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В настоящем сообщении оценивается соответствие определения эволюционного изменения, исполь-
зуемого исследователями «эволюции рыб, индуцированной промыслом», определениям, принятым 
в эволюционной биологии. Описаны подходы, используемые в исследованиях изменений параметров 
популяций рыб под воздействием промысла и результаты этих исследований. Отмечается необхо-
димость изучения большего числа морфологических, экологических и этологических признаков, 
степени обратимости их изменений, а также величины генетических изменений, происходящих под 
влиянием промысла.
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Введение

В настоящее время и в обозримом будущем 
основными факторами, определяющими со-
стояние популяций рыб, есть и будут промысел 
и изменения условий обитания, вызванные де-
ятельностью человека. Чтобы прогнозировать 
будущие изменения, надо оценить изменения, 
произошедшие от начала действия антропоген-
ных факторов до настоящего времени. Такой 
прогноз, безусловно, важен для разработки 
научных обоснований рационального исполь-
зования и охраны популяций.

Выживание популяции, подвергшейся ан-
тропогенному воздействию, может быть со-
пряжено с изменением частот фенотипов, ранее 
присутствовавших в популяции, или с появле-
нием в популяции фенотипов, ранее отсутство-
вавших, то есть с расширением спектра фено-
типов. Возникает вопрос: все ли изменения 
можно считать эволюционными?

Общепризнанного определения термина 
«эволюция» не существует. В  хрестоматий-
ном понимании это — «преобразования фор-
мы и образа жизни организмов, в результате 
чего потомки приобретают черты, отличающие 
их от предков» [Zimmermann, 1953 — цит. по 
Rieger et al., 1976]. Это определение сформу-
лировано до того, как в практику исследований 
вошли генетические методы, и имеет в  виду 
изменения признаков организмов, а не пара-
метров популяции. Фактически эволюционны-
ми признаются только изменения за счёт рас-
ширения спектра фенотипов, причём основное 
внимание обращалось на изменения морфо-
логических признаков [Мина, 1986]. В книге 
«Эволюция», написанной Добржанским, Айа-
лой, Стеббинсом и Валентайном [Dobzhansky 
et al., 1977], дано иное, «генетическое», опре-
деление: «Эволюция есть серия частичных или 
полных необратимых трансформаций генного 
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состава популяций, основанных главным обра-
зом на изменённых отношениях с их окружа-
ющей средой» [Dobzhansky et al., 1977. P. 8]. 
Приверженцы эпигенетической теории эво-
люции предлагают ещё одно определение: «…
изменение фенотипа, сопряжённое с изменени-
ем частот генов, но не изменение частот генов 
само по себе» [West-Eberhard, 2003. P. 28]. 
Ни в одном из приведённых определений не 
оговаривается то очевидное обстоятельство, 
что эволюционным изменением следует счи-
тать только такое, которое не уменьшает ве-
роятность сохранения популяции в существу-
ющих условиях.

Ниже сделана попытка выяснить, какое от-
ношение имеет эволюция к проблемам рыбохо-
зяйственных исследований.

Эволюция рыб, индуцированная 
промыслом

В десятках публикаций обсуждается «эво-
люция рыб, индуцированная промыслом» 
(fisheries induced evolution, FIE) [Kuparinen, 
Merilä, 2007; Hutchings, Fraser, 2008; 
Allendorf, Hard, 2009; Heino, Dieckmann, 
2009; Belgrano, Fowler, 2013]. Предметом 
рассмотрения объявляется «эволюционный 
ответ» (evolutionary response), определяемый 
как «ответ на отбор, имеющий генетическую 
основу и выражающийся в изменении средне-
го значения признака, то есть изменение в ге-
нетическом составе популяции» [Kuparinen, 
Merilä, 2007. P. 652]. Опять-таки не огова-
ривается, что эволюционным изменением счи-
тается только такое, которое как минимум не 
уменьшает вероятность сохранения популяции 
в существующих условиях. Вряд ли кто-либо 
предложит рассматривать как эволюционное 
изменение увеличение частоты уродств, имею-
щих генетическую основу. Исследователи эво-
люции рыб, индуцированной промыслом, не 
разделяют выживание за счёт изменения ча-
стот и за счёт расширения спектра фенотипов.

В целом понимание термина «эволюция» 
в работах, посвящённых эволюции рыб, инду-
цированной промыслом, более соответствует 
«эпигенетическому» определению, чем «гене-
тическому», поскольку фиксируются происхо-
дящие под воздействием промысла изменения 
фенотипического состава популяций, в частно-

сти увеличение доли рано созревающих особей, 
уменьшение предельных размера и возраста, 
а также изменения в поведении особей [Biro, 
Post, 2008; Uusi-Heikkila et al., 2008; Olsen et 
al., 2012; Biro, Sampson, 2015] и в их морфоло-
гии [Hamon et al., 2000].

Для определения генетического компонен-
та изменений используют оценки наследуемо-
сти [van Wijk et al., 2013], а для разделения 
генетического и паратипического компонентов 
изменений возраста полового созревания ча-
сто применяют «вероятностные нормы реакции 
созревания» (PMRNs, probabilistic maturation 
reaction norms) [Heino et al., 2002; Dieckmann, 
Heino, 2007], хотя в  ряде работ отмечают-
ся недостатки этого подхода [Kraak, 2007; 
Kuparinen, Merilä, 2007; Law, 2007].

Современные исследования эволюции рыб, 
индуцированной промыслом, во многом повто-
ряют проводившиеся в ХХ в. [Никольский, 
1974] с той разницей, что тогда изменения па-
раметров популяций под действием промысла 
не рассматривали как эволюционные, и вопрос 
о соотношении генетического и паратипическо-
го компонентов не ставился.

Заметим, что, несмотря на обилие примеров 
изменения фенотипического состава популяций 
под действием промысла, Хатчингс и Фрейзер 
[Hutchings, Fraser, 2008] признавали, что нет 
неоспоримых эмпирических свидетельств про-
исходящих при этом генетических изменений, 
и со времени опубликования их работы таких 
свидетельств не появилось.

Соотношение эволюции, 
индуцированной промыслом, 

и эволюции в естественных условиях

Можно ли считать изменения состава попу-
ляций под влиянием промысла эволюционны-
ми — вопрос спорный, однако спор в данном 
случае заведомо непродуктивен. Надо просто 
понимать, в чём сходны и в чём различны при-
чины и  следствия эволюции в  естественных 
условия и эволюции, индуцированной промыс-
лом. В обоих случаях изменения параметров 
популяции происходят под действием отбора, 
однако отбор в  популяции, испытывающей 
влияние промысла, существенно отличается от 
естественного. Аллендорф и Хард [Allendorf, 
Hard, 2009] называют его «неестественным» 
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(unnatural selection), поскольку он удаляет из 
популяции особей, имевших селективное преи-
мущество в естественных условиях, то есть до 
того, как популяция стала испытывать воздей-
ствие промысла. Векторы естественного и не-
естественного отборов противонаправлены, 
и возникает то, что называют «перетягивани-
ем каната» (tug-of-war) [Edeline et al., 2007; 
Coltman, 2008], причём неестественный от-
бор оказывается в большинстве случаев зна-
чительно сильнее естественного [Law, 2000; 
Hutchings, Fraser, 2008]. Речь при этом идёт 
об отборе по размерам особей и сопряжённым 
с размерами признакам. Другой пример проти-
вонаправленности векторов отбора — высоко-
телость и развитие вооружения (шипов и ко-
лючек), снижающие подверженность особей 
воздействию хищников, но увеличивающие ве-
роятность изъятия объячеивающими орудиями 
лова [Марти, 1961; Никольский, 1974].

Неестественный отбор, порождаемый про-
мыслом, может приводить и, очевидно, приво-
дит к развитию у особей наследуемых свойств, 
способствующих уменьшению вероятности 
их вылова. Распространение в популяции ге-
нов, определяющих эти свойства, должно ве-
сти к уменьшению эффективности промысла, 
и ожидаемым ответом будет совершенствова-
ние орудий лова, так что снова возникнет «пе-
ретягивание каната».

Устранение или ослабление противоесте-
ственного отбора в  результате уменьшения 
интенсивности или прекращения промысла 
должно иметь следствием преобладание есте-
ственного отбора и восстановление ситуации, 
существовавшей до начала промысла. Таким 
путём возмещается так называемый «Дарвин-
ский долг» (Darwinian debt), причём возврат 
к естественному состоянию требует значитель-
но больше времени, чем предшествовавшее 
изменение этого состояния [Pandolfi, 2009]. 
В одних случаях возврат происходит. В каче-
стве примера приводят результаты многолет-
него слежения за популяцией щуки Esox lucius 
озера Виндермир [Edeline at al., 2007; Carlson 
et al., 2007; Coltman, 2008]. В других случаях 
возврата к исходному положению не наблюда-
ется. Примером служит треска Gadus morhua 
северо-западной Атлантики [Kuparinen, 
Merilä, 2007].

Таким образом, если «генетическое» опре-
деление [Dobzhansky et al., 1977] признает 
эволюционным только необратимое генетиче-
ское изменение, то исследователями эволюции, 
индуцированной промыслом, это ограничение 
не принимается. Рассмотрев многочисленные 
публикации, Хатчингс и Фрейзер [Hutchings, 
Fraser, 2008] пришли к заключению, что веро-
ятность возврата к исходным состояниям при-
знаков фенотипа после прекращения отбора, 
вызванного промыслом, скорее всего, в боль-
шинстве случаев невелика. Кроме того, не ясно, 
вернётся ли популяция в исходное состояние или 
перейдёт в состояние, отличное от исходного.

Обратимые изменения фенотипических 
параметров популяции наблюдаются и в при-
родных условиях. Например, они чрезвычай-
но чётко выражены у алтайских османов рода 
Oreoleuciscus [Дгебуадзе, 2010]. В водоёмах 
Долины Озёр в Монголии обитают две фор-
мы алтайских османов: карликовая, питающа-
яся беспозвоночными и растениями, и крупная 
(хищники-каннибалы). Вследствие цикличе-
ских климатических изменений, некоторые 
озёра пересыхают в «сухой» период (длитель-
ностью 3–5 лет) и заполняются во «влажный» 
(10–30 лет). Кроме того, выделяется переход-
ный период (2–4 года). Когда озёра запол-
нены, в них встречаются обе формы османов, 
в «сухой» же период сохраняются только по-
пуляции карликов в реках, питающих озёра. 
Крупная форма в заполненных озёрах возника-
ет из мелкой, в результате перехода части осо-
бей на питание особями мелкой. В какой мере 
эти циклические изменения параметров фено-
типа обусловлены генетически — неизвестно, 
но ясно, что столь необычный тип динамики 
популяционных параметров возник в резуль-
тате длительной эволюции в  специфических 
условиях региона. Отбор, неестественный для 
большинства рыб, для алтайских османов стал 
естественным.

В этом ещё одно существенное различие 
между эволюцией рыб в естественных усло-
виях и эволюцией рыб, индуцированной про-
мыслом: в первом случае речь идёт об измене-
ниях, происходивших на протяжении десятков 
и сотен тысяч лет, а во втором — десятилетий, 
максимум — столетий. На временных интер-
валах, характерных для эволюции популяций 
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в естественных условиях, генетическое разно-
образие увеличивается за счёт как комбинатив-
ной, так и мутационной изменчивости, тогда 
как на временных интервалах, характерных 
для эволюции рыб, индуцированной промыс-
лом, не только крайне мал вклад мутационной 
изменчивости, но и вклад комбинативной из-
менчивости меньше, а кроме того, чем меньше 
временной интервал, тем меньше вероятность 
пополнения генофонда в результате межпопу-
ляционных контактов.

Подобием успешного восстановления попу-
ляции после прекращения промысла является 
возникновение новых популяций от немногих 
особей-основателей. Примером могут служить 
популяции, возникшие от нескольких особей 
ротана Percottus glenii из популяции в бассейне 
Амура, интродуцированных в водоёмы евро-
пейской части России [Golubtsov et al., 1992].

Особого рассмотрения требует ситуация, 
когда воздействие промысла на популяцию 
сочетается с  притоком генов, возникающим 
вследствие скрещивания особей этой популя-
ции с особями из других популяций, в част-
ности с  особями из рыбоводных хозяйств. 
В такой ситуации имеет место «fisheries- and 
farming-induced evolution» [Hutchings, Fraser, 
2008], что можно перевести как «эволюция, 
индуцированная промыслом и рыбоводством». 
В данном случае нет сомнений, что популяция 
подвергается генетическим изменениям. Наи-
более вероятным следствием такого скрещива-
ния считается аутбредная депрессия, пагубная 
для популяции. Вместе с тем многое зависит 
от соотношения численности «диких» особей 
и пришельцев. Если численность первых мала 
и популяция испытывает инбредную депрес-
сию, то ограниченный приток чужеродных ге-
нов может оказаться благотворным, произой-
дет так называемое «генетическое спасение» 
(genetic rescue) [Hedrick et al., 2011].

Моделирование эволюции рыб, 
индуцированной промыслом, 
в экспериментах и проблема 

экстраполяции результатов

Попытки моделировать промысел в усло-
виях эксперимента с целью оценить проявле-
ния эволюции рыб, индуцированной промыс-
лом, вызывают неоднозначное отношение. 

Например, Коновер с соавторами [Conover et 
al., 2009] в своих опытах в течение пяти по-
колений подвергали отбору по массе потомков 
групп особей Menidia menidia, оставляя в од-
них линиях крупных, а  в  других  — мелких 
особей. В результате первые превзошли вто-
рых по массе в два раза. Затем в течение пяти 
поколений отбор не производили, вследствие 
чего потомки «мелкой» линии приблизились 
к особям линии, не подвергавшейся отбору, что 
рассматривали как свидетельство обратимости 
вызванных отбором эволюционных изменений. 
Признавая ценность полученных результатов, 
Браун с соавторами [Brown et al., 2008] от-
мечали, что в этом эксперименте сила отбора 
была нереалистично велика и при реалистич-
ных значениях эффект отбора сказался бы 
не столь быстро. Более существенно то, что, 
как признавали Коновер и Бауманн [Conover, 
Baumann, 2009], трудно сказать, в какой мере 
результаты, полученные на модельных объ-
ектах (обычно  — короткоцикловых рыбах) 
и в упрощённых условиях среды, можно отно-
сить к другим видам в естественных условиях. 
В частности, если исследования одной популя-
ции, много лет находившейся под воздействием 
промысла, выявили определённые изменения 
её параметров, можем ли мы прогнозировать, 
что другая популяция, попав под воздействие 
промысла, претерпит те же изменения?

Здесь мы сталкиваемся с  общей для ми-
кроэволюционных исследований проблемой 
определения области экстраполяции результа-
тов исследования модельного объекта [Мина, 
2015].

Процессуальные реконструкции

Поскольку нас интересует процесс измене-
ний параметров 	 популяции под дей-
ствием промысла, задача состоит в том, чтобы 
выстроить наблюдаемые ситуации в  «гори-
зонтальную последовательность», т.е в  ряд, 
имитирующий временную последовательность 
стадий этого процесса, использовать «принцип 
процессуальных реконструкций», как его на-
зывал Мейен [1984]. Применение этого прин-
ципа в исследованиях микроэволюции рыб рас-
смотрено в книге Мины [1986].

Объекты, слагающие горизонтальную по-
следовательность, должны быть сходны по 
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существенным свойствам, а  определить, ка-
кие свойства являются существенными, можно 
лишь по результатам исследований, которые, 
как правило, отсутствуют. Приходится опре-
делять множество сравнимых объектов на ос-
новании их филетической близости и сходства 
популяционной структуры.

Очевидно, что оснований для включения 
популяций или популяционных систем в еди-
ную горизонтальную последовательность, тем 
больше, чем более были сходны их параметры 
до начала промысла, условия их обитания и ре-
жим промысла. Уверенность в том, что пара-
метры популяций были сходны, может осно-
вываться на том, что они филетически близки 
и относятся к некоторой группе, обособленной 
по параметрам структуры, пусть даже не кор-
релированным непосредственно с существен-
ными для нашего исследования признаками.

Примером могут служить популяционные 
системы (флоки, «пучки») представителей 
подсемейства Barbinae. Флок азиатских уса-
чей, существовавший в оз. Ланао на острове 
Минданао (Филиппины) и флок крупных аф-
риканских усачей, всё ещё существующий в оз. 
Тана (Эфиопия), — это комплексы симпатри-
ческих форм, в разной мере различающихся 
по морфологическим признакам и, вероятно, 
по степени репродуктивной изоляции. В обоих 
случаях флок — это комплекс специализиро-
ванных и генерализованных форм. Cпециали-
зированные формы усачей в оз. Ланао вымерли 
до того, как были изучены их репродуктивные 
отношения и экология. Усачи оз. Тана изучены 
лучше, но при отсутствии сведений об усачах 
оз. Ланао это не имеет значения. Можно лишь 
утверждать, что два флока в естественном со-
стоянии были сходны по фенетической струк-
туре.

Флок в оз. Ланао исчез в середине ХХ в. 
вследствие совокупного действия антропоген-
ных факторов, в  первую очередь промысла 
[Cornfield, Karpenter, 1984], остались лишь 
генерализованные формы. Флок в  оз. Тана 
сохранялся в состоянии, близком к естествен-
ному, до 90-х гг. ХХ в., когда резко увели-
чилась интенсивность промысла и  стали ис-
пользоваться моторные лодки и ставные сети 
из моноволокна. В 1995 г. Нагелькерке с со-
авторами [Nagelkerke et al., 1995] предупре-

ждали, что танский флок может разделить 
судьбу флока из оз. Ланао, если не будут при-
няты действенные меры по его охране. Такие 
меры приняты не были, и танский флок, судя 
по имеющимся данным, находится под угрозой 
исчезновения [Anteneh et al., 2012], причём, 
как и в оз. Ланао, исчезают специализирован-
ные формы.

Выделение множества объектов (популя-
ций), сопоставимых по параметрам, опреде-
ляющим их реакцию на антропогенные воз-
действия, — трудная задача, решение которой 
требует объединения усилий многих исследо-
вателей. Пока эта задача не решена, суще-
ствует риск распространения результатов из-
учения одних популяций на другие, с ними не 
сравнимые, а при проведении процессуальных 
реконструкций — включения таких несрав-
нимых популяций в горизонтальную последо-
вательность. При этом опасность состоит не 
только в том, что могут быть сделаны невер-
ные выводы, но и в том, что исследователи, 
полагая задачу решённой, потеряют к ней ин-
терес.

Перспективы эволюции популяций, 
подвергающихся воздействию 

промысла

Надо согласиться с Хатчингсом и Фрейзе-
ром [Hutchings, Fraser, 2008], что последствия 
антропогенной эволюции трудно предсказать, 
поскольку величина генетических изменений 
вследствие промысла и влияния рыбоводства 
в разных случаях весьма различна. Возможны 
три варианта: (1) на заданном временном ин-
тервале популяция вымрет; (2) популяция со-
хранится, но её фенотипический состав и чис-
ленность изменятся, причём изменения могут 
быть проявлением или паратипической измен-
чивости (фенотипической пластичности), или 
отражать генетические изменения; (3) попу-
ляция сохранится в неизмененном состоянии. 
Третий вариант представляется крайне мало-
вероятным, хотя, в принципе, может реализо-
ваться в регионе, где воздействие промысла 
незначительно и популяция, обитающая в этом 
регионе, изолирована от популяций из других 
регионов.

О высокой вероятности первого варианта 
свидетельствует исчезновение за последние 
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100 лет множества популяций (усачей оз. Ла-
нао, севанских форелей и др.), а также нахож-
дение ещё большего числа популяций на грани 
исчезновения.

Лоу [Law, 2007] полагал, что эволюци-
онные изменения популяций рыб, вызванные 
промыслом, становятся заметны по проше-
ствии десятилетий. Очевидно, что длитель-
ность временного интервала проявления зави-
сит от величины генетической изменчивости 
и  фенотипической пластичности, а  также от 
структуры популяции и её положения в эко-
системе. Если изменения, произошедшие 
под воздействием промысла, необратимы, то 
перспективы дальнейшей эволюции популя-
ции зависят от того, насколько изменилась её 
экология, заняла ли она экологическую нишу, 
отличную от экологической ниши предковой 
популяции. Если изменения параметров по-
пуляции, вызванные промыслом, приводят 
к изменениям её экологии (питания, подвер-
женности влиянию хищников и т. д.), то есть 
основания предполагать, что на эволюционно 
значимом временном интервале, измеряемом 
временем жизни сотен поколений, популяция 
претерпит изменения ряда признаков, в  том 
числе морфологических, сопоставимые по ве-
личине с теми, что считаются межвидовыми. 
В литературе таких примеров найти не удаётся, 
что объяснимо, поскольку ни одна популяция, 
подвергавшаяся воздействию промысла, не 
наблюдалась на протяжении столь длительных 
временных интервалов.

Нужно также заметить, что воздействие 
промысла может сказываться на параметрах 
не популяции, непосредственно испытыва-
ющей это воздействие, а  на популяциях её 
жертв, хищников или конкурентов [Николь-
ский, 1974].

Самым важным результатом изучения 
эволюции рыб, индуцированной промыслом, 
представляется обоснование взгляда на экс-
плуатируемую популяцию как на множество 
особей, различающихся не только по размерам, 
но и по многим параметрам, определяющим их 
выживание и воспроизводство, в связи с чем 
воздействие промысла на популяцию нельзя 
характеризовать исключительно изменениями 
её численности и размерного состава.

В настоящее время в исследованиях эволю-
ции рыб, индуцированной промыслом, попу-
ляции рассматриваются как некие обособлен-
ные совокупности, в отрыве от естественной 
среды обитания. Более глубокое понимание 
эволюционных последствий воздействия про-
мысла, а также иных антропогенных факторов 
на популяцию может быть достигнуто только 
в результате проведения разносторонних ис-
следований большого числа объектов, причём 
по ряду причин желательно участие в этих ис-
следованиях тех, кто разрабатывает научные 
основания рационального использования 
и  охраны популяций рыб. При их участии 
могут быть собраны данные по многим по-
пуляциям. Кроме того, исследуя промыс-
ловые уловы, анализируют выборки зна-
чительно большей численности, чем при 
проведении чисто научных исследований, 
и  потому есть возможность обнаружить 
в их составе редкие фенотипические вари-
анты, перспективные в плане дальнейшей 
эволюции.
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At the present time fishery is the most important factor determining changes in dynamics and structure 
of many fish populations, and there are good reasons to believe that these changes can be evolutionary 
significant. In the given paper, correspondence between the definition of evolutionary change used by 
scientists engaged in studying «fisheries induced evolution» and definitions of evolution accepted in 
evolutionary biology is considered. In the studies of «fisheries induced evolution» researchers investigate 
«evolutionary response», defined as as response to selection caused by fishery that has genetic basis and 
is expressed in a change in the mean value of a character that is in a change of genetic composition of the 
population. At the same time, it is not stipulated that the change is considered as «evolutionary» only if it 
does not, at least, decrease probability of survival of the population in the given conditions. Approaches to 
studying changes of parameters of fish populations influenced by fisheries and results of these studies are 
described. Necessity of consideration of multitude of morphological, ecological, and ethological characters, 
reversibility of their transformations, and genetic changes induced by fisheries is emphasized. An important 
result of studying fisheries induced evolution is the substantiation of considering an exploited population as 
an aggregate of individuals differing not only in size but in many other parameters determining their survival 
and reproduction. This is why influence of fishery on the population can not be characterized only by changes 
in its size composition. At the present time, populations are considered in isolation from their environment. 
Deeper understanding of evolutionary consequences of influence of fishery and other anthropogenic factors 
on populations can be achieved only in the result of versatile investigations of many various objects. It is 
desirable that those who are engaged in developing scientific bases of rational exploitation and conservation 
of fish populations would participate in these investigations.

Key words: fisheries induced evolution, reversibility of evolutionary response, Darwinian debt, unnatural 
selection.
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