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УДК 597:577.322.9.088.5 

СТЕХИОМЕТРИЯ БЕЛКОВЫХ АГРЕГАТОВ ПЛАЗМЫ РЫБ 

А. М. Андреева 
Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН 

152742 пос. Борок, Ярославская обл., Некоузский р-н, е-mail: aam@ibiw.yaroslavl.ru 

Исследовали структурную организацию и состав белковых комплексов плазмы и тканевых жидкостей 

организма, реорганизации комплексов в ходе капиллярной фильтрации из плазмы в интерстициальную 

жидкость организма у морских и пресноводных Teleostei. По результатам работы рассчитаны стехиомет-

рические модели белковых комплексов плазмы и предложена модель становления структурной органи-

зации белков плазмы в эволюции Teleostei. Обсуждается функциональная целесообразность присутствия 

белковых комплексов в плазме рыб. 

Ключевые слова: костистые рыбы, белки плазмы, белковый комплекс, 2D-электрофорез, MALDI. 

ВВЕДЕНИЕ 

В общих чертах белковые агрегаты мож-

но охарактеризовать как надмолекулярные 

структуры из полипептидных цепей. Агреги-

рование является общим свойством белковых 

молекул и встречается на всех уровнях органи-

зации живой материи [Довидченко и др., 2014 

(Dovidchenko et al., 2014)]. Наблюдаемый в 

последние десятилетия интерес к механизмам 

агрегирования белков обусловлен обнаруже-

нием связи между мисфолдингом – нарушени-

ем пространственной укладки белков – и забо-

леваниями человека [Bucciantini et al., 2002; 

Ellis, Pinheiro, 2002; Walsh et al., 2002; Stefani, 

Dobson, 2003; Neumann et al., 2009; Kwiatkow-

ski et al., 2009; Vance et al., 2009; Doi et al., 

2010]. На склонность белков к агрегированию 

влияют не только особенности первичной и 

вторичной структур полипептидных цепей, но 

и микроокружение белка. Разные стратегии в 

организации макромолекул четко прослежи-

ваются на примере внутри- и внеклеточных 

белков. Так, разная компартментализация и 

разные барьерные свойства окружающих бел-

ки оболочек, разные буферные системы и кон-

вективные свойства жидкостей внутри клетки 

и во внеклеточных жидкостях организма, а 

также разные функциональные задачи – все 

это в комплексе определяет различные страте-

гии в организации белков внутри и вне клетки.  

Согласно установленным ранее принци-

пам, внутриклеточные белки организованы 

преимущественно как олигомеры и состоят из 

нескольких полипептидных цепей, связанных 

нековалентно; внеклеточные белки организо-

ваны преимущественно как мономеры и состо-

ят из 1 полипептидной цепи [Schulz, Schirmer, 

1979]. Целесообразность такой дифференциа-

ции обусловлена, прежде всего, необходимо-

стью плотной упаковки белков внутри клетки, 

способствующей снижению осмотического 

давления и вязкости во внутриклеточном про-

странстве. Для внеклеточных пространств стра-

тегия организации белков проявляется в разных 

размерах их мономерных форм. “Истинные” 

белки плазмы (но не “транзитные”) являются 

крупными мономерами; это предотвращает их 

быструю фильтрацию в интерстициальную 

жидкость [Schulz, Schirmer, 1979].  

Есть ли исключения из этой закономер-

ности? Что касается внутриклеточных белков, 

то их организация достаточно консервативна. 

Что же касается белков плазмы, то их струк-

турная организация в разных группах Vertebrata 

оказалась различной. У Mammalia в норме бел-

ки плазмы являются мономерами; даже если 

они состоят из нескольких полипептидных це-

пей, то последние связаны друг с другом кова-

лентно. Агрегированные формы белков плазмы 

у человека встречаются исключительно при 

патологиях [Stefani, Dobson, 2003]. Между тем, 

в плазме низших позвоночных – рыб – обнару-

жены белковые комплексы, относительное со-

держание которых достигает 20–30%, а в от-

дельных случаях 50% [Andreeva, 2010]. Ника-

ких гипотез и концепций относительно этого 

феномена не предложено. В данном исследова-

нии мы постарается разобраться в структурной 

организации белковых комплексов плазмы рыб, 

предложим их стехиометрические модели, об-

судим функциональную целесообразность их 

присутствия в крови, а также вопросы, касаю-

щиеся эволюции структурной организации бел-

ков плазмы у Teleostei.  

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Объекты исследования. В качестве объ-

ектов использовали плазму костистых рыб: сул-

танки Mullus barbatus L., звездочета 

Uranoscopus scaber, морского ерша Scorpaena 

porcus L., бычков кругляка Neogobius 

melanostomus P. и мартовика Mesogobius 
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batrachocephalus P., морского налима 

Gaidropsarus mediterraneus L., зеленушки 

Symphodus tinca L. (Черное море); речной кам-

балы Platichthys flesus L., камбалы лиманды 

Limanda limanda L., зубатки Anarhichas lupus L., 

трески Gadus morhua L., бычка керчака 

Myoxocephalus scorpius L. (Белое море); щуки 

Esox lucius L., судака Stizostedion lucioperca L., 

окуня Perca fluviatilis L., пеляди Coregonus 

peled G., карпа Cyprinus carpio L., леща Abramis 

brama L., синца A. ballerus L., плотвы Rutilus 

rutilus L., карася серебряного Carassius auratus 

L. (Рыбинское водохранилище, р. Волга); даль-

невосточной мелкочешуйной красноперки 

Tribolodon brandtii D. (Японское море, 

р. Волчанка); карпа Cyprinus carpio L. (подро-

щен в экспериментальных прудах ИБВВ РАН).  

В экспериментах по акклимации пресно-

водных рыб к условиям повышенной солено-

сти использовали лещей и плотву 2+. Поло-

возрелых рыб отлавливали в мае в р. Волга; в 

результате естественного нереста производи-

телей в экспериментальных нерестовых прудах 

получали потомство, которое подращивали в 

экспериментальных нагульных прудах до 2+ и 

использовали далее в экспериментах по акк-

лимации к солености.  

Определение стадии зрелости гонад. Ста-

дии зрелости гонад половозрелых рыб опреде-

ляли по шкале зрелости половых продуктов 

[Сакун, Буцкая, 1968 (Sakun, Butskaya, 1968)].  

Получение плазмы крови ПК рыб. Кровь 

отбирали из хвостовых сосудов рыб сразу по-

сле их отлова. Для получения плазмы кровь 

собирали в пробирки с 1%-ным раствором 

(m/V) гепариноида, осевшие эритроциты уда-

ляли центрифугированием при комнатной 

температуре в течение 10 мин. при 14000 g.  

Получение тканевой жидкости ТЖ. Мы-

шечную жидкость отбирали выше боковой ли-

нии между краем жаберной крышки и спин-

ным плавником. С помощью ножниц с длин-

ными лезвиями делали кожный разрез и мик-

ронаконечником дозатора оттягивали кожу в 

глубине “кармана” так, чтобы создать в нем 

разрежение. Благодаря “подсасывающему” 

эффекту этого разрежения мышечная жид-

кость собиралась в “кармане” в количестве 

нескольких микролитров, которые отбирали 

для анализа. При необходимости использовали 

“бумажный метод” отбора мышечной жидко-

сти [Andreeva et al., 2015a].  

Электрофоретические методы. Низкомо-

лекулярную (НМ) фракцию оценивали по чис-

лу белков, молекулярной массе МW и элек-

трофоретической подвижности Rf белков, и 

расположению на электрофореграмме в 7.5%-

ном ПААГ.  

Способ организации белков по типу мо-

номер/олигомер определяли по расположению, 

числу и MW белковых “пятен” в неденатури-

рующем двумерном электрофорезе (2D-E) в 

градиенте концентраций 5–40% полиакрила-

мидного геля (ПААГ) и денатурирующем элек-

трофорезе – в 11%-ном ПААГ с 8 М мочевиной 

[Creighton, 1979] и 12.5%-ном Ds-Na-ПААГ в 

восстанавливающих условиях [Laemmli, 1970]. 

В первом направлении проводили диск-

электрофорез в 7.5- или 4.9%-ном ПААГ.  

В качестве маркеров MW использовали 

полимеры сывороточного альбумина человека 

HSA (67, 134, 201, 268, 335 кДа) и овальбумина 

ОА (45, 90, 135 кДа) и PageRulerTM Prestained 

Protein Ladder Plus (11, 17, 28, 36, 55, 72, 95, 130, 

250 кДа) (Fermentas). Денситометрирование, 

расчет относительного содержания (ОС) и MW 

белков проводили с помощью программы ONE-

Dscan, Ver 1.31 (Scananalytic Inc.). 

Экспериментальная акклимация неполо-

возрелых лещей к условиям повышенной со-

лености воды. Для исключения влияния фак-

тора созревания гонад на капиллярную фильт-

рацию использовали неполовозрелых лещей 

возраста 2+, полученных в результате естест-

венного нереста производителей и подрощен-

ных в экспериментальных прудах. Рыб аккли-

мировали к воде различной солености – 8.0, 

10.0 и 11.5‰ в соответствии с рекомендация-

ми по акклимации пресноводных рыб в диапа-

зоне “критической солености” [Хлебович, 1974 

(Khlebovich, 1974); Мартемьянов, 1989 

(Martemyanov, 1989)], добавляя соль NaCl в 

аквариумы в расчете 1 г/л в сутки. В контроль-

ный аквариум соль не добавляли. В аквариу-

мах поддерживали устойчивый температурный 

и гидрохимический режим. 

Масс-спектрометрия MALDI. Операции 

по подготовке проб анализируемых белков для 

масс-спектрометрии выполнены в соответст-

вии с протоколом, описанным ранее 

[Aндреева, 2013 (Andreeva, 2013)]. Масс-

спектры (ms) продуктов трипсинолиза получали 

на тандемном MALDI-времяпролетно-

времяпролетном масс-спектро-метре 

Ultraflextreme BRUKER (“Bruker Daltonics”, 

Германия), оснащенном УФ лазером (Nd) в ре-

жиме положительных ионов с использованием 

рефлектрона в диапазоне масс 700–4500 m/z. 

Точность измеренных моноизотопных масс по-

сле докалибровки по пикам автолиза трипсина 

составляла 50 ррм. При необходимости получа-

ли спектры фрагментации ms-ms отдельных 

пептидов. Для их получения использовали тан-
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демный режим прибора, точность измерения 

фрагментных ионов была не ниже 1 Да. Масс-

спектры обрабатывали с помощью программно-

го пакета FlexAnalysis 2.4 (“Bruker Daltonics”, 

Германия). 

Идентификацию белков проводили с по-

мощью программы Mascot (опция “пептидный 

фингерпринт”, www.matrixscience.com). Поиск 

проводили в базах данных NCBI среди белков 

всех организмов и/или EST vertebrates. Канди-

датные белки, имеющие параметр достоверно-

сти score > 83, считали определенными надеж-

но (p < 0.05). С использованием программного 

обеспечения Biotools 3.0 (“Bruker Daltonics”, 

Германия) проводили поиск кандидатных бел-

ков по объединенным данным ms+(ms-ms). 

Если кандидатные последовательности обна-

руживались в неаннотированной базе данных 

EST в виде библиотек кДНК, то реконструиро-

ванную на основе мРНК аминокислотную по-

следовательность вставляли в Protein BLAST и 

далее задавали поиск кандидатного белка сре-

ди белков всех позвоночных. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Белковые комплексы обнаружены нами 

в низкомолекулярной (НМ) фракции белков 

плазмы рыб. Рассмотрим организацию этой 

фракции на примере представителей пресно-

водных и морских Teleostei. 

Организация низкомолекулярной фрак-

ции белков плазмы у пресноводных Teleostei. 

НМ-фракция белков плазмы расположена на 

электрофореграмме в зоне электрофоретиче-

ской подвижности Rf 0.37–0.87 и состоит из 

двух подфракций (рис. 1). 

 
                                                            
  
 

 

 

Рис. 1. Диск-Е плазмы: 1, 2 – леща, 3, 4 – судака. “Alb” и “Prealb” – подфракции НМ-фракции белков плазмы. 

Fig. 1. Disk-E of bream (1, 2) and zander (3, 4) blood plasma. “Alb” and “Prealb” – subfractions of LM- plasma protein 

fraction. 

 

Первая подфракция представлена в виде 

“пятна” с нечеткими контурами, на ее долю 

приходится более половины всего белка фрак-

ции; вторая подфракция, как правило, гетеро-

генна и состоит из 2–15-ти белков (рис. 1). 

Первая подфракция связывает альбуминспе-

цифичный краситель синий Эванса, поэтому 

мы назвали ее альбуминоподобной (Alb); вто-

рая – не связывает краситель [Andreeva, 2012] 

и по ее локализации на электрофореграмме – 

перед Alb – мы обозначили ее как преальбу-

мины (Prealb) (рис. 1).  

В 2D-E в неденатурирующих условиях 

первая подфракция представлена одним бел-

ковым “пятном” с MW около 120 кДа, вторая – 

2–15 белками от 45 до 100 кДа (рис. 2, верхний 

ряд); в денатурирующем геле с мочевиной обе 

подфракции представлены несколькими бел-

ками (рис. 2, средний ряд). В SDS-ПААГ пер-

вая подфракция представлена белками с MW 

около 14, 25 и 50–60 кДа, вторая – 2–3 белками 

с MW около 50–60 кДа (рис. 2, нижний ряд).  

У разных представителей пресноводных 

Teleostei – карповых, окуневых, щуковых, ло-

сосевых рыб – НМ-фракции белков плазмы 

организованы сходным образом [Andreeva, 

2012]. Данное обстоятельство позволяет ис-

пользовать результаты идентификации белков 

у отдельных видов с секвенированными гено-

мами для идентификации соответствующих 

белков у видов с несеквенированными гено-

мами. В качестве модельного вида мы исполь-

зовали карпа. 

Как обнаружить белковые комплексы в 

плазме рыб? Неденатурированные белковые 

комплексы выглядят на электрофореграммах в 

виде “пятен” с нечеткими контурами. Их лока-

лизацию в геле определяли по белку-

“навигатору” трансферрину (Tf). В диск-Е Tf 

расположен непосредственно над комплексом, 

в 2D-E примыкает к комплексу слева (рис. 2). 

Tf окрашивается реактивом Мюллера [Palmour, 

Sutton, 1971], что удобно для его быстрой иден-

тификации в геле. Кроме того, Tf успешно 

идентифицируется с помощью MALDI как у 
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модельных, так и у “диких” видов с несеквени-

рованными геномами [Andreeva et al., 2015a]. 

Комплексы обнаруживали по сопостав-

лению количества белковых пятен на дорожке 

Alb в разных 2D-Е системах – в градиенте 

концентраций ПААГ, в ПААГ с 8 М мочеви-

ной и SDS-ПААГ в восстанавливающих усло-

виях, и по сопоставлению величин MW белков 

в этих системах. В денатурирующих условиях 

комплексы диссоциировали под действием 

мочевины или додецилсульфата натрия на от-

дельные полипептидные цепи. Сопоставление 

величин MW белков в разных условиях дает 

представление о стехиометрии комплекса и 

стабилизирующих его связях. Так, в градиенте 

ПААГ MW комплекса у карповых рыб соста-

вил около 120 кДа: в ПААГ с мочевиной ком-

плекс диссоциировал на 3 белка с MW около 

120, 90 и 56 кДа; в SDS-ПААГ – в основном на 

3 белка с MW около 60, 29 и 12 кДа (рис. 2). 

Сопоставление этих величин позволяет пред-

положить, что 120 кДа-белок является ком-

плексом, состоящим, как минимум, из 3-х бел-

ков, связанных друг с другом нековалентными 

(водородными) связями.  

 

 
Рис. 2. 2D-E плазмы: верхний ряд, градиент концентраций ПААГ – лещ (1), плотва (2), красноперка (3), карп 

(4); средний ряд, ПААГ с мочевиной – синец (1), лещ (2), плотва (3), красноперка (4); нижний ряд, SDS-ПААГ – 

плотва (1), карась (2), красноперка (3), карп (4). Рамками выделены НМ-фракции, овалами – группы белков. 

Белые стрелки в верхнем ряду указывают на нативный белковый комплекс, в среднем и нижнем рядах – на до-

рожку комплекса. 

Fig. 2. 2D-E of blood plasma. Upper row: 2D-PAGE (5-40% PAG) of bream (1), roach (2), eastern redfin (3) and carp 

(4) plasma. Middle row: 2D-PAGE with 8 M urea of zope (1), bream (2), roach (3) and eastern redfin (4) plasma. Lower 

row: 2D-SDS-PAGE of roach (1), crucian carp (2), eastern redfin (3) and carp (4) plasma. LM- protein fractions are 

designated by dotted frames, protein groups – by dotted ovals. White pointers in upper row indicate the native protein 

complex, in middle and lower rows – to the track of the complex. 

Идентификация белков в составе ком-

плекса плазмы карпа. У модельного вида – 

карпа – белки в составе комплекса плазмы 

идентифицировали с помощью MALDI. Для 

этого белки вырезали из 2D-SDS-ПААГ, под-

вергали трипсинолизу, получали ms и иденти-

фицировали, отбирая среди выборки кандида-

тов наиболее адекватные. У карпа в настоящее 

время в DB Proteins/NCBI имеется свыше пяти 

тысяч расшифрованных белковых последова-

тельностей. Мы идентифицировали 4 белка в 

составе белкового комплекса плазмы карпа 

(рис. 3, белки 1–4).  

 



9 

 

Рис. 3. 2D-SDS-Е плазмы карпа. В рамку выделены белки НМ-фракции. Белая стрелка указывает дорожку бел-

кового комплекса и белки 1–4 в его составе.  

Fig. 3. 2D-SDS-PAGE of carp blood plasma. The proteins of LM-fraction are designated by dotted frame. White point-

er indicates to the protein complex track and to the proteins 1–4 in its composition. 

В таблице 1 представлено по одному 

кандидату с наибольшей достоверностью score 

для каждого из четырех белков карпа (табл. 1). 

Для белка 1 на рисунке 3 (MWobs около 64 кДа) 

гомологи обнаружены в неаннотированной DB 

EST/NCBI, поэтому расчетная величина моле-

кулярной массы (MWcalc) в таблице 1 отсутст-

вует. Кандидаты для этого белка представлены 

библиотеками кДНК, сконструированными на 

основе популяций мРНК печени карпа 

(CF662379). Для идентификации белка 1 мы 

вставляли реконструированную на основе 

мРНК аминокислотную последовательность в 

Protein BLAST и задавали поиск среди белков 

всех позвоночных. Из предложенных кандида-

тов мы отобрали наиболее адекватный, на наш 

взгляд, гомолог – “Warm temperature acclima-

tion-related 65 kDa protein” карповой рыбы пе-

строго толстолобика Hypophthalmichthys 

nobilis R. Этот белок часто обозначают как ге-

мопексин (Нх), так как он содержит в структу-

ре “Hemopexin-like”-повторы, связывает гем и 

транспортирует его в печень (GenBank 

ACO51168.1). Для остальных трех белков ком-

плекса плазмы карпа кандидаты были опреде-

лены с помощью программы Mascot (табл. 1). 

Таблица 1. Идентификация белков в составе белкового комплекса плазмы карпа 

Table 1. Identification of the proteins in the composition of protein carp plasma complex 

Protein №  
Candidate proteins 

(NCBI) 

Accession 

Number (NCBI) 

MW, kDa 

calc/obs
1 Score

2 Coverage
3 

% 

1 

Warm temperature ac-

climation-related 65 

kDa protein 

[Hypophthalmichthys 

nobilis] (silver carp) 

GenBank 

ACO51168.1 
/63.4 173 43 

2 
Fetuin long form 

[Cyprinus carpio]  
gi|29501368 51.666/52.8 144 6 

3 
apolipoprotein A-I 

[Cyprinus carpio]  
gi|13445027 20.797/22.0 260 63 

4 
14 kDa apolipoprotein 

[Cyprinus carpio]  
gi|385865216 15.718/12.8 241 73 

№ –
 
номер белка по рис.3; 

1 
расчетная и экспериментальная величины молекулярной массы полипептидной це-

пи, 
2
 вероятностный коэффициент достоверности, 

3
 перекрывание аминокислотных последовательностей. 

Protein number (№) is given according to fig.3; 
1 

calculated and experimental values of protein MW, 
2
 parameter of 

reliability, 
3
 amino-acid sequences overlapping.  

 
Сопоставив число белковых пятен на до-

рожке белкового комплекса, величины MW 

нативных и денатурированных белков и ре-

зультаты MALDI-идентификации, мы пришли 

к выводу о наличии в составе белкового ком-

плекса плазмы карпа четырех транспортных 

белков – гемопексина, фетуина и двух негомо-

логичных аполипопротеинов А-I и Аро-14. Для 

проверки этого результата мы сравнили ms 

нативного белкового комплекса и ms отдель-

ных денатурированных белков в его составе. 

Результаты показали наличие в масс-спектре 

нативного комплекса сигналов от всех входя-

щих в его состав белков – гемопексина, фетуи-

на и аполипопротеинов (рис. 4).  
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Рис. 4. Масс-спектр нативного белкового комплекса T. brandtii и сигналы отдельных белков в его составе: 

“Warm temperature acclimation-related 65 kDa”-белка (▼ ), фетуина (●) Аро А-I (*) и Аро-14 ( ▀  ). 

Fig. 4. Mass-spectra of T. brandtii native plasma protein complex and the signals of separate proteins in its composi-

tion: “Warm temperature acclimation-related 65 kDa”-protein (▼ ), fetuin (●) Аро А-I (*) and Аро-14 ( ▀  ). 

 

Учитывая однотипную организацию 

белкового комплекса плазмы у исследованных 

представителей пресноводных карповых, оку-

невых, щуковых и лососевых рыб (карп, бра-

хиданио рерио, густера, уклея, плотва, лещ, 

чехонь, дальневосточных красноперок рода 

Tribolodon, щука, судак, окунь, пелядь) и 

сходные показатели MW белков в составе 

комплексов, мы пришли к выводу об их еди-

ном составе – из гемопексина, фетуина и апо-

липопротеинов. 

Стехиометрическая модель комплекса. 

Использование разных электрофоретических 

систем и MALDI позволило установить состав 

и ориентировочную стехиометрию белкового 

комплекса плазмы у пресноводных костистых 

рыб. Учитывая экспериментальную величину 

MW комплекса (около 100–120 кДа) и MW 

отдельных белков в его составе – около 67 кДа 

для Hx, около 53 кДа для фетуина, 26 и 14 кДа 

для Аро А-I и Аро-14 соответственно, мы 

предположили, что НМ-фракция содержит ас-

социциаты разных белков с приблизительно 

сходными показателями MW – гомодимеры Нх 

и Fet, тетрамеры Аро А-I и олигомеры Аро-14 

более высокого порядка, стабилизированные 

водородными связями. В составе такой струк-

туры присутствуют и липиды (Lp) [Andreeva, 

2012], связанные с белками нековалентными 

связями: 

[(Нх)2 (Fet)2 (АроА-I)4 (Аро-14)n>4]Lp (1) 

Гемопексин и два аполипопротеина при-

сутствовали в составе комплекса плазмы у 

всех исследованных нами видов пресноводных 

Teleostei, между тем как фетуин обнаружен не 

у всех рыб. С учетом данного обстоятельства 

универсальную стехиометрическую модель 

белкового комплекса плазмы рыб можно пред-

ставить следующим образом: 

[(Нх)2 (АроА-I)4 (Аро-14)n>4]Lp (2) 

Стехиометрическая модель и структур-

ные реорганизации белкового комплекса плаз-

мы. В диск-Е два основных способа организа-

ции НМ-фракции мы обозначили как “базо-

вый” и “пластический”. Они сопутствовали 

разным сезонам и разным стадиям репродук-

тивного цикла рыб и различались величинами 

Rf, МW и степенью гетерогенности белков 

фракции (рис. 5). 

  

 
 

Рис. 5. Диск-Е белков плазмы леща и организация НМ-фракции по “базовому” (1, 2) и “пластическому” (3, 4) 

типам. 

Fig.5. Disk-E of bream plasma proteins and LM- fraction organization according to “basic” (1, 2) and “plastic” (3, 4) 

types. 
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Базовый тип характеризуется более высо-

кими показателями MW нативного комплекса 

(около 120 кДа) и максимальной гетерогенно-

стью подфракции Prealb; пластический тип - 

минимальными показателелями MW нативного 

комплекса (около 100 кДа) и гетерогенности 

подфракции Prealb (рис. 5). Базовый и пласти-

ческий типы НМ-фракции чередовались в тече-

ние года: характерный для летне-осеннего и 

зимнего периодов базовый тип сменялся весной 

на пластический. Базовые НМ-фракции встре-

чались у рыб с гонадами I–III стадий зрелости, 

пластические НМ-фракции – у рыб с гонадами 

IV стадии зрелости. В период подготовки рыб к 

нересту происходила реорганизация комплекса 

плазмы, в ходе которой MW комплекса снижа-

лась со 120 до 100 кДа. Между тем, субъеди-

ничный состав комплекса в ходе сезонной и 

генеративной динамик не менялся. Исходя из 

вышеизложенного, мы предположили, что в 

течение года белковые комплексы плазмы ре-

гулярно перестраивались: ассоциаты из олиго-

меров разных белков реорганизовывались в ге-

тероолигомеры из разных мономеров – гемо-

пексина и двух аполипопротеинов: 

[(Нх)2 (АроА-I)4 (Аро-14)n>4]Lp [(Нх) (АроА-I) 

(Аро-14)] Lp (3) 

Структурные реорганизации белкового 

комплекса плазмы в ходе капиллярной фильт-

рации в интерстициальное пространство. 

В плазме готовящейся к зимовке красноперки 

T. brandtii обнаружены 120 кДа- и 90 кДа- 

комплексы, в составе которых выявлено четы-

ре субъединицы с MW около 12, 22, 41 и 64 

кДа (рис. 6).  

Теоретически 64 кДа-субъединицы мо-

гут формировать 120 кДа-димеры, 41 кДа- 

субъединицы – 120 кДа-тримеры, 12 кДа- и 22 

кДа- субъединицы – олигомеры более высоко-

го порядка с MW около 90 кДа. Кроме того, не 

исключена возможность формирования ком-

плексов смешанного состава. Идентификация 

субъединиц в составе комплекса из мышечной 

жидкости показала их принадлежность к Нх и 

аполипопротеинам Аро А-I и Аро-14 (табл. 2). 

Денатурированный Аро А-I из плазмы и мы-

шечной жидкости был представлен двумя 

субъединицами с MW около 29 и 41 кДа, что 

позволяет предположить наличие в жидкостях 

организма не только его 29 кДа- формы, но и 

ковалентного производного. 

Протеомные карты плазмы и мышечной 

жидкости рыб практически совпадали, но 

только в мышечной жидкости были обнаруже-

ны отдельные отсутствующие в плазме белки, 

обозначенные как 11
/
 и 12

/ 
(рис. 6). Они оказа-

лись неагрегированными мономерными фор-

мами Аро А-I и Аро-14 соответственно. 

Таким образом, в мышечной жидкости 

отдельные белки присутствовали как в составе 

комплекса, так и в виде свободных мономер-

ных форм, что позволяет предположить диссо-

циацию комплекса в ходе его капиллярной 

фильтрации из плазмы в интерстициальное 

пространство.  

 
Рис. 6. Протеомные карты плазмы (А) и мышечной жидкости (Б) красноперки в градиенте ПААГ (а) и SDS-

ПААГ (восстанавливающие условия) (б). 1–9 – белки плазмы, 1
/
–13

/
 – мышечной жидкости. Пунктиром выде-

лена область белкового комплекса. Белая стрелка указывает дорожку комплекса. 

Fig. 6.Proteomic maps of eastern redfin blood plasma (A) and interstitial muscle fluid (B) in gradient PAGE (a) and 

SDS-PAGE (reducing conditions) (б). 1–9 – plasma proteins, 1
/
–13

/
 – interstitial fluid proteins. Dotted line isolated the 

region of protein complex. White pointer indicates the track of complex.  

A 

B 
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Таблица 2. Идентификация белков мышечной жидкости T. brandtii1 

Table 2. T. brandtii interstitial fluid proteins identification
1
 

Protein № 
Candidate proteins 

(NCBI) 

Accession 

Number (NCBI) 

MW, kDa 

calc/obs
Score

Coverage

% 

1(1
/
), 5(5

/
) transferrin 

[Ctenopharyngodon 

idella] 

gi|193480074 73.5/65 80 2 

6(6
/
) warm temperature 

acclimation-related 

65kDa protein, partial 

[Ctenopharyngodon 

idella] 

gi|218202908 16.6/ 

65.0 

94 43 

7(7
/
) apolipoprotein A-I-1 

[Hemibarbus 

mylodon] 

gi|206598060 29.9/ 

41.0 

93 6 

8(8
/
) apolipoprotein A-I-1 

[Hemibarbus 

mylodon] 

gi|206598060 29.9/ 

24.3 

93 6 

9(9
/
) «14 kDa 

apolipoprotein» 

[Pimephales 

promelas] 

gi|110351026 14.8/ 

13.0 

63 6 

10(10
/
) serpina1 protein 

[Danio rerio]  

GenBank 

AAH62869.1 

/ 

53.0 

423 98 

11(11
/
) apolipoprotein A-I-1 

[Hemibarbus 

mylodon]  

gi|206598060 29.9/ 

24.3 

93 6 

1 
нумерация белков в соответствии с рис. 6; остальные обозначения см. в табл. 1. 

1
 protein numeration is given according to fig. 6; the remaining designations see in Table 1. 

Структурные реорганизации комплексов 

плазмы при адаптациях рыб к солености. При 

экспериментальной акклимации лещей и плот-

вы к условиям повышенной солености была 

отмечена тенденция к диссоциации белковых 

комплексов плазмы в ходе их капиллярной 

фильтрации в интерстициальную мышечную 

жидкость. При солености 11.5‰ содержание 

комплекса в плазме снижалось в два раза, в 

жидкости белых мышц – в 3–4 раза (рис. 7). 

Параллельно было отмечено почти двукратное 

увеличение относительного содержания моно-

мерного Аро А-I в мышечной жидкости рыб. 

Рис. 7. Динамика относительного содержания белкового комплекса и Аро А-I в сыворотке крови и интерстици-

альной жидкости белых мышц леща в условиях акклимации рыб к соленоqй воде: 1 – пресная вода, 2 – 8‰, 3 – 

10‰, 4 – 11.5‰. ОСФ – относительное содержание белков в %. 

Fig.7. Dynamics of relative content (RC, %) of protein complex and ApoA-I in the bream blood serum and interstitial 

muscle fluid in acclimation conditions to saline water: 1 – fresh water, 2 – 8‰, 3 – 10‰, 4 – 11.5‰.  

Белковые комплексы плазмы у морских 

видов рыб. Поиск белковых комплексов в 

плазме рыб из других отрядов и семейств Pi-

sces был проведен по такому же алгоритму, 
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что и у пресноводных и проходных карповых, 

а именно, по сопоставлению протеомных карт 

плазмы в разных 2D-E-системах с последую-

щей идентификацией белков с помощью 

MALDI. Стоит особо отметить, что у диких 

видов идентификация белков в составе ком-

плекса с помощью масс-спектрометрии боль-

шей частью была затруднительна. Во многих 

случаях белки объектов не имели гомологов 

среди белков модельных видов, представлен-

ных в DB NCBI аминокислотными и коди-

рующими их нуклеотидными последователь-

ностями. Тем не менее, с учетом особенностей 

организации белковых комплексов плазмы у 

модельных видов рыб, был проведен поиск 

белковых комплексов у 30-ти морских и пре-

сноводных видов Teleostei из 9 отрядов и 15 

семейств.  

Несмотря на то, что у морских Teleostei 

в структуре НМ-фракции белков плазмы были 

обнаружены те же белки, что и у пресновод-

ных рыб, у морских видов не было отмечено 

свойственного для пресноводных видов еди-

нообразия структуры НМ-фракции (рис. 8).  

Во-первых, локализация на протеомной 

карте плазмы аполипопротеинов и гемопекси-

на у морских видов несла черты видоспеци-

фичности (рис. 8). У бычка-мартовика эти бел-

ки находились на разных дорожках и образо-

вывали только гомоолигомеры; у речной кам-

балы к этой особенности добавлялось особое 

расположение белков на карте – по разные 

стороны от белка “навигатора» трансферрина; 

у зеленушки не найден Аро А-I; между тем, 

как у представленного на рисунке для сравне-

ния пресноводного вида – щуки – НМ-фракция 

белков плазмы была организована как и у кар-

повых рыб (рис. 8). Во-вторых, не у всех мор-

ских видов рыб белковые агрегаты обнаруже-

ны в плазме. Если у беломорских видов - трес-

ки, речной камбалы, лиманды и бычков – ком-

плексы в плазме присутствовали, то у боль-

шинства исследованных черноморских видов 

комплексы в плазме не обнаружены. Сравни-

вая количество белков НМ-фракции плазмы 

этих видов в разных 2D-E мы обратили внима-

ние, что количество белков в неденатурирую-

щих условиях, как правило, было сопоставимо 

с количеством белков в ПААГ с 8М мочевиной 

(табл. 3), что косвенно указывает на отсутст-

вие комплексообразования. 

 

 
         1                                             2                                                  3                                         4 

Рис. 8. 2D-SDS-Е белков плазмы 1 – щуки, 2 – бычка-мартовика, 3 – речной камбалы, 4 – зеленушки. В рамки 

выделены белки НМ- фракции. Черная стрелка указывает на трансферрин. 

Fig. 8. 2D-SDS-PAGE of the plasma proteins of Esox lucius (1), Mesogobius batrachocephalus (2), Platichthys flesus 

(3), Symphodus tinca (4). LM-protein fraction is framed by dotted line. Black pointer indicates transferring. 

Таблица 3. Максимальное количество белков НМ-фракции плазмы у черноморских видов рыб в разных элек-

трофоретических системах (1D- и 2D-E) 

Table 3. Maximum quantity of proteins of LM- plasma fraction in Black Sea fish species at the different electrophoresis 

systems (1D- and 2D-E)
 

Виды 

Species 

диск-Е 

disk-E 

2D-Е, градиент 

2D-PAGE, 5–40% 

2D-Е, 8М мочевина 

2D-PAGE, 8M urea 

2D-SDS-Е 

2D-SDS-PAGE 

Mullus barbatus 

Uranoscopus scaber 

Symphodus tinca 

Gaidropsarus mediterraneus 

Scorpaena porcus  

Neogobius melanostomus 

Mesogobius batrachocephalus 

6 

9 

7 

8 

7 

7 

10 

10 

15 

16 

18 

15 

12 

18 

11 

17 

17 

20 

24 

11 

16 

12 

24 

24 

21 

34 

22 

41 
 

Только у скорпены в градиенте ПААГ и 

ПААГ с мочевиной в НМ-фракции было обна-

ружено 15 и 24 белков соответственно, что 

предполагает наличие агрегированных форм в 

нативных условиях (табл. 3). 

И в-третьих, при наличии в плазме мор-

ских видов белковых комплексов, последние 
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были представлены исключительно гомооли-

гомерами. Например, у беломорских видов в 

составе белковых комплексов обнаружены 

только гомоолигомеры гемопексина и аполи-

попротеинов.  

Таким образом, белковые комплексы об-

наружены нами в плазме как пресноводных, 

так и морских костистых рыб. Но если у пер-

вых отмечено единообразие их организации, 

то среди морских видов наблюдается разнооб-

разие комплексов 1) по признаку их нали-

чия/отсутствия в плазме, 2) по их локализации 

на протеомной карте плазмы и 3) по составу 

белков.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Проведенное исследование выявило 

универсальный характер организации белко-

вых комплексов плазмы у пресноводных 

Teleostei. Эти комплексы представляют собой 

ассоциаты из мономерных и олигомерных 

форм гемопексина и аполипопротеинов. В те-

чение года происходят динамичные пере-

стройки комплексов, в процессе которых 120 

кДа-ассоциаты из олигомеров гемопексина и 

аполипопротеинов (и липидов) – [(Нх)2(АроА-

I)4(Аро-14)n>4]Lp – сменяются на 100 кДа-

ассоциаты из мономерных форм этих же бел-

ков (и липидов) – [(Нх)(АроА-I)(Аро-14)]Lp. 

Рассчитанные на основе электрофоретических 

методов стехиометрические модели комплек-

сов подтверждают и данные масс-

спектрометрии MALDI, с помощью которой 

сигналы индивидуальных белков обнаружены 

в масс-спектрах нативных комплексов.  

У морских Teleostei отсутствие единооб-

разия в организации белковых комплексов 

плазмы проявляется в их составе – у разных 

видов они представлены гомоолигомерами 

АроА-I или Аро-14, гомоолигомеры Нх нами не 

установлены. Кроме того, комплексы выявлены 

не у всех исследованных морских видов рыб. 

Наличие стехиометрических белковых 

комплексов в жидкостях организма пресно-

водных Teleostei, их олигомерная организация, 

состав (из транспортных белков) и регулярные 

структурные реорганизации в ходе сезонных и 

репродуктивных ритмов – все это позволяет 

считать их присутствие в плазме рыб функ-

ционально оправданным. Очевидна транс-

портная функция комплекса, следующая из 

состава его белков – гемопексина (переносит 

гем) и аполипопротеинов А-I (переносят холе-

стерин). Между тем, появление мономерных 

форм белков при капиллярной фильтрации 

комплекса в интерстициальную жидкость в 

условиях акклимации рыб к повышенной со-

лености – позволяет предположить участие 

белковых комплексов и в осморегуляции. 

Сравнительный анализ диссоциации комплек-

са у акклимированных к соленой воде рыб 

(лещ, плотва) и у проходной красноперки де-

монстрирует ее приуроченность к разным со-

бытиям: 1) осморегуляторным – у леща и 

плотвы, так как диссоциация комплекса про-

исходит у рыб в условиях нарастающей соле-

ности воды, что совпадает с направлением ре-

акции диссоциации олигомерных комплексов 

при нарастании ионной силы in vitro; 2) и к 

метаболическим процессам – у проходной 

красноперки, так как диссоциация комплекса 

in vivo характерна не для морской, а для реч-

ной фазы жизни рыб и связана, вероятно, с 

подготовкой рыб к зимовке, а не с осморегу-

ляцией. Данное обстоятельство, а также уста-

новленная ранее согласованность параметров 

капиллярной фильтрации белка плазмы с пи-

танием, сезоном, созреванием и возрастом 

[Andreeva et al., 2015a, b; Andreeva, 2012], де-

монстрируют универсальную роль белковых 

комплексов в метаболизме рыб. 

Систематизируя костистых рыб по при-

знаку наличия/отсутствия белковых комплек-

сов в плазме крови, можно выделить два “по-

лярных” варианта: с одной стороны, это пре-

сноводные рыбы, в крови которых стабильно 

присутствуют единообразно организованные 

белковые комплексы; с другой стороны, это 

морские виды, в крови которых белковых ком-

плексов нет. “Промежуточный” вариант вклю-

чает в себя морские виды с разным набором 

гомоолигомеров из разных аполипопротеинов. 

Мы связали этот феномен с ранними этапами 

становления протеома жидкой внутренней 

среды организма у низших позвоночных – 

рыб. История таксона Pisces неразрывно свя-

зана с океаном и с последующим освоением 

пресных вод [Romer, Parsons, 1986]. Учитывая 

обнаруженные нами особенности организации 

белков жидкой среды организма у морских и 

пресноводных рыб, мы предположили, что 

протеом плазмы у предков современных рыб, 

обитающих в области критической солености 

около 8‰ и несколько выше [Хлебович, 1974 

(Khlebovich, 1974)], мог быть представлен сла-

быми ассоциатами из отдельных белков. При 

освоении предковыми формами рыб пресных и 

высокосоленостных акваторий могли быть за-

действованы противоположные стратегии ор-

ганизации белков жидкой среды организма. 

У видов, столкнувшихся в эволюционной ис-

тории с пресными водами, одним из возмож-
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ных приспособлений могло стать агрегирова-

ние белков плазмы, снижающее онкотическое 

давление крови и, как следствие, поступление 

воды в организм. У морских видов наоборот: 

увеличение количества белковых мономеров в 

крови способствовало росту онкотического 

давления крови, что снижало риск обезвожи-

вания организма в соленой воде. Косвенным 

доказательством выдвинутой концепции явля-

ется наличие у карповых рыб, становление ко-

торых связывают с пресными водами, типич-

ных для пресноводных Teleostei белковых 

комплексов в крови; именно у карповых рыб 

содержание комплексов в крови достигает 

максимальных среди исследованных нами ви-

дов Teleostei величин [Andreeva, 2010]. 

Еще одним аспектом выполненного ис-

следования является особая роль входящего в 

состав комплекса плазмы белка – переносчика 

холестерина аполипопротеина Аро А-I. Этот 

белок обнаружен у всех пресноводных, но не у 

всех морских видов. Именно этот белок накап-

ливается в интерстициальной жидкости белых 

мышц пресноводных рыб при помещении их в 

соленую воду, что позволило нам рассматри-

вать его как осморегуляторный белок. В каче-

стве осморегуляторного данный белок рассмат-

ривают и другие авторы [Jiong Chen et al., 2009].  

Возникают вопросы: (1) почему именно 

аполипопротеин А-I связан у рыб и с транс-

портом, и с осморегуляцией, (2) почему имен-

но этот белок формирует динамичные белко-

вые комплексы в плазме Teleostei и (3) почему 

этот белок отсутствует в крови некоторых 

морских видов рыб? Ответы на первые два во-

проса кроются, на наш взгляд, в пойкилотерм-

ной природе рыб. Эта природа предопределяет 

приуроченность всех обменных процессов рыб 

к условиям среды. Весной происходит актива-

ция биосинтетических процессов в организме. 

В первую очередь активация синтеза касается 

белков, обслуживающих энергетический об-

мен и, в их числе, транспортных белков апо-

липопротеинов, переносящих липиды. Важ-

ность такого транспорта определяется тем, что 

липиды у рыб являются основным энергетиче-

ским субстратом [Шульман и др., 1978 (Schul-

man et al., 1978); Watanabe, 1982; Babin et al., 

1997; Paolucci et al., 1998; Kondo et al., 2001, 

2005; Durliat et al., 2000; Shen et al., 2000; Jiong 

Chen et al., 2009]. Установлено, что Аро А-I, 

помимо обратного транспорта холестерина 

[Jackson et al., 1976], выполняет у рыб его пря-

мой транспорт из печени к перифирическим 

тканям [Ando, Mori, 1993], а также переносит 

свободные жирные кислоты [De Smet et al., 

1998] и выполняет ряд функций, не связанных 

с энергетическим обменом [Li Zhou et al., 

2005]. Активное участие данного белка в мета-

болизме рыб объясняет его синтез в разных 

тканях рыб [Jiong Chen et al., 2009]. Если вес-

ной в условиях активного синтеза транспорт-

ного белка он не будет агрегировать при по-

ступлении в плазму, то это приведет к нарас-

танию ее онкотического давления и наруше-

нию водного баланса в организме. Именно аг-

регирование белка, наряду с его перераспреде-

лением относительно стенки капилляра 

[Andreeva et al., 2015b] является фактором, 

снижающим перепады онкотического давле-

ния жидкостей организма, что важно для под-

держания в нем стабильной фильтрации. Ответ 

на третий вопрос, касающийся отсутствия апо-

липопротеина А-I в плазме некоторых морских 

видов рыб, могут дать исследования экспрес-

сии гена АроА-I у проходной рыбы айю 

Plecoglossus altivelis, представителя семейства 

айювых подотряда корюшковидных рыб [Jiong 

Chen et al., 2009]. Авторами работы было пока-

зано достоверное снижение экспрессии гена 

АроА-I в ряде тканей у рыб в условиях соленой 

воды, между тем как у рыб из пресной воды 

ген оставался экспрессированным во всех ис-

следованных тканях. Можно предположить, 

что для восполнения дефицита данного белка в 

тканях рыб в условиях соленой воды исполь-

зовались резервы сывороточного Аро А-I, что 

и приводило к его исчезновению из крови.  
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PROTEIN AGGREGATES STOICHIOMETRY IN FISH PLASMA  

A. M. Andreeva  
Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences, 

152742 Borok, Russia, e-mail: aam@ibiw.yaroslavl.ru 

Structural organization and composition of protein complexes from plasma and organism tissue fluids, reorganiza-

tion of complexes in the process of its capillary filtration from plasma into interstitial fluids in sea- and fresh-water fish-

es (Teleostei) were investigated. The stoichiometric models of plasma protein complexes are calculated. The model of 

formation of plasma protein structural organization in the Teleostei evolution is proposed. The functional expediency of 

presence of protein complexes in fish plasma is discussed.  

Keywords: bony fishes, plasma proteins, protein complex, 2D- electrophoresis, MALDI 
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ВЛИЯНИЕ МИКРОУСЛОВИЙ СРЕДЫ ОБИТАНИЯ НА ФОРМИРОВАНИЕ 

ЦИТОГЕНЕТИЧЕСКОЙ СТРУКТУРЫ ПОПУЛЯЦИИ CHIRONOMUS PLUMOSUS ИЗ 

РЫБИНСКОГО ВОДОХРАНИЛИЩА 

В. В. Большаков, Н. А. Шобанов 

Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН 

152742 пос. Борок, Ярославская обл., Некоузский р-н, Россия, e-mail: victorb@ibiw.yaroslavl.ru 

В работе представлен предварительный анализ данных по влиянию микроусловий среды обитания 

Chironomus plumosus на формирование цитогенетической структуры популяции из Рыбинского водохра-

нилища. Найдены базовые последовательности дисков политенных хромосом и их сочетания характер-

ные для всех изученных точек, в результате чего была выделена общая популяция “Рыбинское водохра-

нилище”. Для каждой из изученных точек определены характерные последовательности дисков хросом, 

что связано с особенностями гидрологического и гидрохимического режима водохранилища и его при-

токов. Благодаря высокуму разнообразию геномных комбинаций популяция “Рыбинское водохранили-

ще” относится к центральному типу.  

Ключевые слова: хирономиды, хромосомы, адаптация, Сhironomus plumosus. 

ВВЕДЕНИЕ 

Давно известно, что разные инверсии об-

ладают различным экологическими оптимума-

ми, вследствие чего особи с разным порядком 

генов по-разному приспосабливаются к услови-

ям существования [Дубинин, 1966 (Dubinin, 

1966)]. Создаваемое таким образом разнообра-

зие генотипов является генетическим резервом 

вида и способствует его адаптации к условиям 

обитания (Mayr, 1970). Поэтому в центральных 

популяциях ареала с различными сочетаниями 

экологических условий наблюдается более вы-

сокий процент гетерозиготности, в отличие от 

популяций со строго специфическими условия-

ми обитания [Стегний, 1993 (Stegniy, 1993); 

Dobzhansky, 1957]. Проявляется эффект сверх-

доминирования, адаптивного преимущества 

гетерозигот [Дубинин, 1966 (Dubinin, 1966)]. 

Некоторые рецессивные аллели в гомозиготном 

состоянии малоадаптивны или даже сублеталь-

ны; сохраняются в популяциях потому, что в 

гетерозиготах они обеспечивают своим носите-

лям превосходство над гомозиготами по доми-

нантным аллелям того же локуса [Чудов, 2002 

(Chudov, 2002)]. Это подтверждается экспери-

ментами по выживаемости вида Chironomus 

plumosus L., в бескислородных условиях, когда 

гетерозиготные особи pluВ1.2. (St/Bt) проявили 

более высокую устойчивость к аноксии 

[Pedersen, 1984]. 

При сравнении популяций сибирских и 

западноевропейских популяций C. balatonicus 

(Devai, Wuelker, Scholl, 1983) и C. muratensis 

(Ryser, Scholl, Wuelker 1983) было обнаружено 

существенное различие в их кариофондах: по-

следовательность balD1 совсем не встречается 

в Западной Сибири, в Венгрии ей обладают 

84% личинок, тоже касается и последователь-

ности murD1 не отмеченной в сибирских по-

пуляциях в гомозиготе, однако, встречающей-

ся в Швеции у 79% особей [Кикнадзе, Керкис, 

1986 (Kiknadze, Kerkis, 1986)]. Подобное на-

блюдается также у личинок из водоёмов, раз-

делённых всего несколькими километрами. 

При анализе кариотипов C. plumosus из русло-

вой части Рыбинского водохранилища и пру-

дов в п. Борок не было найдено ни одной об-

щей геномной комбинации. Условно эти попу-

ляции разделили на Водохранилищную (ха-

рактерны последовательности pluB1.2. и 

pluB2.2.) и Прудовую (только pluB11) [Шоба-

нов, 1994б (Shobanov, 1994b); Shobanov, 

Bolshakov, 2011)]. Водохранилища, являясь 

искусственными сооружениями, обладают 

большой изменчивостью морфометрических, 

гидрологических, гидрохимических характе-

ристик во времени. При активной сработке в 

зимнее время площадь Рыбинского водохра-

нилища сокращается вдвое, а объём почти на 

70%. Наполнение происходит, в основном, во 

время весеннего половодья, в это время водо-

хранилище заполняется высокоминерализо-

ванной речной водой. В летние месяцы речной 

сток заметно снижается и речные воды опре-

деляются лишь в русловых областях соответ-

ствующих рек [Буторин, 1969 (Butorin. 1969); 

Ривьер, 1986 (River, 1986)]. Поэтому в разных 

областях водохранилища, благодаря вышеопи-

санным процессам, в соответствии с условия-

ми обитания формируются разнообразные 

биотопы, особенно в зонах смешения речных 

вод с водной массой водохранилища. Было 

показано, что в зонах трансформации и сме-

шения различных водных масс – участках с 

повышенной гидродинамической активно-
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стью, где происходит интенсификация физико-

химических и биохимических процессов – на-

блюдается повышение биомассы и численно-

сти гидробионтов [Поддубный, Сухова, 2002 

(Poddubnyy, Suhova, 2002)].  

Поэтому, для изучения влияния микро-

условий на формирование цитогенетической 

структуры популяции хирономид, нами были 

изучены личинки C. plumosus собранные из 

разных районов Рыбинского водохранилища в 

разные периоды времени. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Материалом исследования послужили 

личинки Chironomus plumosus из русловой 

части Рыбинского водохранилища, собранные 

в 2013, 2014 и 2015 гг. Глубина в точках сбора 

составляла от 12 до 16 м, грунт серый ил. Под-

робное описание точек сбора в таблице 1. Рас-

стояние между точками составляло от 25 до 45 

км. Личинок фиксировали в спирт-уксусной 

смеси (раствор Карнуа) – 3 части 96% этанола 

и 1 части ледяной уксусной кислоты. Если 

фиксирующего раствора приходилось менее 

чем 0.5 мл на 1 особь, производили его 2–4-х 

кратную смену в течение первых суток (пока 

он не переставал желтеть в результате вытека-

ния гемолимфы). Далее все манипуляции с 

подготовкой препаратов проводили с исполь-

зованием вольфрамовых игл с электролитиче-

ской заточкой под стереомикроскопом МБС-1. 

Слюнные железы выделяли, поместив личинку 

в чашку Петри с 70% этанолом. Препараты 

политенных хромосом готовили по методу 

С.Ю. Дёмина [Дёмин, 1989 (Dyomin, 1989)]. 

Фотографирование хромосом проводили на 

микроскопе Jenaval с объективом х40 при по-

мощи фотоаппарата Canon PowerShot A720. 

При видовой идентификации по кариотипу 

предпочитали использовать цитофотокарты из 

Атласа “Кариотипы и морфология личинок 

трибы Chironomini” [Кикнадзе и др., 1991 

(Kiknadze et al., 1991)], и картирование по мо-

дернизированной системе Максимовой [Мак-

симова, 1976 (Maksimova, 1976); Шобанов, 

1994а (Shobanov, 1994a)]. Инверсионные вари-

анты хромосомных плеч обозначали по Шоба-

нову [Шобанов, 1994а (Shobanov, 1994a)]. Рас-

чет цитогенетических расстояний проводили 

по Нею [Nei, 1972]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

В результате цитогенетического анализа 

популяции C. plumosus из акватории Рыбин-

ского водохранилища в 2013–2015 гг. была 

проанализирована 151 личинка (табл. 1), обна-

ружено 15 последовательностей дисков хромо-

сом (табл. 2), формирующих 64 геномные 

комбинации (табл. 3).  

Хромосома I (AB). В плече А обнару-

жено 4 последовательности дисков. Последо-

вательность pluА1 (1a-12u. Стандарт) [Кикнад-

зе, Керкис, 1986 (Kiknadze, Kerkis, 1986); Шо-

банов, 1994 а, б (Shobanov, 1994a, b)], обнару-

жена во всех популяциях, частота её встречае-

мости 1.0. Последовательность pluА2 (1a-4j. 

10i-4k. 10j-12u) встречается как в виде гетеро-

зиготы с pluA1, частота встречаемости 0.03–

0.17, так и в виде гомозиготы на одной стан-

ции с частотой 0.17. Последовательность pluА3 

(1a-1d. 8h-10i. 4j-1e. 4k-8g. 10j-12u) встречена 

нами только в виде гетерозиготы с pluА1, час-

тота встречаемости 0.17–0.42. Последователь-

ность pluА4 (1a-3g. 7e-8g. 7d-6c. 9b-10i. 4j-3h. 

8h-9a. 6b-4k. 12l-10j. 12m-12u) встречена в ге-

терозиготе с pluА1 в трех популяциях, частота 

встречаемости 0.08–0.33.  

В плече B обнаружено 2 последователь-

ности. Последовательность pluB1 (12u-25s. 

Стандарт), частота встречаемости 0.0–1.0. 

На большинстве станций доминирует последо-

вательность pluB2 (12u-15f. 23-15g. 23f-25s), 

встречается как в виде гетерозиготы с pluB1, с 

частотой 0.23–0.83, так и в виде гомозиготы с 

частотой 0.0–0.83. 

Хромосома II (CD). В плече С обнару-

жено 2 последовательности дисков. Последо-

вательность pluС1 (14o-25q. Стандарт) доми-

нирует в большинстве популяций, частота 

встречаемости составляет 0.58–1.0. Последова-

тельность pluC2 (14o-16h. 22f-16i. 22g-25q) 

встречается как в гетерозиготе с pluC1, частота 

встречаемости 0.25–0.83, так и в гомозиготном 

состоянии с частотой 0.0–0.42.  

В плече D обнаружено 2 последователь-

ности. Доминирует pluD1 (1a-14o. Стандарт), 

частота ее встречаемости составляет 0.83–1.0. 

Последовательность pluD2 (1a-2i. 7i-2j. 7j-14o) 

встречается в гетерозиготе с pluD1 с частотой 

0.0–0.50, и в гомозиготе, с частотой 0.0–0.17. 

Хромосома III (EF). В плече E обнару-

жено 2 последовательности. Доминирует pluE1 

(1a-11b. Стандарт), частота её встречаемости 

составляет 1.0. Последовательность pluE2 (1a-

2g. 8c-3a. 8d-11b) встречена только в гетерози-

готе, частота встречаемости 0.0–0.50.  
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Таблица. 3. Частоты встречаемости геномных комбинаций в популяциях C. plumosus из Рыбинского водохранилища 

Table. 3. The frequency of genomic combinations in populations of Ch. plumosus in Rybinsk Reservoir 

№ 
п/п 

Станции 
Sample 

Коприно 
Koprino 

Молога 
Mologa 

Средний двор 
Sredniy Dvor 

Брейтово 
Breytovo 

Комбинация 

Combination 

2
1

.0
5

.2
0
1

3
 

1
7

.0
5

.2
0
1

5
 

1
7

.0
9

.2
0
1

5
 

2
1

.0
5

.2
0
1

3
 

0
3

.0
9

.2
0
1

3
 

1
7

.0
9

.2
0
1

5
 

2
1

.0
5

.2
0
1

3
 

1
7

.0
9

.2
0
1

5
 

2
1

.0
5

.2
0
1

3
 

1
5

.1
0

.2
0
1

3
 

0
7

.0
7

.2
0
1

4
 

1
7

.0
5

.2
0
1

5
 

1
8

.0
8

.2
0
1

5
 

1
7

.0
9

.2
0
1

5
 

1 A1.1. B1.1. C1.1. D1.1. E1.1. F1.1.      0.08  0.08       
2 A1.1. B1.1. C1.1. D1.1. E1.2. F1.1.     0.08          
3 A1.1. B1.1. C1.1. D2.2. E1.1. F1.1.         0.08      
4 A1.1. B1.1. C1.2. D1.1. E1.1. F1.1.    0.33       0.09 0.25   
5 A1.1. B1.1. C1.2. D1.1. E1.2. F1.1.         0.08  0.09    
6 A1.1. B1.1. C2.2. D1.1. E1.1. F1.1.        0.08   0.09  0.09  
7 A1.1. B1.2. C1.1. D1.1. E1.1. F1.1.    0.17    0.08  0.08    0.08 
8 A1.1. B1.2. C1.1. D1.1. E1.2. F1.1.  0.08         0.09 0.08   
9 A1.1. B1.2. C1.2. D1.1. E1.1. F1.1.   0.08 0.17 0.08  0.13 0.08 0.08  0.09 0.25 0.09 0.08 
10 A1.1. B1.2. C1.1. D1.2. E1.2. F1.1.      0.08         
11 A1.1. B1.2. C1.2. D1.2. E1.1. F1.1.    0.17   0.13  0.08     0.17 
12 A1.1. B1.2. C1.2. D1.2. E1.2. F1.1.   0.08            
13 A1.1. B1.2. C2.2. D1.1. E1.1. F1.1.         0.08 0.08     
14 A1.1. B1.2. C2.2. D1.1. E1.2. F1.1.        0.08       
15 A1.1. B1.2. C2.2. D1.2. E1.1. F1.1.  0.08             
16 A1.1. B1.2. C2.2. D1.1. E1.2. F1.2.         0.08      
17 A1.1. B2.2. C1.1. D1.1. E1.1. F1.1. 0.17    0.08  0.13   0.17 0.09   0.17 
18 A1.1. B2.2. C1.1. D1.1. E1.2. F1.1.   0.08  0.17   0.08 0.08      
19 A1.1. B2.2. C1.1. D1.2. E1.1. F1.1.  0.08         0.09    
20 A1.1. B2.2. C1.2. D1.1. E1.1. F1.1.  0.17 0.08   0.17 0.13  0.08 0.08 0.09 0.08  0.08 
21 A1.1. B2.2. C1.1. D1.1. E1.2. F1.2.         0.08      
22 A1.1. B2.2. C1.2. D1.1. E1.2. F1.1.   0.08       0.08     
23 A1.1. B2.2. C1.2. D1.2. E1.1. F1.1.  0.08 0.08   0.08       0.09  
24 A1.1. B2.2. C1.2. D1.2. E1.2. F1.1.         0.08      
25 A1.1. B2.2. C1.2. D1.2. E1.2. F1.2.         0.08      
26 A1.1. B2.2. C2.2. D1.1. E1.1. F1.1. 0.17    0.17 0.17 0.13  0.08 0.08     
27 A1.1. B2.2. C2.2. D1.1. E1.2. F1.1.             0.09  
28 A1.2. B1.1. C2.2. D1.1. E1.1. F1.1.             0.09  
29 A1.2. B1.1. C2.2. D1.1. E1.2. F1.1.     0.08          
30 A1.2. B1.2. C1.2. D1.1. E1.1. F1.1.    0.17           
31 A1.2. B2.2. C1.2. D1.1. E1.2. F1.1.   0.08            
32 A1.2. B2.2. C1.2. D1.1. E1.2. F1.2.     0.08          
33 A1.2. B2.2. C2.2. D1.1. E1.1. F1.1.     0.08          
34 A1.2. B2.2. C2.2. D1.1. E1.2. F1.1.             0.09  
35 A1.3. B1.1. C1.1. D1.1. E1.1. F1.1.              0.08 
36 A1.3. B1.1. C1.2. D1.1. E1.1. F1.1.          0.08    0.08 
37 A1.3. B1.1. C1.2. D1.2. E1.1. F1.1.   0.08   0.17  0.08       
38 A1.3. B1.1. C2.2. D1.2. E1.1. F1.1.        0.08       
39 A1.3. B1.2. C1.1. D1.1. E1.2. F1.1.      0.08      0.08   
40 A1.3. B1.2. C1.1. D1.2. E1.1. F1.1.       0.13      0.09  
41 A1.3. B1.2. C1.2. D1.1. E1.1. F1.1.      0.08  0.08     0.09  
42 A1.3. B1.1. C1.2. D1.2. E1.2. F1.2. 0.17              
43 A1.3. B1.2. C1.2. D1.1. E1.2. F1.1.     0.08     0.08  0.08  0.08 
44 A1.3. B1.2. C1.2. D1.2. E1.1. F1.1.            0.08   
45 A1.3. B1.2. C2.2. D1.1. E1.1. F1.1.          0.17     
46 A1.3. B1.2. C2.2. D1.2. E1.1. F1.1.             0.09  
47 A1.3. B1.2. C2.2. D2.2. E1.1. F1.1.           0.09    
48 A1.3. B2.2. C1.1. D1.1. E1.1. F1.1.  0.08   0.08   0.17       
49 A1.3. B2.2. C1.1. D1.1. E1.2. F1.1.  0.08 0.08            
50 A1.3. B2.2. C1.1. D1.2. E1.1. F1.1.            0.08   
51 A1.3. B2.2. C1.2. D1.1. E1.1. F1.1. 0.17  0.15   0.08        0.08 
52 A1.3. B2.2. C1.2. D1.1. E1.2. F1.1.   0.08        0.09   0.08 
53 A1.3. B2.2. C1.2. D1.2. E1.1. F1.1.  0.08         0.09    
54 A1.3. B2.2. C2.2. D1.1. E1.1. F1.1.          0.08   0.09  
55 A1.3. B2.2. C2.2. D1.2. E1.1. F1.1.             0.09  
56 A1.3. B2.2. C2.2. D2.2. E1.2. F1.1.  0.08             
57 A1.4. B1.2. C1.1. D1.2. E1.1. F1.1.   0.08            
58 A1.4. B1.1. C1.2. D1.2. E1.1. F1.1.       0.13        
59 A1.4. B1.2. C1.1. D1.2. E1.1. F1.1.        0.08       
60 A1.4. B1.2. C1.2. D1.1. E1.1. F1.1.       0.13        
61 A1.4. B2.2. C1.1. D1.1. E1.2. F1.1. 0.17              
62 A1.4. B2.2. C1.2. D1.2. E1.2. F1.1. 0.17              
63 A2.2. B2.2. C1.2. D1.1. E1.1. F1.1.  0.08             
64 A2.2. B2.2. C1.1. D1.1. E1.1. F1.1.  0.08             

 

В плече F обнаружено 2 последовательно-

сти. Доминирует последовательность pluF1 (11b-

22m. Стандарт), частота встречаемости 1.0. По-

следовательность pluF2 (11b-13d. 16k-13e. 16-
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22m) встречена в гетерозиготе с pluF1 в двух по-

пуляциях с частотой 0.0–0.25. 

Хромосома IV. Плечо G. Мономорфно. 

Гомологи всегда не спарены. Стандартная по-

следовательность pluG1 (1a-8z). 

Изначально выбранные точки планирова-

лось рассматривать как единую популяцию “Ры-

бинское водохранилище”, т.к. все они распола-

гаются в Главном плeсе водохранилища, как мы 

предполагали изначально, в одинаковых услови-

ях. Расстояние между точками составляло от 21 

до 45 км. Но, ни в одной популяции не были 

встречены сразу все последовательности.  

Тогда как на дендрограмме цитогенетиче-

ских расстояний между отдельными популяция-

ми, рассчитанными с помощью индекса Нэя [Nei, 

1972], наблюдается сложная структура, и выявить 

какую-либо закономерность невозможно. Личин-

ки из одной точки, но собранные в разное время, 

по своей цитогенетической структуре могут отно-

ситься к другим популяциям. Что подтверждает 

существование генетического обмена между ни-

ми, и, позволяет нам анализировать популяцию 

“Рыбинское водохранилище” как единую, а изу-

ченные точки считать субпопуляциями.  

Нами были выделены геномные комбина-

ции, за счёт которых и происходит формирование 

единой популяции “Рыбинское водохранилище”: 

A1.1. B1.2. C1.2. D1.1. E1.1. F1.1., A1.1. B2.2. 

C1.2. D1.1. E1.1. F1.1., A1.1. B2.2. C2.2. D1.1. 

E1.1. F1.1. и A1.1. B2.2. C1.1. D1.1. E1.1. F1.1., 

частота их встречаемости составляет 25.8%. 

Основными хромосомными последова-

тельностями для объединeнной популяции, веро-

ятно, обладающими важной адаптивной функци-

ей, являются последовательности с высокой час-

тотой встречаемости. К таковым относятся pluA1 

и pluA3 – у 98% и 27% особей соответственно. 

Последовательность pluB2, в гомо- и гетерози-

готном состоянии встречена нами у 83%, pluB1 у 

17% особей. Ранее уже неоднократно высказыва-

лось предположение об адаптивной значимости 

последовательности pluB2 для личинок C. 

plumosus, обитающих на большой глубине [Кик-

надзе и др., 1987 (Kiknadze et al., 1987); Петрова, 

1996 (Petrova, 1996); Pedersen, 1984] и русловой 

части Рыбинского водохранилища в частности 

[Шобанов, 1994б (Shobanov, 1994b); Shobanov, 

Bolshakov, 2011]. Относительно высокая частота 

встречаемости pluB1 может быть связана, прежде 

всего, с миграционными процессами с берега в 

весенне-летний период, т.к. личинки с данной 

последовательностью были обнаружены пре-

имущественно в осенний период – 11%, и лишь 

6% в весенний. Элиминация личинок с “неадап-

тированной” последовательностью может проис-

ходить в период метаморфоза, когда малейшие 

отклонения различных факторов от нормы в ок-

ружающей среде приводят к гибели особи. На-

блюдается классическая картина вытеснения не-

адаптивных последовательностей вследствие от-

бора под действием неблагоприятных условий; 

на примере дрозофил показана элиминация не-

адаптивных, искусственно внесенных в природ-

ную популяцию, последовательностей в течение 

одного сезона с 28%, сначала до 17 и в конце на-

блюдений до 9% [Дубинин, 1966 (Dubinin, 

1966)]. Последовательности pluC1 и pluC2 встре-

чаются с частотой у 79 и 72% особей соответст-

венно. Последовательность pluD1 обнаружена у 

98%, и pluD2 у 25% особей. Последовательность 

pluE1 встречена нами у 100% особей, и pluE2 у 

23% особей. Последовательность pluF1 обнару-

жена у 100% особей.  

Таким образом, для обобщённой популя-

ции, характерными являются последовательно-

сти pluA1, pluA3, pluB2, pluC1, pluC2, pluD1, 

pluD2, pluE1 и pluF1. 

Если анализировать каждую изученную 

точку как самостоятельную популяцию, то мож-

но выделить последовательности характерные 

для каждой из них. Так последовательность 

pluA4 обнаружена только на станциях “Молога” 

и “Средний Двор”. Последовательность pluA2 

очень редка, однако, на станциях “Молога” и 

“Коприно” обнаруживается как в гетеро-, так и в 

гомозиготном состоянии, и аномально часто (у 

50% особей) встречена в одном сборе со 

ст. “Брейтово, 18.08.2015” лишь в гетерозигот-

ном состоянии, и через месяц не была обнаруже-

на ни у одной исследованной особи, что может 

свидетельствовать о еe низкой значимости (или 

летальности) в условиях именно данной точки. 

О высокой адаптивной значимости может слу-

жить частота встречаемости последовательности 

pluD2 (25%), и что особенно интересно на стан-

циях “Коприно”, “Молога” и «Брейтово» в ве-

сенний период встречена в гомозиготном со-

стоянии. Последовательность pluE2 обнаружена 

во всех точках только в гетерозиготном состоя-

нии.  

На основании индекса MCP (Main Common 

Palearctic sequences) [Gunderina et al., 1999] попу-

ляции “Молога”, “Средний Двор” и “Брейтово” 

относятся к “BC” типу (стандартные pluB1 и 

pluC1 встречаются менее чем у 50% особей), а 

популяция “Коприно” к “ABC” (стандартные 

pluA1, pluB1 и pluC1 встречаются менее чем у 

50% особей). Это может свидетельствовать о 

том, что данные популяции относятся скорее к 

“центральному” типу, так как очень высока сте-

пень гетерозиготности по всем последовательно-

стям, за исключением плеча G четвeртой хромо-

сомы. Хотя бы одна гетерозигота встречена у 
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86% особей, а количество гетерозигот на особь 

варьирует от 1.4 до 2.2 (табл. 1). Известно, что 

гетерозиготные особи лучше адаптируются к 

резко изменяющимся условиям среды, а гетеро-

зиготные популяции лучше осваивают микроус-

ловия и наиболее эффективно используют все 

доступные ресурсы [Дубинин, 1966 (Dubinin, 

1966); Кикнадзе и др., 1991 (Kiknadze et al., 

1991)]. Вероятно, ответ на вопрос о высоком 

разнообразии геномных комбинаций и появле-

нию последовательностей специфических для 

конкретных точек, следует искать в самом водо-

хранилище. 

Рыбинское водохранилище обладает боль-

шими размерами, и, соответственно, в разных его 

районах могут формироваться различные условия 

обитания для гидробионтов. По распределению 

водных масс в нeм выделяют четыре основных 

плeса, среди которых Волжский, Моложский и 

Шекснинский соответствуют названию питающих 

их рек, и Главный. Воды основных питающих рек 

продолжительное время сохраняют свои физико-

химические характеристики и в водохранилище 

(см. рисунок) [Буторин, 1969 (Butorin, 1969); 

Ривьер, 1986 (River, 1986)].  

Рис. Схема выделения водных масс Рыбинского водохранилища с помощью оптимального цикла (по: Буторин, 

1969). Коприно, Молога, Средний Двор, Брейтово – точки сбора материала. 

Fig. Scheme isolation of water masses in the Rybinsk reservoir using optimum cycle (by: Butorin, 1969). Koprino, Mologa, 

Sredniy Dvor, Breytovo – point of sampling. 

Таким образом, исследуемые нами точ-

ки, в границах Рыбинского водохранилища 

относятся к разным речным системам, что и 

приводит к появлению специфических геном-

ных комбинаций. Кроме того, в области сме-

шения вод р. Сить, обладающей очень высокой 

минерализацией, Мологи и Центральной части 

водохранилища формируется уникальная зона 

гибридизации нескольких видов хирономид. 

В 2010 г. в устье р. Сeбла и в 2015 г. на 

ст. “Брейтово”, расположенными в непосред-

ственной близости друг от друга, нами были 

обнаружены гибриды C. muratensis x C. 

plumosus (1 особь) и C. entis x C. plumosus (2 

особи). При этом во всех случаях у личинок 

были обнаружены последовательности pluB2 и 

pluC2. Вид C. muratensis за всe время исследо-

вания водохранилища в данных точках нами 

обнаружен не был, C. entis встречен однократ-

но в октябре 2010 г. Причиной этого является 
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разная экологическая приуроченность видов: 

C. entis и C. muratensis обитают на мелково-

дьях (1–3 м) и не переносят аноксии [Шоба-

нов, 2001 (Shobanov, 2001)], C. plumosus оби-

тает как на мелководьях, так и на глубинах до 

20 м и способен в течение продолжительного 

периода переносить практически полное от-

сутствие кислорода. В результате этого на-

блюдения мы можем предположить, что дан-

ные последовательности (pluB2 и pluC2) обла-

дают высокой адаптивной значимостью и спо-

собствуют выживанию даже межвидовых гиб-

ридов в изменяющихся условиях русловой 

части Рыбинского водохранилища. 

В Рыбинском водохранилище из-за вы-

сокого разнообразия микроусловий формиру-

ются популяции хирономид, обладающие уни-

кальным набором геномных комбинаций, ко-

торые способны их осваивать. Складывается 

интересная ситуация, когда во всех районах 

водоёма обнаруживается один, но высокопо-

лиморфный вид; обладающий высокой измен-

чивостью, как на цитогенетическом, так и на 

биохимическом уровнях [Bolshakov, Andreeva, 

2012]. Во всех изученных точках обнаружива-

ются общие (высоко адаптивные) последова-

тельности дисков хромосом и их сочетания, 

что указывает на существование между попу-

ляциями генетического обмена, позволяет рас-

сматривать их, как одну единую – “Рыбинское 

водохранилище”. Наряду с этим были выделе-

ны последовательности уникальные для кон-

кретной точки. 

Исследование выполнено при финансовой поддержке Российского фонда фундаментальных исследова-

ний в рамках научного проекта №16-34-00124 мол_а. 
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THE ROLE OF MICROHABITAT CONDITIONS IN FORMATION OF CYTOGENETIC 

STRUCTURE OF POPULATION CHIRONOMUS PLUMOSUS FROM RYBINSK RESERVOIR 

V. V. Bolshakov, N. A. Shobanov 
Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences 

152742 Borok, Russia, e-mail: victorb@ibiw.yaroslavl.ru 

The role of microhabitat conditions in different areas of Rybinsk Reservoir in formation of cytogenetic structure in 

population of Chironomus plumosus is analyzed. The basic sequences of the polytene chromosomes bands and their 

combinations specific for all samples were found, on the basis of this date “Rybinsk reservoir” populations was as-

signed. At that time, for all of the studied points specific sequences were found. This may be associated with the fea-

tures of hydro chemical and hydrological regimes of reservoir and it inflows. Due to the high diversity of genomic 

combinations population "Rybinsk reservoir" refers to the central type. 

Keywords: chironomid, chromosomes, adaptations, Сhironomus plumosus 
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ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ ЧЕТЫРЕХ МОРФОЛОГИЧЕСКИХ ГРУПП 

MYTILUS GALLOPROVINCIALIS LAM. (MYTILIDAE: MOLLUSCA) ИЗ ЧЕРНОГО 

МОРЯ 

А. Д. Куликова, А. А. Солдатов  
Институт морских биологических исследований им. А.О. Ковалевского РАН 

29011 г. Севастополь, пр-т Нахимова 2, e-mail: qulikova@gmail.com, alekssoldatov@yandex.ru 

Исследованы генетические характеристики 4-х цветовых групп двустворчатого моллюска Mytilus 

galloprovincilais (черная, переходная, темно- и светло-коричневая группы), идентифицированных мето-

дом компьютерной обработки фотографий. При помощи RAPD анализа было показано, что черномор-

ской популяции мидии свойственно высокое генетическое разнообразие. Установлено наличие генетиче-

ской обособленности моллюсков со светло-коричневой окраской раковины, что, по-видимому, обуслов-

лено наличием экологической изоляции между скальной и иловой формами мидии. 

Ключевые слова: Mytilus galloprovincilais, цветовой полиморфизм, генетическое разнообразие, RAPD, 

Черное море. 

ВВЕДЕНИЕ 

Морской двустворчатый моллюск 

Mytilus galloprovincialis Lam., или мидия, явля-

ется массовым видом в умеренных климатиче-

ских зонах обоих полушарий [Hilbish et al., 

2000]. Он формирует свои поселения на раз-

личных биотопах (прибрежные конструкции, 

скальные субстраты, донные иловые отложе-

ния). Такой обширный ареал вида обеспечива-

ется его пластичностью, в основе которого 

должно лежать генетическое разнообразие. 

Среди особей существенно варьируют форма и 

цвет створок [Жуковская, Кодолова, 2002 

(Zhukovskaya, Kodolova, 2002)]. Исследования 

изоферментных спектров [Grant, Cherry, 1985; 

Quesada et al., 1995] и молекулярно-

генетические работы [Ma et al., 2000; Diz, 

Presa, 2008] так же говорят о значительном 

внутривидовом разнообразие мидии.  

Mytilus galloprovincialis вместе с другими 

представителями рода Mytilus формирует об-

ширные гибридные зоны [Väinölä, Hvilsom, 

1991]. Такие гибриды способны к размножению, 

и к бэк-кросс скрещиванию [Suchanek et al., 

1997], повышая, таким образом, уровень генети-

ческого разнообразия родительских видов.  

Популяция M. galloprovincialis в Черном 

море неоднородна. Говорят о существовании 

двух экологических групп, приуроченных к 

местам обитания: скальной и иловой соответ-

ственно. В донных популяциях количественно 

преобладают моллюски с коричневой окраской 

створок, на прибрежных субстратах выше час-

тота встречаемости мидий черно-фиолетового 

цвета [Казанкова, 2008 (Kazankova, 2008)]. По-

казан наследственный характер признака окра-

ски раковины у мидии, при чем коричневый 

цвет доминирует над черным [Stolbova et al., 

1996]. Существует мнение, что цвет раковины 

является побочным проявлениям функцио-

нального гена или ряда генов [Иванов, Була-

тов, 1989 (Ivanov, Bulatov, 1989)]. Это предпо-

ложение получило подтверждение в работах, 

демонстрирующих наличие функциональных 

различий между мидиями с различной окра-

ской раковины [Щербань, 2000; Александрова 

и др., 2001 (Tsherban, 2000; Alexsandrova et al., 

2001); Kulikova et al., 2015]. Описанные выше 

особенности моллюсков, обладающих разным 

цветом створок, позволяют предположить на-

личие генетической неоднородности между 

ними. 

На настоящий момент, исследования ге-

нетической структуры черноморской популя-

ции мидии выполнены только на уровне бел-

ковых продуктов генов [Stolbova, Ladygina, 

1994]. Анализ с использованием молекулярно-

генетических методов не проводили. Этим ас-

пектам проблемы и посвящена настоящая ра-

бота.  

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 

Объектом исследований послужили по-

ловозрелые особи моллюска M. gаllo-

provincialis (семейство Mytilidae) с различным 

характером пигментации створок. Длина рако-

вины составляла 42–75 мм. Животных собира-

ли разово с коллекторных установок мидийно-

го хозяйства ООО "Яхонт ЛТД", расположен-

ных в б. Кацивели (крымское побережье Чер-

ного моря) в 2010 г.  

Моллюски были разделены на четыре 

цветовые группы (черную, переходную, темно- 

и светло-коричневую) по признаку окраски 

створок. Разделение осуществлялось методом 

компьютерной обработки фотографий, разрабо-
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танной ранее [Куликова, 2012 (Kulikova, 2012)]. 

Особи, использованные в эксперименте, были 

условно обозначены как Черная 1–8, Переход-
ная 1–8, Темно-коричневая 1–13 и Светло-

коричневая 1–9. 

ДНК выделяли по стандартной методике 
с использованием набора реактивов AmpliSens 

(Москва). Для выделения использовалась мы-

шечная ткань ноги и аддукторов. ДНК ампли-

фицировалось в присутствии пяти олигонук-
леотидных праймеров (название и нуклеотид-

ная последовательность указаны в табл.1). 

Общая температурная схема для ПЦР состояла 

из: предварительной денатурации (93°, 3 мин.), 
35 последовательных циклов амплификации, и 

финальной элонгации (72°, 6 мин.). Каждый из 

повторяющихся циклов имел следующий вид: 
денатурация (93°, 45 сек.), отжиг (температура 

варьировала в зависимости от используемого 

праймера, 45 сек., табл. 1) и элонгация (72°, 

1 мин.). 

Таблица 1. Характеристики праймеров, использованных при амплификации 

Table 1. Characteristics of primers used for amplification 

Праймер 

Primer  

Нуклеотидная последовательность  

Nucleotide sequence 
C-G,% 

t отжига,oС  

Annealing t, °C 

olig 10 TGTCCACCAG 60 36 

olig 17 AGGCCGCTTA 60 32 

olig 31 AGGCGTGCAA 60 32 

olig 42 GGGATATCGC 60 32 
olig43 CATGCAAGAC 50 30 

 
Амплифицированную ДНК разделяли 

методом горизонатльного электрофореза в 
агарозном геле. Окрашивание проводили рас-

твором бромистого этидия, детекцию нарабо-

танных фрагментов осуществляли в ультрофи-
олетовом свете. Полученные электрофоре-

граммы фотографировали и обрабатывали в 

специализированной программе TotalLab 

TL120 v2008. Каждый RAPD фрагмент рас-
сматривается как отдельный локус. Количе-

ство обнаруженных локусов посчитали доста-

точным для расчета генетических дистанций 
[Kalinowski, 2002]. Учитывались все полосы, 

дающие четкие пики при анализе электрофо-

реграммы в TotalLab. При статистической об-

работке использовали все результаты, полу-
ченные при амплификации олигонуклеотид-

ных праймеров. 

Для каждой цветовой группы определя-
ли число проявивших себя локусов, а также 

долю полиморфных локусов [Nei, 1987]. Локус 

считали мономорфным, если частота одного из 
его аллелей превышала уровень 0.95. Частоту 

аллелей рассчитывали исходя из уравнения 

Харди-Вайнберга. Аналогично устанавливали 

долю полиморфных локусов для выборки в 

целом и индивидуально для каждого праймера. 
Расчет основных генетических парамет-

ров проводили с помощью программного 

обеспечения PopGene32 (1.32). Для каждого 
локуса определяли частоты аллелей (p, q) на 

основании которых рассчитывали среднюю 

ожидаемую гетерозиготность (H) (Nei, 1987), 

информационный индекс Шеннона-Уивера (I) 
[Lewontin, 1972]. Рассматривали, как целую 

выборку, так и каждую из цветовых групп по 

отдельности. Генетические расстояния между 
четырьмя цветовыми группами так же рассчи-

тывали при помощи PopGene32. Для оценки 

степени совпадения/различия использовали 

оригинальную модель Нея (Nei, 1972). 
Расчет генетических расстояний между 

отдельными особями проводили в программе 

MVSP (версия 3.22, Kovach Computing Services). 
Схожесть особей (S) оценивали, используя ко-

эффициент простого совпадения. Деревья строи-

ли методом средней связи (UPGMA). 
Уровень генетической подразделенности 

между цветовыми группами оценивали при 

помощи индекса фиксации Fst в интерпретации 

Нея [Nei, Chesser, 1983].  

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

В результате амплификации ДНК мидии 

в присутствии пяти олигонуклеотидных прай-
меров было обнаружено 99 фрагментов 

(табл. 2), 75 из которых носили полиморфный 

характер (P = 0.95). Длина фрагментов варьи-
ровала в пределах 116–1500 п.н. Число локу-

сов, наработанных с использованием каждого 

из праймеров, было значительно. Наибольшее 

количество локусов было показано при ам-
плификации ДНК в присутствии праймера olig 

42 (25 фрагментов), наименьшее – olig 17 (16 

фрагментов). При использовании праймеров 
olig 10, olig 31, olig 43 число обнаруженных 
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фрагментов составило 17, 23 и 18 соответ-

ственно.  

Особый интерес представляю собой 
данные, полученные при амплификации в при-

сутствии olig 43. Указанный праймер успешно 

инициировал реакцию амплификации ДНК 
большинства мидий светло-коричневой груп-

пы, но не давал наработанных фрагментов с 

ДНК мидий других групп. Исключения соста-

вили особи Черная 4, Переходная 1 и 2, Темно-
коричневая 7 и 8 для которых были обнаруже-

ны соответствующие фрагменты, а также осо-

би Светло-коричневая 5, 7 и 8, которые в рам-

ках своей группы не вступали в реакцию ам-

плификации с olig 43. Такая избирательность 
отжига была показана в нескольких повторно-

стях. Основываясь на данных, о наличии от-

сутствии фрагмента, были рассчитаны генети-
ческие характеристики как для четырех цвето-

вых групп, так и для выборки в целом 

(табл. 3). Полученные данные указывают на 

высокий уровень генетического разнообразия 
в черноморской популяции M. gаllo-

provincialis. 

Таблица 2. Общая характеристика RAPD-фрагментов 

Table 2. Total characteristics of the RAPD fragments 

Праймер  
Primer 

Кол-во локусов  

Number of loci 

Длины ампликонов, п.н.  

Length of amplicons, p.n. 
P95 

olig 10 17 160–1180 0.82 
olig 17 16 116–1346 0.56 

olig 31 23 148–1034 0.91 

olig 42 25 187–1500 0.72 

olig43 18 231–1241 0.72 

Таблица 3. Основные показатели генетического полиморфизма для черноморской мидии 

Table 3. The main indicators of genetic polymorphism for the Black Sea mussels 

Группа 

Group 
N Np P95 H I S 

Черная (Black) 71 70 0.71 0.20 0.31 0.72 

Переходная (Transitional) 73 72 0.73 0.22 0.34 0.69 

Темно-коричневая (Dark brown) 81 58 0.59 0.21 0.33 0.71 

Светло-коричневая (Light brown) 82 77 0.78 0.21 0.34 0.69 

Общее (Total) 99 75 0.76 0.23 0.37 0.69 
  

Основные генетические характеристики 

между четырьмя цветовыми группами были 

распределены равномерно. Более низкое зна-
чение доли полиморфных локусов показано 

для мидий с темно-коричневой окраской ство-

рок. Для M. galloprovincialis черной группы 

значения средней ожидаемой гетерозиготности 
и информационный индекс Шеннона-Уивера 

были ниже, чем для других цветовых групп.  

Используя расчетные данные ожидаемой 
гетерозиготности, определили индекс фикса-

ции Fst. Обычно этот показатель рекомендуется 

к использованию с маркерами кодоминантного 

типа, однако в ряде статей показана возмож-
ность его использования и при анализе RAPD 

[Nadler et al., 1995; Jiménez et al., 2002; 

Mukherjee et al., 2013]. Индекс фиксации со-
ставил 0.1. Это означает, что 10% всей генети-

ческой изменчивости приходится на межгруп-

повые различия, что свидетельствует об уме-

ренной генетической подразделенности чер-

номорской популяции. 

При построении дерева, все исследован-
ные особи разделились на два кластера 

(рис. 1). В один кластер попали преимуще-

ственно мидии светло-коричневой группы и 

особи, для которых успешно протекала ам-
плификация в присутствии праймера olig 43. 

Второй кластер был представлен мидиями 

всех четырех цветовых групп, в том числе сю-
да входил ряд M. galloprovincialis со светло-

коричневой окраской (особи 1, 5, 7 и 8).  

Такой характер кластеризации позволяет 

предположить генетическую обособленность 
светло-коричневой мидии. Для подтверждения 

данного предположения были рассчитаны ге-

нетические расстояния между четырьмя мор-
фологическими группами. На соответствую-

щем дереве светло-коричневая группа форми-

рует отдельную ветвь (рис. 2). 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Известно, что морские виды обладают 

большим генетическим разнообразием, чем 

пресноводные и, в особенности, наземные ор-

ганизмы [Feral, 2002]. В случае M. gallo-

provincialis высокий уровень полиморфизма 

обусловлен еще и особенностями биологии 
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вида. У мидии взрослые особи ведут прикреп-

ленный образ жизни, в то время как на личи-

ночной стадии они подвижны, и активно раз-
носятся течениями. Дистанция распростране-

ния личинок при этом может достигать 10-

50 км [McQuaid, Phillips, 2000; Gilg, Hilbish, 
2003]. По-видимому, распределение M. gallo-

provincialis по всему бассейну Черного моря 

на личиночной стадии обеспечивает высокий 

уровень генетического разнообразия, наблю-

даемого в рамках изучаемой популяции. Вы-

сокие значения полиморфизма были получены 
также для средиземноморской популяции ми-

дии [Diz, Presa, 2008], и других видов дву-

створчатых моллюсков, имеющих аналогич-
ную стратегию расселения [Holmes, Witbaard, 

2003; Apte et al., 2003]. 

Рис. 1. Степень схожести особей M. galloprovincialis с различной окраской створок. 

Fig. 1. The degree of similarity of individuals of M. galloprovincialis with different colored shells. 

Рис. 2. Генетическое расстояние между четырьмя цветовыми группами M. galloprovincialis. 

Fig. 2. The genetic distance between the four color groups of M. galloprovincialis. 

Принято считать, что для прикреплен-
ных морских видов, имеющих длительную ли-

чиночную стадию, должно быть свойственно 

высокое значение внутрипопуляционной из-
менчивости по сравнению с межпопуляцион-

ной изменчивостью [Feral, 2002]. Это под-

тверждается, в настоящей работе, при сравне-
нии генетических характеристик четырех цве-

товых групп, которые существенно не разли-

чались. Однако при построении деревьев, как 
для отдельных особей, так и для выделенных 

групп, светло коричневые мидии были 

обособлены. Рассчитанный индекс фиксации 
так же свидетельствовал о наличии умеренной 

генетической внутрипопуляционной подразде-

ленности. 
Шанс наличия географической изоляции 

существенно снижается для видов, которым 
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характерен широкий диапазон расселения на 

личиночной стадии [Palumbi, 1994]. При этом 

на практике для морских организмов показано 
наличие генетической неоднородности, кото-

рая часто распространяется по градиенту эко-

логических факторов (соленость, температура, 
содержание кислорода и т.д.). Считается, что 

такая подразделенность может формироваться 

под воздействием отбора, обусловленного 

спецификой местообитания [Feral, 2002; Zardi 
et al., 2007]. Эта позиция получила подтвер-

ждение и в рамках рода Mytilus, не смотря на 

возможность широкого расселения и наличия 
межвидовой гибридизации, виды комплекса 

голубой мидии (M. edulis, M. trossilus, 

M. galloprovincialis) в значительной степени 

разняться между собой генетически [Koehn, 
1991; McDonald et al., 1991]. При этом приспо-

собленность видов к локальным условиям сре-

ды определяет ареалы их обитания [Suchanek 
et al., 1997; Fields et al., 2006]. Как упомина-

лось ранее, в Черном море выделяют несколь-

ко экологических групп M. galloprovincialis: 
скальную и иловую. Первая массово встреча-

ется на твердых субстратах в верхнем горизон-

те (до 10 м), последняя формирует массовые 

поселения на глубине 20–50 м и характеризу-
ется преобладанием мидий со светлой окрас-

кой створок [Заика и др., 1990 (Zaika et al., 

1990)]. С увеличением глубины значительно 
изменяются гидрохимические условия воды: 

снижается средне годичная температура (7–

9°С), начиная с 50 м, резко падает содержание 

кислорода (с 7–8 до 5 мл/л), увеличивается со-
леность. Различия условий среды в местах 

обитания моллюска могут стимулировать воз-

никновение экологической изоляции между 
группами. Данные о нересте мидии показыва-

ют, что для скальной и иловой формы пик ге-

неративной активности приходится на разные 

месяцы (скальная – весна, осень; иловая – ко-
нец весны, лето), что непосредственно связано 

с динамикой температурного режима в соот-

ветствующих местах обитания [Ревков, Шаля-
пин, 1999; Ревков, 2000 (Revkov, Shalyapin, 

1999; Revkov, 2000)]. Далее личинки могут 

свободно перемещаться в толще воды, однако 

большая их часть остается на тех же глубинах, 
на которых прошел массовый нерест [Казан-

кова, Немировский, 2003 (Kazankova, Nemi-

rovsky, 2003)], формируя новые поселения. 
Обособленность мидий со светло коричневой 

окраской раковины может быть объяснено 

тем, что данная цветовая группа, количествен-
но преобладая в донных поселениях, сильнее 

подвержена отбору, направленному на соот-

ветствие жизненных функций моллюска усло-

виям среды обитания. Закреплению различий 
способствует экологическая изоляция, обу-

словленная разнесенными во времени пиками 

нереста у скальной и иловой формы моллюска. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

В результате RAPD анализа установлено, 
что для черноморской популяции характерен 

высокий уровень генетического разнообразия. 

Это соответствует данным, показанным для 

других морских двустворок, и объясняется 
особенностями биологии вида. При сравнении 

четырех цветовых групп M. galloprovincialis 

была обнаружена генетическая обособлен-
ность мидии со светло-коричневой окраской 

раковины. Подразделенность внутри черно-

морской популяции, по-видимому, формиру-

ется вследствие экологической изоляции 
скальной и иловой мидии.  
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GENETIC CHARACTERISTICS OF THE FOUR MORPHOLOGICAL GROUPS OF MYTILUS 

GALLOPROVINCIALIS LAM. (MYTILIDAE: MOLLUSCA) FROM THE BLACK SEA 

A. D. Kulikova, A. A. Soldatov  
A.O. Kovalevsky Institute of Marine Biological Studies RAS 

29011 Sevastopol, Ave Nakhimov 2, e-mail: qulikova@gmail.com, alekssoldatov@yandex.ru 

Investigated the genetic characteristics of the 4 color groups of the bivalve mollusk Mytilus galloprovincilais (black, 

transitional, dark and light brown groups) identified by a method of computer processing photos. Using RAPD analysis, 

it was shown that the black sea populations of mussels are characterized by high genetic diversity. The presence of ge-

netic isolation of clams with a light brown coloration that appears to be due to the presence of environmental isolation 

between the rocky and silt forms the mussels. 

Keywords: Mytilus galloprovincilais, color polymorphism, genetic diversity, RAPD, Black sea 
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ОСОБЕННОСТИ СИСТЕМЫ РАЗМНОЖЕНИЯ ОТДАЛЕННЫХ ГИБРИДОВ 

КАРПОВЫХ РЫБ 

Ю. В. Слынько, Е. Е. Слынько  
Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН, 

152742, п. Борок, Ярославской области, Некоузского района, e-mail: syv@ibiw.yaroslavl.ru 

Впервые осуществлены масштабные анализирующие скрещивания самцов лабораторно полученных 

реципрокных гибридов F1 плотвы, леща и синца. Получены и выращены генерации бэккроссов. Проведен 

детальный морфологический, генетико-биохимический и цитогенетический анализ по обширному 

комплексу признаков гибридов F1 и BC. Обнаружены ранее не известные эффекты наследования генов, 

гаметической сегрегации гаплоидных геномов и поликлональности потомства гибридов. На примере 

гибридов плотвы, леща и синца описана и экспериментально подтверждена принципиально новая 

система размножения – проапомиксис. Предполагается, что она присуща всей категории отдаленных 

гибридов "от случая к случаю". 

Ключевые слова: карповые рыбы, гибриды, система размножения, скрещивания, эффекты 

наследования, изменчивость количественных и качественных признаков.  

ВВЕДЕНИЕ 

Межвидовая гибридизация нередко оп-

ределяется, как наиболее существенный и ре-

альный фактор эволюции, наряду с воздейст-

вием мутаций, гомогенизации и отбора [Robles 

еt al., 2005]. У межвидовых гибридов в первом 

поколении наблюдаются весьма существенные 

отклонения от закономерного менделеевского 

наследования, в том числе, последовательно-

стей рДНК. Эти отклонения связывались 

большинством авторов с нарушением меха-

низмов согласованной эволюции [Челомина и 

др., 2008 (Chelomina et al.); Skalska et al., 2003]. 

При анализе изменчивости количественных 

признаков в комплексе скрещиваний "Плотва-

Лещ" в генерациях родительских видов и их 

реципрокных гибридов первого поколения бы-

ла сходна. Ни в одном случае не выявлено 

достоверных различий в коэффициентах ва-

риации: ни между разными генерациями на 

внутривидовом уровне, ни между родитель-

скими видами, ни между генерациями гибри-

дов первого поколения, в том числе между ре-

ципрокными вариантами, ни между родитель-

скими видами и гибридами (рис. 1, табл. 1). 

В дискретных группах возвратных гибридов 

данного комплекса скрещиваний, напротив, 

отмечалось значительное снижение изменчи-

вости по подавляющему большинству количе-

ственных признаков. По числу ветвистых лу-

чей, всем пластическим признакам, количеству 

отверстий в frontale и dentale изменчивость в 

той или иной степени снижалась практически 

во всех дискретных группах восстановленных 

видов и восстановленных гибридов F1. По ко-

личеству позвонков и отверстий в nasale сни-

жение изменчивости было незначительным 

или отсутствовало в некоторых отдельных 

группах восстановленных видов или восста-

новленных гибридов F1, как правило, в срав-

нении с наименее изменчивой по этим призна-

кам плотвой. Для триплоидов, порядка поло-

вины всех проанализированных признаков ха-

рактеризовались уровнями изменчивости, со-

поставимыми с родительскими видами и гиб-

ридами первого поколения. Тем не менее, в 

целом имело место достоверное снижение 

суммарной морфологической изменчивости 

количественных признаков практически во 

всех группах бэккроссов (рис. 1, табл. 1).  

В наибольшей степени изменчивость 

понижалась в диплоидных группах восстанов-

ленных родительских видов, более, чем на 

50% в сравнении с родительскими видами и F1. 

В диплоидных группах восстановленных F1 

изменчивость в среднем понижалась более, 

чем на 30%, а в группах триплоидов суммар-

ная морфологическая изменчивость снижалась 

на 20–30%. Триплоиды, таким образом, обла-

дали наибольшем уровнем изменчивости сре-

ди всех групп бэккроссов. В ряде случаев, их 

изменчивость достоверно превышала измен-

чивость в других группах возвратных гибри-

дов, или достоверно не отличалась от некото-

рых генераций родительских видов и гибридов 

первого поколения. Тем не менее, триплоиды 

по уровню изменчивости в основном значимо 

уступали родительским видам и гибридам 

первого поколения и даже в тех случаях, когда 

различия были недостоверны, изменчивость 

по-прежнему была более низкой. В комплексе 

скрещиваний "Плотва-Синец" наблюдалась 

почти аналогичная ситуация (табл. 2, рис. 2). 

Уровни изменчивости в генерациях сибсов 

родительских видов и гибридов первого поко-

ления были сходны и не имели достоверных 

различий. Исключение составила только гене-
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рация СхП 1993 г., уровень изменчивости ко-

личественных признаков, в которой значимо 

превышал изменчивость во всех других гене-
рациях. Во всех дискретных генерациях бэк-

кроссов отмечено в основном значимое сни-

жение изменчивости по сравнению с роди-
тельскими видами и гибридами первого поко-

ления. Также, как и в комплексе скрещиваний 

"Плотва-Лещ", наиболее низкой изменчиво-

стью характеризовалась дискретная группа 
восстановленного вида ("плотва"), в среднем 

на 40–50% ниже, чем у родительских видов и 

гибридов первого поколения (без учета гене-
рации СхП 1993 г.). 

 

Рис. 1. Морфологическая изменчивость в выборках 

генераций плотвы, леща и их гибридов. CV, % – 

средний коэффициент вариации по сумме 11 счет-

ных и 6 пластических признаков. 1, 2 – генерации 

плотвы 1990 и 1993 гг.; 3, 4 – генерации леща 1986 

и 1989 гг.; гибриды первого поколения: 5, 6 – Лещ 

х Плотва 1989 и 1994 гг.; 7, 8 – Плотва х Лещ 1990 

и 1993 гг.; бэккроссы: восстановленные гибриды в 

генерациях: 9 – Лещ х Лещ-Плотва, 1997 г., 10 – 

Лещ х Плотва-Лещ, 1996 г., 11 – Лещ х Лещ-

Плотва, 1998 г.; восстановленный лещ в генераци-

ях: 12 – Лещ х Плотва-Лещ, 1996 г., 13 – Лещ х 
Лещ-Плотва, 1997 г., 14 – Лещ х Лещ-Плотва, 

1998 г.; 15 – восстановленная плотва в генерации 

Плотва х Плотва-Лещ, 1996 г.; триплоидные гибри-

ды в генерациях: 16 – Плотва х Плотва-Лещ, 

1996 г., 17 – Лещ х Лещ-Плотва, 1997 г. 

Fig. 1. Morphological variability in the samples of 

generations of roach, bream and hybrids. CV,% – the 

average coefficient of variation of the sum of 11, 

counting and 6 plastic signs. 1, 2 – generation of roach 

in 1990 and 1993; 3, 4 – generation of bream in 1986 

and 1989; the first generation of hybrids: 5, 6 – Bream 
x Roach 1989 and 1994; 7, 8 – Bream x Roach 1990 

and 1993; backcrosses: the restored hybrids in genera-

tions: 9 –  Bream x Bream-Roach, 1997, 10 – Bream x 

Roach-Bream, 1996, 11 – Bream x Bream-Roach, 

1998; restored bream in the generation of 12: Bream x 

Roach-Bream, 1996, 13 – Bream x Bream-Roach, 

1997, 14 – Bream x Bream-Roach, 1998; 15 – restored 

of roach in the generation of Roach x Roach-Bream, 

1996; triploid hybrids in the generations: 16 – Roach x 

Roach-Bream, 1996, 17 – Bream x Bream-Roach, 

1997. 

У триплоидов уровень изменчивости 

был несколько выше, чем у восстановленной 

"плотвы" и в среднем на 20–30% ниже, чем у 
родительских видов и гибридов F1. В основном 

снижение изменчивости было достоверным, 

хотя в сравнении с отдельными генерациями 
(Синец 1993 г. и ПхС 1993 г.) снижение оказа-

лось незначимым. Подобно возвратным ги-

бридам системы скрещиваний "Плотва-Лещ" 

достоверность различий по разным признакам 
варьировала, по некоторым признакам разли-

чия оказывались недостоверными, однако эти 

колебания изменчивости по признакам носили 
случайный характер – отсутствие повторяемо-

сти по генерациям и по категориям признаков. 

Можно констатировать, что наблюдаемое зна-

чимое снижение уровней изменчивости коли-
чественных признаков в дискретных группах 

бэккроссов обоих комплексов скрещиваний 

является закономерным процессом. Как пра-
вило, при скрещивании сортов, линий и близ-

кородственных видов для бэккроссов и F2 ха-

рактерно, скорее, не значимое понижение ко-
личественной изменчивости, а ее повышение, 

что является следствием рекомбинационных 

процессов [Рокицкий, 1978 (Rokitsky,1978); 

Жученко, Король, 1985 (Zhuchenko, Korol', 
1985); Мазер, Джинкс, 1985 (Mather, Jinks, 

1985)]. Достоверным падением количествен-

ной изменчивости в поколениях post-F1 харак-
теризуются только полуклоны и клоны у од-

нополых видов гибридного происхождения, 

что рассматривается в качестве надежного 
подтверждения клонального типа наследова-

ния, в частности, при однополом размножении 

у межвидовых гибридов Poeciliopsis 

[Vrijenhoek, 1984, 1994]. 
Анализ аллозимной изменчивости про-

водили по полиморфным для обоих видов ло-

кусам, кодирующим ферменты клеток мышеч-
ных тканей – пероксидаза (Pxd), лактатдегид-

рогеназа (Ldh) и аспартатаминотрансфераза 

(Aat) (рис. 3). По локусам Pxd и Аat плотва и 

лещ сходны по одному аллелю и различаются 
по трем, по локусам Ldh они сходны по одно-

му аллелю и различны по двум. Следователь-

но, хотя бы часть из образующихся при гибри-
дизации фенотипов является специфичной для 

гибридов. В принципе, в условиях полностью 

контролируемого эксперимента по проведе-
нию индивидуального скрещивания, описание 

генотипов получаемых вариантов не составля-

ет сложности даже в условиях взаимодействия 

сходных аллелей скрещиваемых видов. Анализ 
производителей родительских особей и их 

потомства первого поколения показал, что у 

гибридов формируются фенотипы, полностью 
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соответствующие ожидаемым вариантам ис-

ходя из аллельных вариантов родительских 

особей и закономерностей кодоминантного 
наследования мономерных (PXD), димерных 

(AAT) и тетрамерных (LDH) изоферментов. 

Представленность генотипов в случае полива-
риантных картин была приблизительно равно-

вероятной (табл. 3). Именно из этих генераций 

гибридов первого поколения отбирались сам-

цы для проведения возвратных скрещиваний. 
Электрофоретические варианты рассматрива-

емых полиморфных локусов, формирующиеся 

у особей бэккроссов прежде всего подтверди-
ли дискретный характер потомства (табл. 4). 

 

Таблица 1. Оценка достоверности различий коэффициента вариации количественных признаков в генерациях 

леща, плотвы, гибридов первого поколения и дискретных групп бэккроссов 

Table 1. An assessment of the difference significance in variability of quantitative and qualitative characteristics in the 

generation of bream, roach, F1 hybrids and discrete groups of backcrosses 

 L1 L2 P1 P2 PXL1 PXL2 LXP1 LXP2 F97 F6 F8 L96 L97 L98 P96 T96 

L2 0.2                

P1 0.2 0.4               
P2 0.8 0.8 0.5              

PXL1 1.2 1.1 1.2 1.3             

PXL2 1.5 1.6 1.6 1.6 0.7            

LXP1 1.0 1.3 0.4 0.0 2.0 2.0           

LXP2 0.0 0.2 0.3 0.5 1.5 1.6 1.0          

F97 7.3 6.8 5.3 5.1 5.1 4.6 4.9 5.3         

F96 6.4 5.7 4.4 4.9 5.1 5.3 4.0 5.0 0.1        

F98 4.9 5.0 4.9 4.2 4.7 4.5 3.9 4.7 1.1 0.9       

L96 4.6 4.6 4.0 3.6 5.2 4.7 4.0 4.8 1.8 1.7 0.9      

L97 4.0 4.1 4.2 4.0 4.5 4.6 3.7 3.9 1.9 1.9 1.1 0.6     

L98 5.0 5.0 4.4 4.1 4.6 4.6 3.7 4.2 1.0 1.0 .1 .8 1.1    

P96 4.7 5.3 5.9 4.5 4.5 4.4 3.6 4.6 0.3 0.1 1.8 1.6 1.8 1.4   
T96 2.3 2.3 2.9 2.5 2.7 2.9 1.8 2.2 0.9 0.9 1.7 1.6 2.3 1.5 0.9  

T97 4.3 3.5 2.2 2.1 4.2 3.8 3.0 3.1 2.3 1.9 2.1 3.5 2.9 1.8 1.4 0.4 
 

Таблица 2. Оценка достоверности различий коэффициента вариации количественных признаков в генерациях 
синца, плотвы, гибридов первого поколения и дискретных группах бэккроссов 

Table 2. An assessment of the difference significance in variability of quantitative and qualitative characteristics in the 

generation of blue bream, roach, F1 hybrids and discrete groups of backcrosses 

 S1 S2 P1 P2 PXS1 PXS2 SXP1 SXP2 P96 T94 T96 

S2 0.6           

P1 0.2 0.1          

P2 0.6 0.4 0.5         

PXS1 0.6 0.9 0.6 0.9        

PXS2 1.0 1.3 0.9 1.2 0.4       

SXP1 2.1 2.6 2.1 2.0 1.5 1.6      

SXP2 2.3 2.5 2.4 2.5 2.4 2.2 1.5     

P96 2.8 2.7 3.4 3.3 2.6 2.8 3.3 3.4    

T94 2.5 2.4 2.4 1.9 2.2 3.0 3.9 3.5 1.9   
T96 2.7 2.9 2.7 1.9 2.2 2.8 4.7 3.7 1.4 0.8  

TS96 2.4 2.1 2.0 1.7 2.3 2.8 4.0 4.1 1.1 0.8 0.3 
 

Все особи, определенные, как диплоид-

ные восстановленные родительские виды име-

ли спектры, представленные только аллелями 
родительских видов; все особи, описанные как 

диплоидные гибриды типа F1, имели соответ-

ствующие спектры, присущие гибридам пер-
вого поколения, а все особи, отнесенные к 

классу триплоидных, характеризовались соот-

ветствующими гибридными спектрами. В слу-
чае контаминации полностью различных алле-

лей электрофоретический спектр содержал 

новообразования, которые никогда не отмеча-

лись ни у родительских особей, ни у гибридов 

первого поколения, и не могли бы определять-

ся четвертичной структурой соответствующе-
го изофермента в диплоидном состоянии: ге-

нотипы a/c/d по локусу Pxd (6-ти полосочный 

спектр) и a/c/d по локусу Аat (5-ти полосочный 
спектр) в классе триплоидов генерации ЛхЛ-П, 

1997 г. (рис. 4). Характер этих спектров по ко-

личеству и распределению полос полностью 
соответствовал принципам конформационных 

взаимодействий п-п цепей при формировании 

четвертичной структуры. Подобная картина 
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могла возникнуть только при взаимодействии 

продукта аллеля родительского вида и всего 

гетерозиготного спектра гибрида первого по-
коления. Различающиеся аллели, родительских 

видов, сформировавших гетерозиготный 

спектр у гибрида первого поколения, наследо-
вались сцеплено, гетерозиготность приобрета-

ла характер константной. 

 
Рис. 2. Морфологическая изменчивость в выборках 

генераций плотвы, синца и их гибридов. CV, % – 

средний коэффициент вариации по сумме 11 счет-

ных и 6 пластических признаков; 1, 2 – плотва 1990 

и 1993 гг.; 3, 4 – Синец 1989 и 1993 гг.; гибриды 

первого поколения: 5, 6 – Плотва х Синец, 1990 и 

1993 гг.; 7, 8 – Синец х Плотва, 1990 и 1993 гг.; 

бэккроссы: 9 – восстановленная Плотва в генера-

ции Плотва х Синец-Плотва 1996 г.; триплоидные 

гибриды в генерациях: 10 – Плотва х Плотва-Синец 

1994 г., 11 – Плотва х Синец-Плотва 1996 г., 12 – 
Синец х Синец-Плотва 1996 г. 

Fig. 2. Morphological variability in the samples of the 

generations of roach, blue bream and their hybrids. 

CV, % – average coefficient of variation on the sum of 

11 calculating and 6 plastic signs; 1, 2 – Roach 1990 

and 1993; 3, 4 – Blue bream 1989 and 1993; F1 hy-

brids: 5, 6 – Roach x Blue bream, 1990 and 1993; 7, 8 

– Blue bream x Roach, 1990 and 1993; backcrosses: 9 

– the restored Roach in the generation Roach x Blue 

bream-Roach 1996; triploid hybrids in the generations: 

10 – Roach x Roach - Blue bream 1994, 11 – Roach x 

Blue bream - Roach 1996, 12 – Blue bream x Blue 
bream-Roach 1996. 

A). 

                   лещ    bream                                        плотва       roach          

 

 

 

 

cc     dd      ff         cd        df      cf                aa        bb        ab 

       +                                                                                                                        

 

B). 

 

          -плотва    roach                  лещ      bream 

 

           

 

 

 

 

         + 

   aa    bb     ab           cc      dd      cd  

 

C). 

       -  плотва    roach                          лещ      bream 

 

 

 

       +         aa    bb     ab          cc   dd     ff       cd        df       cf 

    

Рис. 3. Электрофоретические фенотипы локусов Pxd (A), Ldh (B) и Aat (C) плотвы и леща. aa, bb, cc и т.д. – 

условные наименования генотипов. 

Fig. 3. Electrophoretic phenotypes of loci Pxd (A), Ldh (B) and Aat (C) of roach and bream. aa, bb, cc etc. – Code 

names of genotypes. 
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Таблица 3. Генотипы полиморфных локусов в генерациях гибридов первого поколения плотвы и леща 1989 г. 

Table 3. Genotypes of polymorphic loci in the generation in F1 hybrids of roach and bream in 1989 

№ Гибрид  

Hybrid 
PXD LDH AAT 

Генотип 

Genotype 

f Генотип 

Genotype 

f Генотип 

Genotype 

f 

1 ♀Плотва х ♂Лещ  

 

ПхЛ 

a/a 

c/f 

a/c 

a/f 

 

 

0.44 

0.56 

a/a 

c/c 

a/c 

 

 

1.00 

a/a 

d/d 

a/d 

 

 

1.00 

2 ♀Лещ х ♂Плотва 

 

ЛхП 

c/d 

a/a 

a/c 

a/d 

 

 

0.52 

0.48 

c/c 

a/b 

a/c 

b/c 

 

 

0.46 

0.54 

c/f 

a/a 

a/c 

a/f 

 

 

0.59 

0.41 

 

Такого рода новообразования возника-

ют, как правило, при кратном увеличении пло-

идности и рассматриваются в качестве прямых 

доказательств полиплоидии [Малецкий, Поля-
кова, 1977 (Maletskij, Polyakova, 1977); Серов, 

1977 (Serov, 1977)]. У плотвы и синца, отсут-

ствует столь отчетливая межлокусной диффе-
ренциация по различающимся аллелям 

(рис. 5). В локусах Pxd и Aat все аллели у обо-

их видов сходны. По локусам Ldh синец мо-
номорфен и сходен с быстрым аллелем Ldh у 

плотвы, т.е. имеются различия только по од-

ному аллелю. Поэтому генотипическая интер-

претация спектров у их гибридов возможна 

только при анализе потомства от индивиду-
альных скрещиваний при установленных гено-

типах родительских особей. Генотипы и их 

распределение у гибридов первого поколения 
тех генераций, особи из которых использова-

лись при проведении возвратных скрещиваний 

приведены в табл. 5.  

Таблица 4. Генотипы полиморфных локусов в дискретных группах бэккроссов комплекса скрещиваний "Плот-

ва-Лещ" 

Table 4. The genotypes of polymorphic loci in discrete groups of backcrosses’ complex "Roach – Bream" 

Генерация 

Generation 

Родители, 

потомство 

Parents, 

generation 

Плоидность 

Ploidy 

PXD LDH AAT 

Генотип 

Genotype 

f Генотип 

Genotype 

f Генотип 

Genotype 

f 

ПхП-Л, 

1996 

Самка 

Самец          

2n 

2n 

a/a 

a/c 

 a/a 

a/c 

 a/a 

a/d 

 

 

ВС 

"П" 2n a/a 1.00 a/a 1.00 a/a 1.00 

"Т" 3n a/a/c 1.00 a/a/c 1.00 a/a/d 1.00 

ЛхП-Л, 

1996 

Самка 

Самец 

2n 

2n 

d/f 

a/f 

 c/c 

a/c 

 c/c 

a/d 

 

 
ВС 

"Л" 2n d/f 
f/f 

0.40 
0.60 

c/c 1.00 c/d 1.00 

"F1" 2n a/d 

a/f 

0.44 

0.56 

a/c 1.00 a/c 1.00 

ЛхЛ-П, 

1997 

Самка 

Самец 

2n 

2n 

c/d 

a/d 

 c/c 

b/c 

 c/d 

a/f 

 

 

 

ВС 

"Л" 2n c/d 

d/d 

0.67 

0.33 

c/c 1.00 c/f 

d/f 

0.33 

0.67 

"F1" 2n a/c 

a/d 

0.47 

0.53 

b/c 1.00 a/c 

a/d 

0.40 

0.60 

"Т" 3n a/c/d 

a/d/d 

0.33 

0.67 

c/c/b 1.00 a/c/f 

a/d/f 

0.50 

0.50 

ЛхЛ-П, 

1998 

Самка 

Самец 

2n 

2n 

c/d 

a/c 

 c/c 

a/c 

 d/f 

a/f 

 

 

BC 

"Л" 2n c/c 

c/d 

0.72 

0.28 

c/c 1.00 d/f 

f/f 

0.43 

0.57 

"F1" 2n a/c 

a/d 

0.44 

0.56 

a/c 1.00 a/d 

a/f 

0.33 

0.67 
  

В тех случаях, когда у гибридов наличе-
ствовало по два фенотипических варианта, их 

соотношение соответствовало распределению 
1:1. Дискретность у возвратных гибридов в 
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целом прослеживалась по генотипам данных 
локусов (табл. 6). Во всяком случае, все особи, 
идентифицированные ранее, как диплоидная 
восстановленная плотва имели спектры при-
сущие плотве, а триплоидные особи характе-
ризовались гетерозиготными спектрами. Толь-
ко в одном случае, по локусу Аat в генерации 
ПхС-П 1996 г., не было возможности диффе-
ренцировать дискретные группы, все потом-
ство было представлено идентичными гетеро-
зиготными спектрами. Таким образом, и для 
полиморфных локусов мы можем констатиро-
вать сцепленный характер наследования в по-
колениях бэккроссов. Более того, локусы не 
только сцеплены между собой, но и демон-
стрируют, по характеру расщепления, как 
сцепление с мономорфными моногенными ло-
кусами, так и с полигенными признаками. Ге-
номы родительских видов у гибридов первого 
поколения не рекомбинируют, они сегрегиро-
ваны и наследуются при размножении гибри-
дов клонально. В норме, на внутривидовом 
уровне, использованные в анализе полиморф-
ные локусы наследуются независимо друг от 
друга. Аллельная изменчивость, которая воз-
никает внутри дискретных групп, является 
следствием этой независимости локусов и 
представленные результаты свидетельствуют, 
что она вносится исключительно самкой роди-
тельского вида, использованной в конкретном 

скрещивании. По этой же причине не проис-
ходит и полной утраты морфологической из-
менчивости, чего можно было бы ожидать в 
случае полного клонирования. Поскольку 
наследование генома у гибридов первого по-
коления клональное, то, следовательно, дан-
ные по изменчивости дают все основания 
утверждать, что получаемые в потомстве воз-
вратного скрещивания дискретные группы 
представляют собой полуклоны. Характер ал-
лозимной и морфологической изменчивости и 
тип наследования аллелей полиморфных и мо-
номорфных локусов и полигенных морфоло-
гических признаков у гибридов плотвы, леща 
и синца фактически такие же, как и при скре-
щивании самок Poeciliopsis monacha-lucida с 
самцами P. monacha [Vrijenhoek, 1984, 1994]. 
Основное отличие нашей ситуации заключает-
ся в том, что у гибридов комплекса Poeciliopsis 
клонируется только материнский по проис-
хождению геном monacha, а в нашем случае 
клонируются оба родительских генома, неза-
висимо от их происхождения. 

Результаты проведенных экспериментов 
оказались не соответствующими теоретиче-
ским моделям, наследования нескольких мо-
ногенных несцепленных признаков, так и ко-
личественных полигенных признаков (модель 
множественных факторов). 

 

 

a). 

        -                                                                          

 

 

 

 

ac     ad   af   cd    df     acd  aac  add          

       +                                                     

                            2n                             3n                   

 

             

б). 

        -                                             

 

 

 

       +      ac    ad        af          cd         df       cf        aad   acf    adf 

                                          2n                                              3n  

    
Рис. 4. Гетерозиготные спектры у диплоидных и триплоидных бэккроссов комплекса скрещиваний плотвы и 

леща: а) – по локусу PXD, б) – по локусу ААТ. 

Fig. 4. Heterozygous spectra in diploid and triploid backcrosses’ complex at crossbreeding of roach and bream: a) - 

locus PXD, b) – AAT locus. 



44 

A). 

        -  плотва  roach       синец blue bream 

 

 

 

 

              aa     bb     ab               cc    dd      cd 

       +                                                                                                                        

B).  

          -    плотва  roach   синец  blue bream       C). 

                                                      плотва   roach   синец  blue bream 

 

 

                                                             aa    bb     ab       cc    dd    cd  

         +         

aa    bb     ab           cc        

                                                     +    
 

Рис. 5. Электрофоретические фенотипы локусов PXD (A), LDH (B) и AAT (C) плотвы и синца. aa, bb, cc и т.д. – 

условные наименования генотипов. 

Fig. 5. Electrophoretic phenotypes of loci PXD (A), LDH (B) and AAT (C) blue bream and roach. aa, bb, cc etc. – 

Code names of genotypes. 

Таблица 5. Генотипы полиморфных локусов в генерациях гибридов первого поколения плотвы и синца 1990 г. 

Table 5. The genotypes of polymorphic loci at generation F1 hybrids of roach and blue bream 1990 

№  PXD LDH AAT 

Генотип f Генотип f Генотип f 

1 ♀плотва х 

♂Синец 

ПхС 

a/a 

h/h 

a/h 

 

 

1.00 

a/b 

f/f 

a/f 

b/f 

 

 

0.58 

0.42 

a/a 

h/h 

a/h 

 

 

1.00 

2 ♀Синец х 

♂Плотва 

СхП 

g/h 

a/a 

a/g=a/h 

 

 

1.00 

f/f 

a/a 

a/f 

 

 

1.00 

g/h 

b/b 

b/g=b/h 

 

 

1.00 

Обозначения: "=" – при различной генотипической структуре электрофоретические спектры идентичны 

Key: "=" – electrophoretic spectra are identical at different genotypic structure 

Таблица 6. Генотипы полиморфных локусов в дискретных группах бэккроссов комплекса скрещиваний "Плот-

ва-Синец" 

Table 6. The genotypes of polymorphic loci in discrete groups of backcrosses’ complex at crossbreeding "Roach-Blue 
bream" 

Генерация 
Generation 

Родители, 
потомство 

Parents, 
generation 

Плоидность 
Ploidy 

PXD LDH AAT 
Генотип 
Genotype 

f Генотип 
Genotype 

f Генотип 
Genotype 

f 

ПхП-С, 
1994 

Самка  
Самец 

2n 
2n 

a/a 
a/h 

 a/a 
a/f 

 a/a 
a/h 

 

 
ВС 

"П" 2n a/a 1.00 a/a 1.00 a/a 1.00 
"Т" 3n a/a/h 1.00 a/a/f 1.00 a/a/h 1.00 

ПхС-П, 
1996 

Самка 
Самец 

2n 
2n 

a/a 
a/g(a/h) 

 a/a 
a/f 

 a/a 
b/g(b/h) 

 

 
ВС 

"П" 2n a/a 1.00 a/a 1.00 a/b ? 
"Т" 3n -/a/g 

(a/a/h) 
1.00 -/a/f 1.00 a/b/g 

(a/b/h) 
? 

СхС-П, 
1996 

Самка 
Самец 

2n 
2n 

h/h 
a/g(a/h) 

 f/f 
a/f 

 g/h 
b/g(b/h) 

 

ВС "Т" 3n a/g/h 
(a/h/h) 

1.00 a/f/f 1.00 b/g/g. 
(b/h/g. 
b/h/h) 

1.00 
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В первом случае, постулируется присут-

ствие в F2 или ВС широкого спектра рекомби-

нантных типов, включая родительские типы, а 
изменчивость отдельных полиморфных локу-

сов будет обусловлена комбинацией всех раз-

личающихся аллелей обоих родительских осо-
бей; во втором – менделевское расщепление по 

нескольким или многим адоминантным генам 

с аддитивными эффектами, максимальная ге-

нетическая дисперсия F2 и ВС и гальтоновское 
непрерывное распределение частот фенотипов, 

пропорциональное числу генетических факто-

ров [Li, 1978 (Ли, 1978); Мазер, Джинкс, 1985 
(Mather, Jinks, 1985); Камптон, 1991 (Kampton, 

1991)]. Чем больше пар генов участвуют в 

расщеплении, тем меньше в F2 и ВС доля осо-

бей, фенотипически сходных с родительскими 
формами [Рокицкий, 1978 (Rokitsky, 1978)]. 

При наличии паратипической компоненты из-

менчивости обнаружить дискретную изменчи-
вость невозможно даже по одному признаку, 

контролируемому парой несцепленных генов и 

тем более невозможно выявить дискретную 
изменчивость по большому числу признаков, 

контролируемых большим количеством генов. 

Изменчивость использованных в представлен-

ном материале морфологических признаков, 
судя по имеющимся данным [Кирпичников, 

1987 (Kirpichnikov, 1987)], определяется де-

сятками аддитивно действующих генов и со-
держит значительную паратипическую компо-

ненту. Однако в генетических экспериментах, 

как правило, анализируются не отдельные ге-
ны, а эффективные факторы (группы сцепле-

ния), максимальное число которых равно чис-

лу хромосом гаплоидного набора совместно с 

количеством хиазм на геном.  
Известно, что количественные признаки 

дрозофилы, как и других изученных в этом 

отношении объектов, контролируются полиге-
нами, локализованными во всех хромосомах и 

рекомбинация в любой паре хромосом непо-

средственно влияет на изменчивость этих при-

знаков. Современными исследованиями уста-
новлено принципиальное сходство систем ге-

нетической регуляции онтогенеза у насекомых 

и позвоночных и выдающейся роли этих си-
стем в эволюции обоих групп [Carrol, 1995]. 

Оказалось возможным не только идентифици-

ровать несколько общих семейств так называ-
емых генов развития (D-генов), но и устано-

вить гомологию каждого из генов дрозофилы с 

многократно дуплицированными генами по-

звоночных. Наиболее изученным и наиболее 
важным в функциональном отношении являет-

ся семейство гомеотических генов (Hox-гены), 

контролирующих дифференцировку сегментов 

насекомых и сомитов позвоночных вдоль оси 

тела. Последовательность расположения го-

меотических генов в хромосоме соответствует 
последовательности их зон действия по оси 

тела. В онтогенезе каждый из этих генов регу-

лирует активность большого числа генов-
мишеней (порядка 100–200), расположенных 

во всех хромосомах. В число мишеней, поми-

мо структурных генов входят и регуляторные 

гены других семейств, тоже воздействующие 
на свои специфические мишени. Таким обра-

зом формируется регуляторная мультигенная 

сеть, организованная по иерархическому 
принципу и интегрирующая в процессе разви-

тия всю функциональную часть генома. Пола-

гается, что число Hox-генов весьма консерва-

тивно. У карповых рыб насчитывается 38 Hox-
генов, столько же, сколько и в других классах 

позвоночных, однако в последнее время пока-

зана их дифференциальная специфичность для 
разных родов и видов этого семейства 

[Zardoya et al., 1996]. В целом эти исследова-

ния позволили существенно конкретизировать 
представления классической генетики о взаи-

модействии главных и полимерных генов – в 

роли последних выступают многочисленные 

структурные гены-мишени, эффект мутаций в 
каждом из которых пренебрежимо мал. 

Все это дает веские основания полагать, 

что использованные нами в анализе признаки 
контролируются регуляторными системами 

практически всех Hox-генов у рассматривае-

мых видов. Только общее число генов-
регуляторов, локализованных в разных хромо-

сомах превышает 100.  

Использованные нами в анализе локусы, 

кодирующие изоферменты, также вероятней 
всего расположены в разных хромосомах, о чем 

свидетельствуют, как наши собственные дан-

ные о независимом характере наследования 
этих полиморфных локусов в естественных по-

пуляциях плотвы, леща и синца [Слынько, 

1993, 1997 (Slynko, 1993, 1997)] и данные по 

индивидуальным скрещиваниям, так и данные 
по группам сцепления биохимических генов у 

других видов рыб [Кирпичников, 1987 (Kir-

pichnikov, 1987); Morizot, Siciliano, 1984] и ре-
зультаты генетического картирования у мыши 

и человека. У мыши локусы Sod, Ldh-A, Ldh-B, 

Est и Pxd расположены соответственно в 16 
(17), 7, 6, 9 и 2 хромосомах, а у человека – соот-

ветственно в 21q (6p), 12p, 11p, 11q, 11p хромо-

сомах [Арефьев, Лисовенко, 1995 (Aref'ev, Li-

sovenko, 1995)]. 
Таким образом, можно с уверенностью 

утверждать, что данные по всей совокупности 

полигенных и моногенных признаков надежно 
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репрезентатируют весь геном. Отсюда следует, 

что наблюдаемое в наших экспериментах вос-

становление всех признаков родительских фе-
нотипов (от формы костей черепа до размеров 

эритроцитов) возможно только при полном 

отсутствии менделевской рекомбинации гомо-
логичных хромосом, и в качестве единицы 

наследования (группы сцепления) выступает 

весь геном или гаплотип [Мазер, Джинкс, 1984 

(Mather, Jinks, 1984)]. В этом случае возможны 
только два варианта "неменделевского" рас-

щепления: 1. Полная сегрегация и раздельное 

клонирование обоих родительских гаплотипов 

по схеме АВ  А+В и восстановление роди-

тельских и гибридных генотипов при бэккрос-
сировании по схеме АА х АВ = АА + АВ (ВВ х 

АВ = ВВ + АВ), где А и В гаплотипы роди-

тельских видов.; 2. Неполная сегрегация (по-
ликлональность), при котором должна реали-

зоваться схема образования гамет АВ  А + В 
+ АВ и образования генотипов потомства АА х 

АВ = АА + АВ + ААВ (ВВ х АВ = ВВ + АВ + 

АВВ). Три других возможных варианта исхода 
экспериментов фальсифицируют гипотезу: 3. 

Рекомбинативное (менделевское) расщепле-

ние; 4. Отсутствие сегрегации родительских 
геномов и образование только диплоидных 

гамет АВ и триплоидных потомков типа ААВ 

и АВВ; 5. Расщепление по типу гибридогенеза 

с потерей отцовского по происхождению ге-

нома (АВ  А), при котором результаты воз-
вратных скрещиваний несимметричны (АА х 

АВ = АА и ВВ х АВ = АВ). Варианты спон-

танной инактивации ядра яйцеклетки, ведущей 

к андрогенезу при оплодотворении диплоид-
ным спермием, или спонтанной диплоидиза-

ции, ведущей к гиногенезу маловероятны вви-

ду чрезвычайной редкости этих процессов. Ни 
для одного из использованных в настоящей 

работе видов неизвестны случаи спонтанного 

гино- или андрогенеза. Среди всего европей-
ского комплекса карповых рыб спонтанная 

диплоидизация помимо широко известной 

естественной гиногенетической формы сереб-

ряного карася обнаружена только у линя 
(Tinca tinca L.) [Flajshans et al., 1995], един-

ственного представителя монотипического 

подсемейства Tincinae с неясными филогене-
тическими связями и особым таксономиче-

ским статусом [Богуцкая, 1986 (Bogutskaya, 

1986)].  

Известно, что оба варианта клонального 

наследования реализуются только при однопо-
лом размножении у живородящих карпозубых 
рыб и у зеленых лягушек [Berger, 1976; 1977; 
Боркин, Даревский, 1980 (Borkin, Darevskij, 
1980); Moore, 1984; Vrijenhoek, 1984; Dawley, 

1989; Vrijenhoek, 1994]. При гиногенезе 
Poecilia formoza клонируются и развиваются 
без оплодотворения яйцеклетки, содержащие 
полный геном, в результате чего потомство 

генетически идентично родительской особи и 
наблюдается только паратипическая изменчи-
вость количественных признаков. При гибри-
догенезе диплоидных Poeciliopsis monacha-
lucida клонируются яйцеклетки, содержащие 
только материнский по происхождению гапло-
тип monacha, что при скрещивании с роди-
тельскими видами дает два различных резуль-
тата – с самцом P. monacha восстанавливается 
фенотип "monacha", а с самцом P. lucida вос-
станавливается фенотип гибрида "monacha-
lucida", поскольку отцовский по происхожде-

нию геном lucida элиминируется в мейозе 
[Cimino, 1972]. В первом случае все потомство 
гомозиготно, а во втором гетерозиготно по 
всем фиксированным у родительских видов 
аллелей независимых локусов, изменчивость 
по полиморфным локусам обусловлена только 
рекомбинантной изменчивостью самцов. Из-
менчивость по количественным признакам 
снижается более, чем наполовину. То есть 
потомство в обоих случаях представлено по-
луклонами. При гибридогенезе стабилизиро-
ванной формы гибридного происхождения 

Rana esculenta наблюдается фактически "анце-
стральное разнообразие" способов клонирова-
ния геномов: элиминация одного из гаплоти-
пов, независимое клонирование обоих гапло-
типов, клонирование нередуцированного ги-
бридного генома [Gunter, 1975; Tunner, 1974; 
Бергер, 1976 (Berger, 1976); Боркин, Тихенко 
(Borkin, Tikhenko, 1979, 1979); Боркин, Дарев-
ский, 1980 (Borkin, Darevskij, 1980); Виногра-
дов и др., 1988 (Vinogradov et al., 1988); Lada et 
al., 1995]. Самки R. esculenta клонируют, как 
гаплоидный геном "ridibunda", так и диплоид-

ный геном "ridibunda-lessonae", а самцы – и 
геном "ridibunda", и геном "lessonae". Един-
ственное общее свойство обеих форм гибридо-
генеза, обеспечивающее клонирование – эли-
минация отцовского по происхождению гено-
ма, у R. esculenta оказывается интерполярным 
и факультативным. При этом, наряду с по-
уклонами в бэккроссных потомствах, в случае 
внутригибридного скрещивания потомство 
будет представлено полными клонами. Недав-
но было установлено, что у гибридов, как 
R. ridibunda, так и R. esculenta с двумя другими 

видами зеленых лягушек (R. shqiperia, R. epei-
rotica) вообще не наблюдается премейотиче-
ского исключения в гаметогенезе геномов этих 
видов, однако при этом отмечены факты ре-
комбинации [Guerrini et al., 1997]. Это обстоя-
тельство, по-видимому, допустимо рассматри-
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вать в качестве дополнительного свидетель-
ства в пользу "анцестральности" гибридогене-
за у зеленых лягушек, с одной стороны, а с 
другой, учитывая, что эти два вида (R. 

shqiperia, R. epeirotica) являются близкород-
ственными для Rana ridibunda, вполне вероят-
но, что их геномы недостаточно дивергирова-
ли, чтобы работали цитогенетические меха-
низмы сегрегации геномов. Премейотическая 
сегрегация родительских геномов полагается в 
качестве исходного механизма, определяюще-
го возможность последующей (в ходе мейоза) 
элиминации одного из родительских геномов и 
клонирования оставшегося [Uzzell, 1970; Ci-
mino, 1972; Tunner, 1974; Vrijenhoek, 1979]. 
Существенным свидетельством в пользу ре-

альности данного механизма явилась ориги-
нальная работа М. Беннета [Bennet, 1986] по 
обнаружению пространственного разобщения 
гаплоидных геномов родительских видов на 
препаратах митотических метафазных пласти-
нок межродовых гибридов ржи и ячменя. При-
чем расположение гаплоидных наборов харак-
теризуется высокой степенью упорядоченно-
сти – разобщение гаплоидных наборов не за-
висит от общего сходства последовательно-
стей ДНК. Гомологи, обладающие наиболь-
шим сходством последовательностей, в сред-

нем больше удалены друг от друга, чем него-
мологичные хромосомы с менее сходными 
последовательностями. Был высказан ряд 
принципиальных предположений, в которых 
сделана попытка обосновать, что такое упоря-
доченное расположение хромосомных наборов 
может, во-первых, обуславливать тенденцию к 
формированию устойчивых временных ассо-
циаций генов, находящихся в гетерологичных 
хромосомах, а, во-вторых, представляется 
вполне вероятным, что сходный порядок хро-
мосом в двух гаплоидных геномах является 

основной предпосылкой при реализации меха-
низма распознавания при конъюгации хромо-
сом в мейозе у диплоидов. Особо подчеркива-
ется, что такого рода пространственная упоря-
доченность, вероятно характерна не только 
для гибридов, но и для нормальных диплоид-
ных видов, определяя такое общее свойство 
хромосом эукариот при конъюгации, как рас-
познавание по принципу "свой – чужой". 
Только в случае видов, это распознавание реа-
лизуется в виде "узнавания" своего гомолога, 
так как пространственно разобщены комплек-

сы гомологичных хромосом, а в случае гибри-
дов пространственно разобщены комплексы 
негомологов, или родительских геномов, и 
распознавание "своего-чужого" реализуется в 
виде вербальной формулы "ближе "чужой" 
негомолог, но из "своего" генома, чем "свой" 

гомолог, но из "чужого" генома". Эти пред-
ставления напрямую перекликаются со взгля-
дами Б.Ф. Чадова [(Chadov, 1981)] о существо-
вании генетической программы системного 

ответа в ответ на структурные преобразования 
генома. А более сильной структурной реорга-
низации генома естественной природы, чем 
отдаленная гибридизация, когда сталкиваются 
совершенно чужеродные геномы, трудно 
предположить [Augros, Stanciu, 1987; 
Foutdevila, 1987; Potts, Reid, 1988; Petit et al., 
1999]. Потомства гибридных самцов, как 
Плотва-Лещ и Лещ-Плотва, так и Плотва-
Синец и Синец-Плотва от скрещивания с сам-
ками родительских видов обладают всеми ха-
рактерными признаками полуклонов – суще-

ственным снижением количественной измен-
чивости, отсутствием рекомбинантных типов 
по совокупности мономорфных и полиморф-
ных локусов, а изменчивость по отдельным 
полиморфным локусам возникает только за 
счет самки родительского вида, в случае ее 
гетерозиготности. Принципиальная особен-
ность результатов нашего эксперимента за-
ключается в том, что в отличие от самок 
Poeciliopsis monacha-lucida гибридные самцы, 
как плотвы и леща, так и плотвы, и синца вос-
производят не один, а три типа сперматозоидов, 

приводящие к формированию жизнеспособного 
потомства – гаплоидные гаметы плотвы (R), 
гаплоидные гаметы леща (A) и диплоидные га-
меты с нередуцированным хромосомным набо-
ром гибрида первого поколения (RA).  

Известно, что самки гибрида карась-
карп могут продуцировать, как гаплоидные, 
так и диплоидные яйца [Черфас и др., 1981; 
(Cherfas et al., 1981); Черфас, 1987 (Cherfas; 
1987); Ojima et al., 1975], аналогичная гаметная 
продукция была недавно обнаружена у самок 
гибридов Phoxinus eos-neogaeus [Goddard et al., 

1998]. Наличие триплоидов надежно подтвер-
ждено и в потомстве самок Rana esculenta 
[Berger et al., 1978]. Вместе с тем у самцов ги-
бридов рыб случаи полиморфизма спермиев 
по плоидности (или по размерам) не описыва-
лись.  

В отношении рассматриваемой нами па-
ры видов (лещ-плотва), несмотря на регуляр-
ные обнаружения в природе самок и самцов 
гибридов на IY и даже Y стадии зрелости, тем 
не менее, общепринятым было мнение, что 
частично фертильны только самки, а самцы по 

преимуществу стерильны [Николюкин, 1952 
(Nikolyukin, 1952)]. Так, по собственным экс-
периментальным данным Н.И. Николюкина 
[Николюкин, 1952, 1972 (Nikolyukin, 1952, 
1972)] удачными были только возвратные 
скрещивания самки гибрида с плотвой. Экспе-
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рименты по анализирующим и внутригибрид-
ным скрещиваниям гибридов плотвы и леща 
из британского водохранилища Grafham Water, 
засвидетельствовали фертильность, как самок, 

так и самцов гибридов [Wood, Jordan, 1987]. В 
этих экспериментах были осуществлены два 
возвратных скрещивания природных гибридов 
с плотвой (TПлотва х UF1 и TF1 х UПлотва) и 
одно внутригибридное скрещивание, получив 
достаточно представительные по числу экзем-
пляров потомства на стадии личинки (соответ-
ственно по 600 и 54 личинки бэккроссов и 24 – 
F2). Поскольку морфологическая изменчивость 
изучалась только у личинок и только по одно-
му признаку (число лучей в анальном плавни-
ке), то дискретные группы фенотипов не были 

установлены. Однако, повышения изменчиво-
сти в потомствах ВС и F2 не наблюдалось, а 
значения признака в потомствах обеих генера-
ций ВС примерно соответствовало значениям 
этого же признака в наших генерациях ВС по 
совокупности всех дискретных групп. Анало-
гичны и данные в эксперименте Н.И. Николю-
кина – из 9 полученных им мальков у 6 экз. 
число лучей в А соответствовало значениям 
числа лучей у гибридов F1, а у трех – значени-
ям нашей промежуточной группы триплоидов.  

Мы не исключаем, что при гаметогенезе 

возникают также анеуплоидные гаметы. В ка-
честве последних могут быть интерпретирова-
ны гаметы среднего размерного класса. Среди 
икринок гибридов карпо-карасей описывались 
аналогичные по размерам, содержащие, как 
было установлено, анеуплоидные наборы хро-
мосом [Черфас, Емельянова, 1986 (Cherfas, 
Emelyanova,1986)]. Производство анеуплоид-
ных гамет отмечалось и у самцов диплоидных 
Rana esculenta [Gunter, 1975]. Однако, судя по 
характеру жизнеспособного потомства бэк-
кроссов в нашем случае все анеуплоидные 

формы элиминируются, что подтверждается и 
кариологическими данными. 

Таким образом, редукция числа хромо-
сом при производстве гаплоидных гамет с не-
рекомбинировавшими геномами осуществля-
ется не за счет избирательной элиминации от-
цовского по происхождению генома, а за счет 
сегрегации обоих родительских гаплотипов. 
Отсутствие любых рекомбинантных типов во 
всех пяти фенотипических классах в комплек-
се скрещиваний "Плотва-Лещ", полученных в 
возвратных скрещиваниях с самками обоих 

родительских видов, свидетельствует о том, 
что все эти пять типов жизнеспособных зигот 
(RR, AA, RA(=AR), RRA, AAR) возникли в 

результате комбинаторики родительских гап-
лотипов (рис. 6): 

RR x AR (RA) = RR + RA + RRA 

AA x AR (RA) = AA + AR + AAR, 
где R, A – гаплоидные геномы соответственно 

плотвы и леща. 

В наших экспериментах классы RR и АА 

составляют дискретную фенотипическую 

группу диплоидных особей и представляют 
собой восстановленную плотву (RR) в генера-

циях ПхП-Л, 1996 г. и восстановленного леща 

(АА) в остальных генерациях ВС комплекса 
"Плотва-Лещ". Классы RA, AR составляют 

дискретную диплоидную группу и представ-

ляют собой восстановленных гибридов перво-

го поколения. Классы RRA и AAR составляют 
дискретную триплоидную группу и представ-

ляют особей, промежуточных между гибридом 

и соответствующим родительским видом.  
Следует заметить, что в некоторых 

начальных экспериментах с гибридами рыб 

указывалось, что, например, при реципрокных 
возвратных скрещиваниях гибридов карпо-

карасей с карасем и карпом до половины и бо-

лее потомства составляли соответственно чи-

стые караси или чистые карпы, а остальные 
экземпляры имели частично вид гибридов 

первого поколения, а частично занимали про-

межуточное положение между гибридом пер-
вого поколения и соответствующим родитель-

ским видом. 

При внутригибридном скрещивании в 

потомстве были представлены и чистые кара-
си, и чистые карпы, и карпо-караси [Knauthe, 

1893]. К сожалению, результаты этих экспе-

риментов представлены в сжатом виде без из-
ложения морфологических описаний. Анало-

гичные результаты К. Кнауте представлял и по 

гибридам уклеи и верховки [Knauthe, 1893, 
1895]. Помимо того, что эти данные могут, с 

известной долей осторожности, приниматься в 

качестве подтверждения общего характера вы-

явленного нами эффекта, они свидетельству-
ют, в совокупности со сведениями о неодно-

кратно отмеченном полиморфизме гамет са-

мок гибридов, что предлагаемая нами схема 
присуща не только самцам гибридов, но и сам-

кам. В экспериментах комплекса скрещиваний 

"Плотва-Синец" результат был не столь отчет-
ливый – реально было получено всего три фе-

нотипических класса (RR, RRA и AAR), а доля 

триплоидов во всех трех вариантах скрещива-

ний составляла не менее 50%. 
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Значительное же усиление асимметрии по 
представленности и объему фенотипических 
классов, вероятно, может диктоваться двумя 
обстоятельствами: 1. гибриды плотвы и синца, в 
отличие от гибридов плотвы и леща, относятся 
к категории искусственных, никогда не возни-
кающих в природе, 2. плотва и синец более ди-
станцированы друг от друга в филогенетиче-
ском отношении, чем плотва и лещ, вследствии 
чего их геномы имеют более высокий уровень 
негомологии, чем геномы плотвы и леща. Воз-
можно, что при нарастании негомологичности 
геномов они все в меньшей степени оказывают-
ся способными нормально воспроизвести весь 
механизм мейоза. Это нарушение, прежде всего, 
будет сказываться на процессах редукции числа 
хромосом после удвоения, что и приводит к 
возрастанию доли диплоидных гамет, а соответ-
ственно к возрастанию доли триплоидов в 
потомстве. То, что геном плотвы тем не менее 
демонстрирует способность к независимому 
прохождению мейоза и воспроизводству в виде 
гаплоидных гамет, может свидетельствовать, по 
нашему мнению, о другой стороне рассматрива-
емого процесса, определяемой самой специфи-
кой данного вида. Плотва, будучи видом, чье 
эволюционное развитие происходило, по-
видимому, в поле перманентной гибридизации с 
большим количеством разных видов, вполне 
могла приобрести ряд свойств, в том числе 
структурного характера, защищающего целост-
ность генома от повреждающих воздействий 
при взаимодействии с негомологичными гено-
мами, что и может обуславливать обнаружива-
емую в наших экспериментах с синцом способ-
ность генома плотвы воспроизводится в гапло-
идном виде. Основное наше предположение 
сводится к тому, что именно совместное дей-
ствие этих механизмов и проявление имеющих-
ся свойств приводит к тому, что в гаметогенезе 
гибридов плотвы и синца преимущественно 
воспроизводятся нередуцированный диплоид-
ный набор гибрида и гаплоидный набор плотвы. 
Гаплоидный набор синца, по-видимому, вос-
производится в значительно меньшем количе-
стве гамет, о чем свидетельствуют соотноси-
тельные доли размерных классов ядер сперма-
тозоидов плотвы и синца в гаметном пуле ги-
бридов – сперматозоидов размерного класса 
плотвы в два-три раза больше, чем сперматозо-
идов размерного класса синца, тогда как, к при-
меру, в гаметном пуле гибридов плотвы и леща, 
встречаемость сперматозоидов размерных клас-
сов плотвы и леща приблизительно одинакова, 
иногда у леща даже выше. Вероятно, что по 
этим же причинам и доля анеуплоидных, несба-
лансированных гамет у гибридов плотвы и син-
ца гораздо выше. Тем не менее, и в комплексе 
скрещиваний "Плотва-Синец" мы видим отсут-
ствие преимущественной элиминации отцов-

ского по происхождению генома, т.к. и в потом-
стве ПхП-С и в потомстве ПхС-П восстанавли-
ваются генотипы и фенотипы плотвы (RR). По-
этому предложенная для комплекса "Плотва-
Лещ" формула комбинирования полных гено-
мов справедлива и по отношению к комплексу 
скрещиваний "Плотва-Синец" (рис. 7). Что осо-
бенно важно, принципиальная согласованность 
по основным позициям (отсутствие менделев-
ской рекомбинации, клональность наследования 
и отсутствие преимущественной элиминации 
отцовского по происхождению генома) харак-
тера размножения, как естественно, так и искус-
ственно гибридизирующих видов служит серь-
езным основанием для суждений, с одной сто-
роны, о типичности этого механизма, во всяком 
случае применительно к гибридам ельцовым, а, 
с другой, о том, что данный механизм является 
непосредственным отражением степени гомоло-
гичности геномов скрещивающихся видов.  

Таким образом, именно комбинаторика 
гаплотипов является прямым результатом гете-
роспермии гибридных самцов: гигантские спер-
матозоиды содержат нередуцированный дипло-
идный набор хромосом гибрида, а два выявляе-
мых размерных класса мелких гамет содержат 
гаплоидные наборы родительских видов.  

Возвратные скрещивания самцов гибридов 
первого поколения с самками родительских ви-
дов характеризуются двумя уникальными и 
принципиальными особенностями: 1. Полным 
восстановлением фенотипов и генотипов роди-
тельских видов и гибридов первого поколения. 
2. Появлением двух дискретных классов трипло-
идных особей, фенотипически промежуточных
между сответствующим родительским видом и
гибридом первого поколения.

Возвратные скрещивания самцов гибридов 
первого поколения с самками родительских ви-
дов характеризуются двумя уникальными и 
принципиальными особенностями: 1. Полным 
восстановлением фенотипов и генотипов роди-
тельских видов и гибридов первого поколения. 2. 
Появлением двух дискретных классов триплоид-
ных особей, фенотипически промежуточных 
между сответствующим родительским видом и 
гибридом первого поколения. 

Ни один из известных способов полового 
или однополого размножения не может дать 
подобного результата. Он становится возмож-
ным, как свидетельствуют представленные дан-
ные, только в случае полного отсутствия менде-
левской рекомбинации, реализации клонального 
характера наследования обоих родительских 
геномов с сохранением, однако, таких призна-
ков полового размножения, как синкария и спо-
собности к воспроизводству значительного ко-
личества гаплоидных гамет. 
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В случае триплоидов – наследование 

также клональное, и также сохраняется синка-

рия, но диплоидный хромосомный набор ги-
брида нередуцируется. Полиплоидия при раз-

множении гибридов достаточно обычна, одна-

ко считается, что она может быть достигнута 
только путем диплоидизации яйцеклеток у са-

мок гибридов и оплодотворения ее гаплоид-

ным сперматозоидом самца родительского ви-

да [White, 1973]. Клональное же наследование 
гаплоидного набора, как мы уже упоминали 

выше, возможно только при однополом раз-

множении самок, в случае элиминации отцов-
ского по происхождению гаплотипа [Cimino, 

1972; Schultz, 1977; Vrijenhoek, 1984]. Так, уже 

в первом поколении у части потомков от меж-

видовой гибридизации леща и плотвы наблю-
дается полная элиминация одного из роди-

тельских ITS1 фрагментов. Подобный феномен 

полной элиминации одного из родительских 
вариантов ITS1 ранее не был обнаружен ни у 

растительных, ни у животных межвидовых 

гибридов. Как правило, формирование ги-
бридного генома при отдаленных скрещивани-

ях сопровождается целым комплексом неорто-

доксальных генетических и эпигенетических 

изменений, влияющих нетолько на уровень 
генетического разнообразия, но и на генную 

экспрессию, рекомбинации и т.п. [Adams, 

2007; Pikaard, 2003; Челомина и др., 2008 (Che-
lomina et al., 2008)]. В нашем случае это тем 

более актуально, поскольку рассматриваемый 

кластер рибосомных генов, и в частности ITS1 
фрагмент, непосредственным образом связан с 

процессами инициации сплайсинга и форми-

рования зрелой ядерной ДНК образованного 

гибрида. Существенным подтверждением того, 
что мы наблюдаем процесс согласования рабо-

ты геномов, служит тот факт, что до заверше-

ния бластулы у всех гибридов присутствуют 
оба родительских ITS1 фрагмента. Полная 

элиминация одного из родительских вариантов 

ITS1 наблюдается, только начиная со стадии 

гаструлы. По этой причине, большинство эпи-
генетических механизмов репрессиодного из 

родительских геномов, и прежде всего в ре-

зультате мимикрирующего действия миниге-
нов и белков, содержащихся в ооците малове-

роятны. Известно, что именно на этапе бласту-

ляции происходит включение собственного 
ядерного генома зародыша и запуск морфоге-

неза [Корочкин, 2002 (Korochkin, 2002)]. 

Именно поэтому наблюдаемые эффекты по 

устранению одного из родительских ITS1 ва-
риантов, вероятней всего являются результа-

том необходимой гомогенизации структуры 

гомеологичных пар высоко видоспецифичных 

генов рДНК при согласовании работы разно-

видовых геномов. Такая гомогенизация может 

обуславливаться несколькими альтернативны-
ми процессами [Сингер, Берг, 1998 (Singer, 

Berg, 1998)]. Во-первых, неравный кроссинго-

вер, который обеспечил бы гомогенизацию 
генов рДНК по крайней мере в нескольких ге-

номах. Во-вторых, новые делеции в генах, 

происходящие вслед за амплификациями. В-

третьих, генная конверсия. Мы также не ис-
ключаем полностью и возможного эпигенети-

ческого механизма устранения одного из ро-

дительских рДНК в результате метилирования 
и гистонового деацетилирования фрагмента, 

допускавшегося в ряде случаев для гибридов 

растений [Pikaard, 2003]. Впервые обнаружен-

ный феномен полной элиминации одного из 
родительских вариантов ITS1 фрагмента уже в 

первом поколении межвидовых гибридов леща 

и плотвы, несомненно, является следствием 
согласования работы контаминированных чу-

жеродных геномов на этапе инициации ядер-

ного генома гибридного зародыша.  
Система размножения, сочетающая ос-

новные признаки полового размножения и 

апомиксиса может быть выделена в особый, 

промежуточный тип размножения, названный 
нами "проапомиксисом" (рис. 8).  

Способ размножения, в виде которого 

реализуется данная система размножения, мы 
предлагаем называть, учитывая справедливую 

терминологическую коррективу Л.Я. Боркина 

и И.С. Даревского, [Боркин, Даревский, 1980 
(Borkin, Darevskij, 1980)] – эукредитогенезом. 

Отличие от предложенного ими термина "кре-

дитогенез", как более правильного наименова-

ния гибридогенеза, заключается в требовании 
обязательного возвращения кредита. При кре-

дитогенезе, во всяком случае у Poeciliopsis, 

возврату подлежит только одолженный гибри-
ду геном monasha, а геном lucida одалживается 

без возврата. Налицо отчетливый "сексуаль-

ный паразитизм" в отношении бисексуального 

вида P. lucida [Schultz, 1971]. У Rana esculenta 
уже прослеживаются элементы возвращения 

обоих геномов. 

В нашем же случае геномы не только 
обязательно возвращаются, но и как будет ука-

зано ниже, возвращаются с "процентами". Что 

и дает нам основания обозначать этот способ 
размножения, как "настоящий кредитогенез". 

Из всех известных до сих пор способов апо-

миктического размножения у позвоночных в 

наибольшей степени сходен с обнаруженным у 
гибридов плотвы, леща и синца – кредитогенез 

(гибридогенез) Rana esculenta. При обоих спо-

собах имеет место полиморфизм гамет, спо-
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собность к размножению обоих полов гибрида 

и поликлональность. Однако система размно-

жения гибридов, возникших в результате слу-
чайной гибридизации, отличается от систем 

регулярного апомиксиса любых однополых 

форм отсутствием специализированных цито-
генетических механизмов клонирования. Все 

единичные акты мейоза у всех однополых 

форм жестко унифицированы. Любая особь 

способна клонировать только материнский 
геном одного типа – диплоидный или трипло-

идный в случае гиногенеза, гаплоидный – в 

случае гибридогенеза.  

 RR   BB А).
 2n   2n 

 X 

 T  U 

 RB  RB 
 2n   2n 

 R  B  RB  R  B   RB 

 R'   R'  
 R' 

 R'   R' 

 R' 

 RR'   BR'   RR'B 

 2n  2n   3n 
 R'R  R'B  R'RB 

 2n  2n  3n 

Б).  В). 

Рис. 8. Принципиальная схема проапомиксиса (А) в сравнении со схемами гибридогенеза (Б) и гиногенеза (В). 

Схемы гибридо- и гиногенеза приведены из: [Vrijenhoek, 1984]. 

Fig. 8. Schematic diagram of proapomiksis (A) compared with the patterns of hibridogenesis (Б) and gynogenesis  (B). 
Hybrid- and gynogenesis schemes are given from: [Vrijenhoek, 1984].

Даже у Rana esculenta наблюдаются 

вполне отчетливые признаки специализации: 

имеются однополо-женские популяции, а кло-

нирование в норме обеспечивается элимина-

Lena
Выделение
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цией отцовского генома. Более того, сама 

R. esculenta представляет собой стабилизиро-

ванную гибридную форму, чье возникновение
связывается с событиями последнего леднико-

вого периода [Боркин, Даревский, 1980

(Borkin, Darevskij, 1980); Lada et al., 1995)].
Это дает основания говорить, что эукредито-

генез случайных гибридов является наиболее

примитивной, неспециализированной формой

апомиксиса. Система размножения зеленой
лягушки выступает в качестве эволюционной

переходной формы от проапомиксиса к систе-

ме регулярного апомиксиса.
Интрогрессия, возникающая при поло-

вом размножении, и однополое размножение 

обычно рассматриваются, как два противопо-

ложные результата гибридизации. Интрогрес-
сия всегда влияет на приспособленность взаи-

модействующих видов. Инкорпорация генов 

одного вида в генофонд другого, с одной сто-
роны, повышает адаптивные возможности ви-

да, а с другой может привести к появлению 

несбалансированных генотипов, устраняемых 
отбором. Однополое размножение исключает 

интрогрессию и всякую возможность воздей-

ствия гибрида на генетическую структуру вза-

имодействующих популяций родительских 
видов. Однако, в случае облигатного партено-

генеза гибрид выступает в роли конкурента 

родительских видов, обладающего двойным 
преимуществом в скорости размножения и бо-

лее высоким адаптивным потенциалом [Смит, 

1981 (Smith, 1981); Williams, 1975]. В случае 
гиногенеза и гибридогенеза, как это имеет ме-

сто у рыб, это двойное преимущество достига-

ется за счет снижения репродуктивного потен-

циала родительских видов и гибрид выступает 
по отношению к ним в роли сексуального па-

разита [Vrijenhoek, 1984]. В случае эукредито-

генеза гибридов плотвы и леща, гибрид участ-
вует в воспроизводстве обоих родительских 

видов. При этом, обеспечивается надежная 

изоляция генофондов этих видов. Однако по-

являются два фактора, которые могут значи-
тельно и быстро повысить приспособленность 

взаимодействующих популяций родительских 

видов. Вспышки массовой гибридизации, как 
правило, наблюдаются при резком изменении 

экологических условий местобитаний. Гибри-

ды, обладающие повышенной приспособлен-
ностью в нарушенных местообитаниях, спо-

собствуют тем самым сохранению конкретных 

геномов обоих родительских видов. Тиражи-

рование родительских геномов при размноже-
нии гибрида создаетвозможность группового 

отбора не по отдельным группам сцепления 

или генным ассоциациям, что резко повышает 

приспособленность видов, пребывающих в 
экстремальных условиях. Явление гаметиче-

ской интеграции широко распространено в по-

пуляцияхбисексуальных видов и явно высту-
пает в качестве одного из наиболее значимых 

факторов формирования и поддержания высо-

ких уровней приспособленности [Левонтин, 

1978 (Levontin, 1978); Животовский, 1984 
(Zhivotovskij, 1984)]. Более того, согласно 

предположению Р. Левонтина [Левонтин, 1978 

(Levontin,1978)], наиболее эффективно адапта-
ционное и, возможно, эволюционное значение 

гаметическая интеграция будет приобретать в 

том случае, если в состав генной ассоциации 

вовлекался бы весь гаплоидный геном. По-
скольку при бисексуальном апомиксисе гапло-

типы клонируются и возвращаются родитель-

ским видам, то вполне вероятным будет допу-
щение, что естественная отдаленная гибриди-

зация является одним из основных механизмов 

процесса гаметической интеграции. Возможно, 
что способность к отдаленной гибридизации 

может поддерживаться неограниченно дли-

тельное время именно, как эволюционно важ-

ный фактор гаметической интеграции.  
Также было установлено, что в результа-

те отдаленной гибридизации происходит ин-

трогрессия чужеродной мтДНК в геном друго-
го вида, что в свою очередь может рассматри-

ваться в качестве причины парафилии, обна-

руженной у 23% животных при анализе 2319 
филогенетических деревьев отдельных видов 

[Funk, Omland, 2003; Hayden at al., 2014]. 

Предполагается, что сочетание в гибридном 

геноме мтДНК одного вида и ядерной ДНК 
другого может корректировать коадаптацию 

ядерных геномов скрещивающихся видов и 

сообщать эволюции последнего дополнитель-
ную направленность. Исследования комбина-

торики на уровне морфотипов у бэккроссов 

леща и плотвы позволили установить, что 

формируются три дискретные группы потом-
ства: особи с морфотипом гибридов первого 

поколения, особи с признаками одного из ро-

дительских видов и особи с промежуточными 
значениями морфологических признаков [Яко-

влев и др., 2000 (Yakovlev et al., 2000); Wood, 

Jordan, 1987; Pitts et al., 1997; Hayden et al., 
2010]. Как правило, доля морфологически 

идентичных одному из родительских видов 

возрастала, если гибрид по матери был пред-

ставлен тем видом, c которым производилось 
возвратное скрещивание.  
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Проапомиксис, как система размножения 

гибридов плотвы, леща и синца, несомненно, 
представляет собой наиболее примитивную, 

наиболее генерализованную и наиболее эволю-

ционно эквипотентную форму апомиксиса у 
позвоночных животных. Потомки возвратного 

скрещивания гибридов полностью воспроизво-

дят генетическую структуру агамных комплек-

сов (оба родительских вида, диплоидные ги-
бриды и две триплоидные формы), а потомки 

межгибридного скрещивания будут иметь ту же 

структуру с добавлением еще тетраплоидной 
формы. Теоретически, каждая из этих гибрид-

ных форм может приобрести независимое су-

ществование путем перехода к однополому 

размножению (гибридогенез и гиногенез). Ве-
роятно, такой переход к гибридогенезу мы 

наблюдаем в случае кредитогенеза Rana escu-

lenta. Тетраплоиды же могут дать начало тетра-
плоидным бисексуальным видам, минуя стадию 

однополости. Однако, судя по всему, все эти 

возможности чрезвычайно редко оказываются 
востребованными эволюцией. Среди европей-

ских и североамериканских ельцовых нет ни 

одного полиплоидного вида. Что же касается 
однополых форм в этой группе, то они, как пра-

вило, оказываются эфемерными и эволюционно 

бесперспективными, как это и предполагается 
классической теорией. По нашему мнению, и 

однополость и полиплоидность являются толь-

ко эпифеноменом вышеописанной системы 

апомиктического размножения гибридов. По-
следняя представляет взаимодействующим ви-

дам те же адаптивные преимущества, что и фа-

культативный апомиксис растений и беспозво-
ночных. Система размножения гибридов плот-

вы и леща, типичных и массовых представите-

лей ельцовых рыб, как нам представляется, яв-

ляется обычной для всей этой группы и вероят-
но будет обнаружена при более тщательном 

изучении естественной гибридизации "от слу-

чая к случаю" у других рыб и тетрапод. Право-
мочность этого предположения значительно 

подкрепляется аналогичной системой размно-

жения лабораторных гибридов плотвы и синца. 
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FEATURES OF REPRODUCTION SYSTEM DISTANT HYBRIDS OF CYPRINID FISH 
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152742 Borok, Russia, e-mail:elena@ibiw.yaroslavl.ru, fax: (485) 472-4042 

For the first time an extensive test crossing of laboratory carried out reciprocal F1 hybrids of roach, bream and blue 

bream are received. The generations of backcrosses are obtained and grown. The detailed morphological, genetic and 

biochemical and cytogenetic analysis on a vast complex of signs F1 hybrids and BC is done. Previously unknown gene 

inheritance effects, germline segregation of haploid genomes and polyclonal hybris’ generation are revealed. For exam-

ple, hybrids of roach, bream and blue bream are described and experimentally verified a fundamentally new system of 

reproduction - proapomiksis. It is assumed that it is inherent in all categories of distant hybrids "from case to case." 
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ВРЕМЯ АКТИВАЦИИ РОДИТЕЛЬСКИХ ГЕНОВ В РАННЕМ ЭМБРИОГЕНЕЗЕ 

РЕЦИПРОКНЫХ ГИБРИДОВ ПЕРВОГО ПОКОЛЕНИЯ 

ЛЕЩА (ABRAMIS BRAMA L.) И ПЛОТВЫ (RUTILUS RUTILUS L.) 

Е. Е. Слынько, Е. Н. Пакунова, Ю. В. Слынько  
Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН 

152742 пос. Борок, Ярославская обл., Некоузский р-н, e-mail: elena.slynko.76@mail.ru  

Изучена экспрессия изоферментов различных биохимических классов, синтезированных под контро-

лем материнских и отцовских генов плотвы и леща в эмбриогенезе гибридов первого поколения. Показа-

но, что для ферментов с ранней активацией характерен асинхронный характер экспрессии, для изофер-

ментов с поздней активацией экспрессия носила синхронный характер. Во всех случаях асинхронной 

экспрессии имела место связь с наличием в зародыше значительных запасов желтка. Отмечено, что син-

хронный (единовременный) характер экспрессии приходится на завершающие стадии эмбрионального и 

личиночного периодов, что указывает на достижение согласованности в работе родительских генов. Ре-

зультаты исследований позволили предположить последовательную смену и согласованное взаимодей-

ствие в раннем развитии регуляторных систем двух типов – материнской и зародышевой. В итоге вылу-

пившаяся личинка гибрида обладает значительным потенциалом для выживания и активного освоения 

внешней среды. 

Ключевые слова: гибриды, эмбриогенез, выражение, материнские и отцовские аллели, изоферменты с 

ранней и поздней активации, лещ и плотва. 

ВВЕДЕНИЕ 

Закономерности генетической регуля-

ции, происходящие в организме развивающе-

гося зародыша, являются консервативными и 

универсальными практически для всех групп 

животных. Эти закономерности включают в 

себя взаимодействие генов в развитии, органи-

зацию генных систем, контролирующих эм-

бриональное и постэмбриональное развитие. 

Понимание особенностей взаимодействия ге-

нов в ходе развития организма возможно через 

изучение дифференциальной экспрессии ге-

нов, которая носит сложный и многоступенча-

тый характер. Для исследования процессов 

дифференциальной экспрессии генетических 

локусов в раннем развитии наиболее плодо-

творным признан гибридологический подход 

[Хедрик, 2003 (Hedrik, 2003); Hewitt, 2001]. Он 

подразумевает создание нового генотипа, со-

вмещающего в себе эволюционно дивергиро-

вавшие и различающиеся по некоторым про-

являемым признакам, параметрам и свойствам 

материнские и отцовские гены. Анализ же ге-

нетических локусов потомства от внутривидо-

вых скрещиваний не позволяет определить, 

чьим генотипом контролировался синтез бел-

ков (запасены белки в ходе развития ооцита 

или синтезированы под контролем зародыше-

вого генома) по причине совпадений характе-

ристик исследуемых вариантов белков. В слу-

чае межродовых гибридов, появление в элек-

трофоретическом спектре отцовских изозимов 

будет свидетельством начала экспрессии заро-

дышевых генов. На первых этапах развития 

зародыша гибрида процессы синтеза в цито-

плазме, как правило, идут на материнских 

матрицах [Коломбет, 1977 (Kolombet, 1977); 

Кирпичников, 1987 (Kirpichnikov, 1987); 

Wright, Subtelny, 1971; Engel, Kreutz, 1973]. Но 

некоторые данные показывают на наличие 

транскрипции с зародышевых генов уже на 

этапах дробления. [Hawang Sheng-Ping et al., 

1997]. Кроме того, сразу после оплодотворе-

ния имеет место активация митохондриальных 

генов материнского происхождения [Костома-

рова, Ротт, 1970 (Kostomarova, Rott, 1970); 

Kafiani, 1971]. У костистых рыб считается, что 

начало экспрессии генов самого зародыша, как 

правило, приходится на стадию бластулы и 

гаструлы [Конюхов, 1980 (Konyuhov, 1980); 

Корочкин, 1999 (Korochkin, 1999)], вследствие 

чего “материнские” белки начинают постепен-

но заменяться зиготическими [Кирпичников, 

1987 (Kirpichnikov, 1987); Neyfakh, 1971]. 

С этого момента контроль над синтезом бел-

кового материала практически полностью 

осуществляется зародышевым геномом. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

В качестве объектов исследования ис-

пользовались реципрокные гибриды первого 

поколения F1 леща Abramis brama L. и плотвы 

Rutilus rutilus L. – представителей 2 родов 

(Abramis и Rutilus) подсемейства Leuciscinae 

семейства Cyprinidae. В результате экспери-

ментальных скрещиваний были получены ре-

ципрокные гибриды F1 (ПхЛ, ЛхП) и чистые 
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виды (ПхП, ЛхЛ). Производителей плотвы и 

леща в стадии зрелости гонад отлавливали в 

период нереста в районе Волжского плеса Ры-

бинского водохранилища. Скрещивания про-

водили сразу после доставки рыбы. Гонадо-

тропная стимуляция не применялась. Оплодо-

творение проводили сухим способом по стан-

дартной рыбоводной методике [Рябов, 1981 

(Ryabov, 1981]; Слынько, 2000 (Slynko, 2000)). 

Оплодотворенную икру высевали в кристалли-

заторы, подсчитывали количество икринок и 

инкубировали при температуре, максимально 

приближенной к температуре природного во-

доема. На всем протяжении эмбрионального 

развития контролировали условия водообмена, 

кислородного режима и рН воды. Отбор проб 

для генетико-биохимического анализа прово-

дился на следующих стадиях развития: обра-

зование перивителлинового пространства и 

бластодиска, дробление, бластула, окончание 

эпиболии, начало сегментации (3–5 сегмен-

тов), разгар сегментации тела (18–23 митомов), 

установление кровообращения и окончание 

сегментации (43–48 миотомов), вылупление, 

переход личинки на смешанный тип питания, 

этап “свободного” эмбриона, окончание расса-

сывания желточного мешка и полный переход 

на внешнее питание. Определение стадий про-

водили по Крыжановскому [Крыжановский, 

1949 (Kryzhanovsky, 1949)]. Для исследования 

закономерностей наследования и процессов 

внутриклеточного метаболизма в раннем раз-

витии реципрокных гибридов и чистых видов 

анализировали 5 ферментов различных биохи-

мических классов: оксидоредуктазы – лактат-

дегидрогеназа (LDH), супероксиддисмутаза 

(SOD), НАДФ-зависимая малатдегидрогеназа 

(NADF-MDH) или малик-энзим (MЕ); гидро-

лазы – неспецифическая или -нафтил-

зависимая эстераза (-EST); трансферазы – 

аспартатаминотрансфераза (AAT) [Калинин и 

др., 1971 (Kalinin et al., 1971)].  

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

В естественных популяциях для плотвы 

характерен полиморфизм по локусу В, пред-

ставленный двухаллельной системой. У леща 

крайне редко встречается полиморфизм по ло-

кусу А, также представленный двухаллельной 

системой [Слынько, 1987, 1991, 1993, 1997 

(Slynko, 1987, 1991, 1993, 1997)]. 

В проводимых нами скрещиваниях родитель-

ские особи леща были гомозиготны по локу-

сам А и В. Производители по плотве также 

были гомозиготами по обоим локусам Ldh.  

В потомстве плотвы, гомозиготной по 

быстрому аллелю локуса В, изоферментный 

спектр LDH со стадии образования перивител-

линового пространства и бластодиска до ста-

дии окончания сегментации включительно был 

представлен двумя полосами, соответствую-

щими по электрофоретической подвижности 

изозимам B4 и B3A родительских мышечных 

спектров плотвы. Полный пятиполосочный 

спектр был выявлен на стадии выхода личинки 

из яйцевых оболочек. 

В потомстве гомозиготного по Ldh-B 

леща электрофоретический спектр со стадии 

образования перивителлинового пространства 

и бластодиска до стадии разгара сегментации 

(18–22 сегмента) был представлен одной поло-

сой, совпадающий по электрофоретической 

подвижности с гомополимером B4 родитель-

ского мышечного спектра. Появление второй 

полосы, соответствующей гетерополимеру 

B3A выявлено на стадии окончания сегмента-

ции и подготовки зародыша к вылуплению. На 

стадии вылупления в потомстве чистого леща 

изоферментный спектр LDH состоял из четы-

рех полос (B4, B3A, BA3, А4), после массового 

вылупления (на этапе свободного эмбриона) 

нами выявлен полностью сформированный 

пяти 5-ти полосочный спектр, характерный 

для половозрелых особей чистого леща (B4, 

B3A, B2A2, BA3, А4).  

У гибридов ЛхП изоферментный спектр 

с момента после оплодотворения до стадии 

разгара сегментации (18–22 сегмента) был 

представлен одной полосой, совпадающей по 

электрофоретической подвижности с гомопо-

лимером B4, выявленным в мышечных пробах 

леща, выступавшего в скрещиваниях в качест-

ве матери. На стадии окончания сегментации и 

подготовки зародыша к выходу из яйцевых 

оболочек у гибридов ЛхП появляется второй 

«лещовый» гетерополимер А1В3. На момент 

вылупления в гибридной группе ЛхП, совпа-

давшему по времени с чистым лещом, допол-

нительно появляются еще два белковых ком-

понента материнского типа – А4 и А3В1. 

В итоге, в период массового вылупления у 

гибридов ЛхП формируется практически пол-

ный, за исключением гетерополимера А2В2, 

лещовый изоферментный спектр. После выхо-

да личинок из яйцевых оболочек – на этапе 

“свободного эмбриона” наблюдается посте-

пенное формирование гибридного двенадцати-

полосочного спектра, обусловленного включе-

нием в работу отцовских аллелей Ldh.  
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У зародышей гибридов ПхЛ, родитель-

ская плотва, выступающая в скрещиваниях в 

качестве матери, была гомозиготна по медлен-

ному аллелю (В
/
) локуса Ldh-В, а отец – лещ 

был гомозиготен по быстрому аллелю (В) ло-

куса Ldh-В. У зародышей гибридов ПхЛ изо-

ферментные спектры LDH до стадии оконча-

ния сегментации включительно состояли из 

гомополимера В
/
4 и гетерополимера В

/
3А1, по 

электрофоретической подвижности соответст-

вующим изозимам материнской плотвы. 

C момента вылупления доформировывается 

полный материнский “плотвиный” спектр и 

появляются слабовыраженные гетеромеры, 

свидетельствующие об активации отцовских 

аллелей локуса Ldh-B. Этап “свободного эм-

бриона” в гибридной группе ПхЛ характеризу-

ется завершением формирования полного две-

надцатиполосочного гетерозиготного спектра.  

Генетический контроль супероксиддис-

мутазы осуществляется двумя неаллельными 

генами. Все лещи и плотвы, участвующие в 

скрещиваниях были мономорфны. Для леща 

характерен фенотип, представленный быстрой 

изоформой SOD – 2, для плотвы – медленной 

изоформой SOD – 1, поэтому родительские 

спектры SOD были видоспецифичны и разли-

чались по электрофоретической подвижности 
[Слынько, 1987, 1997 (Slynko, 1987, 1997)].  

У чистых видов леща и плотвы появле-

ние однополосочных, видоспецифичных по 

электрофоретической подвижности спектров 

супероксиддисмутазы наблюдалось с первых 

стадий эмбриогенеза. Изменений в составе 

изоферментного спектра SOD леща и плотвы 

на всем протяжении эмбрионального и по-

стэмбрионального развития не наблюдалось.  

У гибридов ПхЛ и ЛхП со стадии обра-

зования перивителлинового пространства до 

этапа “свободного эмбриона” включительно 

спектр супероксиддисмутазы был представлен 

только одной, материнской по происхожде-

нию, белковой полосой. С этапа смешанного 

питания у личинок каждой гибридной группы 

появлялась вторая полоса, соответствующая 

гетеродимеру – ферменту, состоящему из ма-

теринских и отцовских субъединиц. Данный 

двухполосочный спектр SOD у гибридов ПхЛ 

и ЛхП, не менялся до этапа экзогенного пита-

ния включительно. На электрофореграммах по 

мышечным пробам сеголетков гибридов F1 

присутствует ожидаемый трехполосочный 

спектр супероксиддисмутазы. 

У зародышей леща и плотвы со стадии 

после оплодотворения и до стадии завершения 

гаструлы – начала сегментации выявлена -

эстераза в виде диффузноокрашенного пятна. 

Затем, со стадии начала сегментации до стадии 

окончания сегментации включительно у эм-

брионов леща и со стадии начала сегментации 

до стадии разгара сегментации включительно 

у плотвы, активность -эстеразы не выявлена. 

Формирование видоспецифичных, характер-

ных для леща двух полосочных спектров при-

ходилось на стадию массового вылупления, у 

плотвы раньше – на стадию окончания сегмен-

тации и подготовки зародыша к вылуплению. 

В ранних зародышах гибридов F1 ЛхП и 

ПхЛ до стадии окончания гаструлы и начала 

сегментации тела (стадия 3–5 сегментов) ак-

тивность -эстераз была представлена в виде 

диффузно окрашенного пятна. В спектрах гиб-

ридов ЛхП слабо различимые полосы эстераз 

появляются со стадии массового вылупления, 

в спектрах гибридов ПхЛ – на стадии оконча-

ния сегментации и подготовки зародыша к вы-

луплению. По завершению стадии массового 

выхода из яйцевых оболочек у личинок в обе-

их гибридных группах наблюдались полные 

изозимные спектры, характерные для мышеч-

ных проб половозрелых гибридов ПхЛ и ЛхП. 

Необходимо отметить, что временной интер-

вал падения эстеразной активности у гибридов 

ЛхП совпадал с таковой у леща. Аналогичная 

ситуация наблюдалась у гибридов ПхЛ: по 

стадиям в эмбриогенезе падение активности -

эстеразы совпадало с группой чистой плотвы. 

В проводимых нами скрещиваниях про-

изодители по лещу и плотве отличались по 1 

аллелю локуса Aat: все родительские особи 

леща были гомозиготны и представлены “бы-

стрым” аллелем Аat-3, все родительские особи 

плотвы были представлены “медленным” ал-

лелем Aat-1. В раннем развитии чистых видов 

леща и плотвы практически на всем протяже-

нии эмбриогенеза активность ААТ не выявле-

на. Начало экспрессии по аллелям Aat у леща 

приходилось на стадию массового вылупле-

ния. У плотвы несколько раньше – на стадии 

окончания сегментации и подготовки зароды-

ша к вылуплению. Экспрессия по локусу Aat у 

чистых видов характеризовалась появлением 

видоспецифичных гомодимерных белковых 

полос. В раннем развитии реципрокных гиб-

ридов F1 (ЛхП и ПхЛ) так же фактически на 

всем протяжении эмбрионального развития 

экспрессия ААТ не обнаружена. Первое появ-

ление изозимов в группе ЛхП наблюдалось на 

стадии вылупления, в группе ПхЛ – на стадии 

окончания сегментации. Нами отмечена важ-

ная особенность: у всех гибридов первого по-

коления на тот момент обнаруживался трех 

полосочный гетерозиготный спектр, состоя-

щий из двух гомодимеров (отцовский и мате-
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ринский изозимы) и одного гибридного гете-

родимера, что свидетельствовало о начале 

синхронной экспрессии материнских и отцов-

ских аллелей. Причем, экспрессия аспартата-

минотрансферазы в гибридных группах была 

приурочена к тем же стадиям развития, что и в 

группах чистых видов, выступавших в скрещи-

ваниях в качестве матери. В последующем раз-

витии изоферментный спектр AAT у личинок 

реципрокных гибридов F1 не менялся, что под-

твердили данные, полученные на сеголетках. 

NADF-зависимая малатдегидрогеназа 

или малик-энзим кодируется двумя независи-

мыми генетическими локусами Mod-1 и Mod-2 

(нумерация от катода к аноду) [Слынько, 1987, 

1993, 1992, 1997 (Slynko, 1987, 1993, 1992, 

1997)]. Производители по лещу, участвующие 

в экспериментах, были гетерозиготны по локу-

су Mod-1 и гомозиготны по локусу Mod-2. 

Плотва была гомозиготна по обоим локусам 

малик-энзима – Mod-1 и Mod-2. С момента 

оплодотворения до этапа свободного эмбриона 

экспрессии малик-энзима во всех опытных ва-

риантах скрещивания не наблюдалась. Начало 

экспрессии малик-энзима в группе чистых ви-

дов и гибридов F1 приходилось на этап сво-

бодного эмбриона и сопровождалось появле-

нием гомодимера в зоне Mod-2. На следующих 

этапах личиночного развития: смешанного пи-

тания и полного перехода на внешнее питание, 

составляющая изоферментного спектра NADF-

зависимой малатдегидрогеназы во всех опыт-

ных группах не менялась.  

Данные по “чистой” плотве и “чистому” 

лещу демонстрируют полностью сформиро-

ванные видоспецифичные спектры, соответст-

вующих половозрелым производителям, на 

стадии сеголетка. Фенотип сеголетка леща был 

представлен гетерозиготой по локусу Mod-1 и 

гомозиготой по локусу Mod-2, сеголетка плот-

вы – гомозиготой по обоим локусам Mod-1 и 

Mod-2. В группах гибридах ЛхП и ПхЛ также 

на стадии сеголетка были выявлены ожидае-

мые гетерозиготные трехполосочные спектры 

по локусу Mod-1и гомозиготный однополо-

сочный спектр по локусу Mod-2. Нами отме-

тить, что показатели активности экспрессии 

локусов Mod на стадии сеголетка во всех экс-

периментальных группах рыб сопоставимы с 

таковыми показателями активности у роди-

тельских особей. 

Вследствие того, что нормальное проте-

кание раннего развития у гибридов обеспечи-

вается скоординированностью в работе роди-

тельских генов, данная согласованность также 

подчиняется закономерностям. У гибридов F1 

в первой половине эмбриогенеза наблюдалась 

выраженная асинхрония в экспрессии фермен-

тов с ранней активацией, подчиняющаяся ма-

теринскому эффекту. Например, в ходе фор-

мирования изоферментных спектров LDH у 

реципрокных гибридов ЛхП и ПхЛ материн-

ский эффект выражался через первоочередную 

последовательную активацию аллелей локусов 

A и B матери, и только по ее завершению 

включением в работу локуса B отца. Экспрес-

сия -эстеразы и SOD также подчинялась ма-

теринскому эффекту, заключавшемуся для эс-

тераз в последовательности формирования 

изозимного спектра и распределении фермен-

тативной активности по материнскому типу, 

для супероксиддисмутазы – в структурных 

показателях спектра, состоящего из материн-

ского гомодимера и гибридного гетеродимера. 

В ходе эмбрионального развития матроклин-

ный характер экспрессии ферментов с ранней 

активацией постепенно исчезает, и в итоге ро-

дительские гены начинают работать синхрон-

но. Дополнительным подтверждением тому 

являлся синхронный характер экспрессии 

ферментов с поздней активацией – AAT и ма-

лик-энзима.  

Синхронизация родительских генов, по 

нашему мнению, напрямую зависит от количе-

ства запасенных в оогенезе внутриклеточных и 

желточных белков в организме гибрида. По 

мере развития эмбриона происходит расходо-

вание этих компонентов, ферментативная ак-

тивность желтка угасает, что по времени со-

гласуется с появлением соответствующей ак-

тивности в зародыше. Данный факт подразу-

мевает существование регуляторных механиз-

мов координации процессов деградации в 

желтке компонентов материнского типа и син-

теза в развивающемся организме компонентов 

зародышевого типа [Лапушкина, 2002 

(Lapushkina, 2002)]. 
Таким образом, комплексный подход к 

изучению раннего развития гибридов позволил 

предположить, что матроклиния на самых 

ранних его этапах объясняется цитоплазмати-

ческой природой, в основе которой лежит 

асинхронная экспрессия ферментов. Отцов-

ский же эффект, выявленный на более поздних 

этапах развития, обусловлен ядерной приро-

дой и имеет наследственный характер. В его 

основе лежит синхронная экспрессия роди-

тельских локусов.  

Некоторые авторы, говоря о совмещении 

в гибридном организме различных по проис-

хождению систем генов-регуляторов, предпо-

лагают в ряде случаев невозможность прогно-

зирования результатов их совместной работы 

[Корочкин, 1983, 1999 (Korochkin, 1983, 
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1999)]. Поэтому не исключено, что в ряде слу-

чаев асинхронность экспрессии родительских 

генов обусловлена неполной совместимостью 

механизмов генетической регуляции обоих 

видов, а в более общем понимании – “несоот-

ветствием сложных регуляторных процессов, 

регулирующих активность гена у скрещивае-

мых форм, и чем более отдаленным является 

скрещивание, тем больше вероятность таких 

отклонений от нормы” [Нейфах, Тимофеева, 

1978 (Neyfah, Timofeeva, 1978); Корочкин, 

1983 (Korochkin, 1983); Gavaia et al., 2006; Burt 

et al., 2008].  

У гибридов первого поколения, объеди-

няющих в себе по одному набору хромосом, 

полученному от каждого из родителей, соот-

ветствующий структурный ген будет подчи-

няться “своей” регуляторной системе. Следо-

вательно, наличие синхронной экспрессии ро-

дительских аллелей свидетельствует о согла-

совании генов-модификаторов. Последнее об-

стоятельство предполагает определенную сте-

пень близости скрещиваемых видов, хотя не-

которые активаторы раннего развития имеют 

невидоспецифичный характер [Нейфах, Тимо-

феева, 1978 (Neyfah, Timofeeva, 1978)].  

Полученные нами результаты по син-

хронизации экспрессии ферментных локусов в 

развитии реципрокных гибридов F1 могут су-

щественно дополнить имеющиеся на сего-

дняшний день данные о регуляторных меха-

низмах согласования работы чужеродных ге-

нов. Это касается участия в регуляции синхро-

низации работы родительских генов как мате-

ринских (желток в широком смысле слова), так 

и зародышевых регуляторов. Так, примером 

регуляции экспрессии ферментов матерински-

ми факторами в раннем развитии может слу-

жить экспрессия малик-энзима. Отсутствие 

активности малик-энзима в клетках зародыша 

не свидетельствует об отсутствии этого важно-

го фермента в организме гибрида. Малик-

энзим, поставляющий эквиваленты НАДФ-Н
+
 

для восстановительных синтезов, идущих в 

клетках зародыша, жизненно необходим для 

развивающегося организма, но его отсутствие 

до вылупления в клетках самого зародыша 

скомпенсировано наличием малик-энзима в 

желтке. Расходование желтка и постепенное 

угасание в нем активности малик-энзима сов-

падает по времени с синхронной экспрессией 

родительских локусов этого фермента в клет-

ках зародыша. Возможно, это объясняется 

действием регуляторного механизма, обеспе-

чивающего синхронность угасания активности 

фермента в желтке и экспрессии этого же фер-

мента в клетках зародыша.  

Первоочередное формирование у гибри-

дов F1 материнских спектров LDH, мы полага-

ем, также обусловлено регуляторными меха-

низмами материнского происхождения и пол-

ностью им подчинено до момента активации 

отцовского аллеля. После активации материн-

ских по происхождению локусов В и А и фор-

мирования материнских спектров LDH у реци-

прокных гибридов, наступает этап повторного 

включения локуса В, только отцовского типа. 

Этот факт, не подчиняющийся логике функ-

циональной целесообразности последователь-

ного включения локусов Ldh у гибридов F1, 

можно объяснить только исходя из действия и 

процессов согласования регуляторных меха-

низмов леща и плотвы, синхронизирующих во 

времени работу родительских чужеродных ге-

номов. Это подтверждается аналогичным по-

рядком включения локусов у чистых видов. 

Исходя из вышеизложенного, можно 

предположить, что в основе раннего развития 

реципрокных гибридов первого поколения ле-

жит работа и динамика регуляторных меха-

низмов разного характера, причем, регуляторы 

материнского происхождения по мере разви-

тия зародыша гибрида сменяются собствен-

ными (зародышевыми) регуляторами.  

Интегрируя закономерности, выявлен-

ные при изучении экспрессии ферментных ло-

кусов, можно выделить важный рубеж в ран-

нем развитии реципрокных гибридов первого 

поколения – период от подготовки зародыша к 

вылуплению до этапа перехода личинки на 

полное внешнее питание. На этом участке раз-

вития помимо адаптации эмбриона к внешней 

среде идут два основных процесса – деграда-

ция материнского материала и активный син-

тез собственных белков.  

В раннем морфогенезе превалирующую 

роль играют цитоплазматических факторы, 

причем, действие цитоплазматических факто-

ров рассматривается не только как механизм 

функционального насыщения развивающегося 

организма, но и как активатор ядерных генов 

направленного и селективного действия [Бело-

усов, 1987 (Belousov, 1987); Инге–Вечтомов, 

1989 (Inge–Vechtomov, 1989)].  

В позднем эмбриогенезе и на последую-

щих этапах личиночного развития с одной 

стороны резко возрастает деградация оогене-

тического материала (резорбция желточного 

мешка), с другой стороны резко возрастает 

количество белковых компонентов, синтезиро-

ванных на матрицах самого организма. Таким 

образом, развитие гибридов приобретает по 

ходу времени устойчивость и по морфобиоло-

гическим показателям: скорость морфогенеза, 
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выживаемость на отдельных его этапах, жиз-

неспособность при воздействиях внешних 

факторов, имеющей в своей основе постепен-

ную синхронизацию работы чужеродных ро-

дительских генов. Полная согласованность в 

работе родительских генов и как следствие 

устойчивый характер морфогенеза должна 

быть достигнута к этапу экзогенного питания. 

В результате личинка гибрида будет обладать 

реальным потенциалом для выживания и ак-

тивного освоения окружающего пространства 

на последующих этапах развития. Все уста-

новленные закономерности наследования для 

ферментов с ранней и поздней активацией 

подтверждены на гибридах F1 плотвы и леща 

(см. рисунок). 

Рис. Схема включения материнского и отцовского геномов для ферментов с ранней и поздней активацией у 

гибридов F1. 

Fig. The scheme of inclusion of maternal and paternal genomes for enzymes with early and late activation in F1 hy-

brids. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Анализ полученных данных на реци-

прокных гибридах F1 по всем исследованным 

локусам позволил сформулировать следующие 

закономерности: 

1) установлен асинхронный характер

экспрессии ферментов с ранней активацией и 

синхронный характер экспрессии ферментов с 

поздней активацией.  

2) асинхронный характер экспрессии

ферментов с ранней активацией подчиняется 

материнскому эффекту и сохраняется до вы-

хода личинки из яйцевых оболочек. После че-

го, асинхронность (материнский эффект) исче-

зает, и экспрессия ферментов приобретает 

синхронный характер. Синхронный (едино-

временный) характер экспрессии ферментов с 

поздней активацией приурочен к завершаю-

щим этапам эмбрионального и личиночного 

периодов, что указывает на достижение согла-

сованности в работе родительских генов.  

3) во всех случаях асинхронной экспрес-

сии имела место связь с наличием в зародыше 

значительных запасов желтка. Синхронный 

характер экспрессии ферментов имел место на 

стадиях развития либо с меньшим количест-

вом желтка, либо с полным его исчерпанием.  

Результаты исследований позволили 

предположить последовательную смену и 

согласованное взаимодействие в раннем 

развитии регуляторных систем двух типов – 

материнской и зародышевой. Нормальное 

функционирование таких генетических 

регуляторных механизмов обеспечило полную 

согласованность работы структурных генов, 

что определило достижение устойчивости по 

метаболическим и морфогенетическим 

показателям к вылуплению. Вылупившаяся 

личинка гибрида первого поколения обладает 

значительным потенциалом для выживания и 

активного освоения внешней среды, поскольку 

этот потенциал - не что иное, как эндогенные 

материнские ресурсы и синхронизированная к 

моменту вылупления работа родительских 

генов. В совокупности эти два фактора 

обеспечивают гибридный организм 

собственными белками как на данный момент 

развития, так и на последующих его этапы.  

Lena
Выделение



66 

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ 

Белоусов Л.В. Биологический морфогенез. М: Изд–во МГУ, 1987. 239 с.  

Инге–Вечтомов С.Г. Генетика с основами селекции. М.: Высшая школа, 1989. 591 с.  

Калинин Ф.Л., Лобов В.П., Жидков В.А. Справочник по биохимии. Киев: Наукова Думка, 1971. 1013 с 

Кирпичников В.С. Генетика и селекция рыб. Л: Наука, 1987. 520 с.  

Коломбет Л.В. Последовательность включения локусов лактатдегидрогеназы в раннем эмбриональном 

развитии мыши // Онтогенез. Т. 8, № 3. 1977. С. 269–275.  

Конюхов Б.В. Генетика развития позвоночных. М.: Наука, 1980. 291 с.  

Корочкин Л.И. Некоторые молекулярные аспекты регуляции экспрессии генов у рыб и других эукариот // 

Биологические основы рыбоводства: генетика и селекция. Л.: Наука, 1983. С. 34–51.  

Корочкин Л. И. Введение в генетику развития. М.: Наука, 1999. 253 с.  

Костомарова А.А., Ротт Н.Н. Авторадиографическое исследование синтеза ядерных РНК у диплоидных и 

гаплоидных зародышей вьюна // Клеточное ядро и его ультраструктуры. М.: Наука, 1970. С. 258–262. 

Крыжановский С.Г. Эколого–морфологические закономерности развития карповых, вьюновых и сомовых 

рыб // Тр. Ин–та морфол. живот. АН СССР. 1949. Т. 1. С. 3–332.  

Лапушкина Е. Е. Эколого-генетический анализ раннего развития отдаленных гибридов F1 леща (Abramis brama 

L.), плотвы (Rutilus rutilus L.) и синца (Abramis ballerus L.) // Дисс. … канд. биол. наук.  Борок. 2002. 145 с.  

Нейфах А.А., Тимофеева М.Я. Проблемы регуляции в молекулярной биологии развития. М.: Наука, 1978. 307 с.  

Рябов И. Н. Методы гибридизации рыб на примере семейства карповых // Исследование размножения и 

развития рыб. М.: Наука, 1981. С. 195–215.  

Слынько Ю.В. Коэффициенты инбридинга и структура вида Abramis brama L. // Информ. Бюл. Биол. внутр. вод. 

Л.: Наука. № 75. 1987. С. 39–43.  

Слынько Ю.В. Полиморфизм мышечных изоферментов карповых рыб СССР. I. Лактатдегидрогеназа // Информ. 

Бюл. Биология внутренних вод. С.-Пб.: Наука, 1991. № 90. С. 75–84.  

Слынько Ю.В. Полиморфизм мышечных изоферментов карповых рыб. III. Малик–энзим // Информ. Бюл. Биол. 

внутр. вод. С.-Пб.: Наука, 1992. № 95. С. 64–72.  

Слынько Ю.В. Распределение рыб в масштабе крупных географических областей // Экологические факторы 

пространственного распределения и перемещения гидробионтов. С.-Пб.: Гидрометеоиздат, 1993. С. 259–279.  

Слынько Ю.В. Генетическая структура и состояние рыб Рыбинского водохранилища // Современное состояние 

рыбных запасов Рыбинского водохранилища. Ярославль: Изд-во ЯрГТУ, 1997. С. 153–178.  

Слынько Ю.В. Система размножения межродовых гибридов плотвы (Rutilus rutilus L.), леща (Abramis brama L.) 

и синца (Abramis ballerus L.) (LEUCISCINAE: CYPRINIDAE) // Дисс. … канд. биол. наук. Санкт–Петербург. 

2000. 186 с.  

Хедрик Ф. Генетика популяций. М.: Техносфера, 2003. 592 с.  

Burt A., Trivers R. 2008. Genes in conflict // The Biology of Selfish Genetic Elements. Harvard University Press: Cam-

bridge. MA. USA. 536 p. 

Engel S., Kreutz J. 1973. LDH isoenzymes in the mammalian egg: investigations by micro discelectrophoresis in 15 

species of the orders Rodentia, Lagomorpha, Carnivora, Artiodactile and in man // Humangenetik. Bd. 19, № 3/4. 

P. 253–260. 

Gavaia P. J., Simes D. C., Ortiz-Delgado J. B., Viegas C. S. B., Pinto J. P., Kelsh R. N., Sarasquete M.C., Cancela M.L. 

2006. Osteocalcin and matrix Gla protein in zebrafish (Danio rerio) and Senegal sole (Solea senegalensis): compara-

tive gene and protein expression during larval development through adulthood // Gene Expression Patterns. Vol. 6, 

№ 6. P. 637–652. 

Hewitt M.G. 2001. Speciation, hybrid zones and phylogeography or seeing in space and time // Molec. Ecol. Vol. 10. 

P. 537–549. 

Hwang S.P., Tsou M.F., Lin Y.C., Liu C.H. 1997. The zebrafish BMP4 gene: sequence analysis and expression pattern 

during embryonic development // DNA Cell Biol. Vol. 16, № 8. P. 1003–1011. 

Kafiani C. 1970.  Genome transcription in fish development // Adv. Morphogenesis. Vol. 8. P. 209–284.  

Neyfakh A.A. 1971. Steps of realization of genetic information in early development // Curr. Top. Develop. Biol. 

Vol. 6. P. 45–77. 

Wright D.A., Subtelny S. 1971. Nuclear and cytoplasmic contributions to dehydrogenase phenotypes in hybrid frog 

embryos // Develop. Biol. Vol. 24. P. 119–140. 

REFERENCES 

Belousov L.V. 1987. Biologicheskii morfogenez [Belousov L.V. Biological morphogenesis]. M.: Izd-vo MGU. 239 s. 

[In Russian] 

Inge-Vechtomov S.G. 1989. Genetika s osnovami selektsii [Genetics with the basics of breeding]. M: Vysshaya shkola. 

591 s. [In Russian] 

Kirpichnikov V.S. 1987. Genetika i selektsiya ryb [Genetics and fish breeding]. L: Nauka. 520 s. [In Russian] 

Kolombet L.V. 1977. Posledovatel’nost’ vklyucheniya lokusov laktatdegidrogenazy v rannem embrional’nom razvitii 

myshi [Lactate dehydrogenase loci sequencing in early fetal mouse development] // Ontogenez. Т. 8, № 3. S. 269–

275. [In Russian] 



67 

Konyukhov B.V. 1980. Genetika razvitiya pozvonochnyh [Genetics of vertebrate development]. M.: Nauka. 291 s. 

[In Russian] 

Korochkin L.I. 1983. Nekotorye molekulyarnyye aspecty regulyatsii ekspressii genov u ryb i drugih eukariot [Some 

molecular aspects of regulation of gene expression in fish and other eukaryotes] // Biologicheskiye osnovy 

rybolovstva: genetika i selektsiya. L.: Nauka. S. 34–51. [In Russian] 

Korochkin L.I. 1999. Vvedeniye v genetiku razvitiya [Introduction to genetics of development]. M.: Nauka. 253 s. 

[In Russian] 

Kostomarova A.A., Rott N. N. 1970. Avtoradiograficheskoe issledovaniye sinteza yadernyh RNK u diploidnyh i 

gaploidnyh zarodyshei v’yuna // Kletochnoye yadro i ego ul’trastruktury [Autoradiography study of nuclear RNA 

synthesis in diploid and haploid embryos of loach // The cell nucleus and its infrastructure]. M.: Nauka. 1970. 

S. 258–262. [In Russian] 

Kryzhanovsky S.G. 1949. Ekologo-morfologicheskiye zakonomernosti razvitiya karpovyh, b’yunovyh i somovyh ryb 

[Ecological and morphological patterns of carp, catfish and loaches fish] // Trudy Instituta morfologii zhivotnyh. 

AN SSSR. T. 1. S. 3–332. [In Russian] 

Lapushkina E.E. 2002. Ekologo-geneticheskii analiz rannego razvitiya otdalyonnyh gibridov F1 leshcha (Abramis brama 

L.), plotvy (Rutilus rutilus L.) i sintsa (Abramis ballerus L.) // Dissertatsiya na soiskanie uch. st. kandidata 

biologicheskih nauk. Borok. 145 p. [Ecological and genetic analysis of the early development of remote F1 hybrids of 

bream (Abramis brama L.), roach (Rutilus rutilus L.) and blue bream (Abramis ballerus L.) // Thesis for the degree of 

Ph. D. Borok. 145 p. [In Russian]  

Neyfah A.A., Timofeeva M.Y. 1978. Problemy regulyatsii v molekulyarnoi biologii razvitiya [Regulation Problems in 

molecular biology of development]. M.: Nauka. 307 s. [In Russian] 

Ryabov I.N. 1981.  Metody gibridizatsii ryb na primeresemeistva karpovyh // Issledovaniye razmnozheniya i razviriya 

ryb [The methods of fish hybridization by the example of the Cyprinidae family // Study of reproduction and devel-

opment in fish]. M.: Nauka. S. 195–215. [In Russian] 

Slynko Yu.V. 1987. Koefitsenty inbridinga i struktura vida Abramis brama L. [The coefficients of inbreeding and the 

structure of the type Abramis brama L.] // Inform. Byul. Biol. vnutr. vod. L: Nauka. № 75. S. 39–43. [In Russian] 

Slynko YuV. 1991. 1991. Polimorfizm myshechnyh izofermentov karpovyh ryb USSR. I. Laktatdegidrogenaza. [Poly-

morphism of muscle enzymes in carp fish of USSR. I. Lactate dehydrogenizes] // Inform. Bil. Biologiya vnutrennih 

vod. Sankt-Peterburg: Nauka. № 90. S. 75–84. [In Russian] 

Slynko Yu.V. 1992. Polimorfizm myshechnyh izofermentov karpovyh ryb. III. Malik–enzim [Polymorphism of muscle 

enzymes in carp fish. Malik–enzyme] // Inform. Byul. Biol. vnutr. vod. Sankt-Peterburg: Nauka. № 95. S. 64–72. 

[In Russian] 

Slynko Yu.V. 1993. Raspredeleniye ryb v mashtabe krupnyh geografisheskih oblastei // Ekologicheskiye factory 

prostranstvennogo raspredeleniya i peremeshcheniya gidrobiontov [Distribution of fish on the scale of large geo-

graphical areas // Environmental factors of spatial distribution and movement of aquatic organisms // Sankt-

Peterburg: Gidrometeoizdat. S. 259–279. [In Russian] 

Slynko Yu.V. 1997. Geneticheskaya struktura i sostoyaniye ryb Rybinskogo vodohranilishcha // Sovremennoye 

sostoyaniye zapasov Rybinskogo vodohranilishcha [Genetic structure and status of fishes in Rybinsk reservoir // The 

current state of the fish stocks of Rybinsk reservoir. Yaroslavl: Russia: Izd–vo YGTU. S. 153–178. [In Russian] 

Slynko Yu.V. 2000. Dissertatsiya na soiskaniye uch. st. kandidata biologicheskih nauk. [Slynko Yu.V. The system of 

breeding i inntergeneric hybrids of roach (Rutilus rutilus L.), bream (Abramis brama L.) and blue bream (Abramis 

ballerus L.) (LEUCISCINAE: CYPRINIDAE). Sankt–Peterburg. 186 s. [In Russian] 

Hedrik. F. 2003. Genetika populyatsii [Genetics of populations]. M.: Tehnosfera. 592 s. [In Russian] 

Burt A., Trivers R. 2008. Genes in conflict // The Biology of Selfish Genetic Elements. Harvard University Press: Cam-

bridge. MA. USA. 536 p. 

Engel S., Kreutz J. 1973. LDH isoenzymes in the mammalian egg: investigations by micro discelectrophoresis in 15 

species of the orders Rodentia, Lagomorpha, Carnivora, Artiodactile and in man // Humangenetik. Bd. Vol. 19, 

№ 3/4. P. 253–260. 

Gavaia P.J., Simes D.C., Ortiz-Delgado J.B., Viegas C.S.B., Pinto J.P., Kelsh R.N., Sarasquete M.C., Cancela M.L. 

2006. Osteocalcin and matrix Gla protein in zebrafish (Danio rerio) and Senegal sole (Solea senegalensis): compara-

tive gene and protein expression during larval development through adulthood // Gene Expression Patterns. Vol. 6, 

№ 6. P. 637–652. 

Hewitt M.G. 2001. Speciation, hybrid zones and phylogeography or seeing in space and time // Molec. Ecol. Vol. 10. 

P. 537 – 549. 

Hwang S.P., Tsou M.F., Lin Y.C., Liu C.H. 1997. The zebrafish BMP4 gene: sequence analysis and expression pattern 

during embryonic development // DNA Cell Biol. Vol. 16, № 8. P. 1003–1011. 

Kafiani C. 1970. Genome transcription in fish development // Adv. Morphogenesis. Vol. 8. P. 209–284.  

Neyfakh A.A. 1971. Steps of realization of genetic information in early development // Curr. Top. Develop. Biol. 

Vol. 6. P. 45–77. 

Wright D.A., Subtelny S. 1971. Nuclear and cytoplasmic contributions to dehydrogenase phenotypes in hybrid frog 

embryos // Develop. Biol. Vol. 24. P. 119–140. 

 



68 

THE TIME OF ACTIVATE OF PARENTAL GENES IN EARLY EMBRYOGENESIS 
RECYPROCLY HYBRIDS OF FIRST GENERATION FROM BREAM (ABRAMIS BRAMA L.) 

AND ROACH (RUTILUS RUTILUS L.)  

E. E. Slynko, E. N. Pakunova, Yu. V. Slynko 
Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, 
152742 Borok, Russia, e-mail: elena.slynko.76@mail.ru, fax: (485) 472-4042 

The expression of isoenzymes different biochemical classes, synthesized under the control of maternal and paternal 
genes roach and bream in the embryogenesis of the first generation hybrids is investigated. It has been shown that the 
enzyme with an early activation of the asynchronous nature of the typical expression for the isoenzymes with late acti-
vation of the expression was of the nature of synchronous. In all cases, the expression of an asynchronous communica-
tion took place with the presence of significant reserves in the embryo yolk. It is noted that a synchronous (one time) 
necessary for the expression pattern of the final stages of embryonic and larval period, indicating consistency in 
achievement of the parental genes. The researched results allowed to suggest a consistent shift and coordinated interac-
tion in the early development of regulatory systems of two types – the maternal and embryonic. As a result, the hybrid 
hatched larva has a significant potential for survival and the active development of the external environment. 

Keywords: hybrids, embryogenesis, expression, maternal and paternal alleles, isoenzymes with early and late activa-
tion, bream and roach 
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ЦИТОХРОМНАЯ СИСТЕМА И УРОВЕНЬ МИОГЛОБИНА В СКЕЛЕТНЫХ 

МЫШЦАХ КЕФАЛИ-СИНГИЛЯ (LIZA AURATA RISSO) В УСЛОВИЯХ  

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНОЙ ГИПОТЕРМИИ 

А. А. Солдатов
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, И. А. Парфенова
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ФГБУН Институт морских биологических исследований им. А.О. Ковалевского РАН  

292011 г. Севастополь, просп. Нахимова 2, e-mail: alekssoldatov@yandex.ru 
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Исследовали в условиях эксперимента влияние гипотермии на содержание миоглобина и цитохромов в 

скелетных мышцах кефали-сингиля (Liza aurata Risso). Контрольная группа рыб содержалась при 15±1
о
С. 

Температуру воды в аквариумах понижали со скоростью 0.2
о
С час

-1
 до 10±1, 5±1 и 1–2

о
С и исследовали 

процесс адаптации к данным условиям на протяжении 46 суток. При температурах близких к 5
о
С отме-

чен рост содержания миоглобина и цитохромов в мышечной ткани на 62–67% (p < 0.001). Процесс раз-

вивался преимущественно в красных мышцах. При этом организация дыхательной цепи митохондрий 

приобретала нескомпенсированный характер, свойственный организмам, находящимся в условиях ги-

поксии. Отношение b/aa3 было меньше единицы и составляло 0.80–0.85, против 1.5–1.65 у контрольной 

группы рыб. Близкие изменения происходили и при 1–2
о
С, но они были менее выражены. Обсуждаются 

причины, лежащие в основе выявленных изменений. 

Ключевые слова: гипотермия, гипоксия, скелетные мышцы, миоглобин, цитохромы, стехиометрия ци-

тохромов, морские рыбы. 

ВВЕДЕНИЕ 

Дыхательная цепь митохондрий низших 

позвоночных способна активно перестраивать-

ся, адаптируя окислительный метаболизм тка-

ней к меняющимся условиям среды. Впервые 

на это обратила внимание М.В. Савина [Сави-

на и др., 1981(Savina et al., 1981)]. В экспери-

ментах на круглоротых (миноги) она отметила 

рост содержания терминальной группы цито-

хромов (аа3) в мышцах при внешнем дефиците 

кислорода и гипоксических состояниях [Сави-

на, 1992 (Savina et al., 1992)]. Позже эта реак-

ция была выявлена и в условиях эксперимен-

тальной гипоксии у костистых морских рыб 

[Солдатов, Парфенова, 2014 (Soldatov, 

Parfenova, 2014); Soldatov, Savina, 2008]. 

Гипотермия также способна угнетать 

окислительные процессы и переключать мета-

болизм тканей на использование анаэробных 

источников энергии. Эти состояния чаще всего 

возникают у теплолюбивых видов рыб при 

температурах близких к 5
о
С и ниже [Шекк и 

др., 1990 (Shekk et al., 1990); Шекк, 2012 

(Shekk et al., 2012)]. В данных условиях отме-

чается увеличение числа гипоксических (анок-

сических) зон в скелетных мышцах [Солдатов, 

Парфенова, 2009 (Soldatov, Parfenova, 2009)], 

рост содержания лактата, уменьшение уровня 

аденилатов и энергетического заряда тканей 

[Арсан, 1986 а, б (Arsan, 1986 a, b); Гулевский 

и др., 2007 (Gulevsky et al., 2007)]. Допускает-

ся, что это, в определенной степени, связано с 

аномальной вазоконстрикцией сосудов микро-

циркуляторного русла [Солдатов, 2010 

(Soldatov, 2010)]. 

Косвенным свидетельством гипоксиче-

ского эффекта гипотермии является индукции 

синтеза HIF-1 у рыб (hypoxia inducible factor) 

[Heise et al., 2006], который ранее был иденти-

фицирован в крови форелей [Soitamo et al., 

2001]. Показано, что это происходит исключи-

тельно в тканях, испытывающих недостаток 

кислорода. 

Учитывая выше сказанное можно допус-

тить, что при гипотермии и развитии состоя-

ния гипоксии у рыб может происходить адап-

тивная перестройка дыхательной цепи мито-

хондрий на нескомпенсированный тип органи-

зации. Проверке данного предположения и 

посвящена настоящая работа. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Характеристика материала. В качестве 

модельного объекта была выбрана кефаль-

сингиль. Предварительные наблюдения пока-

зали, что у данного вида при температурах 

близких к 5
о
С отмечаются явные признаки ас-

фиксии. В работе использовали особей обоего 

пола в возрасте 3–4 лет. Масса тела – 140–

250 г, длина тела – 22–27 см. 

Моделирование гипотермии. Экспери-

менты были выполнены в аквариумах емко-

стью 1.5 м
3
. Контрольную группу рыб содер-

жали при температуре воды 15±1
о
С. В ходе 

опыта температуру снижали со скоростью 
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0.2оС час-1 от 15 до 1оС, оставляя в процессе 

снижения группы особей при 10±1, 5±1 и 1–

2оС. После этого изучали процесс адаптации к 
указанным температурам в течение 46-ти су-

ток. Отбор проб крови и тканей производили 

на 1–5, 14–15 и 36–40-е сутки содержания. 
Эксперимент был выполнен в парном вариан-

те, то есть на каждую опытную группу рыб 

приходилась своя контрольная. 

Отбор проб. Образцы мышечной ткани 
получали из большой белой боковой (m. 

lateralis magnus) и поверхностной красной бо-

ковой (m. lateralis superficialis) мышц, располо-
женных позади спинного плавника. Кусочки 

красных и белых мышц, полученных для био-

химических исследований, взвешивали на тор-

сионных весах и замораживали в жидком азоте. 
Лабораторная обработка проб. Количе-

ственное определение содержания цитохромов 

(aa3, b, c, c1) проводили по методу Чанса в мо-
дификации [Евдотиенко, Мохова, 1967 (Evdo-

tienko, Mohova, 1967)]. Измерения выполняли 

на гомогенатах тканей, так как при выделении 

митохондрий происходит частичная потеря 
цитохромов группы с [Van Handel et al., 1977], 

что важно при расчете стехиометрических от-

ношений. Гомогенаты готовили на среде, со-
держащей 120 mM KCl и 20 mM трис-HCl бу-

фера (рН 7.4). Измерения выполняли на спек-

трофотометре ДСФ-2. Уровень миоглобина в 

мышцах оценивали спектрофотометрически по 
методике [Reynafarie, 1963]. 

Статистическая обработка и графиче-

ское оформление полученных результатов 
проведены с применением стандартного паке-

та Grapher (версия 7). Результаты представле-

ны в виде xSx  . Достоверность различий оце-

нивали при помощи t-критерия Стьюдента. 

О нормальности распределения выборочных 
совокупностей судили по значениям критерия 

Пирсона. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 

Температура 15оС. При данной темпера-
туре содержалась контрольная группа рыб. 

Максимальный уровень миоглобина и цито-

хромов отмечали в красных мышцах (табл. 1). 

В белых мышцах он был в 11–20 раз ниже. Эти 
различия отвечают особенностям структурно-

функциональной организации данных типов 

скелетной мускулатуры. Дыхательная цепь 
митохондрий красных мышц соответствовала 

скомпенсированному типу организации. В со-
ставе цитохромов явно преобладал цитохром b 

(рис. 1). Отношение b/aa3 было существенно 

выше единицы – 1.58±0.04 (табл. 2). В белых 

мышцах цитохромная цепь, напротив, была 
организована по нескомпенсированному типу. 

Уровень терминальной группы цитохромов 

(аа3) был выше, а отношение b/aa3 ниже еди-
ницы – 0.74±0.06. 

Таблица 1. Содержание миоглобина и цитохромов в скелетных мышцах кефали-сингиля в условиях экспери-

ментальной гипотермии 

Table 1. The content of myoglobin and cytochromes in the skeletal muscle of mullets in experimental hypothermia 

Условия эксперимента 

Experimental conditions 
n 

Миоглобин, мг г-1 

Myoglobin, mg g-1 

Цитохромы, нмоль г-1 

Cytochroms, nmol g-1 

r w r w 

15оС      

(контроль) (control) 8 5.08+0.25 0.22+0.04 65.3+5.6 5.96+1.10 

10оС      

1-5 суток (days) 5 5.02+0.28 0.22+0.04 70.9+6.6 6.20+1.00 
14-16 суток (days) 6 4.93+0.18 0.20+0.04 86.4+3.5 8.65+0.49 

41-46 суток (days) 5 5.20+0.34 0.21+0.03 88.9+6.9 8.22+0.83 

5оС      

1-5 суток (days) 6 5.13+0.26 0.21+0.04 67.7+2.5 6.22+0.75 

14-16 суток (days) 7 8.26+0.41 0.18+0.03 111.3+3.9 9.89+0.49 

41-46 суток (days) 5 8.46+0.32 0.18+0.04 114.6+6.4 9.80+0.71 

1-2оС      

1-5 суток (days) 5 5.44+0.29 0.24+0.04 65.3+4.7 6.14+0.69 

14-16 суток (days) 5 6.10+0.26 0.19+0.03 80.2+3.6 6.36+0.63 

Примечание: n – число особей (fish number); r – красные мышцы (red muscle); w – белые мышцы (white muscle). 

Температура 10оС. Снижение темпера-

туры воды до 10оС не вызывало заметного из-

менения содержания миоглобина в скелетных 

мышцах кефалей. Имеющиеся различия не бы-
ли статистически значимы (табл. 1). Уровень 

же цитохромов в красных и белых мышцах на 
14–16 сутки эксперимента, напротив, повы-

шался на 36 и 45% соответственно (p < 0.05). 

Рост затрагивал в равной степени все группы 
цитохромов (рис. 1). Поэтому существенных 
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изменений стехиометрических отношений не 

наблюдали. Их величины совпадали с кон-

трольными значениями (табл. 2). 

Температура 5
о
С. В первые 5 суток со-

держания особей кефали при 5
о
С не наблюда-

ли существенных отличий между контрольной 

и опытной группами рыб. Однако к концу экс-

перимента (36–41 сутки) отмечали увеличение 

концентрации миоглобина и суммарного со-

держания цитохромов в красных мышцах на 

62–67% (p < 0.001) (табл. 1). Рост содержания 

цитохромов происходил и в белых мышцах 

кефали, тогда как концентрация миоглобина 

оставалась на уровне контрольных значений. 
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Виды цитохромов

1

2

Рис. Содержание цитохромов в скелетных мышцах кефали-сингиля в условиях экспериментальной гипотер-мии 

(1 – красные мышцы; 2 – белые мышцы). 

Fig. The content of cytochromes in skeletal muscle of mullets in experimental hypothermia (1 – red muscle; 2 – 

white muscle). 

Таблица 2. Стехиометрические отношения цитохромов в скелетных мышцах кефали-сингиля в условиях экс-

периментальной гипотермии 

Table 2. The stoichiometric ratio of cytochromes in skeletal muscle of mullets in experimental hypothermia 

Условия эксперимента 

Experimental conditions 
n 

b/aa3 

r w 

15
о
С (контроль) (control) 8 1.58+0.04 0.74+0.06 

10
о
С 

1–5 суток (days) 5 1.50+0.22 0.88+0.12 

14–16 суток (days) 6 1.36+0.11 0.95+0.05 

41–46 суток (days) 5 1.49+0.06 0.91+0.08 

5
о
С 

1–5 суток (days) 6 1.57+0.15 0.84+0.06 

14–16 суток (days) 7 0.81+0.04 0.95+0.03 

41–46 суток (days) 5 0.83+0.06 0.90+0.06 

1–2
о
С 

1–5 суток (days) 5 1.59+0.14 0.72+0.07 

14–16 суток (days) 5 1.08+0.10 0.74+0.07 

Примечание: n – число особей (fish number); r – красные мышцы (red muscle); w – белые мышцы (white muscle). 

Из рисунка  видно, что наибольшие из-

менения в красных мышцах претерпела кон-

центрация цитохрома aa3 – маркерного компо-

нента дыхательной цепи митохондрий. Содер-



72 

жание его увеличилось в 2.6 раза (p < 0.001). 

Рост концентрации цитохромов: c, c1, b, был 

менее выражен и составил соответственно: 

68% (p < 0.01), 48% (p < 0.05) и 37% (p < 0.05). 

В белых мышцах кефали, несмотря на общее 

увеличение содержания переносчиков в ткани, 

соотношение отдельных компонентов в цито-

хромной системе оставалось прежним. 

О стехиометрии переносчиков дыха-

тельных ансамблей мышечных митохондрий 

можно судить по сопоставлению отношений 

цитохромов: b/aa3, c/aa3, c1/aa3, c+c1/aa3 

(табл. 2). Из этого следует, что митохондрии 

красных мышц кефали на 36–41 сутки содер-

жания рыб при 5
о
С были качественно иные, 

чем в начальный момент адаптации к данной 

температуре (1–5 сутки эксперимента) или при 

15
о
С (контрольная группа). Дыхательные це-

почки по отношению к цитохрому aa3 были на 

47% (p < 0.001) меньше насыщены цитохро-

мом b, на 36% (p < 0.001) цитохромом c и на 

41% (p < 0.001) цитохромом c1. Отношение 

c1+c/aa3 также было на 38% (p < 0.001) ниже 

контрольного уровня. При этом стехиометрия 

цитохромов в белых мышцах кефали не пре-

терпевала статистически значимых изменений. 

Температура 1–2
о
С. При данной темпе-

ратуре суммарное содержание цитохромов в 

белых и красных мышцах сохранялось на 

уровне контрольных значений. Отсутствовало 

изменение и концентрации миоглобина в мы-

шечной ткани (табл. 1). Необходимо отметить, 

что эксперимент был прерван на 14–16 сутки 

ввиду гибели посадочного материала. 

Анализ компонентов цитохромной сис-

темы кефали при 1–2
о
С показал увеличение 

содержания цитохрома aa3 в красных мышцах 

на 54% (p < 0.01) (14–16 сутки эксперимента) 

(рис. 1). Концентрация других переносчиков в 

ткани не претерпевала существенных измене-

ний. Состояние цитохромной системы белых 

мышц при 1–2
о
С также совпадало с отмечен-

ным у контрольной группы рыб (15
о
С). 

Рост концентрации цитохрома aa3 в 

красных мышцах приводил к изменению орга-

низации цитохромной системы в данной ткани 

в целом. Наиболее лабильным являлось соот-

ношение b/aa3 (табл. 2). Его значения умень-

шались на 32 % (p < 0.001). Отношение 

c1+c/aa3 понижалось на 20% (p < 0.01). Следу-

ет отметить, что изменение стехиометрии ци-

тохромов при 1–2
о
С было менее выражено, 

чем при температуре 5
о
С. 

Резюмируя рассмотренные выше данные 

можно заключить, что при понижении темпе-

ратуры, начиная с 5
о
С, в скелетных мышцах 

кефали-сингиля происходил ряд характерных 

изменений: 

 повышалось содержание миоглобина и ци-

тохромов;

 стехиометрия дыхательной цепи митохонд-

рий приобретала нескомпесированный ха-

рактер, о чем свидетельствовал значитель-

ный рост содержания цитохрома аа3 в

мышцах.

Данные изменения затрагивали преиму-

щественно красные мышцы. Эффективность 

этих процессов понижалась при температурах 

близких к 0
о
С. 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Миоглобин. Миоглобин образован одной 

полипептидной цепью и содержит гемовую 

группу, основу которой составляет протопор-

фирин IX [Takano, 1977]. Он обладает высоким 

сродством к кислороду. Величина полунасы-

щения для данного белка составляет 0.7–

0.8 гПа и сопоставима с таковой для цитохро-

моксидазы [Takano, 1977]. Кривая диссоциа-

ции оксимиоглобина имеет вид гиперболы 

[Takano, 1977]. Эти свойства миоглобина, с 

одной стороны, позволяют красным мышцам 

кефали резервировать дополнительный объем 

кислорода, а, с другой стороны, поддерживать 

высокий РО2 на уровне гемато-

паренхиматозного барьера, что способствует 

диффузионным процессам.   

Значительна роль миоглобина и в обес-

печении облегченной диффузии кислорода в 

рамках мышечной ткани. Молекулы данного 

белка способны диффундировать в клетке в 

соответствии с концентрационными градиен-

тами кислорода и тем самым поддерживать 

уровень окислительных процессов в мышеч-

ном волокне [Schechter, 2008]. 

Все выше перечисленное позволяет кон-

статировать, что рост содержания миоглобина 

в красных мышцах кефали-сингиля при темпе-

ратурах близких к 5
о
С представляет собой 

компенсационную реакцию. Она направлена на 

поддержание кислородного режима в мышеч-

ной ткани в условиях внешней гипотермии. 

Цитохромная система. Гипотермия вы-

зывала и ряд адаптивных сдвигов на уровне 

цитохромной системы скелетных мышц кефа-

лей. Это выражалось в увеличении содержания 

суммарных цитохромов. Данные изменения 

затрагивали, как красные, так и белые мышцы. 

Сходные результаты в условиях низких темпе-

ратур были получены ранее для представите-

лей пресноводной ихтиофауны [Демин и др., 
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1989 (Demin et al., 1989); Клячко и др., 1992; 

(Klyachko et al., 1992) Озернюк и др., 1993 

(Ozernyuk et al., 1993)]. В печени карпа при 

понижении температуры воды до 5
о
С был за-

регистрирован рост активности цитохромок-

сидазы [Романенко, 1991 (Romanenko, 1991)]. 

Повышение содержания дыхательных пере-

носчиков должно облегчать процесс утилиза-

ции молекулярного кислорода в условиях по-

ниженного тканевого РО2. 

Наряду с ростом общего содержания ци-

тохромов в мышцах при гипотермии, наблю-

дали также изменение их соотношения (сте-

хиометрии). Оно затрагивало исключительно 

красные мышцы. Так, если при 15
о
С отноше-

ние b/aa3 было выше единицы (1.36–1.58), то 

при 5
о
С оно существенно понижалось до уров-

ня 0.81–0.83. Такой тип организации отражает 

процесс адаптации дыхательной цепи мито-

хондрий к функционированию в среде с низ-

ким напряжением кислорода [Wodtke, 1981; 

Johnston, Bernard, 1982]. В ряде работ оно по-

лучило название “гипоксическая нескомпенси-

рованная стехиометрия” [Савина, 1992 (Savina, 

1992)].  

Следует отметить, что в белых мышцах 

перестройка цитохромной цепи не была выра-

жена. По-видимому, это связано с тем, что она 

изначально была организована по нескомпен-

сированному типу. Ранее было показано, что 

напряжение кислорода в белых мышцах рыб в 

условиях нормоксии значительно ниже, чем в 

красных. Доля гипоксических и аноксических 

зон (менее 8 гПа) в них может достигать 50%, 

против 8% для красных мышц, что требует 

адекватной организации цепи переноса элек-

тронов в митохондриях [Солдатов, Парфенова, 

2009; 2014 (Soldatov, Parfenova, 2009, 2014)].  

Из представленной выше информации 

следует, что процессы, происходящих в мы-

шечной ткани кефалей, носят явно адаптивный 

характер и направлены на компенсацию ги-

поксического эффекта гипотермии. Механиз-

мы, лежащие в основе развития данного функ-

ционального состояния, обсуждались нами 

ранее. Высказано предположение, что это свя-

зано с чрезмерной вазоконстрикцией сосудов 

периферического русла и высоким тепловым 

эффектом реакции оксигенации гемоглобина 

при низких температурах [Солдатов, 2010 

(Soldatov, 2010)].  

Таким образом, при адаптации особей 

кефали-сингиля к температурам близким к 5
о
С 

в течение 41–46 суток в скелетных мышцах 

происходило увеличение содержания миогло-

бина и цитохромов. Процесс развивался пре-

имущественно на уровне красных мышцах. 

При этом организация дыхательной цепи ми-

тохондрий приобретала нескомпенсированный 

характер, свойственный организмам, находя-

щимся в условиях гипоксии. Отношение b/aa3 

становилось меньше единицы. Близкие изме-

нения происходили при 1–2
о
С, но они были 

менее выражены. 
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THE CYTOCHROME SYSTEM AND THE LEVEL OF MYOGLOBIN IN SKELETAL MUSCLE 

OF GOLDEN MULLET (LIZA AURATA RISSO) UNDER EXPERIMENTAL HYPOTHERMIA 

A. A. Soldatov, I. A. Parfenova 
A.O. Kovalevsky Institute of Marine Biological Studies RAS 

29011 Sevastopol, Ave Nakhimov 2. e-mail: alekssoldatov@yandex.ru 

The effect of hypothermia on the content of myoglobin and cytochromes in the skeletal muscle of golden mullet (Li-

za aurata Risso) were investigation under the experimental conditions. Control group fish were kept at 15±1
o
C. The 

water temperature in the tanks was lowered at a speed of 0.2
o
C h

-1
 to 10±1.5±1 and 1–2°C and examined the process of 

adaptation to these conditions for 46 days. The concentration of myoglobin and cytochromes in muscle tissue marked 

increase to 62–67% (p < 0.001) at temperatures close to 5
o
C. The process developed mainly in red muscles. The organi-

zation of mitochondria respiratory chain was acquired uncompensated nature, characteristic of the organisms under hy-

poxia. The ratio of b/aa3 was less than unity and accounted for 0.80–0.85, versus 1.5–1.65 in the control group of fish. 

Similar changes occurred at 1–2°C, but they were less pronounced.  

Keywords: hypothermia, hypoxia, skeletal muscle, myoglobin, cytochromes, the stoichiometry of cytochromes, ma-

rine fish 
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МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ГРУППИРОВКИ СЕГОЛЕТОК ПЛОТВЫ RUTILUS RUTILUS 

(L.) (CYPRINIDAE, CYPRINIFORMES) В ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫХ ПРУДОВЫХ 

ВЫБОРКАХ 

Ю. В. Чеботарева, Ю. Г. Изюмов, В. В. Крылов 
Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН 

152742 пос. Борок, Ярославская обл., Некоузский р-н, e-mail: pisces68@mail.ru 

Исследованы морфологические признаки сеголеток плотвы, в разное время подходящих к водоспуску 

при сбросе воды из рыбоводных прудов. У молоди, в течение большего времени находящейся на тече-

нии, обнаружено меньшее число позвонков в хвостовом отделе позвоночника и меньшее количество 

аномалий позвоночника. Отмечена связь межгрупповых различий в выборках с разнообразием условий 

обитания рыб в пруду, их происхождением и особенностями эмбрионального развития. 

Ключевые слова: плотва, изменчивость, морфология, поведение. 

ВВЕДЕНИЕ 

Плотва Rutilus rutilus (L.) − полиморфный 

вид, образующий на своем ареале группировки, 

различающиеся по темпу роста, пластическим и 

меристическим признакам, питанию, скорости 

созревания и т.д. [Касьянов, 1990 (Kas'yanov, 

1990); Рыбы Рыбинского водохранилища…, 

2015 (Fishes  of  the  Rybinsk  reservoir…, 

2015)]. Различия между популяциями плотвы 

связывают как с естественными (температура, 

соленость, кормовая база) [Мироновский, 1986 

(Mironovsky, 1986); Касьянов и др., 1997 

(Kas'yanov et al., 1997)], так и с антропогенны-

ми [Яковлев, 1992 (Yakovlev, 1992); Izyumov et 

al., 1998] факторами. 

Морфологическая дивергенция плотвы 

начинается уже на первом году жизни. У ли-

чинок были выявлены две фенотипические 

группировки − мигрантов и резидентов [Кос-

тин, Лупандин, 2001 (Kostin, Lupandin, 2001); 

Pavlov et al., 2001]. У сеголеток обнаружены 

два морфотипа, один из которых обитает в от-

крытой литорали, другой – в защищенном 

прибрежье [Столбунов, 2005 (Stolbunov, 2005); 

Stolbunov, Gerasimov, 2008].  

В наших экспериментах воздействие 

различных факторов (токсикантов, магнитного 

поля, повышенной температуры) на эмбрионы 

плотвы приводило к изменению ряда морфо-

логических признаков молоди относительно 

контрольной группы рыб [Kas'yanov et al., 

2001; lzyumov et al., 2002; Крылов и др., 2010 

(Krylov et al., 2010); Chebotareva et al., 2009 a, 

b, 2016]. В частности, возрастала доля рыб с 

нарушениями в строении позвоночника, а так-

же количество и серьезность таких нарушений 

[Chebotareva   et al., 2009 a, 2016]. Аномалии 

развития осевого скелета рыб могут отражать-

ся на размерах рыб, их пластических призна-

ках, выживаемости [Катасонов, Гомельский, 

1991 (Katasonov, Gomel’skiy, 1991); Hansen et 

al., 2010]. Анализируя эффекты раздельного и 

совместного воздействия магнитного поля (с 

частотой 500 Гц и индукцией 1.4−1.6 мкТл) и 

постоянной температуры 23ºС на эмбрионы у 

сеголеток плотвы, мы разделили контрольную 

и экспериментальные выборки на 3 группы − 

рыбы без аномалий (“нормальные”), рыбы с 

аномалиями в строении позвоночника, но без 

сращений позвонков (“аномальные”) и рыбы со 

сращениями позвонков [Chebotareva et al., 

2016]. В выборке молоди после совместного 

воздействия двух факторов “аномальные” рыбы 

превосходили две другие группы и по длине, и 

по массе. Результатом подобного расхождения 

(учитывая крайне низкую эмбриональную вы-

живаемость − 0.5%), вероятно, стал жесткий 

отбор особей по комплексу признаков, связан-

ных с темпом роста. Группу “аномальных” 

могли составить сеголетки с более высоким 

темпом роста и относительно устойчивым мор-

фогенезом, а “нормальных” − рыбы со снижен-

ным темпом роста, что препятствовало накоп-

лению ошибок при развитии позвоночника 

[Chebotareva et al., 2016]. 

В любой экспериментальной группе мо-

лодь плотвы неоднородна, что касается не 

только размеров и морфологии. Облавливая 

экспериментальные пруды, мы обратили вни-

мание на различия в поведении сеголеток. При 

сбросе воды из прудов первыми по течению 

спускаются одиночные особи, они совершают 

резкие броски в сторону водоспуска и так же 

быстро возвращаются в верхнюю часть пруда. 

Часть рыб держится в русле стекающей воды, 

постепенно с течением подходя к водоспуску. 

Некоторое количество сеголеток плотвы во-

обще не уходит с током воды. Эти рыбы могут 

оставаться среди водной растительности или в 

лужах в понижениях водосборной канавы.  

Цель настоящей работы – оценить воз-

можные морфологические различия между 

рыбами, отличающимися по поведению. 
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

В работе использован материал двух 

прудовых сезонов − 2008 и 2011 гг. Сеголетки 
2008 г. получены от скрещивания 10 самок и 6 

самцов плотвы из Рыбинского водохранилища 

(в возрасте 4−8 лет). Молодь 2011 г. получена 
от 7 самок и 2 самцов (7-годовики) мороцкой 

плотвы (3 поколение рыб, привезенных на 

прудовую базу “Сунога” в 1995 г. из оз. Мо-

роцкое в Дарвинском заповеднике). Икру осе-
меняли сухим способом. Инкубацию проводи-

ли в кристаллизаторах с речной водой. В экс-

перименте 2008 г. первые 38 ч. развития эм-
брионов прошли при постоянной температуре 

23°С (зародыши достигли начала органогене-

за), после чего развитие шло при естественном 

ходе температур (вариант 8-1). В 2011 г. заро-
дыши плотвы развивались при естественном 

температурном режиме (суточные колебания 

16−19°С). При этом вариант 11-2 не подвер-
гался каким-либо воздействиям в эмбриогене-

зе (контроль), а вариант 11-3 испытал воздей-

ствие типичной сильной магнитной бури, за-
писанной на широте эксперимента, в течение 

3-их суток развития (48–72 ч. после оплодо-

творения; этапы развития эмбриона − сегмен-

тация, начало движения и пульсации сердца). 
Вылупление предличинок началось в 

2008 г. через 6 сут., массовое вылупление − 

через 6.5 сут. после оплодотворения; в 2011 г. 
– соответственно через 6.5 и 8 сут. Выживае-

мость эмбрионов к началу вылупления: 8-1 – 

28.4%, 11-2 – 69.0% и 11-3 – 65.1%.  
После заполнения плавательного пузыря 

воздухом (10 сут. − 2008 г. и 13 сут. − 2011 г.) 

личинок выпустили в пруды с естественной 

кормовой базой, где сеголетки находились 
около 4 месяцев. Глубина всех трех прудов 

1.3−1.5 м. Размеры 40х10 м2 (варианты 8-1 и 

11-2) и 30х12 (11-3). В больших прудах хоро-
шо развита погруженная растительность (нит-

чатые водоросли, водяной мох, рдесты), есть 

небольшие участки, занятые тростником. 

В меньшем пруду дно покрыто залитой луго-
вой растительностью. Центральная водосбор-

ная канава лучше всего была выражена в 

меньшем из трех прудов, сброс воды из него 
проходил быстро и равномерно. В пруду вари-

анта 8-1 вода при спуске задерживалась в не-

большом понижении дна центральной части 
пруда. В пруду варианта 11-2 русло основного 

стока воды проходило вдоль края пруда. После 

сброса воды в верхней части пруда осталась 

большая лужа площадью около 10 м2 и глуби-
ной до 10 см. 

При спуске прудов рыбу отлавливали 

сачком на подходе к рыбной яме. По времени 
подхода рыб собирали отдельно, примерно по 

30 (2008 г.) или 20 (2011 г.) штук. В выборке 

2008 г. есть группа из 15 рыб – это последние 
особи, спустившиеся по руслу к водоспуску, 

остальных собирали в верховьях пруда. 

В группе 11-3 вследствие быстрого сброса во-

ды из пруда последних рыб (60 шт.) не удалось 
разделить на группы. 

У сеголеток определяли длину до конца 

чешуйного покрова (SL), массу тела (Q), число 
чешуй в боковой линии (ll), число мягких лу-

чей в спинном (D), анальном (A), а также груд-

ных (P) и брюшных (V) плавниках слева и 

справа. Осевой скелет препарировали по мето-
дике В. Н. Яковлева с соавторами (1981) (Ya-

kovlev et al., 1981). Подсчитывали число по-

звонков в туловищном (vert.a.), переходном 
(vert.i.) и хвостовом (vert.c.) отделах, а также 

их сумму (vert.), включая веберовы и пре-

уральные. К позвонкам переходного отдела 
относили последние позвонки туловищного 

отдела, отличающиеся от типичных туловищ-

ных наличием развитых парапофизов, сраста-

ющихся с их телами. Позвонки переходного 
отдела отличаются от хвостовых отсутствием 

нижнего остистого отростка.  

У рыб определяли число позвонков с 
нарушениями развития – общее (an.Vt) и по 

отделам (an.Va, an.Vi, an.Vc – соответственно 

для туловищного, переходного и хвостового 
отделов). Таковыми считали деформации тел и 

дуг позвонков; сращения позвонков; сращения 

невральных и гемальных дуг соседних позвон-

ков; незамкнутые невральные или гемальные 
дуги; несращение дуги с телом позвонка; пе-

ремещение основания невральной или гемаль-

ной дуги на соседний позвонок; отсутствие 
ветвей невральных или гемальных дуг; нали-

чие дополнительных ветвей невральной или 

гемальной дуги [Chebotareva, 2009]. Помимо 

этого, у каждой рыбы провели отдельный под-
счет количества сращений позвонков (N.sr.) и 

количества позвонков в составе сращений 

(N.v.sr.). Средние значения числа аномалий 
определяли в каждой группе рыб на всех осо-

бей и отдельно на рыб с аномалиями позво-

ночника (an.Vt, an.Va, an.Vi, an.Vc) и сращени-
ями позвонков (N.sr., N.v.sr.). 

При статистической обработке материа-

ла использовали дисперсионный анализ с по-

следующей оценкой различий между группами 
с помощью LSD-теста. 

 



78 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

При спуске прудов молодь плотвы начи-

нает появляться вблизи рыбной ямы, когда 
уровень воды в ней около 20 см. К водоспуску 

сначала подходят одиночные рыбы, они со-

вершают резкие броски к сетке, перегоражи-
вающей водоспуск, и так же быстро возвра-

щаются в верхнюю часть пруда. По мере по-

нижения уровня воды часть молоди постепен-

но сплавляется по водосборной канаве, дер-

жась группами против течения. Эти группы 
постепенно сносятся к водоспуску. Рыбы, 

находящиеся ниже по течению, время от вре-

мени перемещаются в переднюю часть стайки, 
и вся стая периодически поднимается вверх по 

течению.  

Таблица 1. Морфологические признаки сеголеток плотвы в варианте 8-1 (примечания: здесь и в следующих 
таблицах признаки обозначены, как в главе “Материалы и методы”; различающиеся значения выделены жир-

ным шрифтом; 1,2,3,4,5 − значение в группе достоверно (p < 0.05) отличается от соответствующего варианта) 

Table 1. Morphological indices of roach fingerlings in the embodiment 8-1 (Note: here and in the following tables indi-

ces are marked as in the "Materials and Methods"; different values are in bold; 1,2,3,4,5 – value in the group significantly 

(p <0.05) different from the corresponding variant) 

Признак 

Index 

Группы рыб 

Fish groups 

1 (n=30) 2 (n=33) 3 (n=41) 4 (n=15) 5 (n=34) 

SL, мм 

SL,mm 

62.60±0.493 61.89±0.552 61.30±0.599 61.27±0.740 62.37±0.577 

Q, г 

Q, g 

4.63±0.114 4.41±0.120 4.40±0.142 4.25±0.176 4.49±0.140 

ll  43.24±0.292 43.03±0.271 3 43.95±0.222 2,4 43.08±0.348 3 43.45±0.220 

D  9.90±0.056 10.00±0.044 10.00±0.035 9.93±0.067 9.91±0.078 

A 9.93±0.046 5 9.91±0.051 5 10.00±0.070 9.87±0.133 5 10.15±0.075 1,2,4 
P лев. 

P left 

15.86±0.108 16.03±0.138 16.15±0.122 16.07±0.182 15.91±0.115 

P пр. 

P right 

15.97±0.112 16.06±0.142 16.02±0.133 16.00±0.137 16.03±0.137 

V лев. 

V left 

7.97±0.033 8.00±0.044 8.02±0.043 8,07±0,067 8,06±0,059 

V пр. 

V right 

7.97±0.033 7.91±0.051 4 7.90±0.058 4 8.13±0.133 2,3 8.06±0.072 

vert.a. 16.97±0.169 16.85±0.175 16.88±0.168 16.80±0.145 17.09±0.176 

vert.i. 3.27±0.135 3.36±0.122 3.49±0.131 3.53±0.256 3.24±0.127 

vert.c. 15.37±0.162 15.42±0.169 5 15.37±0.134 14.93±0.182 14.97±0.155 2 
vert. 42.60±0.201 42.64±0.212 42.73±0.237 42.27±0.267 42.29±0.229 

Аномалии позвоночника 

Abnormalities of axial skeleton 

все рыбы 

all fishes 

an.Va   6.07±1.090 4.88±0.922 6.44±0.956 7.73±1.278 5 4.18±0.889 4 

an.Vi   1.47±0.298 1.00±0.238 4 1.37±0.231 2.07±0.371 2,5 1.03±0.262 4 

an.Vc 4.53±0.838 5.91±0.665 5 4.78±0.701 4.80±1.096 3.53±0.706 2 

an.Vt   12.07±1.898 11.79±1.362 12.59±1.495 14.60±2.221 5 8.74±1.400 4 

N.sr. 1.90±0.353 1.67±0.225 1.80±0.288 1.80±0.296 1.15±0.239 

N.v.sr. 4.70±0.858 3.91±0.555 4.41±0.746 4.27±0.740 2.88±0.572 

Рыбы с аномалиями позвоночника 

Fishes with skeleton abnormalities 

n, (%) 26 (86.67%) 32 (97.97%) 5 37 (90.24%) 14 (93.33%) 26 (76.47%) 2 

an.Va   7.00±1.153 5.03±0.938 7.14±0.994 8.29±1.238 5.46±1.041 

an.Vi   1.69±0.322 1.03±0.244 4 1.51±0.244 2.21±0.366 2 1.35±0.318 

an.Vc 5.23±0.892 6.09±0.659 5.30±0.728 5.14±1.119 4.62±0.812 

an.Vt   13.92±1.946 12.16±1.353 13.95±1.491 15.64±2.106 11.42±1.469 

Рыбы со сращениями позвонков 

Fishes with vertebral fusion 

n, (%) 21 (70.00%) 27 (81.82%) 5 31 (75.61%) 13 (86.67%) 5 19 (55.88%) 2,4 

N.sr. 2.71±0.385 2.04±0.217 2.39±0.317 2.08±0.265 2.05±0.291 

N.v.sr. 6.71±0.921 4.78±0.550 5.84±0.839 4.92±0.684 5.16±0.650 
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Таблица 2. Морфологические признаки сеголеток плотвы в варианте 11-2 

Table 2. Morphological indices of roach fingerlings in the embodiment 11-2 

Признак 

Index 

Группы рыб 

Fish groups 

1 (n=20) 2 (n=24) 3 (n=25) 4 (n=68) 

SL, мм 

SL,mm 
76.89±0.658 4 78.23±0.513 77.81±0.735 78.68±0.335 1 

Q, г 

Q, g 

8.90±0.176 9.37±0.153 9.26±0.235 9.34±0.125 

ll  43.00±0.280 43.00±0.281 42.92±0.282 42.79±0.123 

D  9.70±0.128 9.83±0.078 9.76±0.087 9.84±0.045 

A 9.55±0.114 9.58±0.119 9.56±0.101 9.75±0.053 
P лев. 

P left 

14.90±0.143 15.25±0.150 15.08±0.140 15.07±0.061 

P пр. 

P right 

15.05±0.135 15.04±0.141 15.16±0.111 15.07±0.065 

V лев. 

V left 

7.85±0.082 7.79±0.085 7.92±0.080 7.75±0.053 

V пр. 

V right 

7.70±0.105 7.71±0.095 7.80±0.082 7.69±0.056 

vert.a. 16.60±0.134 16.57±0.123 16.52±0.131 16.55±0.075 

vert.i. 2.90±0.100 2.74±0.129 3 3.16±0.095 2 2.95±0.076 

vert.c. 15.25±0.143 15.52±0.152 3 15.00±0.141 2,4 15.38±0.094 3 

vert. 41.75±0.176 41.83±0.195 41.68±0.160 41.88±0.102 

Аномалии позвоночника 

Abnormalities of axial skeleton 

все рыбы 

all fishes 

an.Va   2.70±0.957 2.67±0.922 3.48±1.090 1.97±0.431 

an.Vi   0.55±0.235 0.21±0.170 3 1.04±0.297 2,4 0.40±0.111 3 

an.Vc 2.80±0.787 2.96±0.797 2.48±0.679 2.85±0.475 

an.Vt   6.05±1.679 5.83±1.495 7.00±1.680 5.22±0.869 

N.sr. 0.75±0.260 0.58±0.199 0.88±0.267 0.57±0.121 

N.v.sr. 1.75±0.624 1.50±0.538 2.28±0.696 1.22±0.254 

Рыбы с аномалиями позвоночника 

Fishes with skeleton abnormalities 

n (%) 13 (65%) 14 (58.33%) 18 (72%) 46 (67.65%) 

an.Va   4.15±1.315 4.57±1.382 4.83±1.394 2.91±0.5904 

an.Vi   0.85±0.337 0.36±0.289 3 1.44±0.372 2,4 0.59±0.157 3 

an.Vc 4.31±0.983 5.07±1.051 3.44±0.841 4.22±0.607 

an.Vt   9.31±2.083 10.00±1.890 9.72±1.995 7.72±1.111 

Рыбы со сращениями позвонков 

Fishes with vertebral fusion 

n (%) 8 (40%) 9 (37.5%) 9 (36%) 22 (32.35%) 

N.sr. 1.88±0.398 1.56±0.338 2.44±0.338 1.77±0.207 

N.v.sr. 4.38±0.999 4.00±0.986 6.33±0.913 4 3.77±0.421 3 

Некоторое количество сеголеток дер-

жится в верховьях водосборных канав, они 
подходят к водоспуску, когда почти вся вода 

из пруда уже сброшена. Часть рыб не сплавля-

ется по течению, а остается после спуска пруда 
среди водной растительности или в лужах в 

понижениях дна пруда.  

В варианте 8-1 нам удалось отобрать 5 
групп сеголеток, из них 4 были отловлены по 

времени подхода к водоспуску, а последняя 

группа собрана в луже, оставшейся в верховь-

ях пруда. У 1-й группы достоверных отличий 
от остальных почти не было, только число лу-

чей в анальном плавнике было меньше, чем в 

группе 5 (табл. 1).  
Но от 5-й группы по этому признаку от-

личались также 2-я и 4-я. 3-я группа отлича-

лась от 2-й и 4-й большим числом чешуй в бо-
ковой линии. У молоди из 4-й группы больше 

лучей в правом брюшном плавнике, чем у се-

голеток из 2-й и 3-й групп. Число позвонков в 
хвостовом отделе позвоночника, близкое у 

групп 1−3, оказалось больше, чем у групп 4−5, 

однако достоверные различия есть только 

между 2-й и 5-й группами. Рыбы из 5-й группы 
отличаются   меньшим   числом  нарушений   в  
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Таблица 3. Морфологические признаки сеголеток плотвы в варианте 11-3 

Table 3. Morphological indices of roach fingerlings in the embodiment 11-3 

Признак 

Index 

Группы рыб 

Fish groups 

1 (n=20) 2 (n=19) 3 (n=60) 

SL, мм 

SL,mm 

89.64±0.963 91.60±2.134 89.15±0.610 

Q, г 

Q, g 

14.50±0.387 14.98±0.707 14.55±0.223 

ll 43.00±0.459 43.42±0.336 42.84±0.199 

D 9.90±0.069 9.84±0.086 9.97±0.033 

A 9.50±0.115 9.42±0.139 9.53±0.069 
P лев. 

P left 

15.05±0.170 15.05±0.179 14.86±0.078 

P пр. 

P right 

14.95±0.114 15.21±0.123 14.92±0.081 

V лев. 

V left 

7.65±0.109 7.74±0.104 7.63±0.064 

V пр. 

V right 

7.85±0.196 7.53±0.118 7.61±0.065 

vert.a. 16.70±0.128 16.47±0.177 16.75±0.089 

vert.i. 3.15±0.131 3.21±0.123 3.17±0.081 

vert.c. 15.10±0.204 15.53±0.234 15.05±0.124 
vert. 41.95±0.276 42.21±0.211 41.97±0.128 

Аномалии позвоночника 

Abnormalities of axial skeleton 

все рыбы 

all fishes 

an.Va 4.60±1.274 1.89±0.760 3 4.78±0.672 2 

an.Vi 0.70±0.272 0.32±0.154 3 1.22±0.195 2 

an.Vc 5.90±0.879 4.37±1.004 3 7.40±0.715 2 

an.Vt 11.20±1.999 6.47±1.339 3 13.40±1.334 2 

N.sr. 1.70±0.356 0.95±0.281 3 1.90±0.228 2 

N.v.sr. 4.20±0.961 2.05±0.614 3 4.70±0.577 2 

Рыбы с аномалиями позвоночника 

Fishes with skeleton abnormalities 

n (%) 19 (95.00%) 16 (84.21%) 52 (86.67%) 

an.Va 4.84±1.318 2.25±0.878 3 5.52±0.723 2 

an.Vi 0.74±0.285 0.38±0.180 3 1.40±0.213 2 
an.Vc 6.21±0.867 5.19±1.073 3 8.54±0.701 2 

an.Vt 11.79±2.014 7.69±1.390 3 15.46±1.323 2 

Рыбы со сращениями позвонков 

Fishes with vertebral fusion 

n (%) 15 (75.00%) 9 (47.37%) 41 (68.33%) 

N.sr. 2.27±0.371 2.00±0.333 2.78±0.225 

N.v.sr. 5.60±1.055 4.33±0.745 6.88±0.587 

строении позвонков (табл. 1): в составе этой 

группы меньше рыб со сращениями позвонков 
и с аномалиями в целом. Однако число по-

звонков с аномалиями развития достоверно 

меньше в группе 5 только при сравнении этих 
показателей у всех рыб. По числу позвонков с 

различными нарушениями достоверные разли-

чия отмечались только по признаку an.Vi меж-
ду группами 2 и 4 (табл. 1).  

В варианте 11-1 первая группа рыб от-

личалась меньшей длиной, хотя различия были 

достоверны только с группой 4. 3-я группа от-
личалась от 2-й и 4-й меньшим числом по-

звонков в хвостовом отделе позвоночника и от 

2-й − большим числом позвонков в переход-
ном отделе. В переходном отделе позвоночни-

ка у группы 3 также было больше позвонков

аномального строения, чем в группах 2 и 4, как
при расчете на всех рыб в выборках, так и

только на рыб с аномалиями. Кроме того, у

рыб со сращениями позвонков в 3-й группе
было больше позвонков в составе сращений,

чем в 4-й (табл. 2).

Различия в морфологии между группами 

сеголеток в варианте 11-3 были обнаружены 
только по числу позвонков с нарушениями 
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развития. Показатели количества аномалий 

(an.Va, an.Vi, an.Vc, an.Vt, N.sr., N.v.sr.), рас-

считанные как на каждую рыбу в выборке, так 
и на рыб с аномалиями, в группе 3 превышают 

соответствующие значения признаков 2-й 

группы в 1.5−2.5 раза (табл. 3). При этом доля 
рыб с аномалиями позвоночника в этих груп-

пах почти одна и та же. Если рассматривать 

только рыб с нарушениями в развитии осевого 

скелета, то в этом случае достоверные разли-

чия не обнаружены только при сравнении по-
казателей, относящихся к сращениям позвон-

ков (табл. 3). Сеголетки из 1-й группы досто-

верно не отличались от двух других ни по од-
ному из рассматриваемых признаков.  

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 
Несмотря на то, что группы рыб (кроме 

5-й в варианте 8-1 и 4-й в варианте 11-2) были

отобраны нами достаточно условно, в преде-
лах каждой выборки были выявлены межгруп-

повые различия по ряду морфологических

признаков.

Разновременное появление сеголеток в 
районе водоспуска при сбросе воды из пруда 

может быть вызвано двумя причинами: рас-

пределением молоди по акватории пруда и 
разной возможностью особей сопротивляться 

течению. По нашим наблюдениям, молодь 

плотвы в пруду держится стайками в течение 
первого месяца жизни, в дальнейшем рассре-

доточиваясь по всему водоему. В этом случае 

первую группу подошедших к водоспуску 

особей могут составлять рыбы, обитавшие 
вблизи него. 

В случае, если распределение молоди по 

руслу водотока связано в большей степени с ее 
плавательной способностью, первыми в рыб-

ной яме могут оказаться две группы рыб: “раз-

ведчики”, активно исследующие изменения 

условий обитания, и рыбы, которых сносит 
течением. В этом случае значения признаков 

1-й группы должны быть промежуточными по

отношению к соответствующим значениям в
других группах. Это предположение находит

подтверждение в том, что во всех исследован-

ных нами выборках отличия 1-й по времени
группы от других минимальны.

Значения исследуемых показателей в 

остальных группах молоди из рассматривае-

мых нами прудов варьируют разнонаправлен-
но, что, скорее всего, связано с особенностями 

водоемов – рельефом дна и водной раститель-

ностью. Условия в пруду, где развивался вари-
ант 11-3, были наиболее однородными. В этом 

водоеме хорошо выражена водосборная кана-

ва, дно имеет равномерный наклон в ее сторо-
ну; здесь нет высокой растительности, которая 

задерживает воду и в которой могут прятаться 

рыбы. Сброс воды из этого пруда прошел в 

относительно короткие сроки, в связи с чем 
все сеголетки достаточно быстро оказались в 

водосборной канаве и рыбной яме. Мы смогли 

отобрать здесь только две отдельные группы. 

При этом вторая группа достоверно отлича-

лась от оставшейся молоди только по числу 
аномалий позвоночника, причем как при рас-

чете на всех рыб, так и отдельно на рыб с ано-

малиями. Это свидетельствует о том, что во 

второй группе не только меньше рыб с нару-
шениями развития позвоночника, но и сами 

эти нарушения выражены в меньшей степени. 

Лучшее состояние опорно-двигательной си-
стемы у таких рыб, возможно, свидетельствует 

об их лучшей плавательной способности. Ве-

роятно, именно во второй группе большую 
часть составляли рыбы, отличающиеся актив-

ным исследовательским поведением.  

Условия обитания молоди в двух других 

прудах более разнообразны, и сток воды про-
ходит более сложным путем. Этим, по-

видимому, и обусловлены более выраженные 

морфологические различия между группами 
рыб. Вместе с тем, сравнение групп молоди в 

вариантах 8-1 и 11-2 выявило только одну об-

щую тенденцию − последняя по времени сбора 

группа отличалась меньшим количеством ано-
малий в позвоночнике (эта тенденция в выбор-

ке 8-1 проявилась более отчетливо). В вариан-

те 11-2 молодь из последней группы крупнее 
сеголеток из других групп, что также говорит 

о лучшем состоянии тех рыб, которые дольше 

задерживаются в пруду.  
Второй признак, по которому обнаруже-

ны достоверные межгрупповые различия в 

обеих выборках − число позвонков в хвосто-

вом отделе позвоночника. У рыб из варианта 
8-1 это число минимально в двух последних

группах, а у сеголеток из варианта 11-2 −

только в предпоследней. Меньшее число хво-
стовых позвонков может встречаться у рыб с

более коротким хвостовым стеблем, которые

отличаются лучшими плавательными способ-
ностями на течении от рыб с более длинным

хвостовым стеблем [Nikolsky, 1963].

Сеголетки из последней группы вариан-

та 8-1 отличались большим числом лучей в 
анальном плавнике. Это также может говорить 
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Таблица 4. Средние значения морфологических признаков в разных прудах 

Table 4. Average values of morphological indices in different ponds 

Признак 

Index 

Вариант 

Embodiment 

8-1 11-2 11-3 

N 153 137 99 

SL, мм 

SL,mm 
61.92±0.267 

2,3 
78.18±0.254 

1,3 
89.72±0.584 

1,2 

Q, г 

Q, g 
4.45±0.062 

2,3 
9.27±0.084 

1,3 
14.63±0.205 

1,2 

ll  43.42±0.120
 2,3

 42.88±0.101
 1
 42.99±0.166 

1
 

D  9.95±0.025 
2 

9.80±0.036 
1,3 

9.93±0.030 
2 

A 9.99±0.032 
2,3 

9.66±0.042 
1,3 

9.51±0.054 
1,2 

P лев. 

P left 
16.01±0.058 

2,3 
15.08±0.052 

1 
14.94±0.068 

1 

P пр.  

P right 
16.02±0.061 

2,3 
15.08±0.049 

1 
14.98±0.060 

1 

V лев. 

V left 
8.02±0.022 

2,3 
7.80±0.036 

1,3 
7.66±0.049 

1,2 

V пр. 

V right 
7.97±0.029 

2,3 
7.72±0.039 

1 
7.61±0.050 

1 

vert.a. 16.93±0.079 
2,3 

16.55±0.053 
1 

16.68±0.069 
1 

vert.i. 3.37±0.063 
2,3 

2.95±0.050 
1,3 

3.17±0.060 
1,2 

vert.c. 15.25±0.073 15.31±0.064 15.15±0.098 

vert. 42.54±0.105 
2,3 

41.81±0.072 
1 

42.01±0.103 
1 

Аномалии позвоночника 

Abnormalities of axial skeleton 

все рыбы 

all fishes 

an.Va   5.65±0.457 
2,3 

2.47±0.361 
1,3 

4.19±0.511 
1,2 

an.Vi   1.30±0.122 
2,3

 0.50±0.092 
1,3

 0.94±0.138 
1,2

 

an.Vc 4.70±0.347 
2,3

 2.80±0.319 
1,3

 6.52±0.517 
1,2

 

an.Vt   11.65±0.732 
2 

5.77±0.634 
1,3 

11.63±0.970 
2 

N.sr. 1.65±0.130 
2
 0.66±0.092 

1,3
 1.68±0.167 

2
 

N.v.sr. 4.01±0.323 
2 

1.54±0.221 
1,3 

4.09±0.426 
2 

Рыбы с аномалиями позвоночника 

Fishes with skeleton abnormalities 

n (%) 135 (88.24%) 
2 

91 (66.42%) 
1,3 

87 (87.88%) 
2 

an.Va   6.41±0.482 
2,3 

3.73±0.494 
1 

4.77±0.554 
1 

an.Vi   1.47±0.131 
2,3 

0.76±0.130 
1 

1.07±0.151 
1 

an.Vc 5.33±0.360 
3 

4.21±0.406 
3 

7.41±0.518 
1,2 

an.Vt   13.21±0.732
 2 

8.69±0.796 
1,3 

13.23±0.987 
2 

Рыбы со сращениями позвонков 

Fishes with vertebral fusion 

n (%) 111 (72.55%) 
2 

48 (35.04%) 
1,3 

65 (65.66%) 
2 

N.sr. 2.27±0.139 1.88±0.148 
3 

2.55±0.174 
2 

N.v.sr. 5.52±0.350 4.40±0.372 
3 

6.23±0.463 
2 

 

о лучшей способности к плаванию у рыб этой 

группы. По мнению Ю. Г. Алеева (1963) 

(Aleev, 1963), растягивание основания аналь-

ного плавника усиливает его функции как руля 

и стабилизатора.  

Особенности распределения молоди по 

группам при спуске прудов могут быть связа-

ны не только с разнообразием условий в каж-

дом пруду, но и с уровнем морфологической 

изменчивости рыб в каждом варианте. Во-

первых, для получения сеголеток в 2008 и 

2011 гг. были использованы производители 

разного происхождения (рыбинские – в 2008 г. 

и мороцкие − в 2011 г.). Как было показано 

ранее, плотва из оз. Мороцкое отличается от 

плотвы Рыбинского водохранилища не только 

по биологическим и морфологическим показа-

телям, но и по реакции развивающихся эм-

брионов на токсические воздействия 

[Kas'yanov et al., 2001]. Кроме того, исследо-

ванная нами молодь в вариантах 8-1 и 11-3 в 

эмбриональный период подвергалась различ-

ным воздействиям (термическому и магнитно-

му, соответственно), что могло сказаться на 
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изменчивости исследованных нами признаков 

и привести к межгрупповым различиям. Из-

вестно, что инкубация икры в стрессовых ус-

ловиях может вызывать изменение, как мор-

фологических признаков у развивающейся мо-

лоди, так и ее поведенческих реакций 

[Von Westernhagen, 1988]. По нашим данным 

[Chebotareva et al., 2016], рыбы из выборки 8-1 

отличались повышенным разнообразием по-

звонковых фенотипов. Заметны различия меж-

ду средними значениями исследованных при-

знаков в трех исследованных выборках 

(табл. 4). 

При этом по большинству меристиче-

ских признаков молодь 2008 г. отличается от 

молоди 2011 г., а по числу аномалий позво-

ночника рыбы из варианта 11-2 (контроль) от-

личаются от двух экспериментальных выборок 

8-1 и 11-3, испытавших в эмбриональный пе-

риод воздействие повышенной температуры 

или магнитного поля, соответственно.  

Исходя из полученных результатов, 

можно сделать заключение о том, что молодь 

плотвы, полученная от общих производителей, 

может образовывать группировки, различаю-

щиеся по морфологии и поведению даже в 

пределах небольших водоемов, таких, как вы-

ростной пруд.  
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ПОТЕНЦИАЛЬНАЯ СКОРОСТЬ РОСТА ЧИСЛЕННОСТИ ПОПУЛЯЦИИ СНЕТКА 

OSMERUS EPERLANUS (L.) В УСЛОВИЯХ КУЙБЫШЕВСКОГО ВОДОХРАНИЛИЩА 

В. Г. Терещенко, Л. И. Терещенко 

Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН, 

152742 пос. Борок, Ярославская обл., Некоузский р-н, e-mail: tervlad@ibiw.yaroslavl.ru 

Оценена потенциальная скорость роста численности популяции снетка в условиях Куйбышевского 

водохранилища, расположенного далеко на юге от его материнского ареала. Установлено, данный попу-

ляционный показатель у снетка, холодолюбивого вида, оказался ниже в условиях Куйбышевского водо-

хранилища (3.7 год
-1

), чем в условиях Рыбинского водохранилища (4.2 год
-1

), т.е. при удалении от натив-

ного ареала он снижается.  

Ключевые слова: вселенец, популяция, обилие, корюшка, удельная скорость изменения численности, 

потенциальная скорость роста, Куйбышевское водохранилище.   

ВВЕДЕНИЕ 

Успешность процесса натурализации и 

дальнейшая роль вида в экосистеме определя-

ются таким динамическим параметром как 

удельная скорость изменения численности по-

пуляции. Максимальное его значение, наблю-

даемое при экспоненциальном росте числен-

ности популяций, называют “потенциальной 

скоростью роста”. Она характеризует наслед-

ственно обусловленную потенциальную спо-

собность вида к увеличенитю численности в 

данной среде обитания [Odum, 1971; Pianka, 

1978; Solbrig, Solbrig, 1979]. Этот популяцион-

ный параметр еще называют “биотический по-

тенциал” или “репродуктивный потенциал” 

вида в данных условиях. Информация о нем 

требуется для решения ряда теоретических и 

практических задач экологии. Например, раз-

ность между репродуктивным потенциалом и 

удельной скоростью изменения численности в 

конкретной ситуации можно рассматривать 

как показатель ограничивающего влияния сре-

ды на вид. 

Экспоненциальный рост численности 

популяции наблюдается в условиях, когда сре-

да не оказывает ограничивающего влияния 

[Odum, 1971; Pianka, 1978; Solbrig, Solbrig, 

1979]. В природе такую ситуацию можно 

встретить в процессе расширения ареала вида 

в первые годы формирования популяции в но-

вом месте или ее восстановления после ката-

строфического снижения численности. Гидро-

строительство в XX веке на р. Волга вызвало 

кардинальные подвижки и расселение гидро-

бионтов по каскаду создаваемых водохрани-

лищ за пределы их исходных ареалов и клима-

тических зон. Основной поток рыб–мигрантов 

по Волжскому каскаду был направлен с юга 

вверх по течению и представлен теплолюби-

выми понтокаспийскими видами [Шаронов, 

1971; Слынько, Терещенко, 2014 (Sharonov, 

1971; Slynko, Tereshchenko, 2014)]. Для них на 

примере водохранилищ Волги и Днепра уста-

новлено, что потенциальная скорость роста 

численности популяций из более южных водо-

хранилищ оказалась выше по сравнению с се-

верными водоемами [Слынько, Терещенко, 

2014; Терещенко и др., 2015; Tereshchenko et 

al., 2016 (Slynko, Tereshchenko, 2014; 

Tereschenko et al., 2015; Tereshchenko et al., 

2016)]. 

Только два холодолюбивых вида рыб, 

представителя арктического пресноводного 

фаунистического комплекса (корюшка в ее 

снетковой форме и ряпушка), расселялись с 

севера вниз по течению. Для более глубокого 

понимания процесса адаптации рыб к экстре-

мальным условиям обитания представляет ин-

терес оценка популяционных параметров хо-

лодолюбивого вида в водоемах, расположен-

ных южнее его нативного ареала. Куйбышев-

ское водохранилище расположено на южной 

границе вновь приобретенного ареала снетка 

(табл. 1)  

Цель работы – оценка потенциальной 

скорости роста численности популяции снетка 

Куйбышевского водохранилища и ее сравне-

ние с данным популяционным параметром 

снетка Рыбинского водохранилища.  

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Работа основана на литературных дан-

ных [Поддубный, 1959; Шаронов, 1971 

(Poddubny, 1959; Sharonov, 1971)] и архивных 

материалах (табл. 1) Института биологии 

Волжского бассейна РАН уловов исследова-

тельским пелагическим тралом (размер 

10×1.5 м, ячея в кутке 6 мм) в Куйбышевском 

водохранилище за период 1957–1983 гг., кото-

рые были любезно переданы ранее авторам 

с.н.с., к.б.н. С.В. Козловским. Количество тра-

mailto:mineeva@ibiw.yaroslavl.ru
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лений по годам колебалось от 28 до 353. Ин-
формацию из разных источников стандартизи-
ровали, приводя улов на 15 мин. траления.  

Удельную скорость изменения числен-
ности популяции, которая характеризует при-
рост численности на особь в единицу времени, 
вычисляли по формуле [Воронов, 2005; Birch, 
1948; Pianka, 1978; Odum, 1971 (Voronov, 2005; 
Birch, 1948; Odum, 1971; Pianka, 1981)]:  

)/()ln(ln 1212 ttNNr ttN −−= ,

где Nt1 и Nt2 – численность (плотность) попу-
ляции в моменты времени t1 и t2 (годы). По-
скольку удельная скорость изменения числен-
ности в процессе натурализации вселенца из-
меняется [Слынько, Терещенко, 2014; Тере-
щенко и др., 2015; Tereshchenko et al., 2016 
(Slynko, Tereshchenko, 2014; Tereshchenko et 
al., 2015; Tereshchenko et al., 2016)], то интер-
вал времени при расчетах (t2–t1), как правило, 
брали не более 2 лет. Отсутствие данных уло-
вов рыб за 1962–1964 гг. вынудило взять при 
расчетах разность (t2–t1), равную 4 годам. 

Таблица 1. Характеристика Куйбышевского водохранилища и условий вселения снетка 

Table 1. The features of Kuibyshev Reservoir and conditions for the invasion of sparling 

Параметр  
Features 

Значение  
Dimentions  

Географическая широта, ºN 
Latitude, º N 53º 20'–55º52'  

Географические координаты, среднее  
Geographic location, mean values  55º20'N 49º57'E 

*Годы заполнения
*Years of origin

осень 1955–1957  
autumne 1955–1957  

Тип водохранилища
Type of reservoir

равнинный, озерно-речной  
plained, lake-channel 

*Площадь, км²
*Area, km2 6250 

*Площадь мелководий до 2 м, км2/%
* Area of shallows up to 2 m, km/% 1035/17 

*Длина, км
*Length, km 650 

*Максимальная ширина, км
*Maximum width, km 48 

*Максимальная глубина, м
*Maximum depth, m 32 

*Амплитуда колебаний уровня, м
*Ampitude of water level variation, m 7.5 

**Степень водообмена
**Degree of water exchange 4.7 

**Биомасса фитопланктона в летне-осенний период, г/м3 

** Biomass of phytoplankton in summer-autumn period, g/m3 13.0 

**Биомасса зоопланктона в летне-осенний период, г/м3

** Biomass of zooplankton in summer-autumn period, g/m3 4.3 

Фаза натурализации снетка при заполнении водохранилища
Phase of naturalization smelt during the filling of the reservoir II–III 

Примечание. * При НПУ; ** – по: Исаев, Карпова, 1989.  
Note. *At a normal water level; ** based on: Isaev, Karpova, 1989.  

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
Попав в новые условия обитания, любой 

вид проходит следующие последовательные 
фазы натурализации [Карпевич, 1975; Cadotte 
et al., 2005 (Karpevich, 1975; Cadotte et al., 
2005)]: вселения или проникновения (фаза I), 
размножения (фаза II), освоения территории и 
роста численности (фаза III), функционирова-
ния в режиме флуктуации численности (фаза 
IV). Поскольку снеток – короткоцикловая 
форма корюшки, в массе созревающая на пер-
вом-втором году жизни [Иванова, 1987 (Ivano-

va, 1987)], то длительность II фазы его натура-
лизации может составлять 1–3 года. Продол-
жительность фаз и конечная численность по-
пуляции вселенца зависит от конкретных кли-
матических, гидрологических и экологических 
условий водоема-реципиента. 

Исходная форма для популяции снетка в 
Куйбышевском водохранилище – снеток Ры-
бинского, который в свою очередь происходит 
от снетка оз. Белое [Васильев, 1951; Кузнецов, 
1951; Чиркова, 1960; Шаронов, 1960б; Кузнецо-
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ва, 1966; Кудерский, 1967 (Vasil’ev, 1951; 

Kuznetsov, 1951; Chirkova, 1960; Sharonov, 

1969b; Kuznetsova, 1966; Kuderskij, 1967)]. Его 

натурализация в Куйбышевском водохранили-

ще началась со II–III фазы одновременно с на-

чалом заполнения водоема осенью 1955 г. 

(табл. 1).  

Подробное описание процесса освоения 

снетком Куйбышевского водохранилища со-

держится в работах [Шаронов 1960б, 1972 

(Sharonov, 1960b, 1972)]. В период заполнения 

водоема (1956–1957 гг.) он встречался только в 

верховье водоема – Волжском плесе. Хотя ма-

териал собирали по всей акватории водоема на 

90 станциях, из которых 20 расположены в 

Волжском плесе [Поддубный, 1959 (Poddubny, 

1959)]. К 1959 г. снеток расселился почти по 

всей правобережной русловой части водохра-

нилища. В наибольшем количестве он встре-

чался в нижнем плесе. В уловах мальковым 

тралом снеток попадался здесь так же часто, как 

плотва и уклейка, уступая по частоте встречае-

мости только чехони [Шаронов, 1960б 

(Sharonov, 1960b)]. В Волго-Камском плесе и 

Черемшанском заливе вид в этот период не об-

наружен. В 1961 г. вселенец вылавливался в 

правобережных заливах, а в 1962 г. он стал ска-

тываться в нижний бьеф. После постройки в 

1961–1964 гг. на р. Каме (левобережный приток 

р. Волги) Воткинской ГЭС снеток продвинулся 

на восток водохранилища. Так, в 1967 г. он 

впервые обнаружен на левобережной пойме 

Тетюшинского плеса у Булгар, а в Камском 

плесе поднялся до г. Чистополя [Шаронов, 1972 

(Sharonov, 1972)].  

Это описание дает основание для двух 

выводов. Во-первых, при освоении новых ак-

ваторий у снетка преобладал пассивный пере-

нос по направлению основного стока. Допол-

нительно наблюдалось активное перемещение 

по прилегающим к основному руслу участкам 

озерного типа (заливам и плесам с развитой 

пелагиалью и резко замедленным течением). 

Продвижение особей против течения было не 

характерно. Во-вторых, в речной период на 

участке р. Волги ниже Рыбинской ГЭС снос 

снетка в ощутимых размерах не достигал ос-

новной зоны Куйбышевского водохранилища. 

Освоение акватории из-за большой длины во-

доема и существенной разнокачественности 

условий обитания в разных плесах было рас-

тянутым во времени, что должно было про-

длить III фазу натурализации.  

В начале 1970-х гг. снеток в Куйбышев-

ском водохранилище стал обычным видом в 

составе ихтиофауны водоема [Лукин, 1975 

(Lukin, 1975)]. Он встречался сравнительно 

часто, но плотность популяции была невысока 

[Шаронов, 1972 (Sharonov, 1972)]. Отмечено 

наличие весной в заливах половозрелых осо-

бей и молоди [Шаронов, 1971 (Sharonov, 

1971)]. Это позволяет предполагать существо-

вание нереста снетка в Куйбышевском водо-

хранилище в рассматриваемый период. 

На основании всего вышесказанного и 

средних уловов в разные годы (табл. 2), можно 

заключить, что в 1957 г. популяция снетка на-

ходилась на стадии перехода от II-ой фазы на-

турализации к III-ей, а в период 1958–1965 гг. 

в зоне экспоненциального роста численности. 

На III-ей фазе натурализации вселенца макси-

мальное значение удельной скорости роста 

численности снетка равнялось rmax N=3.7 год
-1

 

при уловах соответственно 0.02 и 1.0 экз./15 

мин траления (табл. 2).  

Таблица 2. Обилие снетка в уловах пелагическим тралом в Куйбышевском водохранилище  

Table 2. The abundance dynamics of smelt Osmerus eperlanus in pelagic trawl catches in the Kuibyshev Reservoir  

Год 

Year 

Средний улов, экз./15 мин 

Mean catch, ind/15 min  

rN, год
-1

  

rN, year
-1 

 
Число тралений, шт. 

The number of trawls  

Источник данных по 

уловам  

Reference of catch data t2 –t1=1 t2 –t1=2 t2 –t1=4 

1957 0.02 – – – 150 С.В.Козловский, архив 

1958 0.024 0.18 – – 126 Там же 

1959 1.00 3.73 1.96 – 52 Там же 

1961 0.03 – -1.75 – 37 Там же 

1965 48,8 – – 2.7 28 Шаронов, 1971 

1969 1.10  – – 28 С.В.Козловский, архив 

1970 0.58 -0.64 – – 28 Там же 

1971 1.9 1.19 0.27 – 28 Там же 

1976 0.46 – – – 28 Там же 

1977 0.92 0.69 – – 353 Там же 

1978 1.14 0.21 0.18 – 83 Там же 

1980 0.52 – -0.39 – 66 Там же 

1981 0.77 0.39 – – 69 Там же 

1983 0.11 – -0.97 – 55 Там же 
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Отсутствие данных за 1962–1968 гг. не 

позволило точно определить продолжитель-

ность III фазы натурализации. Максимальный 

улов снетка отмечен в 1965 г. в верховье водо-

хранилища (устье р. Цивиль), который состав-

лял 335 экз./15 мин траления [Шаронов, 1971 

(Sharonov, 1971)]. Эта станция расположена у 

правого берега между г. Новочебоксарском и 

Мариинским Посадом (56º с.ш. 48º в.д.). Улов 

58 экз./15 мин траления отмечен у правого бе-

рега ниже Казани (55º с.ш. 49º в.д.). Плотность 

снетка от 44 до 48 экз./15 мин траления была в 

заливах Старомайнском (54º с.ш. 48º в.д.), 

Сусканском (54º с.ш. 49º в.д.), Черемшанском 

(54–55º с.ш. 50º в.д.) и Сидельниковском зато-

не. Однако в левобережной части водохрани-

лища снеток впервые обнаружен только в 1967 

г. [Шаронов, 1972 (Sharonov, 1972)]. Поэтому 

ориентировочно мы ограничили третью фазу 

натурализации снетка в Куйбышевском водо-

хранилище временным отрезком с 1958 по 

1967 гг. На IV фазе в режиме флуктуации чис-

ленности уловы снетка оставались на постоян-

но низком уровне (табл. 2). В 1971–72 и 1978–

79 гг. средние уловы в заливах составляли 3–

12 экз. за 15-минутное траление [Иванова и 

др., 1984 (Ivanova et al., 1984)].  

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Установлено, что потенциальная ско-

рость роста численности снетка в Куйбышев-

ском водохранилище составляет 3.7 год
-1

. Од-

нако многочисленной популяции в этом водо-

еме он не сформировал.  

Возможные факторы, которые могли ог-

раничивать реализацию потенциальной скоро-

сти роста численности снетка в Куйбышевском 

водохранилище, следующие.  

1) Регулярные заморы рыбы зимой, от-

меченные в Камском плесе, Черемшанском и 

Сусканском заливах [Шаронов, 1960а 

(Sharonov, 1960a)].  

2) Сильный прогрев воды в летний пе-

риод. Анализ динамики уловов корюшки оз. 

Пейпси показал, что критическим фактором 

для данного вида является продолжительность 

периода превышения температуры воды выше 

20°C в летнее время [Kangur et al., 2007]. 

В большинстве крупных водоемов Северо-

Европейской части СССР аномально жаркое 

лето 1973–1974 гг. сказалось на эффективно-

сти размножения, смертности и привело к 

снижению запасов снетка [Кудерский, Федо-

рова, 1977 (Kuderskij, Fedorova, 1977)]. В связи 

с этим необходимо отметить, что в Куйбышев-

ском водохранилище в верхних горизонтах 

температура воды может достигать 24–26
о
С, а 

у дна в районах с максимальными глубинами – 

17–18
о
С [Лукин, Баранов, 1958 (Lukin, 

Baranov, 1958)].  

3) Летнее массовое цветение синезеленых 

водорослей, которое в частности наблюдалось в 

Куйбышевском водохранилище в июле – авгу-

сте в 1957 и 1958  гг. [Стройкина, 1961 

(Strojkina, 1961)].  

4) Сильная сработка уровня воды. Ам-

плитуда колебаний уровня в Куйбышевском 

водохранилище составляет 7.5 м (табл. 1). 

5) Высокая проточность. Степень водо-

обмена водохранилища равна 4.7 (табл. 1). 

6) Недостаток нерестилищ. По данным 

ряда авторов, в озерах и водохранилищах сне-

ток откладывает икру в прибойной зоне на 

глубинах от 10–15 см до 0.7–4 м [Лапин, 1955; 

Морозова, 1955; Абросов, Агапов, 1957 (Lapin, 

1955; Morozova, 1955; Abrosov, Agapov, 1957)]. 

В Куйбышевском водохранилище весенняя 

сработка уровня воды создает неблагоприят-

ные условия для инкубации икры, отложенной 

на мелководьях [Лукин, 1975 (Lukin, 1975)].  

Особенность корюшки – образование 

форм (“корюшковая” и “снетковая”) в зависи-

мости от условий обитания особи в первые два 

года жизни. Прежде всего, имеет большое зна-

чение термический режим [Иванова, 1987 

(Ivanova, 1987)]. Так количество созревших на 

1-ом году особей определяется температурой 

воды в период развития личинок. В связи этим 

необходимо отметить, что среднемесячная 

температура воды в мае в Белом озере и Ры-

бинском водохранилище обычно на 2–5
o
С ни-

же, чем в Куйбышевском. Это приводит к то-

му, что доля созревающих сеголетков в более 

южных водоемах выше, чем в северных. Так, в 

поколении 1971 г. доля созревших сеголеток 

составила в Белом озере 0.2%, в Рыбинском 

водохранилище 17%, а в Куйбышевском водо-

хранилище 65% [Иванова и др., 1984 (Ivanova 

et. al., 1984)]. 

В удельной скорости роста численности 

популяции обобщаются такие частные показа-

тели, как рождаемость, смертность и возрас-

тная структура [Odum, 1971]. У короткоцикло-

вого вида основной вклад вносят рождаемость 

и смертность. Влияние факторов окружающей 

среды, включая и биотические, на любую из 

этих составляющих определяет и величину 

удельной скорости роста популяции рыб. Та-

ким образом, оптимальность условий сущест-

вования вселенца определяют следующие фак-

торы: условия нереста и раннего развития; 
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обилие и доступность пищи; влияние конку-

рентов и хищников.  

В условиях водохранилищ (при прочих 

равных условиях) биомасса зоопланктона вы-

ше в водоемах южных [Иванова и др., 1978 

(Ivanova et. al., 1978)]. Кроме того, анализ эф-

фективности размножения другого вселенца 

(тюльки) Куйбышевского водохранилища по-

казал ее зависимость от температуры воды, 

длительности вегетационного периода и кон-

центрации кормового зоопланктона [Кузнецов, 

1973 (Kuznetsov, 1973)]. В обобщенном виде 

влияние температурного фактора на эффек-

тивность размножения рыб и развитие их кор-

мовой базы может быть отражено интеграль-

ным параметром – географической широтой 

водоема.  

Рассмотрим изменение потенциальной 

скорости роста численности снетка в зависи-

мости от географической широты водохрани-

лища. Ранее для популяции снетка Рыбинского 

водохранилища было приведено значение по-

тенциальной скорости роста численности рав-

ное 1.0 год
-1 

[Slynko, Kiyashko, 2012]. И оно 

соответствовало максимальному значению 

удельной скорости изменения численности 

популяции на третьей фазе натурализации все-

ленца.  

Однако максимальный рост численности 

популяции наблюдается в условиях, когда сре-

да не оказывает ограничивающего влияния. 

Для короткоциклового вида, которым и явля-

ется снеток, такие условия создаются не толь-

ко в первые годы формирования популяции в 

новом месте, но и в период восстановления 

популяции после катастрофического снижения 

ее численности.  

В 1973–1974 гг. уловы снетка в Рыбин-

ском водохранилище снизились на два порядка 

[Пермитин, Половков, 1978 (Permitin, 

Polovkov, 1978)]. Это было обусловлено влия-

нием на термический режим водоемов Северо-

Европейской части СССР аномально жаркого 

лета в 1972–1974 гг., что сказалось на эффек-

тивности размножения, смертности и привело 

к снижению запасов снетка [Кудерский, Федо-

рова, 1977 (Kuderskij, Fedorova, 1977)]. Далее 

до 1983 г. шло увеличение уловов снетка до 

1000 экз./15 мин. траления, а затем последова-

ло резкое их снижение. С 1985 по 1990 год 

уловы снетка опять возрастали до 

5000 экз./15 мин. траления. Следовательно, на 

IV фазе его натурализации в Рыбинском водо-

хранилище так же создавались условия для 

реализации потенциальной скорости роста 

численности популяции. Максимальное значе-

ние удельной скорости увеличения численно-

сти в этот период составило 4.2 год
-1 

[Слынько, 

Терещенко, 2014 (Slynko, Tereshchenko, 2014)]. 

Поэтому следует принять значение потенци-

альной скорости роста численности популяции 

снетка Рыбинского водохранилища равным 

4.2 год
-1

.  

Для сравнения рассмотрим зависимость 

от географической широты потенциальной 

скорости роста численности теплолюбивого 

вида – тюльки. Предварительные значения 

этого популяционного параметра для тюльки в 

Куйбышевском (3.6 год
-1

) и Рыбинском 

(2.1 год
-1

) водохранилищах приведено было 

ранее [Слынько, Терещенко, 2014 (Slynko, 

Tereshchenko, 2014)]. Однако, как для снетка, 

для тюльки так же создавались благоприятные 

условия для реализации потенциальной скоро-

сти роста численности популяции на IV фазе 

ее натурализации в Рыбинском водохранили-

ще. Максимальное значение удельной скоро-

сти увеличения численности популяции тюль-

ки Рыбинского водохранилища, отмеченное на 

IV фазе натурализации, составило 3.2 год
-1

, что 

и есть потенциальная скорость роста числен-

ности этого вселенца.  

Рис. Зависимость потенциальной скорости роста численности популяции снетка (1) и тюльки (2) от географи-

ческой широты.  

Fig. The abundance specific rate of smelt Osmerus eperlanus (1) and tulka Clupeonella cultriventris (2) populations 

dependence from geographic latitude.  
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Таким образом, как для теплолюбивого, 

так и для холодолюбивого видов при удалении 

от нативного ареала обитания вида значение 

потенциальной скорости роста численности 

популяции снижается (см. рисунок). Это со-

гласуется с общими экологическими представ-

лениями о том, что максимальное значение 

многих популяционных параметров отмечает-

ся в зоне экологического оптимума, т.е. в на-

тивном ареале [Odum, 1971; Ricklefs, 1976].  

ВЫВОДЫ 

1. Имеющиеся данные позволяют оце-

нить потенциальную скорость роста численно-

сти снетка в климатической зоне Куйбышев-

ского водохранилища равной 3.7 год
-1

.  

2. У снетка при продвижении к югу, т.е.

при удалении от нативного ареала, значение 

потенциальной скорости роста численности 

популяции снижается.  

Авторы выражают глубокую благодарность бывшему старшему научному сотруднику Института биологии 

Волжского бассейна РАН, кандидату биологических наук С.В. Козловскому за архивные материалы по уловам 
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SPECIFIC GROWTH RATE OF SMELT OSMERUS EPERLANUS (L.) POPULATION 

IN KUIBYSHEV RESERVOIR  

V. G. Tereshchenko, L. I. Tereshchenko 
Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, 

152742 Borok, Russia, e-mail: tervlad@ibiw.yaroslavl.ru 

The potential rate of the increase of the smelt Osmerus eperlanus (L) number is estimated in water body located far 

south from this species native areal by retrospective analysis it abundance long-term (1957–1983) dynamics in research 

catches with pelagic trawl (with a size of 10 x 1.5 m with a mesh of 6 mm in the cod-end). 

It is established, this index is below the smelt in the Kuibyshev Reservoir abiotic conditions (3.7 year
-1

) in compari-

son with the smelt in the more northern Rybinsk Reservoir (4.2 year
-1

), i.e. a tendency for a decrease of this parameter 

far away native areal of invader is revealed. 

Keywords: invader, population, abundance, Osmerus eperlanus (L), the specific rate of change in the population, the 

potential growth rate, Kuibyshev reservoir  
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Памяти ВЛАДИМИРА НИКОЛАЕВИЧА ЯКОВЛЕВА  

 

 

 

Владимир Николаевич Яковлев родился 
в Москве 26 декабря 1932 г. В 1956 г. окончил 
биолого-почвенный факультет МГУ 
им. М.В. Ломоносова по кафедре ихтиологии. 
С 1956 по 1975 гг. занимался исследованиями 
в области палеосистематики и эволюции вод-
ных организмов (рыбы, конодонты). Последо-
вательно работал в Палеонтологическом ин-
ституте АН СССР, Лимнологическом институ-
те СО АН СССР и в Геологическом институте 
АН СССР. В 1961 г. защитил в МГУ кандидат-
скую диссертацию "Пресноводная ихтиофауна 
неогена Голарктики и некоторый проблемы 
зоогеографии", под руководством проф. 
В.Д. Лебедева. В 1974 г. защитил докторскую 
диссертацию "Пресноводная ихтиофауна лу-
чеперых мезозоя Азии". 

В 1975 г. Владимир Николаевич был 
приглашен на работу в Институт Биологии 
Внутренних вод, в Борок и с тех пор вся его 
творческая и научная жизнь была связана с 
нашим институтом и с Борком. С 1975 по 
1986 гг. он заведующий лаборатории экологии 
водных беспозвоночных Института биологии 
внутренних вод АН СССР, в 1986–1989 гг. – 
зав. лаб. экологии Института водных проблем 
АН СССР. С 1996 по 2006 гг. он был заведую-
щим лабораторией Экологии Рыб ИБВВ РАН. 
С 1989 г. и практически до своей кончины 

Владимир Николаевич занимал должность 
главного научного сотрудника ИБВВ РАН.  

Вся его жизнь знаменовалась значитель-
ными вехами не только научной, но и органи-
зационной деятельности. В 1974–1975 гг. 
Яковлев В.Н. – начальник отряда Советско-
Монгольской Палеонтологической экспеди-
ции. В 1978–1985 гг. – ответственный испол-
нитель и координатор исследований по теме 
ГКНТ "Прогноз экологических изменений при 
переброске Северных и Сибирских рек". 
В 1989–1990 гг. – куратор академической 
межинститутской программы "Токсические 
загрязнения поверхностных вод суши и их 
экологические эффекты". В 1993–1997 гг. он 
ответственный исполнитель и координатор 
работ в ИБВВ РАН по грантам академической 
программы "Биоразнообразие". Со времени 
прихода в ИБВВ Владимир Николаевич не-
пременный член Ученого Совета Института, а 
с момента образования диссертационного со-
вета входил и в его состав. 

Владимир Николаевич по праву считает-
ся и широко признан, как автор нучной кон-
цепции неогенового формирования бореаль-
ной пресноводной ихтиофауны Евразии. Зна-
чительное место в его научной жизни уделено 
созданию и развитию такого научного направ-
ления, как популяционная морфология пре-
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сноводных рыб. Им была сформулирована и 
развита идея о скачкообразном фазовом пере-
ходе популяций из одного состояния морфо-
биологического стасиса в другое, основанная 
на нетривиальных генетических процессах. 
Собран обширный и доказательный материал, 
позволивший наглядно подтвердить связь эво-
люционных параксизмов с периодами эколо-
гических кризисов, в том числе, и с современ-
ными, в результате антропогенного воздейст-
вия. Разработана концепция неогенеза ихтио-
фауны бассейна Волги, основой которого яви-
лась антропогенная реконструкция волжского 
русла и усиление техногенного пресса. 

Владимир Николаевич по уровню своей 
эрудиции, объему научных знаний, высокой и 
продуктивной работоспособности являлся од-
ним из ведущих на сегодняшний день специа-
листов не только в нашей стране, но и в мире в 
области фаунистики, зоогеографии и эволю-
ции. Разработанные им концепции и направле-
ния не только стали общеизвестными и обще-
употребимыми, в частности концепция фауно-
генеза пресноводной ихтиофауны Евразии 
стала классической концепцией современной 
мировой ихтиологии и зоогеографии, но и 
привели к появлению многочисленных учени-
ков и последователей во многих странах. 
В последние годы научные интересы Влади-
мира Николаевича были сосредоточены на 
экспериментальных проверках ряда эволюци-
онных положений и закономерностей. Иссле-
довались процессы отдаленной гибридизации 
у позвоночных животных. Закономерным ито-
гом этих работ и отражением самой личности 

Владимира Николаевича, как выдающегося 
ученого-энциклопедиста стало открытие эф-
фекта полной сегрегации целостных геномов 
при отдаленной гибридизации у позвоночных 
животных и формулирование закона гологе-
номного наследования, являющегося сущест-
венным дополнением и развитием базовых за-
конов Г. Менделя. Подобного рода достиже-
ние не имеет аналога в мировой биологии на 
протяжении последних 160 лет.  

Владимир Николаевич был автором 
свыше ста научных работ, многие из которых 
имели эпохальное звучание. Он являлся науч-
ным руководителем, ведущим оппонентом и 
куратором свыше 50 кандидатских и доктор-
ских диссертаций, всегда достойно и на высо-
ком уровне представлял отечественную науку 
за рубежом, неоднократно участвуя в работе 
различных международных конгрессов, сим-
позиумов и совещаний по проблемам палео-
нтологии, ихтиологии, зоогеографии, эволю-
ции и экологии. В 1993 г. его имя было внесе-
но в Международный справочник Оксфорд-
ского интернационального научного комитета 
"Кто есть кто" в области биологии. 

Как человек и ученый, Владимир Нико-
лаевич – был и навсегда останется в "золотом 
фонде" Борка. Его отзывчивость, широчайшая 
эрудиция, интеллектуальность, высочайшей 
пробы этичность и глубочайшая мудрость бы-
ли и останутся ориентиром и примером для 
многих поколений ученых Борка.  

 
К.б.н. Ю.В. Слынько
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Памяти ГЕОРГИЯ ЕВГЕНЬЕВИЧА ШУЛЬМАНА  
 

 
 

Г.Е. Шульман родился в Киеве 19 авгу-
ста 1929 года. После окончания с отличием в 
1953 году биологического факультета Харь-
ковского национального университета 
им. В.Н. Каразина он начал трудовую деятель-
ность в лаборатории ихтиологии Азово-
черноморского научно-исследовательского 
института морского рыбного хозяйства и океа-
нографии (АзчерНИРО, г. Керчь) в качестве 
младшего научного сотрудника. В 1959 году 
он успешно защитил кандидатскую диссерта-
цию, посвященную экологии азовского анчо-
уса. Здесь же 1962 году им была организована 
первая в Азово-Черноморском бассейне лабо-
ратория физиологии рыб, которая определила 
новое направление исследований ихтиофауны 
региона. За сравнительно короткий срок им 
были обобщены материалы, посвященные 
жизненным циклам азово-черноморских рыб, 
которые нашли отражение вначале в виде док-
торской диссертации (г. Москва, 1970 год), а 
затем монографии: “Физиолого-
биохимические особенности годовых циклов 
рыб” (1974 г.). Последняя была переведена в 
США и принесла Г.Е. Шульману широкую 
известность. 

С 1965 года свои исследования 
Г.Е. Шульман продолжил в рамках отдела фи-

зиологии животных ИнБЮМ НАН Украины 
(г. Севастополь) (с 2000 года отдел физиоло-
гии животных и биохимии), который он воз-
главлял на протяжении 36 лет и главным науч-
ным сотрудником, которого являлся в послед-
нее время. Фактически при участии 
Г.Е. Шульмана здесь была сформирована на-
учная школа по экологической биоэнергетике 
гидробионтов, основы которой ранее были за-
ложены профессором, доктором биологиче-
ских наук В.С. Ивлевым. Под его руково-
дством здесь было подготовлено 3 докторских 
и 25 кандидатских диссертаций, написано 11 
монографий и опубликованы сотни статей. За 
значительный вклад в развитие современной 
гидробиологии в 1995 году Г.Е. Шульман был 
избран членом-корреспондентом Националь-
ной Академии Наук Украины по специально-
сти «гидробиология». В 2006 году ему при-
своено звание заслуженного деятеля науки и 
техники Украины, а в 2007 году он с группой 
сотрудников института получил государствен-
ную премию Украины в области науки и тех-
ники за цикл работ “Продуктивность, биораз-
нообразие и экологическая безопасность эко-
систем Черного моря и перспективных для 
Украины районов Мирового океана”. В октяб-
ре 2008 году на Международной конференции 
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в Софии (Болгария) Г.Е. Шульману была вру-
чена премия Международной комиссии по за-
щите экосистемы Черного моря от загрязнений 
– “За выдающиеся достижения и огромный
вклад в изучение экосистемы Черного моря”.
Г.Е. Шульману принадлежит фундаменталь-
ный цикл работ по изучению метаболических
основ жизненных циклов морских рыб, балан-
са и трансформации вещества и энергии в пе-
лагической и прибрежной экосистемах Черно-
го моря, воздействия на эти экосистемы гло-
бальных климатических и региональных ан-
тропогенных факторов, индикации и монито-
ринга функционального состояния гидробио-
нтов и их сообществ. Применение интеграль-
ных методов оценки интенсивности энергети-
ческого и пластического обмена позволило
группе руководимой Г.Е. Шульманом устано-
вить факт использования белков в качестве
энергетических субстратов в условиях анаэро-
биоза у различных систематических групп
гидробионтов (рыб, моллюсков, ракообраз-
ных). Обнаружена универсальная роль поли-
ненасыщенной (“омега-3”) жирной докозагек-
саеновой кислоты в функциональных адапта-
циях морских животных с высокой подвижно-
стью. Показана доминирующая роль обеспе-
ченности пищей в формировании энергетиче-
ских (жировых) запасов и в динамике числен-
ности популяций мелких пелагических рыб
(анчоуса, шпрота), составляющих основу про-
мыслового потенциала азово-черноморского
региона. На основании многолетних исследо-
ваний Г.Е. Шульманом была разработана тео-
рия альтернативных метаболических страте-
гий, лежащих в основе биоразнообразия и
биологического прогресса, регулирующих
конкурентные отношения в экосистемах и
имеющих благодаря этому общебиологическое
значение.

Исследования Г.Е. Шульмана нашли от-
ражение более чем в 300 печатных работах, в 
том числе 11 монографиях, 3 из которых изда-
ны за рубежом. Совместная работа с шотланд-
ским ученым М. Лавом (в последствие ино-
странным членом Национальной Академии 
Наук Украины) позволила Г.Е. Шульману под-
готовить к печати монографию G.E. Shulman & 
R.M. Love “The Biochemical Ecology of Marine
Fishes”, которая была издана в 1999 году в Ве-
ликобритании в одной из наиболее престиж-
ных серий по морской биологии “Advances in
Marine Biology” (Academic Press, London). Эта

книга получила широкий отклик у Мировой 
научной общественности. Результатом плодо-
творного сотрудничества с испанским колле-
гой Дж. Ллоретом недавно стала монография 
J. Lloret, G. Shulman, R. M. Love “Condition and
Health Indicators of Exploited Marine Fishes”
(Wiley Blackwell, 2014).

Г.Е.Шульман – участник и организатор 
более 40 научных экспедиций в бассейны 
Азовского, Черного, Средиземного морей, Ат-
лантического и Индийского океанов. Являлся 
руководителем многих национальных и меж-
дународных программ и проектов. В качестве 
профессора неоднократно читал лекции в уни-
верситетах и научно-исследовательских ин-
ститутах Великобритании, Франции, Италии, 
Турции, Польши, Израиля. Являлся представи-
телем в Европейском Морском Биологическом 
Обществе, членом Международного Совета по 
Экоэтике. Многие годы был заместителем 
председателя Научно-консультативного Сове-
та по экологической физиологии и биохимии 
рыб при Ихтиологической комиссии Мини-
стерства Рыбного хозяйства (Москва), членом 
Бюро и Пленума этой комиссии, членом Науч-
ного Совета по программе “Гидробиология, 
ихтиология и использование водных ресурсов” 
РАН. Был организатором и руководителем 
многих научных конференций, симпозиумов и 
школ. В последнее время Г.Е. Шульман являл-
ся заместителем главного редактора “Морско-
го биологического журнала”. Активно зани-
мался популяризаторской деятельностью. Ши-
рокую известность получили его очерки, по-
священные морской тематике: “На траверзе – 
Дакар” (1964), “Путешествие в синюю страну” 
(1979), “Пылинки на звездном пороге” (1999), 
“Зыбкими дорогами планеты” (2003), а также 
вольные переводы из англоязычной поэзии: 
“Миндаль зацвел” (2006), “Борись за счастье” 
(2009), “Прощальная песнь любви” (2014). Бу-
квально за месяц до кончины Георгия Евгенье-
вича вышла его книга “Здравствуй, Кара-Даг – 
Великий памятник природы!” (2016) – о его 
самом любимом месте на нашей планете.  

Со смертью Г.Е. Шульмана современная 
гидробиология понесла невосполнимую утра-
ту. Светлая память о Георгии Евгеньевиче 
Шульмане, как о человеке, ученом, учителе 
навсегда останется в сердцах всех, кто его 
знал.  

Д.б.н., проф. А.А. Солдатов  
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