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Излагаются основные понятия эволюционной экологии, приводится краткая историография вопроса
и предпосылок возникновения данного раздела биологии; даются определения предмета исследова-
ния рассматриваемой дисциплины, краткие характеристики объектов изучения, основные концепции
и методологические подходы. Указывается, что эволюционная экология ― это раздел эволюционно-
го учения, посвящённый анализу адаптации и эволюции сообществ видов, фаун и биогеоценозов.
Подчёркивается, что предметами изучения эволюционной экологии являются виды и популяции,
а также сообщества, ценозы и экосистема. Основная идея данной работы сводится к попытке осу-
ществления гносеологического синтеза двух базовых методологических подходов — экосистемного
и популяционного. Постулируются два предпочтительных методических подхода в эволюционной
экологии: во-первых, генетический, а именно популяционно-генетический, основанный на динамике
частот полиморфных генов, молекулярно-генетический, анализирующий динамику частот пар нук-
леотидов, и эволюционно-генетический, рассматривающий филогеографию и молекулярную фило-
гению; во-вторых, эпигенетический, позволяющий, в частности, анализировать траектории развития
морфологических структур. Постулированы принципиальные характеристики особенностей эволю-
ционной экологии именно водных животных. Предпринята попытка обосновать тот факт, что эво-
люционная экология водных организмов в целом представляет больший интерес для изучения про-
цессов адаптации и эволюции, нежели таковая наземных. В водной среде все абиотические факторы,
тип репродукции и характер изоляции приобретают несколько бо́льшую значимость для эволюции.
По основным позициям предмета предоставлены материалы исследований, которые и послужили ос-
новой для разработки собственных представлений об эволюционной экологии. Значительное место
в работе уделено проблемам эволюционной и экологической значимости межвидовой гибридизации,
в частности эффективной коадаптации геномов скрещивающихся видов. Сочетание у отдалённых ги-
бридов разнородных геномов может сообщать эволюции геномов дополнительную и многополярную
направленность, что позволяет рассматривать гибриды в качестве живой модели для изучения про-
блемы согласования работы разных геномов в онтогенезе, особенно в таком его критическом периоде,
как раннее развитие. Предполагается, что успешность гибридизации обеспечивается путём формиро-
вания генетической программы системного отклика в ответ на структурные преобразования генома.
Основным итогом наших изысканий в этой области стало не только обнаружение принципиально но-
вой системы размножения позвоночных животных, но и определение эволюционно-экологических
последствий естественной отдалённой гибридизации.
Ключевые слова: эволюция, экология, эпигенетика, генетика, биосфера, экосистема, популяция,
вид, гидробионт

Всеобъемлющее проникновение генетики как в теоретическом смысле, так и в практическом в ка-
честве основного инструмента исследований в теорию эволюции и популяционный анализ вызвало
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более широкое распространение генетических подходов в таких областях биологии, как таксономия,
филогенетика и экология. Это влияние ознаменовалось появлением широкого спектра новых разде-
лов, среди которых — как сформировавшиеся путём прямого взаимопроникновения и сращивания
генетики с другими науками (эволюционная генетика, популяционная генетика, генетика поведения,
молекулярная таксономия и филогения и т. п.), так и принципиально новые дисциплины (эволюцион-
ная экология, филогеография). Особое место в этом ряду занимает эволюционная экология (далее ―
ЭЭ). Само понятие возникло ещё на заре овладения генетикой популяционной и репродуктивной био-
логией в попытке найти объяснения сути и механизмов адаптивного процесса и его взаимосвязи с эво-
люцией [67, 68]. По мере развития этого глобального синтеза достаточно чётко определились базовые
подходы к ЭЭ в области экологии с одной стороны и в области эволюции— с другой. В первом случае
постулировались идеи системной экологии и, соответственно, эволюционная экология представлялась
как область знания, направленная на изучение эволюции сообществ, экосистем и биогеоценозов с при-
ложением идей о превалирующей роли различных тактик размножения [5, 26, 27, 42, 44, 45]. Во втором
случае доминировали идеи структурных системных функциональных преобразований в микро- и мак-
роэволюции в рамках популяционного подхода [7, 11, 22, 24, 47, 48]. Однако при обоих подходах
не было дано отчётливых дефиниций предмета и направлений исследования ЭЭ как науки. Это, соб-
ственно, и явилось основной целевой задачей предлагаемой публикации, предполагающей своего рода
гносеологический синтез обоих подходов — экосистемного и популяционного.

Определение и область приложений. Поскольку элементарной единицей любого (как экологическо-
го, так и эволюционного) исследования является вид (таксон), преимущественное внимание при изу-
чении уделяется именно адаптациям и эволюции вида. Следовательно, ЭЭ попадает в разряд объясни-
тельных дисциплин по терминологии [7].

Эволюционная экология — раздел эволюционного учения, посвящённый изучению адаптации
и эволюции сообществ видов, фаун и биогеоценозов. По-видимому, необходимо добавить несколько
слов по поводу гносеологического разделения адаптации и эволюции. Достаточно длительное время
научное сообщество пользовалось малопригодными и формально содержательными определениями
типа «микроэволюция» и «макроэволюция», нередко доводя дело до абсурдности восприятия. Генети-
ческий подход в значительной степени упростил понимание и внёс определённую ясность: все измене-
ния, которые не имеют шанса на успех закрепления в череде потомства (с отсутствующим или низким
коэффициентом наследуемости), но имеют существенное значение в обеспечении функционирования
популяции и вида, относятся к категории микроэволюции, или же, в нашей интерпретации, к адапта-
ции. Изменения же с высокой долей наследственной обусловленности, надёжно закрепляемые в череде
поколений и характеризующиеся значимостью в обеспечении исторических преобразований,― это ка-
тегория макроэволюции, или же просто эволюционные изменения.

Предметами изучения ЭЭ являются виды и их популяции, а также сообщества, ценозы и экосисте-
ма. На популяционном уровне наибольшее внимание привлекает анализ структурных, функциональ-
ных и географических особенностей внутривидовой организации [9, 90], адаптивных и эволюционных
процессов у чужеродных видов, экстремобионтных видов и отдалённых гибридов категории «от слу-
чая к случаю» [24, 50]. На экосистемном уровне внимание привлекает эволюция сообществ и ценозов,
определяемая закономерностями смены состава фаун и флор, изменениями структуры и организации
взаимосвязей и взаимодействий в сообществе [72]. Весьма перспективным в целях ЭЭ представляется
подход к исследованию популяционной структуры вида на основе изучения эволюционно значимых
единиц [13]. Временной масштаб исследований для целей ЭЭ определяется как кратковременными из-
менениями в пределах нескольких лет (в понимании одного-двух поколений), так и долговременными
(в геологическом масштабе) [77, 80].

На основании вышеизложенного абзаца выкристаллизовываются два предпочтительных методиче-
ских подхода в ЭЭ. Во-первых, генетический, а именно популяционно-генетический (динамика частот
полиморфных генов), молекулярно-генетический (динамика частот пар нуклеотидов) и эволюционно-
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генетический (филогеография и молекулярная филогения) [1, 55, 56, 57, 58, 59]. Во-вторых, эпигене-
тический, в частности анализ траекторий развития морфологических структур [6, 29, 30, 48, 49, 51, 89].
Генетические подходы дают полное представление о структуре исследуемого предмета, будь то виды
и популяции илиже сообщества и экосистемы, и значительную часть информации о процессе эволюции
в рамках концепции синтетической теории эволюции. Вместе с тем, принимая во внимание неутихаю-
щие споры селекционистов и нейтралистов, мы вынуждены констатировать, что ценность этого подхода
в познании как механизмов, так и сущности адаптации минимальна. Эпигенетический подход, несмот-
ря на резкие критические замечания [28], успешно доказал свою состоятельность в оценке адаптивных
процессов и привёл к формированию весьма стройной и адекватной теории эволюции, названной эпи-
генетической теорией эволюции (далее ― ЭТЭ).

Эволюционная экология водных организмов представляет больший интерес для изучения процес-
сов адаптации и эволюции, нежели ЭЭ наземных. В водной среде все факторы абиотики вроде репро-
дукции и характера изоляции приобретают несколько бо́льшую значимость для эволюции [10, 24]. Эти
концепты значимости можно свести к нескольким тезисам [4, 23]:
1) гидробионты, особенно внутренних водоёмов, в наибольшей степени подвержены изоляции;
2) водные обитатели в большей степени, чем наземные организмы, зависят от химических и физиче-

ских свойств среды;
3) большинство водных обитателей характеризуются обильным (в смысле обилия половых продуктов)

и свободным (в смысле скрещивания посредством внешней среды) размножением, что в наземной
среде присуще в основном только растениям.
Эволюционная экология систем: биосфера, экосистема, сообщества. На протяжении своей исто-

рии наша планета испыталашесть глобальных биоценотических кризисов, которые затрагивали не толь-
ко географию и климат, но и живые организмы, населявшие Землю (рис. 1). Пять кризисов достаточно
хорошо известны [12, 14, 21]. Изложим их в порядке убывания по временной геологической шкале:
миоцен — плиоцен, поздний мел, триас — пермь, девон, силур — ордовик. Каждый из этих кризисов
сопровождался значительным изменением материковых плит (распад ― слияние), горообразованием,
вулканической активностью, глобальными оледенениями. В эти периоды отмечалось вымирание от 60
до 95% живых организмов. Мы же предлагаем учесть ещё один значительный кризис докембрийской
эпохи. Он ознаменовался тем, что на тогдашней планете, с её преимущественно метановой атмосфе-
рой, доминировали прокариоты-анаэробы (археи, бактерии). Однако в конце докембрийского периода
на Земле по не вполне выясненным причинам произошла т. н. кислородная катастрофа: в атмосфе-
ре, наряду с долей азота, существенно возросла доля кислорода (по некоторым оценкам, до 12–14%
против 2–3% ранее) [15]. Соответственно, почти все прокариоты-анаэробы, вероятно, погибли.

При этом выявлено, что период, следующий за актом почти тотального вымирания организмов,
каждый раз знаменуется увеличением биоразнообразия живых существ на планете. Это соображение
подводит нас к нижеизложенному выводу в рамках традиционных представлений ЭТЭ. Как же будут
развиваться события в органическом мире после завершения любого кризисного периода? Согласно
концепции ЭТЭ, немногие уцелевшие таксоны подвергаются в период кризиса действию разнообраз-
ных флуктуирующих факторов среды, например жёсткой радиации, острым химическим воздействиям
(минерализация, вулканический аллювий), коренной смене пищевых предпочтений (переход с живот-
ной пищи на растительную, переход на каннибализм), резким изменениям физических условий среды
(текучесть, плотность, давление, температура и т. п.) и, наконец, как следствие― сокращению ареалов
и зон обитания [17, 66]. Также отмечаются коррективы стратегий и тактик размножения, вплоть до то-
тального перехода к отдалённой гибридизации (в частности, переход от бисексуальности к партеногене-
зу, гиногенезу, апомиксису). Данные изменения, являясь стрессовыми характеристиками, инициируют,
в свою очередь, весьма активный и быстрый мутационный процесс (от точечных до макромутаций) [43],
что в короткие сроки приводит к интенсификации видообразования с последующей диверсификаци-
ей новых видов и к их расселению на новообразованные территории (акватории) с дальнейшей всё

Морской биологический журнал 2018 Том 3 № 2



6 Ю.В. СЛЫНЬКО

Рис. 1. Схематическое изображение глобальных биоценотических кризисов в истории Земли. Слева на схе-
ме ― динамика изменения континентов и океанов. В центре ― геологическая шкала. Справа ― информа-
ция о геоклиматических изменениях и массовых вымираниях организмов
Fig. 1. Schematic representation of global biocenotic crises in the history of the Earth. On the left is the
dynamics of continents and oceans change. In the center is a geological scale. On the right is information about
geoclimatic changes and mass extinctions. English version of the figure is available as a supplementary file at
https://doi.org/10.21072/mbj.2018.03.2.01

усиливающейся изоляцией. Эти процессы имеют хорошие иллюстрации в современной биоинвазион-
ной науке (науке о современном расселении видов и их натурализации на новых территориях) [33, 39].
В качестве примера приведём анализ циклов расселения рыб в бассейне Волги, крупнейшей реки Евро-
пы. Натурализующиеся в бассейне Волги виды не только сами подвергаются сильным биологическим
изменениям, но и обусловливают, в свою очередь, крупнейшие за весь постплейстоценовый период
изменения в структуре и функционировании исторически сложившихся биот [81]. Наблюдается по-
вышение доли мелкоразмерных короткоцикловых видов рыб. Происходит усложнение структуры су-
ществовавших в волжских водохранилищах биотопных сообществ и формирование новых сообществ.
Установлено, что их вселение не только не сопровождалось усилением конкуренции и вытеснением або-
ригенных видов, но и привело к возрастанию биоразнообразия и к усложнению структурной и функ-
циональной организации сообществ и экосистем (рис. 2). Ихтиофауна бассейна Волги формируется
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Рис. 2. Динамика видового богатства рыб в пресноводных экосистемах Волжского бассейна
Fig. 2. Dynamics of species richness of fish in freshwater ecosystems of the Volga basin

в четвертичный период после завершения Валдайского оледенения и образования современного русла.
До середины XXв. структура ихтиофауны Волги формировалась за счёт восстановления немногочис-
ленных сохранившихся представителей древнего верхнетретичного комплекса и двух потоков вселен-
цев ― северного (арктический и бореально-предгорный комплексы) и южного (бореально-равнинный,
нагорно-азиатский). С середины XXв. существенную роль в изменениях видового богатства сыгра-
ли масштабное зарегулирование русла Волги и создание единой воднотранспортной сети в европей-
ской части России, а также многочисленные интродукционные мероприятия. К концу первого деся-
тилетия XXI в. число видов в Волге составило 70, из них почти половина ― вселенцы. Наибольшего
успеха в расширении своих пресноводных ареалов на север достигли понто-каспийские виды, которые
произошли из реликтовых пресноводных популяций, образовавшихся в период хвалынской трансгрес-
сии Каспия. Глобальные климатические изменения служат основным регулятором пульсации ареалов
и динамики численности. Холодные климатические периоды благоприятствуют расселению северных
по происхождению видов, а периоды глобального потепления — южных (рис. 2). Всего в голоцене
в бассейне Волги насчитывается три цикла расселения, или пульсаций, ареалов:
1) начало голоцена было связано с таянием ледников и зарегулированием речных стоков, когда проис-

ходило активное расселение всех трёх компонентов (северного, южного и древнего); похолодание
палеолита сопровождалось преобладанием северного потока;

2) потепление неолита (античность) было сопряжено с доминированием южного потока; в период по-
холодания поздней античности (малый ледниковый период) происходило уплотнение ареалов се-
верных по происхождению видов и сокращение южных;

3) современное потепление, наиболее ярко проявившееся во второй половине XX ― начале XXI в.,
привело к уплотнению ареалов и расселению южных по происхождению видов.
Предпоследние два крупных цикла потепления ― похолодания (палеолит ― неолит и антич-

ность― средневековье) не сопровождались, как правило, значительными гидрографическими измене-
ниями (трансгрессии ― регрессии); отмечены только изменения стоковых балансов, увлажнённости
и пойменных площадей.

Современный цикл в определённой степени воспроизвёл постплейстоценовую ситуацию трансгрес-
сий. Правда, в нынешний период это произошло по причине антропогенного зарегулирования сто-
ков. Вместе с тем отмечена ещё одна принципиальная особенность современного периода, а именно
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антропогенная интродукция и натурализация чужеродных видов из тропических и субтропических об-
ластей. Весьма показательными в смысле оценки роли чужеродных видов в изменениях структуры и со-
стояния аборигенных фаун являются результаты анализа воздействия конкретных видов и динамики
прихода видов, имеющих различные источники происхождения (рис. 3). Мы видим, что только в пе-
риод незначительного похолодания 1940–1970-х гг. имело место некоторое превалирование по числу
видов-вселенцев из северных регионов.

Рис. 3. Динамика количества видов рыб, натурализовавшихся в бассейне Волги в период 1940–2012 гг.
из Понто-Каспийского бассейна, экзотических водоёмов (не имеют границы с бассейном Волги), водоёмов
северных регионов (Северная Европа и Бело-Балтийский морской бассейн)
Fig. 3. Dynamics of the number of species of fish naturalized in the Volga basin in the period of 1940–
2012. ‘Понто-Каспий’ – from the Ponto-Caspian basin, ‘Экзоты’ (the exotic ones) – from reservoirs that do
not have a border with the Volga basin, ‘Северные’ (northern) – from Northern Europe and the White Sea
and Baltic Sea basin

К настоящему времени доминирующее положение занимают виды из южных областей. В каче-
стве конкретного примера можно привести Шекснинский плёс Рыбинского водохранилища (самого
северного в каскаде волжских водохранилищ): там за короткий период с 1997 по 2011 г. возросли
рыбопродукционные показатели в отношении южного по происхождению вида (обыкновенного сома
Silurus glanis) и снизились для вида арктического комплекса (налима Lota lota) (рис. 4). Данная тенден-
ция очень наглядно демонстрирует роль температурного фактора в определении тактик перераспреде-
ления численности основных промысловых видов рыб, поскольку именно в указанный период зареги-
стрирован устойчивый тренд прироста температур как на планете в целом [82], так и в северном полу-
шарии в частности [60]. Не менее показательно выглядит роль минерализации как фактора, стимули-
ровавшего расселение видов мелких бычков из района первичной дислокации в Азово-Черноморском
бассейне. В своём продвижении в сугубо речные экосистемы несомненное преимущество получили
только т. н. дельтово-эстуарные виды (априори обитавшие в условиях эвригалинности) (рис. 5).

Экстремобионтные виды. Возможность применения эволюционной экологии в рамках популя-
ционного подхода можно продемонстрировать на примере т. н. экстремобионтных видов. Опираясь
на концепцию преодоления ценобиотических кризисов, мы приходим к необходимости тщательного
анализа экстремобионтных видов, поскольку именно они, по нашему мнению, были способны и спо-
собны в настоящее время пережить глобальные катастрофы. К данной категории относятся те виды
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Рис. 4. Объёмы вылова налима, представителя арктического комплекса, и европейского сома, относяще-
гося к южному древнему верхнетретичному, в Рыбинском водохранилище (из [39])
Fig. 4. Catch volumes of the representative of the Arctic complex, burbot (L), and of southern ancient Upper
Tertiary complex, catfish (R), in the Rybinsk Reservoir (from [39]). Years are on the abscissa. The catch of burbot
in tons is on the left along the ordinate. The catch of catfish in tones is on the right along the ordinate

прокариот и эукариот, чей жизненный цикл протекает в экстремальных условиях обитания. История
происхождения экстремобионтных видов непосредственно связана с выживанием их предковых форм
в условиях глобальных геоклиматических кризисов. У экстремобионтных видов диапазоны жизнеде-
ятельности по основным абиотическим факторам значительно превышают диапазоны для видов той
таксономической группы (класса, отряда, семейства), к которой они относятся. Это качество отли-
чает их от просто эврибионтных видов. Экстремобионтные виды представлены во всех царствах ―
от бактерий и архей до высших позвоночных. Они могут быть как эврибионтами, так и стенобион-
тами по отношению к основным абиотическим факторам. Стенобионтные виды (узкоспециализиро-
ванные экстремобионты) в современной литературе обозначены как экстремофильные, не способные
существовать за пределами своей локальной экологической ниши с экстремальными условиями оби-
тания [15, 62]. Большинство из них составляют почти все представители архей; также они наблюда-
ются среди бактерий, одноклеточных водорослей, сосудистых растений, беспозвоночных и позвоноч-
ных животных. Эврибионтные виды (неспециализированные экстремобионты) ранее вообще не выде-
лялись в отдельную категорию. Они способны жить и размножаться за пределами экстремальных усло-
вий, т. е. в нормальных условиях. Наблюдаются преимущественно среди эукариот. Мы предполагаем,
что подавляющее большинство экстремобионтов (а может быть, и все) относятся к категориям релик-
товых и эндемичных видов. В отличие от экстремофильных видов, экстремобионты демонстрируют,
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как правило, высокий потенциал к расселениям и освоениям новых территорий. Среди саморасселя-
ющихся видов они доминируют. Ранее на основании изучения экстремофильных видов было установ-
лено, что их ключевой особенностью являются принципиально скорректированные способы упаков-
ки ДНК и организации транскрипции [69] в целях повышения степени их защиты от неблагоприят-
ных условий, что характерно, однако, только для прокариот. А вот у экстремобионтов (как прокариот,
так и эукариот) отмечается наличие особых участков генома, обеспечивающих специализированную
биохимическую продукцию [64].

Рис. 5. Схема расселения видов бычковых рыб в Азово-Черноморском бассейне (из [39])
Fig. 5. Dispersion scheme of Gobiidae species in the Sea of Azov – the Black Sea basin (from [39]). Left to
right are total number of species (32), species in deltas and estuaries (14), species that are currently settled along
rivers (10)

Детальное исследование особенностей экстремобионтов-позвоночных и связи с глобальными гео-
климатическими изменениями проведено нами на примере рыб рода Oreoleuciscus― эндемиков Цен-
тральной Азии. Известно, что его предковые формы на рубеже плейстоцена и плиоцена подверглись
катастрофическому воздействию в результате извержения хангайского супервулкана и последовавшего
глобального похолодания [43]. При этом Oreoleuciscus оказались практически единственными предста-
вителями богатой миоценовой фауны, пережившими данную катастрофу. В настоящее время диапазон
условий обитания видов этого рода выходит далеко за пределы оптимальных и в целом весьма широ-
ких для подавляющего большинства рыб семейства Cyprinidae по всей совокупности основных физико-
химических лимитирующих факторов (температура, минерализация воды, давление и т. п.) (рис. 6) [2].
Генетико-биохимическое и молекулярно-генетическое изучение видов рода Oreoleuciscus позволило
выявить несколько принципиальных особенностей группы [34, 38]. Обнаружены специализирован-
ные преобразования изоферментов и локусов, их кодирующих, по лактатдегидрогеназе и глюкозо-6-
фосфатдегидрогеназе. На основании анализа изменчивости локуса cyt b мтДНК показано, что для груп-
пы характерны исключительно высокие темпы накопления нуклеотидных замен, обеспечивших неве-
роятно большие скорости дивергенции группы и её диверсификации в сравнении с таковыми других

Морской биологический журнал 2018 Том 3 № 2



ЭВОЛЮЦИОННАЯ ЭКОЛОГИЯ ВОДНЫХЖИВОТНЫХ: КОНЦЕПЦИЯ, ПРЕДМЕТ, ОПЫТ ПРИМЕНЕНИЯ… 11

Рис. 6. Диапазоны значений некоторых абиотических факторов для видов семейства Cyprinidae в целом (1)
и для видов рода Oreoleuciscus (2)
Fig. 6. Ranges of some abiotic factors for the species of the Cyprinidae family as a whole (1) and for the species
of the Oreoleuciscus genus (2)

таксонов семейства. Так, дивергенция видов в роде происходила от 5,5 до 3,0 млн лет назад (рис. 7), то-
гда как в целом для других видов из различных родов карповых время дивергенции видов колеблется:
она происходила от 70 до 35млн лет назад. Аналогичные молекулярно-генетические результаты полу-
чены для другой группы экстремобионтов―для видов рыб р.Tribolodon―угаи (эндемиков Японского
моря) [73]. Данные виды рыб сформировались в период активной талассократической фазы в регионе
Дальнего Востока; к настоящему времени они являются фактически единственными представителя-
ми семейства карповых, которые основное время жизненного цикла, за исключением нереста, прово-
дят в морских условиях. У таких экстремобионтов, как алтайские османы и угаи, наблюдаются высо-
кие уровни морфологической изменчивости и отмечается способность к образованию внутривидовых
дискретных морфо-экологических форм (рис. 8).

Сходная картина формообразования наблюдается и у видов р. Thymallus в регионе Центральной
Азии (рис. 9A, рис. 9B) [35, 40].

Все вышеизложенное даёт основание предполагать, что необычайно высокая скорость нуклеотид-
ных преобразований обеспечивает формирование экстремобионтности и предоставляет этим видам
возможность успешного преодоления и выживания в условиях глобальных геоклиматических ката-
строф. Таким образом, основными эволюционными стратегиями экстремобионтов являются форми-
рование специализированных генетических комплексов и ускорение нуклеотидных замен. Особен-
ности экологических стратегий экстремобионтов заключаются в приспособленности как к гиперкри-
тическим, так и к нормальным условиям существования. Это позволяет экстремобионтам эффек-
тивно и с высоким уровнем конкурентоспособности адаптироваться к новым средовым условиям
и расширять ареалы.
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Рис. 7. Дендрограмма, отражающая филогенетические взаимосвязи между гаплотипами цитохрома b Ал-
тайского османа на территории Монголии (по [38])
Fig. 7. A dendrogram reflecting the phylogenetic relationships between haplotypes of cytochrome b of the Altai
osman on the territory of Mongolia (by [38]). English version of the figure is available as a supplementary file at
https://doi.org/10.21072/mbj.2018.03.2.01

Рис. 8. Виды рода Oreoleuciscus и морфо-экологические формы O. potanini в водоёмах Монголии
Fig. 8. Species of the genus Oreoleuciscus and morpho-ecological forms of O. potanini in the reservoirs of
Mongolia
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Механизмы согласования работы геномов разных видов. Ключевой проблемой в понимании эволю-
ционной и экологической значимости межвидовой гибридизации является проблема эффективной
коадаптации геномов скрещивающихся видов, которая касается не только чужеродных ядерных ге-
номов, но и их ядерно-цитоплазматических взаимодействий. Известно, что сочетание в гибридном
геноме мтДНК одного вида и ядерной ДНК другого может сообщать эволюции последнего дополни-
тельную направленность, что позволяет рассматривать гибриды в качестве живой модели для изуче-
ния проблемы согласования работы разных геномов в онтогенезе, особенно в таком его критическом
периоде, как раннее развитие [19, 25]. В контексте эволюционной теории амфимиксис и апомиксис
противопоставляются как две системы размножения эукариот, ведущие к альтернативным генетиче-
ским последствиям [24]. Амфимиксис (= эугамия, половое размножение, бисексуальное размноже-
ние) определяет рекомбинантный тип наследования, при котором потомки генетически отличаются
друг от друга и от обоих родителей. Апомиксис (= агамия, бесполое размножение, вторично беспо-
лое размножение, однополое размножение, партеногенез) определяет клональный тип наследования,
при котором потомки генетически идентичны друг другу и родительской особи. До недавнего времени
у высших животных, в том числе у позвоночных, был известен только один способ апомиктического
размножения ― клонирование соматического генома самки в зародышевом пути (партеногенез). Это
позволяло рассматривать апомиксис и партеногенез как одно и то же явление [91], а переход к тели-
токии и клональному наследованию ― как один и тот же шаг в эволюции систем размножения [41].
Такой шаг предполагает кардинальную редукцию полового процесса (в результате наблюдается исклю-
чение синкарии и гаплофазы), и развитие яйца происходит без оплодотворения, а значит, данный шаг
возможен только при накоплении и «счастливом» сочетании нескольких или многих генетических
факторов (мутаций), определяющих эти процессы. Вероятность такого события очень низка, что и
объясняет редкость, случайность и независимость появления партеногенетических видов. Межвидо-
вая гибридизация способствует возникновению партеногенеза, создавая условия для реализации му-
таций, накопившихся в изолированных популяциях. В частности, у позвоночных известно немногим
более 50 партеногенетических видов, что составляет примерно одну тысячную от общего числа видов,
и все они гибридного происхождения [65, 88]. По нашему мнению, открытие гибридогенеза в ком-
плексах рыб Poeciliopsis ‘monacha’ и бесхвостых амфибий Rana ‘esculenta’ [63, 78, 79, 86, 87] вызвало
эффект домино в этой системе представлений о природе, генезисе и эволюционной роли апомиксиса.
Как правило, гибридогенетические формы передают по наследству гаплоидный геном только одного
из родительских видов, гаплотип другого элиминируется в процессе гаметогенеза. Аллодиплоидная
структура соматического генома восстанавливается заново в каждом поколении при возвратном скре-
щивании с родительским видом — донором отвергнутого генома. Поэтому гаплофаза, синкария, рав-
ноправное участие мужского и женского геномов в развитии фенотипов, генетическая изменчивость
потомства—обязательные условия гибридогенеза. Сохраняется единственный признак, позволяющий
относить гибридогенез к апомиктической системе размножения, ― клональное наследование одного
генома (моноклональность).

ГибридогенезRana esculenta более примитивен. Зелёная лягушка―бисексуальный вид, лишь неко-
торые популяции которого представлены только самцами или исключительно самками. Диплоидные
и триплоидные особи обоих полов в норме производят гаплоидные гаметы с хромосомным набором
лишь одного из родительских видов. Некоторые диплоидные самцы способны продуцировать гапло-
идные гаметы обоих родителей, а некоторые диплоидные самки ― как гаплоидные гаметы одного
из родителей, так и гаметы с соматическим набором хромосом, однако эта гетероклональность никогда
не представлена в максимально возможном виде— одновременном клонировании всех трёх вариантов
(два гаплоидных родительских генома и диплоидный соматический).

В комплексе же Poeciliopsis гибридные популяции представлены только самками, диплоидные ра-
сы размножаются гибридогенетически, а триплоидные — гиногенетически. Диплоидные самки все-
гда клонируют лишь гаплоидный геном материнского вида (‘monacha’), а триплоидные — только свой
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Рис. 9. Виды (A) и морфо-экологические формы (B) монгольского хариуса Центрально-Азиатского бес-
сточного бассейна. A ― кластеризация таксонов хариусов по цитохрому b, выраженная в абсолютной вре-
менной шкале (млн лет), шкала внизу рисунка (из [40]). B ― морфо-экологические формы монгольского
хариуса (из [35])
Fig. 9. Species (A) and morpho-ecological forms (B) of the Mongolian grayling of the Central Asian drainage
basin. A is clustering of grayling taxa by cyt b, expressed in absolute time scale (million years), the scale is at the
bottom of the figure (from [40]). B illustrates morpho-ecological forms of the Mongolian grayling (from [35])
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соматический геном. Это разные, генетически изолированные ‘parthenospecies’ с разными цитогене-
тическими механизмами клонирования. Таким образом, обе природные модели гибридогенеза могут
рассматриваться как последовательные этапы перехода от бисексуальной формы апомиксиса к насто-
ящему партеногенезу.

У облигатно партеногенетического Poecilia formosa как триплоидные, так и диплоидные партено-
генетические формы представлены только гиногенетическими самками, при этом гаметогенез обеих
форм обеспечивается одним и тем же цитогенетическим механизмом, который существенно отличает-
ся от механизма у гиногенетических Poeciliopsis. В этом ряду партеногенез — конечный этап в эволю-
ции апомиктического размножения. Начальный этап находится за пределами всех стабилизированных,
имеющих специализированные механизмы, форм и видов апомиктов. Этот этап можно реконструиро-
вать таким же способом, каким реконструируется гипотетический общий предок в филогенетических
исследованиях, а именно путём отбрасывания апоморфных признаков и объединения плезиоморф-
ных, общих для всех представителей таксонов с архаическими особенностями, изредка встречающихся
у отдельных форм [71].

Архаическая гетероклональность гаметогенеза у отдельных особей зелёной лягушки позволяет рас-
сматривать жесткую моноклональность гибридогенетических и гиногенетических позвоночных как
апоморфный признак. Способность клонировать только гаплоидный или только соматический ге-
ном возникает независимо на основе первичной гетероклональности (т. е. способности одной осо-
би любого пола одновременно клонировать в гаметогенезе все три возможных типа геномов ―
оба гаплоидных родительских и диплоидный соматический). В качестве симплезиоморфных можно
выделить только два признака ― облигатную зависимость репродукции гино- и гибридогенетиков
от видов-предков и специфическую структуру диплоидно-полиплоидных комплексов (автодиплоид,
аллодиплоид и аллополиплоиды).

Мы предлагаем гипотезу первичного апомиксиса = проапомиксиса. Проапомиксис ― это система
гетероклонального размножения бисексуальных гибридов, которая не детерминирована наследствен-
ными факторами. Она автоматически формируется при гибридизации видов, геномы которых уже име-
ют значительные структурные различия. Рекомбинационная несовместимость родительских гаплоти-
пов вызывает неспецифическую системную реакцию (стресс) в зародышевом пути гибридов первого
поколения, в результате которой реализуются обе возможности отказа от рекомбинации― сегрегация
гаплотипов и клонирование соматических хромосомных наборов. В течение всего репродуктивного
периода такой гибрид производит гаплоидные гаметы обоих родительских видов и аллодиплоидные
гаметы. Ситуация стресса частично воспроизводится при скрещивании гибрида с любым из родите-
лей: аллодиплоидные гаметы и гаплоидные гаметы одного из родительских видов неизбежно входят
в состав гибридных зигот (триплоидных и диплоидных). Таким образом, ненаследственная модифи-
кация гаметогенеза может продолжаться в ряду поколений, но она обратима. Любой из гаплотипов
при встрече со своим гомологом возвращается в лоно амфимиктической популяции родительского ви-
да (рис. 10). Наблюдатель, для которого интрогрессия ― единственный признак удачной межвидовой
гибридизации, будет интерпретировать результат проапомиксиса как гибридизацию без последствий,
то есть «гибридизацию от случая к случаю» категорий a) и b) по классификации Э. Майра (1968) ―
наиболее распространённый тип естественной отдалённой гибридизации во всех таксонах позвоноч-
ных [24]. Таким образом, и классическое объяснение гибридизации «без последствий» (дивергенция
геномов ― постзиготическая изоляция), и гипотеза проапомиксиса построены на общем основании.
Если эта система размножения реально существует, она будет обнаруживаться везде, где отсутствует
полная стерильность случайных гибридов.
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Рис. 10. Принципиальная схема проапомиксиса (A) в сравнении со схемами гибридогенеза (B) и гиноге-
неза (C). Схемы гибридо- и гиногенеза приведены по [87]. А, К, M, L ― гаплоидные геномы
Fig. 10. Principal scheme of proapomixis (A) in comparison with the schemes of hybridogenesis (B) and
gynogenesis (C). The hybridogenesis and gynogenesis schemes are given by [87]. A, K, M, L are haploid genomes
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Нами изучена репродукция самого известного гибрида этой категории в ихтиофауне Европы ―
гибрида плотвы Rutilus rutilus L. и леща Abramis brama L. ― с применением методических подходов,
которые использовались для доказательства клонального наследования у гиногенетических и гибри-
догенетических позвоночных (идентификация гамет по размерам геномов, анализирующие скрещива-
ния, оценка изменчивости потомства по моногенным и полигенным признакам). Плотва и лещ― наи-
более массовые и самые изученные виды карповых рыб ихтиофауны Европы, относящиеся к разным
таксономическим трибам.

Роды Rutilus и Abramis дивергировали не позднее 30млн лет назад [52]. Морфологические раз-
личия этих видов более значительны, чем различия бисексуальных видов в комплексах Poeciliopsis
и Rana esculenta. Оба вида имеют одинаковое число хромосом (2n = 50), но значительно отличают-
ся по размерам геномов (плотва ― 2,0 пкг/2С, лещ ― 2,6 пкг/2С ([8])). Лещ и плотва перманентно
скрещиваются на всём протяжении совместного ареала. В некоторых водоёмах Европы неоднократно
отмечались вспышки массовой гибридизации [66, 74, 76]. Самки и самцы гибридов фертильны, одна-
ко доказательства того, что естественная гибридизация идёт дальше гибридов F1, отсутствуют, интро-
грессия не обнаружена ни в одном случае, несмотря на использование молекулярных методов анали-
за [85]. Неизвестны и самовоспроизводящиеся популяции гибридов, которые могли бы существовать
самостоятельно или в контакте хотя бы с одним родительским видом.

Путём индивидуальных реципрокных скрещиваний получено несколько генераций гибридов F1
и исследована их изменчивость (объём совокупной выборки составил 1600 экз.). Все гибриды были
аллодиплоидами (2n = 50) по размерам геномов, они были гетерозиготными по мономорфным диагно-
стическим локусам и имели промежуточные между таковыми родительских видов значения диагности-
ческих морфологических признаков. Чтобы избежать принципиальных затруднений, связанных с ин-
терпретацией плоидности женских гамет и потомства (второе деление мейоза в оогенезе позвоночных
обычно происходит после оплодотворения яйцеклетки), цитометрию применяли только для анализа
гаметного пула самцов. Соответственно, лишь гибридные самцы были использованы при проведении
анализирующих скрещиваний с самками родительских видов.

Установлено, что гаметный пул любого самца гибрида F1 содержит три класса подвижных жизне-
способных сперматозоидов, два из которых по размерам ядер идентичны таковым родительских видов,
а третий составляют гигантские спермии, размеры ядер которых в среднем в два раза превышают тако-
вые в первых двух классах (рис. 11). Примерно третья часть сперматозоидов представлена дефектными
клетками, подвижность которых отсутствует или значительно снижена, а размеры ядер промежуточны
между таковыми классов мелких и гигантских сперматозоидов. В сперме родительских видов подоб-
ный размерный полиморфизм никогда не наблюдается.

По мере созревания гибридов F1 были поставлены анализирующие индивидуальные скрещива-
ния самцов П×Л и Л×П с самками обоих родительских видов. В потомстве каждого скрещивания,
вне зависимости от реципрокного варианта гибридного самца, наблюдалось согласованное расщепле-
ние по всем диагностическим признакам, в результате чего восстанавливались тип родителя, с которым
производилось скрещивание, и тип гибрида первого поколения (представлен диплоидными (2n = 50)
особями), и появлялась группа триплоидов (2n = 75), особи которой были промежуточными между ги-
бридом F1 и соответствующим родительским видом по всемморфологическим признакам и имели гете-
розиготные фенотипы диагностических локусов. Отсутствие рекомбинации по всем диагностическим
признакам (моногенным и полигенным) родительских видов свидетельствует о клональном характе-
ре наследования. Это подтверждается существенным снижением изменчивости количественных мор-
фологических признаков во всех фенотипических классах. Генетическая изменчивость определяется
только разнообразием гаплотипов амфимиктической самки. Изменчивость по аллелям трёх полиморф-
ных локусов (LDH, AAT, Px) у бэккроссов наблюдается лишь в случае гетерозиготности самок (табл. 1).
Результаты бэккроссирования соответствуют комбинаторике трёх типов жизнеспособных сперматозо-
идов гибридов с гаплотипами самок родительских видов (табл. 2): потомство от скрещивания любого
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Рис. 11. Препараты окрашенных ядер сперматозоидов из эякулятов родительских видов (A ― лещ, B ―
синец, C ― плотва) и гибридов F1 (D ― плотва × лещ, E ― плотва × синец) (из [53])
Fig. 11. Preparations of stained sperm nuclei from ejaculate of parental species (A – bream, B – blue bream,
C – roach) and hybrids of F1 (D – roach × bream, E – roach × blue bream) (from [53])

гибридного самца с самками обоих родительских видов представлено пятью дискретными генотипи-
ческими группами ― автодиплоидами двух родительских видов, аллодиплоидами типа гибридов F1
и двумя симметричными группами аллотриплоидов.

Поливариантность гаметогенеза, а именно способность каждой отдельной особи гибрида перво-
го поколения одновременно продуцировать гаплоидные гаметы обоих родительских видов, амфиди-
плоидные и анеуплоидные гаметы, исключает специальную генетическую детерминацию механизмов
клонирования и вполне может быть интерпретирована как неспециализированная системная реакция,
вызванная взаимодействием негомологичных гаплотипов в зародышевом пути (стрессовая реакция,
называемая germ-line stress).

Для доказательства того, что отказ от рекомбинации― общее свойство дивергировавших геномов,
мы провели по той же схеме исследования гибридов плотвы и другого представителя рода Abramis,
синца A. ballerus, которые никогда не скрещиваются в природе. В лабораторных условиях были синте-
зированы генерации реципрокных гибридов F1 и проведены возвратные скрещивания самцов гибридов
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П×С и С×П с самками родительских видов. Как гаметная продукция самцов F1, так и их бэккроссное
потомство характеризуются теми же особенностями, что и бэккроссы плотвинно-лещевых гибридов.
Единственным отличием являлось значительное повышение долей диплоидных и анеуплоидных гамет
и триплоидов (последние составляли от 50 до 100% в отдельных скрещиваниях). В целом эксперимен-
тальные данные соответствуют теоретическим ожиданиям и могут рассматриваться как доказательство
гипотезы проапомикиса. Высокий процент «летальных» анеуплоидных гамет свидетельствует об отсут-
ствии специализированных механизмов гаметогенеза у обоих экспериментальных гибридов. В резуль-
тате эффективность бэккроссирования, а тем более межгибридного скрещивания, значительно ниже,
чем эффективность гибридизации родительских видов.

Репродуктивные возможности трёх дискретных генотипических классов бэккроссов априорно раз-
личны: у аллодиплоидов они столь же низки, что и у гибридов F1, у аллотриплоидов они проблема-
тичны и в лучшем случае те же, что и у предыдущей группы, автодиплоиды же ничем не отличают-
ся от особей родительских видов, кроме гибридного происхождения, и размножаются амфимиктиче-
ски (рис. 12). Отсюда следует, что проапомиктические гибриды эффективно участвуют в репродук-
ции обоих родительских видов, но не могут обеспечить собственного воспроизводства. Относительная
численность аллоплоидных гибридов прогрессивно снижается в поколениях бэккроссов.

Проапомиксис как гетероклональная система размножения способен устойчиво функционировать
только при наличии положительной обратной связи между элементами «тройственного согласия»: по-
пуляции двух родительских видов обеспечивают воспроизводство гибридов F1, а гибриды оптимизиру-
ют эффективность размножения родительских популяций. Гибриды выполняют нетривиальную функ-
цию резервного фонда гаплотипов родительских видов. Этот фонд принимает уникальные гаплоид-
ные наборы, прошедшие рекомбинацию, обеспечивает их защиту, используя адаптивные возможно-
сти гибридного фенотипа, и возвращает в родительские популяции их собственные гаплотипы, тира-
жированные в процессе клонирования. В результате популяции видов-родителей получают адаптив-
ные преимущества клонального размножения (групповой отбор на уровне клонов гамет и полукло-
нов фенотипов) без его главного недостатка ― потери генетического разнообразия. Эта репродуктив-
ная стратегия обеспечивает быстрое повышение генетической приспособленности скрещивающихся
видов и их коэволюции, не затрагивая их генетическую суверенность. В этом смысле проапомиксис ―
нестандартный механизм стандартной эволюции, основанной на отборе временных генных ассоциаций
в генетически изолированных системах. Следовательно, основная роль проапомиксиса состоит в под-
держании и повышении устойчивости скрещивающихся видов при резких флуктуациях окружающей
среды. Это подтверждается вспышками массовой гибридизации при быстрых и значительных нару-
шениях местообитаний симпатрических видов. С другой стороны, проапомиксис ― единственный ре-
альный механизм эпистандартной эволюции. Аллоплоидия и клональное наследование сами по себе
не являются факторами генетической изоляции, как это предполагается классической моделью мгно-
венного видообразования. Популяции аллоплоидов — открытая система, генетическое разнообразие
которой создаётся и поддерживается потоками гаплотипов из родительских популяций. Эта система
устойчива во времени до тех пор, пока проапомиксис выполняет свою основную функцию. Длитель-
ный отбор способен обеспечить накопление генетических детерминантов, необходимых для устой-
чивого самовоспроизведения аллоплоидных форм, а следовательно, дать начало не только гибридо-
генетическим и гиногенетическим видам, но и бисексуальным тетраплоидам (рис. 12). Таким обра-
зом, по своим масштабам и значению проапомиксис сопоставим с факультативным апомиксисом выс-
ших растений, являясь для высших животных недостающим звеном между системами амфимиксиса
и регулярного апомиксиса.

При анализе особенностей морфогенеза, экспрессии генов, кодирующих изоферменты с ранней
и поздней активацией, и особенностей наследования фрагментов рДНК и мтДНК на ранних стадиях
развития (зигота, гаструляция, эмбрион перед вылуплением, эмбрион после вылупления с желточным
мешком, личинка, сеголетка) установлено, что асинхронный характер экспрессии ферментов с ранней
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Таблица 1. Генотипы полиморфных локусов в дискретных группах бэккроссов комплекса скре-
щиваний «плотва ― лещ»
Table 1. Genotypes of polymorphic loci in discrete groups of backcrosses of the cross-breeding
complex ‘roach – bream’

Генерация Родители, Плоидность PXD LDH AAT
потомство Генотип f Генотип f Генотип f

П×П -Л Самка 2n a/a a/a a/a
Самец 2n a/c a/c a/d

BC ‘П’ 2n a/a 1,00 a/a 1,00 a/a 1,00
‘Т’ 3n a/a/c 1,00 a/a/c 1,00 a/a/d 1,00

Л×П-Л Самка 2n d/f c/c c/c
Самец 2n a/f a/c a/d

BC
‘Л’ 2n d/f 0,40 c/c 1,00 c/d 1,00

f/f 0,60

‘F1’ 2n a/d 0,44 a/c 1,00 a/c 1,00
a/f 0,56

Л×П-Л Самка 2n c/d c/c c/d
Самец 2n a/d b/c a/f

BC

‘Л’ 2n c/d 0,67 c/c 1,00 c/f 0,33
d/d 0,33 d/f 0,67

‘F1’ 2n a/c 0,47 b/c 1,00 a/c 0,40
a/d 0,53 a/d 0,60

‘Т’ 3n a/c/d 0,33 c/c/b 1,00 a/c/f 0,50
a/d/d 0,67 a/d/f 0,50

Л×П-Л Самка 2n c/d c/c d/f
Самец 2n a/c a/c a/f

BC
‘Л’ 2n c/c 0,72 c/c 1,00 d/f 0,43

c/d 0,28 f/f 0,57

‘F1’ 2n a/c 0,44 a/c 1,00 a/d 0,33
a/d 0,56 a/f 0,67

Таблица 2. Комбинации гаплоидных геномов при скрещивании самок чистых видов и самцов
гибридов F1
Table 2. Combinations of haploid genomes in crossing females of pure species and males of
hybrids F1

Типы геномов
гамет ♂♂

Типы геномов
гамет ♀♀ Гибриды F1 (AB)

A B AB
Виды AA A AA AB AAB
Виды BB B BA BB BBA

активацией подчиняется материнскому эффекту и сохраняется только до вылупления, а у ферментов
с поздней активацией экспрессия синхронизирована с самого начала их активности. После вылупления
экспрессия по всем ферментам имеет синхронный характер.

Синхронный характер экспрессии ферментов с поздней активацией приурочен к завершающим
этапам эмбрионального и личиночного периодов, что указывает на достижение скоординированно-
сти в работе родительских генов. Во всех случаях асинхронной экспрессии зафиксирована связь
с наличием в зародыше значительных запасов желтка. Синхронный характер экспрессии ферментов
имел место на стадиях развития либо с меньшим количеством желтка (завершение эмбрионального
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и начало личиночного периодов), либо с полным его исчерпанием (завершение личиночного периода,
стадия «сеголетка»). Выявлена связь между скоростью морфогенеза и последовательностью экспрес-
сии материнских и отцовских генов в раннем развитии гибридов рыб. Установлено, что матроклинный
характер скорости морфогенеза гибридов первого поколения на ранних этапах развития имеет в своей
основе асинхронный характер экспрессии ферментов с ранней активацией. Результаты исследований
позволили предположить наличие последовательной смены и согласованного взаимодействия в ран-
нем развитии регуляторных систем двух типов ― цитоплазматической и ядерной. Их взаимодействие
обеспечивает согласованность работы структурных генов зародыша, что определяет, в свою очередь,
достижение метаболического и морфогенетического гомеостазов [36]. Вылупившаяся личинка гибри-
да обладает необходимым потенциалом для выживания, а также для активного освоения внешней сре-
ды на последующих этапах собственного развития, представляющих собой совокупную реализацию
эндогенных материнских ресурсов и синхронизированных родительских генов.

Анализ особенностей наследования рибосомного кластера ДНК показал, что после бластуляции,
начиная с гаструлы и на всех последующих стадиях, в потомстве наблюдалось расщепление: часть эм-
брионов и личинок утрачивала один из родительских вариантов ITS1 [37]. Как правило, элиминиро-
вался отцовский вариант, однако на стадии «эмбрион перед вылуплением» у одной особи была отмече-
на элиминация материнского варианта. Несмотря на элиминацию одного из родительских вариантов
ITS1, все потомки по трём микросателлитным локусам были гетерозиготами, содержащими один ма-
теринский и один отцовский аллели. Таким образом, особи с одним родительским ITS1 фрагментом
оказались гибридами с нетипичным наследованием ядерных рибосомных генов (рис. 13). При анализе
скрещиваний на гибридную самку выявлены случаи, когда гибридная самка и самец чистого вида име-
ют мтДНК разных видов, в потомстве преобладает гибридный генотип рДНК, в скрещиваниях, когда
мтДНК совпадает у самки и самца, преимущество имеют гомозиготы, что хорошо согласуется также
с морфологическими данными. При анализе морфологической изменчивости выявлено, что в скрещи-
ваниях, когда самка и самец имели мтДНК разных видов, потомство наследовало преимущественно
гибридный морфотип, по типу F1, если же мтДНК гибридной самки и самца чистого вида совпадали,
потомки имели морфотип, близкий к одному родительскому типу. Внутригрупповой дифференциации
бэккроссов от возвратных скрещиваний на гибридную самку, как в случае возвратных скрещиваний
на гибридного самца, не обнаружено. Согласование мтДНК одного вида с ядДНК другого вида, а так-
же ядерных геномов обоих видов между собой происходит, вероятно, во время своеобразного симби-
оза, когда гаплоидные геномы плотвы и леща объединены в геноме гибрида первого поколения. Нук-
леотидные различия локусов митохондриальной и ядерной ДНК двух видов не столь принципиальны
для формирования гибридного генома; гораздо важнее достичь согласования регуляторных последо-
вательностей родительских геномов [70], к которым относятся повторы ДНК и интроны, в частности
межгенные спейсеры (ITS).

Очевидно, что существуют не только структурные, но и динамические способы кодирования, хра-
нения, передачи и обмена наследственной информацией. Обнаруженное на стадии гаструлы домини-
рование рибосомных генов одного из видов у гибридов F1 является прямым следствием согласования
работы контаминированных гомеологичных геномов на этапе инициации ядерного генома гибридного
зародыша и запуска морфогенеза [16, 18, 19, 20]. До стадии бластулы синтез белка зародыша идёт
на материнских мРНК, и то, что рибосомные гены оказываются чувствительными при запуске ядер-
ного генома гибрида, вполне закономерно, поскольку рассматриваемый кластер рибосомных генов и,
в частности, ITS1 фрагмент непосредственным образом связаны с процессами инициации сплайсинга
и формированием зрелой яДНК и рибосом. При анализе вклада отцовской и материнской наследствен-
ности выявлена неравная доля гибридов с одним ITS1 фрагментом в реципрокных скрещиваниях.
Вероятно, наблюдаемый нами эффект является прямым следствием гомогенизации структуры «род-
ственных», но существенно различающихся пар генов рДНК к одному из родительских типов при со-
гласовании работы геномов разных видов. Такая гомогенизация может осуществляться путём генной
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Рис. 12. Схема эволюционных последствий проапомиксиса
Fig. 12. The scheme of evolutionary consequences of proapomixis. English version of the figure is available as
a supplementary file at https://doi.org/10.21072/mbj.2018.03.2.01
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Рис. 13. Принципиальная схема элиминации ITS1 фрагмента у межвидовых гибридов леща и плотвы пер-
вого поколения
Fig. 13. Principal scheme of elimination of ITS1 fragment in interspecific hybrids of bream and
roach of the first generation. English version of the figure is available as a supplementary file at
https://doi.org/10.21072/mbj.2018.03.2.01

конверсии [32]. В эволюционном плане конверсия имеет прямое отношение к поддержанию стабиль-
ности генетического материала, которое осуществляется путём предотвращения кроссинговера между
дивергировавшими ДНК.

Таким образом:
• вспышки массовой гибридизации наблюдаются, как правило, при резком изменении экологических
условий местообитаний;

• гибриды первого поколения, обладающие повышенной приспособленностью в нарушенных место-
обитаниях, способствуют тем самым сохранению конкретных геномов обоих родительских видов;

• тиражирование родительских геномов при размножении гибрида создаёт возможность группового
отбора не по отдельным группам сцепления или генным ассоциациям, а по всему гаплоидному
геному;

• в потомстве гибридов восстанавливаются чистые виды с наиболее адаптированными к изменив-
шимся условиям геномами;

• резко повышается приспособленность видов, пребывающих в экстремальных условиях;
• интрогрессия мтДНК обеспечивает адаптивные преимущества клонов и полуклонов прежде всего
в экстремальных условиях.
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Основные итоги. Закономерный результат понимания любой биологической дисциплины эволю-
ционной направленности ― определение её места в объяснении хода эволюции. Продемонстрирован-
ные нами примеры позволяют внести весьма существенные и важные уточнения в теорию эволюции,
в частности в модель неравномерной эволюции. Основные закономерности неравномерной эволюции
постулированы Симпсоном [31], Карсоном [61] и Стэнли [84] и уточнены А.П. Расницыным [29]. Про-
анализировав эти исследования, мы пришли к выводу, что особенности адаптивных стратегий видов
после прохождения геоклиматического кризиса заключаются в формировании специализированных
механизмов, обеспечивающих приспособленность как к экстремальным, так и к нормальным усло-
виям существования. В результате достигаются высокая экологическая пластичность, быстрое видо-
образование, способность к формированию внутривидовых дискретных морфо-экологических форм,
способность быстрого перехода от инадаптивной эволюции к эвадаптивной, возможность успешного
преодоления и выживания в условиях глобальных геоклиматических катастроф. В свою очередь, этот
вывод позволил разработать оригинальную комплексную схему цикличности эволюции, основанную
на взаимодополнении генетических и эпигенетических механизмов (рис. 14).

Поскольку любой адаптивный успех в расширении ареала является эволюционным событием, мы
также предприняли попытку оценить успехи расселяющихся видов с эволюционной точки зрения.
В этом смысле наиболее актуальными оказались подходы, развиваемые в рамках ЭТЭ [29, 30, 48,
49, 89]. Согласно этой концепции, непосредственным предметом эволюции являются не гены, а це-
лостные системы развития, флуктуации которых стабилизируются в качестве необратимых изменений.
На уровне особей материалом отбора служат носители разнонаправленных формообразовательных ре-
акций (морфозов), реализуемых системой при отклонении условий от нормальных. Отбор на осуществ-
ление предпочтительной аберрации, реализуемой неидентичными носителями, превращает её в насле-
дуемое изменение, постепенно замещающее прежнюю норму. Устойчивость (наследуемость) нормы
зиждется здесь на регулятивных взаимодействиях внутри системы, создаваемой отбором и канали-
зирующей определённую траекторию развития. Проще говоря, наиболее успешных вселенцев долж-
но роднить такое качество, как способность к морфо-экологическому формообразованию. Более того,
эта способность будет реализовываться независимо от наличия и степени генетического разнообразия,
преадаптированности или климатической зональности происхождения. Потеря генетической изменчи-
вости компенсируется возникновением и реализацией дискретных онтогенетических программ. Это
определяет, в свою очередь, не только адаптивный, но и эволюционный успех.

Один из ключевых механизмов, обеспечивающих переход от инадаптации к эвадаптации, ― яв-
ление естественной отдалённой гибридизации, хотя, как мы уже упоминали, продолжительное время
большинство исследований данного явления были направлены на обнаружение эффектов интрогрес-
сии генов и эколого-генетических последствий инкорпораций, а также на поиск универсальных мар-
керов для идентификации гибридов. Вместе с тем более существенной проблемой в понимании эво-
люционной и экологической значимости межвидовой гибридизации является проблема эффективной
коадаптации геномов скрещивающихся видов. Сочетание у отдалённых гибридов разнородных гено-
мов может сообщать эволюции последнего дополнительную и многополярную направленность, что
позволяет рассматривать гибриды в качестве живой модели для изучения проблемы согласования ра-
боты разных геномов в онтогенезе, особенно в таком его критическом периоде, как раннее развитие.
Предполагается, что успешность гибридизации обеспечивается путём формирования генетической
программы системного отклика в ответ на структурные преобразования генома [22, 46]. Наиболее
эффективно коадаптация негомологичных геномов может обеспечиваться премейотической сегрега-
цией родительских геномов; более того, упорядочение и пространственное разобщение гаплоидных
геномов после сингамии позволяет преодолеть даже значительные различия в последовательностях
ДНК [3, 53]. Функциональное взаимодействие родительских субгеномов, особенно рибосомного кла-
стера ДНК, играющего ключевую роль в процессах сплайсинга и транскрипции, у гибридов остаётся
недостаточно изученным. Доказано, что следствием этого взаимодействия являются многочисленные
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Рис. 14. Комплексная модель цикличности эволюции, её механизмов и последствий в развитии базовых
моделей неравномерности эволюции по [29, 31, 61, 84]
Fig. 14. A complex model of the cyclicity of evolution, its mechanisms and consequences, to the development
of basic models of the uneven evolution according [29, 31, 61, 84]. English version of the figure is available as a
supplementary file at https://doi.org/10.21072/mbj.2018.03.2.01

эпигенетические явления, такие как изменения в модификации гистонов и ДНК, дифференциаль-
ная экспрессия многих генов, активация транспозонов, амплификация или делеция определённых
участков генома [54, 75, 83].

Основным итогом наших изысканий в этой области стало не только обнаружение принципиально
новой системы размножения позвоночных животных, но и определение эволюционно-экологических
последствий естественной отдалённой гибридизации. Вспышки массовой гибридизации наблюдаются,
как правило, при резком изменении экологических условий местообитаний. Гибриды первого поко-
ления, обладающие повышенной приспособленностью в нарушенных местообитаниях, способствуют
тем самым сохранению конкретных геномов обоих родительских видов. Тиражирование родительских
геномов при размножении гибрида создаёт возможность группового отбора не по отдельным группам
сцепления или генным ассоциациям, а по всему гаплоидному геному. В потомстве гибридов восстанав-
ливаются чистые виды с наиболее адаптированными к изменившимся условиям геномами. Резко по-
вышается приспособленность видов, пребывающих в экстремальных условиях. Интрогрессия мтДНК
обеспечивает адаптивные преимущества клонов и полуклонов при экстремальных условиях.
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EVOLUTIONARY ECOLOGY OFWATER ANIMALS:
CONCEPT, SUBJECT, EXPERIENCE FOR APPLICATION

IN THE ANALYSIS OF BREEDING SYSTEMS

Yu.V. Slynko

Kovalevsky Institute of Marine Biological Research RAS, Sevastopol, Russian Federation
E-mail: yslynko@mail.ru

The basic concepts in the field of evolutionary ecology are presented. A brief historiography of the question
is given, the prerequisites for the emergence of this section of biology are given. The definitions of the sub-
ject of the study of the discipline in question, as well as brief characteristics of the objects of study, basic
concepts and methodological approaches are given. It is pointed out that evolutionary ecology is a section
of evolutionary teaching focused on the study of the adaptation and evolution of communities of species,
faunas and biogeocenoses. It is emphasized that the subjects of evolutionary ecology studying are species
and their populations as well as communities, cenoses and ecosystems. The main idea of the work is re-
duced to an attempt to implement the epistemological synthesis of two basic methodological approaches: the
ecosystem and population approaches. Two preferential methodological approaches in the field of evolution-
ary ecology are considered: firstly, it is genetic one, namely, population genetic (based on the dynamics of
frequencies of polymorphic genes), molecular genetic (dynamics of pairs of nucleotides) and evolutionary
genetic (phylogeography and molecular phylogeny); secondly, it is epigenetic one, in particular, the analysis
of the developmental trajectories of morphological structures. The principal characteristics of the evolution-
ary ecology peculiarities of aquatic animals are postulated. An attempt has been made to justify the fact that
the evolutionary ecology of aquatic organisms as a whole is of greater interest for studying the processes of
adaptation and evolution than terrestrial. In the aquatic environment, all the factors of abiotics, the type of re-
production and the nature of isolation acquire a somewhat greater significance for evolution. The main items
of the subject are provided with research materials, which served as the basis for developing their own ideas
about evolutionary ecology. The work is significantly concentrated on the problems of evolutionary and eco-
logical importance of interspecific hybridization, in particular on the effective co-adaptation of the genomes
of the crossed species. The combination of heterogeneous genomes among remote hybrids can make the
evolution of genomes go along to additional and multipolar orientation, which allows to consider hybrids as
a living model for studying the problem of coordinating the work of different genomes in ontogenesis, espe-
cially during a critical period of early development. It is assumed that the success of hybridization is provided
by the forming of a genetic program of a system response to structural transformations of the genome. The
main result of our research in this field has not only been the discovery of a fundamentally new system of
vertebrates reproduction, but also the evolutionary-ecological consequences of natural remote hybridization.
Keywords: evolution, ecology, epigenetics, genetics, biosphere, ecosystem, population, species, hydrobiont
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