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АННОТАЦИЯ

Проблема различий в скоростях эволюции между разными видами животных и растений обсуждается 
в последние годы очень интенсивно,  и в связи с этим остро  встает вопрос о  том,  насколько  справедлива 
так называемая гипотеза молекулярных часов. Мы провели поиск научных публикаций,  содержащих 
медианные сети,  включающие гаплотипы митохондриальных генов для близкородственных бореальных 
и арктических (или расселявшихся через Арктику) видов рыб. Во  всех семи случаях,  проанализирован-
ных нами,  у арктических таксонов или таксонов,  прошедших через Арктику в ходе филогенеза,  ско-
рость нуклеотидных замен была выше,  причем данная закономерность,  как оказалось,  подтверждается 
статистически. Таким образом,  формирование новых таксонов рыб в полярных широтах сопровождается 
быстрой эволюцией митохондриальной ДНК,  что,  по-видимому,  отражает проявление их адаптации 
к новой среде обитания. Помимо  этого  видообразование у рыб в Арктике сопровождается,  как правило,  
множественными слияниями хромосом. Таким образом,  и наши,  и литературные данные дают веские 
основания сомневаться в справедливости гипотезы молекулярных часов.

Ключевые слова: полярные экосистемы,  естественный отбор,  сальтационизм,  медианные сети,  Се-
верный Ледовитый океан.
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ВВЕДЕНИЕ

Революция в биологии,  совершенная Ч. Дар- 
вином [Darwin, 1859],  поставила вопрос 
не только  о  механизмах эволюционных пре-
образований,  но  и об их абсолютной скорости. 
Самому Ч. Дарвину,  который являлся сторон-
ником градуалистической модели видообразо-
вания и  был согласен с  известным афориз-
мом Лейбница “Natura not facit saltus”,  иногда 
приписывают не только  убежденность в мед-
ленном ходе эволюции,  но  и  в  постоянстве 
ее темпа. И отчасти это  было  действительно  
так,  поскольку Дарвин находился под боль-
шим влиянием теории униформизма геоло-
га Ч. Лайеля,  согласно  которой “общая сово-
купность энергии геологических процессов на 
Земле всегда остается постоянной” и потому 
“совокупность скоростей всех геологических 
процессов остается в целом неизменной” [За-
вадский,  Колчинский,  1977,  с. 87].

Однако  ни Лайель,  ни Дарвин не абсолю-
тизировали это  утверждение,  допуская на-
личие исключений из общего  правила. На-
пример,  Дарвин утверждал,  что  “виды,  
относящиеся к различным родам и классам,  
претерпели изменения не с одинаковой ско-
ростью и  не в  одинаковой степени” и  что  
“наземные формы изменялись,  по-видимо-
му,  быстрее,  чем морские организмы” [Дар-
вин,  2001,  с.  291–292]. Таким образом,  уже 
при возникновении современной эволюцион-
ной биологии ее создатель допускал зависи-
мость скорости эволюции от условий обита-
ния живых существ.

Что  же касается современного  взгляда на 
процесс эволюции,  то  здесь важно  отметить,  
что  наряду с последователями градуализма 
среди ученых имеется немало  сторонников 
сальтационизма  – ​ представления о   “скач-
ках”,  т. е. резких ускорениях хода эволю-
ции [Колчинский,  2002;  Gould,  2002]. Кроме 
того,  в прошлом веке сформировалось пред-
ставление о  филогенетической иммобилиза-
ции  – ​ значительном замедлении эволюции 
ряда таксонов,  имеющем место  при сочета-
нии некоторых условий [Шмальгаузен,  1945]. 
В XXI в. эта гипотеза была развита в ряде тео- 
ретических и эмпирических работ [Махров,  
2019].

Помимо  вопросов,  касающихся скорости 
эволюции,  в XX  в. разгорелись и жаркие дис-
куссии о  факторах,  определяющих ход эво-

люции. Так,  Л. С. Берг [1922],  разработавший 
в противовес дарвиновской теории естествен-
ного  отбора концепцию номогенеза (т. е. эво-
люции на основе закономерности),  вклю-
чил в нее представление о  нейтральных,  т. е. 
не имеющих адаптивного  значения признаках. 
И поначалу с этим положением были солидар-
ны даже представители новой науки – генети-
ки,  которая возникла в самом начале XX  в. 
и на начальных этапах также встала в оппо-
зицию к дарвиновской теории естественного  
отбора. Появилось представление о  генетико-
автоматических,  т. е. нейтральных процессах,  
определяющих ход эволюции в малых популя-
циях (в настоящее время эти процессы извест-
ны как дрейф генов). Лишь в середине прош- 
лого  века гипотеза о  “нейтральной” эволюции 
была подвергнута обоснованной критике пред-
ставителями другой новой науки – экологии 
[Калабухов,  1941].

Позже,  во  второй половине XX  в. по- 
явилась молекулярная генетика,  и некоторые 
ее сторонники сочли,  что  отбор,  хотя и вно-
сит некоторый вклад в эволюцию,  но  может 
влиять только  на отдельные гены. Так воз-
никла гипотеза нейтральности молекулярной 
эволюции,  предполагающая постоянство  ско-
рости нуклеотидных замен в ДНК [Кимура,   
1985].

Подобные взгляды легли в основу хорошо  
известной и получившей широкое признание 
концепции,  которая стала известна как ги-
потеза молекулярных часов [Zuckerkandl,  
Pauling,  1962;  Bromham,  Penny,  2003;  Бан-
никова,  Лебедев,  2022]. В  наши дни ее ис-
пользуют в подавляющем большинстве част-
ных исследований,  и  совсем не редкость,  
когда рецензенты и редакторы научных жур-
налов в жесткой форме требуют от авторов 
обязательно  провести расчеты с использова-
нием модели молекулярных часов. По  ана-
логии с принципом абсолютного  датирования 
геологических событий на основе радиоизо-
топного  анализа многие специалисты полага-
ют,  что  изменения в ДНК на уровне замены 
нуклеотидов в ее последовательности – ​ это  
процесс,  не зависящий от воздействия внеш-
них факторов,  и,   зная его  скорость,  мож-
но  выстроить абсолютную систему отсчета,  
позволяющую датировать эволюционные пре-
образования любого  рода и  любой степени  
давности.
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Эта концепция логически проста и удоб-
на при расчетах как исходное допущение,  
а  потому сегодня ее кладут в  основу боль-
шого  числа эволюционных,  филогенетиче-
ских и  палеобиогеографических построений. 
Однако  имеются все основания считать,  что  
в своей основе подобный подход являет собой 
сверхупрощение,  о  чем говорит,  в том чис-
ле,  огромное количество  фактов,  свидетель-
ствующих о  различиях в скорости молекуляр-
ной эволюции организмов. На практике многие 
сторонники “молекулярных часов” признают 
такие факты,  но  не пересматривают теорети-
ческие основы своих представлений,  а пыта-
ются “вписать” факты в теорию с помощью 
сложных математических расчетов (подобно  
тому,  как сторонники геоцентрической моде-
ли мироздания вынуждены были разработать 
сложный математический аппарат для объяс-
нения видимых траекторий движения планет,  
не совпадавших с теоретическими предсказа-
ниями модели).

Между тем многие данные экологической 
генетики прямо  противоречат представлени-
ям о  нейтральности молекулярной эволюции. 
Так,  в литературе имеются данные о  разли-
чиях в скорости фиксации нуклеотидных за-
мен (т. е. скорости молекулярной эволюции) под 
влиянием различий в температурном режиме 
среды обитания. Например,  есть работы,  в ко-
торых авторы доказывают ускорение молеку-
лярной эволюции при повышении температуры 
среды [Gillman, Wright, 2013]. И в то  же время 
другие авторы указывают на возможное уско-
рение молекулярной эволюции у арктических 
морских беспозвоночных,  причем для Echino-
dermata такое ускорение не вызывает сомне-
ний [Loeza-Quintana et al.,  2019]. Мы полагаем,  
что  противоречие – при каких именно  темпе-
ратурах происходит ускорение или замедление 
данного  процесса,  может быть связано  с тем,  
что  в первом случае исследователи сравнивали 
скорости эволюции в основном для видов уме-
ренных широт и тропического  пояса,  а во  вто-
ром – ​для видов,  населяющих в основном уме-
ренный пояс,  и арктических видов.

Важно  также отметить,  что  в  работе 
[Loeza-Quintana et al.,  2019] были изучены 
виды гидробионтов,  мигрировавшие между 
Тихим и Атлантическим океанами через Се-
верный Ледовитый океан. Таким образом,  эти 
виды существенным образом меняли среду 

обитания: из умеренной зоны вселялись в Ар-
ктику,  а потом вновь возвращались в умерен-
ную зону.

Отметим,  что  еще в 1987 г. в ходе обстоя-
тельного  исследования сестринских атланти-
ческих и тихоокеанских видов рыб W. S. Grant 
пришел к выводу,  что  “genetic distance be-
tween specific pairs of taxa cannot be used 
with any degree of accuracy to estimate time 
since their divergence” [1987,  p. 245] (“гене-
тические дистанции между конкретными па-
рами таксонов не дают возможности с  ка-
кой‑либо  степенью точности оценить время их  
дивергенции”).

В недавнем обзоре,  где выполнено  генети-
ческое сравнение родственных атлантических 
и  тихоокеанских видов гидробионтов [Laak-
konen et al., 2021],  утверждается,  что  для 
большинства таксономических групп оценки 
времени дивергенции указывают на то,  что  
межокеанические связи имели место  на про-
тяжении плиоцена – плейстоцена – голоце-
на. Однако  важно  отметить,  что  в ряде слу-
чаев,  описанных в данном обзоре,  расчетное 
время дивергенции таксонов по  генетическим 
данным соответствует миоцену,  когда Берин-
гов пролив не существовал. А это,  в свою оче-
редь,  дает основания говорить об ускорении 
молекулярной эволюции,  по  крайней мере,  
в случае некоторых таксонов,  прошедших че-
рез Арктику.

Логично  предположить,  что  темп моле-
кулярной эволюции ускоряется именно  при 
смене среды обитания,  например,  при осво-
ении видами,  происходящими из умеренных 
широт,  арктических областей. В пользу этого  
предположения говорит факт ускорения мо-
лекулярной эволюции балтийского  прудовика 
Ampullaceana balthica после его  вселения в во-
доемы Исландии [Bolotov et al., 2017].

Для проверки этой гипотезы целесообраз-
но  сопоставить темпы эволюции,  характер-
ные для относительно  недавних вселенцев 
в Арктику и для родственных групп,  остав-
шихся в  умеренной зоне. В  последние годы 
развитие методов филогеографии и,  в частно-
сти,  использование медианных сетей гапло-
типов [Bandelt et al.,  1999] позволило  опре-
делять направление расселения,  в том числе 
для ряда холодноводных групп гидробионтов. 
Например,  хорошо  прослеживается вселение 
ряда таксонов из умеренного  пояса Евразии  
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в Арктику [Makhrov et al., 2019; Deng et al., 2020; 
Artamonova et al., 2021]. Анализ медианных  
сетей гаплотипов позволяет также оценить 
скорость фиксации нуклеотидных замен в “се-
верных” и “южных” ветвях таких таксонов.

Задача этого  исследования – ​проверить ги-
потезу о  возрастании скорости молекулярной 
эволюции при вселении животных в высокие 
широты путем анализа данных,  полученных 
на одной достаточно  хорошо  изученной груп-
пе – ​костных рыбах.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Мы провели поиск научных работ,  где 
было  выполнено  генетическое сравнение близ-
кородственных бореальных и  арктических 
(или расселявшихся через Арктику) видов 
рыб. Среди этих работ выбраны исследова-
ния,  содержащие медианные сети гаплотипов 
митохондриальной ДНК. Арктической зоной 
в данной работе считали для морских рыб ак-
ваторию Северного  Ледовитого  океана,  для 
пресноводных и проходных рыб – ​области се-
вернее полярного  круга.

В  некоторых случаях молекулярно-гене-
тические данные указывали на конспецифич-
ность сравниваемых видов – ​дальневосточного  
(Theragra chalcogramma) и норвежского  (ат-
лантического) минтая (T. finnmarchica) [Byrk-
jedal et al., 2008],  тихоокеанской (Lethenteron 
camtschaticum) и сибирской (L. kessleri) миног 
[Artamonova et al., 2015; Interesova et al., 2022],  
европейской (Coregonus albula) и сибирской (C. 
sardinella) ряпушек [Borovikova, Artamonova,  
2021]. В работе,  где сравнивали два вида наваг 
(Eleginus),  анализ медианной сети гаплотипов 
не давал возможности однозначно  определить 
филогенетические взаимоотношения [Chikuro-
va et al., 2023]. Все эти случаи были исключе-
ны из рассмотрения.

При анализе сети гаплотипов для каждо-
го  анализируемого  вида оценивали число  
филогенетических ветвей,  считая отдельной 
ветвью группу,  содержащую как минимум 
два гаплотипа,  происходящих один от друго-
го. В каждой ветви определяли число  нуклео- 
тидных замен,  принимая за точку отсчета га-
плотип,  от которого  берут свое начало  все 
сравниваемые ветви. Такой подход позволяет 
однозначно  соотнести длину каждой ветви со  
скоростью молекулярной эволюции.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Проведенный нами поиск литературы по-
зволил выявить семь публикаций,  содержа-
щих данные,  соответствующие заданным нами 
критериям (таблица). В двух случаях с тихо- 
океанскими родственниками сравнивали боре-
альных рыб,  расселявшихся из Тихого  океа-
на в Атлантический через Арктику. Это  чер-
нопятнистая колюшка Gasterosteus wheatlandi 
(эндемик северо-востока Северной Америки) 
и группа атлантических морских окуней рода 
Sebastes. В двух других случаях (род Salve-
linus и  семейство  Gadidae) виды или рода,  
обитающие исключительно  в Арктике,  срав-
нивали с родственными таксонами,  обитаю-
щими преимущественно  в умеренных широ-
тах. В трех оставшихся случаях (семейство  
Coregonidae,  рода Salmo и  Acipenser) виды 
и  отдельные филогенетические линии,  оби-
тающие в  Арктике и  умеренных широтах,  
сравнивали с родственными видами и фило-
генетическими линиями,  обитающими только  
в умеренных широтах.

Во  всех семи случаях скорость фикса-
ции нуклеотидных замен была выше у  ар-
ктических таксонов или таксонов,  прошед-
ших через Арктику в  ходе филогенеза (см. 
таблицу). Эту тенденцию невозможно  объяс-
нить случайными причинами. Если принять за 
нуль-гипотезу,  что  скорости нуклеотидных 
замен у родственных бореальных и арктиче-
ских таксонов одинаковы (что  предполагает 
гипотеза “молекулярных часов”),  то  вероят-
ность наблюдаемой картины составляет 1/27 <  
< 0,008. Если учесть,  что  доли филогенетиче-
ских линий арктических и бореальных таксо-
нов не одинаковы (бореальных больше),  то  ве-
роятность случайного  получения наблюдаемой 
картины еще ниже – ​около  0,0001. Таким об-
разом,  в данном случае гипотеза постоянства 
скорости молекулярной эволюции опровер-
гается,  а факт ускорения фиксации нуклео- 
тидных замен у  арктических таксонов или 
таксонов,  прошедших через Арктику в ходе 
филогенеза,  с высокой степенью значимости 
подтверждается простым (и  потому макси-
мально  надежным) статистическим методом.

У всех пяти проанализированных арктиче-
ских видов из семейства сиговых (Coregonidae) 
отмечена высокая скорость молекулярной эво-
люции. Она заведомо  выше,  чем у бореаль-
ных и арктических линий вида C. lavaretus.  
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Различие в числе нуклеотидных замен в ходе 
эволюции арктических видов сиговых и ар-
ктических линий C. lavaretus значимо  (крите-
рий Манна– Уитни U = 60,  p < 0,01). Ускоре-
ние молекулярной эволюции у атлантических 
представителей рода Sebastes ранее было  под-
тверждено  статистически в работе А. Ю. Роль-
ского  и соавт. [2023].

Заслуживает также упоминания и  тот 
факт,  что  многие арктические (или прошед-
шие через Арктику в  ходе эволюции) виды 
произошли от ныне живущих видов. Судя 
по  медианным сетям гаплотипов,  Salvelinus 
svetovidovi произошел от S. alpinus [Osinov 
et al., 2015],  Acipenser baerii – ​от A. guelden-
staedtii [Ludwig et al., 2000], Salmo salar – ​от 
S. trutta [Артамонова и др.,  2020],  Arctoga-
dus glacialis – ​от Boreogadus saida [Emeliano-
va et al., 2022],  Gasterosteus wheatlandi – ​от 
G. aculeatus [Artamonova et al., 2022]. В отли-
чие от видообразования путем “расщепления” 
предкового  вида на два,  происхождение од-
ного  вида от другого  без исчезновения по-
следнего  в литературе получило  особое назва-
ние “видообразование почкованием” (budding 
speciation) [Foote, 1996; Caetano, Quental, 2023]. 
В отличие от анагенеза (когда один вид пере-
ходит в другой),  при видообразовании путем 
почкования от одного  вида может произойти 
сразу несколько  других видов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Таким образом,  у  рыб,  как и  у  некото-
рых групп беспозвоночных [Bolotov et al., 2017; 
Loeza-Quintana et al., 2019],  наблюдается уско-
рение молекулярной эволюции при попадании 
в арктические условия. Судя по  нашим дан-
ным,  это  ускорение эволюции особенно  хо-
рошо  выражено  у  видов,  эндемичных для 
Арктики. При этом характерно,  что  в  тех 
случаях,  когда северные виды возникли пу-
тем видообразования почкованием,  эволю-
ция некоторых митохондриальных генов у их 
южных предков может фактически останав-
ливаться. Например,  в  южных популяциях 
кумжи (Salmo trutta) сохранился гаплотип,  
предковый для атлантического  лосося,  S. salar  
[Артамонова и др.,  2020].

При определенных условиях ускорение 
молекулярной эволюции может иметь место  
и в случае отдельных филогенетических ли-

ний бореальных видов,  проникших в Аркти-
ку [Bolotov et al., 2017],  однако  в настоящей 
работе мы не обнаружили подобного  эффек-
та для арктических линий бореальных видов. 
Не обнаружен такой эффект и для филогене-
тических линий рыб тихоокеанского  проис-
хождения,  прошедших через Арктику относи-
тельно  недавно,  в голоцене [Махров,  Лайус,  
2018]. Не выражено  подобное ускорение эво-
люции и  в  случае пресноводных моллюсков 
бореального  происхождения,  образовавших 
популяции на территории Российской Ар-
ктики [Беспалая и др.,  2022;  Bulakhova et al., 
2023]. Таким образом,  есть основания пред-
полагать,  что  ускорение молекулярной эво-
люции в Арктике связано  преимущественно  
с процессом видообразования,  но  не адапта-
ции уже существующего  вида к новым для 
него  условиям обитания.

Это  подтверждается тем,  что  у  многих 
арктических рыб видообразование сопровож- 
далось не только  высокой частотой закреп- 
ления мутаций в митохондриальном геноме,  
но  также крупными перестройками кариоти-
па. Так,  некоторые виды лососевидных пре-
терпели множественные слияния хромосом. 
Это  явление обнаружено  у палии Светови-
дова (S. svetovidovi),  атлантического  лосо-
ся,  чира (Coregonus nasus),  пеляди (C. peled) 
[Фролов,  2000;  Phillips, Rab, 2001; Зелин-
ский,  Махров,  2002;  Sutherland et al., 2016;  
Makhrov, 2017].

У арктической трески (Arctogadus glacia- 
lis) диплоидное число  хромосом (2n) варьирует 
от 28 до  33 [Ghigliotti et al.,  2020],  в то  время 
как у атлантической трески (Gadus morhua L.)  
2n равно  46,  т. е. значению,  характерному 
для многих групп рыб. Судя по  всему,  имен-
но  2n = 46 – ​это  то  число  хромосом,  кото-
рое было  у предка всех тресковых [Васильев,  
1985;  Ghigliotti et al., 2012,  и ссылки в этих 
работах]. Резко  уменьшено  число  хромосом 
(до  2n = 26) также у наваги (Eleginus nawa-
ga)  – ​ вида,  расселившегося через Арктику 
[Васильев,  1985]. В ходе филогенеза чернопят-
нистой колюшки происходила быстрая эволю-
ция половых хромосом [Sardell et al., 2021].

Важно  отметить,  что  в эволюции холодно-
водных антарктических рыб семейства ното-
тениевые (Nototheniidae) описаны как крупные 
транспозиции,  дупликации и инверсии в ми-
тохондриальной ДНК [Papetti et al., 2021],  так 
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и случаи множественных слияний хромосом 
[Auvinet et al.,  2020].

Таким образом,  у многих видов рыб в по-
лярных условиях наблюдаются ускорение мо-
лекулярной эволюции и рост числа хромосом- 
ных перестроек. Анализ медианных сетей га-
плотипов указывает на ускорение молеку-
лярной эволюции и у некоторых арктических 
беспозвоночных [Bolotov et al., 2017;  Артамоно-
ва и др.,  2023;  Kolbasova et al.,  2023].

Можно  также предположить,  что  ускоре-
ние хода эволюции происходит не только  при 
попадании вида в  жесткие условия Аркти-
ки. По-видимому,  такому ускорению может 
способствовать любое,  но  достаточно  силь-
ное изменение среды обитания. В пользу это-
го  предположения свидетельствует быстрая 
эволюция некоторых белков у амфипод Бай-
кала [Stolyarova et al., 2019]. С другой сторо-
ны,  изменение среды обитания не обязатель-
но  вызывает немедленное ускорение эволюции 
(как это  видно  на примере ряда популяций 
“умеренных” видов,  обитающих в Арктике). 
Подобный эффект не выявлен и при изуче-
нии генетической изменчивости пресноводных 
моллюсков семейства Lymnaeidae,  вселяю-
щихся в  геотермальные источники – ​ не ти-
пичную для группы среду обитания [Vinar-
ski et al.,  2023].

Судя по  всему,  ускорение молекулярной 
и хромосомной эволюции связано  не просто  
с  глубокими адаптивными процессами,  но  
и  с  утратой некоторых черт,  характерных 
для предкового  вида. Так,  атлантический ло-
сось,  в отличие от кумжи,  от которой он про-
исходит,  практически не образует жилые реч-
ные популяции (в литературе описаны только  
два случая [Gibson et al., 1996; Thorstad et al.,  
2009]),  а чернопятнистая колюшка,  в отличие 
от предка,  трехиглой колюшки,  обитает толь-
ко  в морской воде [Зюганов,  1991]. Не исклю-
чено,  что  именно  утрата подобных черт,  яв-
ляющаяся платой за выживание в условиях,  
экстремальных для вида-предшественника,  
и ведет к возникновению новых видов и родов. 
Ведь при утрате одной из филогенетических 
линий важных черт фенотипа и/или физио-
логии единство  вида разрушается,  но  зато  
у нового  таксона появляются новые возмож-
ности формирования механизмов адаптации.

Механизмы приспособительной эволюции 
полярных рыб еще недостаточно  изучены,  но  

уже имеются сведения об уникальных эколо-
гических адаптациях сибирского  осетра Aci-
penser baerii [Рубан,  2019],  морфологических 
адаптациях к жизни во  льдах у  сайки Bo-
reogadus saida [Evseenko, Bolshakova,  2020],  
глубоких перестройках физиологии,  обеспе-
чивающих приспособление к  суровой среде 
обитания палии Световидова [Esin et al.,  2021].

Адаптация к полярным условиям включа-
ет изменения целого  ряда особенностей эколо-
гии,  биохимии и физиологии организмов. Бо-
лее того,  адаптация к другим факторам среды 
полярных регионов может быть даже важнее 
адаптации к  холоду,  например,  сибирская 
лягушка Rana amurensis переживает суро-
вые зимы на дне водоемов,  поэтому ее холо-
доустойчивость ограниченна,  но  очень велика 
устойчивость к гипоксии [Berman et al., 2019].

Представление о   том,  что  адаптация 
к условиям Арктики у видов и внутривидо-
вых форм происходит разными путями,  со-
гласуется с описанными ранее представлени-
ями о   различии механизмов эволюции при 
образовании внутривидовых форм и  видо-
образовании [Шварц,  1980;  Алтухов,  2003]. 
Эволюция внутри вида – ​это  градуалистиче-
ские и в значительной степени обратимые про-
цессы,  образование новых видов – ​часто  до-
вольно  быстрый (в пределе – ​сальтационный) 
и необратимый процесс.

Полученные нами данные дают дополни-
тельный материал для критики теории ней-
тральности молекулярной эволюции  – ​ той 
основы,  на которой построена концепция мо-
лекулярных часов. До  недавнего  времени счи-
талось,  что  молекулярная эволюция в целом 
нейтральна,  поскольку отбор  может идти од-
новременно  только  по  немногим генам (“ди-
лемма Холдейна”) [Haldane, 1957;  обзор: Мед-
ников,  1987]. Однако  экспериментальные 
данные показывают,  что  это  не обязатель-
но  так: в одной из линий Drosophila melano-
gaster доля адаптивных замещений,  происхо-
дивших под действием естественного  отбора,  
в течение долгого  времени оставалась близ-
кой к  50 %  [Базыкин,  2018]. Мы не исклю-
чаем,  что  отбор  действительно  может изме-
нять одновременно  частоты аллелей только  
небольшого  числа генов,  но,  как мы показали 
в этом исследовании,  он может это  сделать 
очень быстро,  а потом за столь же короткий 
период изменить частоты аллелей в  другой 
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группе генов и так далее,  повлияв на значи-
тельную часть генома.

Возможна и  одновременная адаптивная 
эволюция целого  ряда функционально  свя-
занных генов за счет их сцепления. Причем 
в некоторых случаях,  как,  например,  у трех- 
иглой колюшки,  рекомбинация внутри та-
ких блоков генов становится невозможной из-
за инверсии определенного  участка хромосо-
мы [обзор: Reid et al., 2021]. Можно  высказать 
осторожное предположение,  что  наблюдаемые 
в ходе образования полярных видов и родов 
рыб слияния хромосом – ​проявление процес-
сов образования новых комплексов генов,  обе-
спечивающих адаптацию к суровым услови-
ям среды.

Ранее на материале самых разных организ-
мов были получены данные об отсутствии еди-
ной шкалы “молекулярного  времени” даже для 
близкородственных таксонов [Ayala, 1999, 2000; 
Yi et al., 2002; Elango et al., 2006; Moorjani et al., 
2016; Ho, 2020]. Некоторые сторонники гипоте-
зы “молекулярных часов” признают эти фак-
ты,  но  никак их не объясняют. Между тем,  из-
менение скорости эволюции не укладывается 
в рамки “теории нейтральности” (основы пред-
ставления о  “молекулярных часах”) и прямо  
свидетельствует о  действии естественного  от-
бора. Таким образом,  и наши,  и литературные 
данные дают серьезные основания сомневаться 
в справедливости гипотезы молекулярных ча-
сов,  которая вполне может оказаться очеред-
ным примером частного  случая,  возведенно-
го  в ранг универсального  правила [Pulquério,  
Nichols, 2006; Schwarz, Maresca, 2006].
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The increased rate of fixation of nucleotide substitutions in 
mitochondrial DNA in bony fish (Osteichthyes) species that 

originated in the Arctic or dispersed through it
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The problem of differences in the rates of evolution among different species of animals and plants has 
been discussed very intensively in recent years, and, in connection with this, the question of whether the 
so-called molecular clock hypothesis is valid is acutely raised. We conducted a search for scientific papers 
providing median networks that include mitochondrial gene haplotypes for closely related boreal and Arctic 
(or dispersed through the Arctic) fish species. In all seven cases analyzed by us, in Arctic taxa or taxa that 
passed through the Arctic during their phylogeny, the rate of nucleotide substitutions was higher, and this 
difference, as it turned out, is statistically significant. Thus, the formation of new fish taxa in polar latitudes 
is accompanied by rapid evolution of mitochondrial DNA, which, apparently, is the manifestation of their 
adaptation to a new habitat. In addition, speciation in fish in the Arctic is usually accompanied by multiple 
chromosome fusions. Thus, both our and the literature data give new strong reasons to doubt the validity of 
the molecular clock hypothesis.
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