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Установлено, что центр происхождения рода Salmo согласно молекулярно-генетическим данным
находится в Понто-Каспийском бассейне, а в соответствии с критериями, предложенными
Н.И. Вавиловым, – в районе современного Кавказа. Отмечено, что в этом регионе благородные лососи
занимают разнообразные экологические ниши и имеют высокое морфоэкологическое разнообразие,
поддерживаемое в значительной мере за счет фенотипической пластичности; в других частях ареала фе-
нотипическое разнообразие Salmo снижается в результате генетической ассимиляции и иммобилиза-
ции. Предположено, что причина этого заключается в том, что центр происхождения совпадает с эко-
логическим оптимумом группы, и в этом регионе давление отбора на нее минимально. Показано,
что вне центра происхождения движущий и стабилизирующий отбор усиливаeтся и снижаeт мор-
фоэкологическое разнообразие группы.
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Факт высокого морфологического разнообра-
зия примитивных форм был описан в 1926 г. (Ва-
вилов, 1926). Автор этого открытия использовал
его для выявления центров происхождения куль-
турных растений. Однако причины этого явления
до сих пор не до конца понятны.

Н.И. Вавилов считал, что возникновение вида
связано со специфическими (particular) условия-
ми среды (Vavilov, 1951). Е.Н. Синская писала, что
интенсивное видообразование происходит там,
где имеется большое разнообразие экологиче-
ских условий (что обычно для горных стран)
(Синская, 1969). С.Г. Неручев высказал интерес-
ную гипотезу о связи центров происхождения с
урановыми месторождениями (Неручев, 2009).
Однако в работе Ю.В. Мамкаева было показано,
что высокое морфологическое разнообразие бо-
лее древних групп наблюдается и в пределах
крупных филогенетических стволов (Мамкаев,
1968). Это явление получило название “архаиче-
ское многообразие” (Рожнов, 2006). Возникают
вопросы: с какими экологическими факторами

можно связать эти проявления макроэволюции?
возможно ли это вообще? Другой важный вопрос:
почему же морфологическое разнообразие сни-
жается в ходе эволюции?

В 1968 г. было высказано предположение: “На-
блюдающееся в ходе филогенеза относительное
уменьшение морфологической пластичности свя-
зано с приобретением в процессе эволюции узкой
приспособленности к среде и с факторами, обеспе-
чивающими целостность организма” (Мамкаев,
1968, с. 53).

Наша рабочая гипотеза – представление о
центре происхождения как об экологическом оп-
тимуме вида, восходящее к работам Турессона
(Turesson, 1932). Высокое морфологическое и эко-
логическое разнообразие вида в центре его проис-
хождения объясняется тем, что возникновение но-
вого вида – процесс адаптации предкового вида к
определенным условиям среды. Поэтому центр
происхождения вида “автоматически” является его
экологическим оптимумом, где он занимает разно-
образные местообитания и образует разные фор-
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мы. Наша модельная группа – благородные лосо-
си Salmo.

Цель работы – поиск экологических причин
высокой морфологической пластичности совре-
менных популяций, обитающих в центре проис-
хождения таксона, и снижения морфологической
пластичности за пределами центра происхождения.

ЦЕНТР ПРОИСХОЖДЕНИЯ РОДА Salmo

Этот род включает в себя кумжу S. trutta, кото-
рая широко распространена в Европе, на Кавка-
зе, в Малой и Средней Азии, Северной Африке, а
также атлантического лосося S. salar, нерестяще-
гося во многих водных системах Западной и Се-
верной Европы, а также северо-востока Северной
Америки. К этой группе принадлежит и ряд энде-
мичных форм, часть которых выделяют в виды и
подвиды; эти формы обитают в бассейне Среди-
земного моря, а ишхан S. ischchan – в оз. Севан, в
Армении (Behnke, 1968; Дорофеева, 1998; Delling,
2003; Simonovic et al., 2007; Georgiev, 2011).

Как отмечено ранее (Рухкян, 1989), согласно
критериям, предложенным Н.И. Вавиловым
(1926), центр происхождения благородных лосо-
сей находится в районе современного Кавказа. На
Кавказе обитает множество эндемичных форм, в
том числе подвиды и вид (упомянем только моно-
графии: Каврайский, 1896, 1897; Барач, 1962; Рух-
кян, 1989; Савваитова и др., 1989; Саидов, Маго-
медов, 1989; Кулиев, 2005; Каимов, Гайрабеков,
2015).

Н.И. Вавилов считал, что именно в центре
происхождения группы наиболее полно пред-
ставлены гомологические ряды (Вавилов, 1926). На
Кавказе почти полностью проявляются гомологи-
ческие ряды благородных лососей (Максимов,
1976). В частности, здесь встречаются проходные,
речные, озерные, озерно-речные и ручьевые фор-
мы этих рыб (Барач, 1962; Деметрашвили, 1965;
Мурза, Христофоров, 1988; Савваитова и др.,
1989; Кулиев, 2005; Махров и др., 2018; Павлов
и др., 2018).

Имеются и прямые доказательства происхож-
дения благородных лососей на Кавказе. В этом
регионе найден древнейший известный ископае-
мый представитель рода Salmo, живший в позд-
нем плиоцене – плейстоцене (Пипоян, 2012).
Кроме того, в некоторых популяциях кумжи Кав-
каза и бассейна Аральского моря найден аллель
гена, кодирующего белок эстеразу, EST-2*110
(Осинов, Берначе, 1996). Этот аллель отсутствует
в других популяциях кумжи, но фиксирован у ат-
лантического лосося (Osinov, Lebedev, 2000). В
популяциях кумжи Кавказа также выявлены не-
которые аллели генов, характерные для популя-
ций кумжи севера Европы, хотя в этом случае
нельзя исключить возможность появления этих

аллелей за счет миграции кумжи с севера (Оси-
нов, Берначе, 1996).

Очень важные сведения о происхождении
кумжи дает генеалогия аллелей гена, кодирующе-
го белок трансферрин (TF*), приведенная в рабо-
те (Antunes et al., 2002), авторы которой сделали
вывод, что наиболее древние популяции кумжи
населяют басейны Черного, Каспийского и
Аральского морей.

Предположение о возникновении благород-
ных лососей в Понто-Каспии хорошо согласуется
также с филогенией всего семейства лососевых, ре-
конструируемой с помощью молекулярно-генети-
ческих данных (Артамонова и др., 2018). Согласно
этим данным, наиболее близкие родственники Sal-
mo (сестринская группа) – ленки Brachymystax, оби-
тающие на севере Азии и в Центральной Азии.
Видимо, предки благородных лососей, продвига-
ясь из Азии в Европу, попали в район современ-
ного Кавказа, где и сформировался род Salmo.
Нельзя исключить, что Salmo возникли восточнее
современного ареала этой группы, в районе Ти-
бетского плато, но исчезли в этом регионе в ре-
зультате процесса его поднятия (Mosbrugger et al.,
2018).

С Кавказа благородные лососи вселились в
Средиземноморье, где они известны с плейстоце-
на. Далее они заселили Северную Европу. Инте-
ресно, что гаплотипы митохондриальной ДНК,
характерные для современных популяций Запад-
ной Европы, 9–13 тыс. лет назад встречались в
популяциях кумжи Средиземного моря (Splendi-
ani et al., 2016). Атлантический лосось произошел
от кумжи или очень близкой к ней формы (Доро-
феева, 1998; Артамонова и др., 2018).

СВЯЗЬ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ И 
МОРФОЛОГИЧЕСКИХ ОСОБЕННОСТЕЙ 
ПОПУЛЯЦИЙ БЛАГОРОДНЫХ ЛОСОСЕЙ

С УСЛОВИЯМИ ОБИТАНИЯ

“Ключевая” адаптация Salmo. Упомянутая вы-
ше реконструкция филогении лососевых (Арта-
монова и др., 2018) показывает, что род Salmo
произошел от предка, близкого к современным
арктическим гольцам Salvelinus – наиболее эко-
логически и морфологически пластичному роду
лососевых. Благородные лососи сохранили от
предковой группы очень высокую пластичность.
Однако в то время как арктические гольцы, как
видно из их названия, обитают преимущественно
в полярных регионах, благородные лососи адап-
тировались к более теплым местообитаниям. У
Salmo выше, чем у Salvelinus, верхняя летальная
температура (Rounsefell, 1958; Fletcher et al., 1988;
Elliott, Elliott, 2010; Penney et al., 2014), предпочи-
таемая температура (Petersson et al., 1979; Larsson,
2005), а также максимальная температура, при
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которой рыбы еще питаются (Grande, Andersen,
1991).

Адаптация к более теплому климату позволила
благородным лососям заселить недоступные дру-
гим лососевым местообитания в умеренной зоне,
и прежде всего в центре происхождения этого ро-
да, на Кавказе. При этом многие из доступных
для благородных лососей водоемов Кавказа не
смогли заселить другие виды рыб. Очень бедна
ихтиофауна кавказских водоемов, где обитают
эндемичные формы рода Salmo, – оз. Эйзенам
(Фортунатова, 1933), Севан (Пипоян, 2012), Та-
бацкури (Каврайский, 1896).

В отсутствие конкуренции благородные лососи
заселили самые разнообразные водоемы Кавказа и
в ходе адаптации к обитанию в них приобрели раз-
нообразные экологические и морфологические
признаки. При этом в максимально благоприят-
ных для группы условиях центра происхождения
выживают, видимо, и те формы, которые погибли
бы в иных условиях. Был отмечен, например, “ис-
ключительно упадочный характер всего развития”
форели оз. Эйзенам (Фортунатова, 1933, с. 89).

Рассмотрим влияние на морфологическое раз-
нообразие благородных лососей трех наиболее
важных факторов среды: места нереста, времени
нереста и места нагула.

Места нереста Salmo. На Кавказе благородные
лососи нерестятся в очень разных биотопах. Это по-
роги крупных рек, малые ручьи, разного размера
озера (Деметрашвили, 1965; Мурза, Христофоров,
1988). Описаны форма кумжи, всю жизнь прово-
дящей в ключевых водах, а также высокогорные и
среднегорные популяции ручьевой формы кумжи
(Эланидзе, 1983).

Различие в местах нереста может привести к
возникновению значительных различий в мор-
фологии уже в первом поколении. В частности,
большую роль играет различие температурных
режимов на разных нерестилищах. В ряде экспе-
риментов показано, что изменение температур-
ного режима в ходе раннего онтогенеза кумжи
влияет на морфологические признаки, в частно-
сти на число позвонков (Tåning, 1950). По некото-
рым морфологическим признакам различаются
высокогорные и среднегорные популяции ручье-
вой формы кумжи (Эланидзе, 1983).

Другой весьма важный фактор – скорость те-
чения на нерестилищах. Отмечена тенденция не-
реста более крупных самок кумжи на сильном те-
чении (Jonsson, Jonsson, 2011). В основном русле
р. Мзымты (Кавказское побережье Черного моря)
нам не удалось обнаружить жилых самок кумжи
(Махров и др., 2018), хотя в притоках р. Мзымты
они встречаются в большом количестве (Мурза,
Христофоров, 1988; Махров и др., 2018; Павлов
и др., 2018). Видимо, мелкие жилые самки не мо-
гут нереститься на сильном течении.

Длина и скорость течения нерестовой реки
влияют и на размеры проходных особей кумжи.
Была установлена прямая связь массы произво-
дителей благородных лососей с удаленностью их
нерестилищ от моря и их высотой (Халтурин,
1967). Позже этот факт был выявлен авторами ря-
да других работ (Fleming, 1996). Отмечена также
прямая связь размера производителей кумжи и
водности рек, где они обитают (Кузищин, 2010).

Были отмечены различия в морфологии атлан-
тического лосося и кумжи из водных систем с раз-
ной гидрологией. Рыбы из региона с сильными
дождями имели более длинную голову и грудные
плавники, более низкое тело и большие глаза
(longer heads, hallower bodies, larger eyes and larger
pectoral fins), чем рыбы из более сухого региона
(Drinan et al., 2012).

Л.С. Берг в 1948 г. высказал предположение, что
популяция крупной кавказской р. Куры принадле-
жит к виду S. salar, а популяции более мелких рек
бассейна Каспия происходят от гибридизации
S. salar и S. trutta (Берг, 1948). В настоящее время
благодаря остеологическим и кариологическим
(обзор: Дорофеева, 1998), а также молекулярно-
генетическим (обзор: Осинов, Берначе, 1996) ис-
следованиям показано, что все проходные благо-
родные лососи бассейнов Черного и Каспийского
морей относятся к виду S. trutta, никаких следов
S. salar в регионе не обнаружено. Наличие на
Кавказе популяций, экологически и морфологи-
чески сходных с S. salar, показывает насколько
велика фенотипическая пластичность в центре
происхождения благородных лососей.

Время нереста благородных лососей. Севанская
форель – классический пример вида, представлен-
ного формами, нерестящимися в разные сезоны го-
да (Савваитова и др., 1989). В бассейнах Черного,
Каспийского и Средиземного морей кумжа отли-
чается большим разнообразием по сезону нереста
(Махров и др., 2011).

Как показано на примере черноморской кум-
жи, ведущий фактор, определяющий сезон нере-
ста, – температурный режим (Махров и др., 2011).
Время нереста, в свою очередь, влияет на морфоло-
гию рыб. В частности, выявлено различие числа лу-
чей в анальном плавнике у черноморской кумжи,
выращенной на рыбоводных заводах, где темпе-
ратурный режим различался (Махров и др., 2014).

Места нагула рыб рода Salmo. Условия среды в
разных местах нагула благородных лососей – ру-
чьях, реках, озерах и морях – различаются карди-
нально. Столь же сильно меняются и размеры рыб,
освоивших разные местообитания. Так, масса про-
ходных производителей кумжи р. Куры достигала
51 кг (Кавкарайский, 1897), а средняя масса кар-
ликовых самцов в этой же популяции – 10.4 г (Ас-
керов, 1964).
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Изменение местообитания также значительно
и быстро влияет на морфологию благородных ло-
сосей. Как показано на примере кумжи р. Терека
(Каспийское море), морфология меняется уже
при смолтификации, т.е. в ходе подготовки моло-
ди к выходу на нагул в море (Тамарин, Черниц-
кий, 1988).

Высокой морфологической пластичностью
отличается эндемичный вид из оз. Севан, севанская
форель. Исследования внешней морфологии се-
ванской форели, образовавшей новую популяцию в
оз. Иссык-Куль, показало высокую степень отли-
чий от исходной популяции. Было предложено
даже выделить популяцию из оз. Иссык-Куль в
отдельный подвид (Лужин, 1956). Исследование
остеологических признаков также выявило зна-
чительные различия севанской форели из оз. Ис-
сык-Куль и исходной популяции (Nikolskaya,
2001; Дорофеева, 2008).

Исходно в оз. Иссык-Куль была вселена озер-
но-речная форма севанской форели (гегаркуни),
но в бассейне притока оз. Иссык-Куль, р. Тон,
она образовала жилую форму (Лужин, 1956). Об-
разование экологических форм у кумжи также
может происходить очень быстро. В 1905 г. на
Кавказе, в бассейне Каспийского моря, в резуль-
тате большого оползня образовалось оз. Дженех.
В 1939 г. в этом озере уже нагуливалась кумжа
(Демин, 1949).

Можно сделать вывод, что возникновение ро-
да Salmo связано с освоением новой адаптивной
зоны – водоемов Кавказа. При этом благородные
лососи в значительной степени ушли от пресса
конкуренции и получили возможность полно-
стью проявить потенциал морфологической пла-
стичности, образно говоря, полностью развер-
нуть гомологический ряд. Однако, как отмечено
ниже, вне “родного” ландшафта “ключевая адап-
тация” менее эффективна, конкуренция жестче,
и поэтому морфологическое разнообразие таксо-
на уменьшается.

УМЕНЬШЕНИЕ ЧИСЛА ДОСТУПНЫХ 
ЭКОЛОГИЧЕСКИХ НИШ КАК ПРИЧИНА 
СНИЖЕНИЯ МОРФОЭКОЛОГИЧЕСКОГО 

РАЗНООБРАЗИЯ Salmo ВНЕ ЦЕНТРА 
ПРОИСХОЖДЕНИЯ

Поскольку мы проследили связь морфологиче-
ских признаков с экологическими особенностями
благородных лососей, можно предположить, что
снижение морфологического разнообразия этой
группы по мере удаления от Кавказа связано со
снижением численности и даже полным исчезно-
вением некоторых экологических форм. Эти
формы не могут существовать вне экологическо-
го оптимума группы, который совпадает с цен-
тром ее происхождения. Ряд фактов подтвержда-

ет это предположение. В частности, в равнинных
регионах практически не встречаются формы
благородных лососей, нерестящиеся в озерах. Ис-
ключение – озера с бедной ихтиофауной, такие
как Нижний Нерис в северо-западной части Ка-
релии (Махров, Ильмаст, 1995). Видимо, другие
виды рыб, особенно окунь Perca fluviatilis, интен-
сивно поедают икру и молодь благородных лосо-
сей, поэтому в озерах с богатой ихтиофауной
озерные формы Salmo не могут существовать.

К северу от Кавказа нет летненерестующих
форм кумжи. Нерест кумжи в Северной Европе
происходит осенью, иногда зимой, описан нерест
в марте в родниковых речках (Время…, 1893). Од-
нако в более позднее время нерест не происходит,
так как иначе мальки начнут питание слишком
поздно и не смогут использовать для нагула ко-
роткий теплый период года.

В озерах Средиземноморья встречаются нере-
стующие в озерах, в том числе и летом, формы
благородных лососей. Однако в бассейне Среди-
земного моря в настоящее время очень редко
встречается проходная кумжа, она отмечена толь-
ко на севере Адриатического моря (Snoj et al.,
2002). В ледниковое время эта форма в этом реги-
оне была (Splendiani et al., 2016) и исчезла из-за
потепления. Следовательно, и здесь влияние сре-
ды обитания на морфоэкологическое разнообра-
зие налицо.

В озерах Европы, где кумжа обитает совместно
с арктическим гольцом, кумжа нагуливается в ли-
торали, а арктический голец – в пелагиали и на
глубине (Larsson, 2005). При вселении в североев-
ропейские водоемы американская палия S. fontin-
alis вытесняет кумжу из мелких ручьев (Korsu
et al., 2007), т.е. конкуренция с представителями
рода Salvelinus ведет к исчезновению глубоковод-
ной и ручьевой форм кумжи.

Таким образом, предположение о снижении
морфологического и экологического разнообра-
зия благородных лососей вне центра их проис-
хождения вследствие экологических причин под-
тверждается. Но сказывается ли такое влияние
среды обитания на генофонде популяций?

МЕХАНИЗМЫ СНИЖЕНИЯ 
МОРФОЭКОЛОГИЧЕСКОГО 

РАЗНООБРАЗИЯ Salmo ВНЕ ЦЕНТРА 
ПРОИСХОЖДЕНИЯ: ГЕНЕТИЧЕСКАЯ 

АССИМИЛЯЦИЯ И ИММОБИЛИЗАЦИЯ
Интересно, что популяции кумжи Кавказа,

несмотря на свою древность и высокое морфо-
экологическое разнообразие, генетически дивер-
гировали незначительно (Осинов, Берначе, 1996;
Levin et al., 2018; Ninua et al., 2018). Значительно
сильнее дивергировала, например, жилая форма
кумжи из бассейна Черного моря в пределах Тур-
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ции, рассматриваемая некоторыми авторами как
эндемичный вид (Turan et al., 2009).

В Европе описано несколько филогенетиче-
ских линий кумжи. По крайней мере в некоторых
случаях носители разных филогенетических ли-
ний имеют разные экологические предпочтения.
В частности, показано, что популяции ферокса
(ferox), крупной рыбоядной формы кумжи, обитаю-
щей в нескольких озерах Британских островов сим-
патрично с обычной формой кумжи, имеют общее
происхождение, а не возникли независимо в каж-
дом озере (Duguid et al., 2006; McKeown et al., 2010).

Генетический анализ показал, что проходная
кумжа, которая встречается в настоящее время на
севере Адриатического моря – это в основном по-
томки рыб, искусственно вселенных из более се-
верных регионов, или гибриды местных рыб и
рыб, вселенных с севера (Snoj et al., 2002). Как от-
мечают авторы цитируемой работы, кумжа встре-
чалась в этой части моря и в XIX в., до вселения
кумжи из других регионов, т.е. способность к вы-
ходу в море у кумжи бассейна Средиземного моря
на генетическом уровне не совсем потеряна, но,
видимо, существенно ниже, чем у кумжи более
северных регионов.

Имеются факты, свидетельствующие о том,
что дифференциация атлантического лосося на
проходную и жилую формы связана с отбором по
некоторым генам, кодирующим белки (Артамо-
нова, 2007).

Видимо, вне центра происхождения отбор
благоприятствует снижению фенотипической
пластичности за счет распространения аллелей с
узкой нормой реакции – это обеспечивает адап-
тацию к условиям обитания на генетическом
уровне. Сужение нормы реакции в результате от-
бора известно как генетическая ассимиляция
(Ehrenreich, Pfennig, 2016). Во избежание ошибоч-
ной трактовки данного явления важно отметить,
что генетическая ассимиляция происходит за счет
отбора уже существующих в популяциях аллелей.
В линиях дрозофилы, прошедших сильный ин-
бридинг и лишенных генетического разнообразия,
это явление не возникает (Bateman, 1959).

Становится понятным, что, поскольку в попу-
ляциях вне центра происхождения интенсивно
идет увеличение частот аллелей ряда генов, гене-
тическое разнообразие группы вне центра проис-
хождения может быть существенно бóльшим, чем
в центре происхождения (даже если сравнивать
регионы сопоставимой площади).

Это не противоречит представлениям Н.И. Ва-
вилова, поскольку он фактически имел дело не с
генотипами, а с фенотипами. В частности, откры-
тые им гомологические ряды – это ряды феноти-
пов, а не генотипов (Медников, 1987). Поэтому
представление Н.И. Вавилова о высоком разно-
образии в центрах происхождения верно, но с

оговоркой, что речь идет о разнообразии феноти-
пов. Морфоэкологическое разнообразие в центре
происхождения в значительной степени объясня-
ется фенотипической пластичностью.

Выше упоминались только адаптивные про-
цессы снижения морфоэкологического разнооб-
разия. Однако атлантический лосось как вид ха-
рактеризуется пониженной пластичностью, в
частности он существенно реже, чем кумжа, об-
разует озерно-речные и очень редко – речные
формы (Махров и др., 2013). Эта особенность ат-
лантического лосося, видимо, следствие крупной
перестройки генома и представляет собой не-
адаптивное явление – иммобилизацию (Makhrov,
2017).

Видообразование за счет иммобилизации мо-
жет быть достаточно обычным явлением в ходе
расселения представителей группы из центра
происхождения. Это может объяснить факт мень-
шего видового разнообразия некоторых групп в
регионе происхождения, чем в регионах последу-
ющего расселения (Решетников, 1980).

ВЫСОКАЯ ФЕНОТИПИЧЕСКАЯ 
ПЛАСТИЧНОСТЬ И МАКСИМАЛЬНОЕ 

ПРОЯВЛЕНИЕ ГОМОЛОГИЧЕСКИХ РЯДОВ 
В ЦЕНТРЕ ПРОИСХОЖДЕНИЯ ГРУППЫ
Впервые представление о высокой морфоло-

гической пластичности в центре образования
группы сформулировал на примере нескольких
родов растений В.И. Талиев (Талиев, 1915). Этот
автор также первым пришел к выводу, что суже-
ние пластичности вида вне центра его образова-
ния – следствие действия внешней среды (хотя и
не дал подробного объяснения механизма этой
связи).

Другой пример высокого экологического и
морфологического разнообразия в центре проис-
хождения группы – пресноводные жемчужницы
(Margaritiferidae). Они широко распространены в
умеренных широтах северного полушария, одна-
ко согласно палеонтологическим данным центр
происхождения этой группы – Юго-Восточный
Китай (Lopes-Lima et al., 2018).

Молекулярно-генетические данные (Bolotov
et al., 2016; Huang et al., 2018; Lopes-Lima et al.,
2018) показывают, что вблизи центра происхож-
дения в настоящее время обитают жемчужницы
рода Gibbosula, отличающиеся высоким экологи-
ческим и морфологическим разнообразием (Bo-
lotov et al., 2014; Huang et al., 2018; Lopes-Lima
et al., 2018). В то же время наши и опубликованные
ранее данные показывают, что морфологическое
разнообразие видов жемчужниц, обитающих вда-
ли от центра происхождения группы, как правило,
сводится к размерной изменчивости (Клишко,
2014; Bolotov et al., 2018). Эти виды, кроме того,
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занимают узкие экологические ниши и, видимо,
могут служить примером иммобилизации (Мах-
ров и др., 2016).

Каковы же причины высокой фенотипической
пластичности в центре происхождения группы?
Как мы постарались показать на примере благород-
ных лососей, процесс возникновения таксона – это
процесс приобретения набора адаптаций (или по-
явления важной, “ключевой” адаптации) к опре-
деленной среде обитания. Поэтому ландшафт, где
возник таксон – наиболее благоприятное место
для его жизни, его экологический оптимум. В ходе
возникновения новой группы формируются но-
вые генные сети (генетические системы онтогене-
тических адаптаций), т.е. появляется способность
адаптироваться к условиям среды в центре проис-
хождения за счет фенотипической пластичности
(Артамонова, Махров, 2008). Именно поэтому в
центре происхождения группы давление отбора
на нее минимально – генотипы обитающих в
этом месте популяций адекватны условиям оби-
тания, адаптация здесь идет за счет изменения
экспрессии генов, т.е. фенотипической пластич-
ности.

Отметим также, что из-за снижения пресса от-
бора в центре происхождения таксона максималь-
но полно проявляются гомологические ряды, т.е.
действие генных сетей, возникших на более ранних
этапах эволюции (Суслов, Колчанов, 2009). В более
жестких условиях среды изменчивость ограничена
стабилизирующим отбором и гомологические ря-
ды менее выражены.

Некоторые исследователи считали существо-
вание гомологических рядов аргументом против
признания естественного отбора главным факто-
ром эволюции (Берг, 1922; Попов, 2008; Фрид-
ман, 2016 и др.). Действительно, гомологический
ряд проявляется в условиях резкого ослабления
отбора – в центре происхождения таксона. Одна-
ко еще раз отметим, что, когда представители
таксона выходят из центра происхождения, отбор
сильно “прореживает” гомологический ряд. Это
происходит и в том случае, когда исчезает ланд-
шафт, в котором формировался таксон, или в
центр происхождения вселяются конкуренты.

Таким образом, происхождение того или ино-
го таксона в определенном месте не случайно.
Каждый таксон возникает в результате адаптации
к определенному ландшафту, в свободной эколо-
гической нише. В этой нише он в значительной
степени уходит от пресса конкуренции и получает
возможность полностью проявить потенциал
морфологического разнообразия.

По мере расселения группы из ее “родного”
ландшафта (или исчезновения этого ландшафта,
или вселения в него конкурентов) и абиотические, и
биотические условия обитания этой группы ухудша-
ются, ряд форм исчезает под влиянием отбора. Сни-

жается фенотипическая пластичность, адаптация
происходит в основном за счет генетической ас-
симиляции. Кроме того, идет потеря разнообра-
зия в результате иммобилизации.
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Ecological Causes of High Morphological Plasticity of Taxon Members Living
in the Center of Origin of the Taxon (with the Example of Noble Salmons, Salmo)

A. A. Makhrov1, # and I. N. Bolotov2, 3

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Leninsky prosp. 33, Moscow, 119071 Russia
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The center of origin of the genus Salmo is in the Pontic–Caspian basin according to molecular genetic data
or in the modern Caucasus region according to the criteria proposed by N.I. Vavilov. In this region, noble
salmons occupy various ecological niches and display high morphological and ecological diversity, which is
substantially due to their phenotypic plasticity. In other parts of the range, phenotypic plasticity of Salmo is
lower as a result of genetic assimilation and immobilization. The phenomenon was assumed to arise because
the center of origin coincides with the ecological optimum of the group, which consequently experiences
minimal selection pressure in the region. Directional and stabilizing selection is greater outside the region and
decreases morphological and ecological diversity of the group.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


