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Проведён анализ изменчивости морфометрических признаков в клональном потомстве самки ги-
брида стерлядь Acipenser ruthenus × калуга A. dauricus и у одновозрастных возвратных гибридов (стер-
лядь × калуга) × калуга. На основе полученных дисперсий определены показатели наследуемости.
Показано, что клональное потомство не отличается от возвратных гибридов меньшей изменчиво-
стью морфологических признаков, что объясняется проявлением феномена связи гетерозиготности
и стабильности развития. Полученные для большинства признаков невысокие значения показателя
наследуемости соответствуют общим представлениям о высокой модификационной изменчивости
пластических признаков. Тенденция более высокой наследуемости признаков, имеющих диагно-
стическое значение, на изученном материале практически не выражена, возможно, из-за малого
числа изученных характеристик.
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Определение соотношения влияния среды и
наследственности в формировании количествен-
ных признаков организмов представляет боль-
шой интерес не только с теоретической, но и с
практической точек зрения, поскольку позволяет
оценить как степень воздействия естественного
отбора, так и эффективность искусственного от-
бора по хозяйственно ценным характеристикам.
Одновременно, располагая знаниями об относи-
тельной роли среды и генотипа в проявлении при-
знаков, можно более аргументированно оценить
эволюционную роль изменчивости по этим при-
знакам, их таксономический вес и результаты попу-
ляционных морфологических исследований. Для
оценки относительного вклада окружающей среды
и наследственности в формирование того или ино-
го признака используется показатель наследуемо-
сти − доля изменчивости признака, обусловленная
генотипическими различиями, в его общей фено-
типической изменчивости (Lush, 1941).

Вплоть до наших дней данные по наследуемо-
сти количественных признаков у позвоночных
животных в целом остаются довольно скудными,

поскольку получение таких оценок сопряжено с
проблемой дифференциации генетической и сре-
довой компонент изменчивости. Подавляющее
большинство известных оценок наследуемости
получено на сельскохозяйственных животных
главным образом путём массовой селекции, где
наследуемость оценивается как отношение се-
лекционного сдвига к селекционному дифферен-
циалу (Кирпичников, 1987; Айала, Кайгер, 1988).
В рыбоводстве используются также такие мето-
ды, как определение наследуемости по регрессии
родители−потомство, по величине корреляции
между значениями признака у близких родствен-
ников путём дисперсионного анализа компонен-
тов фенотипической изменчивости семей, а так-
же ряд упрощённых формул, основанных на по-
казателях дисперсии признаков (Кирпичников,
1987; Катасонов, Гомельский, 1991). В результате
были получены данные по наследуемости при-
знаков, важных в рыбохозяйственном отноше-
нии: масса и длина тела, сроки созревания, жиз-
неспособность, качество мяса, устойчивость к та-
ким факторам, как температура, содержание
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кислорода и т.п.; для небольшого числа видов по-
лучены данные по наследуемости числа позвон-
ков, жаберных тычинок, лучей в плавниках, дру-
гих счётных признаков, а также отдельных пла-
стических характеристик (Кирпичников, 1987;
Nakajima et al., 1996; Knibb et al., 1997; Mousseau
et al., 1998; Koedprang et al., 2000; Karino, Haijima,
2001; Klerks, Moreau, 2001; Bolivar, Newkirk, 2002;
Heath et al., 2002; Hermida et al., 2002; Xie, Klerks,
2003; Charo-Karisa et al., 2006; Saillant et al., 2007;
Ando et al., 2008). Однако все эти способы расчёта
наследуемости основаны на допущениях пан-
миксии и отсутствия в популяции отбора – усло-
вий, редко наблюдаемых даже в практической ра-
боте с сельскохозяйственными животными.

При искусственном разведении животных
оценка наследуемости признаков возможна так-
же на основе анализа культивируемых линий
близкородственных (или гомозиготных) организ-
мов (Campton, 1992; Benzie et al., 1997; Elnady
et al., 2000), у которых фенотипическая изменчи-
вость обусловлена лишь средовой изменчиво-
стью, и родительских (гетерозиготных) форм.
Получение таких линий сопряжено с рядом труд-
ностей. К настоящему времени получены также
данные о наследуемости некоторых признаков у
человека, определённые близнецовым методом.
Однако при получении оценок наследуемости
таким способом также существует ряд проблем
(Айала, Кайгер, 1988).

Уникальную возможность прямой оценки на-
следуемости количественных признаков у позво-
ночных животных представляют клональные (од-
нополо-женские) формы, размножающиеся пу-
тём партеногенеза или естественного гиногенеза.
У таких форм всё потомство генетически одно-
родно (идентично матери), и вся его фенотипиче-
ская изменчивость определяется лишь средовой
компонентой, как и в случае монозиготных (=од-
нояйцевых) близнецов бисексуальных организ-
мов. В настоящее время известно уже около 100
клональных и полуклональных (размножающих-
ся путём гибридогенеза) однополых (представ-
ленных только самками) видов / форм позвоноч-
ных животных: рыб, амфибий и рептилий. Наря-
ду с естественными клональными формами в
последние годы ведётся работа по получению ис-
кусственных клонов у рыб (Черфас и др., 1989;
Morishima et al., 2002, 2012; Васильев и др., 2016,
2017а, 2017б). Естественные клональные формы и
искусственно полученные клональные линии
позволяют получить реальные оценки наследуе-
мости количественных признаков без допуще-
ний, принимаемых при оценке наследуемости у
бисексуальных видов. При этом клональные фор-
мы низших позвоночных животных обладают ря-
дом преимуществ по сравнению с однояйцовыми
близнецами высших позвоночных, прежде всего,
вследствие высокой плодовитости (особенно у

рыб), благодаря которой можно получить репре-
зентативный результат на основе анализа потом-
ства всего одной самки и, кроме этого, исключить
возможность межклональной изменчивости (Ва-
сильева, Васильев, 2005). Такие исследования с
целью оценки наследуемости количественных
морфологических признаков у позвоночных жи-
вотных ранее проводились нами на основе анали-
за естественных клональных форм карпообраз-
ных рыб родов Cobitis (Cobitidae) и Carassius
(Cyprinidae) (Васильева, Васильев, 2005, 2008,
2011, 2013; Vasil’eva, Vasil’ev, 2009, 2010).

Настоящая работа посвящена сравнительному
анализу изменчивости количественных морфо-
логических признаков у впервые искусственно
полученного клонального потомства самки ги-
брида стерляди Acipenser ruthenus и калуги A. dau-
ricus (Acipenseridae).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом для исследований послужили

особи из клонального потомства фертильной
самки гибрида стерляди и калуги (С × К), полу-
ченной на Лучегорской НИРС ТИНРО-центра
(Рачек, Свирский, 2010). Клональное потомство
было получено в 2015 г. с помощью метода инду-
цированного гиногенеза при осеменении икры
гибрида спермой стерляди и амурского осетра
A. schrenckii, инактивированной ультрафиолето-
вым облучением. Соответствующая методика
описана во многих работах (см., например,
Бадртдинов и др., 2008). Успешность инактива-
ции спермы в эксперименте была подтверждена
анализом микросателлитов и кариотипов. В ре-
зультате сравнения аллельной структуры гибрид-
ной самки и потомства было показано, что потом-
ство генетически идентично гибридной самке С × К,
т.е. является её клоном (Васильев и др., 2016,
2017а, 2017б). Для сравнительного анализа ис-
пользовали возвратных гибридов С × К × К, по-
лученных одновременно с клоном путём осеме-
нения икры той же гибридной самки С × К интакт-
ной спермой калуги. Как показали проведённые
исследования, эти гибриды являются триплоидами,
поскольку самка С × К производит нередуцирован-
ные яйцеклетки (Васильев и др., 2016).

Клональное потомство и возвратных гибридов
С × К × К выращивали на Лучегорской НИРС в
сходных условиях, но в разных бассейнах. До мая
2016 г. дожили 14 особей клональной линии С × К;
для исследования изменчивости морфологиче-
ских признаков среди возвратных гибридов были
отобраны особи, достигшие сходных размеров
(число изученных рыб указано в табл. 1). Все из-
мерения проводили на живых рыбах, усыплённых
с помощью гвоздичного масла, в связи с этим ко-
личество промеров было сокращено: всего изуче-
но 12 морфометрических характеристик, обычно
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используемых в исследованиях осетровых рыб
(The freshwater fishes…, 1989), и четыре кранио-
метрических индекса, для расчёта которых при-
меняли опубликованную ранее схему промеров
(Vasil’eva, 1999, 2004, 2009; Васильева и др., 2001).

Для статистического анализа характеристик
использовали стандартные унивариантные мето-
ды (М ± m, tst) и коэффициент различия CD. Срав-
нение дисперсий выборок клональных особей и
возвратных гибридов осуществляли на основе
критерия Фишера (F-тест). Показатель наследуе-
мости рассчитывали по формуле: Н = VG/VT =
= VG/(VG + VE), где Н – наследуемость, VG – гене-
тическая дисперсия, VT – фенотипическая дис-
персия, VE – модификационная (средовая) дис-
персия (Айала, Кайгер, 1988). Поскольку диспер-
сия признаков в выборке клональных особей
является полностью средовой, наследуемость
признака определяли следующим образом: H =
= (VBC – VC)/VBC, где VBC – дисперсия признака в
выборке возвратных гибридов (складывается из
суммы их средовой и генетической дисперсий),
VC − дисперсия в выборке клональных особей.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Из 16 изученных морфологических индексов

достоверные различия в величине показателя вы-
борочной дисперсии между клональным потом-
ством самки С × К и возвратными гибридами
С × К × К выявлены всего для четырёх − aB, mw,
ri/d и w−op (табл. 1). При этом по первым трём
признакам дисперсия клонального потомства
выше, чем у возвратных гибридов, и только по
признаку w−op клональное потомство отличается
меньшей изменчивостью по сравнению с воз-
вратными гибридами. При первом приближении
представляется, что на самом деле клональное
потомство должно характеризоваться меньшей
изменчивостью морфологических признаков, по-
скольку, как отмечалось выше, в силу клонально-
го происхождения все особи в этой выборке гене-
тически идентичны друг другу (и самке С × К) и
их фенотипическая изменчивость определяется
только средовой дисперсией (возможными инди-
видуальными мутациями здесь можно прене-
бречь, а рекомбинации при клональном раз-
множении отсутствуют). В то же время феноти-
пическая изменчивость возвратных гибридов
складывается из генетической и средовой компо-
нент изменчивости.

Ранее (Васильева, 1990) при изучении морфо-
логической изменчивости клональных форм щи-
повок рода Cobitis (Cobitidae) из природных попу-
ляций было показано, что по краниометрическим
индексам все клональные (триплоидные и тет-
раплоидные) формы характеризуются меньшей
изменчивостью по сравнению с одним из роди-

тельских бисексуальных видов, тогда как по при-
знакам внешней морфологии (морфометриче-
ским и меристическим) в целом меньшей измен-
чивостью характеризуется лишь одна клональная
триплоидная форма. В то же время гиногенетиче-
ская форма серебряного карася Carassius sp. отли-
чалась от выращиваемого в сходных условиях од-
норазмерного потомства бисексуальных карасей
меньшей изменчивостью как по краниологиче-
ским, так и по внешним морфологическим при-
знакам. На основе этих результатов было сделано
заключение, что в природных популяциях связь
между клональным размножением и низким уров-
нем морфологической изменчивости проявляется
лишь тогда, когда число анализируемых признаков
достаточно велико. При существенном ограниче-
нии факторов, обусловливающих модификацион-
ную изменчивость внешних морфологических при-
знаков, феномен меньшей изменчивости клональ-
ных форм по сравнению с родительскими
бисексуальными видами проявляется достаточно
чётко, как и в случае краниологических характери-
стик, в меньшей степени подверженных влиянию
внешней среды (Васильева, 1990).

В настоящей работе исследовали изменчи-
вость небольшого числа морфологических харак-
теристик (у серебряного карася анализировали в
общей сложности 68 признаков, а у щиповок –
50), поэтому можно было бы полагать, что отсут-
ствие связи между клональным размножением и
меньшей морфологической изменчивостью обу-
словлено статистической закономерностью. Од-
нако полученный результат вполне согласуется с
концепцией Лернера (Lerner, 1954) о положитель-
ной связи между гомеостазом развития и гетеро-
зиготностью особей, сформулированной на осно-
ве анализа результатов экспериментов и данных
по доместицированным растениям и животным.
С конца 1970-х гг. предпринимались неоднократ-
ные попытки верификации этой концепции на
природных популяциях. С этой целью авторы
сравнивали стабильность развития гетерозигот-
ных и гомозиготных особей с помощью показате-
ля флуктуирующей асимметрии или анализиро-
вали уровень их морфологической изменчивости,
поскольку при более высоком уровне гомеостаза
организмы должны характеризоваться меньшей
морфологической изменчивостью в изменяю-
щихся условиях среды. В результате были получе-
ны как данные, подтверждающие гипотезу Лер-
нера (Eanes, 1978; Mitton, 1978; Soulé, 1979; Kat,
1982; Vrijenhoek, Lerman, 1982; Leary et al., 1985,
1992; Leary, Allendorf, 1989; Quattro, Vrijenhoek,
1989; Strauss, 1989), так и противоречащие ей
(Handford, 1980; Angus, Schultz, 1979). По мнению
ряда авторов (Zakharov, 1992; Безруков, 1994),
форма связи между гетерозиготностью и стабиль-
ностью развития зависит от ряда моментов, в том
числе и от выбранных локусов. Поэтому в целом
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Таблица 1. Некоторые пластические характеристики и краниометрические индексы клональных особей гибри-
да стерлядь Acipenser ruthenus × калуга A. dauricus и возвратных гибридов (стерлядь × калуга) × калуга, а также зна-
чения показателя наследуемости

Примечание. С × К, клон – клональное потомство гибрида стерлядь × калуга, С × К × К – возвратный гибрид. Здесь и в табл. 2:
TL – общая длина, FL – длина тела до конца средних лучей хвостового плавника; aP, aV, aD и aA – антепекторальное, анте-
вентральное, антедорсальное и антеанальное расстояния; c – длина головы, ao – длина рыла, o – диаметр глаза, aB – рассто-
яние от конца рыла до основания средних усиков, aM – расстояние от конца рыла до верхней губы, barb – длина средних уси-
ков, w–op – ширина головы на уровне жаберных крышек, mw – ширина рта; ri/d – расстояние от вершины рострума до заднего
угла infraorbitale accessorium, в % длины dermocranium (d − от конца рострума до заднего края dermosupraoccipitale); mr/d –
длина участка дермокраниума, занятого медиально-ростральными косточками, в % d; w/ri – ширина дермокраниума на уров-
не заднего угла infraorbitale accessorium, в % ri; barb/ri – длина средних усиков, в % ri; M ± m – среднее значение и его ошибка,
min−max − пределы варьирования признака, σ − среднее квадратическое отклонение.

Признак
С × К, клон (n = 14) С × К × К (n = 15) Наследуемость 

(H)M ± m/min−max σ M ± m/min−max σ

TL, мм 38.40 41.13 0.128

FL, мм 33.56 36.47 0.153

В% TL

aP 1.17 1.49 0.383

aV 1.22 1.25 0.047

aD 1.17 1.36 0.260

aA 0.77 0.92 0.230

c 0.97 1.03 0.113

В% c

ao 2.08 1.74 ‒0.429

o 0.63 0.49 ‒0.653

aB 2.14 1.35 ‒1.511

aM 1.99 1.78 ‒0.250

barb 1.41 1.09 ‒0.425

w−op 1.44 2.94 0.760

mw 2.21 1.14 ‒2.758

Индексы

ri/d 2.50 1.23 ‒3.131

mr/d 4.86 5.54 0.230

w/ri 2.40 2.77 0.249

barb/ri 2.90 2.13 ‒0.854

±347.2 10.26
253.0–420.0

±376.5 10.62
307.0–459.0

±301.4 8.97
217.0–365.0

±330.5 9.42
266.0–377.0

±23.8 0.31
21.8–26.0

±25.8 0.39
23.3–28.0

±51.8 0.33
50.0–53.4

±54.6 0.32
52.7–56.9

±58.3 0.31
56.5–60.2

±61.7 0.35
59.6–64.0

±64.0 0.21
62.3–65.0

±66.7 0.24
64.8–67.8

±24.0 0.26
22.8–25.7

±25.2 0.27
23.1–27.3

±49.3 0.56
46.8–54.2

±48.0 0.45
45.3–52.3

±7.8 0.17
6.8–9.0

±7.6 0.13
6.7–8.4

±29.5 0.57
24.5–31.9

±30.0 0.35
28.1–32.4

±49.4 0.53
44.3–51.8

±48.4 0.46
46.2–52.5

±15.5 0.38
13.6–18.4

±15.6 0.28
14.2–17.3

±48.8 0.39
46.9–51.8

±50.0 0.76
45.6–56.6

±29.0 0.59
25.9–33.5

±30.2 0.29
28.2–32.3

±71.1 0.67
67.1–77.9

±70.3 0.32
67.7–72.5

±57.8 1.30
51.5–70.6

±
−

44.6 1.43
32.8 56.0

±56.9 0.80
53.1–60.4

±58.1 0.72
53.9–65.0

±26.7 0.78
22.6–32.7

±27.5 0.55
24.5–31.6
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концепция прямой зависимости стабильности
развития от общей гетерозиготности, образован-
ной вкладом всех полиморфных локусов, пред-
ставляется ошибочной (Zakharov, 1992). На самом
деле стабильность развития прямо зависит от об-
щей приспособленности особей (Leary et al., 1992;
Zakharov, 1992), и поэтому связь между гетерози-
готностью и стабильностью носит вторичный ха-
рактер и проявляется в природных популяциях в
виде тенденции. Обычное объяснение феномена
Лернера состоит в том, что гетерозиготы более
“забуферены” по отношению к внешней среде,
благодаря производимым ими множественным
аллельным “продуктам” (Bürger, 2000). Соответ-
ственно средовая компонента фенотипической
изменчивости у них выражена слабее.

В соответствии с феноменом связи гетерози-
готности со стабильностью развития оба полу-
ченных нами потомства осетров должны в целом
характеризоваться низкой фенотипической из-
менчивостью. Клональное потомство обладает
фиксированной гетерозиготностью за счёт объ-
единения двух различных геномов (стерляди и ка-
луги) в геноме материнской особи, имеющей ги-
бридное происхождение (С × К). Возвратные ги-
бриды С × К × К, как было установлено нами
ранее (Васильев и др., 2016), возникли в результа-
те истинного оплодотворения нередуцированных
яйцеклеток самки С × К спермой калуги. Таким
образом, к фиксированной гетерозиготности яй-
цеклетки (идентичной клональному потомству) у
них добавляются аллели самца калуги, использо-
ванного для оплодотворения гибридной икры, ге-
нотип которого, естественно, не идентичен гено-
типу самца, ранее участвовавшего в получении
гибридов С × К. Соответственно, возвратные ги-
бриды должны характеризоваться более высокой
гетерозиготностью по сравнению с клональным
потомством, большей “забуференностью” инди-
видуального развития и в целом меньшей измен-
чивостью морфологических признаков, что мы и
наблюдаем.

Следует заметить, что для возвратных гибри-
дов меньшую морфологическую изменчивость по
сравнению с клональным потомством можно
также ожидать вследствие их триплоидного со-
стояния. Кариотип всех изученных возвратных
гибридов включал около 320 хромосом, из кото-
рых около 130 хромосом приходится на гаплоид-
ный набор калуги, а остальные (около 190 хромо-
сом) соответствуют диплоидному набору нереду-
цированной яйцеклетки С × К (Васильев и др.,
2016). (В настоящей работе мы не касаемся во-
проса эволюционной и современной шкалы пло-
идности осетровых (Vasil’ev, 2009), рассматривая
виды с числом хромосом около 120 в качестве ди-
плоидных.) Известно, что полиплоидное состоя-
ние несколько ограничивает проявление мутаци-
онной (и рекомбинационной) изменчивости; эти

ограничения становятся более жёсткими с повы-
шением уровня плоидности, поскольку дуплика-
ция генов и полисомное наследование подавляют
выражение новых мутаций (Грант, 1984). Так, для
триплоидной формы серебряного карася показа-
но, что при отборе селективное преимущество в
популяции получают повторные мутации, кото-
рые не вносят нового качества на уровне дискрет-
ных признаков, но создают генотипы с новыми
сочетаниями «старых» признаков, имеющихся в
популяции, которые прошли сито отбора и пото-
му уже адаптивны (Милишников, 1979).

Поскольку по большинству изученных морфо-
логических характеристик клональное потомство
характеризуется большей изменчивостью или до-
стоверно не отличается по показателю выбороч-
ной дисперсии от возвратных гибридов, расчис-
ленный показатель наследуемости в восьми слу-
чаях (50%) принимает отрицательные значения, а
ещё по одному признаку (aV) величина показате-
ля наследуемости близка к 0 (табл. 1). Низкие по-
казатели наследуемости (<<0.2) получены для TL
и с. Эти признаки очень лабильны: длина тела за-
висит от многих внешних факторов, включая
условия кормления и плотность посадки при ис-
кусственном разведении, а относительная длина
головы у многих рыб, в том числе и у осетровых,
сильно коррелирует с длиной тела. Соответствен-
но для длины тела и скорости роста обычно на-
блюдаются низкие показатели наследуемости –
0.2–0.1 и ниже (Катасонов, Гомельский, 1991;
Koedprang et al., 2000; Blanc, Poisson, 2006). Хотя
некоторые виды, оказавшиеся перспективными
для отбора по скорости роста в аквакультуре, де-
монстрировали средние значения наследуемости –
0.3–0.5 (Knibb et al., 1997; Navarro et al., 2007; Sail-
lant et al., 2007; Shikano, 2007).

Относительно невысокие оценки наследуемо-
сти получены нами для трёх пластических внеш-
них признаков (аР, aD, аА) и двух краниометри-
ческих индексов (mr/d, w/ri). Показатель наследу-
емости этих характеристик варьирует от 0.23 до
0.38 (табл. 1). В то же время по ширине головы на
уровне жаберной крышки (w–op) выявлена очень
высокая наследуемость. Согласно общим пред-
ставлениям (Катасонов, Гомельский, 1991), экс-
терьерные (а также репродуктивные и некоторые
физиологические) признаки у рыб обычно имеют
средний уровень наследуемости (0.2–0.5), а высо-
кая наследуемость свойственна многим меристи-
ческим признакам (число позвонков, жаберных
тычинок, лучей в плавниках), рано закладываю-
щимся в онтогенезе и в дальнейшем практически
независимым от условий среды. Наследуемость
таких меристических признаков может состав-
лять 0.5–0.9 (Катасонов, Гомельский, 1991; Naka-
jima et al., 1996; Hoffman et al., 2006; Ando et al.,
2008). Однако не следует забывать, что коэффи-
циент наследуемости характеризует конкретную
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совокупность рыб в конкретных условиях, поэто-
му показатель наследуемости даже для одной по-
пуляции, но в разных условиях (экспериментах) и
при определении разными методами может за-
метно различаться. Естественно, могут суще-
ственно различаться показатели наследуемости
одних и тех же признаков, но у разных видов.

При исследовании клональных и бисексуаль-
ных щиповок (род Cobitis) по большинству (63%)
морфометрических характеристик, используе-
мых в популяционных и таксономических иссле-
дованиях этих рыб, были получены крайне низ-
кие показатели наследуемости, не превышающие
0.198, и только по двум из 25 характеристик пока-
затель наследуемости достигал величины 0.52–
0.53 (Васильева, Васильев, 2013). В то же время
относительно высокая наследуемость для морфо-
метрических признаков (0.45–0.62) была выявле-
на у годовиков культивируемой камбалы Para-
lichthys olivaceus, выпущенных в прибрежные мор-
ские воды (Shikano, 2007), и по некоторым
внешним характеристикам − у выращенных в
прудах серебряных карасей Carassius sp. (0.43–
0.82) (Васильева, Васильев, 2005). При этом изу-
ченные краниологические индексы у щиповок
демонстрировали бóльшую наследуемость в срав-
нении с внешними морфометрическими характе-
ристиками, тогда как у серебряного карася на-
блюдалось сходство между морфометрическими
и краниологическими характеристиками в соот-
ношении генетической и средовой компонент в
общей фенотипической изменчивости (Василье-
ва, Васильев, 2013).

На основе анализа полученных ранее данных
было сделано заключение, что (несмотря на неко-
торые исключения) в целом признаки, имеющие
диагностическое значение, обычно характеризу-
ются более высокими значениями наследуемо-
сти, чем признаки, не обнаруживающие диверген-
ции видов и форм в анализируемой группе организ-
мов (Васильева, Васильев, 2005). У изученных нами

потомств гибридных осетров наибольшей вели-
чиной наследуемости характеризуется ширина
головы на уровне жаберных крышек. Однако вы-
борки клональных особей и возвратных гибридов
по этому признаку достоверно не различаются.
Тем не менее по наибольшей ширине головы (со-
ответствует нашему промеру) достоверно разли-
чались на Лучегорской НИРС двухлетки калуги
(58.87 ± 0.45, n = 40) и стерляди (53.20 ± 0.51, n = 40).
При этом диапазоны значений признака в двух
выборках не перекрывались (Скирин, Свирский,
2008), хотя авторы цитируемой работы не относи-
ли ширину головы к диагностическим межвидо-
вым признакам, по-видимому, потому что коэф-
фициент CD между выборками не достигал уров-
ня 1.28. В то же время по пяти признакам (ао, о,
аВ, аМ, mw), являющимся, по данным Скирина и
Свирского (2008), диагностическими для двухле-
ток калуги и стерляди (CD = 1.38–4.08), показате-
ли наследуемости имеют отрицательные значе-
ния (табл. 1), а клональное потомство и возврат-
ные гибриды С × К × К достоверно по ним не
различаются.

Из пяти признаков со средними оценками на-
следуемости достоверные различия между кло-
нальным потомством и возвратными гибридами
выявлены в четырёх случаях − аР, aD, аА, mr/d;
при этом по трём последним из них CD достигает
значений соответственно 1.34, 1.60 и 1.27. По
средним значениям mr/d и w/ri наблюдаются до-
стоверные различия между изученными нами вы-
борками калуги и стерляди (табл. 2), в случае при-
знака mr/d CD = 2.06. В то же время, хотя однораз-
мерные выборки калуги и стерляди достоверно
различаются по краниометрическому индексу
ri/d, показатель наследуемости по этому индексу
имеет отрицательное значение (табл. 1).

ВЫВОДЫ

1. Клональное потомство гибридной самки
стерлядь × калуга не отличается от возвратных
гибридов (стерлядь × калуга) × калуга меньшей
изменчивостью морфологических признаков, что
согласуется с феноменом связи гетерозиготности
со стабильностью развития, поскольку возврат-
ные гибриды в силу своего происхождения долж-
ны характеризоваться большей гетерозиготно-
стью и, соответственно, большей “забуференно-
стью” индивидуального развития.

2. Показатели наследуемости, рассчитанные
для ряда морфометрических характеристик и кра-
ниометрических индексов на основе выборочных
дисперсий у клонального потомства и возвратных
гибридов осетров, в целом невелики, что харак-
терно для большинства пластических признаков
рыб, в значительной степени подверженных воз-
действию факторов среды.

Таблица 2. Некоторые краниометрические характери-
стики калуги Acipenser dauricus и стерляди A. ruthenus
(по: Vasil’eva, 2004)

Признак
A. dauricus (n = 6) A. ruthenus (n = 10)

M ± m min−max M ± m min−max

TL, мм 386.8 267–673 381.1 225–595

ri/d 67.6 ± 0.97 65.2–71.4 61.9 ± 0.83 58.1−67.6

mr/d 70.6 ± 0.76 64.2–75.0 55.8 ± 1.69 51.4–69.1

w/ri 64.4 ± 2.10 55.8–69.2 60.7 ± 1.23 56.0–65.7
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3. Наблюдаемая в ряде случаев тенденция за-
висимости показателя наследуемости от диагно-
стического значения признака по признакам,
изученным в клональном и гибридном потом-
ствах самки гибрида стерлядь × калуга, практиче-
ски отсутствует, возможно, из-за малого числа
изученных характеристик.

Экспериментальные исследования и анализ
наследования и изменчивости морфологических
признаков у осетровых рыб проводятся при фи-
нансовой поддержке Российского фонда фунда-
ментальных исследований (проект № 16-04-
00130), изучение биоразнообразия и обработка
депонированных музейных коллекций – при
поддержке Российского научного фонда (проект
14-50-00029) в рамках гостемы АААА-А16-
116021660077-3.
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