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Пресноводные жемчужницы обитают в быстрых и холодных реках и ручьях, занимая 
экологическую нишу, практически недоступную другим двустворчатым моллюскам. 
Как следствие, жемчужницы в ненарушенных местообитаниях достигают очень вы-
сокой численности, а борьба за существование в популяциях этих моллюсков сни-
жена (исключение – сильный стабилизирующий отбор на приспособление личинок 
к паразитированию на определенных видах рыб-хозяев). В результате жемчужницы 
практически утратили адаптивный потенциал и не могут эволюционировать, в том 
числе при усилении антропогенного влияния на популяцию. Обсуждаются пробле-
мы оценки адаптивного потенциала видов. Сделан вывод об отсутствии «недарви-
новских» механизмов эволюции.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: эволюция; иммобилизация; рутинизация; адаптация; мол-
люски; генетическое разнообразие.

A. A. Makhrov, I. N. Bolotov, V. S. Artamonova. ECOLOGICAL CAUSES 
AND CONSEQUENCES OF THE FORMATION OF TAXA WITH REDUCED 
ADAPTIVE POTENTIAL AS EXEMPLIFIED BY FRESHWATER PEARL 
MUSSELS (MARGARITIFERA)

Freshwater pearl mussels live in rapid, cold rivers and streams, occupying the ecological 
niche that few of other bivalves fit. Therefore, these mussels are abundant in undisturbed 
habitats, and there is practically no struggle for existence in their populations (with the 
exception of strong stabilizing selection for adaptation of larvae to parasitizing on specific 
host fish species). As a result, freshwater pearl mussels have almost lost their adaptive 
potential, which prevents their further evolution, including the evolutionary response to 
human pressure on their populations. Problems encompassed in the assessment of spe-
cies adaptive potentials are discussed. The assumption on “non-Darwinian” evolutionary 
mechanisms is rejected.

K e y w o r d s: evolution; immobilization; routinization; adaptation; mollusks; genetic di-
versity.
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введение

Представление о том, что виды могут разли-
чаться по своей способности к адаптации, воз-
никло давно, хотя изначально его использовали 
в основном палеонтологи. Важно отметить, что 
снижение адаптивного потенциала в ходе эво-
люции обоснованно рассматривают как одну 
из причин, способных привести к вымиранию 
видов [Давиташвили, 1969]. В классической 
работе И. И. Шмальгаузена [1945] различие 
видов по способности к адаптации не только 
получило материалистическое объяснение, но 
и было применено к ныне живущим видам.

Дискуссия о причинах различий в адаптив-
ном потенциале видов в современной лите-
ратуре все еще продолжается, но реальность 
самого явления можно считать доказанной 
[отметим только обзоры и монографии по этой 
проблеме: Марков, 2000; Ковалев, 2004; Арта-
монова, Махров, 2008; Попов, 2008; Flegr, 2008; 
Фридман, Еремкин, 2009; Хлебович, 2012].

Однако в экологических исследованиях 
должное внимание уделяется только большой 
группе видов с повышенным адаптивным по-
тенциалом. Примерами могут служить сибир-
ский углозуб, Salamandrella keyserlingii [Берман, 
2002] и трехиглая колюшка, Gasterosteus aculea-
tus [Лайус и др., 2013]. Особое внимание уде-
ляется инвазионным видам, которые не только 
успешно включаются в новые экосистемы, но 
и видоизменяют их [Решетников, 2009; Караба-
нов и др., 2010; Дгебуадзе, 2014 и мн. др.].

При разработке природоохранных меро-
приятий присутствие в экосистемах видов 
со сниженным адаптивным потенциалом, как 
правило, не учитывают. Более того, в книге 
Ю. В. Чайковского [2006] мы даже встретили 
ничем не аргументированное мнение о том, 
что в природе существуют «инвалидные» виды, 
обреченные на вымирание, сохранять кото-
рые нецелесообразно.

При обсуждении перспектив выживания 
популяций традиционно учитывали только их 
численность [Жизнеспособность…, 1989], 
а в последние годы для подобных оценок ста-
ли применять еще и различные показатели 
генетического разнообразия [Allendorf, Lui-
kart, 2007].

Между тем в обзорной работе [McKinney, 
1997] показано, что есть связь риска вымира-
ния с целым рядом экологических особеннос-
тей организмов. Позже выявлено, в частности, 
что риск вымирания выше у млекопитающих 
с низким соотношением рождаемости и смерт-
ности взрослых особей [Polishchuk, 2002] 
и большими размерами взрослых животных 

[Polishchuk, 2010]. Для ископаемых бентосных 
морских беспозвоночных показана отрицатель-
ная связь риска вымирания с размером ареала 
[Payne, Finnegan, 2007]. У лососевидных рыб 
наблюдается тенденция более широкого рас-
селения особей из более крупных приледнико-
вых рефугиумов [Боровикова, Махров, 2014].

Однако известны случаи, когда вид с вы-
сокой численностью, достаточно богатым ге-
нофондом, высокой плодовитостью, значи-
тельным ареалом и не очень большим раз-
мером особей не может адаптироваться 
к изменившейся среде обитания и быстро 
вымирает. Примером могут служить пресно-
водные жемчужницы рода Margaritifera [Geist, 
2010]. Эти моллюски и стали объектом изуче-
ния в данной работе. Задачей нашего исследо-
вания был анализ эволюционных особенностей 
пресноводных жемчужниц в связи с их экологи-
ческими предпочтениями, выявление возмож-
ных причин возникновения следующих отсюда 
эволюционных ограничений и оценка влияния 
этих ограничений на способность жемчужниц 
к адаптации.

особенности биологии пресноводных 
жемчужниц

Основная особенность жизненного цикла 
пресноводных жемчужниц, как и представите-
лей близкого к ним семейства Unionidae, – па-
разитирование их личинок (глохидиев) на жаб-
рах рыб [Kat, 1984]. После выхода из жабр ры-
бы-хозяина молодой моллюск обитает глубоко 
в грунте, и лишь по достижении им длины 1 см 
его удается обнаружить в составе бентоса при 
традиционных способах сбора материала [Зю-
ганов и др., 1993].

Согласно Смиту [Smith, 2001], семейство 
Margaritiferidae включает три рода, объединяю-
щие 12 видов, причем все они обитают в Север-
ном полушарии. Из них наиболее широко рас-
пространена и лучше всего изучена европей-
ская жемчужница (Margaritifera margaritifera).

«Если считать географическое распростра-
нение, обилие и возраст вида мерой его успеха, 
то европейская жемчужница должна считаться 
одним из наиболее успешных видов животных» 
(«If the geographical range, abundance and age 
of a species are measures of its fitness, then the 
freshwater pearl mussel must be considered one 
of the most successful animal species”), – писал 
Г. Бауэр [Bauer, 1987, p. 691].

Однако в настоящее время ареал 
и численность всех видов жемчужниц, и осо-
бенно европейской жемчужницы, стремитель-
но сокращаются. До XX века основной причиной 
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сокращения численности жемчужниц был про-
мысел, в XX столетии – нарушение гидрологи-
ческого режима и загрязнение рек, а в насто-
ящее время вымирание жемчужниц во многих 
случаях связано с отсутствием рыб – хозяев 
личинок жемчужниц [Rudzīte, 2005; Geist, 2010; 
Makhrov et al., 2014].

Процессы снижения численности, вызван-
ные сходными причинами, наблюдаются у мно-
гих представителей отряда Unionoida, куда вхо-
дят жемчужницы [Downing et al., 2010; Lopes-
Lima et al., 2015], но даже среди родственных 
семейств жемчужницы выделяются исключи-
тельно высоким темпом вымирания. Какие же 
особенности жемчужниц приводят к этому?

главная особенность экологии 
жемчужниц – приуроченность к быстрым 
и холодным рекам и ручьям

Для обеспечения нормальной жизнедея-
тельности двустворчатые моллюски должны 
в больших количествах пропускать через себя 
воду, которая приносит им пищу, уносит от-
ходы, а также способствует распространению 
глохидиев. Из-за особенностей системы во-
дообмена жемчужницы, в отличие от предста-
вителей родственных семейств, вынуждены 
занимать позицию на течении [Bauer, 2001], 
хотя обитание в таких условиях ведет к гибели 
значительной доли глохидиев, уносимых водой 
с порогов, где обитает жемчужница.

Кроме того, из-за несовершенства системы 
водообмена жабры жемчужниц, в отличие от жабр 
других двустворчатых моллюсков, не могут быть 
заполнены глохидиями полностью. По этой при-
чине жемчужницы отличаются от большинства 
родственных видов низкой величиной репродук-
тивного усилия, то есть доли энергии, которую ор-
ганизм направляет на размножение [Haag, 2013].

Эволюционным ответом жемчужниц как 
на увеличение гибели глохидиев на тече-
нии, так и на уменьшение общей массы личи-
нок было увеличение числа глохидиев за счет 
резкого снижения их размеров [Bauer, 1994; 
Haag, 2013].

Однако для видов с небольшими глохиди-
ями, в свою очередь, характерно длительное 
развитие на жабрах рыб-хозяев и небольшое 
число таких хозяев. Последнее связано с тем, 
что при длительном развитии личинки на жаб-
рах активируется иммунитет хозяина, и мол-
люск вынужден генетически адаптироваться 
к нему. При этом спектр рыб-хозяев неизбеж-
но сужается.

Таким образом, для жемчужниц характерны 
мелкие глохидии, которые быстро погибают, 

если не прикрепятся к жабрам хозяина, а при-
крепившиеся глохидии должны длительно вы-
держивать защитную реакцию организма рыбы. 
Обе эти особенности ведут к тому, что выжива-
емость глохидиев жемчужниц оказывается бо-
лее низкой по сравнению с той, что характер-
на для представителей родственных семейств 
[Akiyama, 2007].

Важно отметить, что выживаемость глохиди-
ев, не прикрепившихся к жабрам, повышается 
с понижением температуры воды [Jansen et al., 
2001; Akiyama, Iwakuma, 2007]. Видимо, этим 
в значительной степени объясняется приуро-
ченность жемчужниц, возникших в Юго-Вос-
точной Азии [Любас и др., 2012], к холодным 
рекам и ручьям. Интересно, что даже лаосская 
жемчужница (M. laosensis), обитающая в насто-
ящее время в Юго-Восточной Азии, встречает-
ся только в горных реках этого региона [Bolotov 
et al., 2014].

Обитание на быстром течении, когда боль-
шая часть глохидиев просто-напросто уносится 
из популяции (в плесовые участки рек, где вы-
живание и размножение жемчужниц практичес-
ки невозможны), видимо, само по себе оказало 
определенное влияние на эволюцию жемчуж-
ниц. Полный аналог такой ситуации – культи-
вирование микроорганизмов в проточной сре-
де. Показано, что в этом случае эволюция идет 
скачками, поскольку только мутации, сильно 
влияющие на приспособленность, способны 
закрепиться в популяции [Рапопорт, 1996]. 
Неслучайно, видимо, филогения жемчужниц, 
выявленная с помощью анализа митохондри-
ального гена COI, в графическом представле-
нии (Network) напоминает высыхающее дере-
во – это несколько сильно дивергировавших 
«стволов» с небольшим числом «ветвей» [Araujo 
et al., 2009; Bolotov et al., 2015, 2016]. От род-
ственных родов жемчужницы отличаются низ-
кой скоростью молекулярной эволюции [Bolo-
tov et al., 2016].

О замедлении эволюционного процесса го-
ворит и морфология жемчужниц, которая край-
не консервативна – существовавшие миллионы 
лет назад формы очень сходны с современны-
ми [Bauer, 2001; Любас и др., 2012].

снижение интенсивности борьбы 
за существование (внутривидовой 
конкуренции, реакции на уничтожение 
хищниками и на воздействие 
неблагоприятных абиотических факторов) 
у жемчужниц

После того как жемчужницы попа-
ли в необычные для крупных двустворок 
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местообитания – горные и северные реки и ру-
чьи, у них не стало конкурентов среди других 
моллюсков. (Только в последнее время, когда 
жемчужница начала исчезать, бывшие «жем-
чужные» реки стали заселяться другими дву-
створчатыми моллюсками [Попов, 2014; наши 
наблюдения], но связано это, судя по всему, 
не с отсутствием конкурента, а с эвтрофикаци-
ей водоемов.)

Кроме того, в таких местообитаниях практи-
чески не было животных, использующих жем-
чужницу как пищевой объект, наличие которых 
могло бы направить эволюцию жемчужниц по 
пути совершенствования каких-либо защитных 
механизмов. Из рассказов жемчуголовов из-
вестно, что жемчужницей питается выдра [Опа-
рин, 1976]. Однако в случае, описанном в дан-
ном источнике, выдра уничтожила всех особей 
в небольшом ручье. Ондатра (Ondatra zibethi-
cus) на экспериментальном участке уничтожи-
ла практически всех жемчужниц длиной менее 
75 мм [Zahner-Meike, Hanson, 2001]. Таким об-
разом, в обоих случаях имела место неизбира-
тельная элиминация.

Другие факторы, способные направлять эво-
люцию животных, также почти не оказывали 
влияния на жемчужниц. Так, в монографии [Зю-
ганов и др., 1993] указано, что сведений о па-
разитах жемчужниц в литературе не найдено, 
и лишь недавно стало известно о паразитирова-
нии на некоторых популяциях дальневосточных 
жемчужниц личинок горчака [Smith, Hartel, 1999; 
Клишко, 2012; наши наблюдения]. Кроме этого, 
в одной из рек штата Вашингтон (США) описа-
но заболевание жемчужницы (многочисленные 
повреждения ноги, которая становилась похо-
жей на губку), однако причины этого заболева-
ния так и остались неизвестными [Pauley, 1968].

В работах Г. Бауэра [Bauer, 1987, 1991] пока-
зано, что интенсивность размножения жемчуж-
ниц прямо пропорциональна числу взрослых 
особей и никакого снижения интенсивности 
размножения при повышении плотности попу-
ляции не наблюдается. В одной из цитируемых 
работ есть замечательный снимок реки, дно ко-
торой полностью покрыто жемчужницами (фо-
тография сделана между 1930 и 1940 годами).

Следует, однако, принять во внимание, что 
у этого явления имеется и обратная сторона. 
Ведь популяции большинства видов в той или 
иной степени компенсируют снижение числен-
ности усилением размножения, в то время как 
жемчужницы всегда размножаются с макси-
мально возможной скоростью (репродуктивное 
усилие у них всегда максимально).

Кроме того, отсутствие какой-либо корре-
ляции между интенсивностью размножения 

отдельной особи и плотностью популяции, в ко-
торую эта особь входит, имеет большое зна-
чение для понимания эволюционной экологии 
вида. Фактически мы наблюдаем отсутствие 
конкуренции между взрослыми особями жем-
чужниц! Отметим, что даже для малоподвиж-
ных, а то и вовсе неподвижных гидробионтов 
описано взаимодействие, в том числе и конку-
рентное, за счет выделения в воду тех или иных 
веществ [Северцов, 2008].

Следует признать, что связь между особя-
ми наблюдается и в колониях жемчужниц: осо-
би, обитающие в верхней части колонии, часто 
переходят к гермафродитизму, самая верхняя 
особь всегда является гермафродитом [Bauer, 
1987]. Кроме того, все особи жемчужницы, оби-
тающие на одном участке реки, выметывают 
глохидии одновременно [Hastie, Young, 2003].

Однако, судя по всему, все эти взаимодей-
ствия между особями не носят конкурентного 
характера; скорее наоборот – они сглаживают 
любые различия между особями, случайно по-
павшими в несколько различающиеся условия 
среды. Например, попадание глохидиев на 
жабры активирует иммунную реакцию хозяина, 
поэтому глохидий, закрепившийся на жабрах 
первым, мог бы получить значительное пре-
имущество перед другими – фактически пода-
вить конкурентов. Но этого не происходит – ге-
нетический анализ показывает, что на жабрах 
рыбы-хозяина в непосредственной близости 
друг от друга могут весь период развития про-
вести глохидии – потомки разных самок [Буха-
нова, 2011].

снижение адаптивного потенциала 
у жемчужниц

Между тем именно в результате конкурен-
ции разные популяции одного вида адаптиру-
ются к разным условиям обитания, и, как след-
ствие, в них начинают преобладать разные ва-
рианты генов, влияющих на признаки, важные 
для выживания в конкретных условиях. Даже 
в одной популяции нередко появляются гене-
тически различающиеся особи, использующие 
разные адаптивные стратегии. Формирует-
ся, по терминологии С. М. Гершензона [1941], 
«мобилизационный резерв» популяции: при из-
менении условий среды велик шанс, что особи 
хоть с одним из множества генотипов выживут 
и вид сохранится.

Видимо, именно из-за того, что отдельные 
особи жемчужницы не конкурируют друг с дру-
гом, для популяций этого моллюска при изме-
нении факторов внешней среды очень харак-
терен ответ «все или ничего»: в одних условиях 
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все особи существуют вполне благополучно 
и быстро размножаются, а в других – полно-
стью вымирают. Дифференциальное выжива-
ние, которое, собственно, и обеспечивает ге-
нетическую адаптацию к новым факторам сре-
ды, у этого вида практически отсутствует.

Показательно, что у европейской жемчуж-
ницы (другие виды рода в этом отношении не 
изучены) не наблюдается падения численно-
сти популяций при приближении к краю ареала, 
что обычно для большинства видов животных 
и растений. Самая южная популяция европей-
ской жемчужницы, обитающая в одной из рек 
Португалии, хотя и пострадала от воздействия 
человека, до сих пор насчитывает более 5 ты-
сяч особей [Sousa et al., 2013].

Более того, крупнейшая в мире популя-
ция жемчужницы реки Варзуги [Зюганов и др., 
1993] расположена на северо-восточном краю 
ареала вида. Севернее этот моллюск полно-
стью отсутствует [Makhrov et al., 2014], восточ-
нее известна только одна популяция – в реке 
Индере [А. А. Зотин, личн. сообщ.]. Аналогич-
ным образом популяция реки Солза – самая 
восточная на южном берегу Белого моря – до 
изменения среды обитания человеком также 
была достаточно многочисленной [Беспалая 
и др., 2007].

Конкретные причины, ограничивающие рас-
пространение жемчужницы на восток, пока 
не ясны. Однако известно, что кумжа и семга 
обитают и в реках восточнее Варзуги и Солзы 
[Мартынов, 2007; Махров, 2013], так что отсут-
ствие рыб-хозяев из числа возможных причин 
можно исключить.

И. Ю. Попов [2014] считает причиной, ог-
раничивающей распространение европейской 
жемчужницы на восток, отсутствие крупных 
озер в большинстве водных систем восточ-
ной части бассейна Белого моря. По мнению 
И. В. Вихрева [2013, c. 4], «с востока ареал 
жемчужницы европейской ограничен широким 
распространением карбонатных и сульфатных 
осадочных пород палеозоя, повышающих ми-
нерализацию рек».

Однако ограничение по жесткости воды не 
абсолютно: исключение из этого правила – 
жемчужницы некоторых рек Британских остро-
вов [Попов, 2014]. Таким образом, адаптация 
европейской жемчужницы к повышенной жест-
кости воды в принципе возможна. Но на боль-
шей части ареала вида этого почему-то не про-
исходит, то есть налицо снижение адаптивного 
потенциала моллюска.

На севере распространение жемчужницы 
может быть ограничено климатическими при-
чинами. Так, на Кольском полуострове она не 

встречается в зоне тундры и лесотундры. Ин-
тересно, что биомасса бентоса в реке Индера 
(без учета жемчужницы) значительно выше, 
чем в реках Кольского полуострова, располо-
женных в зоне тундры и лесотундры [Барышев 
и др., 2013].

Еще более ярко это снижение проявляется 
при воздействии на популяции жемчужниц фак-
торов, приводящих к нарушению среды обита-
ния. Так, нами был обследован ручей Жемчуж-
ный на Карельском берегу Белого моря. В ре-
зультате незаконной вырубки леса в верховьях 
ручья вся популяция жемчужницы (сотни осо-
бей) в этом водоеме погибла, ни один моллюск 
не выжил [Махров и др., 2009].

Другой яркий пример – одна из рек Ленин-
градской области [Ostrovsky, Popov, 2011]. В ее 
верхней части обнаружены только разрушен-
ные раковины жемчужниц, погибших, видимо, 
от какого-то катастрофического изменения 
условий среды, связанного с деятельностью 
человека. Однако в нижней части реки живут 
и воспроизводятся многочисленные колонии 
этого вида, никакого градиента плотности мол-
люсков не наблюдается. Для двустворчатых 
моллюсков других видов (относящихся к се-
мейству Unionidae) описана совсем другая кар-
тина: например, они погибают в местах выхода 
воды из водохранилищ, а ниже по течению их 
численность постепенно растет [Vaughn, Tay-
lor, 1999].

Предпринятые нами попытки обнаружить 
какие-либо выраженные генетические разли-
чия, отражающие адаптацию жемчужниц к сре-
де обитания, успехом не увенчались. Изучение 
морфологических признаков позволило вы-
явить близкое к клинальному изменение не-
которых из них с севера на юг [Болотов и др., 
2013], однако эти же признаки оказались под-
вержены возрастной изменчивости [Сергее-
ва и др., 2008]. Поэтому в данном случае мы, 
скорее всего, имели дело с фенотипической 
пластичностью, а не с отбором в пользу особей 
с раковиной определенного типа.

Предположение о наличии генетических 
различий по адаптивно важным признакам 
между северными и южными популяциями ев-
ропейской жемчужницы выдвигалось в работе 
В. В. Зюганова с соавторами [Ziuganov et al., 
2000], но эта работа имеет ряд методических 
недостатков, которые подробно описаны в на-
шей статье [Махров, Болотов, 2010].

Таким образом, жемчужница может слу-
жить живой (пока) иллюстрацией к словам 
И. И. Шмальгаузена [1945, с. 17]: «Все консер-
вативные группы организмов относятся к … 
оседлым и даже сидячим, пассивным формам, 



73

частью защищенным скелетными образова-
ниями, живущим в ограниченных и мало изме-
нившихся условиях, главным образом, морской 
жизни». Это явление он назвал иммобилизаци-
ей, то есть отсутствием мобилизационного ре-
зерва. Позже А. А. Любищев [1982] назвал это 
явление рутинизацией. Однако само явление, 
как бы оно ни называлось, до сих пор, к сожа-
лению, практически не исследовано [Махров 
и др., 2013].

Надо особо отметить, что никакой внут-
ренней «склонности к вымиранию» [термин 
Ю. В. Чайковского, 2006, с. 646] жемчужницы 
не проявляют – если воссоздать необходимые 
им условия среды, они заселяют восстанов-
ленные биотопы и увеличивают свою числен-
ность [Dolmen, Kleiven, 2008; Иешко и др., 2014; 
наши наблюдения].

особенности взаимоотношений 
жемчужниц и рыб-хозяев

Вывод о значительном снижении интенсив-
ности борьбы за существование неприменим 
только к одному аспекту экологии жемчуж-
ниц – к их взаимоотношениям с рыбами-хозя-
евами. Успешное развитие глохидия на жабрах 
рыбы – ключевой этап онтогенеза жемчужниц 
и часто единственный фактор, определяющий 
численность популяций. В настоящее время мы 
можем наблюдать лишь стабилизирующий от-
бор, направленный к узкой адаптации того или 
иного вида жемчужниц к определенному виду-
хозяину: глохидий, закрепившийся на жабрах 
рыб другого вида, неизбежно погибает через 
две недели в результате развития иммунно-
го ответа.

Разные виды жемчужниц используют раз-
ных рыб-хозяев [Taylor, Uyeno, 1965; Зюганов 
и др., 1993; Bauer, 1997; Barnhart et al., 2008], 
и, судя по всему, как раз адаптация к опреде-
ленному хозяину – ключевой момент в видооб-
разовании у этих моллюсков: мутации, позво-
ляющие личинкам развиваться на жабрах рыб 
другого вида, часто не расширяют спектр хозя-
ев, а дают начало новым видам. Современные 
данные показывают, что даже если какой-то 
вид использует нескольких близкородственных 
хозяев, то наблюдается специализация на уро-
вне популяций.

Так, показано, что конкретные популяции 
европейской жемчужницы адаптированы к оби-
танию либо на атлантическом лососе, извест-
ном на Русском Севере как семга (Salmo salar), 
либо на кумже (Salmo trutta); при этом глохи-
дии, специализированные к обитанию на сем-
ге, на жабрах кумжи практически не выживают, 

и наоборот [Larsen, 2002; Österling, Wengström, 
2015]. Отнести моллюсков, специализирован-
ных к разным видам-хозяевам, к различным 
видам мешает, однако, то, что взаимоотноше-
ния между ними практически не изучены: нет 
данных об их морфологических особенностях, 
генетические различия между ними изучены 
недостаточно [Karlsson et al., 2014], неизвест-
но, возможна ли между ними гибридизация 
и плодовиты ли гибриды, если таковые обра-
зуются. С другой стороны, имеются данные 
о том, что популяции жемчужницы, личинки 
которых используют в качестве хозяина кумжу, 
могут паразитировать также на жабрах евро-
пейского тайменя, Hucho hucho [Taeubert et al., 
2010] и арктического гольца, Salvelinus alpinus 
[Thomas, 2011]. Более того, отмечен факт пара-
зитирования жемчужницы в одной реке как на 
кумже, так и на атлантическом лососе [Иешко 
и др., 2014].

Интересно, что в эксперименте было пока-
зано изменение поведения молоди кумжи, за-
раженной глохидиями европейской жемчужни-
цы, – рыбы становились более осторожными 
[Thomas, 2011]. Здесь особенно характерно, 
что свои способности к манипуляции поведе-
нием хозяина жемчужница использовала не 
в целях расселения, а наоборот, для ограниче-
ния его перемещения. Таким образом, консер-
ватизм, столь свойственный этому виду, про-
явился и в данном случае.

проблема выявления видов с пониженным 
адаптивным потенциалом

Для поиска признаков, отражающих адап-
тивный потенциал, сравним европейскую 
жемчужницу и другого представителя дву-
створчатых моллюсков – дрейссену (Dreis-
sena polymorpha), в отличие от жемчужницы 
активно осваивающую новые местообитания. 
При таком сравнении бросаются в глаза два 
наиболее ярких различия между этими вида-
ми моллюсков.

Во-первых, пресноводные жемчужницы 
имеют малофрагментированные ареалы со 
сглаженными границами, что нетипично для 
древних видов со сложной историей рассе-
ления [см. рисунки в работах: Зюганов и др., 
1993; Bolotov et al., 2016]. Для дрейссен, на-
против, характерно образование популяций 
далеко за границами основного ареала, кото-
рые так и хочется сравнить с метастазами [см. 
рис. в монографии: Дрейссена…, 1994].

Однако еще более яркие различия между 
двумя таксонами моллюсков вскрывает анализ 
разнообразия митохондриального гена COI. 
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У Dreissena polymorpha уровень межпопуляци-
онной генетической дифференциации очень 
высок, в некоторых недавно возникших попу-
ляциях фиксированы гаплотипы, отсутствую-
щие в ближайших популяциях [Voroshilova et al., 
2011]. Наиболее вероятная причина этого яв-
ления – разная устойчивость носителей разных 
гаплотипов к разным условиям среды.

Для европейской жемчужницы, напротив, 
характерен относительно низкий уровень меж-
популяционной генетической дифференциа-
ции. И хотя между крупными регионами разли-
чия наблюдаются, связаны они не с адаптацией 
к разным условиям, а с заселением соответ-
ствующих водоемов из разных приледниковых 
рефугиумов [Machordom et al., 2003; Бухано-
ва, 2011], причем в одном водоеме, например 
в реке Солза бассейна Белого моря, порой 
сосуществуют потомки вселенцев из раз-
ных рефугиумов.

Аналогичным образом для жемчужницы 
M. falcata, населяющей западное побережье 
Северной Америки, характерен низкий уровень 
генетических различий между разными частя-
ми ареала, в отличие от представителя рода 
Anodonta, населяющего этот же регион [Mock 
et al., 2013].

Полное отсутствие генетических различий 
между популяциями было выявлено у жем-
чужницы M. hembeli из Луизианы [Curole et al., 
2004]. У даурской жемчужницы M. dahurica 
было обнаружено всего лишь два гаплотипа 
митохондриального гена COI на огромном про-
странстве от Забайкалья до Уссури и бассейна 
Раздольной [Bolotov et al., 2015]. Популяции 
жемчужницы M. middendorffi на Камчатке, Саха-
лине, Курилах и в Японии также не имеют вы-
раженных генетических различий [Bolotov et al., 
2015; Takeuchi et al., 2015]. С другой стороны, 
есть и исключения из общей закономернос-
ти. Так, жемчужница M. monodonta в бассей-
не Миссисипи отличается довольно высоким 
уровнем генетического разнообразия [Inoue 
et al., 2014]. Отметим, что этот вид рядом сис-
тематиков рассматривается как отдельный род 
Cumberlandia [Зюганов и др., 1993].

Низкий уровень генетической дифференци-
ации у большинства видов жемчужниц свиде-
тельствует либо об отсутствии необходимости 
к адаптации, либо об отсутствии резервов для 
адаптации, но приведенные выше данные го-
ворят скорее в пользу второго. Разумеется, 
изложенные здесь представления надо рас-
сматривать как гипотезы, выдвинутые на ог-
раниченном материале и нуждающиеся в про-
верке, однако они позволяют свести воедино 
и непротиворечиво объяснить имеющиеся 

в литературе данные по биологии и генетике 
жемчужниц, которые не вписываются в схемы, 
разработанные на примерах животных дру-
гих видов.

заключение

Таким образом, пресноводные жемчужницы 
представляют собой интересный модельный 
объект для экологов и специалистов по охра-
не природы. Эти моллюски, которые совсем 
недавно были вполне благополучными, то есть 
имели высокую численность популяций, обшир-
ные ареалы, огромную плодовитость, оказа-
лись крайне уязвимы перед изменением окру-
жающей среды, осуществленным человеком.

Существование в природе подобных таксо-
нов заставляет задуматься о том, что принятые 
на сегодняшний день критерии оценки адап-
тивного потенциала видов несовершенны и не-
обходимо их пересматривать и дорабатывать. 
Причем эта проблема важна не только для со-
хранения видов с низким адаптивным потенци-
алом. Новые критерии должны также помогать 
выявлению видов с высоким адаптивным по-
тенциалом – потенциальных инвазионных ор-
ганизмов, нарушающих уникальные природные 
экосистемы, в которые они попадают [Артамо-
нова, Махров, 2011].

Кроме того, жемчужницы оказались очень 
интересным объектом изучения для эволюцио-
нистов. Для этих моллюсков типичен очень низ-
кий уровень внутривидовой конкуренции, неха-
рактерна дифференциальная устойчивость 
к выеданию хищниками, дифференциальная 
устойчивость к паразитическим организмам 
и изменению абиотических факторов среды, то 
есть весь тот набор признаков, который опре-
деляет высокий уровень борьбы за существо-
вание. А между тем борьба за существование – 
это ведущий фактор эволюции.

Низкий уровень борьбы за существование 
у жемчужниц дает возможность проанализи-
ровать на этом объекте, какой вклад вносят 
в эволюцию так называемые «недарвиновские» 
механизмы, о которых в последнее время так 
много пишут: наследование благоприобре-
тенных признаков и номогенез [Чайковский, 
2006], а также «нейтральная» эволюция [Киму-
ра, 1985].

И пример жемчужниц показывает, что эво-
люция под действием «недарвиновских» ме-
ханизмов не ведет ни к морфологическому, ни 
к биологическому прогрессу вида: за счет этих 
механизмов она фактически вообще не идет. 
Происходит лишь рост плодовитости, то есть 
стремление к размножению в чистом виде, 
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свойственное всем живым организмам [Арте-
мьев, 1981].

Почти идентичная картина наблюдается 
в искусственно поддерживаемых популяциях 
различных организмов, где также ослаблена 
борьба за существование за счет интенсивной, 
но неизбирательной элиминации человеком. 
В этих популяциях также растет плодовитость, 
а в некоторых случаях дополнительно отмечена 
деградация систем, отвечающих за адаптацию 
к жизни в дикой природе [Артамонова, Мах-
ров, 2006].

Таким образом, никаких механизмов «не-
дарвиновской» эволюции на примере жем-
чужниц выявить не удается, и судя по всему, 
их просто не существует. Этот пример скорее 
показывает, что при отсутствии борьбы за су-
ществование живые существа способны толь-
ко увеличивать плодовитость и деградировать, 
а при сколько-нибудь значительных измене-
ниях среды обитания их популяции полно-
стью вымирают.

выводы

1. При планировании природоохранных ме-
роприятий необходимо учитывать наличие ви-
дов с пониженным адаптивным потенциалом. 
Необходимо разрабатывать методы идентифи-
кации таких видов.

2. На примере пресноводных жемчужниц 
хорошо видно, что виды с пониженным адап-
тивным потенциалом появляются в результа-
те длительного существования в стабильных 
условиях среды без конкуренции за экологи-
ческую нишу с представителями других таксо-
нов, а вовсе не являются результатом мисти-
ческого процесса «старения видов».

3. Борьба за существование, ведущая 
к естественному отбору, – необходимый фак-
тор прогрессивной эволюции. Ее отсутствие 
ведет к появлению видов, способных поддер-
живать исключительно высокую численность 
популяций, но лишь в узком диапазоне внеш-
них условий. При сколько-нибудь значительных 
изменениях внешней среды популяции таких 
видов полностью вымирают.

Мы признательны И. Ю. Попову, А. Б. Сави-
нову, В. С. Фридману за обсуждение проблем, 
затрагиваемых в статье, и рецензенту за важ-
ные замечания, позволившие существенно 
улучшить работу.
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мой «Биоразнообразие природных систем» 
(подпрограмма «Генофонды живой природы 

и их сохранение»), а также грантами Президен-
та России (проект МД-7660.2016.5) и РФФИ 
(проект 16-05-00854).
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