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Рассмотрены литературные источники и собственные публикации по молекулярной эволюции, а
также приложение новых молекулярно-генетических данных к систематике и проблематике гене-
тической дивергенции различных группировок организмов, преимущественно животных. Прове-
ден сравнительный анализ и даны оценки состоятельности использования молекулярных маркеров
для идентификации видов, включая предложенный одним из авторов подход для описания биологи-
ческого разнообразия в рамках глобальной программы ДНК-штрихкодирования. Затронуты вопросы
идентификации гибридов и распространенности генетической интрогрессии. Выяснено: 1. Для иден-
тификации гибридов и оценки интрогрессии или потока генов наиболее подходит комбинация мар-
керов ядерной ДНК (яДНК) и митохондриальной ДНК (мтДНК). 2. Имеющиеся факты об измен-
чивости яДНК и мтДНК убеждают в существовании генетической интрогрессии для многих таксо-
нов животных и растений. Однако даже для широких гибридных зон, например комплекса мидий
Mytilus ex. group edulis, интрогрессия может быть весьма ограниченной для значительной части аре-
ала или асимметричной, таким образом сохраняя нетронутыми, по меньшей мере, некоторые таксоны.
3. Принимая, что бисексуальные морские и наземные виды подвержены генетической интрогрес-
сии, как это обнаружено для довольно большого числа таксонов, надо согласиться также с тем, что
ортодоксальная биологическая концепция вида (БКВ), постулирующая отсутствие потока генов
между видами, не является адекватной, в том смысле, что многие зоологические или таксономиче-
ские виды в настоящий момент времени еще не достигли стадии биологического вида. Тем не ме-
нее, также очевидно, что раньше или позже, но они становятся биологическими видами. Данное за-
ключение поддерживается с нескольких позиций: увеличенными генетическими расстояниями в
иерархии таксономических категорий и наименьшей дивергенцией на внутривидовом уровне по от-
дельным генам мтДНК, по полным митохондриальным геномам (митогеномам), а также по генам
яДНК. 4. Исследование генетической дивергенции среди рыб с использованием обширной базы
данных BOLD (www.boldsystems.org) обнаружило, что генные деревья для таксонов до уровня се-
мейства являются преимущественно монофилетичными, а межвидовые ретикуляции, соответ-
ственно, редкими для большинства генных деревьев. 5. Имеющиеся данные позволяют заключить,
что молекулярная эволюция и, в частности, генетическая дивергенция в иерархии таксонов в целом
хорошо согласуются с БКВ и неодарвинизмом, составляя теоретическую базу успешности ДНК-
штрихкодирования в мире животных, а также применимости и для других организмов.
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ВВЕДЕНИЕ

ДНК-штрихкодирование получило широкое
применение в биологии с 2003 г. (Hebert et al.,
2003a,b). Однако истоки приложения изменчиво-
сти биологических макромолекул, например, к
систематике и к эволюционной биологии имеют
давние корни (Антонов, Белозерский, 1961; Ан-

тонов и др., 1971; Zuckerkandl, Pauling, 1965; Hub-
by, Throckmorton, 1965; Nanney, 1982). В целом,
биологические молекулярные маркеры нашли
многочисленные сферы применения в зависимо-
сти от потребностей современного общества.
Биологический молекулярный маркер (ММ) –
это любая макромолекула живого организма, спо-
собная быть идентификатором определенной
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функции, результатов биохимического, популяци-
онного или эволюционного процесса. Изучение и
использование ММ уже стало новой ветвью биоме-
дицинской науки, о чем свидетельствует наличие
специальных журналов (Biomarkers, Journal of Cur-
rent Biomarker Findings, Biomarker Insights, DNA bar-
codes и др.). ММ применяются в биологии и ме-
дицине во многих областях. Можно отметить три
наиболее значимые.

1. ДНК-штрихкодирование (DNA barcoding).
ММ нашли применение в глобальной программе
переописания биологического разнообразия на
современной молекулярной и биоинформацион-
ной основе (iBOL, international barcode of life proj-
ect; www.ibol.org). В качестве стандартного марке-
ра, или ДНК-штрихкода, для большинства беспо-
звоночных и позвоночных животных используют
последовательность нуклеотидов (далее для крат-
кости – последовательность) гена Co-1, кодирую-
щего субъединицу 1 цитохромоксидазы c митохон-
дриальной ДНК (мтДНК). Для простоты работы, в
качестве штрихкода используется первая половина
гена длиной порядка 650 пар нуклеотидов (п.н.).
Для растений больше подходят другие ММ или
штрихкоды (Шнеер, Родионов, 2018; Жохова и
др., 2019). Основа успешной идентификации
изученных видов эукариот – низкая внутривидо-
вая изменчивость (слабые различия последова-
тельностей между особями одного вида), но на
порядок большая межвидовая дивергенция об-
разцов (между особями разных видов) – в сред-
нем примерно 0.5–1.0% и 10%, по данным для
животных (Картавцев, Ли, 2006; Картавцев, 2013;
Kartavtsev, 2009, 2011a,b, 2013a; Stoeckle, Thaler,
2018, fig. 2).

2. ММ для идентификации стад, линий и по-
род животных. Для этого уровня Co-1 и другие
ММ мтДНК не вполне подходят, поскольку отно-
сительно мало изменчивы внутри вида (хотя име-
ются исключения); обычно более консерватив-
ные у животных ММ ядерной ДНК (яДНК) еще
менее применимы на этом уровне. Наибольшую
результативность для выявления различий между
популяциями, породами, линиями животных и
для их паспортизации у высших организмов про-
являют локусы микросателлитных ДНК и одно-
нуклеотидные замены.

Одно из прикладных применений ММ – это
идентификация гибридов и инвазивных видов. В
связи с глобализацией и интенсификацией между-
народной торговли продуктами питания огромное
значение приобретает идентификация образцов
при экспортно-импортных операциях. Фальсифи-
кация товарных марок, например филе рыбы, икры
и других продуктов может быть точно установле-
на по ММ, что помогает государственным и част-
ным предприятиям избежать значительных эко-

номических и репутационных потерь (Nedunoori
et al., 2017).

3. Наибольшее значение ММ приобрели в сфе-
ре медицины при диагностике заболеваний (в част-
ности, рака молочной железы, предстательной же-
лезы, толстой кишки и др.), в криминалистике с це-
лью исключения из подозреваемых тех или иных
индивидуумов. В сферу применения ММ входит и
мониторинг генетической безопасности для оцен-
ки рисков использования рекомбинантных ДНК и
генетически модифицированных продуктов/объ-
ектов в пищевой и медицинской промышленности
(Жохова и др., 2019).

Вышеперечисленные направления работ, кро-
ме очевидных – применения в медицине и описа-
ния биоразнообразия, имеют исключительное
значение для парадигм общей биологии, эволю-
ционной генетики, а также для научной составля-
ющей программы iBOL. В базе данных iBOL на
21.06.2018 аккумулированы результаты исследо-
ваний 8452436 образцов живых организмов, при
этом число образцов со штрихкодами – 6108027,
а число идентифицированных по штрихкодам ви-
дов – 279679 (http://v4.boldsystems.org/in-
dex.php/TaxBrowser_Home). Все эти данные со-
провождаются унифицированной документа-
цией по стандартам iBOL и доступны любому
пользователю через интернет. Вклад РФ и
RUS-BOL (http://www.imb.dvo.ru/misc/barcod-
ing/index.htm) в исследования по ДНК-штрихко-
дированию отражен в централизованной базе
данных BOLD (barcode of life database)
(www.boldsystems.org) и составляет 32177 опубли-
кованных в базе записей, образующих 7097 кла-
стеров штрихкодов, которые представлены 241
организацией (лабораторией). Сделанные в
BOLD записи относятся к 16764 видовым именам,
представляют в целом 4438 видов. РФ по активно-
сти находится в середине списка участников про-
граммы, на уровне Бразилии и Франции.

Встречающаяся в подавляющем большинстве
таксонов успешная идентификация видов на ос-
нове ДНК-штрихкодов составляет сейчас обшир-
ную естественнонаучную базу и требует объясне-
ния и теоретического обоснования (Kartavtsev,
2013a, 2018; Stoeckle, Thaler, 2018). В одном из под-
ходов для представления биологической основы
этого феномена предлагается ориентироваться
преимущественно на метрику “попарные рассто-
яния”, эквивалентную р-расстоянию или доле
различающихся нуклеотидов в паре случайно вы-
бранных последовательностей (Картавцев, 2013;
Nei, Kumar, 2000), а также оценивать молекуляр-
ные особенности Co-1 и мтДНК в целом (Stoeckle,
Thaler, 2018). В другом подходе, реализуемом в
данной работе, предполагается, что подобная
особенность существует, в основном, благодаря
преобладанию в природе географического спосо-
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ба видообразования, допускающего накопление
организмами стохастических мутаций и уникаль-
ных замен нуклеотидов в цепях ДНК и других
макромолекул при формировании дочерних по-
пуляций (таксонов) в условиях изоляции. При ре-
ализации этой модели особи разных видов экспе-
риментально идентифицируемы посредством
ДНК-штрихкодов, и, кроме того, при соответ-
ствующем анализе можно обнаружить корреля-
цию р-расстояний и рангов таксонов (Картавцев,
2013; Kartavtsev et al., 2011a,b).

Чтобы разобраться в этих вопросах требуется
специальное рассмотрение эмпирических дан-
ных, разносторонний их анализ и сопряжение с
генетическими основами видообразования, а
также с соответствующими положениями Биоло-
гической Концепции Вида (БКВ) и, более широ-
ко, с неодарвинизмом, или Синтетической Теори-
ей Эволюции (СТЭ). Актуальность такой работы
также определяется необходимостью рассмотреть
критику парадигм БКВ/СТЭ, базирующуюся на
представлениях об обширной интрогрессии (Ar-
nold, 1997, 2008; Arnold, Emms, 1998; Arnold, Foga-
rty, 2009) и ретикулярной эволюции (Боркин,
Литвинчук, 2013; Arnold, Fogarty, 2009). Эти во-
просы уже частично поднимались (Картавцев,
2005, 2009, 2013; Kartavtsev, 2011a,b; 2013 a,b).

В данной работе представлено совместное рас-
смотрение интрогрессии и ретикуляции, а также
проведен анализ генетических расстояний для
ММ 16S рРНК и для полных митохондриальных
геномов (митогеномов) по выборке последова-
тельностей из GenBank (www.ncbi.gov). Эти мар-
керы ранее не были использованы в сравнитель-
но-эволюционном аспекте. Изменчивость гене-
тических расстояний в иерархии таксонов по гену
16S рРНК вообще не представлена в литературе, а
по митогеномам – ранее рассмотрена только для
трех конкретных таксонов (Kartavtsev et al., 2016;
Turanov et al., 2016; Redin, Kartavtsev, 2017). Одна
из ключевых задач данного краткого обзора со-
стоит в поиске ответа на вопрос, позволяют ли
имеющиеся молекулярно-генетические данные
сделать обобщения о широком присутствии гене-
тической интрогрессии и ретикуляции в исследу-
емых генных деревьях, или же, наоборот, они со-
гласуются с БКВ/СТЭ. Безусловно, сама СТЭ не
догма и требует дальнейшего развития. В дей-
ствительности, для биологии СТЭ – это общая
эволюционная концепция и поэтому может име-
новаться теорией. Но с формально-научных пози-
ций вряд ли она соответствует критериям теории.
Теория должна содержать аналитическое описание
в математических терминах или/и должна пред-
ставлять строгую модель, скажем, компьютерную, и
иметь прогностические компоненты. Понимание
этого недостатка в соответствующей литературе
имеется, как и периодически появляются фрагмен-
ты теоретических наработок различной степени по-

дробности (Картавцев, 2009; Bush, 1975; Nei, 1987;
Templeton, 1981, 1998; Kondrashov, 1998; Zhuravlev,
Avetisov, 2006; Kartavtsev, 2009, 2011a,b, 2013a, 2015).

Данные о возможном влиянии интрогрессии
генов на эволюцию видов, эволюционную судьбу
таксонов, включая ретикуляции филогенетиче-
ских деревьев, а также согласованность современ-
ных молекулярно-генетических данных в целом с
главной современной эволюционной парадигмой,
неодарвинизмом, представлены во многих публи-
кациях (Barton, Hewitt, 1985; Campton, 1987; Ar-
nold, 1997, 2008; Avise, 2000; Gerber et al., 2001; Ar-
nold, Fogarty, 2009; Kartavtsev, 2013b; Stoeckle,
Thaler, 2018). Учитывая проблематику обзора,
важно уточнить некоторую филогенетическую
терминологию в самом начале статьи. Термин
“генное дерево” был введен довольно давно (Кар-
тавцев, 2009; Tateno et al., 1982; Nei, 1987). Генное
дерево – это филогенетическое дерево, построен-
ное по данным для одного гена. Этот термин про-
тивопоставляется понятию видового дерева (Кар-
тавцев, 2009, с. 189; Nei, 1987), которое включает
филогенетический сигнал по нескольким генам,
а также может инкорпорировать и другие призна-
ки. Филогенетическое дерево, включая генное
дерево, может иметь различную топологию, в том
числе иметь единые корни для ветвей/узлов/кла-
стеров (монофилия) или иметь иные ветвления
(пара- или полифилия). Безусловно, имеются
различные дискуссионные вопросы относитель-
но БКВ/СТЭ. В данном обзоре рассматриваются
в основном четыре вопроса: 1. Какие методы об-
наружения гибридов и генетической интрогрес-
сии, или потока генов, являются наиболее подхо-
дящими? 2. О чем свидетельствуют факты, полу-
ченные на основе маркеров мтДНК и яДНК?
3. Имеются ли в литературе данные о соответствии
молекулярной изменчивости в филетических ли-
ниях или таксонах с БКВ/СТЭ? 4. Насколько часто
встречаются ретикуляции и политомии генных де-
ревьев, а также какой главный информационный
сигнал выявляет их топология? Преимущественно
в статье проанализированы данные для таксонов
животных, но многие идеи относятся и к другим
группам организмов.

КОНЦЕПЦИЯ, ТЕРМИНЫ И МЕТОДЫ 
ДЛЯ АДЕКВАТНОЙ ОЦЕНКИ 

ГЕНЕТИЧЕСКОЙ ИНТРОГРЕССИИ

Гибриды и гибридизация: уточнение этой 
и сопряженной терминологии

Для понимания сути генетической интрогрес-
сии важны два понятия: гибрид и гибридизация.
Гибрид – это генетическая помесь или потомство
от скрещивания между генетически различными
организмами. Гибридом можно также считать
особь со смешанной родословной, метиса. В пре-
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дельном случае гетерозигота по одному или не-
скольким локусам – это гибридная особь. Таким
образом, скрещивание P1: A1A1 B2B2 × A2A2 B3B3
дает гибрид F1 = FH: A1A2 B2B3. Гибридизация –
это процесс, посредством которого появляются
гибриды. Между тем, следует отметить разницу
между простым внутрипопуляционным скрещи-
ванием и скрещиванием особей различных ли-
ний, популяций и видов. Однако в обычном по-
нимании гибриды представляются потомками
более отдаленных скрещиваний. Причем отда-
ленность скрещивания – условное понятие, зави-
сящее от конкретного вида организмов и от сло-
жившейся для него нормальной системы скрещи-
ваний. Кроме F1, могут возникать другие типы
гибридов: F1 × F1 = F2, F1 × P1 = Fb и т.д.

Гибридизация может быть искусственной или
естественной природы. В данной статье изложе-
ние касается преимущественно естественной ги-
бридизации. Как отмечено выше, важно понима-
ние гибридизации и гибридов как генетических
сущностей, определяемых в терминах генотипов
и скрещиваний в природной среде, в норме меж-
ду перекрестно размножающимися организмами.
Агамные и клональные формы здесь не рассмат-
риваются.

Гибриды не обязательно должны быть проме-
жуточными между родительскими формами, но в
зависимости от сложности скрещивания могут
быть более близкими к одному из родителей, и в
природе они, обычно, менее приспособлены по
сравнению с родителями. Соответственно, ги-
бридный индекс, например IH (Campton, 1987),
может быть далек от 0.5 (Картавцев, 2009; Kartavt-
sev, 2015, ch. 10). При искусственном воспроизве-
дении и линейной селекции возможен даже про-
тивоположный эффект с возникновением гетеро-
зиса у гибридов при отдаленных скрещиваниях
между инбредными линиями или определенны-
ми типами пород и сортов. Однако в природных
популяциях избыточная изменчивость чаще не
имеет положительного эффекта, создавая допол-
нительный генетический груз (Картавцев, 2009).

Необходимо уточнить еще несколько терми-
нов. Во-первых, примем поток генов как про-
цесс, маркируемый селективно нейтральными
(или почти нейтральными) аллелями. Репродук-
тивная изоляция между биологическими видами
означает отсутствие какого бы то ни было потока
генов. Так, если гибридов нет или же F1, и особен-
но F2 или Fb, не плодовиты или не жизнеспособ-
ны (низко плодовиты, слабо жизнеспособны), то
и потока генов нет, или он пренебрежимо мал.
Наоборот, присутствие существенной доли осо-
бей F2 или Fb, а не F1, следует рассматривать как
индикатор потока генов. Эта формулировка под-
ходит под строгую или ортодоксальную БКВ (Ти-
мофеев-Ресовкий и др., 1977; Dobzhansky, 1955;

Mayr, 1982). Во-вторых, примем, что гибридная
зона – это географическое пространство, где
встречаются гибриды естественного происхожде-
ния между предполагаемыми родительскими
формами. В такой зоне часто возникает клина.
В-третьих, будем считать, что клина – это посте-
пенное (градиентное) или резкое изменение ча-
стот аллелей в прямом или обратном направле-
нии: вид 1 (популяция 1) → гибриды → вид 2 (по-
пуляция 2), поддерживаемое балансом между
расселением и отбором против гибридов (моди-
фицировано из Barton, Hewitt, 1985).

Из представленных выше определений следу-
ет, что точное установление наличия гибридов
возможно с помощью ядерных маркеров генов,
позволяющих идентифицировать аллели обоих
родителей в генотипе. Маркеры мтДНК, которые
в норме наследуются у большинства животных
как компоненты клеточной плазмы овоцитов, то
есть по материнской линии, могут использовать-
ся, но при определенных условиях. Так, присут-
ствие в образцах фрагмента мтДНК вида X или
полного митогенома при исследовании вида Y объ-
яснимо произошедшим в прошлом событием ги-
бридизации. Однако надо исключить при этом та-
кие события, как горизонтальный перенос, реком-
бинацию и др. Свидетельства присутствия
гибридов, полученные только по маркерам мтДНК,
следует рассматривать как предварительные, по-
скольку, как определено выше, генотип гибрида
может быть точно идентифицирован лишь по
ядерному геному. Иногда такие свидетельства
могут отражать рекомбинацию участка гена
мтДНК с яДНК. Например, такие события отме-
чены у карповой рыбы комплекса Gila robusta
(Gerber et al., 2001). Также описан перенос
мтДНК от ленка Brachymystax lenok в геном си-
бирского тайменя Hucho taimen (Balakirev et al.,
2013). Оба этих примера являются только предва-
рительными индикаторами возможной гибриди-
зации, поскольку не содержат данных по марке-
рам яДНК.

Описания, показывающие, что таксономиче-
ски различные рыбы могут скрещиваться и про-
изводить плодовитое потомство, хорошо доку-
ментированы (Hubbs, 1955). Исследователи (Ал-
тухов и др., 1997; Schwartz, 1972, 1981; Barley et al.,
2001) суммировали данные из более четырех ты-
сяч работ с примерами искусственной и есте-
ственной гибридизации у рыб, но в большинстве
случаев генотипического документирования при
этом не выполнено. Некоторые данные на эту те-
му представлены также в статье (Kartavtsev,
2013b).

Считается, что естественная гибридизация бо-
лее обычна у рыб, чем в других группах позвоноч-
ных. К морским беспозвоночным подобное за-
ключение, возможно, относится еще в большей
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степени. На первое место среди причин более
частой гибридизации в данных группах надо по-
ставить не столь развитую, как, например, у млеко-
питающих, систему хромосомного определения
пола. У большинства позвоночных животных пол
определяется детерминирующим геном (Devlin,
Nagahama, 2002), локализованным на Y-хромо-
соме. У рыб пол определяется несколькими при-
чинами и лишь иногда половыми хромосомами,
которые могут отсутствовать вовсе (Кирпични-
ков, 1979). К этому можно добавить, что недавние
молекулярные исследования выявили слабую
связь фенотипа самцов и самок с генными марке-
рами пола у лососевых рыб (Podlesnykh et al.,
2017). В основе повышенного уровня гибридиза-
ции в этих таксонах могут лежать несколько осо-
бенностей биологии рыб и беспозвоночных:
внешнее оплодотворение, слабые поведенческие
изолирующие механизмы, неравная численность
двух потенциальных родительских видов, конку-
ренция за ограниченные нерестовые биотопы и, на-
конец, восприимчивость к вторичному контакту
недавно дивергировавших форм (Avise, Sanders,
1984; Campton, 1987; Avise, 2001). В зависимости
от локальных условий эти особенности могут
сильно варьировать. Естественные и вызванные
вмешательством человека изменения во внешней
среде часто приводятся в качестве факторов, спо-
собствующих гибридизации у рыб (Алтухов и др.,
1997). Например, гибридизация относительно
обычна у пресноводных рыб из умеренных широт,
где геологические и климатические условия начи-
ная с плейстоцена резко изменялись, преобразуя
пресноводную среду, тогда как морская среда
оставалась относительно стабильной (Campton,
1987). Порожденные цивилизацией изменения
экосистем в Северной Америке также коррелиру-
ют с повышенной гибридизацией, встречающей-
ся между исходно аллопатрическими и естествен-
но симпатрическими парами видов (Hubbs et al.,
1953; Nelson, 1966, 1973; Stevenson, Buchanon,
1973). Для лососевых рыб такие примеры были
суммированы отдельно (Алтухов и др., 1997; Si-
mon, Nobble, 1968; Altukhov, Salmenkova, 1991).
Имеющиеся оценки указывают, что гибридиза-
ция влияет на судьбу около 25% видов растений и
до 10% видов животных (Arnold, 1997). Предпола-
гается, что случаи гибридизации и последующей
генетической интрогрессии, относятся, как пра-
вило, к молодым недавно дивергировавшим ви-
дам. Как отмечено ранее, основное внимание бу-
дет уделено видам животных, которые предполо-
жительно более удовлетворяют положениям БКВ
в оригинальном понимании биологического вида
(Mayr, 1982) или его версиям (Тимофеев-Ресов-
ский и др., 1977; Картавцев, 2009, с. 86; Kartavtsev,
2015, p. 95). Близкие публикации рассматривают
природоохранные аспекты (Genovart, 2008), не-
давние исторические изменения (Seehausen,

2004), а также частоту встречаемости естествен-
ных гибридов в различных таксонах: например у
птиц (Grant, Grant, 1992) в сравнении с другими
позвоночными (Prager, Wilson, 1975; Fitzpatrick,
2004).

Методы, используемые 
для идентификации гибридов

Имеются, по меньшей мере, четыре метода
идентификации гибридов: 1) морфологический,
2) кариологический, 3) генетико-биохимиче-
ский, 4) молекулярно-генетический (Картавцев,
2009; Campton, 1987; Kartavtsev, 2015). В принци-
пе, методы 3 и 4 можно объединить в один, по-
скольку оба относятся к ММ. Первые два метода
описаны ранее (Картавцев, 2009; Kartavtsev,
2015), и в обзоре для краткости изложения они бу-
дут опущены, хотя оба могут быть информатив-
ными в плане возможного присутствия гибридов
в популяциях. Однако первый – можно рассмат-
ривать только как дающий непрямые индикаторы
присутствия гибридизации, а второй – трудно
применять на практике ввиду небольшого разме-
ра хромосом во многих группах организмов и
трудоемкости методик. Тем не менее, хромосом-
ные методы неоднократно с успехом применя-
лись в природоохранных работах (Васильев, 1985;
Фролов, 2000; Setzer, 1970; Greenfield, Greenfield,
1972; Greenfield et al., 1973; Busack et al., 1980; Phil-
lips, Zajicek, 1982; Delaney, Bloom, 1984; Phillips et al.,
1985).

ММ наиболее полно отвечают требованиям
идентификации гибридов и для ответа на вопрос
о существовании генетической интрогрессии.
Установление фактов гибридизации и интрогрес-
сии по таким ММ, как аллозимы и яДНК, являет-
ся относительно точным, если два родительских
предка имели различные мономорфные (фикси-
рованные) аллели для одного или более локусов.
Например, для двух локусов X и Y с двумя аллеля-
ми в каждом, X1 и X2 плюс Y2 и Y3, гибридная
особь, FH: X1X2 Y2Y3, однозначно отличима от ро-
дительских форм поскольку обе родительские
формы имеют различные гомозиготные гено-
типы, а гибрид представлен гетерозиготным ге-
нотипом по всем диагностическим локусам. Од-
нако если гибридизация продолжается дальше
поколения F1, то потомство будет иметь широкий
спектр рекомбинантных генотипов, включая
генотипы, идентичные обеим родительским фор-
мам. Соответственно, особь с составным геноти-
пом, которая идентична по генотипу одной из ро-
дительских форм, может быть гибридом F1, полу-
ченным при самовоспроизводстве или при
возвратном скрещивании с одним из родителей.
Присутствие рекомбинантных генотипов, иными
словами, может быть признано свидетельством
плодовитости гибридов и наличия второго поко-
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ления гибридов (F2 или Fb). В таких ситуациях
становится совершенно необходимым выяснение
характеристик генотипической изменчивости в по-
пуляционно-генетических терминах, с оценкой па-
раметров миграции, Nm и m, дифференциации, Fst
и т.п. В существующей литературе имеется не так
много работ, использующих такие точные попу-
ляционно-генетические подходы, а обзоры отра-
жают широкий спектр других примеров (Боркин,
Литвинчук, 2013; Arnold, Fogarty, 2009). Краткое
рассмотрение некоторых выводов, следующих из
этих работ, будет дано ниже.

Эмпирические данные подтверждают, что ал-
лозимы и маркеры яДНК наиболее эффективны,
когда родители имеют различные фиксирован-
ные аллели (Картавцев, 2009; Campton, 1987; Kar-
tavtsev, 2015; Kartavtsev et al., 2018) и/или когда про-
анализированы мультигеномные данные (Fong,
Chen, 2010; Nevado et al., 2011) с оценками таких
параметров, как Nm, m, Fst и др. Комбинирован-
ные подходы, например, с использованием
мтДНК и яДНК могут быть даже более успешны-
ми, поскольку выявляют, например, направление
скрещивания родителей по полу ввиду преобла-
дания материнского наследования мтДНК у жи-
вотных (Avise, 2001). Комплексный подход с ис-
пользованием ММ и морфометрии позволяет
оценить наличие генотипических эффектов, в
частности гетерозиготности, на фенотип (Kar-
tavtsev et al., 2005, 2018), что может иметь выход в
марикультуру. Другие примеры успешного ис-
пользования комбинации ММ были представле-
ны для черепах рода Mauremys (Fong, Chen, 2010),
для цихлид рода Ophthalmotilapia из оз. Танганьи-
ка (Nevado et al., 2011), для мидий комплекса Myti-
lus ex. group edulis, с использованием GLU-5 и других
ММ (Картавцев, 2009; Heath et al., 1995; Inoue et al.,
1995; Skurikhina et al., 2001; Kartavtsev, 2015; Kar-
tavtsev et al., 2014, 2018), а также для некоторых
других таксонов (Avise, 2001).

Подводя итоги вышеизложенного, следует от-
метить следующее.

1) Идентификация гибридов и выявление при-
сутствия генетической интрогрессии являются
сложными задачами. Прежде всего, эти задачи
требуют выполнения точного генетического ана-
лиза с идентификацией гибридов на основе мно-
гих локусов и сопоставления потомков различ-
ных типов (F1, F2, Fb и т.п.). Впоследствии пред-
полагается получение оценок частот аллелей,
потока генов и обобщение всех вычлененных
компонентов.

2) В этом контексте БКВ является базовой
концепцией для выборочного тестирования
групп организмов в генетических терминах; ин-
бредные линии и агамные виды (линии организ-
мов) не могут рассматриваться как представи-
тельные для понимания сути процессов.

3) Имеющиеся в распоряжении генетиков экс-
периментальные средства для анализа в целом яв-
ляются прямыми и достаточными для выявления
гибридов и для оценки уровня интрогрессии.

Осуществление генетической интрогрессии 
через видовые барьеры

Обнаружить гибридов часто является затруд-
нительным или даже невозможным, если гибри-
дизация успешна и длительна во времени, вслед-
ствие чего в потомстве имеются F1, F2, Fb и т.п.
В смешанной популяции, если потомки возврат-
ных скрещиваний или гибриды последующих за
F1 поколений обычны, то возможно присут-
ствие рекомбинантных генотипов с достаточно
высокой частотой, и становится затруднитель-
но отличить гибридов F1 от редких родитель-
ских гетерозигот, даже при использовании не-
скольких диагностических ядерных маркеров
(Campton, 1987). Имеются специализирован-
ные программные средства, например Structure
(http://pritch.bsd.uchicago.edu/structure.html) и
т.п., которые помогают решить часть проблем с
идентификацией гибридов при обилии данных.
Однако надо заметить, что сам предмет исследо-
вания и численное моделирование являются на-
столько сложными, что найти однозначное попу-
ляционно-генетическое решение при массовой
гибридизации бывает затруднительно. Особенно
сложны случаи оценки уровня генетической
интрогрессии и ее последствий во времени. До-
бавляет сложностей в решении задач отсутствие
знания, достигли ли анализируемые гибридизую-
щие формы видового статуса или нет. Речь идет о
той ситуации, когда гибридизация обнаружена,
но исследователь не обладает убедительными
данными о таксономическом ранге объектов, ко-
торые при этом могут иметь разные видовые име-
на. В связи с этим точное разграничение видов
является очень важным вызовом, стоящим перед
современной эволюционной генетикой и эволю-
ционной биологией в целом (Brower, 1999; Sites,
Marshall, 2004; Kartavtsev, 2009, 2011a,b, 2015).
Чтобы подступиться к этому весьма сложному
предмету, удалось реализовать подход, который
позволяет протестировать конгруэнтность двух
информационных групп данных в BOLD. Первая
группа содержит материалы зоологических кол-
лекций (с образцами, отнесенными к определен-
ным таксонам: видам, родам и семействам), а вто-
рая – представляет собой образцы, идентифици-
рованные по ММ, точнее, на основе ДНК-
штрихкодов (Ratnasingham, Hebert, 2007), с при-
своением каждому образцу уникального иденти-
фикатора (шифра) или специального индекса
BIN (barcode index number).

Одно из первых исследований частоты встре-
чаемости гибридов в природных популяциях вы-
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полнено на организмах водной биоты, на рыбах и
беспозвоночных животных. В 1980-е гг. исполь-
зовали мтДНК в комбинации с аллозимными ло-
кусами для исследования частоты гибридизации
между 9 видами солнечных рыб (род Lepomis), насе-
ляющих две географические локальности на юго-
востоке США (Avise, Saunders, 1984). Исследовате-
ли пришли к следующим заключениям: 1. Гибриди-
зация происходит с относительно низкой часто-
той, но в нее вовлечены пять из девяти исследо-
ванных видов. 2. Не обнаружено ни мтДНК, ни
аллозимных доказательств существования интро-
грессии генов между видами рода Lepomis; все ги-
бриды оказались исключительно потомством F1.
3. Каждый обнаруженный гибрид представляет
скрещивание между наиболее распространенным
и редким видом. 4. В шести из семи возможных
гибридных находок материнский родитель был
представителем редкого вида, как было установ-
лено по генотипу мтДНК. Эта особенность была
объяснена интенсивной конкуренцией среди
самцов за партнера по спариванию и общим про-
мискуитетом самок. С того времени число работ,
в которых исследовались случаи межвидовой ги-
бридизации в природе, многократно возросло.
В большинстве из них показано присутствие в
природных популяциях только гибридов F1, реже
встречаются гибриды нескольких следующих по-
колений и потомки возвратных скрещиваний,
именно посредством которых и происходит
интрогрессия чужеродных генов в геномы роди-
тельских видов (Avise, 2001).

Примеры анализа мтДНК можно легко увели-
чить. Некоторые из них будут рассмотрены ниже.
В частности, морские моллюски мидии Mollusca,
Mytilidae часто использовались для исследований
гибридных зон. Рассмотрим некоторые собствен-
ные данные для Японского моря, относящиеся к
тихоокеанской мидии Mytilus trossulus и к инва-
зивному атлантическому виду M. galloprovincialis.
В одной из ранних работ использовали комбини-
рованный аллозимно-морфометрический под-
ход, который выявил приблизительно 5% гибри-
дов в водах России, Южной Кореи и Японии, с
варьированием их доли по годам от 1.6 ± 0.9% до
8.9 ± 1.7% (Kartavtsev et al., 2005). На основе дан-
ных о преобладании потока генов в направлении
M. trossulus → M. edulis → M. galloprovincialis, авто-
рами выдвинуто предположение, что видовой ранг
M. trossulus в комплексе Mytilus ex. group edulis, без-
условно, достигнут. При этом таксоны M. edulis и
M. galloprovincialis следует рассматривать в ранге
подвиды/полувиды, если следовать определению
ортодоксальной БКВ (Kartavtsev et al., 2005). Та-
кое заключение хорошо согласуется с палеонто-
логическими датировками, согласно которым
M. trossulus является наиболее древним элемен-
том комплекса Mytilus ex. group edulis (Кафанов,
1987; Kartavtsev et al., 2005), а также с молекуляр-

но-филогенетическими оценками дивергенции в
семействе Mytilidae (Картавцев и др., 2018). В не-
давних работах вновь представлено комплексное
популяционно-генетическое и морфометриче-
ское исследование мидий этой группы из северо-
западной части Японского моря (Kartavtsev et al.,
2014, 2018). Генотипирование особей выполнено
по восьми полиморфным ферментным локусам и
двум маркерам яДНК (GLU-5 и ITS-1,2). Фер-
ментные и ядерные маркеры обнаружили согла-
сованную генетическую изменчивость частот у
родительских видов и их гибридов. Генотипы
местного вида M. trossulus преобладают в исследо-
ванных выборках, а гибриды встречаются с относи-
тельно невысокой частотой (рис. 1). Суммарная ча-
стота встречаемости инвазивного вида M. gallo-
provincialis была относительно низкой, но она
достигала значения 42 ± 2% в одной из выборок в
заливе Посьета, вблизи пос. Зарубино, являюще-
гося также портом, в том числе для судов между-
народной пассажирской линии Россия–Корея.
В этом районе обнаружено также наибольшее
число гибридов. Выполненный совместный ана-
лиз генетической и морфологической изменчи-
вости выявил в целом низкую дифференциацию
между поселениями мидий. Выраженный в вели-
чинах потока мигрантов на поколение (Nm) об-
мен между популяциями в обследованном регио-
не составил Nm = 5 (Kartavtsev et al., 2018). Доля
мигрантов в предположении, что межвидовой по-
ток генов обеспечивается, в основном, потом-
ством F2, F3 и Fb, а не F1, оценена как Fb + F2, ко-
торая составила 0.9 ± 0.7%. Ранее поток генов для
более обширного района сравнения в Японском
море был оценен величиной Nm = 0.5–2.0 (Kar-
tavtsev et al., 2005). Таким образом, полученные
данные убеждают в сохранении инвазии M. gallo-
provincialis в северо-западной части Японского
моря. Судя по встречаемости гибридов всех ти-
пов, можно полагать, что уровень генетической
интрогрессии между двумя таксонами в регионе
находится на низком уровне, варьируя за 14-лет-
ний период наблюдений в заливе Восток (залив
Петра Великого, Японское море) в следующем
диапазоне: 0% в 2012 и 2013 гг. (Kartavtsev et al.,
2018) и 8.95 ± 1.68% в 1999 г. (Skurikhina et al.,
2001). Данные поддерживают концепцию бимо-
дальной гибридной зоны с ограниченным уров-
нем гибридизации между двумя номинальными
видами в зоне контакта. В других участках ареала
ситуация может отличаться. Однако, например,
уровень рекомбинации, судя по аллозимному ло-
кусу MPI*, был выше среди edulis-подобных мор-
фотипов, чем среди trossulus-подобных фенотипов
(Penney, Hart, 1999). Эти результаты хорошо согла-
суются с данными исследования мидий Калифор-
нии, как упоминалось ранее, где авторами также
отмечен низкий уровень интрогрессии с неболь-
шим преобладанием ее направления M. trossulus →
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M. galloprovincialis (Saarman, Pogson, 2015). Можно
полагать, что вообще асимметрия интрогрессии
является общим правилом, следующим из разно-
возрастности видов (различия возникновения во
времени) (Kartavtsev, 2013b; Kartavtsev et al., 2018).

Имеются многочисленные данные, свидетель-
ствующие, что маркеры мтДНК могут проникать
из генофонда одного вида в другой, где существу-
ют достаточно длительное время. Проникшие чу-
жие гены могут оставаться в генофонде вида; при
этом сохраняется биологическая интегрирован-
ность вида, которая была документирована с ис-
пользованием других ММ и фенотипических
признаков. Последние факты хорошо подтвер-
ждены данными для мышей, лягушек, рыб, ми-
дий и других организмов (Yonekawa et al., 1981,
2000; Ferris et al., 1983; Avise, 2001; Gerber et al.,
2001). Исследования генотипов мтДНК в комби-
нации с маркерами яДНК или аллозимными ло-
кусами дали экспериментальные доказательства
способности мтДНК проникать из генома одного
вида в другой, минуя видовые барьеры, при усло-
вии, что гибриды между видами и их потомство
являются жизнеспособными и плодовитыми. При-
веденные примеры могут указывать на отсутствие
нарушений ядерно-цитоплазматического баланса
(отрегулированного взаимодействия двух геномов).
Это особенность интрогрессии генов мтДНК.
Интрогрессия генов мтДНК проходит независимо
от рекомбинационных и сегрегационных собы-
тий в ядерном геноме. Таким образом, компонен-
ты мтДНК могут избегать естественного отбора,
поддерживающего ядерно-цитоплазматическую
совместимость, отмеченную давно (Takahata,
Slatkin, 1984; Nei, 1987). Тем не менее, также дав-
но известны факты другого рода, которые указы-
вают на существование ряда селективных меха-
низмов, определяющих ядерно-цитоплазматиче-
ское взаимодействие (Powell, 1983). Вопреки этой
последней возможности, примеры реальной
интрогрессивной гибридизации показывают, что
подобный отбор, если и существует, не является
настолько сильным, чтобы остановить генетиче-

скую интрогрессию посредством мтДНК, даже
если само событие гибридизации достаточно ред-
ко. Соответственно, случаи нахождения чужерод-
ной мтДНК у природных гибридов, которые бы-
ли идентифицированы, скажем, по ММ яДНК,
могут рассматриваться как выверенные доказа-
тельства событий гибридизации (предположи-
тельно, между близко родственными видами/так-
сонами). Хотя также очевидно, что и события ги-
бридизации, и интрогрессия генов мтДНК могут не
столь значимо влиять на эволюционную судьбу во-
влеченных видов. Межвидовая передача мтДНК от-
мечена для широкого спектра организмов беспо-
звоночных (Drosophila) и позвоночных (Mus, Apode-
nus и Rana) (Yonekawa et al., 1981, 2000; Ferris et al.,
1983; Powell, 1983; Clark, 1984; Takahata, Slatkin,
1984; Spolsky, Uzzell, 1984; Nei, 1987; Avise, 2001;
Suzuki et al., 2004, 2008). Литература на эту тему
уже была подвергнута сравнительному анализу
(Картавцев, 2013; Campton, 1987; Avise, Wollen-
berg, 1997; Yonekawa et al., 2000; Suzuki et al., 2008;
Kartavtsev, 2013b, 2015; Kartavtsev et al., 2018). С уче-
том анализа ядерно-цитоплазматического равнове-
сия (Clark, 1984; Asmussen et al., 1987) для оценки ин-
тенсивности интрогрессии был предложен (Avise,
2001) оригинальный метод. Данная область доста-
точно быстро развивается, так что новые средства
анализа появляются постоянно (Wiens et al., 2010;
Joly, 2012); в настоящем обзоре представлен толь-
ко краткий экскурс на тему интрогрессии мтДНК
в связи с возможным потенциалом для оценки
статуса вида в рамках БКВ.

Асимметричная интрогрессия, описанная для
двух видов лягушек рода Hyla, является частой в
природе (Avise, 2001). Выявленная однонаправлен-
ность подтверждается и многими другими работами
(Kartavtsev et al., 2005, 2014, 2018; McGuire et al., 2007;
Alves et al., 2008; Plotner et al., 2008; Keck, Near, 2009;
Nevado et al., 2009; Saarman, Pogson, 2015). Это
обеспечивается несколькими биотическими и
абиотическими факторами. Подобная асиммет-
рия для определенных пар видов, уже отмеченная
выше и в ранее опубликованных работах (Kartavt-
sev et al., 2005, 2014, 2018; Kartavtsev, 2013b, 2018),
оставляет нетронутым генофонд, по меньшей ме-
ре, одного из видов пары. Часто самопроникно-
вение через видовые барьеры маркеров мтДНК,
пластидных генов и, очевидно, некоторых мо-
бильных элементов из чужих геномов может не
приводить к дезинтеграции генома особей вида и
не вызывать какого-либо прямого негативного эф-
фекта. Однако возможно последующее опосредо-
ванное влияние на геном хозяина, например, через
плейотропное действие внедрившихся генов или
генетических элементов. Как предполагается БКВ,
новые гены мтДНК и другие наследуемые элемен-
ты, захваченные в ходе интрогрессии, в некоторых
случаях могут принимать участие в формировании
репродуктивных изолирующих барьеров. Возник-

Рис. 1. Пример изменчивости частоты трех типов ги-
бридов (Fh, Fb, F1) комплекса мидий Mytilus ex. group
edulis в Японском море при отсутствии потока генов
между видами и/или при его малом эффекте. 
По оси Х – номера выборок из поселений мидий в за-
ливе Петра Великого Японского моря и в близких
акваториях, по оси Y – частота гибридных особей (по
Kartavtsev et al., 2018).
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новение репродуктивных изолирующих барьеров
зависит от становления дальнейших ядерно-
цитоплазматических отношений и от других био-
логических и климатических событий, как это,
очевидно, реализуется сейчас в комплексе видов
мидий Mytilus ex. group edulis. Примером текущего
развития репродуктивно-изолирующих барьеров
в присутствии гибридизации, урбанизации, гло-
бального мореходства и изменения климата могут
служить различные пары видов упомянутого выше
комплекса мидий (Skibinski et al., 1983; Gardner,
Skibinski, 1988; Rawson et al., 1996, 1999; Skurikhina
et al., 2001; Kartavtsev et al., 2005, 2014, 2018;
Väinölä, Strelkov, 2011; Saarman, Pogson, 2015; Ka-
tolikova et al., 2016).

Мониторинг гибридизации и генетической
интрогрессии можно считать одной из важней-
ших задач эволюционной генетики, общей гене-
тики и общей биологии. Это становится особенно
очевидным при исследовании многочисленных
примеров генетической интрогрессии, а также
ретикуляционных изменений в филогениях мор-
ских организмов (Avise, 2001; Arnold, Fogarty,
2009; Balakirev et al., 2012, 2013). Анализ некото-
рых данных обнаружения гибридов у животных
(Боркин, Литвинчук, 2013; Arnold, Fogarty, 2009)
показал, что многие факты в реальности не пред-
ставляют межвидовую интрогрессию, но отно-
сятся к случаям внутривидовой интрогрессии, к
интрогрессии между таксонами неясного таксо-
номического ранга или между такими таксонами
как подвиды/полувиды. Очевидно, что такие слу-
чаи не могут рассматриваться как противореча-
щие БКВ (Kartavtsev, 2013b, 2018). Данные неко-
торых исследований (Balakirev et al., 2013) не ясны
в отдельных нюансах и, скорее, представляют
случай очень редкой двойной рекомбинации,
произошедшей при искусственном скрещивании
отдаленных родителей или, вероятно, при редкой
естественной гибридизации, произошедшей в да-
леком прошлом. Так, в одном случае гены мтДНК
ленка B. lenok предположительно проникли от
самки другого вида, что обнаруживается по при-
сутствию последовательностей двух генов генома
тайменя Hucho taimen (Balakirev et al., 2013). Одна-
ко, как следует из другого источника, это направ-
ление скрещивания дает несовместимость гибри-
дов (Wang et al., 2011), тогда как обратное направ-
ление скрещивания дает даже гетерозис (Xu et al.,
2011). В описанном случае (Balakirev et al., 2013)
существует возможность, что обнаруженная ре-
комбинация, интерпретируемая как следствие
широкой естественной гибридизации, на самом
деле является последствием искусственных скре-
щиваний или лабораторных манипуляций с гено-
мами. Эти данные, в любом случае, не имеют ни-
каких доказательств распространенности гибри-
дизации среди описываемых видов лососевых
рыб из разных семейств, как и вообще не доказы-

вают факт гибридизации, поскольку не опирают-
ся на диагностические маркеры яДНК. В другой
обзорной работе (Arnold, Fogarty, 2009) приводят-
ся примеры интрогрессии, часть из которых ука-
зывает на присутствие гибридов, но не доказыва-
ет факт генетической интрогрессии как таковой.
Как отмечено ранее, присутствие гибридов F1 не
доказывает существования интрогрессии генов
(Campton, 1987). Для некоторых видов рыб ги-
бридизация обычна (Campton, 1987), но только
спорадически это ведет к собственно генетиче-
ской интрогрессии (Avise, Saunders, 1984). Также
были представлены убедительные данные, что
события гибридизации и последующая интро-
грессия были сопряжены с масштабными изме-
нениями климата, как это следует из примеров для
гольцов рода Salvelinus (Олейник, 2013; Glemet et al.,
1998; Oleinik, Skurikhina, 2010; Roberts et al., 2010).
Подобные события также прямо или опосредован-
но могут быть обусловлены активностью человека
(Altukhov, Salmenkova, 1991; Avise, 2001). В упомяну-
том обзоре (Arnold, Fogarty, 2009) приведены при-
меры обнаружения гибридов по морфологическим
признакам, но это вряд ли следует принять как до-
казательство не только генетической интрогрессии,
но даже присутствия гибридов (Campton, 1987;
Grant, Grant, 1992).

Тщательные исследования видов рыб и мидий,
основанные на маркерах мтДНК и яДНК, обна-
ружили, что в большинстве выявленные гибриды
являются F1-потомками, что можно рассматри-
вать как слабость или полное отсутствие реаль-
ной генетической интрогрессии (Avise, Sunders,
1984; Kartavtsev et al., 2005, 2014, 2018; Oleinik,
Skurikhina, 2010; Saarman, Pogson, 2015). Однако
имеются работы, надежно доказывающие массо-
вость продвинутых гибридов у рыб F2, F3 и т.д.
(Roberts et al., 2010; Nevado et al., 2011). В одном
случае маркеры мтДНК и ядерные микросател-
литные локусы показали присутствие потомков
возвратных скрещиваний особей F1 с одним из
родительских видов с высокой частотой, равной
44.9% (Roberts et al., 2010). В другом случае с ис-
пользованием различных комбинаций маркеров
яДНК и мтДНК отмечен поток генов между че-
тырьмя видами цихлид рода Ophthalmotilapia из
оз. Танганьика (Nevado et al., 2011). Авторы в ци-
тированной работе сообщают о значительной
пропорции особей повсеместного в озере вида
O. nasuta, обладающего частично маркерами
мтДНК и яДНК, типичными для трех других но-
минальных видов рода. Все такие особи были об-
наружены в популяциях, обитающих симпатрич-
но с остальными видами рода. Авторы предпола-
гают, что эта особенность возникла вследствие
последовательных и независимых эпизодов гене-
тического обмена в разных частях озера с однона-
правленной интрогрессией в геном O. nasuta. Из
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представленных материалов следует, что даже в
случаях тщательного анализа, не всегда имеются
точные оценки пропорций F2 и подобных потом-
ков, как это требуется в терминах оценки генети-
ческой интрогрессии. В отношении второй из ци-
тированных выше работ также имеется вопрос о
соответствии изученных таксонов видовому ста-
тусу в согласии с БКВ, хотя авторы и рассматри-
вают род Ophthalmotilapia как старую валидную
ветвь таксономических видов (Nevado et al., 2011).
Но по поводу цихлид имеются и противополож-
ные мнения (Mayer et al., 1998; Turner et al., 2001).
Можно добавить к этой критике, что в некоторых
работах разграничение потомства по категориям
F1, F2, F3 и т.п. отсутствует. К примеру, в упомя-
нутом обзоре (Arnold, Fogarty, 2009) в сводной
таблице 1 представлены генетические данные об
интрогрессии для 27 аутбредных видов из 32 срав-
ниваемых видов и других категорий. То есть в по-
давляющем большинстве данные должны свиде-
тельствовать, по мнению авторов, о существова-
нии генетической интрогрессии. Однако если
проанализировать эту информацию в соответ-
ствии с требованиями, представленными ранее,
тогда приемлемой для доказательства генетиче-
ской интрогрессии остается лишь малая доля из
всего массива данных, а остальные относятся к
обменам на внутривидовом уровне, между подви-
дами или таксонами неясного статуса.

Случаи интрогрессии, представленные, на-
пример, для морской флоры, водорослей и другой
растительности (Balakirev et al., 2012), в целом со-
гласуются с данными, известными для наземных
растений (Шнеер, Родионов, 2018); то есть они
подтверждают слабость репродуктивных барье-
ров у многих растительных видов. В любом слу-
чае, следует быть осторожными, заявляя об обна-
ружении гибридов по маркерам мтДНК: выявле-
ние гибридов по данным изменчивости мтДНК
может привести к ложным заключениям. Напри-
мер, мидии имеют двойное однородительское на-
следование мтДНК. В ходе эволюционной исто-
рии нуклеотидные последовательности 16S рДНК
материнской и отцовской линий дивергировали на
8.3% в пределах одного и того же вида (Rawson,
Hilbish, 1995). Соответственно, если в каком-то
исследовании провести анализ дивергенции ви-
дов без учета различий по полу, можно прийти к
ошибочным заключениям.

Дополнительные подробности теоретических
и эмпирических исследований встречаемости ги-
бридов, гибридизации и генетической интрогрес-
сии можно найти (Боркин, Литвинчук, 2013; Bar-
ton, Hewitt, 1985; Smith, 1992; Arnold, 1997, 2008;
Hewitt, 2011; Saarman, Pogson, 2015). Из изложен-
ного ясно, что многие аспекты гибридизации до-
статочно сложны и не вполне ясны и, соответ-
ственно, вряд ли стоит ожидать быстрых и четких

ответов на все вопросы. Среди позвоночных жи-
вотных птицы чаще упоминаются в примерах
встречаемости гибридизации 10–19% (Панов,
1989; Grant, Grant, 1992; Aliabadian, Nijman, 2007),
тогда как амфибии и рыбы в этом плане цитиру-
ются реже, хотя чаще, чем рептилии и млекопита-
ющие (Боркин, Литвинчук, 2013). Хотя на эту тему
нет четкой статистики, так что это впечатление
может быть связано с плохой репрезентативно-
стью выборки таксонов в исследованиях по данно-
му вопросу. В представленном выше материале
приведены некоторые примеры количественной
оценки уровня генетической интрогрессии. По-
сле анализа данных в сводной таблице (Arnold,
Fogarty, 2009) следует, что реальное число случаев
генетической интрогрессии завышено. Как упо-
миналось ранее, частота интрогрессивной гибри-
дизации у животных оценена величиной 10% (Ar-
nold, 1997), так что доля генетической интрогрес-
сии в реальности должна быть ниже. В любом
случае, в поддержку поставленной задачи настоя-
щей работы можно заключить, что, вопреки соот-
ветствию или не соответствию БКВ, существую-
щие в природе виды как биологические сущности
в большинстве способны поддерживать свою ин-
тегрированность и самостоятельность; по мень-
шей мере, это прослеживается в тестируемой ре-
троспективе и предполагаемой перспективе. Сле-
дующие ниже данные должны помочь понять
связь таксономии, и шире – БКВ/СТЭ, с молеку-
лярной эволюцией.

ПРЕОБЛАДАЮЩАЯ ТОПОЛОГИЯ ГЕННЫХ 
ДЕРЕВЬЕВ, УРОВНИ ГЕНЕТИЧЕСКОЙ 
ДИВЕРГЕНЦИИ МЕЖДУ ТАКСОНАМИ 

И СТЕПЕНЬ СОГЛАСОВАННОСТИ 
МОЛЕКУЛЯРНЫХ ДАННЫХ С БКВ/СТЭ 

И С ПРАКТИКОЙ 
ДНК-ШТРИХКОДИРОВАНИЯ

Уточнение понятия вида
Решая поставленные в статье задачи, нельзя не

уточнить сущность вида, о котором идет речь. По
одному из первых определений в рамках БКВ,
принято считать: вид – это репродуктивное сооб-
щество популяций (репродуктивно изолирован-
ных от других совокупностей), занимающее спе-
цифическую нишу в природе (Mayr, 1982, p. 273).
Такое концептуальное понятие вида в рамках
БКВ принято в работе как основа излагаемых
фактов и идей, хотя оно ограничено главным об-
разом только бисексуальными организмами и
имеет несколько уточнений (Майр, 1968; Тимо-
феев-Ресовкий и др., 1977; Картавцев, 2005; Tem-
pleton, 1998). В целом можно перечислить, по
меньшей мере, семь различных определений по-
нятия вид (Mayr, 1982; Simpson, 1961; Paterson,
1978, 1985; Wiley, 1978; Crawcraft, 1983; van Vallen,
1976; Templeton, 1998). Известная идея (Dobzhan-
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sky, 1955) позволила обосновать (Bush, 1975) клю-
чевую роль процесса прекращения (разрыва) по-
тока генов, который разъединяет исходный вид
на две или более репродуктивно изолированные
единицы, что ведет в дальнейшем к видообразо-
ванию. Можно даже заявить, что если будут пред-
ставлены неоспоримые доказательства, что воз-
никновение вида и его эволюция возможны без
прекращения потока генов между предковыми
формами, а вид может возникать при существова-
нии широкого генетического обмена, тогда, ко-
нечно, придется отвергнуть БКВ/СТЭ-концеп-
ции. Аналогично, если существует и преобладает
в природе модель видообразования, по которой
новый вид может быть сформирован без долговре-
менного разобщения генофондов родительской и
дочерней форм, без возникновения репродуктив-
ных изолирующих барьеров, тогда парадигмы
БКВ/СТЭ должны быть заменены. Принимая
концепции БКВ/СТЭ, также следует признать
прямую связь между генетическим расстоянием и
временем, как это ясно сформулировано для бел-
ковых локусов (Nei, 1987), а позже расширено для
любых ММ (Drummond, Bouckaert, 2015).

Эмпирические сведения о топологии генных 
деревьев, уровни генетической дивергенции

между таксонами

Имеются различные типы генных деревьев, но
большинство из них выглядят как монофилетич-
ные или иногда парафилетичные (полифилетич-
ные) дендрограммы. Прямые оценки конгруэнт-
ности различных генных деревьев или ожидаемой
топологии, скажем, видового дерева не часты, а
когда выполняются, показывают результаты, ва-
рьирующие в диапазоне от хороших до отличных
(Birky, 2013; Hedges et al., 2015; Turanov et al., 2016;
Kartavtsev et al., 2017). Неудовлетворительную
“сходимость” топологии деревьев разных генов
тоже можно наблюдать, но чаще это обусловлено
информационными и техническо-лабораторны-
ми возможностями реконструкции. Например,
недостаточной информационной емкостью ис-
пользуемых последовательностей (малой длиной)
при большом числе анализируемых операцион-
ных таксономических единиц (ОТЕ), неудачным
подбором ММ для выявления филогенетическо-
го сигнала при реконструкции дерева и другими
погрешностями работы. В связи со случайной
сортировкой филетических линий по отдельным
генам более подходящим подходом может быть
использование митогеномов. Уточним попутно,
что операционной (операбельной) таксономиче-
ской единицей исторически наименовали неко-
торые группы, предназначенные для анализа в
нумерической систематике (Sneath, Sokal, 1963),
представляющие в реальности отдельные орга-
низмы популяции, определенные таксономиче-

ские группы, такие как виды и роды, которые об-
ладают набором сходных признаков (Бейли, 1970,
с. 156). Обычно смысловое понимание ОТЕ зада-
ется для конкретного исследования.

Успешность конструирования филогенетиче-
ских деревьев на основе полного митогенома
продемонстрирована для 100 таксонов рыб (Miya
et al., 2003), а также для многих других групп и ва-
риантов анализа, включая 13 белковых генов мито-
генома камбал Pleuronectiformes (Kartavtsev et al.,
2016) или карповых рыб Cypriniformes, Cyprinidae
(Imoto et al., 2013; Kartavtsev et al., 2017) и для мно-
гих других таксонов рыб, чьи представительные
выборки яДНК-маркеров также были включены в
анализ (Berendzen, Dimmick, 2002; Pardo et al.,
2003, 2005; Saitoh et al., 2006; Mayden et al., 2009;
Betancur-R, Orti, 2014). Сложный подход с цифро-
вым моделированием и использованием времен-
ных деревьев для большого числа подобранных
генов-кандидатов яДНК эукариот из 2274 иссле-
дований, представляющих 50632 видов (образцов
последовательностей) глобального древа жизни,
обнаружил, что генетическая дивергенция увеличи-
вается с увеличением ранга таксона (Hedges et al.,
2015). Главные выводы из представленных мате-
риалов и преобладающего топологического сиг-
нала генных деревьев таковы: 1) в большинстве
деревьев имеются очевидные(ая) ветви(вь) внеш-
ней группы; 2) внутри таксонов ранга отряда ос-
новные ветви (узлы, кластеры) представлены се-
мействами/подсемействами; 3) ниже в иерархии
имеются отчетливые ветви, представляющие раз-
личные рода семейств; 4) имеются наборы наибо-
лее близких ветвей, состоящие из единичных осо-
бей, которые классифицируются как образцы од-
ного и того же вида. Некоторая доля деревьев
содержит неясные внутриродовые и внутри-
семейные кластеры, представляющие в большин-
стве случаи парафилии или полифилии внутри
таксона, которые требуют объяснения (обычно,
последние данные ведут к ревизии таксона в си-
стематике).

Непростой вопрос, как быть со всем массивом
этой информации? На текущий момент, к приме-
ру, нет общего подхода для оценки числа оши-
бочных отнесений к одному кластеру или ошибок
идентификации соседей по ОТЕ в генных дере-
вьях, выбранных из исследований и представлен-
ных в источниках литературы. Соответственно,
нет очевидных путей оценки степени ретикуля-
ции или политомии внутри деревьев. Попытки
найти общее решение для количественной оцен-
ки биоразнообразия предпринимались на основе
нескольких методов в рамках инструментария
ДНК-штрихкодирования (Bringloe et al., 2016;
Kartavtsev, 2018; Stoeckle, Thaler, 2018), хотя каж-
дая из цитированных работ сфокусирована на
различных целях. Авторам известно четыре об-
щих подхода для решения этой задачи: 1) на основе
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использования Пуассоновского древоподобного
процесса PTP (Poisson tree processes) (Zhang et al.,
2013); 2) посредством метода, схожего с PTP, или
коалесцентного подхода по генерализованной
смешанной теории Юла GMYC (generalized mixed
Yule coalescent) (Fujisawa, Barraclough, 2013); 3) на
основе сравнения бифуркаций в видовых дере-
вьях, реконструируемых по последовательностям
(Joly, 2012); 4) посредством GMYC-подобной
идеологии, K/θ-подхода (Birky, 2013).

Например, имеются осложнения в интерпре-
тации данных генных деревьев Co-1 и Cyt-b кам-
бал, которые содержат внутриродовые парафиле-
тические кластеры для родов Hippoglossoides и
Pseudopleuronectes (Kartavtsev et al., 2016, figs 1–2).
Хотя для этих двух родов данный факт просто от-
ражает неправильную морфологическую иденти-
фикацию некоторых образцов; другими словами,
приведенный пример иллюстрирует синонимию
имен для одних и тех же видов, что уже обсужда-
лось (Kartavtsev et al., 2007, 2016). Это один из во-
просов, которые ДНК-штрихкоды помогают
успешно разрешать. Возможны и другие пробле-
мы ДНК-штрихкодирования, отмеченные при
исследовании дождевых червей, среди которых
по ДНК-штрихкодам выявлено криптическое био-
разнообразие, но без четкого таксономического
сигнала. Различными авторами также ставится
вопрос в более широком контексте с диагности-
кой живых форм в слабо проработанных система-
тиками таксонах (Stoeckle, Thaler, 2018). Чаще,
однако, проблема идентификаций решаема при
более внимательном подборе ММ созданием ре-
ференсной библиотеки штрихкодов для конкрет-
ного таксона или рассматриваемой задачи и уточ-
нением понимания вида в таксоне. Обнаруженные
по ММ ошибочные классификации в пределах
ОТЕ обострили проблему, которая была известна в
систематике для специалистов, а именно, суще-
ствование многочисленной синонимии имен
(Bringloe et al., 2016; Bayne et al., 2017; Kartavtsev,
2018), и которая обычно провоцирует многочис-
ленные таксономические ревизии. Другая оче-
видная проблема возникает из-за невозможности
иногда различить таксономическую ошибку
идентификации образца и реальную ложную кла-
стеризацию, выполненную по ММ в генном или
видовом дереве и вызванную генетической рети-
куляцией. Особенно эту задачу трудно решить
для таксонов, далеких от непосредственной ком-
петенции авторов. Имеются и другие осложнения,
например, несогласованность темпов эволюции и,
как следствие, несовпадение деревьев, полученных
по маркерам мтДНК и яДНК (Wiens et al., 2010),
различия в темпах замен для разных генов, сорти-
ровка филетических линий, связанная с генети-
чески эффективным размером популяций-осно-
вателей, и некоторые другие (Nei, 1987; Avise,
2000; Drummond, Bouckaert, 2015).

В данной работе предложен подход к обозна-
ченной проблеме на основе ММ и BOLD (Kar-
tavtsev, 2018). Предлагается найти ответ на вопрос:
имеется ли согласованность между 1) молекуляр-
ными классификациями по данным ДНК-
штрихкодирования, выраженным в значениях
метрики BIN, и 2) образцами, классифицирован-
ными экспертами в систематике и также разме-
щенными в BOLD (Kartavtsev, 2018). Как отмече-
но ранее, BIN – это присвоение каждому образцу
уникального идентификатора (или специального
индекса), позволяющего отнести вновь тестируе-
мый образец к тому или иному таксону из BOLD.
Значения BIN сейчас определены главным обра-
зом на основе последовательностей Co-1. То есть
спецификация или кодирование ОТЕ через BIN в
BOLD выполнена, в основном, по Co-1. Но база
пополняется быстро и другими маркерами. Зна-
чения BIN являются независимыми от предыду-
щих таксономических идентификаций образцов;
то есть имеются два ряда независимых перемен-
ных, пригодных для сравнения. Иными словами,
при использовании BIN появляется возможность
оценить соответствие между кластерами ДНК-
штрихкодов и описаниями тех же образцов в базе
данных, обозначенных в рамках традиционной
систематики. Значения BIN могут выявлять со-
гласие двух независимых классификаций или не-
согласованность классификаций в сопоставляе-
мых массивах образцов в BOLD, что и составляет
основу для статистической оценки степени сход-
ства этих двух рядов данных. Поскольку получае-
мый сигнал относится к иерархическим древо-
видным реконструкциям, то можно говорить об
их конгруэнтности.

В цитированной работе (Kartavtsev, 2018) про-
анализированы данные из BOLD, представлен-
ные тремя проектами: TZFPC (Steinke et al.,
2009), FERU (Turanov et al., 2014) и SCFAA (Mc-
Cusker et al., 2013), в которых таксономическая
экспертиза обеспечена авторами представленных
проектов. Именно эти данные по рыбам были вы-
браны для простоты работы как наиболее близкие
к профессиональным интересам авторов иссле-
дования. Результаты анализа, проведенного по
значениям BIN, выявили, что 81.4 ± 2.3% образ-
цов видов, 84.0 ± 3.9% образцов родов (рис. 2) и
88.0 ± 5.8% образцов семейств (Kartavtsev, 2018)
этих проектов BOLD согласовывались с предва-
рительными зоологическими классификациями
представленных в них таксонов рыб. Выясни-
лось, что даже для уровня семейства единствен-
ный ММ Co-1 с неполной последовательностью
нуклеотидов хорошо подходит для идентифика-
ции образцов. Оказалось также, что нет значи-
тельных различий между тремя таксономически-
ми уровнями (Kartavtsev, 2018, tab. 1S), а данные
из двух разных проектов статистически значимо
не отличаются (рис. 2). Дополнительные детали
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этого анализа можно найти в цитированной рабо-
те и прилагаемых электронных материалах (Kar-
tavtsev, 2018, tab. 1S). В представленном анализе
log-преобразованные численности всех значе-
ний BIN (образцы, определенные морфологиче-
ски) и согласующиеся классификации среди зна-
чений BIN (образцы, идентифицированные по
ММ) показали пропорционально-положитель-
ную изменчивость, которая хорошо аппрокси-
мировалась уравнением линейной регрессии; ре-
зультаты анализа справедливы для комбиниро-
ванных данных из нашего собственного
исследования и данных коллег FERU/TZFPC, а
также только из литературных данных по проекту
SCFAA. Коэффициент детерминации этой ли-
нейной зависимости составляет около 90% (rp =
= 0.989, p < 0.001, для наименьшего эффекта; Kar-
tavtsev, 2018). Из информации, представленной на
рис. 2, и этих данных следует, что все последова-
тельности/особи одного и того же вида определя-
ются в подавляющем большинстве случаев как
кластеры одного вида, тогда как различные виды
классифицируются в отдельные роды, в согласии
с традиционной таксономической практикой.
Такой же вывод справедлив в отношении класте-
ризации образцов различных родов. Эти два типа
ветвей на внутри- и межвидовом уровнях ясно
обособлены на основе любой из шкал генетиче-
ских расстояний (Картавцев, Ли, 2005; Kartavtsev,
2009) и используются как одно из главных средств
ДНК-штрихкодирования в iBOL и близких про-
ектах. Исходя из изложенного материала, теперь
понятно, почему существует явное генеральное
свойство формирования кластеров ММ, включая
ДНК-штрихкоды по Co-1, которые представляют
биологический вид. Имеются исключения из обще-
го правила, когда вид представлен единой репро-
дуктивной единицей. Исключения включают,
прежде всего, случаи с филогеографической под-
разделенностью видов, за счет достаточно изоли-
рованных подвидов (Avise, 2000). Существуют также
ситуации, когда виды имеют общие или перекрыва-
ющиеся кластеры ДНК-штрихкодов вследствие
сложной истории их формирования и интрогрес-
сии мтДНК (Stoeckle, Thaler, 2018, figs 2,3), что
усложняет задачу идентификации. Возможны
связанные с биологией исключения из общей за-
кономерности, приводящие к отсутствию дивер-
генции по ММ, например, при видообразовании
не по географической модели D1 (по классифи-
кации Templeton, 1981) с аккумулированием му-
таций-замен во время длительного существова-
ния в изоляции, а за счет регуляторных генных
изменений, хромосомных трансформаций и т.п. –
это способы видообразования D3, T2–T4 (по
Templeton, 1981).

Прежде чем выполнить последующий анализ,
в котором будут рассмотрены данные о генетиче-
ских расстояниях, вычисленных на основе после-

довательностей ММ, обратимся еще раз к фило-
гении на уровне семейств. Это весьма важный
пункт. Наличие монофилии на этом уровне, осо-
бенно для обширных семейств камбалообразных
рыб Pleuronectidae, Soleidae и Bothidae, базовая ин-
формация для которых сегодня является морфо-
лого-анатомической (FishBase; www.fishbase.org),
имеет принципиальную значимость. К счастью,
сравнительная информация для этих таксонов
также получена и на основе молекулярной фило-
генетики (Berendzen, Dimmick, 2002; Pardo et al.,
2005; Sharina, Kartavtsev, 2010; Betancur-R, Orti,
2014). Монофилия как минимум трех филетиче-
ских линий (семейств) в пределах Pleuronectoidei
исходно базировалась на данных 12S и 16S рДНК
(Berendzen, Dimmick, 2002) и 16S рДНК для не-
скольких семейств (Pardo et al., 2005), а позже до-
полнена данными для Co-1, Cyt-b и митогенома
преимущественно для Pleuronectidae (Kartavtsev

Рис. 2. Двухфакторный дисперсионный анализ рас-
пределения средних значений BIN в двух исследова-
ниях рыб, суммированных по BOLD. 
Средние значения для BIN показывают согласован-
ные классификации (по оси Y, %) по молекулярному
маркеру Co-1 мтДНК видов/образцов и его согласо-
ванность с независимым диагнозом по традицион-
ным признакам, представленным в BOLD. Группы
сравнения (ось X) представлены двумя категориями:
отдельные виды (1) и самостоятельные роды (2). Зна-
чения согласующихся классификаций не различают-
ся в двух сопоставленных группах (1 и 2). Они также
не отличаются между оценками в двух исследованиях
(Steinke et al., 2009, TZFPC; Turanov et al., 2014, FERU),
которые представили 1219 и 285, а также 199 и 64 про-
анализированных образцов и видов соответственно.
Суммарная согласованность классификаций на ос-
нове оценок BIN составила более 82% (точки с дове-
рительными интервалами на графике); следователь-
но, величина ошибочных классификаций составляет
менее 18% (по Kartavtsev, 2018).
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et al., 2016). Полное понимание филогении для
последнего семейства развивается и недавно бы-
ло пополнено ММ по нескольким генам мтДНК
и яДНК (Betancur-R, Orti, 2014; Vinnikov et al.,
2018). Причем монофилия и отряда по некоторым
данным выглядит достаточно убедительно
(Betancur-R, Orti, 2014; Kartavtsev et al., 2016). Не-
которые осложнения, как например присутствие
парафилии в подсемействе Pleuronectinae и в роде
Limanda, которые были недавно установлены на
основе личиночной морфологии и молекулярно-
филогенетических данных, очевидно, неизбежны
(Roje, 2010; Kartavtsev et al., 2016). Есть сообщение
о межвидовой гибридизации некоторых таксонов
камбал Европы (Kijewska et al., 2009). Однако по-
ка не ясно, есть ли парафилия даже для этих так-
сонов, или, может быть, политомию следует от-
нести к неадекватности морфологических при-
знаков для идентификации, а не к гибридизации
и формированию полностью гибридных популя-
ций (и потенциальных таксонов) в зоне послед-
него исследования на Балтике, а также в соседних
бассейнах Европы. Хотя подобные ситуации
здесь и не исключены, как отмечено, например,
для мидий в этом регионе (Smietanka et al., 2014;
Väinölä, Strelkov, 2011).

Другой таксон, карпообразные рыбы Cyprini-
formes, был подвергнут генетико-биохимическим
и молекулярно-филогенетическим исследовани-
ям даже более интенсивно, чем камбалы (Hanza-
wa et al., 1984; Kartavtsev et al., 2002; Miya et al.,
2006; Sakai et al., 2006; Semina et al., 2006; Saitoh et al.,
2006, 2010; Sasaki et al., 2007; Mayden et al., 2009;
Batischeva et al., 2011; Imoto et al., 2013; Kartavtsev et al.,
2017). Для этих рыб, вопреки многочисленным
находкам гибридов, существованию полиплоид-
ных форм и предположениям о видообразовании
посредством гибридизации (Saitoh et al., 2010;
Yang et al., 2015), имеющиеся данные для деревьев
отдельных генов и митогеномов указывают на от-
сутствие преобладания ретикулярной эволюции.
Деревья имеют, как правило, бифуркационный
тип и монофилию подавляющего большинства
ветвей таксонов. Конечно, определенные про-
блемы в молекулярной систематике этого весьма
разнообразного таксона существуют. Они будут
возникать и далее при конструировании больших
деревьев и при их сравнении с небольшими де-
ревьями. Например, было обнаружено, что боль-
шие генные деревья ельцов Leuciscinae имеют го-
раздо меньшую конгруэнтность по оценке на ос-
нове средств программного пакета Dendroscope,
по сравнению с небольшими деревьями (Kartavt-
sev et al., 2017). Однако, очевидно, что это лишь
требует увеличения информационной емкости
сигнала для лучшего разрешения топологии.

Кроме упомянутых, имеются сведения, проти-
воречащие изложенным выше данным, которые
поддерживают наличие ретикуляций в топологии

деревьев. Подобный сигнал обнаружен в дере-
вьях, построенных для таксонов из гибридных
зон, как это недавно документировано для ком-
плекса Mytilus ex. group edulis (Smietanka et al.,
2014; Zbawicka et al., 2014, 2018). Комплексы бога-
той разнообразием тропической и неотропиче-
ской фауны также представляют примеры рети-
куляций (Nevado et al., 2011; Pereira et al., 2013).
В уже цитированном обзоре (Arnold, Fogarty,
2009, tab. 1) имеются 17 находок филогенетиче-
ских рассогласований. Однако эти факты не
опровергают главный сигнал, свидетельствую-
щий о преобладании бифуркаций и монофилии в
генных деревьях, а также способность ДНК и дру-
гих ММ идентифицировать таксоны рыб с точно-
стью выше 80% (Pereira et al., 2013; Turanov et al.,
2014; Kartavtsev, 2018). Доказательства, базирую-
щиеся на ДНК-штрихкодировании, основанные
на обширных материалах BOLD, поддерживают
эти заключения для иерархических категорий до
родового уровня (на что преимущественно и ори-
ентирована программа iBOL). Однако приведен-
ные выше факты неожиданно доказывают рас-
пространение этого сигнала и до уровня семей-
ства. Хорошее соответствие топологического
сигнала генных деревьев по данным ДНК-штрих-
кодов (то есть для неглубоких филогений) и су-
ществующих таксономических иерархий недавно
продемонстрировано для нескольких филумов,
включая Chordata, Arthropoda, Mollusca, Echino-
dermata, представляющих 75% всех описанных
видов этих таксонов (Stoeckle, Thaler, 2018).

Как предполагалось ранее, обратимся к дан-
ным о генетических расстояниях и к их соответ-
ствию рангам эволюционной дивергенции. Один
набор такой информации был суммирован для
двух генов мтДНК Co-1 и Cyt-b (Kartavtsev 2009,
2011a, b, 2013a, 2015, Ch. 7). Эти данные будут при-
общены к выводам, даваемым ниже. В настоящей
сводке приведены новые данные, которые пока-
зывают изменчивость мтДНК для гена 16S рРНК
и полного митогенома животных в иерархии так-
сонов или групп сравнения (рис. 3а,б). Последо-
вательности 16S рРНК длиной после выравнива-
ния 191–444 п.н. различных видов животных из-
влечены из GenBank, 01.05.2018 и подвергнуты
выравниванию в программном пакете MEGA-6
(Tamura et al., 2013). Затем в этом же программном
пакете авторами были рассчитаны попарные р-рас-
стояния для двух выборок размерами 6673 и 693
особи, соответственно для первой и второй поло-
вины последовательностей всего исходного набора
(данная процедура понадобилась ввиду невозмож-
ности выполнить выравнивание одновременно из-
за слишком больших различий последовательно-
стей в исходном файле GenBank). После этого в
программном пакете Statistica-6 (STATISTICA,
2001) с помощью однофакторного дисперсионно-
го анализа проведено сравнение изменчивости
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внутри и между сравниваемыми группами (рис. 3а).
Анализ 7459 последовательностей полного мито-
генома животных со средней длиной 15173 п.н.
(данные GenBank, 13.02.2006–27.04.2018, длина:
15667, 15347, 14761, 16117, 13974 п.н.) выполнен
примерно в таком же порядке. Однако расчеты
р-расстояний ввиду больших массивов данных
первоначально выполнены по отдельности для
каждой из групп сравнения, а затем сведены в об-
щую таблицу для всех групп, на основе которой
затем проведен однофакторный дисперсионный
анализ в Statistica-6 (рис. 3б). Учитывая отклоне-
ния от нормального распределения вариацион-
ных рядов р-расстояний (хотя для представлен-
ных файлов они одномодальны и пригодны для
этого анализа), кроме параметрического ANOVA,
проиллюстрированного на рис. 3, также выполнен
непараметрический дисперсионный анализ  по
Краскалу–Уоллису. Это тестирование подтвер-
дило значимость различия сравниваемых групп,
как для последовательностей гена 16S рРНК, так
и для последовательностей митогенома. Таблич-
ные материалы для уточнения подробностей рас-
четов могут быть представлены авторами для за-
интересованных читателей по запросу. Данные о
генетических расстояниях внутри видов и в
иерархии таксонов убеждают в том, что в боль-
шинстве исследованных филумов имеется зави-
симость между р-расстоянием и рангом таксона,
близкая к линейной, с минимальными величина-
ми в группе сравнения внутри видов. Как следует
из полученных данных, видовые кластеры на
огромном массиве данных ДНК-штрихкодов от-
четливо выделяются не только по отдельным ге-
нам, но и по митогеномам в целом (рис. 3б)
(Stoeckle, Thaler, 2018). Есть также исключения из
этого правила, когда разрывы между видовыми
кластерами минимальны или отсутствуют вовсе
(Turanov et al., 2014; Kartavtsev et al., 2017; Stoeckle,
Thaler, 2018). В основном такие случаи относятся к
таксонам, не достигшим видового уровня (подви-
ды, полувиды или молодые виды), но могут быть
также обусловлены присутствием видов (форм), не
формирующих размножающихся половым путем
репродуктивных единиц, то есть видов, не подпа-
дающих под БКВ, которые могут возникать в ре-
зультате генетической трансформации, не затра-
гивающей или мало влияющей на структурные
гены (Картавцев, 2009, 2013; Kartavtsev, 2009,
2011a,b, 2013a), как это уже было отмечено выше.
Известны также примеры значительной вариа-
бельности скорости молекулярной эволюции для
таксонов одного ранга в различных филумах, ко-
торые могут затруднять применимость генетиче-
ских расстояний для межвидовых сравнений
(Картавцев, 2009, 2013; Avise, Aquadro, 1982; Avise,
2000; Kartavtsev, 2009, 2011a,b, 2013a). Поэтому
универсальность ДНК-штрихкода и шкалы гене-
тических расстояний не является абсолютной,

что не вполне осознается в некоторых обобщени-
ях по ДНК-штрихкодированию (Stoeckle, Thaler,
2018). Выходом является создание алгоритмическо-
го инструментария и программных средств более
универсального подхода, учитывающего необходи-
мость использования различных мер генетической
дивергенции и изменчивости, с использованием
нескольких генотипических дескрипторов, а также
фенотипических идентификаторов (Картавцев,
2009, 2013; Kartavtsev, 2009, 2011a, b, 2013a, 2015).

Рис. 3. Однофакторный дисперсионный анализ, по-
казывающий изменчивость средних значений р-рас-
стояний (ось Y) для групп сравнения сопоставленных
последовательностей 16S рРНК и митогеномов жи-
вотных. 
Группы сравнения (ось X): 1 – внутри видов; 2 – внут-
ри родов; 3 – внутри подсемейств–семейств; 4 –
внутри отрядов; (а) – данные анализа последователь-
ностей 16S рРНК животных второго набора последо-
вательностей (GenBank, 01.05.2018); (б) – данные ана-
лиза последовательностей полного митогенома жи-
вотных (GenBank, 13.02.2006–27.04.2018).
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Обобщая все полученные данные, можно
сформулировать три главных вывода.

Вывод 1. Диагностика видов является высоко-
эффективной в силу низкой внутривидовой и
значительной межвидовой изменчивости ис-
пользуемых ММ (рис. 3, группы 1 и 2), что обна-
руживается как на уровне маркеров отдельных ге-
нов мтДНК (Со-1, Cyt-b) и 16S рДНК, так и на
уровне полных митогеномов. Это заключение
применимо к широкому спектру таксонов живот-
ных, для которых есть определенная концепту-
альная ясность, что такое вид.

Вывод 2. Положительная связь расстояния и
ранга таксона с минимумом на внутривидовом
уровне доказывает, что видообразование в основ-
ном происходит в соответствии с географической
моделью D1-типа (Templeton, 1981), а в животном
мире преобладает филетическая эволюция. По-
следние утверждения в полной мере подтверждают
базовые принципы БКВ и в целом неодарвинист-
скую трактовку видообразования и эволюции.

Вывод 3. Из представленных материалов следу-
ет, что альтернативные модели видообразования
(D3, T2–T4 и др.) редки в природе. В противопо-
ложном случае, то есть, если в природе реализуется
множество равновероятных способов видообразо-
вания, распределение расстояний, ранжированных
по таксонам, имело бы равномерный вид или сла-
бый наклон. Очевидно, что представленный анализ
и другие доказательства опровергают такую воз-
можность. Однако это не значит, что альтернатив-
ных способов нет или они менее важны. Подтвер-
ждается справедливость известного положения, что
дарвиновская эволюция, дающая наблюдаемое
разнообразие живых форм, преобладает во време-
ни, но кардинальные генетические трансформа-
ции, хотя и редко возникающие в эволюции, ве-
дут к ароморфозам и дают принципиальные нова-
ции живой материи. Хотя это дискуссионный
вопрос, который не нашел еще надежного факти-
ческого обоснования.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Идентификация видов на основе молекуляр-
ных маркеров, а точнее на основе последователь-
ностей нуклеотидов ДНК или ДНК-штрихкодов,
является весьма успешной, как убеждают обшир-
ные данные мировой базы данных, BOLD. Одна-
ко теория, которая объяснила бы данный факт,
пока не создана. В представляемой работе пред-
ложен подход, базирующийся на величине ин-
декса ДНК-штрихкодирования, BIN. Используя
BIN и массив BOLD, удалось осуществить иден-
тификацию (выделение) таксонов трех рангов
(вид, род и семейство) и проделать статистиче-
скую оценку состоятельности идентификации,
которая достигает более 80%. Кроме того, доказа-

но, что для большинства построенных генных де-
ревьев для маркера Со-1 (ген цитохром оксидазы с,
субъединица 1) существует хорошее соответствие
их топологии и общепринятой таксономической
классификации в иерархии таксонов (вид, род,
семейство), по меньшей мере, для проанализиро-
ванных обширных данных по рыбам. Получен-
ные знания об отклонениях от предсказанных
значений для идентификации видов и определе-
ния ранга других таксонов позволят улучшить си-
стему описания биоразнообразия на точной мо-
лекулярной и биоинформационной основе. Ос-
новной вывод из проделанного анализа состоит в
том, что успешная идентификация по молекуляр-
ным маркерам возникает вследствие преоблада-
ния в природе географического способа видообра-
зования. В ходе длительного во времени процесса
формирования видов с накоплением мутаций и
соответствующих многочисленных нуклеотидных
замен в различных дочерних предковых таксонах,
могут возникать уникальные последовательности
нуклеотидов, ДНК-штрихкоды, которые обнару-
живаются посредством молекулярных маркеров.
Последующая независимая эволюция возникших
филетических линий, включая дальнейшую ди-
вергенцию до уровня рода, семейства и далее, и со-
ставляет фактическую базу обнаруженной связи
величины BIN и ранга для трех таксонов, выде-
ленного посредством традиционного морфологи-
ческого подхода. В целом связь генетических рас-
стояний и ранга таксона доказана для различных
групп животных по данным для отдельных генов
и для полных митогеномов.
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The evidences of possible impact of gene introgression on species evolution, evolutionary fate of taxa, includ-
ing reticulations in phylogenetic trees, and consistency of the latest molecular genetic data with the main
modern paradigm, Neo-Darwinism are considered in many works. In this assignment, the authors are fo-
cused on animals, although many ideas may fit other phyla too. There are four main issues in the overview
presented. (1) A combination of nDNA and mtDNA markers best suits the hybrid identification and esti-
mates of genetic introgression or gene f low. (2) The available facts for both nDNA and mtDNA diversity
make the introgression among many taxa of animals and plants obvious, although even in wide hybrid zones
of Mytilus ex. group edulis, for example, introgression may be quite restricted or asymmetric, thus holding at
least the “source” taxon (taxa) intact. (3) If we accept that sexually reproducing species in marine and terres-
trial realms are introgressed, as it is still evident for many cases, then we should recognize that the BSC or-
thodox, in terms of complete lack of gene f low among species, is inadequate due to the fact that many zoo-
logical species are not biological species yet. However, sooner or later they definitely become biological spe-
cies. This conclusion is supported by the genetic distance increasing with taxa rank and by the lowest diversity
at the intraspecies level as for single mtDNA genes, for complete mitogenome, and for nDNA data. (4) The
recent investigation of fish taxa divergence using vast BOLD (www.boldsystem.org) database shows that gene
trees for taxa up to the family level are basically monophyletic, and interspecies reticulations are rare for most
of gene trees. All the four above-listed outcomes have a great importance to the paradigms of General Biolo-
gy, Evolutionary Genetics, and to iBOL (www.ibol.org) science policy, and to the practice of species identi-
fication in particular. Evidently, the most common successful delimiting of species based on barcoding tech-
nique is possible due to the prevailing species origin throughout geographic speciation mode that allows a
random accumulation of numerous mutations/substitutions after isolation of sister populations/taxa, which
are detectable with molecular markers (barcodes). It seems that claims on the invalidity of the modern BSC
paradigm due to the large-scale gene introgression and phylogeny reticulation are too premature. Contrary
to that, the evidences available in the literature show that molecular genetic data are concordant in general
with the BSC and Neo-Darwinism.

Keywords: DNA barcoding, molecular evolution, genetic distances, nucleotide diversity, genetics of specia-
tion, Co-1, Cyt-b, DNA, mtDNA
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