов или признаков зависит от химического вещества, секретируемого в какой-то удаленной части тела.

6. Ранее утверждалось, что не известен и не может быть представлен никакой процесс, посредством которого модификации, произведенные в соме внешними стимулами, могли бы повлиять на детерминанты в гаметах таким образом, чтобы эти модификации наследовались. Знания, полученные в настоящее время о природе и действии гормонов, показывают, что такой процесс действительно существует, и в современной теории реальные вещества природы особых химических соединений занимают место воображаемых геммул дарвиновской теории пангенеза или «конституциональных единиц» Спенсера.

7. Теория наследования соматогенных модификаций посредством гормонов согласуется с фактами метаморфоза и рекапитуляции в адаптивных признаках и во многом объясняет их, а также происхождение вторичных половых признаков, их корреляцию с периодическими изменениями в гонадах и эффекты кастрации. В то же время существуют некоторые соматические половые признаки, например у насекомых и птиц, которые не кажутся коррелированными с изменениями в гонадах и происхождение которых, вероятно, гаметогенное, а не соматогенное.

8. Теория наследования соматогенных модификаций не противоречит теории мутаций. Точка зрения автора заключается в том, что в эволюции существует два вида изменчивости: одна соматогенная, обусловленная внешними стимулами, действующими либо непосредственно на пассивные ткани, либо опосредованно через функцию, а другая гаметогенная, обусловленная изменениями в хромосомах гамет, которые носят спонтанный характер и никоим образом не связаны с модификациями сомы. Адаптации обусловлены соматогенными модификациями, неадаптивные диагностические признаки — гаметогенными мутациями. Ошибочно пытаться объяснить все результаты эволюции с помощью одного принципа. У всех организмов имеются два вида врожденных, конституциональных или наследственных признаков, а именно: адаптивные и неадаптивные, и каждый отдельный тип в классификации демонстрирует их сочетание. Утверждать, что все признаки адаптивны, столь же ошибочно, как заявлять, что все признаки являются бластогенными мутациями и, следовательно, по своему происхождению неадаптивны.

9. Наконец, можно настаивать — хотя этот вопрос и не обсуждался напрямую в данной книге, — что ни один биолог в нынешнем состоянии знаний не имеет права догматически внушать непосвященной публике, будто в вопросах евгеники и социологии внимания заслуживают исключительно гаметогенные признаки. Наследственные или конституциональные факторы, безусловно, имеют высочайшее значение, однако существуют очень веские доказательства того, что модификации, вызванные внешним стимулом, не погибают вместе с индивидуумом, а в некоторой степени передаются последующим поколениям, и что хорошие качества и улучшение расы происходят не исключительно благодаря мутациям, совершенно независимым от внешних стимулов и функциональной активности. Важно получать хорошее поголовье, но необходимо также упражнять и развивать моральные, умственные и физические качества этого поголовья не только ради блага отдельного индивидуума, но и ради блага последующих поколений и предотвращения вырождения.

УКАЗАТЕЛЬ

Abraxas grossulariata и lacticolor, Адаптации, происхождение; эволюция, Agonus cataphractus, Альбинизм, Аллантоис, Приманивающие структуры, Alytes obstetricans, Amblyopsis, глаза, Amblystoma tigrinum, Амнион, Anableps tetrophthalmus, Anas boscas, скрещивания, Anas tristis, скрещивания, Ансель и Буэн, Anguis fragilis, Antilocapra, Antirrhinum, скрещивание, Рога оленей, Муравьи, наследование пола у, Tипы тлей, наследование пола у, Apoda, Аксолотль, альбино; метаморфоза; влияние скармливания щитовидной железы

Полосатое оперение у кур, Басох, Бейтсон, Пчелы, наследование пола у, Бернар, Клод, Бертольд, А. А., Бидль и Кенигштейн, Биономия, Слепота у пещерных животных, Bombyx mori, Борринг, мисс, Борн и Френкель, Брахидактилия, Бреслау, Браун-Секар, Бюлер

















Cambarus, самцы, Каплуны, Касл, эксперименты по пересадке; о поле, Кастрация; у уток; лягушки; чешуекрылых, Кошки, наследование окраски у, Пещерные животные, отсутствие пигмента, Головоногие, Китообразные, отсутствие мошонки, Черепахи, Chologaster agassassii, Хромосомы; при мутациях, Clevelandia, Colaptes, Дальтонизм; наследование, Окраска, происхождение у домашних пород, Гребень кур, бесполезность, Желтые тела, эволюция; у живородящих низших позвоночных; происхождение, Corystes cassivelaunus, Органы ухаживания, Перекрестное наследование (criss-cross), Кроссинговер, Крипторхизм, Каракатицы, Круглоротые, отсутствие желтых тел у, Цитология, Цитоплазма, в наследственности



























Dafila acuta, скрещивания, Daphnia, наследование пола у, Дарвин, Dasyurus; желтые тела; лактация, Давенпорт, Детерминанты, Определение пола, Двоякодышащие, плавники, Акулы, яйцекладущие и живородящие, Доминантные признаки, происхождение, Донкастер; о наследственности у кошек, Drosophila, слепая мутация, наследование пола, мутации, Утки, скрещивания, Голландский кролик

Дождевые черви, пол, Брачное оперение, Эйгеманн, Эймер, Пластинчатожаберные; желтое тело у, Слоны, семенники, Евгения, Евнух, Эволюция, доказательства










Факторы, происхождение, Перья, эволюция, Камбалы, мутации, Полет, эволюция, Речная камбала (flounder), Фоа, о лактации; о пересадке яичников, Фогес, Куры, кастрация; происхождение пород, Фракционирование менделеевских факторов, Френкель, Лягушка, брачный мозоль













Gallus bankiva, Гейтс, д-р Р. Рагглз, Геддес и Томсон, Геммулы, Половые протоки, Gigas, Oenothera, Gillichthys, Непарный шелкопряд, Гольц и Эвальд, Гонады, гормоны, Гудейл, Х. Д., Пересадка яичников или семенников, Базедова болезнь, Гудернач, Гатри, К. К., Гинандроморфизм

















Гемофилия, Ганау, Хегнер, Овцы породы хердвик, кастрация, Наследственность; и пол, Гермафродитизм, Хилл, Дж. П., Рога, Уссай










Inachus scorpio, Насекомые, наследование пола у, Интерстициальные клетки, Копулятивные органы





Японские длиннохвостые куры; искусственная обработка

Каммерер, Келлог, Копец




Лактация, зависимость от стимуляции у самцов; регуляция, Laevifolia, Oenothera, Ламарк, Ламарковская теория, Лейн-Клейпон, мисс; и Старлинг, об яичниках кролика, Личинки насекомых, Lata, Oenothera, Легхорн, белый, Малая макроцефальная камбала (lemon-dab), Леопольд и Равана, Чешуекрылые, кастрация, Leptinotarsa, Lymantria dispar, Лимон, Линней, Лоде, Леб, о «слепой рыбе»; о слепоте у пещерных животных; о головастиках и щитовидной железе, Вислоухие кролики, эксперименты по пересадке, Лотси, профессор; о скрещивании, Лютеин, желтых тел






















Мужские признаки у самки, Скрещивания кряквы, Молочные железы; происхождение рудиментарных у самца, Маршалл; и Джолли, Сумчатые, отношение плода к сумке; мошонка, Краб-маскировщик, Мейзенгеймер; брачный мозоль лягушки, «Принципы наследственности Менделя», Менделизм; и кастрация, Менструация, Метаморфоз; у камбал; причины; и гормоны; и диагностические признаки, Мишо, ЖАБА-повитуха, Молочные железы, Крот, глаза, Первозвери, происхождение молочных желез, Морган, Т. Х., о слепоте у пещерных животных, о мутациях, о поле, о сцепленном с полом наследовании, о половом диморфизме у Drosophila, об изменчивости, Мутации, в рогах






















Естественный отбор, Брачный наряд, Нуссбаум, Nyssia zonaria





О'Донохью, развитие молочных желез, Oenothera, мутации, grandiflora, lata, Lamarckiana, Onagra, виды, «Происхождение видов» Дарвина, Ornithorhynchus, желтое тело, Ортогенез, Otariidae, мошонка, Яичники, положение, Яичник, у птиц, Овуляция

Пангенез, Партеногенез, Роды, Пирсон, Карл, Фазан, самец, гинандроморфизм, Филлипс, Джон К., «Философия зоологии», Phoeidae, семенники, «Физиология размножения», Душистый горошек Пикоти, Голуби, Пигмент, отсутствие у пещерных животных, Хохлатые куры (pile fowls), Шилохвость, скрещивания, Морская камбала (plaice), Pleuronectes flesus, glacialis, platessa, Куры породы плимутрок, Обыкновенная камбала (pole-dab), Полл, Преформизм, «Проблемы генетики», Вилорог, Проэструс, Proteus, глаза, Прототерии, молочные железы у

Кролики, лактация у, Рекапитуляция, отсутствие, и мутации, Рептилии, желтые тела у, Инверсия (реверсал), у камбал, Rhinoderma darwinii, Рибберт, Ригер, Грызуны, семенники, Романес, Дж. Г., Рентгеновские лучи, влияние на семенники, Розовидный гребень, у кур, Коловратки, наследование пола у, Rubricalyx, Oenothera, Rubrinervis, Oenothera















Sacculina, Саламандры, трансплантация глаза, Сандес, Шустер, Эдгар, Мошонка, происхождение, Морской конь, Вторичные половые признаки, Зельхайм, Semilata, Oenothera, Клетки Сертоли, Пол; хромосомы; менделевская теория, Сцепленное с полом наследование, Половой диморфизм, Половой диморфизм, у Rajidae, у камбал, Шатток и Селигманн, Тутовый шелкопряд, Шелковистая кура, оперение, Сиреновые, отсутствие мошонки, Ломкая веретеница (slow-worm), Смит, Джеффри, Змеи, отсутствие конечностей, Социология, Соматические половые признаки, Вид, концепция, происхождение, признаки, стерильность и гибридизм, Сперматогенез, у человека, Старлинг и Лейн-Клейпон, о лактации, Штейнах, наследственность молочных желез, Грудина, киль, Ласточки, Душистый горошек, Стрижи
































Головастики, влияние щитовидной железы, Тандлер и Гросс, Таксономия, Костистые рыбы; желтые тела у; яичниковые фолликулы, Семенники, опущение, Тетраплоидия, Тейер, Брачный мозоль лягушки, Скармливание щитовидной железы, Черепаховая окраска у кошек, Токийские куры, японские, Пересадка гонад, Typhiogobius














Уленхут, Urodela, личинка



Вариации, Vespa vulgaris, germanica, Фриз, Де

Валларт, Осы, наследование пола у, Оружие, органы, используемые в качестве, Вейсман, Кит, ласта, Белый легхорн, скрещивания, Вильсон, Э. Б., Крыло, развитие, Винивартер, фон, Ведьма (рыба), Вуд, Т. Б., о скрещивании овец, Вудленд, У., Дятел














X-хромосома

Zeugopterus, Зоеа
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