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И ПОЛОВОЙ ОТБОР ПРИ ГИБРИДИЗАЦИИ КАРПОВЫХ РЫБ
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Изучено влияние изменчивости фрагмента гена цитохром с-оксидазы I мтДНК (COX1) на длину те-
ла у двенадцати видов карповых рыб, для которых известны гибриды с плотвой Rutilus rutilus и ле-
щом Abramis brama, а также у реципрокных гибридов (RA, AR) и аллоплазматических бэккроссов
(ARR, RAA) плотвы (R) и леща (A). Установлено, что скорость накопления нуклеотидных замен в
COX1 отрицательно связана не только с размером тела, но и с продолжительностью жизни рыб, что
дифференцирует виды на две группы: I – виды с высокой скоростью накопления нуклеотидных за-
мен и относительно мелким размером тела; II – виды с низкой вариабельностью последовательно-
сти и относительно большими размерами тела. Граница для выделенных групп проходит между ви-
дами одного рода Leuciscus leuciscus и L. idus: при двухкратном снижении нуклеотидного разнообра-
зия у язя происходит двукратное увеличение размера тела и продолжительности жизни, что
указывает на снижение скорости клеточного дыхания и утечки свободных радикалов и точное
соответствие митохондриально-ядерных дыхательных комплексов. Предположительно, снижение
скорости накопления замен в мтДНК у видов группы II и у уклеи Alburnus alburnus связано с увели-
чением размера генома, что обеспечивает дополнительную защиту генов от химических мутагенов
и, независимо от размера тела, снижает скорость аэробного метаболизма. Экспериментально пока-
зано, что мтДНК влияет на длину тела. При включении мтДНК леща (II группа) в ядерный геном
плотвы (I группа) бэккроссы ARR имеют длину тела леща и высокую жизнеспособность, а бэккрос-
сы RAA с мтДНК плотвы и ядерным геномом леща наследуют длину тела плотвы и снижают жизне-
способность. Виды II группы не способны эффективно использовать высокополиморфную мтДНК
видов I группы, что проявляется нарушением наследования большей длины тела леща у гибридов
RA и ведет к репродуктивной изоляции. Виды группы I, такие как Rutilus rutilus, могут включать в свой
геном мтДНК обеих групп, что лежит в основе полового отбора при гибридизации. Соответственно, раз-
мерный половой диморфизм имеет генетическое происхождение и для потенциального партнера раз-
мер тела может быть сигналом для определения ядерно-цитоплазматической совместимости геномов по
дыхательным комплексам.
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ВВЕДЕНИЕ
Размер тела у рыб является типичным количе-

ственным (комплексным) признаком, который
находится под эволюционным контролем и по-
стоянно изменяется (Kemper et al., 2012), по-
скольку он связан определенными соотношения-
ми со многими физиологическими параметрами,
такими как скорость метаболизма, температур-
ная регуляция, передвижение, скорость роста,
плодовитость, жизнеспособность, время созрева-
ния гонад и т.д. (Purdom, 1979; McLain, 1993; Ко-
мова, 2021). Генетическая архитектура, лежащая в
основе изменчивости размера тела, образует

сложную систему взаимосвязанных аллельных и
неалельных (эпистатических) взаимодействий
между двумя непересекающимися наборами ге-
нов: в одном наборе отдельные мутации оказыва-
ют значительное влияние (менделевские призна-
ки), в другом – имеют небольшой эффект (Kem-
per et al., 2012). Кроме того, на размер организма
влияют цитоплазматические гены, что изучено в
меньшей степени, хотя они способны произво-
дить устойчивые фенотипические эффекты, ино-
гда противоречащие селективным интересам
ядерных генов (Cosmides, Tooby, 1981). В частно-
сти, установлена обратная зависимость между
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скоростью накопления нуклеотидных замен в
мтДНК и размером тела, что способствует репро-
дуктивной изоляции (Bolnick et al., 2008) и поло-
вому отбору, за счет которого ранее объясняли
высокую распространенность однонаправленной
гибридизации (Wirtz, 1999).

Материнское наследование клональной попу-
ляции митохондрий, которые совместно с ядер-
ными генами обеспечивают выработку энергии
путем окислительного фосфорилирования, счи-
тается основной причиной различий между вида-
ми и полами. Именно мтДНК накапливает мута-
ции, выгодные для самок, но не для самцов, что
влияет на соотношение полов в потомстве и ле-
жит в основе гипотезы “проклятия сыновей”
(правило Холдейна). Подвижность мужских га-
мет при оплодотворении обеспечивается за счет
выработки АТФ и ведет к ROS-зависимым мута-
циям (Reactive Oxygen Species), которых избегает
женская зародышевая линия (De Paula et al.,
2013). В отличие от ядерных генов, сегрегирую-
щих один раз в ходе мейоза, мтДНК не рекомби-
нирует и пролиферирует на протяжении всего
клеточного цикла, что увеличивает вероятность
ошибок. Поэтому многие митохондриальные ге-
ны были перенесены в ядерный геном, а для ни-
велирования отрицательного действия некото-
рых митохондриальных мутаций в ядерном геноме
возникают компенсаторные замены, что увеличи-
вает его разнообразие и ведет к вечной коэволюции
(гипотеза “Красной Королевы”) (Werren, Beuke-
boom, 1998). Необходимость митохондриально-
ядерной коадаптации, неравная скорость накоп-
ления замен в генах дыхательной цепи митохон-
дрий у разных видов и разная значимость этих за-
мен для женского и мужского пола лежат в основе
адаптации к условиям обитания, морфологиче-
ских различий, видообразования, репродуктив-
ной изоляции, эволюции системы определения
пола и клеточного дыхания (Gershoni et al., 2009;
Hill, Johnson, 2013).

Однонаправленная гибридизация плотвы Ru-
tilus rutilus (L., 1758) и леща Abramis brama (L., 1758)
(Actinopterygii: Cyprinidae – по: (Nelson et al.,
2016)) со значительными различиями видов по
размерам тела и генома, срокам половой зрело-
сти, скорости метаболизма и вариабельности
мтДНК может быть удобной системой для изуче-
ния эволюционных процессов. В природе самцы
мелкой плотвы (R) скрещиваются с самками бо-
лее крупного леща (A), что указывает на наличие
полового отбора ♀A > ♂R, характерного для каж-
дого из родительских видов. Самцы Rutilus rutilus
и Abramis brama предпочитают более крупных са-
мок, которые созревают на 1–2 года позднее при
большем размере тела и продолжают расти после
полового созревания (Cowx, 1983; Kyritsi, Kok-
kinakis, 2020). Подобные различия между полами
преобладают в животном мире, и обнаруживают-

ся у большинства паукообразных, насекомых, ам-
фибий, рептилий и рыб, тогда как у большинства
птиц и млекопитающих, наоборот, самцы круп-
нее самок (Andersson, 1994). Известно, что поло-
вой диморфизм отражает адаптацию самцов и са-
мок к их разным репродуктивным ролям (Fairbairn,
1997) и может зависеть от системы определения по-
ла, которая сильно варьирует у животных. Так, у
птиц крупные размеры с ярким оперением харак-
терны для гомогаметных самцов (ZZ), при этом
выбор партнера делает гетерогаметная самка (ZW)
(Hill, Johnson, 2013). У плотвы и леща детерминация
пола имеет полигенную основу, а у сазана Сyprinus
carpio (L., 1758) гетерогаметный – мужской пол (XY)
(Лужин, 1977), вероятно, поэтому происходит уве-
личение размера тела самок, как гомогаметного
пола. Необычайное разнообразие половых хро-
мосомных систем, установленное у африканских
Cichlidae, может быть объяснением многообразия
вариантов окраски и длины тела этих рыб как стра-
тегия борьбы с хищником (Gammerdinger et al.,
2018).

Предполагается, что гены дыхательной цепи
митохондрий связаны с генами окраски и размера
тела (Hill, Johnson, 2013). Большой размер тела и
яркие декоративные черты гомогаметного парт-
нера могут сигнализировать гетерогаметному по-
лу о высокой эффективности окислительного
фосфорилирования, хороших генах, выживаемо-
сти и большей продолжительности жизни (Зама-
хаев, 1959). Согласно гипотезе ядерно-цитоплаз-
матической совместимости полового отбора, ост-
рая потребность для гетерогаметного пола, как
наиболее уязвимого, состоит в оценке совместимо-
сти собственных генов мтДНК с ядерными генами
потенциального партнера, от чего будет зависеть
жизнеспособность, а также эффективность прояв-
ления видовых признаков в потомстве. Подобный
принцип полового отбора может способствовать
эволюции не только этих внешних признаков, но
и служить в качестве драйвера эволюции клеточ-
ного дыхания и формирования изолирующих ме-
ханизмов. Традиционно предполагалось, что от-
бор плодовитости у самок (если ♀ > ♂) и репро-
дуктивный успех у самцов (если ♀ < ♂) – это
основные эволюционные силы для увеличения
размера тела. Однако, как показывают данные,
размерный половой диморфизм может иметь ге-
нетическое происхождение и сам по себе вызы-
вать половой отбор (López-Cortegano et al., 2020).

Цель работы – исследовать влияние изменчи-
вости фрагмента гена цитохром с-оксидазы I
(COX1) мтДНК на длину тела у двенадцати видов
карповых рыб, между которыми известны при-
родные гибриды, а также у реципрокных гибри-
дов (RA, AR) и аллоплазматических бэккроссов
(ARR, RAA) плотвы и леща в условиях ядерно-ци-
топлазматической совместимости/несовмести-
мости геномов.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Методика проведения межвидовых, внутриви-

довых и возвратных скрещиваний, выращивание
личинок, сеголетков и тестирование гибридов
подробно описаны в работе (Столбунова, Коду-
хова, 2023). Анализ размеров тела и основных ди-
агностических признаков (Правдин, 1966) прове-
ден для: экспериментальных сеголетков A. brama
(A × A, n = 40); R. rutilus (R × R, n = 40), реципрок-
ных гибридов F1 (самка × самец: A × R, n = 50 и
R × A, n = 29); половозрелых экспериментальных
гибридов F1 в возрасте 4–8 лет (A × R, n = 23 и R × A,
n = 16); природных производителей леща (n = 29,

8–15+) и плотвы (n = 32, 4–10+); сеголетков бэк-
кроссов Fb, полученных в поглотительных скре-
щиваниях реципрокных гибридов F1 с самцами
плотвы и леща (♀RA × ♂A, n = 48 и ♀AR × ♂R, n =
= 48) (табл. 1). По средним значениям признаков
у гибридов и родительских видов рассчитывали
гибридный индекс по формуле (Hubbs, Kuronu-
ma, 1942):

HI = 100 × (Hi–Mi1)/(Mi2–Mi1),
где Hi – среднее значение признака I для гибри-
дов, Mi1 – среднее значение признака I для жен-
ского родителя, Mi2 – среднее значение признака
I для мужского родителя. Зависимость длины те-

Таблица 1. Длина и высота тела, ряд счетных диагностических признаков в выборках производителей Rutilus ru-
tilus, Abramis brama, гибридов F1 и сеголетков Rutilus rutilus, Abramis brama, гибридов F1 и бэккроссов

Примечание. Ab – число лучей в анальном плавнике, H – наибольшая высота тела, %, Ls – длина тела, l. l. – число чешуй в
боковой линии, Vert – общее число позвонков. Над чертой – среднее значение признака и стандартная ошибка среднего (M ±
± m), под чертой – диапазон вариации признака и гибридный индекс HI, % (выделен жирным шрифтом). 

Выборка Ls H l. l. Ab Vert

Производители

RR     

RA      

AR      

AA      

Сеголетки гибридов R × A и A × R, A. brama (A × A), R. rutilus (R × R)

R × R      

R × A      

A × R      

A × A      

Сеголетки бэккроссов AR × R (ARR) и RA × A (RAA)

AR × R      

RA × A      

±
−

192 4.28
152 250

±
−

33.4 0.89
26 32

±
−

43.1 0.18
41 45

±
−

10.3 0.12
9 12

±
−

40.9 0.14
39 42

±
−

208.8 7.76
165 263/8

±
−

33.1 0.83
28 40/6

±
−

49.2 0.46
46 53/53

±
−

15.6 0.22
14 17/34

±
−

41.9 0.27
40 43/30

±
−

223.7 4.67
181 260/84

±
−

35.1 0.50
31 40/72

±
−

49.6 0.43
46 53/44

±
−

16.3 0.24
12 19/61

±
−

41.4 0.16
40 42/85

±
−

403.4 5.77
354 463

±
−

39.3 0.32
37 43

±
−

54.7 0.32
53 58

±
−

25.5 0.28
24 30

±
−

44.2 0.15
42 46

±
−

54.1 0.51
49 60

±
−

24.8 0.18
23 27

±
−

42.9 0.11
39 44

±
−

10.3 0.08
9 11

±
−

41.3 0.13
39 42

±
−

56.8 0.54
49 63/11

±
−

26.0 0.22
23 30/15

±
−

49.1 0.36
47 53/48

±
−

16.2 0.18
15 18/38

±
−

42.7 0.10
41 43/63

±
−

69.8 0.56
61 78/51

±
−

27.9 0.17
27 34/61

±
−

46.5 0.23
44 52/71

±
−

14.8 0.12
13 17/71

±
−

41.3 0.11
40 43/98

±
−

79.4 0.59
70 84

±
−

33.0 0.19
31 35

±
−

55.6 0.21
50 56

±
−

25.8 0.14
21 28

±
−

43.5 0.08
43 45

±
−

76.2 0.59
64 87

±
−

27.8 0.26
24 34

±
−

44.3 0.25
42 48

±
−

12.6 0.11
11 14

±
−

40.6 0.15
37 42

±
−

52.6 0.66
44 64

±
−

27.3 0.25
24 34

±
−

47.5 0.29
45 51

±
−

18.0 0.16
15 21

±
−

43.1 0.10
42 45
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ла реципрокных гибридов F1 и Fb на стадиях се-
голетка и взрослых особей от видовой принад-
лежности самца и самки протестировано с помо-
щью one-way ANOVA. Попарные сравнения
оценивали с помощью post hoc Тьюки HSD тестов.
Статистическую обработку выполняли в про-
грамме STATISTICA v. 8.0 (StatSoft Inc., USA).

Молекулярно-генетический анализ с исполь-
зованием маркеров ядерного (ITS1 рДНК) и ми-
тохондриального (cyt b мтДНК) геномов прово-
дили для производителей леща (AА), плотвы
(RR), реципрокных гибридов (RA, AR) и обрат-
ных бэккроссов (RA × A и AR × R) (Столбунова,
2017). ДНК выделяли из скелетных мышц произ-
водителей и сеголетков гибридов с использовани-
ем набора Diatom Prep 100 (“Изоген”, Москва).
Достоверность различий между теоретическим и
эмпирическим распределением генотипов в вы-
борках бэккроссов оценивали при помощи кри-
терия χ2 (Животовский, 1991).

Для оценки влияния неравной скорости на-
копления замен в мтДНК на размер тела рыб изу-
чена изменчивость нуклеотидной последователь-
ности первой субъединицы цитохром с-оксидазы
(COX1) у 12 видов рыб сем. Cyprinidae, для кото-
рых известны природные гибриды. COX1 – один
из трех генов комплекса IV системы окислитель-
ного фосфорилирования, которая кодируется
ядерными-N-mt и митохондриальными-mt гена-
ми, участвует в создании протонного градиента
для синтеза АТФ и считается эффективным
маркером видовой идентификации и определе-
ния границ видов. Данные по длине тела и про-
должительности жизни исследуемых видов рыб
взяты из работ (Решетников, 2003; Kotellat, Frey-
hof, 2007).1

В рамках данной работы использовано 770 по-
следовательностей COX1, взятых из базы данных
NCBI2 (табл. 2). В анализ брали сиквенсы ≤566 пн,
не содержащие неопределенные нуклеотиды. Га-
плотипическое (Hd) и нуклеотидное (π) разнооб-
разия для каждого вида рассчитывали в програм-
ме DnaSP 5.10 (Librado, Rozas, 2009). Для оценки
внутривидовой и межвидовой дифференциации
число последовательностей внутри видов редуци-
ровали до числа гаплотипов и формировали об-
щий файл. Таким образом, в анализе использова-
но 97 гаплотипов карповых рыб: леща Abramis bra-
ma – номера последовательностей NCBI
HM391989 и KR477143; уклейки Alburnus alburnus
(L., 1758) – HM392004, HQ960435, HQ960491,
KC500134, KC500152, KT989763, MW473152,
MW473309, MW473323, MW473463, MW473465,
MW473469; синца Ballerus ballerus (L., 1758) –
KM286462; густеры Blicca bjoerkna (L., 1758) –

1 FishBase https://www.fishbase.se.
2 http://www.ncbi.nlm.nih.gov/.

HM392045 и HQ961074; подуста Chondrostoma cyri
(Kessler, 1877) – KU729242, MW564465; верховки
Leucaspius delineatus (Heckel, 1843) – HQ961053,
HQ961056, KP794942, KP794946–KP794948,
MW564322, ON097393; язя Leuciscus idus (L., 1758) –
HQ960976, KM286735, KT989770, KT989771,
KX224112, MN342624, MW472976; ельца L. leucis-
cus (L., 1758) – HQ961024, KM286740, KM286752,
MF458578–MF458580, MW472996, MW473067,
MW473082, MW473216, MW473232, MW473259,
MW473295, MW473317, MW473336, MW473376,
MW473416, MW473439, MW473452, MW473453;
плотвы Rutilus rutilus – HM392099, HM392103,
HQ600770–HQ600773, HQ600776, HQ960424,
HQ960521, HQ960800, HQ960907, HQ960966,
HQ961043, KM287058, KM287060, KM287067,
KT989765, MW473258; голавля Squalius cephalus (L.,
1758) – HM392132, KC355003, KM287141, KU302617,
KU302618, MW472910, MW473239, MW473335; крас-
ноперки Scardinius erythrophthalmus (L., 1758) –
HQ600782, HQ600785, KC501299, KC501304–
KC501306, KC501312, KR477118, KR477276; рыбца
Vimba vimba (L., 1758) – HM392155, KC501872,
KM287175, MW473444, MW564513, MW564437.
Для сравнения взята последовательность окуня
речного Perca fluviatilis (L., 1758, Actinopterygii:
Percoidei) – MW564422. Оценку внутри- и межви-
довой дифференциации с помощью р-дистанции,
а также подбор модели нуклеотидных замен для
расчета этого показателя – К2 + G (Kimura, 1980)
проводили в программе MEGA7.0.26 (Kumar et al.,
2016). Модель нуклеотидных замен для построе-
ния филогенетического древа определяли с помо-
щью программы PartitionFinder 2.1.1 (Lanfear et al.,
2012) на основании минимального значения бай-
есова информационного критерия (BIC) (Posada,
Buckley, 2004) с учетом кодирующих триплетов.
Для первой позиции кодона определена модель
SYM + G, для второй – F81+I, для третьей –
GTR + G. Для филогенетической реконструкции
использовали программу MrBayes v.3.2.5 (Ron-
quist et al., 2012), редактирование древа проводи-
ли в программе FigTree v. 1.4.2.3

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Анализ размеров тела и диагностических призна-
ков на стадиях сеголетков и половозрелых особей
плотвы, леща, гибридов F1 и сеголетков бэккроссов
Fb. С помощью видоспецифических маркеров
ITS1 рДНК и cyt b мтДНК определен генотип
производителей плотвы, леща, реципрокных ги-
бридов, а также сеголетков гибридов F1 и Fb. На-
рушения наследования маркеров не установлено.
Однако в потомствах поглотительных скрещива-
ний выявлено отклонение от теоретического со-

3 Rambaut A. 2008. FigTree v. 1.4: tree figure drawing tool
[http://tree.bio.ed.ac.uk/software/figtree/].
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отношения генотипических классов по ITS1
рДНК (гомозиготы/гетерозиготы, 50/50), кото-
рое в выборке RA × A было 33/67 (р < 0.05), а в –
AR × R – 63/37 (р = 0.10). Между гомо- и гетеро-
зиготами морфологических различий не установ-
лено. Низкое число гомозигот RAA в потомстве
RA × A и высокое число гомозигот ARR в потом-
стве AR × R указывает на различную жизнеспо-
собность аллоплазматических бэккроссов, что
подробно обсуждалось ранее (Столбунова, 2017).

Межвидовые различия Rutilus rutilus и Abramis
brama по длине (Ls), высоте тела (H), общему чис-
лу позвонков (Vert), числу чешуй в боковой линии
(l. l.) и числу лучей в анальном плавнике (Ab) бы-
ли статистически значимы, и на стадии сеголетка,
и между выборками производителей (Tukey HSD,
р < 0.05) (табл. 1, рис. 1a). Половозрелые гибриды
A × R (♀ > ♂) имели длину и высоту тела отцов-
ского вида, т.е. плотвы. Согласно средним значе-
ниям и гибридному индексу, сходство с плотвой
наблюдается и по другим диагностическим при-
знакам, что может указывать на устойчивую тра-
екторию развития гибридов. Промежуточное зна-
чение гибридного индекса по Ls на стадии сего-

летка (HI = 51) может быть связано с большей
скоростью роста, наследуемой от леща.

Сеголетки и половозрелые гибриды R × A, по-
лученные в скрещивании ♀ < ♂, по размерам тела
также были сходны с плотвой, которая для них –
материнский вид (Tukey HSD, р > 0.05) (рис. 1а).
По числу чешуй в боковой линии наблюдаются
промежуточные значения HI, а в выборке произ-
водителей не подтверждается отцовский эффект
по Vert, который показан у сеголетков (табл. 1).
Соответственно, оба гибридных варианта A × R и
R × A имеют большее сходство с меньшим по раз-
меру тела видом из пары Rutilus rutilus, что указы-
вает на нереципрокный характер проявления
признаков. Длина тела большего вида из пары,
Abramis brama, не наследуется в F1, что свидетель-
ствует о нарушении отцовского эффекта у гибри-
дов RA. Неустойчивая траектория их развития
может быть связана с низкой совместимостью ге-
номов, которая у бэккроссов RAA проявляется
снижением жизнеспособности.

Нарушение наследования длины тела самца у
гибридов RA ведет к диморфизму половых разме-
ров в поглотительном скрещивании RA × A (♀ < ♂),

Таблица 2. Параллельное изменение биологических характеристик и вариабельности последовательности COX1
у исследуемых видов карповых рыб

Примечание. * Виды, с которыми известны гибриды леща; плотва скрещивается со всеми видами, с синцом – в контролиру-
емых условиях. LR – длина тела при наступлении зрелости; tR – время наступления половой зрелости; L – длина тела; t – про-
должительность жизни; N – число последовательностей, взятых из NCBI; l – длина последовательностей; S – число вариа-
бельных сайтов; H1 – число гаплотипов при расчете гаплотипического (Hd) и нуклеотидного (π) разнообразия; H2 – число
гаплотипов при анализе межвидовой дифференциации и реконструкции филогенетического древа.

Вид
tR, годы/

LR, cм
L, см t, лет

Показатели полиморфизма COХ1

N l, пн S H1 H2 Hd π

Группа II

Abramis brama 3–5/25 35–45 23 52 609 5 4 2 0.5106 0.00101

Blicca bjoerkna* 3–4/13 25–30 15 20 611 3 4 2 0.5526 0.00103

Vimba vimba 4–5/13 24–26 17 37 602 6 6 6 0.6291 0.00297

Leuciscus idus 3–5/25 30–50 20 13 606 7 8 7 0.8655 0.00301

Группа I

Leuciscus leuciscus 2–3/12 20–25 10 118 624 32 28 20 0.8524 0.00670

Rutilus rutilus* 2–3/ 9 17–25 20 67 599 32 20 18 0.8851 0.00859

Squalius cephalus* 2–4/19 27–40 16 223 584 53 11 8 0.2177 0.00355

Chondrostoma cyri 3–4/15 21 15 2 652 3 2 2 1.0 0.00460

Scardinius erythrophthalmus* 3–4/8 16–19 10 66 596 21 9 9 0.6294 0.00431

Alburnus alburnus* 2/9 10–15 6 145 634 14 15 12 0.6189 0.00130

Leucaspius delineatus 2/3(4) 6–8 3–4 23 636 40 8 8 0.8498 0.01783

Ballerus ballerus 3–4/18 20–25 17 4 652 0 1 1 0 0
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Рис. 1. Сравнение длины (Ls) и высоты тела (H) Rutilus rutilus, Abramis brama, гибридов AR, RA и аллоплазматических
бэккроссов RAA и ARR: а – различия по длине тела половозрелых особей A. brama, R. rutilus и их реципрокных гибридов
F1 (Tukey HSD, р < 0.05, n.s. – нет различий); б – сходство плотвы RR с бэккроссами RAA и леща AA с бэккроссами ARR.
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тогда как в обратном направлении гибридизации
AR × R размеры родительских особей одинаковы
(♀ = ♂). По средним значениям длины тела бэк-
кроссы RA × A и AR × R были сходны с материн-
ским видом (Tukey HSD, р > 0.05). В обеих выбор-
ках показано увеличение диапазона вариации вы-
соты тела (24–34%), который включает все
значения признака, характерные для родитель-
ских видов (рис. 1б). Однако по средним значе-
ниям высоты тела бэккроссы RA × A и AR × R
были сходны между собой и близки к выборке Ru-
tilus rutilus. Остальные диагностические признаки
бэккроссы наследовали от самца (табл. 1). Соот-
ветственно, аллоплазматические бэккроссы ARR
(AR × R) с восстановленным ядерным геномом
плотвы и мтДНК леща наследуют большую длину
тела леща (что нарушено в F1), а бэккроссы RAA
(RA × A) с мтДНК плотвы и ядерным геномом ле-
ща имеют длину тела плотвы. Эксперименталь-
ные данные показывают, что включение чуже-
родной мтДНК влияет на длину тела.

Изменчивость первой субъединицы гена цито-
хром с-оксидазы (COX1). При сравнении последо-
вательностей COX1 виды семейства карповых
дифференцированы на две группы: виды с высо-
ким уровнем вариабельности последовательно-
сти и относительно мелким размером тела – Leu-
ciscus leuciscus, Rutilus rutilus, Squalius cephalus,
Chondrostoma cyri, Scardinius erythrophthalmus, Al-
burnus alburnus, Leucaspius delineatus и виды с низ-
кой скоростью накопления нуклеотидных замен
и относительно большими размерами тела –

Abramis brama, Leuciscus idus, Vimba vimba и Blicca
bjoerkna (рис. 2).

Обнаружено, что скорость накопления замен
COX1 сильно различается между видами группы I
с высокой вариабельностью последовательности
и видами группы II с низким уровнем разнообра-
зия и отрицательно связана не только с размером
тела, но и с продолжительностью жизни и перио-
дом полового созревания (табл. 2). Выявлено па-
раллельное изменение показателей нуклеотидно-
го (π) и внутривидового (р-дистанция) разнооб-
разия COX1. У видов группы I (табл. 2 и табл. 3),
характеризующихся значительными различиями
между собой по размерам тела и продолжитель-
ности жизни, наблюдается широкая вариация
внутривидового (от 0.2 до 2.1%) и нуклеотидного
(от 0.0013 до 0.01783) разнообразия последова-
тельности COX1. У видов группы II с общей тен-
денцией к высокой продолжительности жизни
эти показатели варьируют в узких пределах: от 0.2
до 0.4% и от 0.00101 до 0.00301 соответственно.
Гибридизация происходит между видами внутри
выделенных нами групп и между видами, принад-
лежащими к разным группам; плотва скрещивается
со всеми видами, лещ – только с пятью (табл. 2).
Полученные данные свидетельствуют, что уро-
вень межвидовых различий не всегда служит по-
казателем несовместимости геномов при однона-
правленной гибридизации. Так, уровень разли-
чий Rutilus rutilus и Abramis brama составляет 9.9%
(табл. 3), что не является критически высоким
для объяснения нарушения совместимости гено-
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мов у гибридов Rutilus rutilus × Abramis brama. В со-
поставимой по размерам тела паре Rutilus rutilus ×
× Leuciscus idus (при уровне различий 10.2%) на-
рушений в развитии гибридов не выявлено, ги-
бриды RL наследуют большую длину тела язя
(Kopiejewska, 2003) в отличие от гибридов RA
(рис. 1а). Гибриды плотвы и подуста также насле-
дуют размер тела большего вида из пары (Vetesník
et al., 2009). При сравнении пар ♀ Rutilus rutilus ×
× ♂ Leuciscus idus и ♀ Rutilus rutilus × ♂ Abramis bra-
ma отмечены высокий уровень вариабельности
COX1 самки плотвы по сравнению с самцами язя
и леща в 3 и 8 раз соответственно и большее внеш-
нее сходство плотвы и язя. Вероятно, ядерные ге-
ны язя в отличие от леща, менее чувствительны к
накоплению замен в мтДНК плотвы, что обеспе-
чивает лучшую совместимость геномов.

Кроме того, язь Leuciscus idus имеет высокое
сходство последовательности с ельцом L. leucis-
cus, видом из группы I, о чем свидетельствует низ-
кий уровень различий – 1.4% (табл. 3) и объеди-
нение гаплотипов ельца и язя на филогенетиче-
ском древе с высокой поддержкой кластеризации
(0.904) (рис. 2). По сравнению с ельцом, у язя за-
фиксировано снижение разнообразия COX1 в
2 раза и параллельное увеличение в 2 раза разме-
ров тела и продолжительности жизни. Снижение
нуклеотидного разнообразия последовательно-
сти COX1 у язя и далее у Blicca bjoerkna и Abramis
brama по сравнению с язем и рыбцом может быть
следствием отбора на снижение скорости накоп-
ления замен у видов группы II, что, по-видимому,
имеет разное значение для этих видов. Так, густе-
ра и рыбец с высокой продолжительностью жиз-
ни размножаются при меньших размерах тела

Рис. 2. Филогенетическое древо на основе митохондриальных последовательностей фрагмента гена COX1 у двенадца-
ти видов рыб сем. Cyprinidae, для которых известны природные гибриды. В качестве внешней группы взята последо-
вательность окуня речного Perca fluviatilis. В узлах ветвления указана (bootstrap) поддержка ветвей. На масштабе дано
значение нескорректированной p-дистанции. Цифрами 1 и 2 обозначены группы видов с высоким и низким уровнем
вариабельности COX1 соответственно.
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(13 см) по сравнению с лещом и язем (25 см), что
сближает их с видами группы I.

У видов группы I отбор направлен на накопле-
ние замен в COX1, однако наблюдаются отдель-
ные случаи снижения уровня разнообразия, что
показано у голавля Squalius cephalus и уклеи Albur-
nus alburnus. Как увеличение, так и снижение ско-
рости накопления замен в COX1 сопровождается
увеличением размера тела и продолжительности
жизни рыб группы I. В корне филогенетического
древа у A. alburnus по сравнению с верховкой Leu-
caspius delineatus при снижении нуклеотидно-
го/внутривидового разнообразия до уровня видов
группы II, происходит увеличение размера тела и
продолжительности жизни до шести лет, что для
этих короткоцикловых рыб большой срок, по-
скольку верховка живет лишь три–четыре года
(табл. 2, 3). Несмотря на снижение скорости за-
мен, уклея имеет высокий уровень межвидовых
различий с лещом (11.7%), самым крупным по
размеру тела видом группы II. Как результат слу-
чайной гибридизации между данными видами
описаны реципрокные гибриды Alburnus alburnus ×
× Abramis brama (Blachuta, Witkowski, 1984). Па-
раллельное увеличение нуклеотидного/внутри-
видового разнообразия и размеров тела/продол-
жительности жизни отмечается у красноперки по
сравнению с уклеей и у плотвы по сравнению с
голавлем. Таким образом, дивергенция видов у
карповых рыб по размеру тела может быть связа-
на с неравной скоростью накопления замен в
мтДНК.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Экспериментальные данные показывают, что
в направлении скрещивания, когда самка плотвы
меньше самца леща по размерам тела (♀R < ♂A),
наблюдаются признаки низкой совместимости
чужеродных геномов, что свидетельствует о нали-
чие репродуктивной изоляции. В частности, ги-
бриды RA не наследуют длину тела самца леща,
большего вида из пары (рис. 1а), что считается от-
клонением от нормальной траектории развития,
и может влиять на их низкую встречаемость в
природе (Hayden et al., 2011), а аллоплазматиче-
ские бэккроссы RAA имеют низкую жизнеспособ-
ность. В реципрокном направлении гибридиза-
ции ♀A > ♂R гибриды наследует длину тела самца
плотвы, а аллоплазматические бэккроссы ARR
имеют высокую жизнеспособность, что свиде-
тельствует о хорошей совместимости чужеродных
геномов. Аналогичные результаты в первом по-
колении гибридов получены в семействе пресно-
водных рыб Centrarchidae, у живородящих рыб и у
плотоядных мышей рода Onychomys (Bolnick et al.,
2008; Schrader et al., 2013; Shipley et al., 2016). Со-

ответственно, половой размерный диморфизм
родительских видов оказывает влияние на адап-
тацию гибридов (Runemark et al., 2018), а размер
тела может указывать направление репродуктив-
ной изоляции и полового отбора.

Согласно гипотезе (Hill, Johnson, 2013), поло-
вой отбор направлен на ядерно-цитоплазматиче-
скую совместимость генов окислительного фос-
форилирования с потенциальным партнером, а
репродуктивная изоляция – следствие наруше-
ния функциональной совместимости продуктов
этих генов из-за высокого уровня их диверген-
ции, что ведет к дыхательной недостаточности и
потере жизнеспособности бэккроссов (Ellison,
Burton, 2006). Необходимость коэволюции между
ядерными N-mt и митохондриальными mt гена-
ми электрон-транспортной цепи (ЕТС) при раз-
ной скорости мутаций лежит в основе обоих про-
цессов, что особенно ярко проявляется при изу-
чении гибридов, содержащих яДНК и мтДНК
разных видов. Например, у пресноводных рыб
сем. Centrarchidae несовместимость геномов воз-
никает, если вид с высокой скоростью замен в
мтДНК – самка, в обратном направлении геномы
совместимы (Bolnick et al., 2008). Ядерные субъ-
единицы COX человека несовместимы с субъеди-
ницами мтДНК орангутана (Pongo), обезьянами
Старого и Нового Света, но совместимы с обык-
новенным шимпанзе, бонобо и гориллой (Pierron
et al., 2012).

При анализе последовательности COX1 у рыб
сем. Cyprinidae виды дифференцированы на две
группы: I – с высокими значениями (π/p-дистан-
ция) нуклеотидного/внутривидового разнообра-
зия и более мелким размером тела и II – со сни-
женными значениями этих показателей у круп-
ных по размерам тела видов (табл. 2, 3, рис. 2).
Изменение скорости накопления замен в COX1
параллельно влияло не только на размер тела
рыб, но и на продолжительность их жизни. Уве-
личение этих характеристик отмечено при сни-
жении нуклеотидного разнообразия у Leuciscus
idus по сравнению с L. leuciscus (в 2 раза) и у Albur-
nus alburnus по сравнению Leucaspius delineatus (в
10 раз); что, вероятно, является следствием отбо-
ра на снижение количества мутаций в COX1 и ха-
рактерно для всех видов группы II. У видов группы
I отбор преимущественно направлен на накопление
замен, что, по-видимому, стало возможным после
резкого снижения уровня разнообразия у Alburnus
alburnus до значений, характерных для видов груп-
пы II (0.00101–0.00301). Вследствие этого, у видов
группы I наблюдается широкая вариация уровня
нуклеотидного разнообразия (от 0.0013 до 0.01783),
размеров тела и продолжительности жизни, у ви-
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дов группы II эти показатели варьируют в узких
пределах.

Согласно свободнорадикальной теории старе-
ния окислительный стресс – основная причина
мутаций в мтДНК и различий между исследуемы-
ми группами. Чем выше уровень метаболизма,
тем быстрее поток электронов и кислорода, тем
больше утечка разрушительных свободных ради-
калов, которые могут покидать дыхательные цепи
и реагировать с кислородом, снижая продолжи-
тельность жизни (Harman, 1956). Поскольку
энергетическая функция митохондрий обеспечи-
вается скоординированными взаимодействиями
с ядерными генами, любое несоответствие между
ними из-за разных темпов и способов эволюции
двух геномов проявляется изменением потока
электронов, что нарушает сопряженность биоло-
гического окисления и окислительного фосфо-
рилирования, влияя на выработку АТФ и утечку
свободных радикалов. Такие факторы, как пита-
тельные вещества, гормоны, температура, физи-
ческая нагрузка, гипоксия также могут изменять
поток электронов, что служит сигналом для за-
пуска проактивного биогенеза митохондрий. Вы-
сокая скорость мутаций и утечка свободных ради-
калов ведут к быстрой потере ядерно-митохон-
дриальной коадаптации, удаляя организмы с
плохо подобранными геномами (Lane, 2011).
Считается, что, несмотря на угрозу снижения эф-
фективности дыхания, высокая скорость эволю-
ции связана с адаптивностью быстрых митохон-
дриальных мутаций (Wallace, 2007), обеспечивая
репродуктивный успех в изменяющихся условиях
окружающей среды. Устойчивые адаптации воз-
никают в ответ на умеренный митохондриальный
стресс при активации цитопротекторных меха-
низмов в процессе закаливания митохондрий или
митогормезиса. Животные с низкой аэробной
потребностью и высокой скоростью замен в
мтДНК могут переносить субоптимальное мито-
хондриально-ядерное соответствие дыхательных
комплексов и высокую утечку свободных радика-
лов. Устранение вреда от быстрого накопления в
геноме тяжелых мутаций происходит за счет изби-
рательного их удаления из женской зародышевой
линии, тем самым сводя к минимуму их влияние на
приспособленность популяции (Fan et al., 2008; De
Paula et al., 2013).

Более точное соответствие митохондриально-
ядерных дыхательных комплексов достигается в
процессе отбора на низкую скорость накопления
замен в мтДНК и утечку свободных радикалов,
что наблюдается у рыб с крупным размером тела
(Bolnick et al., 2008) и у птиц (Nabholz et al., 2009).
Увеличение продолжительности жизни и разме-
ров тела считается побочным эффектом отбора на

аэробную приспособленность (Lane, 2011). По-
скольку отбор на снижение скорости замен и из-
менение аэробного метаболизма сопровождается
увеличением размеров тела, продолжительности
жизни и периода полового созревания (табл. 2),
возникает предположение о связи между молеку-
лярной и фенотипической эволюцией у пресно-
водных рыб. При этом гены цитохром-с-оксида-
зы, вероятно, являются общими мишенями адап-
тивной эволюции, поскольку занимают ключевое
положение, контролирующее скорость в ЕТС
(Villani, Attardi, 1997).

В целом, направленную параллельную измен-
чивость размера тела и продолжительности жиз-
ни у исследуемых родов рыб сем. Cyprinidae мож-
но объяснить с позиции митохондриальной тео-
рии старения с некоторыми исключениями. Так,
более высокая скорость метаболизма и накопле-
ния замен в мтДНК Rutilus rutilus, по сравнению с
Abramis brama, не снижает продолжительность ее
жизни, а снижение разнообразия последователь-
ности COX1 у Alburnus alburnus до уровня видов
группы II происходит даже при высокой скорости
метаболизма, учитывая небольшой размер тела.
Судя по филогенетическому древу (рис. 2), три
данных вида представляют собой узлы направ-
ленного процесса, состоящего из двух этапов, где
стабильное состояние в корне (A. alburnus) и вер-
шине (Abramis brama) древа проходит через пик
изменчивости у Rutilus rutilus. По нашему мне-
нию, неравная скорость накопления нуклеотид-
ных замен на этих этапах, сопровождающаяся из-
менениями в скорости замен аминокислот в бел-
ках (Hofmann, 2017) и в уровнях экспрессии этих
генов (Drummond et al., 2005), отражает две стра-
тегии эволюции клеточного дыхания и выработ-
ки энергии. В кластере, образуемом Leuciscus idus
и L. leuciscus, проходит граница между выделен-
ными группами с разной скоростью аэробного
метаболизма. Наличие близких последовательно-
стей между данными видами, группирующихся с
высокой поддержкой кластеризации (0.904), мо-
жет свидетельствовать о постепенном переходе к
более экономичному режиму клеточного дыха-
ния, что, вероятно, характерно и для Alburnus al-
burnus. Плотва с высокой скоростью замен в
мтДНК и лещ с самым низким уровнем разнооб-
разия – примеры успешности обеих стратегий,
учитывая высокую продолжительность их жизни.
Очевидно, обе стратегии могут вести к увеличе-
нию эффективности процесса окислительного
фосфорилирования, однако сбалансированность
митохондриально-ядерных дыхательных комплек-
сов достигается разными способами, что обуслов-
лено мтДНК, ядерным генетическим фоном, взаи-
модействием ядерной и мтДНК (Rand et al., 2006)
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на основе общности митохондриальных биоэнер-
гетических механизмов, обеспечивающих связь
генома с окружающей средой.

Вероятно, различия видов по скорости замен в
структурных генах мтДНК и размерам тела связа-
ны не только с адаптивностью быстрых мутаций
(Wallace, 2007) и утечкой свободных радикалов,
которая имеет скорее сигнальную функцию и на-
правлена на оптимизацию выработки энергии, а
также активацию защитных механизмов в усло-
виях дыхательной недостаточности (Lane, 2011).
Одной из причин может быть неравное количе-
ство и скорость эволюции некодирующей повто-
ряющейся ДНК, которая проявляется двунаправ-
ленными изменениями размера генома – его уве-
личением или сжатием. Увеличение количества
ДНК в ядре, в отличие от сжатия, лимитирует ва-
риацию в белковых локусах и способствует разно-
образию некодирующей ДНК (Pierce, Mitton,
1980). Так, при увеличении размера генома Abra-
mis brama в 1.3 раза при сравнении с Rutilus rutilus,
происходит увеличение числа копий и вариабель-
ности ITS региона мультикопийной рибосомной
ДНК (рДНК) на 12.6% и снижение скорости му-
таций в COX1 на 11.4, COX2 на 6.2 и в COX3 на
24.9% (Столбунова, Кодухова, 2021). Согласно ба-
зе данных,4 Alburnus alburnus и Abramis brama имеют
сходный размер генома, что возможно, повлияло на
снижение разнообразия в COX1 (табл. 2).

Увеличение размера генома происходит за
счет сегментарных или полногеномных дуплика-
ций, что стало возможным у эукариот после
включения митохондрий в аппарат клетки, кото-
рые стирают сильное давление отбора, направ-
ленное на удаление избыточной ДНК (и потенци-
альных белков) (Lane, Martin, 2010), тем самым
обеспечивая возможность для регуляции изменчи-
вости собственных митохондриальных генов. По-
сле дупликации для одной из копий гена давление
отбора снижается, что увеличивает скорость рас-
хождения между ними, а высокая скорость дивер-
генции может привести к специализации двух ко-
пий для двух или более различных функций. При-
сутствие трех изоформ ядерного COX у рыб и в
линии приматов обусловлено различными собы-
тиями дупликации (Little et al., 2010).

Кроме увеличения размера ядер, клеток, кле-
точного цикла и размера тела, рост величины ге-
нома снижает скорость метаболизма (независимо
от размера тела), что имеет адаптивное значение,
поскольку позволяет животным занимать эколо-
гические ниши с более низкими энергетически-
ми уровнями (Olmo, 2003; Wyngaard et al., 2005;

4 http://www.genomesize.com

Vinogradov, Anatskaya, 2006). Помимо этого, нара-
щивание избыточной ДНК обеспечивает допол-
нительную защиту кодирующих генов от химиче-
ских мутагенов (Патрушев, Минкевич, 2007), что
наравне с изменением аэробного дыхания может
способствовать увеличению продолжительности
жизни и размеров тела видов рыб группы II. По-
видимому, это справедливо и для человека, по-
скольку, несмотря на сходство по мтДНК, удиви-
тельно большая часть дублированной ДНК у че-
ловека (32 МБ) не дублируется у шимпанзе Pan
troglodytes (Richard et al., 2008).

Наращивание избыточной ДНК ведет к тор-
можению времени развития и интенсивности
процессов, что имеет прямое отношение к моле-
кулярным часам. Повторы проявляют тенденцию
подвергаться процессам быстрообратимых и на-
следственно-фиксируемых преобразований, что
позволяет вернуться к исходному (прошлому) со-
стоянию, изменить его или создать новое (по со-
ставу повторов и локализации) (Gibbons et al.,
2014), а неравная скорость их эволюции может
приводить к снижению приспособленности ги-
бридов (Flavell, 1982). Повторяющиеся структу-
ры, такие как мтДНК, рибосомная ДНК (рДНК)
и теломеры на концах хромосом тесно взаимосвя-
заны друг с другом, размером генома и вариабель-
ностью генов, а изменение соотношения в числе
копий между повторами влияет на уровень экс-
прессии генов. Под влиянием оксидативного
стресса рДНК и теломерные повторы подверже-
ны рекомбинации, делециям и недорепликации,
что вызывает нестабильность генома, потерю
клеточной пролиферации, старение или апоптоз.
Нарушение транскрипции рДНК и теломер акти-
вирует выработку р53, что снижает число митохон-
дрий и продукцию энергии (Von Zglinicki et al., 2002;
Величко и др., 2021), запуская самоусиливающи-
еся цикличные повреждения ДНК. Данные пока-
зывают, что на продолжительность жизни, пери-
од полового созревания и размер тела может ока-
зывать влияние не только скорость замен в
мтДНК (табл. 2), которая линейно связана с чис-
лом митохондрий на клетку, но и расстояние от ге-
нов соматотропной оси до теломер (Romanov et al.,
2019). Очевидно, скорость вариации структурных
генов и повторяющейся ДНК скоординированы
между собой с учетом специфических для каждо-
го вида функциональных ограничений в процессе
преобразования их геномов и, по-видимому, мо-
жет меняться в связи с разными событиями дупли-
кации. Поэтому для коадаптации митохондриаль-
но-ядерных дыхательных комплексов важна совме-
стимость не только по генам энергетического
обмена, но также по соотношению между коди-
рующей и некодирующей ДНК и по числу копий
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GC – богатых тандемных повторов мтДНК,
рДНК и теломер. Подтверждением этому могут
служить экспериментальные данные с учетом,
что число повторов рДНК у леща больше числа
митохондрий на клетку, а у плотвы наоборот
(Столбунова, Кодухова, 2023). Так, длина тела
материнского вида у бэккроссов RAA и ARR связа-
на не только с контролем генов мтДНК (рис. 1б),
но и с изменением числа и вариабельности копий
рДНК в донорном геноме к уровню материнского
вида у гибридных самок RA и AR, которые участ-
вуют в поглотительных скрещиваниях (Столбу-
нова, Кодухова, 2021). Негативные эффекты на-
блюдаются у гибридов при сокращении рДНК,
что может указывать на важную роль повторов в
структуре генома и адаптивной эволюции. При
этом у видов с большим размером генома воз-
можность сброса или реорганизации избыточной
ДНК увеличивает шансы на выживание в услови-
ях экологического стресса (Бердников, 1991).

Соответственно, параллельная изменчивость в
сторону увеличения размера тела в родах карпо-
вых рыб может отражать направленный процесс
поиска и корректировки наиболее эффективного
варианта аэробного клеточного дыхания и выра-
ботки энергии, что, в частности, может лежать в
основе увеличения размеров тела у эволюционно
более молодых видов согласно правилу Коупа
(McLain, 1993). Данный процесс можно предста-
вить в виде логарифмической (растущей) спира-
ли, в которой ее секции (виды) экспоненциально
становятся больше, перемещаясь из центра.

Как показывают экспериментальные данные,
изменение размера тела вида может произойти
довольно быстро, стоит только поменять мтДНК
(рис. 1б). При этом выбор самки определяет по-
следствия. Виды группы II – это доноры мтДНК
и могут эффективно с сохранением видовых ха-
рактеристик использовать только мтДНК видов
своей группы, как показано в паре Blicca bjoerkna ×
× Abramis brama (Hayden et al., 2011). В паре леща
с более мелкими видами группы I ♀Rutilus rutilus ×
× ♂Abramis brama наблюдаются признаки размы-
вания границ вида, гибриды RA не наследуют
длину тела леща (рис. 1а), что может быть связано
с недостаточным уровнем транскрипции рибо-
сомных генов и низким соответствием дыхатель-
ных комплексов плотвы, блокирующим развитие
большого размера тела по энергетическим причи-
нам. Бэккроссы RAA имеют низкую жизнеспо-
собность и гибридный морфотип из-за неспособ-
ности ядерных генов леща находить быстрые
компенсаторные замены для нивелирования от-
рицательного влияния мутаций высокополи-
морфной мтДНК плотвы (Stolbunova et al., 2020).

Виды рыб с меньшим количеством ДНК в яд-
ре, как R. rutilus, имеют высокую скорость замен в
структурных генах, что позволяет ядерным генам
энергетического обмена находить компенсатор-
ные комбинации для митохондриально-ядерных
дыхательных комплексов и использовать мтДНК
обеих групп. Этим обстоятельством объясняется
половой отбор при однонаправленной гибридиза-
ции самца группы I ♂ R. rutilus с самкой группы II ♀
Abramis brama. Включение мтДНК леща выгодно
для плотвы, поскольку она использует малоизме-
ненную с момента дивергенции из-за низкой ско-
рости мутаций предковую последовательность. Это
останавливает рекомбинацию соответствующих
ядерных генов и позволяет приобрести новую на-
правленность коэволюции mt и N-mt генов энер-
гетического обмена; соответственно, может уве-
личиться эффективность клеточного дыхания, о
чем свидетельствует высокая жизнеспособность
бэккроссов ARR (Столбунова, 2017). Благодаря
наращиванию повторов в донорном геноме у ги-
бридов AR и точному соответствию митохондри-
ально-ядерных дыхательных комплексов, бэк-
кроссам ARR с восстановленным геномом плотвы
предоставляется энергия для приобретения боль-
шого размера тела леща (рис. 1б). Возможно,
именно гибридизация с менее полиморфными по
мтДНК видами способствовала долголетию плот-
вы. Уклея, снизив скорость накопления замен
(возможно, за счет увеличения размера генома) и
перейдя на более экономичный режим клеточно-
го дыхания, очевидно, стала более интересным
партнером для скрещивания (Scribner et al., 2001).
При этом из-за высокого уровня различий (табл. 3)
признаки уклеи не проявляются даже при гибриди-
зации с видами своей группы, поскольку по морфо-
логии гибрид Leuciscus leuciscus × Alburnus alburnus
ближе к ельцу (Witkowski et al., 2015), а реципрок-
ные гибриды A. alburnus × Leuciscus cephalus – к
голавлю (Šorić, 2004).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изменение вариабельности фрагмента гена
COX1 оказывает влияние на длину тела, продол-
жительность жизни и сроки полового созревания
рыб семейства карповых, что подтверждается
экспериментальными данными, поскольку вклю-
чение чужеродной мтДНК влияет на длину тела и
жизнеспособность бэккроссов RAA и ARR плотвы и
леща. Согласно свободнорадикальной теории ста-
рения, увеличение размера тела и продолжительно-
сти жизни, которое показано у рыб группы II –
Abramis brama, Leuciscus idus, Vimba vimba и Blicca
bjoerkna, считается побочным эффектом отбора
на аэробную приспособленность и низкую ско-
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рость накопления замен в COX1, что снижает
утечку свободных радикалов и ведет к точному
соответствию митохондриально-ядерных дыха-
тельных комплексов. Высокая скорость накопле-
ния нуклеотидных замен в COX1 у видов группы I
с относительно небольшими размерами тела и
низкой продолжительностью жизни Leuciscus leu-
ciscus, Rutilus rutilus, Squalius cephalus, Chondrosto-
ma cyri, Scardinius erythrophthalmus, Alburnus albur-
nus и Leucaspius delineatus (рис. 2) указывает на
субоптимальное соответствие митохондриально-
ядерных дыхательных комплексов и высокую
утечку свободных радикалов. Предположитель-
но, неравная скорость накопления нуклеотидных
замен COX1 у видов двух групп отражает две стра-
тегии эволюции клеточного дыхания и может
быть связана с изменением объема некодирую-
щей ДНК, что оказывает влияние на вариацию в
белковых локусах (Pierce, Mitton, 1980), размер
тела и скорость метаболизма (Vinogradov, Anats-
kaya, 2006). Половой отбор при гибридизации
карповых рыб, когда самка крупнее самца по раз-
меру тела, может способствовать лучшей ядерно-
цитоплазматической совместимости в гибридном
геноме для функции окислительного фосфори-
лирования.
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Influence of the Rate of Changes in the COX1 Gene on Body Size
and Sexual Selection in Carp Hybridization
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The influence of mtDNA cytochrome c-oxidase I gene fragment variability on body length was studied in
twelve species of cyprinids, which may have hybrids with Rutilus rutilus L. and Abramis brama L., and in re-
ciprocal hybrids (RA, AR) and alloplasmatic backcrosses (ARR, RAA) of roach (R) and bream (A). It has been
established that the rate of nucleotide substitutions in COX1 is negatively related not only to body size but also
to fish life span, which differentiates them into two groups: group I – species with a high rate of COX1 chang-
es and a relatively small body size and group II – species with low sequence variability and relatively large
body size. The boundary for the distinguished groups runs between species the same genus Leuciscus leuciscus
and L. idus: with a twofold decrease in the rate of substitutions in ide, a twofold increase in body size and lifes-
pan occurs, which indicates a decrease in the rate of cellular respiration and free radical leak, and the exact
mitonuclear match respiratory complexes. Presumably, the decrease in the rate of COX1 changes in species
of group II and in bleak Alburnus alburnus is associated with an increase in the size of genome, which provides
additional protection of genes from chemical mutagens and, regardless of body size, reduces the rate of aer-
obic metabolism. It has been experimentally shown that mtDNA affects body length. When bream mtDNA
is included in the roach nuclear genome, ARR backcrosses have the body length of a bream and high viability,
while RAA backcrosses with roach mtDNA and the bream nuclear genome inherit the roach body length and
reduce viability. Species of group II are not able to effectively use the highly polymorphic mtDNA of species
of group I, which is also manifested by a violation of the inheritance of a longer bream body length in RA hy-
brids and leads to reproductive isolation. Group I species, such as Rutilus rutilus, can include mtDNA of both
groups in their genome, which underlies sexual selection in hybridization. Accordingly, sexual size dimor-
phism has a genetic origin, and body size for a potential partner can be a signal for determining the mitonu-
clear compatibility of genomes in respiratory complexes.

Кеуwords: Cyprinidae, Rutilus rutilus, Abramis brama, distant hybridization, body size, lifespan, rate of ac-
cumulation of mtDNA substitutions
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