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АННОТАЦИЯ

Исследования рыб и миног,  обитающих в нестабильных абиотических условиях среды (арктических,  
горных,  пустынных районах) выявили,  что  особи,  принадлежащие к группам,  хорошо  различающимся 
морфологически,  часто  относятся к одному и тому же виду и иногда входят в состав одной и той же по-
пуляции. Широкий диапазон варьирования морфологических признаков в нестабильных условиях,  когда 
необходим быстрый переход от одного  варианта морфогенеза к другому,  обеспечивает фенотипическая 
пластичность. При этом на выбор  пути морфогенеза могут оказывать влияние уровень гетерозиготности 
особи,  изменение числа копий некоторых последовательностей ДНК,  возможно,  гетероплазмия,  а так-
же наличие у генов с сильным влиянием на фенотип различных аллельных вариантов. В то  же время 
показано,  что  эволюционные процессы,  движимые этими механизмами,  часто  приобретают цикличный 
характер,  и видообразование в нестабильных условиях среды,  как правило,  не происходит. Однако,  
благодаря накопленному видом с широкой нормой реакции мобилизационному резерву,  при попадании 
популяции в стабильные условия среды конкретные пути морфогенеза могут закрепляться генетически,  
что  способствует быстрому аллопатрическому видообразованию.

Ключевые слова: экология,  эволюция,  фенотипическая пластичность,  гетерозиготность,  гетероплаз-
мия,  мобилизационный резерв,  Арктика,  горы.
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Эволюционный стазис (под которым мы по-
нимаем отсутствие необратимых эволюцион-
ных изменений) у представителей таксонов,  
обитающих в нестабильных условиях среды,  
на первый взгляд кажется невозможным,  по-
скольку именно  изменение среды стимули-
рует и направляет эволюционные процес-
сы [Trubenová et al.,  2019]. Однако  следует 
учесть,  что  вид изменяется,  как правило,  
в ответ на эволюционные инновации других 
видов,  взаимодействующих с ним,  –  ​хищни-
ков,  кормовых организмов,  конкурентов и па-
разитов,  т. е. наиболее быстрые и радикальные 
преобразования генофонда происходят в ответ 
на изменения биотического  компонента среды 
обитания [Van Valen,  1973].

Конечно,  абиотические факторы среды так-
же могут меняться,  но  их изменения часто  но-
сят осциллирующий или цикличный характер. 
Таким образом,  абиотические характеристи-
ки среды находятся в одних и тех же преде-
лах тысячи,  а то  и миллионы лет,  а к таким 
изменениям виду порой удается приспособить-
ся. Подобных видов относительно  немного,  од-
нако,  адаптировавшись однажды к абиотиче-
ским факторам нестабильной среды,  они могут 
существенно  замедлить темп эволюции,  по-
скольку в нестабильной среде с заведомо  обед-
ненным видовым составом им редко  приходит-
ся сталкиваться с новыми или существенно  
изменившимися видами-антагонистами.

Это  парадоксальное явление впервые опи-
сал,  судя по  всему,  Г. Д. Поляков [1975,  
с. 147]: «… естественный отбор,  так сказать,  
“стабилизирует нестабильность” популяции,  
отметая особей,  которые не могут изменяться 
в прямом соответствии с разнообразием усло-
вий жизни …».

В настоящей работе мы обобщим эмпириче-
ские данные и теоретические разработки,  по-
зволяющие доказать существование эволюци-
онного  стазиса в нестабильных абиотических 
условиях и раскрыть механизмы адаптации 
к этим условиям на примере рыб и миног.

Основное внимание в работе будет уделе-
но  механизмам,  обеспечивающим альтер-
нативные варианты морфогенеза,  каждый 
из которых адаптивен для обитания в опре-
деленных условиях среды. Устоявшейся тер-
минологии для обозначения групп особей,  по-
являющихся в результате процессов такого  
рода,  к сожалению,  нет. Разные исследовате-

ли используют для них различные названия: 
жизненные формы,  экологические формы,  
жизненные стратегии,  дискретные адаптив-
ные нормы,  экоморфы,  life-history styles,  
alternative phenotypes и др.

Выбор  организмов,  приуроченных к арк
тическим,  горным и пустынным районам,  свя-
зан с тем,  что  именно  в этих местообитаниях 
абиотические условия среды особенно  неста-
бильны,  а влияние биотических факторов 
снижено,  поскольку видовой состав флоры 
и фауны здесь относительно  беден. Альтер-
нативные варианты морфогенеза могут про-
являться в таких условиях практически в чи-
стом виде. Неслучайно  многие исследователи 
отмечали высокое морфологическое разнообра-
зие обитателей северных регионов [Dunbar,  
1968],  в частности рыб [обзоры: Никольский,  
1980;  Мина,  1986;  Bell,  Andrews,  1997;  Rob-
inson,  Schluter,  2000];  морфологически разли-
чающиеся формы известны также для многих 
видов рыб,  обитающих в Монголии [Дгебуад-
зе,  2001].

Однако,  прежде чем говорить о  механиз-
мах,  регулирующих появление морфологиче-
ски различающихся форм,  нам необходимо  
будет рассмотреть вопрос об их таксономиче-
ском статусе: ведь многие формы рыб и ми-
ног из местообитаний с нестабильной абиоти-
ческой средой описаны в настоящее время как 
отдельные близкородственные виды,  разошед-
шиеся совсем недавно. В заключительной ча-
сти работы мы рассмотрим вопрос об эволю-
ционном значении описанных механизмов.

Подчеркнем,  что  вне нашего  обзора оста-
ется важная и интересная,  но  вполне само-
стоятельная проблема адаптации живых ор-
ганизмов к экстремальным,  но  стабильным 
условиям обитания –  ​глубоководным озе-
рам и морям,  термальным источникам,  пе-
щерам,  водоемам с необычной гидрохимией. 
Эта проблема в значительной степени осве-
щена в других обзорах [Бирштейн,  1985;  Бо-
лотов и др.,  2012,  2016;  Кауфман,  2015;  Бер-
ман,  Лейрих,  2017;  Wilkens,  Strecker,  2017].

Мы также не рассматриваем весьма инте-
ресную группу рыб,  приспособленных к оби-
танию не только  в нестабильных абиоти-
ческих,  но  и в нестабильных биотических 
условиях среды. Это,  например,  ротан Perc-
cottus glenii [Решетников,  2009],  амурский че-
бачок Pseudorasbora parva [Карабанов и др.,  
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2010],  караси Carassius [Межжерин и др.,  
2009],  рыбы рода Nothobranchius [Krysanov 
et al.,  2016]. Адаптация этих рыб идет другим 
путем;  в частности,  для них не характерны 
альтернативные варианты морфогенеза. Эти 
виды обитают,  как правило,  в более теплых 
(и потому более богатых жизнью) регионах,  
чем рассматриваемая нами группа.

Таким образом,  при написании обзора мы 
ставили перед собой три основные задачи: 
1) проанализировать данные о  таксономиче-
ском статусе морфологически и экологически 
отличающихся форм рыб и миног из водоемов 
с нестабильной абиотической средой;  2) вы-
явить основные механизмы “переключения” 
альтернативных вариантов морфогенеза;  3) об-
судить эволюционную роль этих механизмов.

ПРОБЛЕМА ТАКСОНОМИЧЕСКОГО СТАТУСА 

ФОРМ, НАСЕЛЯЮЩИХ НЕСТАБИЛЬНЫЕ  

МЕСТООБИТАНИЯ

Со  времен Дарвина в биологии широко  
распространено  мнение,  что  любая более-ме-
нее выраженная морфологически форма – ​это  
вид или “зарождающийся вид”. В результате 
все разнообразие внутривидовых форм часто  
рассматривают как разные стадии видообра-
зования,  и интереснейшее явление эволюци-
онного  стазиса многие исследователи просто  
не замечают.

Тенденция сведения микроэволюцион-
ных процессов к видообразованию настолько  
сильна,  что  некоторые авторы употребляют 
термин “видообразование” даже для описа-
ния возникновения форм,  которые никогда 
не были описаны как виды и не имеют латин-
ских названий. В качестве примеров можно  
привести бентосо- и планктоноядную формы 
трехиглой колюшки Gasterosteus aculeatus,  
озерную и проходную формы нерки Onco-
rhynchus nerka [Schluter,  1996;  Taylor,  1999]. 
Для того  чтобы поставить эти формы в один 
ряд с общепринятым понятием биологическо-
го  вида,  некоторые авторы выдвигают “кон-
цепции” “параллельного  видообразования” 
(parallel speciation),  “реверсии видообразова-
ния” (despeciation) и “повторного  видообразо-
вания” (respeciation) [Turner,  2002],  содержа-
ние которых,  однако,  четко  показывает,  что  
речь идет именно  о  формо-,  а не о  видообра-
зовании.

В ряде групп,  населяющих местообитания 
с нестабильными абиотическими условиями,  
в последние годы формально  выделены новые 
виды,  например,  путем присвоения видового  
статуса группам особей,  морфологически от-
личающимся от “стандарта”. При этом дроб
ление видов часто  проводится не в результате 
анализа нового  материала или в ходе углуб
ленного  исследования коллекций,  собранных 
предшественниками;  авторы некоторых книг 
просто  механически повышают статус ранее 
описанных форм – ​например,  “делают” вида-
ми подвиды или экологические формы. Более 
того,  для выделения новых видов “дробите-
ли” используют практически любые призна-
ки,  в том числе и весьма пластичные. Деталь-
ной критике подобных тенденций посвящена 
работа [Мина и др.,  2006].

В то  же время все методы объединения ви-
дов весьма трудоемки. Чтобы обосновать един-
ство  вида,  требуется проследить переход од-
ной формы в другую при изменении условий 
существования в природе или в искусствен-
ных условиях или получить жизнеспособных 
плодовитых гибридов между представителями 
разных форм и оценить наследуемость призна-
ков. Иногда удается получить доказательства 
независимого  происхождения формы спорно-
го  статуса в разных водных системах с помо-
щью молекулярно-генетических маркеров (до-
казательство  политопного  формообразования).

Тем не менее исследования,  проведенные 
с применением этих методов,  уже позволи-
ли выявить,  что  представители целого  ряда 
рыб и миног из местообитаний с нестабильной 
абиотической средой,  принадлежащие к двум 
или более морфологически различающимся 
группам,  относятся к одному и тому же виду,  
а иногда даже входят в состав одной популя-
ции (таблица).

ПЕРЕХОД МЕЖДУ АЛЬТЕРНАТИВНЫМИ  

ВАРИАНТАМИ МОРФОГЕНЕЗА ЗА СЧЕТ  

ФЕНОТИПИЧЕСКОЙ ПЛАСТИЧНОСТИ

Фенотипическая пластичность –  ​это  ос-
новной фактор,  обеспечивающий адаптацию 
к быстрым изменениям условий среды в он-
тогенезе у самых разных групп организмов 
[обзоры: Шмальгаузен,  1968;  Pigliucci,  2001;  
West-Eberhard,  2003;  Хлебович,  2012;  Мар-
ков,  Ивницкий,  2016]. Речь,  естественно,  идет 
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Случаи объединения форм с альтернативными вариантами морфогенеза в рамках одного вида

Вид Использованный метод
Литературный  

источник

Карликовый 
алтайский ос-
ман, Oreoleuciscus 
humilis

Прослежен переход речной формы в озерную при изме-
нении условий существования в природе

[Дгебуадзе,  2001]

Обыкновенный 
сиг,  Coregonus 
lavaretus

Прослежен переход одной формы в другую при измене-
нии условий существования в искусственных условиях,  
получены жизнеспособные гибриды;  с помощью молеку-
лярно-генетических маркеров доказано,  что  формообра-
зование является политопным

[обзоры: Etheridge et 
al.,  2012;  Боровикова,  
Махров,  2013;  Борови-
кова и др.,  2020]

Ряпушка,  
Coregonus albula

Прослежен переход одной формы в другую при изменении 
условий существования в природе

[Borovikova et al.,  
2013;  Алексеева,  
Махров,  2017]

Трехиглая колюш-
ка,  Gasterosteus 
aculeatus

Прослежен переход морской формы в пресноводную при 
изменении условий существования в природе

[обзор: Зюганов,  1991]

Путем использования в качестве маркера митохондриаль-
ного  гена COI показано,  что  формообразование является 
политопным

[Denys et al.,  2015]

Кумжа,  Salmo 
trutta

Прослежен переход одной формы в другую при изменении 
условий существования в искусственных условиях

[Махров и др.,  2011]

Микижа (радуж-
ная форель),  
Parasalmo mykiss

С помощью анализа микросателлитов доказано,  что  фор-
мообразование является политопным

[McPhee et al.,  2007]

С помощью химического  анализа отолитов показано  по-
явление особей одной формы в потомстве особей другой 
формы

[Зиммерман и др.,  
2003;  Zimmerman et 
al.,  2009]

Тихоокеан-
ская минога,  
Lethenteron 
camtschaticum

Путем использования в качестве маркера митохондриаль-
ного  гена COI показано,  что  формообразование является 
политопным

[Artamonova et al.,  
2015]

Речная мино-
га,  Lampetra 
fluviatilis

Получены жизнеспособные гибриды;  с помощью молеку-
лярно-генетических подходов доказано,  что  формообра-
зование является политопным

[Цимбалов и др.,  2018;  
см. также ссылки в ра- 
ботах: Махров,  По-
пов,  2015;  Hume et al.,  
2018]

Арктический 
голец,  Salvelinus 
alpinus

Путем использования в качестве маркера митохондриаль-
ного  гена COI показано,  что  формообразование является 
политопным

[Махров и др.,  2019]

об адаптивной фенотипической пластичности. 
Неадаптивная фенотипическая пластичность,  
которая возникает при выходе параметров 
среды за те пределы,  к которым вид адапти-
рован генетически,  ведет к появлению морфо-
зов или повышению нестабильности развития 
[Лайус,  Лайус,  2003;  Lajus et al.,  2003].

Имеется множество  примеров,  когда у оби-
тателей водоемов с быстро  меняющимися ха-
рактеристиками среды переход от одного  аль-
тернативного  варианта морфогенеза к другому 
происходит именно  за счет адаптивной фено-
типической пластичности [обзоры: Robinson,  
Parsons,  2002;  McPhee et al.,  2012].

В качестве примера можно  привести очень 
высокую фенотипическую пластичность та-
кого  типичного  обитателя водоемов крайне-
го  Севера и горных районов,  как арктиче-
ский голец: в значительной степени именно  
она обеспечивает переходы между альтер-
нативными морфотипами этого  вида [обзор: 
Knudsen et al.,  2016].

Высокая фенотипическая пластичность ха-
рактерна и для другого  вида,  приуроченного  
к арктическим и горным водоемам,  –  обык-
новенного  сига [обзор: Боровикова,  Махров,  
2013],  а также для кумжи,  особенно  из попу-
ляций,  населяющих водоемы Кавказа [обзор: 
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Махров,  Болотов,  2019]. Очень высока феноти-
пическая пластичность и у алтайских османов,  
обитающих в периодически высыхающих озе-
рах Монголии [Дгебуадзе,  2001]. Весьма пла-
стична морфология обитателей небольших гор-
ных водоемов Китая – ​гольянов Rhynchocypris 
[Park et al.,  2001;  Махров и др.,  2019].

Высокая фенотипическая пластичность 
свойственна,  видимо,  и другим представи-
телям семейства карповых,  типичным оби-
тателям высокогорий Азии –  ​расщепобрю-
хим рыбам (Schizothoracinae). Например,  
в оз. Яшилькуль на Памире,  образовавшемся 
всего  800 лет назад,  уже возникли новые фор-
мы лжеосмана-нагорца (Schizopygopsis stolich-
kai Steindaechner) [Попов,  1968;  Савваитова 
и др.,  1987]. При этом,  как и следовало  ожи-
дать,  генетических различий между исходной 
и новыми формами методом молекулярной 
гибридизации ДНК выявить не удается [Ти-
мирханов и др.,  1990],  хотя,  конечно,  окон-
чательное доказательство  генетической иден-
тичности всех форм можно  получить только  
используя систему современных молекуляр-
но-генетических маркеров,  позволяющих про-
водить более детальный анализ генома.

Приведенные примеры полностью согласу-
ются с теоретическими представлениями, со-
гласно которым климатические осцилляции 
ведут к возникновению видов-генералистов 
в самых разных систематических группах 
[Dynesius, Jansson, 2000]. Более того, метода-
ми математического моделирования показано, 
что для организмов, обитающих в среде с из-
менчивыми параметрами, действительно ожи-
дается высокая фенотипическая пластичность 
[Trubenová et al., 2019, и ссылки в этой работе].

Следует отметить,  что  в эволюционном 
аспекте к механизмам,  обеспечивающим ши-
рокую норму реакции в ответ на внешние ус-
ловия,  примыкают и некоторые эпигенетиче-
ские механизмы: в ряде случаях фенотип рыб 
(как и других организмов) в какой-то  степени 
определяется условиями жизни их родителей 
[обзор: Best et al.,  2018]. В частности,  разме-
ры личинок сига и показатели их плаватель-
ной способности коррелировали в эксперимен-
те с тем,  при какой температуре хранилась 
до  оплодотворения сперма самцов,  от которых 
они были получены [Kekäläinen et al.,  2018].

В настоящее время неизвестно,  какие имен-
но  характеристики генома обеспечивают виду 

широкий диапазон фенотипической пластич-
ности,  однако  обращает на себя внимание тот 
факт,  что  многие виды,  населяющие местооби-
тания с нестабильными абиотическими услови-
ями,  являются полиплоидами. Это  лососевид-
ные [Allendorf,  Thorgaard,  1984],  “крупные” 
барбусы [Golubtsov,  Krysanov,  1993],  расще-
побрюхие [Dai,  Han,  2018]. Полиплоидия,  ве-
роятно,  обеспечила этим видам “фиксацию” 
гетерозиготных генотипов,  и в нестабильных 
условиях среды они получили преимущество  
по  сравнению со  своими диплоидными пред-
шественниками [Brochmann et al.,  2004].

ВЫБОР ПУТИ МОРФОГЕНЕЗА 

И УРОВЕНЬ ГЕТЕРОЗИГОТНОСТИ ОСОБИ

Сосуществование в одной популяции осо-
бей,  принадлежащих к разным морфо- или 
экотипам,  ставит вопрос о  том,  как осущест-
вляется выбор  направления развития в каж
дом конкретном случае,  если все представи-
тели вида обладают одной и той же нормой 
реакции. И здесь следует отметить,  что  мно-
гие характеристики онтогенеза,  в частности,  
ключевой признак – ​скорость развития,  опре-
деляющий многие другие,  связаны с уровнем 
гетерозиготности особи. Природа этой связи 
до  конца не ясна,  но  ее существование не вы-
зывает сомнений [обзоры: Голубцов,  1988;  
Chapman et al.,  2009;  Szulkin et al.,  2010].

Среди самцов лососевых рыб высокая ге-
терозиготность характерна для наиболее бы-
стро  растущих особей,  которые и созревают,  
как правило,  быстрее. Именно  они становят-
ся карликовыми самцами,  достигая поло-
вой зрелости в пресной воде,  без миграции 
в море. Это  показано  для нерки,  кумжи и ат-
лантического  лосося Salmo salar [см. ссылки: 
Artamonova,  Makhrov,  2016].

Корреляция гетерозиготности и выбора 
жизненной стратегии в пределах нормы ре-
акции обеспечивает сосуществование особей,  
реализующих альтернативные пути морфоге-
неза,  в пределах одной популяции. Это  позво-
ляет представителям одного  и того  же вида 
осваивать разные биотопы,  что  очень важно  
в нестабильных условиях.

При этом в нестабильных условиях осо-
би с высокой скоростью развития часто  слу-
жат фактически хранителями генофонда по-
пуляции. Карликовые самцы,  проводящие всю 
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свою жизнь вблизи нерестилища,  имеют вы-
сокие шансы на выживание. Если даже рез-
кое изменение условий среды приводит к ги-
бели значительной части мигрирующих рыб,  
при благоприятных условиях быстро  созре-
вающие гетерозиготы способны воспроизве-
сти представителей данного  морфотипа в ко-
роткие сроки. Таким образом,  поддержание 
относительно  высокого  уровня гетерозигот-
ности в популяциях видов,  обитающих в не-
стабильных абиотических условиях,  повыша-
ет их шансы на выживание.

ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ФОРМ 

В РЕЗУЛЬТАТЕ ИЗМЕНЕНИЯ ЧИСЛА ПОВТОРОВ 

НЕКОТОРЫХ УЧАСТКОВ ДНК

Уровень гетерозиготности позволяет ре-
гулировать фенотип в течение жизни опре-
деленного  поколения,  однако  существуют 
и такие генетические механизмы,  не веду-
щие к видообразованию,  которые обеспечи-
вают адаптацию к локальным условиям сре-
ды в ряду поколений.

Это,  например,  интересный,  но,  к сожале-
нию,  плохо  изученный механизм,  связанный 
с изменением числа копий повторяющихся по-
следовательностей [обзор: Lunt et al.,  1998]. 
Известно  о  различии в числе копий повторя-
ющихся последовательностей между генома-
ми жилых и проходных особей арктического  
гольца,  входящих в состав одной популяции 
[Медников,  1977],  а также геномами жилых 
и проходных особей нерки [Косюк,  Борхсени-
ус,  1981;  Чернов,  Борхсениус,  1987].

Сравнительно  недавно  обнаружено,  что  
образование жилых пресноводных популяций 
у колюшек родов Gasterosteus и Pungitius обя-
зательно  сопровождается увеличением числа 
копий гена Fads2,  кодирующего  десатуразу –  
фермент,  участвующий в обмене жирных кис-
лот (fatty acid desaturase) [Ishikawa et al.,  2019].

Очень интересен пример  с двумя форма-
ми ряпушки из Lake Stechlin в Германии,  ко-
торые описаны как отдельные виды: это  ши-
роко  распространенная зимне-нерестующая 
форма Coregonus albula и весенне-нерестую-
щая форма,  описанная как эндемичный вид  
C. fontanae. При этом эндемичная форма отлича- 
ется от широко  распространенной значитель-
но  большим числом копий гена,  кодирующе-
го  прерибосомную РНК 45S  [Symonová et al.,  

2013]. В то  же время в выборках обеих форм 
преобладал один и тот же гаплотип мито- 
хондриального  гена ND‑3,  что  является кос-
венным свидетельством в пользу их принад-
лежности к одному виду [Schulz  et al.,  2006].

Авторы работы [Symonová et al.,  2013] 
предполагают,  что  увеличение числа копий 
гена,  кодирующего  45S,  обеспечивается ре-
тротранспозонами,  что  позволяет поставить 
это  исследование в один ряд с данными работ 
о  роли мобильных генетических элементов 
в процессах адаптации [обзор: Casacuberta,  
González,  2013].

У обыкновенного  сига отмечен полимор-
физм по  длине контрольного  региона мито-
хондриальной ДНК,  вызванный различи-
ем в числе копий фрагментов этого  участка 
[Brzuzan,  2000;  Borovikova et al.,  2007];  меж-
ду особями из разных популяций данного  
вида зафиксировано  также различие в числе 
копий внутреннего  транскрибируемого  спей-
сера (ITS  1) рибосомального  кластера [Бочка-
рев и др.,  2017].

Таким образом,  изменение числа копий 
некоторых последовательностей ДНК –  ​это  
весьма эффективный механизм адаптации 
вида к местным условиям в ряду поколений,  
который действует на уровне популяций.

ГЕТЕРОПЛАЗМИЯ

Гетероплазмия,  т. е. наличие в каждой 
клетке организма митохондрий двух типов 
(несущих разные варианты ДНК),  –  ​явление,  
которое все чаще обнаруживают у представи-
телей самых разных таксонов [Kmiec et al.,  
2006]. В настоящее время мы не имеем доста-
точно  данных,  чтобы уверенно  утверждать,  
что  гетероплазмия более характерна имен-
но  для видов,  приуроченных к нестабиль-
ным местообитаниям,  однако  нельзя не от-
метить,  что  в популяциях таких видов это  
явление распространено  очень широко. Гете-
роплазмия выявлена у тихоокеанской миноги 
[Artamonova et al.,  2015],  кумжи [Wetjen et 
al.,  2017],  трехиглой колюшки [Stärner et al.,  
2004;  наши неопубл. данные],  гуппи Poecilia 
reticulata [Taylor,  Breden,  2002]. Она обнару-
жена также у одной из особей атлантическо-
го  лосося [Артамонова и др.,  2008].

Беседы с коллегами и знакомство  с полу-
ченными ими в процессе секвенирования хро-
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матограммами убеждают нас в том,  что  ге-
тероплазмия встречается и у ряда других 
видов,  населяющих нестабильные местообита-
ния,  однако  многие исследователи либо  игно-
рируют это  интересное явление,  либо  не мо-
гут надежно  идентифицировать его. Между 
тем гетероплазмия способна,  судя по  все-
му,  обеспечить долговременную генетиче-
скую адаптацию к весьма различным услови-
ям обитания.

ПРИЗНАКИ С ВЫСОКОЙ НАСЛЕДУЕМОСТЬЮ

Хотя большинство  признаков высших ор-
ганизмов определяется целым набором генов 
и степень их наследуемости обычно  низка,  
у видов,  обитающих в нестабильной среде,  
достаточно  часто  встречаются признаки,  сте-
пень наследуемости которых высока.

Например,  высокой степенью наследу-
емости обладает такой признак,  как чис-
ло  жаберных тычинок у обыкновенного  сига 
[Svärdson,  1957]. У радужной форели в значи-
тельной степени наследуется время нереста 
[Abadía-Cardoso et al.,  2013] и признаки,  свя-
занные с процессом смолтификации [Thrower 
et al.,  2004].

В настоящее время уже имеются доказа-
тельства того,  что  высокая степень наследу-
емости подобных признаков связана с тем,  
что  в популяции имеются разные вариан-
ты (аллели) генов,  отвечающих за них. Так,  
у радужной форели и атлантического  лосося 
имеется регуляторный ген PGM‑1r*,  влияю-
щий на синтез белка фосфоглюкомутазы. При 
этом у радужной форели носители разных ал-
лелей данного  гена различаются скоростью 
развития и рядом морфологических призна-
ков [Leary et al.,  1984],  а для атлантического  
лосося показано,  что  частота одного  из ал-
лелей этого  локуса выше у карликовых сам-
цов [Pollard et al.,  1994]. Длительность мор-
ского  нагула до  созревания у атлантического  
лосося во  многом определяется аллельными 
вариантами единственного  локуса [Barson et 
al.,  2015],  по  которому описан быстрый отбор  
в природных условиях [Czorlich et al.,  2018].

В ходе эксперимента,  моделирующего  
возникновение пресноводной популяции ат-
лантического  лосося из проходной,  выяв-
лен неконтролируемый отбор  в пользу одно-
го  из аллелей гена,  кодирующего  фермент 

малик-энзим. Ранее показано,  что  именно  
этот аллель с высокой частотой встречается 
в естественных пресноводных популяциях ат-
лантического  лосося [Artamonova et al.,  2010,  
и ссылки в этой работе].

Параллельная микроэволюция,  которая до-
казывает адаптивное значение определенного  
аллеля,  отмечена и у других видов рыб. Осо-
бенно  тщательно  изучены параллельные ми-
кроэволюционные процессы при образовании 
пресноводных популяций у трехиглой колюш-
ки [обзоры: Зюганов,  1991;  Bell,  Aguirre,  2013].

При этом необходимо  отметить,  что  
в сводке В. С. Кирпичникова [1979] указано  
не так много  видов рыб,  у которых призна-
ки морфогенеза контролируются единичными 
генами,  а значит,  имеют высокую наследу-
емость: это  колюшки,  рыбы семейств Poe-
ciliidae (рода Astyanax и Aphanius anatoliae) 
и Cichlidae (Cichlasoma (Amphilophus) citrinel-
lum и Pseudotropheus (Maylandia) zebra),  уса-
тый голец (Nemachilus (Barbatula) barbatula). 
Характерно,  что  все эти рыбы обитают в от-
носительно  нестабильной среде.

Интересно,  однако,  что  даже в тех слу-
чаях,  когда за наследуемые признаки,  имею-
щие отношение к особенностям морфогенеза,  
отвечает не один ген,  а сразу несколько,  они 
часто  локализуются на одной и той же хро-
мосоме,  в непосредственной близости друг 
от друга,  как это  было  показано  для трехиг-
лой колюшки [Terekhanova et al.,  2014].

Такое расположение генов снижает веро-
ятность рекомбинации и позволяет сохранить 
сочетание аллельных вариантов,  прошедших 
отбор  на высокую степень адаптации к кон-
кретным абиотическим условиям среды в че-
реде поколений,  обеспечивая высокую степень 
наследуемости признаков [обзор: Neiman,  
Linksvayer,  2006]. Более того,  у радужной 
форели известна хромосомная инверсия,  со-
держащая гены с сильным влиянием на фе-
нотип,  в результате которой рекомбинация,  
а значит,  и разрушение сложившейся систе-
мы адаптаций становятся невозможными. При 
этом в одних и тех же популяциях встречают-
ся особи как с хромосомами,  несущими ин-
версии,  так и с хромосомами без инверсий,  
что  позволяет реализовывать альтернативные 
стратегии морфогенеза в зависимости от ге-
нотипа особи [Arostegui et al.,  2019,  и ссыл-
ки в этой работе].
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Наличие у генов,  оказывающих сильное 
влияние на морфогенез,  различных аллелей 
дает возможность достаточно  быстрого  отбо-
ра и позволяет популяции в течение немногих 
поколений изменять частоту появления особей 
с разными вариантами морфогенеза,  если это  
необходимо  для ее адаптации к быстрому из-
менению условий среды.

Рассматривая вопрос о  том,  как связаны 
между собой и каким образом влияют друг 
на друга фенотипическая пластичность и на-
личие у организма генов с сильным влияни-
ем на фенотип,  можно  отметить,  что  среди 
таких генов можно  выделить группу регуля-
торных последовательностей,  которые слу-
жат,  по  существу,  переключателями разных 
путей морфогенеза. Среди упомянутых выше 
сюда относится,  например,  регуляторный ген 
PGM‑1r* радужной форели и атлантического  
лосося [Leary et al.,  1984;  Pollard et al.,  1994].

Далее следует упомянуть,  что  имеет ме-
сто  следующая тенденция: чем менее ста-
бильны условия среды,  в которых обитает 
вид (Арктика,  высокогорья),  тем выше роль 
фенотипической пластичности и менее значи-
ма генетическая составляющая в его  адапта-
ции. В этом случае дискретные морфотипы,  
адаптированные к конкретным условиям оби-
тания,  обычно  не выражены,  между сильно  
различающимися формами как правило  име-
ется целая серия промежуточных вариантов. 
Это  характерно  для таких видов,  как арк
тический голец и кумжа [Савваитова,  1989;  
Cucherousset et al.,  2005].

Неудивительно  поэтому,  что,  в соответ-
ствии с данными геномики,  для разных ви-
дов параллельная эволюция на генетиче-
ском уровне характерна в разной степени 
[обзор: Bernatchez,  2016]. В условиях пере-
хода от экстремально  нестабильных к более 
стабильным условиям (например,  на севе-
ре умеренной зоны,  в предгорьях) все чаще 
встречаются виды,  для которых характерны 
параллельные микроэволюционные процессы 
(например,  при образовании пресноводных 
форм из морских или озерных из речных): 
это  такие виды,  как трехиглая колюшка,  ат-
лантический лосось,  радужная форель.

А вот озерная палия Salvelinus namaycush,  
обитатель менее стабильных водоемов,  явно  
отличается от трехиглой колюшки и ат-
лантического  лосося. При изучении одина-

ковых экотипов из разных местообитаний 
у нее не удалось выявить параллелизма в ге-
нетической дивергенции разных экотипов 
[Perreault-Payette et al.,  2017]. Также не уда-
лось (по  крайней мере,  пока не удалось) об-
наружить гены с сильным фенотипическим 
эффектом у арктического  гольца [O’Malley 
et al.,  2019] и кумжи [обзор: Ferguson et al.,  
2019].

Трехиглая колюшка является классиче-
ским примером параллельной генетической 
адаптации к обитанию в пресной воде,  однако  
на севере Финляндии обнаружены популяции 
этого  вида,  где такая адаптация происходи-
ла конвергентно. Для популяций девятииглой 
колюшки,  которая обитает в более нестабиль-
ных условиях,  чем трехиглая (в частности,  
значительно  дальше проникает на север),  
адаптация к обитанию в пресной воде носит 
конвергентный характер  [Merilä,  2013].

ЭВОЛЮЦИОННЫЕ “КРУГОВОРОТЫ” И “БОЛОТА” 

В НЕСТАБИЛЬНЫХ УСЛОВИЯХ СРЕДЫ:  

БЫСТРАЯ АДАПТАЦИЯ И ТОРМОЖЕНИЕ  

ВИДООБРАЗОВАНИЯ

Все три рассмотренных нами механизма –  
фенотипическая пластичность,  регуляция 
морфогенеза за счет степени гетерозиготно-
сти особей и наличие аллелей у генов с силь-
ным влиянием на морфогенез (условно  к ним 
можно  добавить гетероплазмию) – надеж-
но  обеспечивают адаптацию к нестабильным 
абиотическим условиям,  поскольку все эти ме-
ханизмы гарантируют быстрое изменение соот-
ношения разных морфофизиологических форм.

Интересно,  что  многие виды с альтерна-
тивными вариантами морфогенеза в настоящее 
время активно  заселяют новые местообитания,  
особенно  измененные человеком. Так,  кумжа 
и радужная форель попали в список наиболее 
опасных инвазионных видов [Lowe et al.,  2004].

Однако  все рассмотренные нами механиз-
мы не ведут к видообразованию. Фенотипиче-
ская пластичность и гетероплазмия “по  опре-
делению” не приводят к изменению частот 
аллелей каких-либо  генов. Более того,  вы-
сокая фенотипическая пластичность обычно  
сопряжена с низкой эффективностью отбо-
ра [Гаузе,  Алпатов,  1941;  Gause,  1942]. Отбор  
в пользу гетерозигот метко  назван “Сизифо-
вым циклом”,  поскольку комбинации аллелей,  
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поддержанные отбором,  в следующем поколе-
нии распадаются [Mitton,  1997]. Пресноводная 
форма у трехиглой колюшки всегда образует-
ся из проходной. При этом формообразование 
идет,  как правило,  одними и теми же путями: 
формирование пресноводных популяций сно-
ва и снова обеспечивают одни и те же аллели 
генов. Для описания этих процессов даже ис-
пользуется понятие “повторное использование 
аллелей” (allelic recycling) [Bell,  Aguirre,  2013].

Кроме того,  для популяций,  обитающих 
в нестабильных абиотических условиях,  ча-
сто  характерен достаточно  высокий уровень 
миграции,  обеспечивающий “перемешивание” 
локальных генофондов [Dynesius,  Jansson,  
2000]. Это  показано,  в частности,  для кум-
жи [Махров и др.,  1999,  и ссылки в этой ра-
боте] и тихоокеанской миноги [Yamazaki et al.,  
2014;  Shink et al.,  2018]. Миграция объединяет 
популяции в популяционные системы,  в кото-
рых,  как показано  экспериментально,  сред-
ние частоты аллелей длительное время сохра-
няются неизменными [Алтухов,  2003].

Таким образом,  в нестабильных условиях 
среды внутривидовые формы неограничен-
но  долгое время остаются связанными пере-
ходами,  а потому генофонд вида как целого  
остается неизменным –  ​на макроуровне вид 
не эволюционирует. Такие связанные формы 
метко  названы “гантелевидными структура-
ми” [Kondrashov,  Mina,  1986].

Такие внутривидовые формы,  связанные 
переходами,  как отмечает К. А. Савваитова 
[1985,  с. 25],  “… чаще наблюдаются в попу-
ляциях рыб,  обитающих в экстремальных,  
нестабильных условиях,  например  в аркти-
ческих или субарктических районах,  в высо-
когорных водоемах или в эфемерных озерах 
пустынной зоны,  в которых существуют силь-
но  обедненные сообщества и есть свободные 
экологические ниши”.

Замедление эволюции арктического  голь-
ца,  наиболее характерного  обитателя водое-
мов с нестабильной абиотической средой,  под-
тверждают молекулярно-генетические данные 
[Артамонова и др.,  2018].

Итак,  формообразование в нестабильных 
условиях среды может быть образно  охаракте-
ризовано  как “эволюционный круговорот” или 
даже как “эволюционное болото”. Однако,  как 
болота дают порой начало  великим рекам,  так 
и виды,  приуроченные к нестабильным место-

обитаниям,  попав в более стабильные условия 
среды,  способны к быстрой эволюции.

НАКОПЛЕНИЕ ГЕНЕТИЧЕСКОГО РАЗНООБРАЗИЯ 

В НЕСТАБИЛЬНЫХ УСЛОВИЯХ СРЕДЫ И ЕГО 

МОБИЛИЗАЦИЯ В СТАБИЛЬНЫХ УСЛОВИЯХ

Как уже было  упомянуто,  в условиях,  ког-
да фенотипическая пластичность высока,  эф-
фективность отбора значительно  снижается 
[Гаузе,  Алпатов,  1941;  Gause,  1942] и в попу-
ляции могут выживать носители самых раз-
ных аллелей множества генов. Таким образом,  
“под прикрытием” фенотипической пластич-
ности происходит накопление генетического  
разнообразия,  так называемого  мобилизаци-
онного  резерва [Гершензон,  1941]. Этот моби-
лизационный резерв может быть эффективно  
задействован для адаптации на генетическом 
уровне,  если одна из популяций вида попа-
дает в стабильные условия,  где отбор  идет 
уже не на широкий диапазон нормы реакции,  
а на приспособленность к условиям стабильной 
среды. Этот процесс описан в природе у афри-
канских цихлид [Gunter et al.,  2017] и неод-
нократно  воспроизведен экспериментально  
на модельных объектах [Bateman,  1959;  Гау-
зе,  1984]. Важно  отметить,  что  это  именно  
процесс отбора аллелей,  а не мифическое “на-
следование благоприобретенных признаков”.

Переход от формы,  возникающей заново  
в каждом поколении,  до  полной генетической 
детерминации можно  проследить и на приме-
ре кумжи. Исследования,  проведенные в Нор-
вегии,  показывают,  что  в нестабильных 
условиях обитания в популяциях кумжи со-
существует несколько  экологических форм,  
в том числе крупная хищная. В более стабиль-
ных крупных водных системах хищная форма 
образует самостоятельную популяцию [Wol-
lebaek et al.,  2018]. А на Британских островах 
крупная форма уже не возникает независи-
мо  в каждой водной системе,  а представле-
на особой филогенетической линией,  ferox  
[Verspoor et al.,  2019,  и ссылки в этой работе].

Отбор  в пользу гетерозигот и гетероплаз-
мия напрямую ведут к накоплению мобилиза-
ционного  резерва.

Таким образом,  хотя в нестабильных усло-
виях среды,  как правило,  не происходит ви-
дообразования,  “эволюционные круговороты” 
часто  ведут к накоплению генетического  раз-
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нообразия,  которое служит материалом для 
видообразования при стабилизации условий 
обитания.

Как показывают молекулярно-генетические 
данные,  рыбы,  близкие к современным аркти-
ческим гольцам,  и,  видимо,  столь же пла-
стичные,  дали начало  всем другим родам ло-
сосевых [Артамонова и др.,  2018]. Благородные 
лососи Кавказа,  отличающиеся высокой фе-
нотипической пластичностью,  являются пред-
ками всех других форм рода Salmo [Махров,  
Болотов,  2019].

Важно  отметить,  что  мобилизационный 
резерв,  приобретенный в нестабильных абио-
тических условиях среды,  хорошо  обеспечи-
вает последующую адаптацию,  но  видообра-
зованию в этом случае препятствует то,  что  
в нестабильных условиях среды идет отбор  
против аллелей генов,  способствующих воз-
никновению постзиготической репродуктивной 
изоляции. Это  приводит к тому,  что  даже при 
разрыве ареала сильно  дивергировавшие фи-
логенетические линии часто  сохраняют спо-
собность к интрогрессивной гибридизации.

Как следствие,  многие группы,  произошед-
шие от выходцев из нестабильных абиотиче-
ских местообитаний,  являются многолетни-
ми “полями битвы” систематиков. В частности,  
среди ученых имеются серьезные разногла-
сия по  поводу того,  как классифицировать 
симпатрические формы арктических гольцов 
Salvelinus [обзоры: Савваитова,  1989;  Jonsson,  
Jonsson,  2001;  Klementsen,  2010;  Knudsen et 
al.,  2016;  Есин,  Маркевич,  2017],  сигов Corego-
nus [обзоры: Kottelat,  Freyhof,  2007;  Etheridge 
et al.,  2012;  Боровикова,  Махров,  2013],  барбу-
сов Barbus [Дзержинский и др.,  2007;  de Graaf  
et al.,  2010;  Mina et al.,  2012;  Шкиль и др.,  
2015;  Nagelkerke et al.,  2015;  Levin et al.,  2019],  
морских окуней Sebastes [Cadrin et al.,  2010;  
Makhrov et al.,  2011;  Artamonova et al.,  2013].

Видимо,  из-за отсутствия аллелей ге-
нов,  способных обеспечить постзиготиче-
скую репродуктивную изоляцию,  становле-
ние полноценных видов в таких группах часто  
происходит за счет крупных хромосомных пе-
рестроек,  как это  наблюдается в случае ряда 
лососевидных рыб [обзор: Makhrov,  2017] 
и трехиглых колюшек [Yoshida et al.,  2014]. 
При этом видообразование происходит,  судя 
по  всему,  только  аллопатрично. В этом отно-
шении особо  интересен пример  с тремя энде-

мичными формами гольцов (Salvelinus) из озе-
ра Эльгыгытгын (Чукотка),  отличающимися 
по  числу хромосом [Фролов,  1993]. Молеку-
лярно-генетические исследования показали,  
что  все три формы происходят аллопатрич-
но  [Osinov et al.,  2015].

Таким образом,  подтверждается мнение 
исследователей,  считавших,  что  альтерна-
тивные варианты морфогенеза играют важ-
ную роль в видообразовании [обзоры: Мед-
ников,  1963,  1987;  Савваитова,  1985;  Мина,  
1986;  Wimberger,  1994;  Smith,  Skúlason,  1996;  
West-Eberhard,  2003;  Хлебович,  2009]. Однако,  
как показывает обзор  современных данных,  
дивергенция форм,  закрепление адаптивных 
морфологических признаков на генетическом 
уровне и последующее видообразование про-
исходят не симпатрично,  а аллопатрично.

ВЫВОДЫ

1. Рыбы и миноги,  обитающие в нестабиль-
ных абиотических условиях среды,  отличаются 
высоким морфоэкологическим разнообразием,  
причем виды,  для которых зарегистрированы 
альтернативные пути морфогенеза,  характер-
ны именно  для этой группы.

2. Реализация конкретных путей морфоге-
неза осуществляется за счет фенотипической 
пластичности,  высокий уровень которой под-
держивается в популяциях видов,  обитаю-
щих в нестабильных абиотических условиях,  
путем отбора. На выбор  того  или иного  пути 
морфогенеза влияют уровень гетерозиготно-
сти особи,  изменение числа копий некоторых 
последовательностей ДНК,  возможно,  гетеро-
плазмия,  а также наличие определенных ал-
лельных вариантов у генов с сильным влия-
нием на фенотип.

3. Из-за того,  что  в нестабильных абиоти-
ческих условиях микроэволюционные процес-
сы поддерживают у вида широкий диапазон 
нормы реакции,  видообразование в этих ус-
ловиях,  как правило,  не происходит;  одна-
ко  накопленное в этих условиях генетическое 
разнообразие часто  способствует видообразо-
ванию,  если одна из популяций данного  вида 
попадает в среду со  стабильными абиотиче-
скими характеристиками.
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mechanisms of evolutionary stasis and genetic diversity  
accumulation in fish and lampreys from environments  

with unstable abiotic factors

A. A. MAKHROV1,  2,  V. S. ARTAMONOVA1,  2

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution of RAS 
119071, Moscow, Leninsky prosp., 33 

E-mail: makhrov12@mail.ru

2Institute of Biophysics of Siberian Branch of Federal Research Center 
“Krasnoyarsk Science Center of RAS” 

660036, Krasnoyarsk, Akademgorodok, 50/50

As studies have shown,  individuals from well morphologically distinct groups often represent the same 
species and may even belong to one population in fish and lampreys from environments with unstable abiotic 
factors (Arctic,  mountain,  and desert regions). Phenotypic plasticity ensures broad variation ranges of  mor-
phological traits in unstable conditions,  which require rapid transitions from one morphogenetic variant to 
another. The choice of  a morphogenetic pathway can be influenced by the level of  individual heterozygosity,  
changes in the copy numbers of  certain DNA sequences,  heteroplasmy,  and the presence of  several allelic 
variants in the genes that strongly affect the phenotype. A cyclic character is often observed for evolutionary 
processes driven by these mechanisms,  and speciation usually does not take place in unstable environmental 
conditions. However,  mobilization reserve accumulate in a species with a broad reaction norm,  and particular 
morphogenetic pathways may be genetically fixed when its population finds its way into stable environmental 
conditions,  facilitating fast allopatric speciation.

Key words: ecology,  evolution,  phenotypic plasticity,  heterozygosity,  heteroplasmy,  mobilization reserve,  
Arctic,  mountains.


