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Обшап характеристика рабо1ы 
Актух'1ьпосгь исследования. Популяция дпщин в А"овском морс 

}юр.чпгроватась сравшггельно недавно, после з.'!регл'лироваи}и речтгого стока и 
зеличсння солености вод моря. При этом географическгп"! ареал и характер 
ясселетшя свидетельствутот о том, что мидии Азовского моря представляют со-
эй экологически краевую попу'лящпо средюемнолгорско11 мидзш (Mjlilus 
alloprovincialis Lam.). Цс1Ш0сть краевых популяций широко распространенных 
адов cocToirr в том, что они играют важнлто роль в видообразовании, которая 
феделяется генетической дивергенцией в результате пзолящш, дрейфа генов и 
лх:ственного отбора (Lesica. Allendorf, 1995). Поэтому^ изучите белкового по-
[«горфизма азовской мвдш! представляет общсбиолопгчсский inrrepec и по-
юляет полу'чшгь сведения кик о его уровне, так и о фагсгорах попу.хчщюнной 
[шамики. характср1п.Е< для экологических услов1ш Азовского лгоря. 

Крюме того, NHUini являются объектом марюо^льтуры, а ирн разработке 
юретичсскнх и гфактичсских основ культивирования /кивотньгс большое значе-
le гтсют методы биохимической и попу'лявдгониой генетикл (Алтухов, 1974. 
)83). Их гфимспсшге позволяет выявлять и использовать маркерные rein.i в сс-
;кцио[шой работе, у^пгтывая связь 1юследиих с компонентами пркспособленно-
и организмов и генетически?.! разнообразием популяцш! (Cataudella, Crosetli. 
)93; Бсзртеов, 1994). 

Очевидно, что in^'^icime белкового полююрфнзма мидии Азовского лгоря 
гдст не только способствовать углублению достигнзтого иаг.1и пош»1ания меха-
I3M0B адаптащн! и эволюцю! популяшп"!, но orto гаюке актуально и с приклад-
)й точки зрс1тя. Ранее подобные исследования мидии в Азовском море не 
зедхфинимались. что делает этот объект еще более привлекателыгъо! для 1гзу-
;ния. 

Работа BbnTOjiHiLTacb в рамках КЦП «Мзрнкулылра». тематического плана 
зНИИРХ, задати ГКНТ и Мгатауки РФ по проекту «Марикультхра». 

Цеп. II задачи иссчедования. Основная цель настоящей работы состояла 
изучении белкового пол11Л!ор(!!изма мидгш и его связи с услов!1ями обитания в 

зовском море. При этом необ.ходтю было решгггь следутопдю задачи: 
« онснеть jpoBciHj генеп^сской изменчивости азовской мпд1П{; 
в изу^ггь простраггственпо-времсннуто изменчивость потхчцтп! мид1П1 

ПО а.хтознмным локусам; 
• из>''шть связь аллози.много полимор(!)изма с экологическидш (1)актора-

мн; 
• исследовать ассоцнировзшюсть гетерозиготности по а.хтозимным локу-

сам с таки\га компоне1ггамн гфиспособле1шост11 мидош, icax темп роста 
и выживаемость; 

• вьив1пъ особешгостн пoлп^юp<[)из.мa азовской мщцш как краевой по-
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пудяции вида; 

• дать рекомен,вдц1ш по примсне1шю получеюшг^ результатов для целс) 
марнк)'льтуры мидш1. 

Научная новизна п теоретическая значимость. Исследование полимор 
фюма белков и его пространственно-временной динам1иа1 позволило впервьи 
получить для азовской популяции средиземноморской мидии оцешси уровня по 
диморфизма и средней гстсрозиготности, показать роль экологнчесык факторе; 
в динамике частот аллозггмных феноптов, гетсрозиготности. обнаружить новы 
сведения о преимуществе гетерозгахггных фснопшов по некоторым компонента) 
приспособлешюстн, а также выявить особенности полиморфизма, связа1шые 
экологией краевых популяций. 

Практическая значимость. Ассощигрованносгь гетерозшхзтности .\И1 
jaai по эстеразному лок>'су со скоростью роста и выживаемостью может быт 
использована в марикультурс мадии. Предложен способ вырапашания. основаг: 
ньш на указанно!'! закономерности (Дехта, 1985). Выявлешхая связь ме^кд 
характеристиками среды обхггания и гетерозиготностыо позволяют оцешгть сп 
бильность эколопгческих условий дая выращивания мидии. Показано, что не вс 
районы об1ггания мид1ш пригодны для се культ1Ш1фОваш1я. 

Лвло^сснии, выносимые на samsny. 1. Уровень полимор4)изма и гене 
пгческой измeн^пroocти азовской популящш средиземноморской мидии соотвс] 
ствует апалогич1п.ш оценка\! для представителей семейства митилид и в цело 
Для Ос^иОзвОнОЧйЫл ЖпЬОтыХ. 

2. Пространственно-временная гетерогенность параметров аллози.мно 
нзметшвостп в основном обусловлена действием естественного огбора на разны 
стадиях 01ггогенеза мидни, степегп. активности которого определяется лимип 
РУ10ЩН.М влиянием таиеч эколоп1ческих <|)ак-торов. как соленость, концетращ 
кислорода и ф!гтог1ланктона. 

3. Отбор благоприятствует особям, гетсрозиготпыл! по изучаемым алл( 
зимны.м локусал!, что выражается в их ассовдшрованности с выживаемостью 
скоростью роста. 

4. Реверсией приспособле^шости гетерозигот во время смены oirrorcncTi 
ческих стадий у мидии мож1ю объяснить около трети наблюдаемого дефшцг 
гсгерозигот в попудядгш. Факгоро.м отбор» в период перехода от планктошюй 
прикреатетюй стадхш жизни .\Huarii является лимитирующее влияние соленое; 
в придонном горизонте. 

5. Экологическп краевая популяция лн1дии в Азовском море отличается < 
чернолюрск1гх поселений более узким спсетром аллозимной измен^швости 
тенденцией к снижению пол1гморфизма по лоетсу лсйцинаминопепт^щазы, ч 
обусловлено более высокой нестабильностью факторов среды на периферш! аре 
ла вида. 
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Aiipofiatum работы. Результаты исследования доложены па 1П Всесоюз­

ном совещагаш по гспепгес, сслсгаага н гпбрндизащщ рыб (Тарт>', 1986), на 9 
совещании по эволюционной фюиологии (Латнград, 1986). на V Всесоюзном 
эиохимгиеском съезде (Киев. 1986), на VII Всесоюзной конфере1Щ1ш по эколо­
гической физиолопш и биохимии рыб (Ярославль, 1989), на Всероссга1ской 
ганферегаои! "Экосистемы уюрсй Poccim в условиях антропогенного пресса" 
^Астрахань, 1994), па II ^{cждvтшpoдIrâ ^ кошрессе "Вода: эколоп1я и технология" 
ТМосква, 1996), га ряде репгональных конференций, посвящсн1п>1х проблемам 
Азовского моря. 

Публнкацш!. По теме диссертащп! оп}'бликова1ю 20 работ. 
Обье.м и cipyrc^rypa диссертации. Диссертация обппш o6beNmM 156 

лратщ включает 23 таблицы и 23 рнс}'ика. Работа состоит ггз введения, 3 глав. 
шиюдов. списка .iirrcpaTy-pbi (338 исто»пшков, в том числе 221 иностранный). 

ОСНОВНОЕ СОДЕР^К-ДНЙЕ РАБОТЫ 
Условш» обнганян зшчии и исследуемый период. Средиземноморская 

ЛИДИЯ распространена от побережья Встекобритагаш через Средиземное и Чср-
(ое .моря до Азовского моря. Условия сб1ггания мид!ш определяются рядом 
[)акторов: соленостью, га'ювым режжюм, кормовой базой, иаличисл! подхо-
иящих субстратов. В Азовско.м морс потляция мидхт образовалась сравпи-
•елъио недавно. После зарегул»фовага1я стока реки Дон в 1952 г., с повьшхетш-
м солености вод Азовского люря, чис.тешюсть и биомасса мкдага резко воз-
юсли, образовав здесь салтостоятелып>1й биоце1ГОЗ . С повышением солености до 
4 7оо наблюдался ннгенсивиьпЧ рост мндшг Площаль биоценоза с 1970 по 1977 
. }-вел1гпшась с 3,8 до 5.8 тысяч клг, а биомасса - с 66 до 246 г/.м" (HeiqMCOBa. 
iaKVTCKuu, 1979, 1981). Периоды опреснения, FtaooopoT, сопровождштись неко-
opbi>f сокрзщетшсм бгюмассы мидии и изиенениел! возрастной стр>тауры 1ю-
улящш. Наблюдаемая связь био.массы NU№HI с соленостью характеризует 
[ослсднюю 1сак наиболее ванашп"! лимнпф^тощий фактор в условиях Азовского 
юря. Коэффщиеты вариашга солености в районах взаилюдействил речных н 
юрсккх вод доспст-аюг порядка 70% (Бронф.ман и др., 1979; К^^юпатюн», 1998). 

noBbimeinie солености \юря вызвало нзменеши продлсгавности фтгго-
лагастона, которьпг составляет Еапшсшщ'Ю часть ninuscBoro ращюна ми-
ип. Био.масса ф.чтоплзнкгока возросла в осенний период. При этом коэффиди-
нт вариащга концснтра1щи фтгопла1псго1га в летним период составляет 76%, 
рсднегодовой - 90% ( Алдакжюва и др., 1977). 

Не .менее ва>к1шм .ш»птгрующ1Ш фактором для пот'.таини ьгцдии Азов-
кого моря является котщентрация растворенного кислорода в придонном горн-
энте. Од1юй из характерных особенностей Азовского лгоря являются 
шподическп возникающий в тепльи! период года дефищгг кислорода п при-
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донно.м слое (Бронф.ман и др., 1979). Площадь зон с с>блеталыш1мн для орга­
низмов конце1ггращ1ями кислорода составляет в среднем около 10 тыс. км' 
(Александрова и др., 1998). Эти явления нередко сопровоисдаются гибелыс 
донной фа>т1ы в том числе и мидий. 

Перечисленные факты позволяют заключить, что колони'защ1я Азовскогс 
моря черноморскими вселенцами хфивела к образованию экологически 
краевой популяции мидии, условия обитания которой .характеризуются про-
странствсшю-времешюй неустойчивостью. 

Структура и методы псслсдоваинм. Исследование полиморфгома бел­
ков азовской мддии состояло из нескольки.\ .этапов. 

Изучали выборки мидии, взятые из 0С1ювньгх районов се обитания в А:юв-
ском 1юре. Всего исследовано более 1500 особей. В выборка.\ моллюски были 
представлены особями одного возраста, который определяли по зонам роста Hi! 
раковинах. Из экологнческ1ьх показателей в анализе использовались соленость 
конце1пращ1я юклорода в придонном слое и концентрация фитопланктона. 

При изучении белкового пошоюрфюма использовали ткаш! гепатопан-
креаса и м>скула-замыкателя мидии. Исследовали следующие белковые систе­
мы: эстеразы, лейцииам1шопсгт1дазу, с)Т!сроксидцпсм>тазу, НАД-зависимук 
малатдсгидрогеназу, кислоте фосфатазу, |3-глюкозидазу и мьппечные белки 
Электрофорез и гистохимическое выявление белковых зон в гелевых блоках прО' 
водили по общепр1Шятым методикам (Корочкин и др., 1977; Луппа. 1980; Коро 
лсг11;о, Дсхта, 1981). 

Получешше результаты анализ1фовалн по слсд}тощим критсрня\г генетп 
ческой изменчивости: частота аллеля, аш103и.много фенотипа (генотипа), гетеро 
зиготиость, дефш1ит гстерозигот (ДГ). уровсщ> полилюрфизма, уравнение Харди 
Baiffl6epra, фюрмула Вал>ида. 1шдексы генетического подобия Джеффриса 
Матуситы, тест у~ на гетерогенность и др. Кро.ме ряда б1Ю.метрическ1ьх методо! 
хтя описания связей генотют-среда использовали коррсляццо1пп.1й. регрессион 
11ьт, факторный (метод главных компонент) и дискриминаитный анализы. 

Рсзульгаты исследования и их обсуждение 
Полиморфизм белков и генетическая тменчивость Электрофоре 

тичсскос исследован1:е 7 белковых систем гепатопашсрсаса и мускула 
замьжателя мидии позволило идентифицировать 33 лок>'са. код1ф}ющнх эт1 
белки, что позволило одекить генетическую изменчивость азовской попллящи 
средиземноморской мидш1. Величины средней uaблюдae.^юй и о;кидаемой и 
\равкения Харди-Ва11нберга гсгерозиготности составили соотБетственно: 

Н= 0,068 ± 0.028; H„^= 0,090 ± 0,037; 
\ровень полиморфнз.ма: Р о.99= 33,3%; Р о,95 = 30,3%. 

Приведещп>1е нами оценки совпадают со средними значениями для вось 
ми видов митилид и в целом для беспозвоночных. Сравнение аналогичгак оцс 
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юк у разных видов Mivinii показало, что их величины в некоторых сл>'чаях с>тде-
твенно различаются. Это мол<ет быть вызвано качественными и количественны-
1и различиями в составах нз>'чаемых белковых локз'сов, а таклсс использова-
(ием исследователями pa3in,ix модификацш! электро(}юрсза. По этой иршише со-
(сржатсльное сравнение )ровнсй изменчивости как мей<д>' отделып>ши вила.\1и, 
ак и популяционных гр}тт (краевые и цстральные) затруднено. 

Прострапствеипо-времетгая изменчивость мндии по полиморфным 
юкусам. Изучение 26 выборк лиадии по лок\сам эстеразы (Est-3) и ленцина-
(инопептидазы (Lap-1) выявило внутрипопуляциониую неоднородность частот 
-пелсй и фенотгшов. Аиилпз гетерозиготности по локусу Est-3 похазьпшст увс-
иченпе ее значений с возрастем моллюсков (0,431 у четырс.хлетгтх, 0,361 у 
рехлстннх МИДШ1. р<0,02). При это.м ведшиша дсфтагта гетерозщ'от уме1и>ша-
гся. 

Обнар}'жен различргый уровень гетерогенности в двух возрастных фуппа.х 
идии. Наиболее гетерогенной оказалась фуппа выборок 4-летних мидий. Зна-
ения X' -критерия для частот аллелей эстеразного локлса составили 17.9 
з<0,01), ;Д11я частот фенотипов - 23.6 (р<0,01). Вел1Рпаа>1 yj для частот аллелей 

фенотипов локчса Lap-1 соотвстстветю равны 29,4 (р<0,005) и 36.4 (р<0,1). 
дя вьюорок трехлетних мидий Kpirrepiii'i'/' не выявил слтдествегшой гетероген-
осги. 

Таким образом, \!0}кно коггстапгровата, г̂гo с увелпчениекг возраста .\гидшЧ 
«;личш!ается гетсрогешгость itx поселений на ареале, уменьшается дефицтгг ге-
;розт~от и возрастает гстсрозиютность по исследуемым локусаи. 

Выявлена значительная неоднородхтосгь частот аллелей и фенотттов на 
теалс азоьской мидии. Для определения величхшы сходства межд}' локалькостя-
н бьши вычислегаг индексы генетического подобия у обеих возрастных групп 
иди й и построены дендрограммы (рис.1). н.хт10стрнрующне степень сходства 
(учаемых поселений. Очевидно, что фуппа четырехлетних лголлюсков более 
!лгепч1ша, чем трехлетних. Однако, лгожно выделтггь и общие для ooeicv групп 
иднй черты пространстве!шон изменчгшости. Так, наибольшие отлитии обнару-
нвают выборки из Обиточного залива (локалыгость N^G). В обеих ф>т1пах также 
мстны яв1п,1е разли1П1я между выборга.мн из южной и северной акваторня.ми 
зря. 

Приведенные результаты свидетельствуют о высокой пространствешгой 
менчнвости обоих лок\'сов в отношсшо! их аллелытых и фенотипичесюсч час-
т. При этом разл№1ныс генерации мидии имеют разн>то степень гетерогснно-
н, а са\ги лок>'сы проявляют разл^шьп! ее характер 

Влияние эколо! ических фа1С10ров на гетерогенность нопуляцкп \н«-
|п. Пр1шил!ая во вщгАИнне высокие миграциошйгс возмояшости мидий 
коло 200 км за 3 недели на стадии планктонной лич1П1ки), а также нсбольнгуто 
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частоту мутирования для генов, кодафутощих белки, можно полагать, что наблю­
даемая гетерогенность популяции мидш! в Азовском море связана с действием 
отбора в локальных местообитаниях. 

С целью оценки влияния среды обхггашш. как фактора отбора, аиашпиро-
валн связь между частотами аллелей, фенотипов и гетерознгопюстьга по локу • 
сам Est-3 и Lap-1 с одной стороны и соленостью, концентрацией кислорода i-
фитогътанктона - с другой. Изучали влияние среды в период оседания личино! 
Ш1ДШ1 и на протяжснш! всего пршфсплсгшого периода жизни моллюсков. Дл; 
этого в первом случае использовали средшю значешш экологачесик парамет­
ров в локальностях, вычкслентле за период, соответствмоищй времени оседа 
ния моллюсков данной генерации. Во втором случае для анализа брали коэффи 
циснты вариащш тех же параметров среды, вычнслешаге за период времиш, со 
отвстствуюпиш возрасту моллюсков в исследуемых выборках. 

4-лепси 

Рис. 1. Дендрограммы генетического сходства. 
Период оседания ли^пшок мидтт. Коррел}щионный анализ (табл.1) BI 

5ШИЛ статистически знащ1мые связи мсждз' частотами аллелей и фенотююв лок 
са Lap-1 с соленостью и концентрацией кислорода в этот период. Харакп 



вязи показывает, что при >'меньшении концентрации кислорода гетсрозиготность 
о этому лок}С,' возрастает. Не обнаружено с^тксствеиной коррслящги экологиче-
ких параметров с частотами аллелей и (1)енотипов эстсразного локуса. Выявле-
а лишь положительная связь гетерозиготности с соленостью на 5% уровне зна-
1Ш0СТИ. которую .\южио интерпрет1фовать как отбор против гетероз1^от. С кон-
гтрацией фитопланктона изучаемые генетические пoIcaзaтeлiI практически не 
эррелир>тот. 

Таблица 1. 
Коэффш:1иеяты корреляцш! параметров ахтознлпю1Ч 

изменчивости и экологических xapaiaepncriffi. 

Параметры S 0 . F CVS CVO3 CVF 
Lap-l "а" 0.57 -0.31 -0.18 0.37 0.16 4).48 
Lap-l "b" -0.60 0.00 0.18 -0.22 -0.10 0.36 
Lap-l "с" 0.18 0.38 0.06 -0.11 0.00 0.27 
Lap-l Н 0.11 -0.54 -0.08 0.42 0.27 0.21 
Lap-l СС -0.06 0.54 0.02 -0.39 4). 28 -0.09 
Lap-l AC 0.67 -0.41 -0.19 0.53 0.41 -0.20 
U p - ! ВС -0.24 -0.13 0.04 0.09 0,13 0.51 
Est-.3 "a" 0.19 -0.03 -0.07 -0.02 -0.03 0.47 
Esl-3 АЛ -0.11 0.]3 -0.01 -0.35 -0.39 0.23 

t.st-3 AB(H) 0.48 -0.26 -0.09 0.54 0.58 0.43 
Est-3 BE -0.36 0.13 0.09 -0.23 -0.24 -0.55 

Примечание: S, O2, F - соленость, ко1ще1ггра1даи к!ГСлорода и фитощтапк-
тона соответствсшю, CV - коэ({)фнциснт вариацтш; "а", "Ь", "с" - частоты 
аллелей: АА, ЛВ, ВВ, СС, АС, ВС - часготы аллозимных фенопптов, Н -
гетерозиготноеть. Значимые коэффициенты выделены жгфным шрифтом. 

В результате факторного анализа выделены четыре пезавксн\гьг\ фактора 
1С. 2А), которые объясняют 86,2% суммарной дисперсш! параметров. При этом 
I первых фактора имеют значгшыс связи с гснетичссктя! и экологическими 
м^ ê̂ pa.̂ IИ и объясняют 53,5% общей дггспсрсии. Огш интерпретируются как 
FCTopbi обеспеченности кислородохг. При этом первый фактор отражает замор-
с явления в море, когда дефищгг кислорода в придонном слое является следст-
;м вертикальной темперзтурно-солевой стратификащш в отсутствии ветровой 
•ивности. TpcTmi фактор не связан с пара.\1стралга среды, а четвертый не имеет 
чимых нагрузок па геггетические параметры. 

Прикреп.тсниъа1 перргод жизни .мидий. Аналяз прикреплсщюго периода 
зпи мидш! выявил статистически значимую положительную связь частот гете-
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роз11гот!п,1х фенотипов обоих лок>сов с вариабельностью параметров среды обн-
таюи. При этом гомозиготные варианты имеют OTpHuuiTenbHjK) связь. Очсыщ-
но, что наблюдаемые связи отразкают более высокою приспособленность гетеро­
зиготных фе1Ютипов в не>стончивой среде обиташш. 

Пфелкнные Фасторы 

1 

2 

Рис. 2. Диaгpa^Lмы факгорнььх нагрузок. 
А) период оседания личинок мидии. Б) пршфеплснный период жизни; 

сплошные линии -положительная связь; ттиспфы - отрицательная; 
жирные линии - нагр>'зки > 0,7; тошаГе - нагрузки 0,4 - 0,7. 

Oaicropinjii анализ позволил выделить четыре ис:швнсимых фактора, коте 
рые учитывают 89,3% суммарной дисперсии параметров (рис. 2Б). Три из ш: 
(I, Ш и IV) имеют значимые связи с экологическими и генетическими парамс 
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ами и описываюг 67,1% общей дисперсии. Второй фактор не связан с парамет-
ами среды. Попарное cpaBHcraie вторых и третьих факторов показывает, что 
ни представляют собой части дисперсии генетических пара.метров. явлшощисся 
аиболсе характерпьсчи для казадого из рассматривасмьгс периодов онтогенеза 
1ИДИЙ. 

Сопоставл.чя факторные стрзтст^ры, ?,ю;кно также за\!СТ1ггь, что исслед>'с-
ые лоетсы проявляют разную селективную значимость в различные периоды 
ai3iui моллюсков. Если изменети гстсрозиготности по локусу Lap-1 в значи-
2льной мерс связаны с давлением отбора в период оседания млдии (см. рис.2 А. 
laKTop II), то по эстсразному локх'су - и в период оседания, п па пршсрепленнон 
гадии (pitc.2A, фаючэр I; рис.2Б, факторы П1 и IV). О том же свидетельствуют н 
ел1гч1ты коэффищгетттов множественной коррелящш гетерознготностп по локу-
1м Lap-1 и Est-3 с вариабельностью трех параметров среды: гц-^р = 0,45 
5>0,{)5), ГЕ.,1 = 0 ,67 (Р<0,05) . 

Еще одно валаюе обстоятсл1.ство заключается в наб.тюдае-\ю.м огборе в 
ользу гетсрозигот. Из этого слсд> ег сущсственньш вывод в связи с высказыва-
исм P.JTcBOimnia (1978) о том, что для дорсазатсльства балансовой гапотезы ма-
э обнар^-жить факт дпф4)ерснцкалы1ого отбора генотипов, необходим отбор, 
зхраш!юи̂ !1ш генетическуто нзмен^пшость. В частности, гетерозиготы дол:к1ц>1 
ыгь более прнспособле1Шыми, чем гo^юз«гoты. Поэюму отбор в пользу гетсро-
1Г0Г, который мы обнаружнвае-м, может служшъ дополннтелънььм доводо.м, 
эдтвср'ладающим балансовую пшотезу. 

Дефищгг гетсрозигот гг его прг1Ч1ппл. Недостаток хстерозигот в при-
эдш,1х популящкьх ^пroгrDl: видов /кивстпых - доволь5ГО распространсшюе явле-
не. Из двycтвop r̂aтьLx люллюсков он отмечен у мндиЛ устрвд и других видов, 
5щее число которых более дв}'Х десятков (Zouros, Foliz, 1984; Saner et al., 
?92). Основными пprpпи^a.̂ ги Д1" \югут быть; инбрид1шг, эф^гскг Валунда и сс-
;ствсшп>ш отбор. 

Инбридтст маловероятен в изучае.мььх районах обитания мидии в силл 
гач1ггелъного обмена итимюраьггами межд\' ними. Наиболее частой причиной 
^достатка гетсрозгггот .многие исследователи назьпзают эффект Вал\ида, кото-
лй связан с подразделенностью поп)'лящп1 на более или менее салюстоятельные 
)утгаы, обусловленной разл1Ршого рода изолпруюиис',1и .механизмами. Форлп'.та 
зл>'ида ,тля полизллсльного локуса IIMCCT следующий вид: 

И = Но..- Sa^ , 
де Н - наблюдаемая , Нож - ожидаемая ггз уравнегшя Харди-Вайиберга гетерозп-
•тность, <7', - дисперсия i-ro аллеля (Ли, 1978; Пудовкин и др., 198]). Рассш-
ifflbie из этого выражения значения недостатка гетсрозигот приведены в таблн-
; 2. Очсвид1Ю, чго эффект Валунда объясняет тппь очень небольшуто часть на-
пoдзe^югo ДГ, 
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Вклад эффекта Вал>'нда в дсфищгг гетерозигот. 
Таблица 2. 

Лок\с Возраст 
(лет) 

n ДГ Z a J %от 
ДГ 

Esl-3 
Est-3 

3 
4 

302 
730 

0.083 
0.062 

0.0015 
0.0052 

1.8 
8.4 

Lap-1 
Lap-1 

3 
4 

302 
730 

0.058 
0.047 

0.0010 
0.0025 

1.7 
5.3 

Одной из причин образова1шя недостатка гетерозигот в популяции мцдтги 
Азовского моря может быть отбор против гетерозигот, который действует в пери­
од смены онтогенегическн-к стадий. Фактом, свидетсльств>тощим в пользу это­
го предположения, является довольно рлсрснная величшга связи солености и 
гстсрозиготности по локус}' Est-3 в период оседания л1гчннок мидаиг (г = 0.48, 
р<0,05). 

Изучение связи значсшш ДГ по локусу Est-3 н солености в период оседания 
позволило полупгть уравнение рсгрсссшц объясняющее 39% дисперсии значе­
ний ДГ влиянием имстю этого фактора. При этом коэффициент корреляции 
мелсцу napiiMcrpaMu сосгавляет: г=^ -0,63 (р<0,01). 

Анализ связи значешш ДГ' по ло1 '̂су Lap-1 с соленостью показьтвает, что за­
висимость, оинсьшасмая экспоненциальной ф}'нкцией. объясняет 25% дисперсии 
значений ДГ влияштем солености. Коэффицие1гг корреляции в этой модели со-
cniBiLi: г = -0,50 (р<0.05). 

Можно заметить, что изучаемые экологические факторы но объясняют Е 
полной мере наблюдаемого дефицига гетерозигот, а лтпь некоторуто его часть 
(от 39% до 25% днсперс1ш). Это Л10жст' быть следствием того, г̂то возшш1Юве-
ние ДГ имеет многофакторн^та природу. Поэто.\^ представляется проблсмат1гч-
ным свя-лшать вознииювегше ДГ в популяции мидш! с давлс1ше.м какого-либс 
одного фактора среды. 

Особенности аллози.много 1Ю.гшморфизма мндин Азовского моря 
клк краевой популяции вида. Представляет существенный интерес вопрос с 
Т0Л1, Б какой мере экологические условия определяют специфичность наб^тюдае-
мого полиморфизма у мидии Азовского моря. С этой целью анализировали по-
ли.\юр(})изм леЙ1цшам1шопг1ггидазы 26 выборок мидии из Азовского люр; 
(собственные данные) и 16 выборок из Черкого моря (даиныс Е. А.Жуковской < 
соавторами. 1987). 

Как видно из таблицы 3, сравнение сред1шх значений и дисперсий частот ал 
лелей обнар>'живает более высокую вариабельность частоты аллеля "с" в чер 
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о.морских выборках и различия по редко.му аллслю "d", частота встречаемости 
оторого 0,2% в Азовско.м п 1.7% в Чсрно.м море. Средняя наб;подасмая гстеро-
[iroTHocTb несколько вьгене в черноморских выборках мидии, че.м в азовских. 

Таблица 3. 
Среда1пе значения наблюдаемых выборочиьк частот ах1елей 

п гстсроисготности по локлсу- Lap-1. 

Район обнта- Частот; 1 аллеля Ге1срози-
1гая готность 

Черное 
"а" 

0.074 
"Ь" 
0.163 0.746 "̂ j 

"d" ' 
0.017 ~ : 0.385 

море (0.027) (0.027) (0.042) • (0.0 О W (0.066) 
AJJOBCKOC 0.070 0.168 0.760 ; 0.002 i 0.337 

море ^ (0^026)^ (0.030) (0.024) ; (0.006) • (0.038) 
Пргоючашю: в скобках утопано станл.аргное отклонение. 

В подавляющем большинстве выборок o6Hap\^eH дефгщит гстерознтот. 
аивысппге 'значения гстерозга-отностп, которые даже нревынгают тсорстпчески 
кидаемые, обнару-живаюася }' мидий в районе Керченского 11ролга5а, что под-
1ерждаегся обоими исто'пгпка.ми данных. Эта аио.малия, по-впдт1ому, обуслов-
;на особенностя.ми экологии проливной -зоны гкя'<яп»ы\(к со с?!е11зем1̂ ем 2сд 
изной солености. 

Для ана;н1за различий между грл'ппа.мгг выборок испо.1ъзовали дискри-
излнтный аналю по частотам ахтелей и гетсрозиготпостн. Распределения вы-
1слснньтх значений дискрялишантной функщш достоверно различаюч-ся 
<0,001). При этом области варьирования обеих г|)>тт совпадают, но азовские 
щии почти в два раза менее вариабельны. 

Сравн!ггельш,111 анализ полтюрфизма азовских и черноморских .мидий 
13воляег выделить общие черты, .характерные для обеих популяднй. Это колнче-
во ахтелей в локз-се и их соопгошешге в ш.учае.мых сообществах. Постоянство 
1сла аллелей и их ггаблюдаемые пропорщти свидетельствч'ют о геиетическо^г 
ifflCTBC этих сообпюств, поддерживаемом обменом генегическим материалом 
средс1вом .миграционных процессов. В то же вре.мя иеобходгою отметить и 
свд1фга<у р;1зличий ме;кду азовск1шн и черноморскими мидиями, которые 
условлены комплексом экологических факторов, 

Если оценивать эколоппеские условия с точки зрения факторов, опреде-
ющнх характер отбора, то следует признать, что в датшом случае мы наб.'по-
ем последствия стабилизирующего отбора, которьш в более жестшьх условиях 
ювского .моря (тпкая соленость, частые заморные явлен1гч, те\терат\рпый ре­
ем и т.д.) фор-М1фует попу.тяцию с более узю1м спектром ггзменчгшости по ис-
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след>смьш признакам. Факт л-меньшения частоты редкого аллеля "d" на 88% i 
гстерозиготности на 12,5% в частном сл -̂чае может свидетельствовать о снилсс 
НИИ полиморфизлш на периферии ареала. Однако для решения вопроса о сни 
жешш \ровня генетической изменч1шости в краевых поп>';ищиях необходилк 
из>'чсние представительной выборки генов. 

Гетсрознготность и скоросгь роста мщий. Выявлетю связсГ! межд; 
размерно-весовыми .KapaKrepncTHKaini моллюсков и гстерозиготностью важи 
для оценки биологического значения полиморфизма ферментов, а также дд 
практической селекционной работы. Исследованные нами выборки мидии прел 
ставлены тремя возрастньши rpjimaNui la пяти разл1гчных акваторий моря. Вы 
борки мидЕШ раняшровали по весу мягигх тканей, а татем каждую pasflejiium н 
три класса, характсризуюпогхся HH3KtrM. средним и высоким весом мягких тка 
иен. Для каждого класса вы^шслили значения гстерозиготности по обоим фер 
ментнььм лок>'сам. Результаты показывают, что гетерозиготпость у мидий 
большим весом мягких Т1саией СУТЦССТВСННО вьипе (рис.3.). Эта зависш.юсть наи 
более выралчсна по эстеразно.чу локусу. 

н Г1.7 

Возраст 
Рис.З, 

Разлн'шя в гстерозиготности между крайними весовыми классами в шести 
выборках МИД1Ш. В парах: левая гистограмма соответствует наименьшему 

весовому- классу, правая - наибольшему весовому классу. 

Ассощпфованность гстерозиготности со скоростью роста представля! 
существенный практический интерес, так как позволяет получать пото.мство 
заданной генетической структурой путем скрепщвания гомозиготных лишш. Б 
лее высокая скорость роста и устойчивость развития выращиваемьк особей 
значительной мерс обусловливают эффективность культшнфования моллюско 
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Гоэто-м>' необходимо знать, насколько стабильно прстпщество гетсрозпгот в 
корости роста во времешт На этот вопрос лгожно ответить, сопоставив раз^тичия 
эедп1пс весовьгх значешш у гомо- и гетерознготныч occ6ei( разного возраста 
-абл. 4). 

Очевидно, что с возрастом пренм>1цество гстерознгот в скорости роста 
{ач1ггельно сшикается. К таким последствиям может приводить отбор, в частно-
Т1, когда он направлен прот1ш мслтенно раслнцк особей. Распределение го-
Э31И0Т по скорости роста имеет большую дисперсшо, чем гетерозигот. Поэтому' 
ш.м1шац1м некоторой доли медленно растущих гомозиготных особей приводит 
уысньшсншо разницы меж10' срсдн1ши значениями скорости роста. Такое объ-
;непие в нашел{ сл}'чае наиболее прсдпо'гпггельно, так как его peaJ^нзaвдIя 
(лжпа сопровоисдаться увел1тченнем гетсроз1иотности с возрастом моллюсков. 
о вполне соглас\'ется с наб.тюдасмыми фактами. 

Таб.тица 4. 
Средние весовые раз-ти-пш лгежду год10- н гетсрозиготньпп! мидиялнт (в %) 

Возраст (лет) Est-3 ! Lap-1 
] 26,6 16,8 
2 6,8 4,6 

Г 3 6.8 j 0,0 

Примс1»еике получспиьн даииьк в марикультуре мнднп. Обнар\'-
iffloe преим^тцсство в скорости роста и выживаемости .мнди1(, гегероз1иот1п.гх 
эстсразному лок)су, и воз.можное его использование в маригсз'льту-рс защи-

но авторским свидетельством (Дехта, 1985). С целью }тзелтг1ет{я выход:! 
шрной мидии рек01менд>'ется проводтъ подбор род1ггельских па]5 в пощ'лящш 
СИМ образом, чтобы получать 50-100% моло.ти моллюсков с гетерозиготщ=1-
(}юногипал1и. Этого MOJKHO достичь дв>'мя способами: mтe.̂ ^ }правлегп1я гспе-

iCCKOH структурой г,{аточпого стада и щтем скрепншания ГОАЮЗИГОТНЫХ ЛИН1Ш. 
а способа предз'сматр1гоают гскетнчесип! кот-ро.ль за .мато-шым стицом п вы-
Щ1ваемым материалом. 

Реализация прсшгутдеств гетерозиготных мидий во многом б>дег опреде-
ъся экологическими условиями культивировшвдя. С иелью оцешп! условий 
ioHOB культивирования на основе регрессионных jpasHeHini гстерознготности 
уровня вариабельности параметров среды. возрастга>1х разлтрпш в гетерози-
ности п модели возрастного состава поп}'ляц1П1 были nojTVHenbi уравнегтя, по-
ляющке определ1ггь потери моллкх:ков при их пырзивгвании в тех ю я нньтх 
аториях Аюря. Значения оценок потерь колеблются от 25 до 72 % и определя-
;я разной сзгпенью нестабил1.ности среды обитания в локальностях. Пога-
0, 'гго далеко не все panoiai .̂ юpя прш-одны для культтзировашш мпдгаЧ. 
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выводы 
1. Изучена генетическая изменч1тость аювской поп>'ляции сред! 

зеамноморской мндага (Mvlilus galloprovincialis Lam.) по 33 белковым лок^сад 
Уровень пошиюрфнзма составил 30,3%; средняя наблюдаемая гетерозигогноа 
- 0.068 + 0,028; средняя ожидаемая из ^фавнишя Харди-Вайнберга гетсрозиго-
ность - 0,090 ± 0,037. Полученные результаты СООТВСТСТБ>ТОТ анавдгичны 
оценкам для др>т1г\ видов мидий и в целом для беспозвоночных иашотных. 

2. Выявлена значительная пространственно-временная rereporei 
ность популящш мидю( по аллозт1Ньм лок)'сам Est-3 iiLap-l. Обнаружен 
различия по частотам аллелей п аллозимных фе1ют1шов O6OJLX ЛОК^СОВ мене 
посслсни)гмн из южного и северного районов моря, увеличсшгс гстерозиптност 
по эстеразному лок)'С>' с возрастом моллюсков. Наблюдаемая гетерогенное 
аллельш.1х и фенотипических частот увеличнвастся с возрастом, что связ 
но с неоднородностью экологических условий на ареале. 

3. В период оседания планктонной личхшки хн1дш1 наибольшее вли 
Ш1С на изменчивость аллельных и фенотшхичссюьх частот в популящп! ок 
зывает концентрация кислорода и соленость в прндонно-м горизо1гге , в о 
лишк от концентращщ ф1ггопланктона, которая не обнаруживаст связей с из 
чаемыми параметрами. 

4. В прикрепленный период жизш! мидаш естественный отбор благ 
прнятствует особял!, гетероз1Ц"ОТ1и.г\! по локусам эстеразы и лейцинам1Шопс 
тидазьг При этом акгршность отбора прямо связана со степенью не}стоичивос 
экологических (jaKTopoB: солености, концентращш кислорода в фигоштаюсго; 
в локалыП)1х местооб1гганиях мидий. 

5. В популяции МНД1Ш обнар^'^чсн дсфшогг гетерозщот. Показано, ч 
0Д1ЮЙ из причин его образования в популящш мидии можст быть отбор пр 
тив гетерози-от в период смены онтогснетичесюгх стадий, при переходе 
Л1Рин101П(ОЙ к npiuqjeiwCHiroH. При этом влияш)е.м солс!ЮСТи монаю объясни 
до 40% диспсрс1П1 значений ДГ по эстсразном>' лок>'С>- и 25% по лок>'с\' Lap-1. 

6. Сравнение азовской популяции мид1ш с черноморской по пол 
^юpфиiмy лейщишминопсптидазы показало их генетическое единство. Р; 
Л1ГП1Я. выражающиеся в снюкении вариабельности пара.мегров аллознмнс 
полиморфизма у азовской мидщк можно объясш!ть более жсстк1гми услов! 
ми об1ггания на псрифсрт\ ареала. 

7. Выявлено прет1>тцество гегерозиготных по аллози.миым лок)с 
лшд1П1 в скорости роста. Наибольшая связь отмечена для эстсразного лок\1 
Преимушество гстерозигот в скорости роста непостоянно во времени и jTiicHbu 
ется с возрастом моллюсков. Одной из причин этого явления можст быть дей| 
вне таких форм отбора, которые 1швсщгр>тот различия между гохю- и гстеро: 



17 
готамн по компонентам приспособленности. 

Практические предложеяня. 
1. Обнаруженное преимущество гетсрозтиют в скорости роста и вылси-

saeMOCTn предложено использовать в практике выращивания мидии. Для 
)того рекомендуется >'Беличивать гетерозгахггность оседаемой молоди мо.хтю-
;ков на пск^сствешше субстраты с помощью селскциошлк мсропр1ьчти1"1. 

2. На оскованш! зависимости .мслуду гстерозиготностью по эстериз-
fOMy локусу и вар1шбельностью (])акторов среды обитания проведена сравни-
гельиая оценка мест размещения мвди1Чных хозя11Ств. Показано, ^ттQ не все рай-
)иы Азовского моря, где обитают мидии, пригодны для се культивирования. 
1редлагается использовать районы с наиболее усто№пгаымп характерпсп!ками 
;реды обитания. 
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