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АННОТАЦИЯ

Обзор  посвящен впервые описанному И. И. Шмальгаузеном явлению филогенетической иммобилиза-
ции –  снижению эволюционной пластичности в результате стабилизирующего  отбора и фиксации вредных 
мутаций с эффектом,  зависящим от местообитания. Приведены примеры иммобилизации,  предложена 
их классификация. Рассмотрена роль стабильности среды обитания и морфологической консервативности 
в возникновении иммобилизации. Обсуждается роль представления об иммобилизации для решения про-
блем теории эволюции,  возможность использования иммобилизации в селекции и проблема сохранения 
таксонов со  сниженной эволюционной пластичностью.
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ся идеи об относительно  коротких периодах 
быстрой эволюции и длительных периодах 
относительной стабильности видов (моногра-
фии: [Cuvier,  1812 (цит. по: [Кювье,  1937]);  de 
Vries,  1901 (цит. по: [де-Фриз,  1932]);  Gold-
schmidt,  1940;  Willis,  1940;  Никольский,  
1980;  Eldredge,  1985;  Расницын,  1987;  Matsu-
da,  1987;  Стегний,  1993]). Вопрос о  реально-
сти быстрой эволюции и эволюционного  ста-
зиса обсуждался весь XX  век (монографии: 
[Воронцов,  1999;  Колчинский,  2002;  Gould,  
2002;  Назаров,  2005]).

Этот вопрос окончательно  решился в по-
следние годы,  когда были собраны многочис-
ленные подтверждения существования эволю-
ционного  стазиса и выявлены его  причины 

Со  времени выхода знаменитой книги Дар-
вина [Darwin,  1859] широко  распространено  
мнение,  что  все живые существа непрерывно  
эволюционируют. Большинство  биологов,  со-
знательно  или подсознательно,  полагают,  что  
каждый биологический вид и даже каждая по-
пуляция постоянно  стремятся измениться,  
прогрессировать или адаптироваться к среде 
обитания. Есть и единичные сторонники пред-
ставления о  постепенном “старении видов”;  
они считают,  что  “вид изменяется в опреде-
ленных направлениях,  даже если сформиро-
вавшиеся направления нерациональны и ве-
дут к вымиранию” [Попов,  2008,  с. 181].

Однако  в противовес представлению о  по-
стоянной эволюции все чаще высказывают- 
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[Загороднюк,  2001;  Merila et al.,  2001;  Ал-
тухов,  2003;  Северцов,  2004,  2008;  Hansen,  
Houle,  2004;  Щербаков,  2005;  Eldredge et 
al.,  2005;  Estes,  Arnold,  2007;  Артамонова,  
Махров,  2008;  Flegr,  2008;  Kaplan,  2009;  
Wagner,  2011;  Shcherbakov,  2012;  Haller,  
Hendry,  2013;  Rollinson,  Rowe,  2015].

Обнаружены и многочисленные факты бы-
стрых эволюционных изменений,   в частно-
сти,  под влиянием деятельности человека 
(обзоры: [Palumbi,  2001;  Cox,  2004;  Reznick 
et al.,  2004;  Carroll,  2008;  Darimont et al.,  
2009;  Franks,  Hoffmann,  2012;  Артамоно-
ва,  Махров,  2015;  Мина,  2015]). Оказалось,  
что  механизм таких изменений –   это  отбор,  
а не макромутации,  как предполагалось мно-
гими биологами XX  века.

Таким образом,  обычно  популяции и виды 
находятся в динамическом равновесии и выхо-
дят из него  при появлении нового  вектора от-
бора или изменении интенсивности имевшихся 
векторов. Однако  ряд групп живых организ-
мов в какой-то  степени утратили способность 
эволюционировать и частично  –  эволюцион-
ную пластичность. Процесс утраты эволюци-
онной пластичности под действием стабили-
зирующего  отбора И. И. Шмальгаузен [1945,  
1947] назвал филогенетической иммобилиза-
цией (далее,  для краткости,  просто  “иммоби-
лизация”). А. А. Любищев [1982] в статье,  на-
писанной в начале 1946 г.,  назвал это  явление 
рутинизацией (видимо,  во  время подготовки 
этой работы он еще не имел возможности оз-
накомиться со  статьей И. И. Шмальгаузена).

К сожалению,  понятие “иммобилизация” 
вскоре после своего  появления подверглось же-
стокой и необъективной (политически мотиви-
рованной) критике на печально  знаменитой сес-
сии ВАСХНИЛ 1948 г. [Митин,  1948]. После этой 
сессии И. И. Шмальгаузен был снят с руководя-
щих должностей,  и испытывал значительные 
проблемы с публикацией научных работ [Воро-
бьева,  Феоктистова,  2009]. В частности,  статья 
с защитой понятия “иммобилизация”,  подготов-
ленная после сессии ВАСХНИЛ,  вышла в свет 
только  через много  лет после смерти ученого  
[Шмальгаузен,  1990]. Однако  даже администра-
тивное давление не заставило  И. И. Шмальгау-
зена отказаться от понятия “иммобилизация” –   
он использовал этот термин при изложении 
своих взглядов в начале 1950-х годов в пись-
ме к К. Уоддингтону [Levit,  2007] и в напи-

санной в это  же время,  но  опубликованной 
много  позже,  статье [Шмальгаузен,  1982].

Хотя современных исследователей интере-
сует проблема “эволюции способности к эво-
люции”,  они обычно  сосредоточены на опи-
сании усиления эволюционной пластичности 
в ходе эволюции (обзоры: [Завадский,  Кол-
чинский,  1977;  Conrad,  1983;  Kirschner,  Ger-
hart,  1998;  Wagner,  Draghi,  2010]). Сужение 
эволюционной пластичности в современных 
работах,  как правило,  рассматривается толь-
ко  как следствие специализации,  т. е. возник-
новения адаптаций “к узким,  определенным 
и не вариирующим условиям среды” [Север-
цов,  1939,  с. 304]. Между тем А. А. Любищев 
[1982] четко  различал рутинизацию и специ-
ализацию. Продолжая его  мысль,  можно  
сказать,  что  рутинизация (иммобилизация),  
в отличие от специализации,  –   это  процесс 
не возникновения,  а эволюционного  закрепле-
ния адаптаций.

Думается,  что  в значительной степени из-за 
недоучета явления иммобилизации “Остается 
трудной проблемой,  почему организмы некото-
рых видов остаются эвритопными,  в то  время 
как организмы в других кладах остаются сте-
нотопными” [Eldredge,  1985,  p. 199].

Однако,  поскольку явление иммобилизации 
существует,  целый ряд ученых обнаружива-
ли его,  но  обозначали другими терминами  
(“inelastic” taxa [Stanley,  1979] и “консерва-
ция признаков” [Клюге,  2012]). В настоящем 
обзоре приведены результаты изучения эко-
логии,  морфологии,  а также генетического  
разнообразия организмов,  в эволюции кото-
рых имела место  иммобилизация. Мы начнем 
изложение с описания примеров иммобилиза-
ции,  назовем возможные причины этого  яв-
ления и в конце работы осветим его  значение 
для экологии,  теории эволюции и практики.

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ ТАКСОНОВ,  

ПРОШЕДШИХ ИММОБИЛИЗАЦИЮ

Филогенетические реликты, или “живые 
ископаемые”. Филогенетические реликты ха-
рактеризуются морфологической обособленно-
стью,  малым количеством подчиненных систе-
матических единиц и географо-экологической 
изолированностью [Родендорф,  1959]. Обычно  
в литературе для обозначения этих групп ор-
ганизмов используется более образный и ме-
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нее четко  определенный термин “живые ис-
копаемые” (‘living fossil’) (обзоры: [Eldredge,  
Stanley,  1984;  Schopf,  1984;  Гиляров,  1985;  
Grandcolas et al.,  2014]).

Однако  недавно  предложены точные опре-
деления “живых ископаемых” [Herrera-Flores 
et al.,  2017;  Bennett et al.,  2018]. Согласно  од-
ному из них,  для “живых ископаемых” ха-
рактерны статистически значимая низкая 
скорость морфологической эволюции и мор-
фологический консерватизм [Herrera-Flores et 
al.,  2017]. Это  определение достаточно  хорошо  
согласуется с представлением о  филогенети-
ческих реликтах [Родендорф,  1959],  и далее 
мы будем использовать именно  его.

Замедление морфологической эволюции 
для классического  примера “живого  иско-
паемого” –  целаканта (Latimeria),  показано  
статистически [Cavin,  Guinot,  2014]. Отме-
тим,  что  для “живых ископаемых” харак-
терна низкая скорость как видообразования,  
так и вымирания. Это  статистически дока-
зано  для группы “целаканты Latimeria sp. + 
двоякодышащие (Dipnoi)”,  крокодилов и гат-
терии (Sphenodon) [Alfaro et al.,  2009].

Следует обратить внимание,  что  на ран-
них стадиях эволюции будущие “живые иско-
паемые” могут не уступать или незначитель-
но  уступать по  скорости эволюции “обычным” 
родственникам. Это  видно  при сравнении ко-
стистых рыб (Teleostei) и костных ганоидов 
(Holostei) по  скорости эволюции и способно-
сти к эволюционным инновациям в размере 
и форме [Clarke et al.,  2016]. Аналогичная за-
кономерность выявлена у рептилий группы 
Rhynchocephalia: скорость эволюции вымер-
ших представителей этой группы была выше,  
чем у единственного  ныне живущего  ее пред-
ставителя –   гаттерии,  Sphenodon punctatus 
(Gray,  1842) [Herrera-Flores et al.,  2017]. 
То  есть снижение скорости эволюции (иммо-
билизация) может происходить не в момент 
возникновения таксона,  а позже.

Важно  подчеркнуть также,  что  морфо-
логический консерватизм не исключает бы-
струю эволюцию по  другим признакам. Как 
отмечал еще Б. Б. Родендорф,  для филогене-
тических реликтов характерна односторон-
ность эволюционных изменений: “Односторон-
ность приспособлений реликтов заключается 
в изменениях лишь некоторых сторон органи-
зации –   их онтогенеза,  размножения,  улуч-

шения некоторых функций,  развития различ-
ных защитных черт. Особенно  важно  то,  что  
черты совершенных приспособлений филоге-
нетических реликтов прежде всего  заключа-
ются в совершенствовании физиологических 
особенностей –   морфологическое отражение 
этих приспособлений не всегда резко  выра-
жено  и трудно  различимо” [1959,  с. 50].

Современные молекулярно-генетические 
данные подтвердили,  что  морфологический 
консерватизм “живых ископаемых” может со-
четаться с быстрой эволюцией по  другим при-
знакам. Так,  молекулярная эволюция цела-
канта в среднем шла значительно  медленнее,  
чем других эволюционных линий позвоночных 
[Amemiya et al.,  2013;  Takezaki,  Nishihara,  
2016];  у целаканта замедлена,  в частности,  
эволюция генов,  оказывающих значительное 
влияние на морфологию [Amemiya et al.,  2010;  
Lang et al.,  2010]. Однако  замедленная эволю-
ция характерна не для всех изученных генов 
целаканта (обзор: [Casane,  Laurenti,  2013]).

В настоящее время есть данные о  пони-
женной скорости эволюции некоторых участ-
ков генома и у других “живых ископаемых” –   
осетровых [Krieger,  Fuerst,  2002],  ланцетника 
[Yue et al.,  2014],  химеры [Venkatesh et al.,  
2014],  пресноводных жемчужниц [Bolotov  
et al.,  2016].

Похоже,  эволюция последовательностей 
ДНК,  не влияющих напрямую на морфоло-
гию,  у филогенетических реликтов может 
не замедляться или даже ускоряться,  как по-
казано  для контрольного  региона митохон-
дриальной ДНК гаттерии [Hay et al.,  2008;  
Subramanian et al.,  2009]. В геноме целаканта 
обнаружены перемещения мобильных генети-
ческих элементов [Chalopin et al.,  2014;  Naville 
et al.,  2015]. Для ряда “живых ископаемых” 
описаны относительно  недавние генетическая 
дивергенция и видообразование [Suno-Uchi et 
al.,  1997;  Mathers et al.,  2013 и ссылки в этой 
работе;  Yamazaki,  Goto,  2015].

Как компенсация стабильности морфологи-
ческих признаков,  у филогенетических релик-
тов часто  возникает разнообразие жизненных 
стратегий,  способов размножения,  увеличива-
ется физиологическая пластичность. Так,  раз-
нообразие жизненных стратегий типично  для 
миног (обзор: [Махров,  Попов,  2015]) и осе-
тровых рыб [Артюхин,  2008]. У щитня Triops 
cancriformis (Bosc,  1801) известны популяции,  
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состоящие как из гермафродитов,  так и из гер-
мафродитов и самцов [Zierold et al.,  2007]. Для 
мечехвостов (Limulacea) характерны широ-
кий пищевой спектр  и эвригалинность [Kin,  
Błaźejowski,  2014]. Однако  такая пластичность,  
как мы увидим ниже,  несвойственна реликто-
вым видам и внутривидовым группам.

Реликтовые виды (и внутривидовые 
группы). Реликтовые виды –  это  “виды 
со  стабильной или снижающейся численно-
стью;  это  условие предполагает потерю агрес-
сивности и уменьшение способности адаптиро-
ваться с последующим сокращением ареала,  
уменьшение способности к изменчивости,  су-
жение экологической толерантности и,  воз-
можно,  существование в рефугиуме” [Fryxell,  
1962,  p. 115]. Для реликтовых видов характер-
на также замедленная скорость морфологиче-
ской эволюции (обзор: [Бирштейн,  1947]).

В цитируемом выше обстоятельном обзоре 
по  реликтам [Fryxell,  1962] также специально  
отмечено,  что  пониженное генетическое раз-
нообразие (restricted genetic variability) не обя-
зательно  присуще реликтовым видам. Это  
было  подтверждено  и в последующих рабо-
тах [Ayala et al.,  1973;  Stepien et al.,  2001]. 
Однако  изучение реликтовых видов и попу-
ляций пошло  в основном как раз по  методо-
логически более легкому пути оценки генети-
ческого  разнообразия.

Тем не менее данные о  пониженной спо-
собности к освоению новых местообита-
ний и конкурентоспособности у реликтовых 
форм в литературе все-таки есть. В частно-
сти,  есть сведения о  пониженной способности 
к адаптации у реликтового  веслоногого  рако-
образного  Eurytemora lacustris (Poppe,  1887) 
по  сравнению с инвазийным Eurytemora velox 
(Lilljeborg,  1853) [Вежновец и др.,  2012].

Изучение послеледниковой колонизации 
лососевидных рыб показало,  что  более ак-
тивно  расселяются особи из крупных рефу-
гиумов,  чем особи из небольших [Боровико-
ва,  Махров,  2014;  Боровикова,  Малина,  2018]. 
При этом небольшие рефугиумы,  как прави-
ло,  располагаются значительно  ближе к засе-
ляемым регионам,  обычно  –   в пределах засе-
ляемого  бассейна.

Недавно  обнаруженная уникальная прес-
новодная популяция моллюска-бурильщика 
Lignopholas fluminalis (Blanford,  1867) оби-
тает только  в участке обширной водной си-

стемы,  относительно  недавно  бывшем частью 
морской акватории [Bolotov et al.,  2018];  ши-
рокого  распространения этой формы в прес-
ных водах не произошло.

То  есть в отличие от филогенетических ре-
ликтов,  для которых характерна относитель-
но  высокая физиологическая пластичность,  
популяции небольших рефугиумов,  адаптиро-
вавшись к обитанию в определенном местооби-
тании,  в значительной степени теряют способ-
ность к адаптации к другим условиям среды. 
Этот процесс,  видимо,  происходит во  всех 
случаях,  когда популяция заселяет какое-ли-
бо  достаточно  специфическое местообитание.

Эндемики из необычных местообита-
ний. Многочисленные работы посвящены эво-
люции живых организмов таких уникальных 
местообитаний,  как пещеры (обзор: [Wilkens,  
Strecker,  2017]) и термальные источники (об-
зоры: [Болотов и др.,  2012,  2016]). Обитаю-
щие в этих необычных условиях популяции,  
как правило,  уже не способны адаптировать-
ся в других экосистемах.

И. Н. Болотов и сотр. [2016] очень точно  на-
звали это  явление “эволюционной ловушкой”. 
Но  этот термин уже применен для обозначе-
ния другого  явления [Schlaepfer et al.,  2002]. 
Поэтому мы предлагаем заменить его  поняти-
ем “эволюционная яма” (evolutionary hollow),  
и как показал анализ литературы –  это  весь-
ма распространенное явление.

Известно  множество  примеров заселе-
ния северных экосистем тропическими ви-
дами,  этот процесс получил специальное на-
звание –   “экваториальная помпа” [Valentine,  
1968;  Мейен,  1987]. Но  при этом расселение 
с севера на юг –   очень редкое явление [Кафа-
нов,  1978]. Даже виды,  возникшие в умерен-
ных водах Тихого  океана,  но  прошедшие че-
рез Северный Ледовитый океан,  остановились 
на границе арктических вод и умеренных вод 
Атлантики [Махров,  Лайус,  2018].

М. М. Кожов [1956] в специальной работе 
показывает,  что  литоральные виды,  обитаю-
щие в Байкале,  легко  приживаются в дру-
гих водоемах,  однако  это  свойство  не рас-
пространяется на виды и даже разновидности,  
обитающие в глубинах Байкала,  –  в других 
экосистемах они не встречаются.

Рутинизация. В некоторых случаях им-
мобилизация наблюдается у широко  распро-
страненных видов,  которые не приурочены 
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к каким-либо  специфическим местообитани-
ям. Более того,  в некоторых случаях это  клю-
чевые виды экосистем,  достигающие высокой 
численности. Но  при изменении условий сре-
ды оказывается,  что  адаптивная пластичность 
этих видов невелика,  и их численность резко  
падает. Для обозначения этих случаев иммоби-
лизации больше всего  подходит предложенный 
А. А. Любищевым термин “рутинизация”. При 
рутинизации утрачивается способность адапти-
роваться к некоторым факторам среды,  кото-
рая была у предков данной формы,  но  дли-
тельное время не использовалась.

Рутинизацию достаточно  сложно  вы-
явить –   для этого  нужно  знать филогению 
группы и иметь данные о  признаках,  хорошо  
отражающих адаптацию к условиям обитания. 
Наиболее четко  рутинизация видна,  когда 
в ходе эволюции число  жизненных (экологи-
ческих) форм снижается. Все же и в этом слу-
чае надо  доказать,  что  происходит не специ-
ализация,  а рутинизация.

Так,  ряд видов и родов лососевидных 
рыб отличаются от предковых крайне пла-
стичных таксонов малым числом экологиче-
ских форм и относительно  низким морфоло-
гическим разнообразием. Это  атлантический 
лосось (Salmo salar Linnaeus,  1758),  тихоо-
кеанские лососи (Oncorhynchus),  палия Свето-
видова (Salvethymus svetovidovi Chereshnev & 
Skopets,  1990),  сахалинский таймень (Parahu-
cho perryi (Brevoort,  1856)) и чир  (Coregonus 
nasus (Pallas,  1776)) [Makhrov,  2017].

Интересно,  что  некоторые из этих форм со-
хранили в небольшой степени способность об-
разовывать экологические формы,  характер-
ные для предков. Например,  атлантический 
лосось,  обычно  ведущий проходной образ 
жизни,  в некоторых реках и маленьких озе-
рах образует жилую форму. Причина редко-
сти этой формы –  нарушения развития гонад 
самок и высокая смертность развивающейся 
икры [Махров и др.,  2013]. Однако  предста-
вить,  как эти признаки могли появиться в ре-
зультате отбора,  невозможно. Очевидно,  что  
мы имеем дело  с рутинизацией: атлантический 
лосось столь долго  вел проходной образ жиз-
ни,  что  в значительной степени потерял спо-
собность образовывать мелкие жилые формы.

Большинство  видов миног представле-
но  проходной и жилой формами. Известен 
случай,  когда жилая форма,  относительно  

недавно  произошедшая от проходной,  утра-
тила способность адаптироваться к обитанию 
в соленой воде [Beamish,  1985]. Очень труд-
но  вообразить себе отбор  на утрату адапта-
ции к соленой воде,  так что  и в данном слу-
чае,  видимо,  мы имеем дело  с рутинизацией.

Возможно,  примером рутинизации мо-
жет быть также утрата способности к выходу 
на сушу у некоторых видов хвостатых амфи-
бий рода амбистом (Ambystoma);  в этих слу-
чаях воспроизводство  обеспечивается нео-
тенической формой,  проводящей всю жизнь 
в воде (аксолотль). Один из утративших спо-
собность к метаморфозу видов –   мексикан-
ская амбистома Ambystoma mexicanum (Shaw 
& Nodder,  1798),  получил широкую извест-
ность [Voss et al.,  2009].

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ ПРИЧИНЫ ВЫЖИВАНИЯ  

ПРОШЕДШИХ ИММОБИЛИЗАЦИЮ ТАКСОНОВ 

И ПРИЧИНЫ ВОЗНИКНОВЕНИЯ  

ИММОБИЛИЗАЦИИ

Экологические причины выживания так-
сонов после иммобилизации. Обитание в от-
носительно  стабильной среде считается ос-
новной причиной замедления эволюции (обзор: 
[Рубцов,  1945]). Это  положение справедливо  
для большинства организмов. Для таксонов,  
прошедших иммобилизацию,  стабильная сре-
да обитания уже необходима,  поскольку их 
способность адаптироваться к новым услови-
ям ограниченна.

Создается впечатление,  что  для релик-
товых таксонов важнее стабильность сре-
ды обитания биотической,  чем абиотической. 
Действительно,  согласно  “гипотезе Черной 
Королевы” (“Red Queen’s Hypothesis”) [Van 
Valen,  1973],  виды вынуждены эволюциони-
ровать,  чтобы отвечать на эволюционные ин-
новации взаимодействующих с ними видов –   
хищников,  конкурентов и паразитов.

Неудивительно  поэтому,  что  часто  фило-
генетические реликты обитают в местообита-
ниях с жесткими абиотическими условиями,  
но  с бедной биотой. Яркий пример  –   расте-
ние Welwitschia mirabilis Hook. f.,  1862,  ра-
стущее в пустыне Намиб в Африке [Henschel,  
Seely,  2000].

В некоторых случаях филогенетические ре-
ликты уходят от конкуренции с другими вида-
ми,  занимая экстремальную абиотическую ми-
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кросреду обитания. Так,  гинкго  (Ginkgo biloba 
Linnaeus,  1771) с конца мелового  периода оби-
тает на нестабильных грунтах по  берегам рек 
[Royer et al.,  2003]. Водный режим рек,  а так-
же расположение камней на порогах,  где оби-
тают пресноводные жемчужницы,  постоянно  
меняются [Веселов,  Калюжин,  2001].

Интересно,  что  оба филогенетических ре-
ликта используют для адаптации к посто-
янным изменениям микросреды одинако-
вую стратегию,  кардинально  отличающуюся 
от обычной стратегии обитателей нестабиль-
ных местообитаний. И гинкго,  и жемчужни-
ца выживают в неблагоприятные периоды 
за счет высокой физиологической пластично-
сти и имеют долгую продолжительность жиз-
ни,  позволяющую дожить до  благоприятного  
для размножения периода [Bauer,  1987;  Royer 
et al.,  2003]. Поразительным долголетием от-
личаются и реликтовое растение Welwitschia 
mirabilis –   известны экземпляры с точно  
определенным возрастом 500–600 лет,  и осо-
би,  чей возраст оценивается в 2000–3000 лет 
[Henschel,  Seely,  2000].

Гинкго  отличается высокой устойчивостью 
к насекомым,  грибам,  бактериям и вирусам 
[Royer et al.,  2003]. Пресноводные жемчужницы,  
видимо,  тоже высокоустойчивы к патогенам,  
поскольку известны только  отдельные случаи 
паразитирования на них горчаков [Smith,  Har-
tel,  1999;  Клишко,  2012] и пиявок [Bo lotov et al.,  
2015]. Можно  предположить,  что  у обоих фило-
генетических реликтов имеет место  неспецифи-
ческая устойчивость к патогенам.

Таким образом,  филогенетические реликты 
в значительной степени уходят от антагони-
стических взаимодействий с другими организ-
мами,  а к абиотической среде они приспосо-
бились миллионы лет назад. Можно  сказать,  
что  для этих организмов характерно  сниже-
ние интенсивности борьбы за существование. 
Это  мнение,  высказанное нами ранее в работе 
по  жемчужницам [Махров и др.,  2016],  под-
верглось критике: “Ошибочность этой позиции 
очевидна: в процессе онтогенеза живой орга-
низм может лишь в некоторых пределах из-
менять свою активность (ослаблять или уси-
ливать)…,  но  не может полностью прекратить 
свое взаимодействие (в том числе обмен ве-
ществ) со  средой обитания (внешними биоти-
ческими и абиотическими факторами),  в про-
тивном случае он умирает” [Савинов,  2017].

Понятно,  что  это  возражение основано  
на недоразумении: А. Б. Савинов пишет о  всей 
совокупности взаимоотношений организма 
со  средой. Мы же в своей работе писали только  
об антагонистических проявлениях этого  вза-
имодействия,  объединяемых в понятие “борь-
ба за существование”,  а эта борьба может пре-
рваться без ущерба для организма. Ч. Дарвин 
писал о  борьбе за существование: “эта вой на 
в природе не непрерывна” (“the war of  nature 
is not incessant”) [Darwin,  1859,  p. 79].

Консервативность морфологии как при-
чина иммобилизации. Как подчеркивается 
в фундаментальных работах [Родендорф,  1959;  
Schopf,  1984;  Herrera-Flores et al.,  2017],  кон-
сервативность морфологии –  основная черта 
филогенетических реликтов.

В одном из этих обзоров рассматриваются 
три возможные причины этой консервативно-
сти [Schopf,  1984,  p. 277,  278]: “генерализо-
ванные признаки могут иметь ограниченный 
размах изменчивости”;  “механические огра-
ничения в ходе развития могут сильно  огра-
ничить эволюционный потенциал некоторых 
признаков” и “гетерохрония в развитии”.

Скорее всего,  есть и другая причина кон-
сервативности морфологии филогенетиче-
ских реликтов (и реликтовых форм вообще). 
Как мы отмечали выше,  иммобилизация мо-
жет происходить не в момент возникновения 
таксона,  а позже. Многие современные релик-
товые группы на ранних стадиях филогене-
за отличались высокой морфологической пла-
стичностью;  это  хорошо  показано  для почти 
вымерших рептилий группы Rhynchocephalia,  
к которой принадлежит гаттерия [Herrera-
Flores et al.,  2017].

Видимо,  мощным толчком к снижению 
пластичности морфологии служит глобаль-
ное поражение в конкуренции с другой,  как 
правило,  филогенетически более молодой 
группой (группами). Потерпевшая пораже-
ние группа сохраняется в небольшом числе 
узких экологических ниш (или единственной 
нише) и представлена небольшим числом со-
ответствующих этим нишам морфотипов (или 
единственным морфотипом). Попытки выхо-
да за пределы этих ниш с соответствующим 
изменением морфологии обречены из-за кон-
куренции,  поэтому начинается мощный ста-
билизирующий отбор,  направленный на пре-
сечение таких попыток.



497

Генетические причины иммобилизации: 
стабилизирующий отбор и вредные му-
тации с эффектом, зависящим от место­
обитания. И. И. Шмальгаузен [1945] считал 
причиной иммобилизации действие стабили-
зирующего  отбора. Это  продемонстрировано  
в серии блестящих экспериментальных ра-
бот Г. Ф. Гаузе [1984]. Сужение эволюционной 
пластичности в результате стабилизирующе-
го  отбора в этих экспериментах происходи-
ло  за счет вновь возникших мутаций. Но  оно  
может происходить,  конечно,  и из-за гене-
тической ассимиляции,  которая представля-
ет собой стабилизирующий отбор  уже имею-
щихся в популяции аллелей [Bateman,  1959]. 
К сожалению,  упомянутая работа,  полностью 
раскрывшая механизм генетической ассими-
ляции,  не известна некоторым теоретикам,  
считающим поэтому это  явление проявлением 
наследования благоприобретенных признаков.

Таким образом,  сужение эволюционной 
пластичности происходит за счет фиксации 
определенных аллелей (уже имевшихся в по-
пуляциях или вновь возникших в результа-
те мутаций). Как очень четко  сформулировал 
выдающийся эволюционист В. В. Хлебович,  
“наследственная фиксация фланга модифика-
ционной изменчивости есть результат выпа-
дения (или инактивации) альтернативной на-
следственной программы” [2012,  с. 100].

А. Г. Креславский [1994] назвал мутации,  
ограничивающие адаптивные способности своих 
носителей,  псевдонейтральными. Позже в те-
оретической работе для таких мутатаций ис-
пользовано  более точное,  но  слишком длин-
ное название – “вредные мутации с эффектом,  
зависящим от местообитания” [Kawecki,  1997].

Таким образом,  фиксация псевдонейтраль-
ных мутаций (точнее,  аллелей),  видимо,  яв-
ляется основным механизмом иммобилизации. 
А. Г. Креславский [1994] в своей работе обсу-
ждает интересный пример  сужения адаптив-
ной пластичности у ивового  листоеда (Loch-
maea capreae (Linnaeus,  1758)). В некоторых 
популяциях этого  вида фиксирован аллель,  
гомозиготные носители которого  гибнут при 
развитии на березе (Betula),  развиваются 
только  на иве (Salix). Адаптивных преиму-
ществ у носителей этого  аллеля не обнару-
жено. Гомозиготные носители альтернативно-
го  аллеля и гетерозиготы могут развиваться 
как на березе,  так и на иве.

Подобных примеров в литературе много. 
При разведении организмов в искусственных 
условиях среды часто  утрачиваются адаптив-
ные особенности,  нужные для обитания в ди-
кой природе [Артамонова,  Махров,  2006]. Воз-
можно,  в лабораторных условиях возникла 
одна из мутаций,  ведущих к исчезновению 
метаморфоза у Ambystoma mexicanum [Voss,  
Shaffer,  2000].

Отметим,  что  фиксация псевдонейтральных 
аллелей не обязательно  вызвана стабилизиру-
ющим отбором,  она может быть и следстви-
ем “дрейфа генов” или эффекта основателя. 
Но  эти два случая не всегда различимы. В экс-
перименте на Escherichia coli (Escherich,  1885) 
[Cooper,  Lenski,  2000] установлено,  что  утра-
та адаптации к одному фактору среды может 
быть прямым следствием адаптации к другому 
фактору. В эксперименте над другой бактери-
ей,  Pseudomonas fluorescens Migula 1895,  по-
казано,  что  скорость потери неиспользуемого  
признака (способности плавать) зависит от до-
ступности ресурса (resource availability) [Hall,  
Colegrave,  2008].

Изучение генетических механизмов,  веду-
щих к редукции глаз у пещерных животных,  
показало,  что  эта редукция в одних случа-
ях вызвана отбором,  в других –   фиксацией 
псевдонейтральных мутаций [обзор: Rétaux,  
Casane,  2013]. Обзор  исследования причин ис-
чезновении неиспользуемых признаков дает 
основание полагать,  что  роль отбора в этом 
процессе велика [Lahti et al.,  2009].

Наконец,  иммобилизация может быть след-
ствием не мутаций в отдельных генах,  а ре-
зультатом крупных перестроек генома. Выше 
уже упоминались таксоны лососевидных рыб 
с узким спектром фенотипического  разнообра-
зия. Все они в ходе эволюции претерпели круп-
ные перестройки кариотипа –  попарные слия-
ния нескольких хромосом [Зелинский,  Махров,  
2002;  Makhrov,  2017]. Видимо,  в ходе таких пе-
рестроек “ломались” генетические механизмы,  
обеспечивающие возникновение некоторых ва-
риантов фенотипа. В экспериментах на дрозо-
филе показано,  что  хромосомные перестройки 
ведут к изменению режима функционирования 
регуляторных последовательностей генома [Ча-
дов и др.,  2004].

Ранее ряд авторов [Навашин,  Чуксано-
ва,  1970;  Nikolsky,  1976;  Никольский,  1980;  
Qumsiyeh,  1994] для разных групп организмов 
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отмечали корреляцию низкого  числа хромо-
сом и сужение спектра экологического  и мор-
фологического  разнообразия. Обычно  такое су-
жение спектра считали специализацией. Такое 
объясне ние возможно,  если снижение числа 
хромосом в эволюции происходит постепенно,  
и весьма маловероятно  в случае одновремен-
ного  слияния ряда хромосом.

Существует ли “старение видов”? Изу-
чив монографии,  затрагивающие эту пробле-
му [Давиташвили,  1969;  Попов,  2008;  Popov,  
2018],  мы с удивлением обнаружили,  что  нет 
никаких аргументов (ни наблюдений в приро-
де,  ни экспериментов) в пользу представле-
ния о  “старении видов”,  которое опирается 
только  на высказывания некоторых автори-
тетных,  но  давно  покойных ученых (в ос-
новном палеонтологов). Большинство  фактов,  
рассматриваемых как свидетельства “старе-
ния видов”,  легко  объясняется в рамках по-
нятия об иммобилизации.

В настоящее время понятие “старение ви-
дов” практически не используется. Но,  к сожа-
лению,  весьма сомнительные или даже просто  
ошибочные “доказательства” “склонности к вы-
миранию” приведены в недавно  изданной книге 
Ю. В. Чайковского  [2018]. Он считает,  что  из-
за этой “склонности” вымерли стеллерова ко-
рова (Hydrodamalis gigas (Zimmermann,  1780)) 
и зубр  (Bison bonasus (Linnaeus,  1758)).

Однако  никаких оснований считать,  что  
стеллерова корова проявляла “склон ность 
к вымиранию” до  встречи с человеком,  нет. 
Ископаемые находки этого  вида возрастом 
в несколько  тысяч лет известны с Коман-
дорских и Алеутских островов [Савинецкий,  
2000]. Недавно  кость стеллеровой коровы най-
дена на о-ве Святого  Лаврентия,  располо-
женного  между Чукоткой и Аляской. Радио-
углеродный анализ показал,  что  эта особь 
жила 1030–1150 лет назад и принадлежала 
к другой популяции,  нежели особи с Коман-
дорских островов [Crerar et al.,  2014]. Таким 
образом,  совсем недавно  стеллерова корова 
была широко  распространена,  но  была ис-
треблена людьми. “Возле Командорских о-вов 
стеллерова корова сохранилась лишь потому,  
что  они были безлюдными в то  время: камча-
далам не были известны,  а алеуты посещали 
острова случайно” [Калякин,  2002,  с. 9].

А зубр,  как известно,  вообще не вымер,  
а сохранен усилиями многих энтузиастов 

и быстро  увеличивает свою численность. Хотя 
на Кавказе обитает гибридная популяция,  
возникшая от европейских и американских ос-
нователей,  в Центральной России живет чи-
стокровный европейский зубр  [Перерва,  1992].

Следует особо  отметить,  что  теория им-
мобилизации,  развиваемая в данной работе,  
принципиально  отличается от представле-
ний о  “старении видов” и “склонности к вы-
миранию”. Иммобилизация всегда затрагивает 
только  часть признаков таксона,  не нарушает 
часть комплексов адаптаций,  и поэтому пре-
терпевший иммобилизацию таксон способен 
неограниченно  долго  существовать хотя бы 
в одной экологической нише. А согласно  пред-
ставлению о  “стареющих видах”,  эти виды 
неизбежно  вымирают.

Несомненно,  концепция “старения видов” 
сыграла определенную положительную роль,  
она привлекла внимание ученых к проблеме 
снижения эволюционной пластичности таксо-
нов. Однако  в современном понимании релик-
товая концепция “склонность к вымиранию” 
играет отрицательную роль и способна дезори-
ентировать специалистов по  охране природы.

ЗНАЧЕНИЕ ИММОБИЛИЗАЦИИ  

ДЛЯ ЭКОЛОГИИ, ЭВОЛЮЦИОННОЙ ТЕОРИИ 

И ПРАКТИКИ

Теоретическое значение иммобилизации. 
Как нам представляется,  теория иммобилиза-
ции позволяет подойти к решению не только  
проблемы “старения видов”,  но  и нескольких 
других длительное время обсуждаемых задач 
теории эволюции.

Так,  с начала XX  в. продолжается про-
тивостояние сторонников постепенной и скач-
кообразной эволюции (монографии: [Колчин-
ский,  2002;  Gould,  2002]). Реальность и того,  
и другого  способа эволюции не подлежит со-
мнению. Например,  у рыб известны как мно-
гочисленные примеры постепенной дивер-
генции форм (монографии: [Мина,  1986;  
Дгебуадзе,  2001]),  так и прекрасные приме-
ры скачкообразной эволюции,  самый яркий 
из них –   полиплоидия (монографии: [Васи-
льев,  1985;  Алтухов,  2003]). Обе модели “со-
вмещаются” в том случае,  если признаки 
новой формы,  возникшей в результате по-
степенной эволюции,  закрепляются в резуль-
тате псевдонейтральной мутации,  как это  
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произошло  у ряда видов лососевидных рыб 
[Makhrov,  2017]. Становится ясной роль круп-
ных мутаций в эволюции. Они сами по  себе 
не ведут к возникновению новых фенотипиче-
ских признаков,  но  способны разрушить одни 
комплексы фенотипических признаков,  со-
хранив и закрепив другие. Это  пример  того,  
что  С. Лем [1987,  с. 69] описал как “творение 
посредством разрушения и вызванной им пе-
рестройки системы”.

Факты замедления молекулярной эво-
люции у реликтовых форм полностью опро-
вергают “гипотезу молекулярных часов”. 
Это  “престарелая” гипотеза,  как ни стран-
но,  до  сих пор  популярна,  хотя за десятки 
лет своего  существования не нашла ни одно-
го  экспериментального  подтверждения. Ряд 
доказательств ошибочности “гипотезы моле-
кулярных часов” опубликован ранее [Артамо-
нова,  Махров,  2006;  Bolotov et al.,  2017;  Ар-
тамонова и др.,  2018;  Махров,  Лайус,  2018].

Низкая скорость вымирания филогенети-
ческих реликтов [Alfaro et al.,  2009] в значи-
тельной степени может объясняться их им-
мобилизацией. Часто  примитивные формы 
вымирают из-за конкуренции со  своими бо-
лее прогрессивными потомками (пример  –   
сумчатые млекопитающие,  вытесняемые пла-
центарными). Но  иммобилизованные формы 
обычно  не дают начало  новым группам и по-
этому не страдают от конкуренции со  свои-
ми потомками.

В настоящее время причины,  вызываю-
щие широкое распространение полиплоидии 
во  многих группах организмов,  являются 
предметом дискуссий [Madlung,  2013]. Пред-
ставляется вероятным,  что  возникновение по-
липлоидов,  по  крайней мере в некоторых слу-
чаях,  — одно  из проявлений иммобилизации. 
К ним можно  отнести и клональное размноже-
ние. “Клональная репликация геномов (путем 
митоза) может рассматриваться как оппор-
тунистическая генетическая тактика,  кото-
рая приносит явный успех за короткое вре-
мя” [Avise,  2008,  p. 32]. В случае полиплоидии 
и клонального  размножения происходит ста-
билизация удачных генетических комбина-
ций,  в том числе гибридных.

Использование иммобилизации в селек-
ции. Растениеводы издавна используют веге-
тативное размножение для сохранения и раз-
множения удачных генотипов. В последнее 

время клональное размножение используется 
и в рыбоводстве [Балашов и др.,  2017].

Другой способ фиксации нужного  призна-
ка,  используемый селекционерами,  –  отбор,  
совмещенный с жестким инбридингом. Таким 
путем выведены,  в частности,  порода сви-
ней (Sus scrofa Linnaeus,  1758) –   украинская 
степная белая [Иванов,  1964],  и порода ра-
дужной форели (Parasalmo mykiss (Walbaum,  
1792)) –   “Росталь” [Терентьева,  1995].

Важно  отметить,  что  как породы,  так 
и природные таксоны,  прошедшие стадию 
иммобилизации,  сохраняют возможность 
адаптивной эволюции по  некоторым призна-
кам. Фертильность триплоидных гибридов ка-
рася и карпа выше,  если они получены от ди-
плоидных гибридных самок,  прошедших 
длительное гиногенетическое воспроизводство  
[Балашов и др.,  2017]. Порода радужной форе-
ли “Росталь” сохранила относительно  высокий 
уровень генетического  разнообразия,  некото-
рые аллели микросателлитных локусов возник-
ли в этой породе заново,  видимо,  из-за уси-
ления рекомбинации [Артамонова и др.,  2016].

Проблема сохранения природных форм, 
претерпевших иммобилизацию. Проблема 
сохранения реликтовых таксонов давно  осоз-
нана,  и мероприятия по  их спасению разра-
батываются специалистами [Habel,  Assmann,  
2010]. Некоторые изложенные выше представ-
ления об иммобилизации могут быть полезны 
для сохранения реликтовых видов.

Как было  отмечено  выше,  для филоге-
нетических реликтов,  судя по  всему,  более 
существенно  изменение среды биотической,  
чем абиотической. Это  справедливо  и для ре-
ликтовых популяций. Видимо,  именно  небла-
гоприятная биотическая среда затормозила 
продвижение видов,  вышедших из умерен-
ных вод Тихого  океана,  прошедших Аркти-
ку,  но  остановившихся на границе умеренных 
вод Атлантики [Махров,  Лайус,  2018].

Кроме того,  результаты исследования 
пресноводных жемчужниц [Махров и др.,  
2016] показывают,  что  популяции таких ви-
дов могут отвечать на изменение среды оби-
тания по  принципу “все или ничего”,  быстро  
вымирая при относительно  небольшом изме-
нении какого-либо  фактора.

Иммобилизация может объяснить особую 
уязвимость видов изолированных (в част-
ности,  островных) экосистем к нарушениям 
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среды обитания. Основную опасность для этих 
экосистем представляет вселение чужеродных 
видов,  особенно  Homo sapiens.

Экологические особенности видов, про-
шедших рутинизацию, и проблема их выяв-
ления. Если реликтовые виды обычно  легко  
идентифицируются,  то  виды,  которые в фи-
логенезе прошли стадию рутинизации,  вы-
явить гораздо  сложнее. Эти виды часто  име-
ют высокую численность,  играют важную 
роль в экосистемах. Однако  они иногда не мо-
гут приспособиться к изменению среды обита-
ния,  вызванному воздействием человека.

В частности,  украинская минога (Eudonto-
myzon mariae (Berg,  1931)),  представленная 
только  жилой формой,  включена в настоящее 
время в “Красную книгу Российской Федера-
ции” [2001] под категорией 2 “сокращающие-
ся в численности”. В то  же время миноги рода 
Lethenteron,  представленные как проходной,  
так и жилой формой,  имеют гораздо  большую 
численность и даже являются объектом про-
мысла. При этом большую численность имеют 
и многие популяции рода Lethenteron,  пред-
ставленные только  жилой формой [Makhrov 
et al.,  2013].

Возможно,  именно  рутинизация может 
объяснить резкие взлеты и падения числен-
ности,  отмеченные у трехиглой колюшки 
(Gasterosteus aculeatus Linnaeus,  1758) [Bakh-
valova et al.,  2016],  и вымирание в последние 
годы некоторых западно-европейских популя-
ций обыкновенного  хомяка (Cricetus cricetus 
(Linnaeus,  1758)),  [Surov et al.,  2016]. Однако  
для доказательства этого  необходимы даль-
нейшие исследования.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

До  недавнего  времени считалось,  что  “… 
пока известен лишь один эффективный ме-
ханизм торможения эволюции –   адаптивный 
компромисс …” [Расницын,  2015,  с. 107]. Не 
вызывает сомнений,  что  иммобилизация так-
же может быть эффективным механизмом 
торможения эволюционного  процесса.

Со  значительной долей условности мож-
но  выделить три группы таксонов,  различа-
ющихся по  эволюционной пластичности. Наи-
более распространены таксоны,  в стабильных 
условиях находящиеся в состоянии эволюци-
онного  стазиса,  но  способные эволюциониро-

вать при значительном изменении среды оби-
тания (обзор: [Артамонова,  Махров,  2008]). 
В постоянно  и непредсказуемо  меняющихся 
условиях среды обитают формы,  непрерыв-
но  эволюционирующие,  но  редко  образую-
щие новые виды [Дгебуадзе,  2001;  Artamono-
va,  Makhrov,  2016]. И,  наконец,  есть группа 
форм,  описываемых в настоящей работе,  ко-
торые обитают в стабильной среде и в значи-
тельной степени утратили способность эво-
люционировать,  претерпели иммобилизацию.
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A decrease in evolutionary plasticity  
as a result of phylogenetic immobilization  

and its ecological significance
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The review considers the phenomenon of  phylogenetic immobilization,  which was first described by 
I. I. Schmalhausen and consists in a loss of  evolutionary plasticity as a result of  stabilizing selection and 
deleterious mutations with habitat-specific fitness effects. Examples of  immobilization are described and 
their classification proposed. Stability of  the environment and morphological conservatism are considered as 
factors in immobilization. The issues under discussion include the role of  the immobilization concept in solving 
problems of  the theory of  evolution,  the possibility of  taking advantage of  immobilization in breeding,  and 
the problem of  preserving taxa having a lower evolutionary plasticity.
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