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ВВЕДЕНИЕ

С момента возникновения первого научного учреждения России – Академии наук – прошло уже
более 290 лет, но до сих пор, несмотря на все усилия, устойчивого взаимодействия между наукой и
практикой в нашей стране добиться не удается. В отчетах отечественных рыбоводных заводов не раз
приходилось читать горькие слова о безразличии ученых к проблемам рыбоводов. Более того, в пос-
ледние годы этот разрыв стремительно увеличивается, – современные отечественные исследователи
гораздо прочнее связаны с западной наукой, чем с отечественным производством.

Со своей стороны, отечественное производство, в том числе рыбоводство, все больше ориентиру-
ется на зарубежные технологии, имея зачастую весьма смутное представление об их сути и назначе-
нии. Вместо независимых ученых-экспертов появляется лобби, активно защищающее интересы за-
падных компаний. Как следствие, в Россию все чаще завозят некачественные зарубежные корма,
зараженный опасными болезнями посадочный материал, а под видом триплоидов рыбоводы могут
получить обычную или даже выбракованную рыбу с пороками развития.

По замыслу авторов, эта книга должна содействовать смычке науки и производства, решая двой-
ную задачу. С одной стороны, хотелось бы продемонстрировать специалистам-практикам и студен-
там мощный арсенал генетических технологий, позволяющих резко повысить эффективность лосо-
севодства и форелеводства в России, в том числе, благодаря использованию отечественных разрабо-
ток. С другой стороны, мы надеемся заинтересовать коллег-ученых теми перспективами, которые
открывает для фундаментальных исследований работа в области рыбоводства. Ведь работы по полу-
чению новых пород и гибридов способны объединить рыбоводов и ученых на взаимовыгодной осно-
ве – для одних это перспективные объекты выращивания, для других – носители новых, неведомых
ранее генотипов, формируемых по заранее заданной программе.

А поскольку лососевые рыбы уже давно стали модельным объектом для генетических исследова-
ний, изложенные в нашей работе сведения могут представлять интерес не только для форелеводов,
но и для специалистов по другим группам рыб.

Во время работы над книгой мы не раз с признательностью вспоминали наших покойных учите-
лей, для которых лососевые рыбы были любимыми объектами исследований – академика Ю.П. Ал-
тухова, Ю.П. Зелинского, Б.М. Медникова, Л.П. Рыжкова. Мы также искренне благодарны нашим
руководителям – академику Ю.Ю. Дгебуадзе и академику Д.С. Павлову – знатокам биологии лосо-
сей, успешно решавшим и решающим сложнейшие проблемы – как научные, так и административ-
ные.

Авторы признательны коллективам институтов, где довелось работать – Института проблем эко-
логии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН, Института биоорганической химии им. М.М. Шемякина
и Ю.А. Овчинникова РАН, Института биологии Карельского филиала АН СССР, Института общей
генетики им. Н.И. Вавилова РАН, Института экологических проблем Севера УрО РАН, Санкт-Петер-
бургского государственного университета, ФГУП “Федеральный селекционный государственный
центр рыбоводства”.

Следует отметить также, что идея этой книги формировалась в ходе обширных эксперименталь-
ных исследований, соавторами которых были в разное время: Д.И. Александров, М.Ю. Алексеев,
Н.В. Бардуков, Ю.Ю. Барская, Ю.В. Беспалая, И.Н. Болотов, Е.А. Боровикова, А.Л. Буханова, И.С.
Ворошилова, М.В. Ганченко, А.И. Груздев, В.В. Игнатенко, Н.В. Ильмаст, Д.П. Карабанов, А.В. Кон-
даков, Я.В. Кондратенко, И.Я. Крамаренко, К.В. Кузищин, С.А. Кулян, Д.Л. Лайус, Н.И. Лапочкина,
И.И. Лыжов, Е.В. Моисеева, И.Г. Мурза, Г.Г. Новиков, А.Н. Пашков, Е.В. Пономарева, М.В. Понома-
рева, И.Ю. Попов, Э.К. Попова, С.И. Решетников, А.Ю. Рольский, К.С. Рысакова, Е.А. Салменкова,
И.С. Сальникова, О.В. Хаймина, О.Л. Христофоров, А.В. Феофилов, В.А. Широков, Б.С. Шульман,
И.Л. Щуров, А.О. Юрцева, В.А. Янковская, M. Schreider, Ø. Skaala, E. Verspoor.

Особая благодарность – лососеводам и форелеводам, делившимся с нами огромным опытом ра-
боты: Н.Г. Арсенюку, В.Ф. Бугаеву, Н.П. Бушуевой, В.Е. Гилеппу, В.М. Голоду, В.П. Дерецу, А.В.
Дихничу, О.В. Ефимовой, Н.П. Ивановой, В.Е. Ильиной, А.Г. Лайдинену, В.А. Мовчану, Т.А. Нечае-
вой, В.Я. Никандрову, А.С. Резанову, В.Е. Сртлян, Е.Г. Терентьевой, Л.М. Труновой, А.Н. Ульянову,
Н.И. Шиндавиной.

Мы признательны коллегам, помогавшим нам в сборе материала, дававшим советы, готовившим
отзывы на наши работы – В.И. Ананьеву, М.А. Андрияшевой, Э.Л. Бакштанскому, И.Н. Бахмету, Е.Г.
Берестовскому, В.И. Глазко, А.И. Груздеву, А.С. Груниной, Д.К. Дирину, Е.А. Дорофеевой, Н.В. Ев-
сеевой, Г.Ю. Жаркову, А.В. Зубченко, Т.А. Карасевой, А.К. Козьмину, И.В. Кононову, А.М. Краснову,



4

Е.Ю. Крысанову, Л.А. Кудерскому, Д.О. Кузьмину, С.В. Кулиде, Н.П. Лукашенко, В.Г. Мартынову,
Е.В. Микодиной, М.В. Мине, В.А. Мухину, Н.С. Мюге, Т.В. Неретиной, С.И. Никонорову, А.Г. Оси-
нову, М.В. Офицерову, И.В. Самохвалову, А.С. Северцову, Ю.А. Смирнову, Н.Г. Степановой, О.П.
Стерлиговой, В.С. Фридману, Н.И. Шилину, А.Д. Шпаку .

В поисках литературы для книги нам помогали сотрудники библиотек ББС МГУ, биостанции
“Картеш”, ВНИРО, ГосНИОРХ, ЗИН РАН, Зоологического музея МГУ, Института морских исследо-
ваний (г. Берген), ИОГен РАН, Карельского НЦ РАН, Кольского НЦ РАН, МОИП, Московского госу-
дарственного университета, ММБИ, ОБН РАН, Петрозаводского государственного университета,
ПИНРО, Санкт-Петербургского государственного университета, СевНИРХ, СевПИНРО, Архангель-
ской областной научной библиотеки им. Н.А. Добролюбова, БАН, БЕН РАН, Мурманской областной
научной библиотеки, Национальной библиотеки Карелии, Российской Государственной библиотеки,
ЦНСХБ, а также университетов Абердина, Бергена, Гданьска и Манчестера.

В работе использованы результаты, полученные при выполнении гранта РФФИ № 15-29-02550-
офи_м.



ГЛАВА I.

ОСНОВНЫЕ СВЕДЕНИЯ О ЛОСОСЕВЫХ РЫБАХ

1.1. Систематика, биология и экологические особенности лососевых

Рис. 1.  Систематическая принадлежность лососевых рыб – объектов аквакультуры.

1.1.1. Рода и виды семейства лососевых,
их распространение

Лососевые рыбы населяют многие водоемы
севера Евразии, Северной Америки и Африки.
Эти рыбы очень пластичны, и их разнообразие с
трудом поддается классификации, поэтому не
удивительно, что единого мнения по поводу сис-

тематики лососевых до сих пор не существует
(обзоры: Глубоковский, 1995; Дорофеева, 1999).
В настоящей работе использована классифика-
ция, принятая составителями отечественной
сводки (Атлас ..., 2003). Сведения о распростра-
нении лососевых рыб, если не приведены иные
источники, также соответствуют данным, пред-
ставленным в этой книге. (Рис. 1).
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К роду Brachymystax (ленки) относятся пре-
сноводные рыбы, распространенные в северной
Азии. Известно несколько форм ленков (Мина,
1986), причем иногда эти формы описывают как
разные виды.

Таймени (род Hucho) тоже являются обитате-
лями пресных водоемов, но распространены они
несколько шире ленков. Сибирский таймень (H.
taimen) встречается не только на севере Азии, но
и в Европе – в бассейнах Печоры и Волги. В бас-
сейне Дуная обитает европейский таймень (H.
hucho).

Сахалинский таймень, относящийся к друго-
му роду (Parahucho perryi), ведет преимуществен-
но проходной образ жизни. Нерестовый ареал
этого эндемичного вида охватывает Сахалин,
Хоккайдо, Курильские острова и Приморье.

Арктические гольцы (род Salvelinus) – наибо-
лее холодолюбивая и пластичная группа лососе-
вых. Десятки форм гольцов, рассматриваемых не-
которыми авторами как виды, распространены в
арктических и горных водоемах, а также в боль-
ших холодных озерах Северной Америки и Ев-
разии (монография: Савваитова, 1989). Экологи-
чески и систематически к арктическим гольцам
близок эндемичный род, представленный одним
видом, Salvethymus svetovidovi, обитающим в озе-
ре Эльгыгытгын на Чукотке (Черешнев, Скопец,
1990).

Согласно номенклатуре, принятой большин-
ством отечественных исследователей, род тихо-
океанских лососей (Oncorhynchus) включает
шесть видов, которые встречаются в северной
части бассейна Тихого океана. Это горбуша (O.
gorbuscha), кета (O. keta), нерка (O. nerka), ки-
жуч (O. kisutch), чавыча (O. tshawytscha) и сима
(O. masou). Некоторые японские исследователи
рассматривают популяцию симы из озера Бива
как самостоятельный вид – O. rhodurus (Дорофе-
ева, 2008). Отличительная особенность предста-
вителей рода Oncorhynchus – биологически зап-
рограммированная гибель практически всех про-
изводителей после первого нереста.

В отличие от них, для представителей благо-
родных лососей (роды Salmo и Parasalmo) харак-
терен многократный нерест.

Род европейских благородных лососей (Salmo)
включает два широко распространенных вида –
атлантического лосося (S. salar), обитающего на
северо-востоке Северной Америки, в западной и
северной Европе (обзор: MacCrimmon, Gots,
1979), а также кумжу (S. trutta). Кумжа широко
распространена в Европе, встречается в горах
Атлас в Северной Африке, в Малой Азии, а так-
же в бассейнах Черного, Каспийского и Аральс-
кого морей (обзор: MacCrimmon, Marshall, 1968).
Кроме того, к роду Salmo принадлежит ряд энде-
миков – S. marmoratus, S. letnica, S. ischchan, S.
carpio, S. platycephalis (обзоры: Берг, 1962; Frost,

Brown, 1967; Behnke, 1968; Дорофеева, 1998;
Delling, 2003). В бассейне Средиземного моря
обитает близкий к Salmo эндемичный род
Salmothymus (Световидов, 1975).

Большинство видов тихоокеанских благород-
ных лососей (Parasalmo) распространены в за-
падной части Северной Америки. Здесь обитает,
в частности, лосось Кларка, иногда называемый
красногорлым лососем или пурпурной форелью
(P. clarki).

Радужная форель (P. mykiss) имеет более ши-
рокий ареал. Он простирается вдоль тихоокеанс-
кого побережья Северной Америки – от север-
ной Мексики до Аляски. Этот вид встречается
также на российском Дальнем Востоке – на Кам-
чатке и Шантарских островах, единично – в во-
доемах материкового побережья Охотского моря,
в Амурском лимане и на Командорских остро-
вах; в России эту рыбу называют микижей (обзо-
ры: MacCrimmon, 1971; Behnke, 1992; Павлов и
др., 2001). Радужная форель образует ряд форм
неясного статуса. В частности, в озерах тихооке-
анского побережья Канады обитает форель кам-
лоопс (Scott, Crossman, 1973), которая привлека-
тельна для рыбоводов тем, что в идентичных ус-
ловиях содержания нерестится она, в отличие от
обычной радужной форели, осенью, а не весной.
В Калифорнии встречаются формы золотистой
окраски – P. m. aguabonita и P. m. whitei, которым
обычно придают статус подвидов (Cutter, 1991;
Stephens, 2007).

В 1988 году Комитет по названиям рыб Аме-
риканского общества рыболовства и Американс-
кого общества ихтиологов и герпентологов при-
числил тихоокеанских благородных лососей к
роду Oncorhynchus, хотя работы, в которых сде-
ланы попытки обосновать такое изменение сис-
тематики, появились уже после принятия соот-
ветствующего решения (Smith, Stearley, 1989;
Sanford, 1990; Stearley, Smith, 1993). Критика по-
добного подхода приведена в ряде отечественных
работ; в частности, в них представлены аргумен-
ты в пользу самостоятельности рода Parasalmo
(ссылки см.: Зелинский, Махров, 2001; Павлов и
др., 2001).

Отметим, что лососевых часто пытались рас-
селять за пределами их естественного ареала,
причем интродукцию осуществляли даже на
других континентах. В ряде случаев акклимати-
занты образовали самовоспроизводящиеся по-
пуляции, и лидером по этому показателю была
радужная форель. Кумжа приживалась в чужих
для нее водоемах менее успешно, и только в не-
многих из них натурализовались атлантический
лосось и лососи рода Oncorhynchus (обзоры:
MacCrimmon, Marshall, 1968; MacCrimmon,
1971; MacCrimmon, Gots, 1979; Crawford, Muir,
2008).
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1.1.2. Жизненный цикл лососевых. Лососи и
форели

Часто лососевых рыб подразделяют не только
на рода и виды. У этих рыб хорошо выражены
две экологические формы – проходная и жилая,
в соответствии с которыми их делят на лососей и
форелей. Лососи – это крупные рыбы, проводя-
щие в реках только первые месяцы или годы жиз-
ни, а затем уходящие на нагул в моря или круп-
ные озера. Форели обычно мельче лососей; всю
свою жизнь они проводят в пресной воде – в ручь-
ях, реках или небольших озерах.

Следует, однако, иметь в виду, что деление на
лососей и форелей весьма условно. Действитель-
но, существуют рода лососевых, для которых ха-
рактерен пресноводный образ жизни
(Brachymystax, Hucho, Salmothymus, Salvethymus),
в то время как представители других родов
(Oncorhynchus и Parahucho) – это в основном про-
ходные рыбы. Однако арктические гольцы и бла-
городные лососи могут образовывать обе эколо-
гические формы. Их молодь появляется на свет в
пресных водах, где конкурентов и хищников от-
носительно немного. С другой стороны, пресные
водоемы бедны пищей, а потому некоторые под-
росшие мальки претерпевают процесс смолтифи-
кации и мигрируют затем на нагул в морскую воду
или в эстуарии. Оставшиеся в реке особи пере-
ходят к хищному образу жизни в пресной воде.

Стремление лососевых рыб максимально ис-
пользовать ограниченные ресурсы северных и
горных водоемов заставляет их образовывать раз-
ные экологические формы (или, по другой тер-
минологии, использовать разные жизненные
стратегии) в зависимости от условий среды, в
которых они оказываются.

Таким образом, даже единая популяция лосо-
севых часто представлена несколькими группа-
ми, использующими разные жизненные страте-
гии. Д.С. Павлов и К.А. Савваитова (2008) выде-
ляют у лососевых следующие типы жизненных
стратегий: проходные рыбы (несколько типов,
различающихся временем нагула в море), факуль-
тативно анадромные, эстуарные, речные эстуар-
ные, речные, озерные, озерно-речные особи. Кро-
ме того, существуют карликовые речные самцы
и самки, а также жилые самцы и самки, которые
после нереста могут скатываться в море. При
описании разнообразия жизненных циклов бла-
городных лососей представления о дискретных
жизненных стратегиях зарубежные исследовате-
ли, как правило, не используют (монография:
Jonsson, Jonsson, 2011).

В то же время, не только отечественные, но и
зарубежные ихтиологи используют для некото-
рых экологических форм лососевых устоявшие-
ся традиционные названия. Так, ручьевую фор-
му кумжи называют ручьевой форелью (brown
trout), озерную и озерно-речную форму кумжи –

озерной форелью (lake trout), озерную и озерно-
речную формы атлантического лосося – озерным
лососем (landlocked salmon), проходную форму
радужной форели – стальноголовым лососем
(steelhead trout) (на Камчатке – камчатской сем-
гой). На Русском Севере проходную форму ат-
лантического лосося называют семгой, а озерную
форму арктического гольца – палией.

1.1.3. Роль лососевых рыб в экосистемах

Экологи считают проходных рыб, в том числе
лососевых, ключевыми видами сообществ. Ими
питаются морские и наземные звери и птицы,
часть лососевой икры выносит течением из не-
рестовых ям, и ею подкармливаются пресновод-
ные рыбы (Willson, Halupka, 1995). Проходные
лососевые, заходящие в реки и погибающие пос-
ле нереста, тем самым возвращают биогены в
обедненные пресноводные экосистемы (Кучеря-
вый и др., 2010). Жемчужницы рода Margaritifera
– пресноводные моллюски – на ранних этапах
онтогенеза паразитируют на жабрах лососевых
рыб (Зюганов и др., 1993). Экологически тесно
связаны с лососевыми и миноги. Они паразити-
руют на лососях и нерестятся на их нерестовых
буграх (Савваитова и др., 2007; Nika, Virbickas,
2010, и ссылки в этих работах).

Снижение запасов лососевых приводит к зна-
чительным изменениям в экосистемах рек. Так,
падение численности проходных лососей в Кас-
пийском море привело к снижению темпа роста
крупных осетровых рыб (Карпевич и др., 1991).
Снижение численности европейской жемчужни-
цы (M. margaritifera), занесенной в Красную кни-
гу России, в значительной степени связано с бед-
ственным положением популяций европейских
благородных лососей – хозяев жемчужницы на
личиночной стадии (Makhrov et al., 2014).

С другой стороны, акклиматизированные (то
есть переселенные в водоемы за пределами есте-
ственного ареала) лососевые рыбы могут нанес-
ти существенный ущерб природным экосисте-
мам. Такие факты описаны в Европе, восточной
и южной Азии, Северной и Южной Америке, Ав-
стралии, Новой Зеландии, южной Африке (обзо-
ры: Krueger, May, 1991; Crowl et al., 1992;
Pethiyagoda, 1994; Cambray, 2003; Jackson et al.,
2004; Kitano, 2004; Vigliano et al., 2007; Stanković
et al., 2015).

В России последствия акклиматизации и слу-
чайного расселения радужной форели изучены
плохо, однако были отмечены случаи образова-
ния самовоспроизводящихся популяций в озере
Имандра на Кольском полуострове (Лукин, 1998)
и на Алтае (Голубцов, Малков, 2007). Следует,
однако, помнить, что вероятность натурализации
радужной форели в различных точках на терри-
тории нашей страны очень велика – мировой опыт
показывает, что более чем в половине случаев
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интродукция этого вида приводила к образова-
нию новых популяций. При этом важно отметить,
что в 88 % случаев вселение радужной форели
вызвало изменение экосистем – по этому показа-
телю вид лидирует среди всех изученных водных
организмов (обзор: Garcia-Berthou et al., 2005). Не
случайно радужная форель попала в список наи-
более опасных инвазионных видов (Lowe et al.,
2004).

В Финляндии американская палия (Salvelinus
fontinalis) вытесняет кумжу из небольших ручь-
ев (Korsu et al., 2007). Пятая часть популяций кум-
жи из озер Швеции, куда попала американская
палия, вымерла, при том что исчезло только 2 %
популяций кумжи из озер, куда чужеродный вид
не попал (Spens et al., 2007).

Несмотря на недостаточную изученность по-
следствий акклиматизации горбуши на Европейс-
ком Севере России, было отмечено, что в годы ее
массового захода в реку Варзуга (Беломорское по-
бережье Кольского полуострова) динамика хода
семги существенно менялась (Лысенко, Берестов-
ский, 1999; Зубченко и др., 2004). Аналогичное
явление наблюдается в реке Кереть, расположен-
ной на Карельском берегу Белого моря (сообще-
ние сотрудников Выгского рыбоводного завода).

О.Г. Кузьмин (1980) сообщает, что в 1973 году
в реке Порье (Карельский берег Белого моря) гор-
буша заняла все участки, на которых обычно не-
рестилась семга. Нерест горбуши продолжался
до начала октября, и созревшие производители
семги все это время держались вне нерестилищ.
По наблюдениям А.В. Зубченко с соавторами
(2004), даже после окончания нереста горбуши

семга часто избегает мест, выбранных горбушей
для нереста.

Дополнительную угрозу экосистемам в связи
с акклиматизацией лососевых несут нередко со-
путствующие ей паразитарные инвазии. Так, спе-
циалисты считают, что существует угроза про-
никновения бактерии Aeromonas salmonicida, воз-
будителя опасного заболевания лососевых – фу-
рункулеза, в бассейны Баренцева и Белого морей
при завозе в регион оплодотворенной икры гор-
буши с Дальнего Востока (Можарова, Бычкова,
1995).

Как ни странно, но до 2005 года на лососевых
рыбоводных заводах Магаданской области, в том
числе на Ольской экспериментальной производ-
ственно-акклиматизационной базе, откуда заво-
зят икру горбуши на Европейский Север России,
даже не проводился ихтиопатологический мони-
торинг. Позже в этом хозяйстве обнаружены ви-
русные заболевания – синдром эритроцитарных
телец-включений (СЭТВ или EIBS, Erythrocytic
inclusion body syndrome) и вирусный некроз эрит-
роцитов (ВНЭ или VEN, Viral erythrocytic
necrosis) (Головин и др., 2008).

Результаты исследований, проведенные на
Камчатке, показали, что у дальневосточных ло-
сосевых встречается вирус, вызывающий инфек-
ционный некроз гемопоэтической ткани (IHNV-
infectious hematopoietic necrosis virus) (Рудакова,
2005).

У горбуши, искусственно поддерживаемой
рыбоводными заводами Мурманской области,
уже отмечено инфекционное заболевание, ранее
не известное в регионе (Карасева и др., 1998).

1.2. Генетические особенности природных популяций лососевых

1.2.1. Генетические механизмы эволюции
семейства лососевых

Подотряд лососевидных (Salmonoidei), к ко-
торому относятся семейства лососевых, хариу-
совых и сиговых, возник в результате полиплои-
дии, то есть удвоения хромосомного набора у рыб
предковой формы, ныне, судя по всему, вымер-
шей (монография: Фролов, 2000). Дальнейшая
эволюция лососевых также сопровождалась це-
лым рядом скачкообразных перестроек генома.

Еще в 1974 году Ю.П. Алтухов высказал пред-
положение о возникновении некоторых видов
лососевых в результате крупных перестроек ге-
нома, и современные работы подтверждают, что
в филогенезе лососевых такие мутации (в част-
ности, хромосомные перестройки), действитель-
но имели место (Медников и др., 1999; Зелинс-
кий, Махров, 2001, 2002). Подобные перестрой-
ки, в частности, сопряженные с изменением чис-
ла хромосом, носили явно закономерный харак-
тер (Рис. 2), однако природа этих закономернос-

тей еще не вполне ясна, хотя понятно, что обус-
ловлены они необходимостью совместного насле-
дования определенных групп генов. И, несмотря
на то, что сами по себе крупные перестройки ге-
нома к видообразованию не ведут, они, несом-
ненно, поставляют для него материал.

Еще один пример мутаций, исключительно
важных для видообразования и неоднократно
имевших место в процессе эволюции лососевых
рыб – увеличение числа копий некоторых генов,
например, кодирующих вителлогенины (белки,
содержащиеся в икре) (Buisine et al., 2002). При
этом необходимо отметить, что изменение числа
копий генов может происходить исключительно
быстро, закрепляясь или не закрепляясь в после-
дующих поколениях. Для этого имеются специ-
альные механизмы – от неравного кроссингове-
ра до экстрахромосомной репликации повторя-
ющегося участка генома, которая отвечает, в ча-
стности, за увеличение числа копий рибосом-
ных генов на ранних стадиях развития организ-
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ма. О регулярном включении подобных механиз-
мов свидетельствуют, например, неоднократно от-
мечавшиеся различия в числе копий повторяю-
щихся последовательностей в геномах жилых и
проходных форм лососевых, входящих в состав
одной популяции (Медников, 1977; Косюк, Бор-
хсениус, 1981; Чернов, Борхсениус, 1987).

К числу крупных мутаций, возникающих у ло-
сосевых на наших глазах, относятся спонтанный
гиногенез и спонтанное образование диплоидных
спермиев, ведущие к триплоидизации генома у
потомков (Nygren et al., 1968; Cuellar, Uyeno, 1972;
Thorgaard, Gall, 1979; Зелинский, 1985; Flajshans,
Rab, 1987; Ueda et al., 1988; Guoxiong et al., 1989;
Quillet et al., 1991; Miller et al., 1994; Jones,
Hutchings, 2001; Johnson et al., 2007; Ocalewicz,
Dobosz, 2009; Young et al., 2009; Akhan et al., 2011),
а также гетероплазмия, зарегистрированная у трех
видов лососевых рыб (Gyllensten et al., unpubl.,
in: Wilson et al., 1985; Shigenobu et al., 2005; Ар-
тамонова и др., 2008).

Молекулярно-генетические исследования по-
зволили установить, что ряд форм лососевых
имеет гибридное происхождение (обзор: Артамо-
нова и др., 2013). Это показано и для некоторых
видов благородных лососей, в частности, для кар-
пиона (Salmo carpio) из озера Гарда в Италии
(Giuffra et al., 1996; Antunes et al., 2002). Предпо-
лагают также, что необычный гаплотип митохон-
дриальной ДНК, обнаруженный в одной из при-
родных популяций радужной форели, появился у
особей этого вида в результате межвидовой гиб-
ридизации с лососем Кларка, имевшей место в
реке несколько тысяч лет назад (Brown et al.,
2004).

Кроме того, и в эксперименте, и в природе нео-
днократно выявляли диплоидных гибридов атлан-
тического лосося и кумжи, а также триплоидных
гибридов этих видов, способных размножаться
гиногенетически. Особенно важно, что при скре-
щивании таких гибридов с атлантическим лосо-
сем некоторые потомки выживают, а это может
вести к интрогрессии генов кумжи в геном атлан-
тического лосося (обзор: Makhrov, 2008).

Нами предложена гипотеза о происхождении
тихоокеанских лососей рода Oncorhynchus в ре-
зультате появления триплоидных гибридов пред-
ставителей родов Salmo и Parasalmo, геном кото-
рых впоследствии претерпел существенные из-
менения, но сохранил некоторые черты обоих
родительских форм. Однако эта гипотеза еще
нуждается в тщательной проверке (Артамонова
и др., 2007).

К числу механизмов, сыгравших заметную
роль в эволюции лососевых, следует отнести так-
же массовые включения в их геном различных
мобильных генетических элементов. О древнос-
ти и многократной повторяемости событий тако-
го рода в филогенезе лососевых свидетельствует

Рис. 2.  Распределение числа хромосом среди видов
лососеобразных рыб, общий предок которых претер-
пел тетраплоидизацию генома.

тот факт, что сходные последовательности порой
обнаруживают у рыб других семейств, некоторых
видов лягушек, и даже у паразитических червей
рода Schistosoma (обзор: Артамонова и др., 2013).

Попытки реконструировать филогению родов
лососевых с использованием молекулярно-гене-
тических маркеров (то есть, тех или иных участ-
ков ДНК) предпринимались неоднократно. Од-
нако, результаты реконструкций, полученные с
использованием разных маркеров, во многом про-
тиворечивы (ссылки см.: Зелинский, Махров,
2001). Такая ситуация объясняется, судя по все-
му, тем, что на эволюцию отдельных последова-
тельностей периодически накладывались эволю-
ционные события, связанные с крупными пере-
стройками генома.

При этом нельзя забывать и о том, что такие
перестройки происходили на фоне постоянно
идущего процесса отбора, приспосабливающего
популяции к новым условиям среды. Сохраня-
лись и распространялись только те перестройки,
которые вели к фиксации благоприятного соче-
тания адаптивных признаков (Махров, 2005). В
этом случае отбор можно образно сравнить с ру-
ками швеи, складывающими ткань нужным об-
разом, а перестройки генома – с движениями
швейной иглы, закрепляющими складки.

К сожалению, подавляющее большинство су-
ществующих статистических программ, исполь-
зуемых для реконструкции филогенеза, предпо-
лагают полную нейтральность молекулярно-ге-
нетических маркеров, хотя такое предположение
противоречит многочисленным эксперименталь-
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ным данным (см. следующий раздел). Тем не
менее, даже с помощью этих статистических про-
грамм удалось показать, что имеющиеся данные
по эволюции генов главного комплекса гистосов-
местимости, а также генов, кодирующих белки
трансферрин и опсин, явно не вписываются в кон-
цепцию “нейтралистской” модели (Ford et al.,
1999; Dann et al., 2004; Aguilar et al., 2007).

Вся совокупность имеющихся данных свиде-
тельствует о том, что эволюция лососевых, как и
большинства других организмов, шла нелиней-
но. Чередование длительных периодов эволюци-
онного стазиса и относительно коротких перио-
дов быстрой эволюции в значительной степени
объясняется наличием у сложно организованных
живых организмов целого ряда так называемых
генетических систем. Под ними обычно понима-
ют комплексы генов, работающих согласовано
для решения конкретных задач, связанных с адап-
тацией организма к условиям среды и передачей
полезных признаков следующим поколениям.
Генетические системы включают в себя системы
онтогенетической адаптации, задающие норму
реакции организма на внешние условия, систе-
мы филогенетической адаптации, обеспечиваю-
щие быструю эволюцию в неоптимальных для
организма условиях (Жученко, 2004) и системы
стабилизации генофонда, действующие в пери-
од эволюционного стазиса (Рис. 3) (Артамонова,
Махров, 2008).

Таким образом, описанные в этом разделе эво-
люционные механизмы, характерные для лосо-
севых, можно трактовать как результат действия
систем филогенетической адаптации, присущих
этой группе организмов. А в следующем разделе
мы рассмотрим генетические процессы, имею-
щие место в период стабильного существования

Рис. 3.  Влияние генетических систем на динамику генофондов природных или искусственно поддерживаемых
популяций. Серые стрелки – активация, черные – подавление (Артамонова, Махров, 2008).

популяций лососевых, которое обеспечивают
системы онтогенетической адаптации.

1.2.2. Генофонд благородных лососей, его
значение для адаптации природных

популяций к среде обитания и для селекции

Адаптивное значение генетического разнооб-
разия мы рассмотрим на примере благородных
лососей – основных объектов лососеводства и фо-
релеводства; обзор данных по другим видам ло-
сосевых имеется в монографии Ю.П. Алтухова с
соавторами (1997).

Кумжа относится к тем видам рыб, для кото-
рых характерен исключительно высокий уровень
генетического разнообразия (Ferguson, 1980). У
радужной форели данный показатель несколько
ниже, чем у кумжи, а атлантический лосось ус-
тупает в этом отношении обоим упомянутым ви-
дам (Krieg, Guyomard, 1985).

Эти особенности связаны отчасти с истори-
ческими причинами: в эволюции отдельных ви-
дов благородных лососей значительную роль иг-
рали длительная изоляция популяций и последу-
ющая внутривидовая гибридизация. Дело в том,
что за долгую историю существования таких ви-
дов их популяции неоднократно оказывались от-
делены друг от друга водоразделами или ледни-
ками, а значит миллионы лет они эволюциони-
ровали, накапливая наследственные особеннос-
ти независимо. После исчезновения преград осо-
би из этих популяций получали возможность
скрещиваться друг с другом, порождая новые
популяции с высоким уровнем генетического раз-
нообразия.

Так, атлантический лосось, судя по всему, пе-
режил оледенение в трех независимых рефугиу-
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мах, а в период отступления ледника началось его
расселение, сопровождавшееся гибридизацией
независимых линий вида (обзор: King et al., 2007).
Генетические различия между популяциями, про-
исходящими от разных линий, достаточно вели-
ки, а вот современные популяции Кольского по-
луострова и многие популяции бассейна Белого
моря имеют гибридное происхождение и являют-
ся, по существу, хранилищем генофонда вида в
целом. Ведь именно здесь 8–10 тыс. лет назад
встретились переселенцы из бассейна Балтики,
Восточной Атлантики и Северной Америки (Рис.
4) (обзор: Артамонова, Махров, 2009).

Что касается кумжи, то наиболее значитель-
ные генетические различия наблюдаются между
популяциями бассейнов Атлантического и Север-
ного Ледовитого океанов с одной стороны, и
южных морей (Средиземного, Черного, Каспий-
ского) с другой. Судя по всему, эти группы попу-
ляций разделились значительно раньше последне-
го оледенения, и с тех пор контакт между ними

был весьма ограниченным. Позднее кумжа север-
ной Европы, как и атлантический лосось, пере-
живала оледенение в ряде рефугиумов (Осинов,
1984; Hamilton et al., 1989; Bernatchez, Osinov,
1995; Осинов, Берначе, 1996; Hynes et al., 1996;
Bernatchez et al., 2001; Makhrov et al., 2002; Presa
et al., 2002; Cortey et al., 2009). При этом, подоб-
но атлантическому лососю, она заселяла бассейн
современного Белого моря, почти полностью по-
крытый во время последнего гляциального пери-
ода ледяным щитом, из бассейна Балтики и из
западной Европы (Махров, Иешко, 2001).

Генетические исследования радужной форе-
ли позволили выявить две большие группы по-
пуляций, различающиеся по своему происхожде-
нию. Одна из них объединяет рыб западных рай-
онов Северной Америки, отдаленных от побере-
жья. Другая группа включает обитателей побе-
режья северной части Тихого океана, которые не-
рестятся как на американском побережье, так и
на Дальнем Востоке. Предполагают, что эти две

Рис. 4.  Расселение атлантического лосося на Европейском Севере России в период отступления последнего
ледника (10-8 тыс. лет назад). А – расселение из приледниковых рефугиомов: 1 – Североамериканского, 2 –
Восточно-Атлантического, 3 – Балтийского; Б – потоки переселенцев в районе  современного Кольского полу-
острова: 4 – береговая линия в период расселения лосося, 5 – современная береговая линия, 6 – граница отсту-
пающего ледника, 7 – “Кольский остров”, отделенный от материка проливом в районе озера Имандра и засе-
ленный переселенцами из Североамериканского рефугиума, 8 – поток переселенцев из Восточно-Атлантичес-
кого рефугиума, 9 – смешение потоков переселенцев из Североамериканского и Восточно – Атлантического
рефугиумов, 10 – поток переселенцев из Балтийского рефугиума.
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группы популяций происходят от рыб, пережив-
ших оледенение, как минимум, в двух самостоя-
тельных ледниковых рефугиумах, локализация
которых не до конца ясна. Некоторые авторы счи-
тают, что один из рефугиумов мог располагаться
в азиатской части ареала вида (Allendorf, Utter,
1979; Nielsen, 1999; McCusker et al., 2000; Пав-
лов и др., 2001).

Значительная часть генофонда благородных
лососей имеет адаптивное значение. Это хорошо
показано для атлантического лосося. С одной сто-
роны, для этого вида накоплен значительный мас-
сив данных, касающихся генетической детерми-
нации признаков, имеющих заведомо адаптивное
значение (темпа роста, устойчивости к низкому
pH, заболеваниям, и т.д.) (обзоры: Garcia de Leaniz
et al., 2007a,b), а с другой стороны, появляется
все больше информации о связи различных мо-
лекулярно-генетических маркеров с адаптивно-
важными признаками (обзоры: Артамонова,
2007а,б).

Многочисленные факты связи конкретных ге-
нов с определенными фенотипическими призна-
ками известны и для радужной форели (см. раз-
дел 3.2.3.2). Показана генетическая природа раз-
личий по ряду адаптивно-важных признаков меж-
ду популяциями кумжи (Alm, 1939; Gjedrem, 1976;
Jonsson, 1982; Jonsson et al., 1994; Palm, Ryman,
1999; Lahti et al., 2001, 2002; Pakkasmaa, Piironen,
2001; Glover et al., 2003; Jensen et al., 2008).

Кроме того, для всех видов благородных ло-
сосей, имеющих хозяйственное значение, отме-
чена связь различных адаптивно-значимых при-
знаков со средней гетерозиготностью по несколь-
ким генам (Leary et al., 1985; Nakajima et al., 1991;
Ferguson, 1996; Махров и др., 1997; Primmer et
al., 2003; Garant et al., 2005; Tiira et al., 2006;
Blanchet et al., 2009; обзор: Wang et al., 2002). Это
может свидетельствовать о наличии функцио-
нальной связи между отдельными генами, их вов-
леченности в системы онтогенетической адапта-
ции (генные сети).

Существование таких генетических систем
становится очевидным при попытке включить в
геном новый элемент или объединить геномы
разных видов. (Более подробно вопросы, связан-
ные с нарушениями развития у отдаленных гиб-
ридов, трансгенных организмов и полиплоидов
описаны в главе II).

Кроме того, в эволюции возникла целая груп-
па генетических систем, которые призваны слу-
жить барьером, охраняющим генофонд от разру-
шительного воздействия эволюционных факто-
ров.

Мы выделяем пять групп систем стабилиза-
ции генофонда – по числу эволюционных факто-
ров, способных изменить генетическую структу-
ру популяций. Эти факторы – меж- и внутриви-
довая гибридизация, случайные процессы (дрейф
генов и эффект основателя), отбор и мутации.

1.2.3. Системы стабилизации генофонда
лососей

Системы репродуктивной изоляции (регуля-
торы межвидовой гибридизации). Механизмов
репродуктивной изоляции известно множество
(Майр, 1974). Часто они возникают как побочный
результат независимой эволюции генетических
систем у разных видов, но иногда формируются
под действием отбора специально для предотв-
ращения негативных последствий межвидовой
гибридизации. В последнем случае репродуктив-
ная изоляция возникает только в районах совме-
стного (симпатрического) обитания популяций
разных видов (Noor, 1999).

В частности, известны механизмы изоляции,
препятствующие гибридизации атлантического
лосося и кумжи – например, разное время нерес-
та, или предпочтение разных нерестовых биото-
пов (Makhrov, 2008). Е.А. Шубиной и Б.М. Мед-
никовым (1986) высказана гипотеза о том, что не-
которые высокоповторяющиеся последователь-
ности ДНК, структура которых варьирует у ло-
сосевых от вида к виду, могут играть роль блока-
торов развития межвидовых гибридов.
Популяционные системы (регуляторы мигра-

ции, приводящей к  межпопуляционной (внутри-
видовой) гибридизации). В ходе многолетних ис-
следований, проводившихся в лаборатории ака-
демика Ю.П. Алтухова, было показано, что в по-
пуляционных системах (группах частично изоли-
рованных популяций) устанавливается опреде-
ленный, достаточно низкий, уровень миграции,
но именно за счет редких миграций система в
целом поддерживает вполне определенные опти-
мальные частоты аллелей генов (Алтухов, 2003).

Правда, модельные системы, использованные
в экспериментах, не в полной мере отражают
иерархическую структуру внутри популяцион-
ных систем. Обычно в природе можно выделить
не только популяционные системы и популяции.
Ведь в нерестовых реках бывает, как правило, не-
сколько нерестилищ (часто – в разных притоках),
и к каждому из них тяготеет относительно само-
стоятельная группировка лососей, которую мож-
но считать субпопуляцией. С другой стороны,
несколько рек обычно впадают в один морской
залив, и тогда возможен стреинг («блуждание»)
производителей между реками, а, значит, попу-
ляционная система может включать в себя нере-
стовые стада нескольких речных систем.

Кроме того, при изучении популяционных
систем у лососевых всегда следует учитывать, что
существует зависимость между числом рыб в по-
пуляциях отдельных рек и уровнем миграции.
Чем малочисленнее стадо, тем ниже уровень воз-
врата проходных особей в родную реку или на
конкретное нерестилище (хоминг) и выше уро-
вень миграции между реками или притоками –
стреинг (Алтухов и др., 1997).
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Поэтому у относительно массовых видов (та-
ких, как атлантический лосось) субпопуляциями
можно считать группировки, нерестящиеся на
отдельных нерестилищах в пределах большой
речной системы; эти субпопуляции объединяют-
ся в популяционную систему этой реки (обзор:
Артамонова, Махров, 2005). А вот у малочислен-
ных видов с высоким уровнем стреинга (таких,
как кумжа) группировки, нерестящиеся в отдель-
ных небольших реках или ручьях, становятся
компонентами популяционных систем, охватыва-
ющих целые участки побережья (ссылки см.:
Махров и др., 1999).

Благодаря существованию выраженной иерар-
хической структуры, популяционные системы
позволяют, с одной стороны, обеспечить сохра-
нение и накопление генетических адаптаций каж-
дой популяции к ее местообитанию (за счет хо-
минга) и обмен генами между отдельными ста-
дами лососей, предотвращающий генетическое
вырождение популяций (за счет стреинга), с дру-
гой стороны.
Системы скрещивания (регуляторы случай-

ных генетических процессов). Сохранению гене-
тического равновесия в популяциях способству-
ет появление в ходе эволюции систем скрещива-
ния, обеспечивающих участие в размножении
разнокачественных особей (Шилов, 2002), напри-
мер, карликовых и проходных самцов лососевых
рыб (Шварц, 1980). Эти группы рыб используют
при нересте две совершенно разные стратегии.
Карликовые самцы не вступают в схватку за сам-
ку с проходными. Они затаиваются неподалеку,
и приближаются к самке только в момент икро-
метания. Это позволяет карликовым самцам ат-
лантического лосося оплодотворять до трети
икры в присутствии проходного самца (ссылки
см.: Артамонова, 2007а).

Кроме того, оказалось, что при нересте дикие
атлантические лососи предпочитают партнеров,
максимально отличающихся от них самих алле-
лями генов главного комплекса гистосовмести-
мости, что позволяет потомству приобрести ус-
тойчивость к широкому спектру инфекционных
агентов (Landry et al., 2001; Evans et al., 2012).
Самки кумжи предпочитают самцов с промежу-
точным уровнем различий по этим генам
(Forsberg et al., 2007).
Системы отногенетической адаптации (ре-

гуляторы действия отбора). Эффективность
действия отбора зависит от наследуемости при-
знака, по которому идет отбор. Признаки с высо-
кой наследуемостью изменяются под действием
отбора быстро. Однако, наследуемость большин-
ства количественных признаков низка. В этом
случае адаптация обеспечивается сложившими-
ся в ходе эволюции системами онтогенетической
адаптации, обеспечивающими адекватное изме-
нению среды изменение экспрессии уже имею-
щихся в популяциях вариантов генов. Это изме-

нение выражается в адаптивной фенотипической
пластичности.

Многие виды лососевых рыб отличаются вы-
сокой фенотипической пластичностью. Она ха-
рактерна, в частности, для арктического гольца,
Salvelinus alpinus (обзор: Klementsen, 2010).

Еще один пример высокой фенотипической
пластичности – черноморская кумжа (Salmo trutta
labrax), нерестящаяся в реках Кавказа. В состав
одной популяции входят жилая и проходная фор-
мы (Барач, 1962), при этом наследуемость обра-
за жизни очень низкая (Панов, 1958). Наблюде-
ния в искусственных условиях показали, что вы-
бор – оставаться в пресной воде или уходить на
нагул в море – определяется условиями жизни
конкретной особи (Павлов и др., 2010; Понома-
рева, 2014). Эксперименты в искусственных ус-
ловиях показали также, что черноморская кумжа
очень легко, за одно поколение, может поменять
время нереста (Махров и др., 2011а).

Однако, у видов лососевых, обитающих в не-
стабильной, но не очень быстро меняющейся сре-
де, достаточно часто встречаются признаки, ко-
дируемые небольшим числом генов. В этом слу-
чае определенному альтернативному варианту
морфогенеза соответствует небольшое число оп-
ределенных аллелей.

Например, у радужной форели высока насле-
дуемость времени нереста (Abadнa-Cardoso et al.,
2013) и признаков, связанных с переходом от про-
ходного к жилому образу жизни (Thrower et al.,
2004).

У радужной форели и атлантического лосося
есть регуляторный ген PGM-1r*. У радужной
форели носители разных аллелей этого гена раз-
личаются скоростью развития и рядом морфоло-
гических признаков (Leary et al., 1984). У атлан-
тического лосося частота одного из аллелей это-
го локуса выше у карликовых самцов (Pollard et
al., 1994).

В ходе эксперимента, моделирующего возник-
новение пресноводной популяции атлантическо-
го лосося из проходной, выявлен неконтролиру-
емый отбор в пользу одного из аллелей гена, ко-
дирующего фермент малик-энзим. Ранее было
показано, что именно этот аллель с высокой час-
тотой встречается в естественных пресноводных
популяциях атлантического лосося (Artamonova
et al., 2010a, и ссылки в этой работе).

Видимо, высокая наследуемость количествен-
ных признаков способствовала тому, что именно
радужная форель и атлантический лосось стали
основными объектами селекционных программ
(см. раздел 2.2.1.).
Система репарации и компенсации мутаций.

Эта система у лососевых рыб, к сожалению, не
изучена. Судя по всему, костистые рыбы, в том
числе представители семейства лососевых, отли-
чаются от других позвоночных повышенной ча-
стотой хромосомных мутаций, но в то же время
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жизнеспособность таких мутантов у них тоже
оказывается выше по сравнению с позвоночны-
ми, находящимися на более высоких ступенях
эволюционной лестницы (Митрофанов, 1994). Об
этом говорит, в частности, повышенная измен-
чивость кариотипов у лососевых рыб (Арефьев
и др., 1996). Интересно, однако, что в отличие от
ядерной, митохондриальная ДНК лососевых по-
казала высокую устойчивость к воздействию ра-
диации (Brown, Thorgaard, 2002).
Разрушение систем стабилизации генофонда

в неблагоприятных условиях обитания (при па-
дении численности). Все системы стабилизации
генофонда действуют только при достаточном
числе особей в популяции. При сильном и дли-
тельном падении численности эти системы раз-
рушаются, что открывает путь к изменению ге-
нофонда, то есть к эволюции, которая активиру-
ется практически по всем пяти возможным на-
правлениям.

При падении численности атлантического ло-
сося усиливается вероятность его гибридиза-
ции с другим представителем европейских бла-
городных лососей – кумжей (обзор: Makhrov,
2008), поскольку рыбам становится трудно най-
ти особь противоположного пола своего вида.
Аналогичным образом, в условиях антропоген-
ного пресса растет число гибридов между пред-
ставителями рода Parasalmo – радужной форе-
лью и лососем Кларка (Heath et al., 2010, и ссыл-
ки в этой работе).

В новых или изменившихся условиях обита-
ния выгодным становится смешение генофон-
дов разных популяций – это дает более разно-
образный материал для последующего отбора. Не
случайно, как отмечал С.С. Шварц (1980, с. 199),
в периоды депрессий численности «приток осо-
бей из соседних популяций резко увеличивает-
ся». С этой точки зрения весьма показательно, что
в заселении рек, где кумжа или атлантический
лосось вымерли, участвуют особи из нескольких
популяций (Knutsen et al., 2001; Perrier et al., 2010;
Ikediashi et al., 2012).

В условиях падения численности усиливает-
ся и дрейф генов – он отмечен в малочисленных
популяциях кумжи (Махров и др., 1999; Семёно-
ва, Пономарёв, 2011) и семги (Пономарева и др.,
2002; Артамонова и др., 2008) Карельского бере-
га Белого моря. В то же время, в популяциях этих
видов, сохранивших более высокую численность,
частоты аллелей различных генов остаются прак-
тически стабильными.

И, конечно же, при падении численности про-
исходит интенсивный отбор, который стремится
адаптировать популяцию к действию неблагоп-
риятного фактора, вызвавшего падение числен-
ности. В разделе 2.6.3 приведены примеры отбо-
ра, повысившего устойчивость популяций семги
и радужной форели к чужеродным паразитам.

Инбридинг, межвидовая и внутривидовая гиб-
ридизация ведут к активации систем филогене-
тической адаптации, обеспечивающих быструю
эволюцию: усиливается генетическая рекомбина-
ция, растет число транспозиций мобильных ге-
нетических элементов, что ведет к усилению му-
тационного процесса (обзор: Fontdevila, 1992).
Однако у лососевых эти процессы изучены пока
еще очень плохо.

При изучении генофонда атлантического ло-
сося реки Кереть (численность этой популяции
сильно снизилась в последние годы) обнаружена
особь с вновь возникшей мутацией (Артамонова
и др., 2008). У этой рыбы отмечена гетероплаз-
мия – наличие двух разных гаплотипов митохон-
дриальной ДНК, хотя пока осталось неясным,
возникла эта мутация путем замены единствен-
ного нуклеотида в геноме одной из митохондрий
или стала следствием переноса митохондрии в
икринку со сперматозоидом при оплодотворении.
В любом случае, ранее мутации этого типа у ат-
лантического лосося не наблюдались.

Случай гетероплазмии зарегистрирован у по-
томка диких производителей, однако эта особь
была получена в заводских условиях, в результа-
те искусственного оплодотворения икры. Таким
образом, осталось неясным, следует ли говорить
в данном случае о естественных процессах (хотя
и происходящих в популяциях, затронутых ант-
ропогенным воздействием), или это один из при-
меров неконтролируемых генетических процес-
сов, идущих в искусственно поддерживаемых
популяциях помимо воли человека (неконтроли-
руемым генетическим процессам посвящен раз-
дел 2.1). Впрочем, обе группы процессов имеют
общую причину – они вызваны ослаблением или
полным отсутствием систем стабилизации гено-
фонда.

Прежде чем переходить к описанию генети-
ческих процессов в искусственно поддерживае-
мых популяциях, мы должны сообщить читате-
лям основные сведения об этих популяциях, о
развитии рыбоводства, обеспечивающего их су-
ществование, и о других способах хозяйственного
использования лососевых рыб.

1.3. Хозяйственное значение группы

Промысел лососевых. Уже многие тысячи лет
(по крайней мере, со времен палеолита) лососи
служат важным пищевым объектом человека. По-
звонки благородных лососей обнаружены в пе-

щерах Иберийского полуострова в отложениях,
возраст которых насчитывает 35–37 тысяч лет.
Исторические документы свидетельствуют, что
многие века лососи имели огромное экономичес-
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кое значение для народов Евразии и Северной
Америки, и в значительной степени определяли
образ жизни многих из них (Казаков, 1988; Лиха-
тович, 2004).

В настоящее время численность популяций
благородных лососей во всем мире резко снизи-
лась, и во многих странах они перестали быть
объектом промысла. Однако добыча тихоокеанс-
ких лососей все еще остается важной отраслью
экономики ряда стран. Кроме того, в значитель-
ном количестве их вылавливает для собственных
нужд местное население, и практически все виды
лососевых – важные объекты спортивного рыбо-
ловства.
Акклиматизация лососевых рыб. Развитие

транспорта и рыбоводства дало возможность
широко расселять рыб, в том числе, перевозить
их из одного морского бассейна в другой и даже
с континента на континент. Открывшиеся возмож-
ности десятки лет использовали тысячи энтузиа-
стов (обзор: Карпевич и др., 1991). При этом ре-
зультаты интродукции, как и следовало ожидать,
очень сильно зависели и от вида рыб, и от осо-
бенностей экосистем, в которых они в результате
оказывались.

Наиболее удачными были вселения в водоемы
с бедной ихтиофауной, где отсутствовали конку-
ренты, в первую очередь, другие лососевые рыбы.
В этом случае вселенцы обычно не только при-
живались, но и оказывали минимальное влияние
на природные экосистемы. Пример – вселение
кумжи на Большой Соловецкий остров в Белом
море (Алексеева и др., 2014). В то же время нельзя
исключить, что на Соловках обитает не интроду-
цированная, а природная популяция кумжи. Кро-
ме того, кумжа на острове очень малочисленна.
Есть сведения о том, что успешным оказалось все-
ление кумжи в зауральское озеро Аракуль (Ку-
чин, 1916).

При вселении в водные системы, уже населен-
ные лососевыми, переселенцы тоже иногда закреп-
лялись, и даже становились объектами промысла
и спортивного рыболовства. Однако в этих случа-
ях акклиматизация новых видов зачастую негатив-
но отражалась на природных экосистемах. И, преж-
де всего, она вредила природным популяциям ло-
сосевых рыб – из-за конкуренции и распростране-
ния опасных заболеваний (см. подраздел 1.1.3), а
также потому, что нередко способствовала меж-
видовой гибридизации (см. подраздел 2.6.2).

Впрочем, несмотря на огромные по масштабу
перевозки оплодотворенной икры из региона в
регион и значительные финансовые затраты, спи-
сок вселений, завершившихся натурализацией, в
России на удивление короток. Кроме упоминав-
шейся выше акклиматизации горбуши на Евро-
пейском Севере, есть только сведения об само-
воспроизводящихся популяциях американской
палии Salvelinus fontinalis в ручьях Ленинградс-
кой области (Кудерский, 1984), радужной форе-

ли на Алтае (Голубцов, Малков, 2007), озере
Имандра на Кольском полуострове (Лукин, 1998)
и в бассейне Волги (данные рыбаков-любителей).
Отметим, что во всех этих случаях популяции
возникли за счет несанкционированного вселе-
ния или побега рыб из рыбоводных хозяйств.
Проблема предотвращения неконтролируемой ак-
климатизации будет обсуждаться в последнем
разделе главы II.

А вот санкционированные и поддержанные
государством вселения лососевых рыб в водоемы
России, в большинстве случаев были неудачны-
ми. Так, интродукция стальноголового лосося в
реки черноморского побережья Кавказа, продол-
жавшаяся десятки лет, не дала никаких результа-
тов (Карпевич и др., 1991). Между тем, выпуски
прекратили только в начале 2000-х годов, после
освоения Адлерским производственно-экспери-
ментальным рыбоводным лососевым заводом
технологии выращивания черноморской кумжи
(Кулян, 1999) и проведения реконструкции двух
участков завода.

Безуспешным оказалось и вселение стально-
голового лосося в бассейн Каспия (Кязимов и др.,
1980). Тем не менее, несмотря на неудачу, постиг-
шую предшественников, в последние годы радуж-
ную форель снова пытаются акклиматизировать
в этом бассейне (Гимбатов, 2003; Ткачева и др.,
2015). Только недавно перешел с выпуска радуж-
ной форели на выпуск ручьевой форели Чегемс-
кий рыбоводный завод (Якимов, 2002). Есть пред-
ложения о вселении радужной форели в горные
озера (Калюжная, 1996).

Не было положительных результатов и от вы-
пуска в реки Кавказа молоди атлантического ло-
сося, а такие попытки предпринимались неоднок-
ратно (Протокол 3-го заседания ..., 1896; Кязи-
мов, 1970; Кязимов и др., 1980). В последний раз
для этих работ с Тайбольского рыбоводного за-
вода было завезено более миллиона оплодотво-
ренных икринок семги р. Кола (Кольский полу-
остров), но акклиматизации вида в регионе сно-
ва не произошло. Однако этот горький урок был
вскоре забыт, и уже через несколько лет вновь
было высказано предложение о выпуске молоди
атлантического лосося в реки бассейнов Черно-
го и Каспийского морей – без какого бы то ни
было анализа причин, по которым предыдущие
работы не дали результата (Гринюк и др., 1977).

Выпуски молоди кеты и нерки на Европейс-
ком Севере России тоже оказались безуспешны-
ми (Сурков, Суркова, 1975). Однако недавно пред-
ложение об акклиматизации кеты в этом регионе
высказано снова, и снова без изучения причин
неудачи предыдущих работ (Городилов, 2001).

Не дали результатов попытки акклиматизации
кеты и кижуча в бассейне Каспийского моря (Кар-
певич и др., 1991) и эксперименты по вселению
севанской форели в водоемы Карелии (Рыжков,
1967) и Дагестана (Гимбатов, 2003).
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Ðèñ. 5. Ãîðáóøà – âèä ëîñîñåâûõ óñïåøíî èíòðîäóöèðîâàííûé â áàññåéí Áåëîãî ìîðÿ. À – óëîâ â óñòüå ð.
Êåðåòü; Á – çðåëûé ñàìåö  ãîðáóøè.

Åäèíñòâåííûé äîêóìåíòàëüíî ïîäòâåðæäåí-
íûé ïðèìåð óñïåøíîé àêêëèìàòèçàöèè ëîñîñå-
âûõ, ñàíêöèîíèðîâàííîé ãîñóäàðñòâîì, íà òåð-
ðèòîðèè Ðîññèè – ýòî àêêëèìàòèçàöèÿ ãîðáóøè â
áàññåéíå Áåëîãî ìîðÿ (Äîðîôååâà è äð., 2007)
(Ðèñ. 5).

Ïðóäîâîå ôîðåëåâîäñòâî. Æåëàíèå ÷åëîâåêà
óâåëè÷èòü ñêóäåþùèå çàïàñû áëàãîðîäíûõ ëîñî-
ñåé ïðèâåëî ê ñîçäàíèþ ðûáîâîäíûõ çàâîäîâ. Íà
òåððèòîðèè íàøåé ñòðàíû îïûòû ïî èõ èñêóññò-
âåííîìó âîñïðîèçâîäñòâó íà÷àë åùå ïåðâûé îòå-
÷åñòâåííûé ðûáîâîä Âëàäèìèð Ïàâëîâè÷ Âðàñ-
ñêèé, îñíîâàòåëü Íèêîëüñêîãî ðûáîâîäíîãî çà-
âîäà (1855 ã.), âäîõíîâëåííûé óñïåõàìè ðûáîâî-
äîâ-íîâàòîðîâ Ôðàíöèè è Ãåðìàíèè (îáçîðû:
Ñêàòêèí, 1962; Naish et al., 2008). Èìåííî Â.Ï.
Âðàññêèé ðàçðàáîòàë ñóõîé ñïîñîá îñåìåíåíèÿ
èêðû, èñïîëüçóåìûé ñåãîäíÿ âî âñåì ìèðå è ïî-
çâîëÿþùèé äîáèâàòüñÿ ïî÷òè 100%-îãî îïëîäîò-
âîðåíèÿ èêðèíîê. Ýòà òåõíîëîãèÿ ïîçâîëèëà ñî-
çäàòü â äåñÿòêàõ ñòðàí ìèðà âûñîêîðåíòàáåëüíûå
ïðóäîâûå õîçÿéñòâà.

Â Åâðîïå ïåðâûì îáúåêòîì ðàçâåäåíèÿ áûëà
êóìæà, à íà âîñòîêå Ñåâåðíîé Àìåðèêè – àìåðè-
êàíñêàÿ ïàëèÿ (Êóäåðñêèé, 1984). Îäíàêî óæå
âñêîðå ôîðåëåâûå õîçÿéñòâà âñåãî ìèðà ïåðåêëþ-
÷èëèñü íà ðàäóæíóþ ôîðåëü, îòëè÷àþùóþñÿ èñ-
êëþ÷èòåëüíî âûñîêèì òåìïîì ðîñòà (Ïîðîäû…,
2006).

Â íàøåé ñòðàíå òîæå áûë ñîçäàí ðÿä êðóïíûõ
ïðóäîâûõ õîçÿéñòâ, ñðåäè êîòîðûõ ãëàâíóþ ðîëü
èãðàþò ïðåäïðèÿòèÿ, íà êîòîðûõ âåäåòñÿ ïëåìåí-
íàÿ ðàáîòà, è ñîçäàþòñÿ îòå÷åñòâåííûå ïîðîäû
ðàäóæíîé ôîðåëè. Ýòî ÔÃÓÏ “Ôåäåðàëüíûé ñå-
ëåêöèîííî-ãåíåòè÷åñêèé öåíòð ðûáîâîäñòâà”
(ïîñ. Ðîïøà, Ëåíèíãðàäñêàÿ îáëàñòü), ÔÃÓÏ
«Ïëåìåííîé ôîðåëåâîä÷åñêèé çàâîä “Àäëåð”»
(Ðèñ. 6), ÔÃÓÏ «Ïëåìåííîé ðûáîâîäíûé çàâîä
“Êàáàðäèíî-Áàëêàðñêèé”», ÇÀÎ «Ñåëüñêîõîçÿé-
ñòâåííûé ïëåìåííîé çàâîä “Ôîðåëåâûé»”» (ã.
Êèñëîâîäñê).

Ïàñòáèùíîå ëîñîñåâîäñòâî. Íåäîñòàòîê ïðó-
äîâîãî ðûáîâîäñòâà – âûñîêèå çàòðàòû íà ñòðîè-
òåëüñòâî è ýêñïëóàòàöèþ ïðóäîâ, à òàêæå íà êîð-
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Ðèñ. 6. Ïëåìåííîé ôîðåëåâîä÷åñêèé çàâîä “Àäëåð” – ñàìîå êðóïíîå ïëåìåííîå õîçÿéñòâî â Åâðîïå.

ìà äëÿ ðûá. Âîò ïî÷åìó íàðÿäó ñ ïðóäîâûìè õî-
çÿéñòâàìè, â êîòîðûõ ñîäåðæàò ïðåèìóùåñòâåí-
íî ôîðåëåé, óæå ïî÷òè ñòîëåòèå âàæíóþ ðîëü
èãðàåò ïàñòáèùíîå ëîñîñåâîäñòâî. Ýòîò ñïîñîá
õîçÿéñòâîâàíèÿ îñíîâàí íà òîì, ÷òî ìîëîäü ëî-
ñîñåé, âûïóùåííàÿ íåïîñðåäñòâåííî â ðåêó, óõî-
äèò íà íàãóë â ìîðå, è, ïîâèíóÿñü èíñòèíêòó, âîç-
âðàùàåòñÿ, ïî áîëüøåé ÷àñòè, â òîò æå âîäîåì,
îòêóäà óøëà íà íàãóë (êàê óïîìèíàëîñü âûøå, ýòî
ÿâëåíèå íîñèò íàçâàíèå õîìèíãà).

Ïàñòáèùíîå ðûáîâîäñòâî ïðàêòèêóþò âî ìíî-
ãèõ ñòðàíàõ ìèðà. Îíî äî ñèõ ïîð ïðåîáëàäàåò â
Áàëòèéñêîì ìîðå, ãäå î÷åíü áëàãîïðèÿòíû óñëî-
âèÿ äëÿ íàãóëà àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ. Ïðèáðåæ-
íûå ãîñóäàðñòâà ôàêòè÷åñêè èñïîëüçóþò Áàëòè-
êó êàê îáùèé íàãóëüíûé âîäîåì, è êàæäàÿ ñòðà-
íà ïîëó÷àåò êâîòó íà âûëîâ, ïðîïîðöèîíàëüíóþ

êîëè÷åñòâó âûïóùåííîé ìîëîäè (Ìóðçà, Õðèñ-
òîôîðîâ, 2002). Ê ñîæàëåíèþ, óðåãóëèðîâàòü òà-
êèì æå îáðàçîì ïðîìûñåë ñåìãè â Àòëàíòè÷åñ-
êîì îêåàíå äî ñèõ ïîð íå óäàåòñÿ; â ÷àñòíîñòè,
íîðâåæñêèå ðûáàêè áåñêîíòðîëüíî âûëàâëèâàþò
ðûá, ïðîèñõîäÿùèõ èç ðîññèéñêèõ ðåê (Âèãôþñ-
ñîí, 2010). Ìåæäó òåì, íà òåððèòîðèè Ðîññèè
ñåé÷àñ ôóíêöèîíèðóåò 11 ëîñîñåâûõ ðûáîâîäíûõ
çàâîäîâ, çàíÿòûõ ïàñòáèùíûì ðûáîâîäñòâîì,
ïðè÷åì ñåìü èç íèõ âûïóñêàþò ìîëîäü â òå ðåêè,
îòêóäà îíà óõîäèò íà íàãóë èìåííî â Àòëàíòèêó
(Ðèñ. 7).

Ïàñòáèùíîå ðûáîâîäñòâî îñòàåòñÿ ïðàêòè÷åñ-
êè åäèíñòâåííûì ñïîñîáîì ðàçâåäåíèÿ ëîñîñåé
ðîäà Oncorhynchus, áèîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè
êîòîðûõ íåâåðîÿòíî çàòðóäíÿþò èõ âûðàùèâàíèå
â ïðóäàõ. Ìíîãî÷èñëåííûå ðûáîâîäíûå õîçÿé-
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ñòâà ôóíêöèîíèðóþò íà Êàì÷àòêå, Ñàõàëèíå, Êó-
ðèëüñêèõ îñòðîâàõ, â ßïîíèè, íà òèõîîêåàíñêîì
ïîáåðåæüå ÑØÀ è Êàíàäû. Òîëüêî â Ðîññèè ÷èñ-
ëî ðûáîâîäíûõ çàâîäîâ, ðàçâîäÿùèõ ëîñîñåé ðîäà
Oncorhynchus èñ÷èñëÿåòñÿ íåñêîëüêèìè äåñÿòêà-
ìè. Â ïîñëåäíèå ãîäû â Òèõèé îêåàí âûïóñêàþò
òàê ìíîãî ëîñîñåé, ïîëó÷åííûõ èñêóññòâåííî,
÷òî èì íå õâàòàåò êîðìîâûõ ðåñóðñîâ, à â ðåçóëü-
òàòå ïðîèñõîäèò ñíèæåíèå òåìïà ðîñòà, ïàäàåò
âûæèâàåìîñòü ïðîèçâîäèòåëåé èç-çà ïðîãðåññè-
ðóþùåé äåãåíåðàöèè ìûøö è óñèëåííîé ðåçîð-
áöèè îîöèòîâ (Êëîâà÷, 2003).

Ê íåäîñòàòêàì ñèñòåìû ïàñòáèùíîãî ðûáî-
âîäñòâà ñëåäóåò îòíåñòè äâà îáñòîÿòåëüñòâà. Â òåõ
ñëó÷àÿõ, êîãäà ïðîèçâîäèòåëåé äëÿ ðûáîâîäíûõ
ðàáîò åæåãîäíî îòëàâëèâàþò â ðåêå, áîëüøîå çíà-
÷åíèå èìååò íå òîëüêî ñâîåâðåìåííàÿ óñòàíîâêà

Ðèñ. 7. Ðûáîâîäíûå çàâîäû, çàíÿòûå âîñïðîèçâîäñòâîì àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ ñ ïðèðîäîîõðàííûìè öåëÿìè.
×åðíûìè êðóæêàìè îáîçíà÷åíû äåéñòâóþùèå ïðåäïðèÿòèÿ, áåëûìè – íûíå çàêðûòûå èëè íå çàíèìàþùèåñÿ
áîëüøå âûðàùèâàíèåì Salmo salar. Ñåðûå ïÿòèóãîëüíèêè – õîçÿéñòâà, çàíÿòûå ýêñïåðèìåíòàëüíûì èëè òîâàð-
íûì âûðàùèâàíèåì àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ. Æåëòûì öâåòîì ïîêàçàí àðåàë âèäà.

ïåðåêðûòèÿ (Ðèñ. 8) è ïðàâèëüíîå ñîäåðæàíèå
ïðîèçâîäèòåëåé äî íåðåñòà – çäåñü íà êîëè÷åñòâî
è êà÷åñòâî ïîëó÷àåìîãî ïîòîìñòâà ìîãóò ïîâëè-
ÿòü ïîãîäíûå óñëîâèÿ, îñîáåííîñòè íàãóëà ïðî-
èçâîäèòåëåé â ìîðå è äðóãèå ïðèðîäíûå ôàêòî-
ðû, íå çàâèñÿùèå îò ÷åëîâåêà.

Ïîïûòêè ñîçäàíèÿ â ðûáîâîäíûõ õîçÿéñòâàõ
ðåçåðâíûõ ìàòî÷íûõ ñòàä ëîñîñåé ñ öåëüþ ñäå-
ëàòü îáúåìû âîñïðîèçâîäñòâà ðûá áîëåå ñòàáèëü-
íûìè, íå çàâèñÿùèìè îò âíåøíèõ ïðè÷èí, ðåøà-
þò ïðîáëåìó òîëüêî ÷àñòè÷íî. Äåëî â òîì, ÷òî ó
èñêóññòâåííî âûðàùåííûõ ëîñîñåé, îñîáåííî ó
ðûá èç ñåëåêòèðóåìûõ ñòàä, îñëàáëåí õîìèíã
(Jonsson et al., 2003). Â ðåçóëüòàòå ÷àñòü ðûá âîç-
âðàùàåòñÿ íå â òó ðåêó, êóäà èõ âûïóñêàþò è ãäå
óñòàíàâëèâàþò ïåðåêðûòèå â ïåðèîä âîçâðàòà
ïðîèçâîäèòåëåé. Ýòî íå òîëüêî ñíèæàåò ýêîíîìè-
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Ðèñ. 8. Óñòðîéñòâî ðûáîó÷åòíîãî çàãðàæäåíèÿ (ÐÓÇà) äëÿ  îòëîâà ïðîèçâîäèòåëåé àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ, èñ-
ïîëüçóåìûõ äëÿ èñêóññòâåííîãî âîñïðîèçâîäñòâà ìîëîäè íà ðûáîâîäíûõ çàâîäàõ. À – ïåðåêðûòèå íà ð. Êåðåòü
(Êàðåëèÿ); Á – îáñëåäîâàíèå ëîâóøêè ÐÓÇà íà ð. Óìáà (Ìóðìàíñêàÿ îáëàñòü).

÷åñêèé ýôôåêò îò ðûáîâîäñòâà, íî è ñïîñîáñòâó-
åò ãèáðèäèçàöèè ðûá èç ðàçíûõ ïîïóëÿöèé, ÷òî
âåäåò ê íàðóøåíèþ ñèñòåìû ãåíåòè÷åñêèõ àäàï-
òàöèé, êîòîðóþ ìû îïèñûâàëè â ïðåäûäóùåì
ðàçäåëå. Íå ñëó÷àéíî â ïîñëåäíèå ãîäû ïàñòáèù-
íîå ëîñîñåâîäñòâî ïîñòåïåííî ñòàëî âûòåñíÿòü-
ñÿ áîëåå ýôôåêòèâíîé òåõíîëîãèåé – ñàäêîâûì
ðûáîâîäñòâîì.

Ñàäêîâîå ëîñîñåâîäñòâî. Â 1970-å ãîäû â Íîð-
âåãèè ñ óñïåõîì íà÷àëè âûðàùèâàòü àòëàíòè÷åñ-
êîãî ëîñîñÿ â ìîðñêèõ ñàäêàõ, è äî ñèõ ïîð ýòà
ñòðàíà çàíèìàåò ëèäèðóþùèå ïîçèöèè â ìèðå ïî
÷èñëó èñêóññòâåííî âûðàùèâàåìûõ ëîñîñåâûõ
ðûá. Â 2006 ãîäó çäåñü âûðàùåíî 595 òûñÿ÷ òîíí

ëîñîñÿ; ëîñîñåâîäñòâî ñòàëî âàæíîé îòðàñëüþ
ýêîíîìèêè ñòðàíû (Çèëàíîâ è äð., 2008). Ñàäêî-
âûå õîçÿéñòâà, çàíèìàþùèåñÿ âûðàùèâàíèåì àò-
ëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ, ñóùåñòâóþò ñåãîäíÿ è â
äðóãèõ ñòðàíàõ Åâðîïû, à òàêæå â Êàíàäå, Àâñò-
ðàëèè, ×èëè.

Äëèòåëüíîå âðåìÿ îïûòû ïî ìîðñêîìó âûðà-
ùèâàíèþ ýòîé ðûáû â íàøåé ñòðàíå âåëè íà Êîëü-
ñêîì ïîëóîñòðîâå îòå÷åñòâåííûå ñïåöèàëèñòû
(Àíîõèíà, 1995). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íà ñåâåðî-
çàïàäå ðåãèîíà, âáëèçè ãðàíèöû ñ Íîðâåãèåé,
ðàáîòàþò ïðåäïðèÿòèÿ, êîòîðûå ïîëó÷àþò ïîñà-
äî÷íûé ìàòåðèàë èç-çà ðóáåæà (Êàëèíèíà, 2012).
Â òî æå âðåìÿ, íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî, â îòëè-
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Ðèñ. 9. Ìîðñêèå ñàäêè äëÿ âûðàùèâàíèÿ ëîñîñåâûõ ðûá. Ââåðõó – ñàäîê â ãóáå ×óïà Áåëîãî ìîðÿ, âíèçó – ñàäîê
â ðàéîíå î. Ñîíîñòðîâ, Áåëîå ìîðå.

÷èå îò Íîðâåãèè, íà òåððèòîðèè Ðîññèè ïî÷òè íåò
íåçàìåðçàþùèõ ôüîðäîâ, è ýòî ëèøàåò íàøó
ñòðàíó âîçìîæíîñòè ðàçâèâàòü ìîðñêîå ñàäêîâîå
ëîñîñåâîäñòâî íà Ñåâåðå â çíà÷èòåëüíûõ ìàñø-
òàáàõ.

Çà ðóáåæîì â ñàäêàõ âûðàùèâàþò è äðóãèõ
ëîñîñåâûõ – êóìæó, ðàäóæíóþ ôîðåëü, àðêòè÷åñ-
êîãî ãîëüöà. Â íàøåé ñòðàíå ñàäêîâîå âûðàùè-
âàíèå ðàäóæíîé ôîðåëè â îçåðíûõ è ìîðñêèõ ñàä-
êàõ èíòåíñèâíî ðàçâèâàåòñÿ íà ñåâåðî-çàïàäå
Ðîññèè (Ðûæêîâ è äð., 2007; Âîðîáüåâà, Ïåñòðè-

êîâà, 2011; ðèñ. 9), õîòÿ ýòî ÷àñòî ñîïðÿæåíî ñî
çíà÷èòåëüíûìè òðóäíîñòÿìè è çàòðàòàìè èç-çà
òîãî, ÷òî çèìîé âîäîåìû çàìåðçàþò. Ðàäóæíàÿ
ôîðåëü ñòàëà îáúåêòîì ñàäêîâîãî ðûáîâîäñòâà è
íà ×åðíîì ìîðå (Ñïåøèëîâ, Ñëèç÷åíêî, 1991; Ìó-
ðàâüåâ, Áàáèé, 1999). Óñïåøíûìè îêàçàëèñü ýêñ-
ïåðèìåíòû ïî âûðàùèâàíèþ êóìæè â ñàäêàõ íà
Áåëîì ìîðå (Êóëèäà, Òèìîôååâ, 2005, 2007).

Ðàçâåäåíèå ëîñîñåâûõ ðûá äëÿ ñîõðàíåíèÿ è
âîññòàíîâëåíèÿ ïðèðîäíûõ ãåíîôîíäîâ (ïðèðî-
äîîõðàííîå ðûáîâîäñòâî). Â êîíöå XX-ãî âåêà
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Ðèñ. 10. Ôåäåðàëüíûé ñåëåêöèîííî-ãåíåòè÷åñêèé öåíòð ðûáîâîäñòâà  (ïîñ. Ðîïøà Ëåíèíãðàäñêîé îáëàñòè).
Ââåðõó – îáùèé âèä õîçÿéñòâà, âíèçó  – ðàáîòà ñ ïðîèçâîäèòåëÿìè ýêñïåðèìåíòàëüíîãî ìàòî÷íîãî ñòàäà àòëàí-
òè÷åñêîãî ëîñîñÿ.

èñ÷åçëè èëè îêàçàëèñü íà ãðàíè ãèáåëè ìíîãèå
ïîïóëÿöèè ëîñîñåâûõ ðûá. Îäíîâðåìåííî ñòàëî
ÿñíî, ÷òî ãåíîôîíä êàæäîé èõ íèõ îáëàäàåò óíè-
êàëüíûìè õàðàêòåðèñòèêàìè, îáåñïå÷èâàþùèìè
àäàïòàöèþ ê óñëîâèÿì êîíêðåòíîãî âîäîåìà (ñì.
ïðåäûäóùèé ðàçäåë), è ïîòîìó çàñåëèòü çàíîâî
îáåçðûáåâøóþ ðåêó îêàçûâàåòñÿ î÷åíü íåïðîñ-
òûì äåëîì (ñì. ñëåäóþùèé ðàçäåë). Ïåðåä ðûáî-
âîäàìè âñòàëà çàäà÷à – ñîõðàíèòü â èñêóññòâåí-
íûõ óñëîâèÿõ ãåíîôîíä ïîïóëÿöèé, êîòîðûì ãðî-
çèò óíè÷òîæåíèå, à òàêæå îáåñïå÷èòü ðåàëèçàöèþ
äëèòåëüíûõ ïðîãðàìì ïî ñîõðàíåíèþ èñ÷åçàþ-
ùèõ è âîññòàíîâëåíèþ èñ÷åçíóâøèõ ïîïóëÿöèé
ëîñîñåâûõ.

Äîñòàòî÷íî ÷àñòî äëÿ ñîõðàíåíèÿ ãåíîôîíäîâ
öåííûõ ðûá íà ðûáîâîäíûõ çàâîäàõ ñîçäàþò ìà-

òî÷íûå ñòàäà. Â Êàíàäå, Èñëàíäèè, Íîðâåãèè,
Ïîëüøå, Ðîññèè, Ñåâåðíîé Èðëàíäèè, ÑØÀ,
Ôèíëÿíäèè, Øâåöèè, Ýñòîíèè, Ãåðìàíèè èìåþò-
ñÿ ìàòî÷íûå ñòàäà àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ (îáçîð:
Artamonova et al., 2010; Gross, 2010; Schneider,
2011). Â íàøåé ñòðàíå òàêèå ýêñïåðèìåíòàëüíûå
ñòàäà ñîçäàíû íà Âûãñêîì ðûáîâîäíîì çàâîäå
(Êðàìàðåíêî è äð., 2002; Ìàõðîâ è äð., 2013),
Ëóæñêîì ðûáîâîäíîì çàâîäå (Ìóðçà, Õðèñòîôî-
ðîâ, 2010) è â Ôåäåðàëüíîì ñåëåêöèîííî-ãåíå-
òè÷åñêîì öåíòðå ðûáîâîäñòâà (Äèõíè÷, 2002,
2004, 2005; Ãîëîä, Öèêóíîâ, 2005) (Ðèñ. 10).

Ïîñêîëüêó ÷èñëî ìàòî÷íûõ ñòàä äðóãèõ âèäîâ
ëîñîñåâûõ ðûá â ìèðå îãðîìíî, ìû óïîìÿíåì
çäåñü òîëüêî îïûò ðûáîâîäîâ íàøåé ñòðàíû. Ìà-
òî÷íûå ñòàäà ÷åðíîìîðñêîé êóìæè (ïîäâèä S. t.
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labrax) ñîçäàíû â õîçÿéñòâå ÔÃÓÏ «Ïëåìåííîé
ôîðåëåâîä÷åñêèé çàâîä “Àäëåð”» è íà Àäëåðñ-
êîì ïðîèçâîäñòâåííî-ýêñïåðèìåíòàëüíîì ðûáî-
âîäíîì ëîñîñåâîì çàâîäå (Áàáèé è äð., 2002;
Ìàõðîâ è äð., 2004á, 2011à; Íèêàíäðîâ, Øèíäà-
âèíà, 2007). ÔÃÓÏ “Ôåäåðàëüíûé ñåëåêöèîííî-
ãåíåòè÷åñêèé öåíòð ðûáîâîäñòâà” ñîäåðæèò ìà-
òî÷íîå ñòàäî êàñïèéñêîãî ïîäâèäà êóìæè, S. t.
ciscaucasicus (Àãèáàéëîâ, 2003, 2005), òàêèå ðà-
áîòû ïðîâîäèëèñü òàêæå â Ïåðìñêîé îáëàñòè
(Ùåðáåíîê, Ìåëüíèêîâà, 2006) è Êàáàðäèíî-Áàë-
êàðèè (ßêèìîâ è äð., 2013). Âî ÔÃÓÏ “ÔÑÃÖÐ”
ñîçäàíî òàêæå ìàòî÷íîå ñòàäî îäíîé èç ôîðì àð-
êòè÷åñêîãî ãîëüöà – ïàëèè (Àðøàâñêèé, Äèõíè÷,

Ðèñ. 11. Ìåæäóíàðîäíûé ëàãåðü ðûáîëîâîâ-ñïîðòñìåíîâ íà ð. Ðûíäà (Êîëüñêèé   ï-îâ). Îáúåêòîì ðûáîëîâñòâà
ïî ïðèíöèïó ïîéìàë – îòïóñòèë çäåñü ñëóæèò äèêèé àòëàíòè÷åñêèé ëîñîñü (ñåìãà).

2002; Äèõíè÷, Íèêàíäðîâ, 2002; Äèõíè÷, 2003).
Â çàêëþ÷åíèå ñëåäóåò óïîìÿíóòü, ÷òî íåðåä-

êî ìàòî÷íûå ñòàäà, ñîçäàâàåìûå ïåðâîíà÷àëüíî
ñ ïðèðîäîîõðàííûìè öåëÿìè, ïîñòàâëÿþò ïîñà-
äî÷íûé ìàòåðèàë, â òîì ÷èñëå, è äëÿ òîâàðíîãî
ïðîèçâîäñòâà. Â ÷àñòíîñòè, áëàãîäàðÿ ñîçäàíèþ
ìàòî÷íîãî ñòàäà, â Ðîññèè áûëî îñâîåíî âîñïðî-
èçâîäñòâî ïàëèè, è íåäàâíî îíà âîøëà â ÷èñëî
îáúåêòîâ òîâàðíîãî âûðàùèâàíèÿ (Áîãåðóê, 2007).
Ïðåäïîëàãàåòñÿ èñïîëüçîâàíèå â ìàðèêóëüòóðå
÷åðíîìîðñêîé êóìæè (Áàáèé è äð., 2002).

Îáåñïå÷åíèå ñïîðòèâíîãî è ðåêðåàöèîííîãî
ðûáîëîâñòâà. Âñå áîëüøå è áîëüøå ëîñîñåâûõ
ðûá âûëàâëèâàåòñÿ íå ïðîôåññèîíàëüíûìè ðû-
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áàêàìè, à ðûáîëîâàìè-ëþáèòåëÿìè è ñïîðòñìå-
íàìè. Îðãàíèçàöèÿ ëèöåíçèîííîãî ðûáîëîâñòâà
îêàçûâàåòñÿ â ïîñëåäíèå ãîäû ÷ðåçâû÷àéíî âû-
ãîäíûì âèäîì äåÿòåëüíîñòè (ðèñ. 11). Òîëüêî
îäèí ìàëåíüêèé ðûáîëîâíûé ëàãåðü íà 8 êëèåí-
òîâ, ðàñïîëîæåííûé íà ðåêå Âàðçèíà (Êîëüñêèé
ïîëóîñòðîâ) ìîæåò ïðèíîñèòü çà ñåçîí ïî÷òè
100 000 äîëëàðîâ ÷èñòîé ïðèáûëè (Êðûëîâà,
2003)!

Íå óäèâèòåëüíî, ÷òî âñå áîëüøå ðûáîâîäíûõ
õîçÿéñòâ îðèåíòèðóåòñÿ íà èíòåðåñû ðûáîëîâîâ-
ñïîðòñìåíîâ, êîòîðûå, â îòëè÷èå îò ïðîôåññèî-
íàëîâ, çàèíòåðåñîâàíû â ïîèìêå íå òîëüêî êðóï-
íûõ, íî, ãëàâíîå, ýíåðãè÷íûõ è ñèëüíûõ ðûá.
Ïîÿâèëîñü íîâîå íàïðàâëåíèå àêâàêóëüòóðû –
ðåêðåàöèîííàÿ àêâàêóëüòóðà (Ìàìîíòîâ, 2002).
Âñåëåíèå â âîäîåìû èñêóññòâåííî âûðàùåííûõ
ëîñîñåâûõ ðûá ñïåöèàëüíî äëÿ ñïîðòèâíîãî ðû-
áîëîâñòâà î÷åíü ðàñïðîñòðàíåíî â Åâðîïå è
ÑØÀ, à â ïîñëåäíèå ãîäû ïðàêòèêóåòñÿ â öåíò-
ðàëüíîé Ðîññèè (Äìèòðèåâ, 2006) è íà ÷åðíîìîð-
ñêîì ïîáåðåæüå Êàâêàçà (Ðåøåòíèêîâ, Ïàøêîâ,
2009).

È ðûáîëîâû-ëþáèòåëè, è ýêîëîãè ñ÷èòàþò
óäà÷íûì îáúåêòîì ñïîðòèâíîãî ðûáîëîâñòâà
òðèïëîèäíûõ ëîñîñåé, â òîì ÷èñëå ìåæâèäîâûõ
ãèáðèäîâ (ñì. ðàçäåë 2.4.2). Âåäü òàêèå ðûáû íå

òîëüêî îáëàäàþò êà÷åñòâàìè, êîòîðûå öåíÿò
ñïîðòñìåíû, íî, ñâåðõ òîãî, îíè îáû÷íî ñòåðèëü-
íû, à ñ ýêîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ, âàæíî, ÷òî-
áû îáúåêòû ñïîðòèâíîãî ðûáîëîâñòâà, ñïåöèàëü-
íî âûïóñêàåìûå â âîäîåìû, íå íàíîñèëè óùåðáà
ïðèðîäíûì ïîïóëÿöèÿì ëîñîñåé (Êóçèùèí è äð.,
2010).

Îñíîâíûå îáúåêòû òîâàðíîãî ëîñîñåâîäñòâà
è ôîðåëåâîäñòâà. Â 2008 ãîäó â ìèðå âûðàùåíî
2 295 523 òîíí ëîñîñåâèäíûõ ðûá. Îñíîâíûå
îáúåêòû âûðàùèâàíèÿ – ýòî áëàãîðîäíûå ëîñî-
ñè, ïðåäñòàâèòåëè ðîäîâ Salmo è Parasalmo. Èç
íèõ ïðîäóêöèÿ àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ ñîñòàâèëà
1 456 721 òîííó, ðàäóæíîé ôîðåëè – 576 289 òîíí
è êóìæè – 19 432 òîííû. Äðóãèå âèäû ëîñîñå-
âûõ, â ÷èñëî êîòîðûõ âõîäÿò ðàçíûå ôîðìû ãîëü-
öîâ, êèæó÷, ÷àâû÷à, òàéìåíü – ïðåäñòàâëåíû çíà-
÷èòåëüíî ñêðîìíåå (Ìèðîâîå ïðîèçâîäñòâî …,
2010). Â Ðîññèè â 2008 ãîäó âûðàùèâàëè, â îñ-
íîâíîì, ðàäóæíóþ ôîðåëü, îáúåì åå ïðîèçâîä-
ñòâà ñîñòàâèë òîëüêî 16 500 òîíí (Çàõàðîâ, 2010),
íî ïðîèçâîäñòâî ýòîé ðûáû áûñòðî ðîñëî è â 2012
ãîäó äîñòèãëî 25 000 òîíí (Çàõàðîâ, 2013).

Ââèäó òîãî, ÷òî âåäóùóþ ðîëü â àêâàêóëüòóðå
êàê íàøåé ñòðàíû, òàê è âñåãî ìèðà èãðàþò áëà-
ãîðîäíûå ëîñîñè, â ñëåäóþùèõ ãëàâàõ ðå÷ü ïîé-
äåò ïðåèìóùåñòâåííî îá ýòèõ ðûáàõ.



ÃËÀÂÀ II.
ÈÇÌÅÍÅÍÈÅ ÃÅÍÎÔÎÍÄÀ ÁËÀÃÎÐÎÄÍÛÕ ËÎÑÎÑÅÉ ÏÐÈ

ÈÑÊÓÑÑÒÂÅÍÍÎÌ ÂÎÑÏÐÎÈÇÂÎÄÑÒÂÅ

2.1. Íåêîíòðîëèðóåìûå ãåíåòè÷åñêèå ïðîöåññû

Äàæå ïðè ïîëíîì îòñóòñòâèè ñîçíàòåëüíîãî
îòáîðà â èñêóññòâåííî ïîääåðæèâàåìûõ ïîïóëÿ-
öèÿõ èäóò äðåéô ãåíîâ è îòáîð, èìåþò ìåñòî ìó-
òàöèè, ìèãðàöèÿ, ìåæâèäîâàÿ ãèáðèäèçàöèÿ – òàê
íàçûâàåìûå íåêîíòðîëèðóåìûå ãåíåòè÷åñêèå
ïðîöåññû (îáçîðû: Àðòàìîíîâà, Ìàõðîâ, 2006;
Frankham, 2008; Fraser, 2008). Ýòè ïðîöåññû ìî-
ãóò ñïîñîáñòâîâàòü àäàïòàöèè ïîïóëÿöèè ê èñ-
êóññòâåííûì óñëîâèÿì îáèòàíèÿ ïðè ïîääåðæè-
âàþùåì âîñïðîèçâîäñòâå, íî îäíîâðåìåííî ñíè-
æàþò åå ïðèñïîñîáëåííîñòü ê ïðèðîäíîé ñðåäå.
Ê ñîæàëåíèþ, èäóò ýòè ïðîöåññû è â èñêóññòâåí-
íî ïîääåðæèâàåìûõ ïîïóëÿöèÿõ áëàãîðîäíûõ
ëîñîñåé. Äàæå ñàì òåðìèí “íåêîíòðîëèðóåìûé
îòáîð” âîçíèê â îòå÷åñòâåííîé ëèòåðàòóðå ïðè
èçó÷åíèè àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ (Íèêîíîðîâ è
äð., 1989). Â àíãëîÿçû÷íîé ëèòåðàòóðå ýòè ïðî-
öåññû íîñÿò íàçâàíèå “unintentional selection” èëè
“inadvertent selection”.

Ñëó÷àéíûå ãåíåòè÷åñêèå ïðîöåññû. Îñíîâíîé
íåäîñòàòîê ãåíîôîíäà çàâîäñêèõ ðûá ìíîãèå àâ-
òîðû âèäÿò â òîì, ÷òî â èñêóññòâåííûõ óñëîâèÿõ
ìîëîäü ïîëó÷àþò îò îãðàíè÷åííîãî ÷èñëà ïðîèç-
âîäèòåëåé. Äåëî â òîì, ÷òî êðèòè÷åñêèé óðîâåíü
(50–100 ïðîèçâîäèòåëåé), ðåêîìåíäóåìûé äëÿ
ðûáîâîäíûõ ðàáîò (Êèðïè÷íèêîâ, 1987; Êàçàêîâ,
1990; Jorstad, Naevdal, 1996) è ïîçâîëÿþùèé çàâå-
äîìî ñîõðàíèòü ãåíåòè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè,
ïðèñóùèå äèêîé ïîïóëÿöèè, óäàåòñÿ äîñòèãíóòü
äàëåêî íå âñåãäà, – îñîáåííî ïðè èñêóññòâåííîì
ïîëó÷åíèè ìîëîäè îò äèêèõ ïðîèçâîäèòåëåé.

Âîïðîñû, ñâÿçàííûå ñî ñëó÷àéíûìè ïðîöåñ-
ñàìè â ìàòî÷íûõ ñòàäàõ è èñêóññòâåííî ïîääåð-
æèâàåìûõ ïîïóëÿöèÿõ ëîñîñåâûõ ðûá, íàèáîëåå
ïîäðîáíî èçó÷åíû íà ïðèìåðå àòëàíòè÷åñêîãî
ëîñîñÿ.

Íåäîñòàòî÷íàÿ ÷èñëåííîñòü ïðîèçâîäèòåëåé,
õàðàêòåðíàÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ äëÿ ìíîãèõ ñòàä
ýòîãî âèäà (îñîáåííî çà ðóáåæîì), ïðîâîöèðóåò
ñëó÷àéíûå ãåíåòè÷åñêèå ïðîöåññû – äðåéô ãåíîâ
è ýôôåêò îñíîâàòåëÿ (Elliott, Reilly, 2003; Innes,
Elliott, 2006; Machado-Schiaffino et al., 2007;
Horreo et al., 2008 è ññûëêè â ðàáîòàõ Àðòàìîíî-
âà, 2007à,á), êîòîðûå ìîãóò îêàçàòü î÷åíü ñåðüåç-
íîå âëèÿíèå íà ãåíîôîíä ïðè ñîçäàíèè ìàòî÷íî-
ãî ñòàäà è åãî ïîñëåäóþùåì ðàçâåäåíèè â ñåáå.
Ìåæäó òåì, ñíèæåíèå ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðà-

çèÿ, êîòîðîå ÷àñòî ñîïóòñòâóåò äðåéôó ãåíîâ è
ýôôåêòó îñíîâàòåëÿ, âåäåò ê óìåíüøåíèþ ñòà-
áèëüíîñòè ðàçâèòèÿ (îáçîð: Àðòàìîíîâà, 2007à),
âïëîòü äî ïîÿâëåíèÿ óðîäñòâ (Tiira et al., 2006).
Äîëÿ ïîòîìêîâ, âåðíóâøèõñÿ íà íåðåñò, â èíáðåä-
íûõ ñåìüÿõ ñíèæàåòñÿ (Ryman, 1970).

Ê ñ÷àñòüþ, â íàøåé ñòðàíå ïðîáëåìû, ñâÿçàí-
íûå ñî ñëó÷àéíûìè ãåíåòè÷åñêèìè ïðîöåññàìè,
ñòîÿò íå òàê îñòðî, êàê â Çàïàäíîé Åâðîïå è Ñå-
âåðíîé Àìåðèêå. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íà ðûáîâîä-
íûõ çàâîäàõ Ðîññèè äëÿ âîñïðîèçâîäñòâà èñïîëü-
çóþò, êàê ïðàâèëî, äîñòàòî÷íîå ÷èñëî ïðîèçâî-
äèòåëåé àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ, ÷òî ñïîñîáñòâó-
åò ñîõðàíåíèþ ãåíîôîíäà ïîïóëÿöèé. Òàê, íàïðè-
ìåð, íå âûÿâëåíî èçìåíåíèÿ ãåíåòè÷åñêîé ñòðóê-
òóðû â õîäå ìîíèòîðèíãà ìàòî÷íîãî ñòàäà ðåêè
Íàðâà, ñîçäàííîãî íà áàçå ÔÃÓÏ “Ôåäåðàëüíûé
ñåëåêöèîííî-ãåíåòè÷åñêèé öåíòð ðûáîâîäñòâà”
(ÔÑÃÖÐ), ïîñ. Ðîïøà (Äèõíè÷, 2004). Â òî æå
âðåìÿ, ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî àíàëîãè÷íûå
ïðèìåðû åñòü è çà ðóáåæîì (Cross et al., 1993).

Äàííûå äëÿ äðóãèõ âèäîâ ëîñîñåâûõ íå òàê
îáøèðíû, êàê äëÿ àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ, îäíà-
êî îíè ñâèäåòåëüñòâóþò, ÷òî âûÿâëåííûå íà ïðè-
ìåðå ýòîãî âèäà çàêîíîìåðíîñòè ÿâëÿþòñÿ îáùè-
ìè. Òàê, â íåêîòîðûõ çàðóáåæíûõ ìàòî÷íûõ ñòà-
äàõ êóìæè îòìå÷åíî ñíèæåíèå ãåíåòè÷åñêîãî ðàç-
íîîáðàçèÿ âñëåäñòâèå íåáîëüøîãî ÷èñëà ðûá-îñ-
íîâàòåëåé (îáçîð: Ferguson, 2007). Â ìàòî÷íîì
ñòàäå ðåäêîãî ïîäâèäà – ÷åðíîìîðñêîé êóìæè
(Salmo trutta labrax), ñîçäàííîì íà áàçå ÔÃÓÏ
«Ïëåìåííîé ôîðåëåâîä÷åñêèé çàâîä “Àäëåð”»,
óðîâåíü ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ ïî ìèêðî-
ñàòåëëèòíûì ëîêóñàì â èçó÷åííûõ íàìè âûáîð-
êàõ îêàçàëñÿ îòíîñèòåëüíî íèçêèì. Ñóäÿ ïî âñå-
ìó, ýòî ñëåäñòâèå òîãî, ÷òî ïðè ñîçäàíèè ìàòî÷-
íîãî ñòàäà áûëî èñïîëüçîâàíî ëèøü î÷åíü íå-
áîëüøîå ÷èñëî ïðîèçâîäèòåëåé èç ðåêè Ìçûìòà.
Â òî æå âðåìÿ, íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî ãåíåòè-
÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ïî ëîêóñàì, êîäèðóþùèì
áåëêè (ïîëèìîðôèçì ïî ýòèì ëîêóñàì ÷àñòî èìååò
àäàïòèâíîå çíà÷åíèå) â ýòèõ âûáîðêàõ áûëî âû-
ñîêèì è îêàçàëîñü ñîïîñòàâèìûì ñ ãåíåòè÷åñêèì
ðàçíîîáðàçèåì ïî äàííûì ëîêóñàì äëÿ äèêîé
ïîïóëÿöèè (Õîëîä è äð., 2004).

Ìåòîäû îöåíêè ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ
â ïîïóëÿöèÿõ è èñêóññòâåííî ðàçâîäèìûõ ñòàäàõ
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Ðèñ. 12.  Âñåëåíèå ÷óæåðîäíîé ìîëîäè àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ â ðåêè Åâðîïåéñêîãî Ñåâåðà Ðîññèè. Ñïëîøíûå
ñòðåëêè – äîêóìåíòèðîâàííûå ïåðåâîçêè ìîëîäè, ïóíêòèðíûå ñòðåëêè – âûñîêîâåðîÿòíûå ïåðåâîçêè. Öèôðà-
ìè îáîçíà÷åíû: 1 – Òèòîâêà, 2 – Óðà, 3 – Òþâà-ãóáà, 4 – Âàåíãà, 5 – Âîðîíüÿ, 6 – Êîëà, 7 – Òóëîìà, 8 – Óìáà, 9
– Êàíäà, Êîâäà è ìåëêèå ïðèòîêè Êàíäàëàêøñêîãî çàëèâà, 10 – Íèâà, 11 – Ëóâåíüãà, 12 – Êîëâèöà, 13 – Ïîðüÿ,
14 – Ïèëà, 15 – Êóçðåêà, 16 – Õëåáíàÿ, 17 – Îëåíèöà, 18 – Âàðçóãà, 19 – ×àâàíüãà, 20 – Êíÿæàÿ ãóáà, 21 – Êåðåòü,
22 – Êàëãà, 23 – Âîíüãà, 24 – Êóçåìà, 25 – Ïîíüãîìà, 26 – Êåìü, 27– Øóÿ (Áåëîìîðñêàÿ), 28 – Âûã ñ ïðèòîêàìè,
29 – Ñóìà, 30 – Íèìåíüãà, 31 – Îíåãà, 32 – Òàìèöà, 33 – Ñþçüìà, 34 – Ñîëçà, 35 – Ìóäüþãà, 36 – Ñîÿíà. Ïðèòîêè
Ñåâåðíîé Äâèíû: 37 – Þëà, 38 – Åìöà, 39 – Ïóêñà. Áàññåéí Áàëòèéñêîãî ìîðÿ: 40 – ïðèòîêè îçåðà Ñàéìà, 41–
Øóÿ (Îíåæñêàÿ), 42 – Êóìñà (ïðèòîê Îíåæñêîãî îçåðà). Îáúåìû  âûïóñêîâ ìîëîäè â ýòè ðåêè ñì. â ðàáîòå
(Àðòàìîíîâà, Ìàõðîâ, 2005).

áëàãîðîäíûõ ëîñîñåé ðàññìîòðåíû â ðàçäåëå
3.2.2.2.

Ìåæâèäîâàÿ ãèáðèäèçàöèÿ. Çàâîäñêîå ðàçâå-
äåíèå óñòðàíÿåò äåéñòâèå åñòåñòâåííûõ áàðüåðîâ,
ïðåïÿòñòâóþùèõ ìåæâèäîâîé ãèáðèäèçàöèè.
Áóêâàëüíî ñ ïåðâûõ ëåò âîçíèêíîâåíèÿ ðûáîâîä-
íûõ çàâîäîâ ïðåäïðèíèìàëèñü ïîïûòêè ïîëó÷å-
íèÿ èñêóññòâåííûõ ãèáðèäîâ ðàçíûõ âèäîâ ëî-
ñîñåâûõ. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ òàêèå ýêñïåðèìåí-
òû îêàçûâàëèñü óñïåøíûìè, è ðûáîâîäû íå òîëü-
êî ïîëó÷àëè ãèáðèäîâ â ìàññîâûõ êîëè÷åñòâàõ,

íî äàæå âûïóñêàëè èõ â ïðèðîäíûå âîäîåìû, íà-
äåÿñü “îáîãàòèòü” ñóùåñòâóþùóþ â íèõ èõòèî-
ôàóíó.

Äåñÿòêè ëåò âî ìíîãèõ ñòðàíàõ ìèðà ïîëó÷à-
ëè è âûïóñêàëè â ïðèðîäó ãèáðèäîâ àòëàíòè÷åñ-
êîãî ëîñîñÿ è êóìæè, ïðåæäå ÷åì áûëî ïîêàçàíî,
÷òî ðûáîâîäíûå êà÷åñòâà ó ãèáðèäîâ â äåéñòâè-
òåëüíîñòè õóæå, ÷åì ó ðûá ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ.
Ê íà÷àëó 1980-õ ãîäîâ ñîçíàòåëüíàÿ ãèáðèäèçà-
öèÿ áûëà ïîâñåìåñòíî ïðåêðàùåíà, íî íåïðåä-
íàìåðåííàÿ ãèáðèäèçàöèÿ àòëàíòè÷åñêîãî ëîñî-
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2009). ×òî æå êàñàåòñÿ äðóãèõ ñòðàí, òî âûïóñêè
÷óæåðîäíîé ìîëîäè ëîñîñåâûõ îñóùåñòâëÿëèñü
òàì â åùå áîëåå çíà÷èòåëüíûõ ìàñøòàáàõ, íî äàí-
íûå î íèõ íå îáîáùåíû.

Ïîêàçàòåëüíî, ÷òî âûïóñêè â ðåêè ÷óæåðîä-
íîé ìîëîäè íå îïðàâäàëè ñåáÿ, â òîì ÷èñëå, è ñ
ýêîíîìè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ. Âîçâðàò ÷óæåðîä-
íûõ ëîñîñåé áûë ñóùåñòâåííî íèæå, ÷åì âîçâðàò
ðûá, òàêæå âûðàùåííûõ èñêóññòâåííî, íî ïðè-
íàäëåæàâøèõ ê ïîïóëÿöèè òîé ðåêè, â êîòîðóþ
èõ âûïóñêàëè ìîëîäüþ (êàê ïðàâèëî, â 2–5 ðàç, à
èíîãäà áîëåå ÷åì íà ïîðÿäîê). Ýòî ïîêàçàëè èñ-
ñëåäîâàíèÿ â ñàìûõ ðàçíûõ ðåãèîíàõ, â ÷àñòíî-
ñòè, â Ðîññèè (Ritter et al., 1975; Larsson et al., 1979;
Hansen et al., 1989; Êàçàêîâ, 1990; Àðòàìîíîâà è
äð., 2002; McGinnity et al., 2004). Î âëèÿíèè âñå-
ëåíèÿ ÷óæåðîäíîé ìîëîäè íà ãåíåòè÷åñêóþ
ñòðóêòóðó ïîïóëÿöèé áóäåò ñêàçàíî äîïîëíèòåëü-
íî â ïîñëåäíåì ðàçäåëå äàííîé ãëàâû.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ â Ðîññèè âñåëåíèå ÷óæå-
ðîäíîé ìîëîäè àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ â ðåêè, ãäå
ñóùåñòâóþò ïðèðîäíûå ïîïóëÿöèè, â îñíîâíîì,
íå ïðàêòèêóþò. Ìîëîäü âûïóñêàþò ëèáî â òå ðåêè,
îòêóäà áåðóò ïðîèçâîäèòåëåé, ëèáî â âîäîåìû, ãäå
ñîáñòâåííûå ïîïóëÿöèè àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ
ïî êàêèì-òî ïðè÷èíàì èñ÷åçëè – ñ öåëüþ âîññòà-
íîâëåíèÿ èñ÷åçíóâøèõ ïîïóëÿöèé. Â ÷èñëî âíîâü
çàðûáëÿåìûõ ðåê âõîäÿò Íèâà, Êåìü, Âûã, Ñåãå-
æà (áàññåéí Áåëîãî ìîðÿ), Ëîñîñèíêà è Ñóíà (ïðè-
òîêè Îíåæñêîãî îçåðà), Ãëàäûøåâêà (áàññåéí
Áàëòèêè, Ôèíñêèé çàëèâ).

Îäíàêî âñåëåíèå â ðåêè, ãäå ñóùåñòâóþò ïðè-
ðîäíûå ïîïóëÿöèè ÷åðíîìîðñêîé êóìæè, èñêóñ-
ñòâåííî âûðàùåííîé ìîëîäè ýòîãî âèäà, ïðîèñ-
õîäÿùåé èç äðóãèõ ïîïóëÿöèé, ê ñîæàëåíèþ,
ïðàêòèêóþò äî ñèõ ïîð: â êà÷åñòâå äîíîðíîé çäåñü
âûñòóïàåò ïîïóëÿöèÿ ðåêè Ìçûìòà (Íåáåñèõèíà
è äð., 2013). Ïîäîáíûå ïåðåâîçêè çàòðîíóëè è ðÿä
ïîïóëÿöèé òèõîîêåàíñêèõ ëîñîñåé (ìîíîãðàôèÿ:
Àëòóõîâ è äð., 1997).

Íåêîíòðîëèðóåìûé îòáîð. Ìèãðàöèÿ ïðîõîä-
íûõ ëîñîñåé íà íåðåñò – ðûáàêè íàçûâàþò åå
“õîä” – èíîãäà ñèëüíî ðàñòÿíóòà. Â ÷àñòíîñòè,
àòëàíòè÷åñêèé ëîñîñü, êóìæà è ðàäóæíàÿ ôîðåëü
îòëè÷àþòñÿ áîëüøèì ðàçíîîáðàçèåì ñðîêîâ õîäà
– ñ âåñíû äî ïîçäíåé îñåíè (Êóçèùèí, 2010). Ïðè
ýòîì â ðÿäå èññëåäîâàíèé áûëî ïîêàçàíî, ÷òî
ãðóïïû îñîáåé ðàçíûõ ñðîêîâ õîäà â îäíîé ðåêå
ìîãóò ðàçëè÷àòüñÿ ãåíåòè÷åñêè (Ñåìåíîâà, 1988;
Consuegra et al., 2005).

Ïî òåõíè÷åñêèì ïðè÷èíàì, äëÿ ðûáîâîäíûõ
ðàáîò îáû÷íî íå óäàåòñÿ èñïîëüçîâàòü ïðîèçâî-
äèòåëåé, èäóùèõ â ðåêó ïîçäíåé îñåíüþ èëè ðàí-
íåé âåñíîé ïîäî ëüäîì, à òàêæå îçèìûõ îñîáåé
(ðûá, êîòîðûå çàõîäÿò â ðåêó íåçðåëûìè è ïðî-
âîäÿò â íåé äî íåðåñòà îêîëî ãîäà). Êðîìå òîãî,
èíîãäà ðûáîâîäû îòáèðàþò äëÿ âîñïðîèçâîäñòâà
òîëüêî íàèáîëåå êðóïíûõ ñàìîê, ïîñêîëüêó îíè
äàþò áîëüøå èêðû. Â ðåçóëüòàòå ãåíåòè÷åñêàÿ

ñÿ è êóìæè ïî-ïðåæíåìó èìåëà ìåñòî â ðûáîâîä-
íûõ õîçÿéñòâàõ èç-çà îøèáî÷íîãî îïðåäåëåíèÿ
âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè ïðîèçâîäèòåëåé (îáçîð:
Makhrov, 2008). Ïîäîáíûå ñëó÷àè áûëè îòìå÷å-
íû è íà ðûáîâîäíûõ çàâîäàõ ÑÑÑÐ (Ñåìåíîâà,
1988).

Â õîäå íàøèõ èññëåäîâàíèé (Ìàõðîâ è äð.,
2004à) áûëî ïîêàçàíî, ÷òî â ïîñëåäíèå ãîäû äîëÿ
ãèáðèäîâ íà ðîññèéñêèõ ðûáîâîäíûõ çàâîäàõ ñó-
ùåñòâåííî ñíèçèëàñü: â õîçÿéñòâàõ, ðàñïîëîæåí-
íûõ â áàññåéíàõ Áåëîãî è Áàðåíöåâà ìîðåé îíè
ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóþò, à â áàññåéíå Áàëòèêè
âñòðå÷àþòñÿ åäèíè÷íî. Ñíèæåíèå äîëè ãèáðèäîâ
íà ðûáîâîäíûõ çàâîäàõ Áàëòèéñêîãî áàññåéíà ïî-
òðåáîâàëî ìíîãîëåòíåé öåëåíàïðàâëåííîé ðàáî-
òû ñïåöèàëèñòîâ Ñàíêò-Ïåòåðáóðãñêîãî óíèâåð-
ñèòåòà è ðûáîâîäîâ (Õðèñòîôîðîâ è äð., 2007;
Õðèñòîôîðîâ, Ìóðçà, 2009).

Ãèáðèäîâ âèäîâ ðîäà Parasalmo – ðàäóæíîé
ôîðåëè è ëîñîñÿ Êëàðêà – â ÑØÀ ïîëó÷àþò èñ-
êóññòâåííî äî ñèõ ïîð. Èõ èñïîëüçóþò äëÿ
ñïîðòèâíîãî ðûáîëîâñòâà è öåíÿò çà òî, ÷òî îíè
î÷åíü àêòèâíî ñîïðîòèâëÿþòñÿ ïîèìêå. Îäíàêî,
ýòè ãèáðèäû ïëîäîâèòû è ãèáðèäèçèðóþò ñ äè-
êèìè îñîáÿìè ëîñîñÿ Êëàðêà (Rohrer, Thorgaard,
1986; Cutter, 1991), ÷òî ìîæåò èìåòü íåãàòèâíûå
ïîñëåäñòâèÿ äëÿ ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé.

Ìåòîäû ãåíåòè÷åñêîé èäåíòèôèêàöèè ìåæâè-
äîâûõ ãèáðèäîâ ëîñîñåâûõ ðûá â íàñòîÿùåå âðå-
ìÿ õîðîøî ðàçðàáîòàíû è àêòèâíî èñïîëüçóþòñÿ
íà ïðàêòèêå (ðàçäåë 3.2.1.1.).

Íåäîó÷åò ïîïóëÿöèîííîé ñòðóêòóðû ïðè îðãà-
íèçàöèè ðûáîâîäíîãî ïðîöåññà. Â íàñòîÿùåå âðå-
ìÿ õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî ëîñîñåâûå ðûáû, â ìàñ-
ñå ñâîåé, îáðàçóþò ñàìîñòîÿòåëüíûå ïîïóëÿöèè
â êàæäîé íåðåñòîâîé ðåêå çà ñ÷åò âûðàæåííîãî
õîìèíãà. Ïðè ýòîì äëèòåëüíîå ñóùåñòâîâàíèå
ïîïóëÿöèè â íåèçìåííûõ óñëîâèÿõ ñðåäû îáåñ-
ïå÷èâàåò åé õîðîøóþ àäàïòàöèþ ê ðàçëè÷íûì
àáèîòè÷åñêèì ôàêòîðàì, õàðàêòåðíûì äëÿ êîíê-
ðåòíîé ðåêè, â òîì ÷èñëå, íà ãåíåòè÷åñêîì óðîâ-
íå. Ê ñîæàëåíèþ, ïðè îðãàíèçàöèè ðûáîâîäíûõ
ðàáîò ýòîìó îáñòîÿòåëüñòâó äîëãîå âðåìÿ íå ïðè-
äàâàëè çíà÷åíèÿ íè â íàøåé ñòðàíå, íè çà ðóáå-
æîì. Áîëåå òîãî, â ïåðâîé ïîëîâèíå è ñåðåäèíå
XX âåêà íåêîòîðûå ó÷åíûå ðåêîìåíäîâàëè ïîïîë-
íÿòü ìàëî÷èñëåííûå ïîïóëÿöèè ðûáàìè èç êðóï-
íûõ áëàãîïîëó÷íûõ ðåê (ññûëêè ñì.: Àðòàìîíî-
âà, Ìàõðîâ, 2005; Õðèñòîôîðîâ, Ìóðçà, 2009).

Ñëåäóÿ ïîäîáíûì ðåêîìåíäàöèÿì, ðûáîâîäû
ñèñòåìàòè÷åñêè âûïóñêàëè ìîëîäü ëîñîñåé, âû-
ðàùåííóþ íà ðûáîâîäíûõ çàâîäàõ, â ÷óæèå äëÿ
íåå ðåêè, è äàæå íåïîñðåäñòâåííî â ìîðå. Â ÷àñ-
òíîñòè, ÷óæåðîäíóþ ìîëîäü àòëàíòè÷åñêîãî ëî-
ñîñÿ âñåëÿëè âî ìíîãèå ðåêè Åâðîïåéñêîãî Ñåâå-
ðà Ðîññèè (îáçîð: Àðòàìîíîâà, Ìàõðîâ, 2005)
(Ðèñ. 12), à â áàññåéíå Ëàäîæñêîãî îçåðà â ÷óæèå
ðåêè âûïóñêàëè êàê ìîëîäü àòëàíòè÷åñêîãî ëî-
ñîñÿ, òàê è êóìæè (îáçîð: Õðèñòîôîðîâ, Ìóðçà,
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ñòðóêòóðà âûáîðêè ïðîèçâîäèòåëåé, ïðåäíàçíà-
÷åííûõ äëÿ èñêóññòâåííîãî âîñïðîèçâîäñòâà (à,
çíà÷èò, è ïîëó÷åííîé îò íèõ ìîëîäè), ìîæåò îò-
ëè÷àòüñÿ îò ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû ïðèðîäíîé
ïîïóëÿöèè.

Ñåëåêòèâíîñòü ìîæåò èìåòü ìåñòî è íåïîñðåä-
ñòâåííî â ïðîöåññå èñêóññòâåííîãî îïëîäîòâî-
ðåíèÿ èêðû. Êàê óæå óïîìèíàëîñü â ãëàâå I, ñïåð-
ìà ðàçíûõ ñàìöîâ àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ ìîæåò
ðàçëè÷àòüñÿ ïî îïëîäîòâîðÿþùåé ñïîñîáíîñòè
(Vladic et al., 2010). Òàêèì îáðàçîì, ïðè îñåìåíå-
íèè èêðû ñïåðìîé äâóõ è áîëåå ñàìöîâ, êàê ýòî
ïðàêòèêóþò íà ðûáîâîäíûõ çàâîäàõ, óâåëè÷èâà-
åòñÿ ïðîöåíò îïëîäîòâîðåíèÿ èêðû, íî ÷àñòî ñàì-
öû âíîñÿò ðàçíûé âêëàä â ãåíîôîíä ïîòîìñòâà.

Ñëåäóåò òàêæå èìåòü â âèäó, ÷òî ïðè èñïîëü-
çîâàíèè äëÿ îïëîäîòâîðåíèÿ êðèîêîíñåðâèðîâàí-
íîé ñïåðìû, âêëàä ðàçíûõ ñàìöîâ â ãåíîôîíä ïî-
òîìñòâà òàêæå ìîæåò îêàçàòüñÿ îòëè÷íûì îò òîãî,
êîòîðûé íàáëþäàëñÿ áû â ïðèðîäå. Ñïåðìà ðàç-
íûõ ñàìöîâ ïåðåíîñèò êðèîêîíñåðâàöèþ ïî-ðàç-
íîìó (Babiak et al., 1998). Áîëåå òîãî, îòìå÷åíî,
÷òî ó ñàìöîâ ðàäóæíîé ôîðåëè, ïîëó÷åííûõ ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì êðèîêîíñåðâèðîâàííîé ñïåðìû,
ñïåðìà ïåðåíîñèò êðèîêîíñåðâàöèþ ëó÷øå, ÷åì
ó ñàìöîâ, ïîëó÷åííûõ ïðè îïëîäîòâîðåíèè èêðû
ñâåæåé ñïåðìîé. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî â ïîêîëåíèÿõ
ñàìöîâ ìîæåò èäòè îòáîð íà ïîòîìêîâ, ñïåðìà
êîòîðûõ óñòîé÷èâà ê êðèîãåííûì âîçäåéñòâèÿì
(Babiak et al., 2002c).

Êàê îòìå÷àëîñü â ðàçäåëå 1.3.3, â ïðèðîäå îá-
ðàçîâàíèå íåðåñòîâûõ ïàð ó ëîñîñåâûõ íå ñëó-
÷àéíî – îíî ïðîèñõîäèò òàêèì îáðàçîì, ÷òîáû îï-
òèìèçèðîâàòü ãåíîòèï ïîòîìñòâà. Ïðè èñêóññò-
âåííîì íåðåñòå ó ïðîèçâîäèòåëåé íåò âîçìîæíî-
ñòè âûáîðà, à çíà÷èò, êà÷åñòâî ïîëó÷àåìîãî ïî-
òîìñòâà ìîæåò óõóäøàòüñÿ (Wedekind, 2002).

Ðèñ. 13. Ïðèìåð íåêîíòðîëèðóåìîãî îòáîðà ïî àëëîçèìíîìó ëîêóñó mMEP* ó àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ, ïðîèñõî-
äÿùåãî èç ð. Êåðåòü, â óñëîâèÿõ ðûáîâîäíûõ çàâîäîâ: ðîñò ÷àñòîòû àëëåëÿ *100 â ãðóïïàõ ìîëîäè 2000 ãîäà
ãåíåðàöèè ïî ìåðå ðîñòà ðûá çà ñ÷åò èçáèðàòåëüíîé ñìåðòíîñòè íîñèòåëåé àëüòåðíàòèâíîãî àëëåëÿ. Âèäíî, ÷òî
ðàçëè÷èÿ â ÷àñòîòå ýòîãî àëëåëÿ äîñòèãëè çíà÷èìûõ âåëè÷èí (* – p<0,05) ó ðûá, âûðàùèâàåìûõ íà Êåìñêîì
ðûáîâîäíîì çàâîäå, êîòîðûå ïðîøëè ñòàäèþ ñìîëòèôèêàöèè â èñêóññòâåííûõ óñëîâèÿõ. Âûñîêîçíà÷èìûå îò-
ëè÷èÿ   (*** – p < 0,001) â ÷àñòîòå ýòîãî àëëåëÿ ó ïîòîìñòâà ìàòî÷íîãî ñòàäà îáúÿñíÿþòñÿ èíòåíñèâíûì èñêóñ-
ñòâåííûì îòáîðîì â ïîëüçó íàèáîëåå áûñòðîðàñòóùèõ ðûá.

Äëÿ ìîëîäè ñåìãè â öåëîì ðÿäå èññëåäîâàíèé
ïîëó÷åíû äàííûå î íåêîíòðîëèðóåìîì îòáîðå â
çàâîäñêèõ óñëîâèÿõ ïî ëîêóñàì, êîäèðóþùèì
áåëêè. Ïîêàçàíî, ÷òî â êà÷åñòâå ìåõàíèçìà îòáî-
ðà â ýòîì ñëó÷àå ÷àñòî âûñòóïàåò èçáèðàòåëüíàÿ
ãèáåëü íîñèòåëåé íåêîòîðûõ ãåíîòèïîâ, – îíè
îêàçûâàþòñÿ õóæå ïðèñïîñîáëåííûìè ê ñîäåð-
æàíèþ â èñêóññòâåííûõ óñëîâèÿõ (îáçîð: Àðòà-
ìîíîâà, 2007à) (Ðèñ. 13). Îäíàêî, íà äîñòàòî÷íî
áëàãîïîëó÷íûõ ñåìóæüèõ çàâîäàõ, ãäå îòõîä ëè-
÷èíîê è ìàëüêîâ â öåëîì íåâûñîê – Âûãñêîì è
Êåìñêîì – ñåëåêòèâíîé ãèáåëè ðûá â õîäå âûðà-
ùèâàíèÿ ìîëîäè âïëîòü äî åå ñìîëòèôèêàöèè
âûÿâëåíî íå áûëî. Â òî æå âðåìÿ, â õîäå ôîðìè-
ðîâàíèÿ ýêñïåðèìåíòàëüíîãî ìàòî÷íîãî ñòàäà íà
Âûãñêîì ðûáîâîäíîì çàâîäå îòìå÷åí íåêîíòðî-
ëèðóåìûé îòáîð ïî ðÿäó áåëêîâûõ ëîêóñîâ, ñâÿ-
çàííûé ïðåèìóùåñòâåííî ñ òåì, ÷òî â ñîñòàâå ìà-
òî÷íîãî ñòàäà áûëè îñòàâëåíû ëèøü íàèáîëåå
êðóïíûå è áûñòðîðàñòóùèå îñîáè (Artamonova
et al., 2010a) (Ðèñ. 13).

Çà ðóáåæîì ñèñòåìàòè÷åñêèå öåëåíàïðàâëåí-
íûå èññëåäîâàíèÿ íåêîíòðîëèðóåìûõ ïðîöåññîâ
íå âåäóòñÿ, íî ïîäîáíûå ÿâëåíèÿ îòìå÷åíû è òàì.
Íàïðèìåð, òîò ôàêò, ÷òî ìåæäó ïîêîëåíèÿìè ìà-
òî÷íîãî ñòàäà îçåðíîãî ëîñîñÿ, ñîçäàííîãî â
Øâåöèè, áûëè îáíàðóæåíû ðàçëè÷èÿ â ÷àñòîòàõ
àëëåëåé ãåíîâ (Henricson et al., 1995), ñêîðåå âñå-
ãî, òàê æå ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì íåêîíòðîëèðóå-
ìîãî îòáîðà, ïîñêîëüêó â ðàáîòå ðå÷ü èäåò î òåõ
æå ãåíàõ, êîòîðûå îêàçàëèñü ïîäâåðæåíû îòáîðó
íà ñåìóæüèõ ðûáîâîäíûõ çàâîäàõ Ðîññèè.

Ïîìèìî íåêîíòðîëèðóåìîãî îòáîðà ïî áåëêî-
âûì ëîêóñàì, â ìàòî÷íûõ ñòàäàõ àòëàíòè÷åñêîãî
ëîñîñÿ çàðåãèñòðèðîâàí íåêîíòðîëèðóåìûé îòáîð
ïî õîçÿéñòâåííî-âàæíûì êîëè÷åñòâåííûì ïðè-
çíàêàì. Òàê, äàæå â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà öåëüþ ñî-
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ских» рыб различались по темпу роста и пове-
дению в момент атаки хищника. В то же время,
в условиях, близких к естественным (но в от-
сутствие хищников), рост, выживаемость и доля
рыб, смолтифицирующихся в возрасте 1 года,
между этими группами не различалась
(Dannewitz et al., 2003; Sundström et al., 2004;
Pettersson, Järvi, 2006; Rogell et al., 2012 и ссыл-
ки в этих работах).

Наследственные изменения в поведении при
атаке хищника, а также в уровне агрессивности
наблюдаются и у потомков радужной форели,
выращенных в искусственных условиях. Важно
отметить, что на примере этого вида была про-
демонстрирована пониженная выживаемость в
природе потомков маточного стада, несмотря на
то, что рыбы содержались в искусственных ус-
ловиях всего два поколения. Столь выраженный
эффект можно объяснить снижением давления
стабилизирующего отбора (обзор: Naish et al.,
2008), однако результаты, полученные с приме-
нением микросателлитов, показывают, что в дан-
ном случае имеет место именно адаптация к ис-
кусственной среде обитания (Christie et al., 2012).

Имеются данные о том, что при заводском
разведении неконтролируемый отбор начинает-
ся уже с момента перехода личинок на внешнее
питание. Так, на примере кумжи было показа-
но, что при низких рационах кормления лучше
выживают одни семьи, а при высоких – другие.
Таким образом, особи – носители генотипов,
способствующих выживанию в природной сре-
де, где ресурсы ограничены, могут гибнуть в
искусственных условиях чаще, чем молодь, хуже
приспособленная к жизни в природных водоемах
(Glover et al., 2004).

Отметим, что неконтролируемый отбор при
искусственном воспроизводстве возможен и у
тихоокеанских лососей (монографии: Алтухов
и др., 1997; Варнавская, 2006). Методы выявле-
ния неконтролируемого отбора с использовани-
ем молекулярно-генетических маркеров рас-
смотрены в разделе 3.2.3.3.
Мутации. Данных о том, что содержание бла-

городных лососей в искусственных условиях
ведет к росту числа мутаций у их потомков, в
настоящее время почти нет. В то же время, не-
которые особенности рыбоводного процесса и
селекции (не связанные с абиотическими фак-
торами искусственной среды), несомненно, про-
воцируют ускорение мутационного процесса.

Так, недавно анализ молоди, полученной от
производителей из маточного стада атлантичес-
кого лосося, созданного в Эстонии, показал, что
среди рыб имеется большое количество трипло-
идов (около 40 %). Эти рыбы были потомками
49 семей, поэтому очевидно, что триплоиды по-
явились в потомстве не одной, а целого ряда рыб.
Причина этого явления осталась неясной (Ozerov
et al., 2010), однако данные других авторов по-

здания маточных стад было сохранение ресурса
диких популяций, у потомков заводских произ-
водителей порой отмечалась повышенная ско-
рость роста и созревания (Jonasson, 1993; Kallio-
Nyberg, Koljonen, 1997; Крамаренко и др., 2002;
H. King, pers. comm., in: Thorpe, 2004; de Mestral
et al., 2013). Кроме того, второе поколение атлан-
тического лосося, выращенного в неволе, отли-
чается от особей из первого поколения понижен-
ной осторожностью (de Mestral, Herbinger, 2013).

Есть основания предполагать, что некоторые
признаки линий атлантического лосося, подвер-
гавшихся длительной селекции, возникли вслед-
ствие неконтролируемого отбора, а вовсе не яв-
ляются побочным продуктом селекции, как счи-
талось ранее. Так, при выращивании в идентич-
ных условиях, потомки норвежской селектиро-
ванной линии отличались от потомков диких про-
изводителей менее прогонистым телом и более
короткими плавниками, а также более рискован-
ным поведением и агрессивностью в искусствен-
ных условиях, хотя в природной среде они зани-
мали подчиненное положение (Norman, 1987;
Fleming, Einum, 1997).

Неконтролируемый отбор по генам, кодирую-
щим белки, отмечен не только у атлантического
лосося, но и в разводимых линиях радужной фо-
рели. В одной из таких линий за время жизни
одного поколения отмечен рост частоты аллеля,
вызывающего увеличение активности фосфоглю-
комутазы в печени (Allendorf et al., 1983). Кроме
того, отечественными исследователями было от-
мечено изменение частот генотипов гена, коди-
рующего в-глобулин, у молоди, перезимовавшей
в Оредежском рыбопитомнике (Варзегова, Пче-
ловодова, 1988).

Факты такого рода известны и для кумжи. Так,
после зимовки на теплой воде у годовиков кум-
жи наблюдалось изменение частот аллелей двух
локусов, кодирующих белки (Казаков и др., 1987).
При этом сами авторы работы предположили, что
зафиксированное ими изменение было вызвано
гибелью части рыб при пересадке молоди в теп-
лую воду осенью и в воду естественной темпера-
туры весной. Таким образом, воздействие чело-
века, не предполагавшее избирательной реакции
на него рыб, привело в действие один из наибо-
лее мощных механизмов неконтролируемого от-
бора.

В серии работ шведских исследователей по-
казаны генетические различия между потомка-
ми дикой кумжи и потомками кумжи, происходя-
щей из этой же популяции, но несколько поколе-
ний подращиваемой на рыбоводном заводе и вы-
пускаемой в море (для искусственного воспро-
изводства в этом случае каждое поколение брали
только рыб заводского происхождения, которых
перед выпуском метили). Несмотря на то, что
молодь выращивали в идентичных условиях, в
искусственной среде потомки «диких» и «завод-
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зволяют высказать предположение, что триплои-
дия могла быть следствием перезревания икры в
полости тела самок.

При искусственном воспроизводстве, особен-
но если проверку производителей производят
нерегулярно, такое случается достаточно часто.
Это подтверждается опытами, в которых показа-
но, что длительное хранение икры радужной фо-
рели в целомической жидкости ведет к появле-
нию в потомстве триплоидов (Ueda, 1996;
Aegerter, Jalabert, 2004), а задержка нереста ра-
дужной форели на 4–5 недель провоцирует раз-
витие нежизнеспособных гаплоидных эмбрионов
(Yamazaki, 1983), – возможно, из-за того, что ядра
икринок деградируют, и весь генетический мате-
риал эмбрион получает от сперматозоида. (Это
явление носит название андрогенеза, подробнее
см. раздел 2.4.4.).

Как уже было упомянуто выше, у одной осо-
би атлантического лосося, полученной в заводс-
ких условиях, нами была выявлена гетероплаз-
мия, никогда не обнаруживавшаяся у диких рыб
этого вида. При этом независимо от того, возник-
ла данная мутация de novo или же явилась след-
ствием проникновения митохондрии в оплодот-
воряемую икринку со сперматозоидом, появле-
ние подобной особи можно трактовать как уси-
ление мутационного процесса при искусственном
воспроизводстве (Артамонова и др., 2008).

Одной из причин, ведущих к появлению му-
таций в заводских условиях, может быть инбри-
динг. Ведь, как уже говорилось выше, при низ-
кой эффективной численности популяции систе-
мы стабилизации генофонда разрушаются, и му-
тационный процесс значительно ускоряется.

Особенно часто инбридинг имеет место при
выведении новых пород рыб, когда носителями
желательных свойств оказывается ограниченная
группа особей. В частности, исследуя породу «Ро-
сталь» радужной форели, которая происходит
всего от одной пары производителей (с последу-
ющим скрещиванием потомков только друг с дру-
гом), мы зарегистрировали аномально высокое ге-
нетическое разнообразие по некоторым микро-
сателлитным локусам. Происхождение породы
всего от двух особей предполагает, что число ал-
лелей любого локуса не может превышать четы-
рех, однако в некоторых локусах зарегистриро-
вано более четырех аллелей. Более того, среди
них имелись такие, которые не были выявлены у
стальноголового лосося, от которого происходит
«Росталь» (Artamonova et al., 2010b).

Механизм быстрого возникновения аллельно-
го разнообразия микросателлитов известен – в
качестве такового чаще всего выступают нерав-
ный кроссинговер и ошибки внутриклеточной
ДНК-полимеразы при матричном синтезе тандем-
но повторяющихся последовательностей (Chistia-
kov et al., 2006). Однако в неизменных условиях
существования, когда мутационный процесс на-

ходится под контролем систем стабилизации ге-
нофонда, частоты аллелей микросателлитных
локусов остаются стабильными, что было нео-
днократно показано на разных видах лососевых
(см. главу I).

Судя по всему, мутации, затрагивающие не-
кодирующую часть генома, к которой относятся
микросателлитные локусы, происходят чаще, чем
мутации в последовательностях, кодирующих
белки. Однако следует учитывать, что последние
гораздо труднее зарегистрировать из-за того, что
большинство из них являются летальными. Воз-
можно, именно в силу этого обстоятельства дан-
ных о спонтанных мутациях в кодирующих пос-
ледовательностях у искусственно разводимых
лососей в литературе пока не имеется.
Влияние неконтролируемых генетических про-

цессов на генофонд популяций и эффективность
работы рыбоводных заводов. Искусственно под-
держиваемые популяции имеют большое прак-
тическое значение. Заводское воспроизводство с
последующим выпуском молоди в реки – это од-
новременно инструмент сохранения генофонда
(в том числе для целей селекции) и возможность
пополнения молодью популяций, интенсивно эк-
сплуатируемых человеком. К сожалению, некон-
тролируемые генетические процессы наносят
урон сохраняемому генофонду, и в то же время,
как уже отмечалось, негативно влияют на эконо-
мическую эффективность работы рыбоводных
заводов.

Судя по всему, именно неконтролируемые про-
цессы ответственны за генетически обусловлен-
ное изменение адаптивно-важных признаков, ко-
торое имеет место и у атлантического лосося, и у
кумжи, и у стальноголового лосося, выращивае-
мых искусственно (Araki et al., 2008).

А вот в тех случаях, когда неконтролируемые
генетические процессы идут в линиях лососей,
предназначенных для товарного выращивания,
неконтролируемый отбор может быть союзником
селекционера, поскольку достаточно часто он
ведет к увеличению темпов роста и способству-
ет адаптации рыб к условиям искусственной сре-
ды обитания. Таким образом, маточные стада, ге-
нетическая структура которых искажена неконт-
ролируемым отбором, могут стать родоначальни-
ками линий, предназначенных для товарного вы-
ращивания. В частности, мы полагаем, что нача-
ло такой линии могло бы дать маточное стадо ат-
лантического лосося Выгского рыбоводного за-
вода (Крамаренко и др., 2002; Махров и др., 2013),
которое содержалось в искусственных условиях
уже четыре поколения.
Способы борьбы с неконтролируемыми гене-

тическими процессами. Как показывает опыт оте-
чественных семужьих заводов, при использова-
нии достаточного количества производителей,
тщательного контроля за их видовой и популя-
ционной принадлежностью, при соблюдении
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трудоемкими, поэтому введение в практику ры-
боводства приемов охраняющего отбора – дело
будущего.
Генетико-селекционные методы восстановле-

ния природных популяций. Важность сохранения
естественных популяций, к сожалению, часто
становится очевидной только после их исчезно-
вения, когда даже самые большие усилия по вос-
становлению стад оказываются безрезультатны-
ми или дают очень небольшой эффект (обзор:
Cross et al., 2007). Так, в американскую реку Кон-
нектикут, где прежде существовала популяция ат-
лантического лосося (она исчезла не менее 150
лет назад), ежегодно выпускают миллионы искус-
ственно выращенных мальков, а возвращается в
реку, согласно многолетним данным, в среднем
233 производителя. Это не удивительно, посколь-
ку донорные популяции обитают в реках, распо-
ложенных гораздо севернее. В них другие усло-
вия среды, а значит, хорошо приспособленные к
этим условиям стада лососей априори должны
иметь совершенно иную генетическую структу-
ру, по сравнению с вымершей популяцией реки
Коннектикут (Hendry et al., 2003).

Вот почему для восстановления популяций
рекомендуется использовать рыб из близких рек.
Так, популяции атлантического лосося в амери-
канском штате Мэн не удавалось восстановить,
пока для зарыбления использовали рыб из реки
Мирамичи, расположенной гораздо севернее, на
территории Канады. Однако это удалось сделать,
когда в качестве донорных стали использовать
популяции рек того же штата (Kincaid, Stanley,
1989).

Для зарыбления восстановленных нерестилищ
на реке Суна (приток Онежского озера) исполь-
зована молодь из притоков этого озера, наиболее
близких к Суне – Шуи и Лижмы (Смирнов, 2008).
В настоящее время в Суне отмечена молодь от
естественного нереста производителей, происхо-
дящих из популяций рек–доноров (Щуров и др.,
2008).

Использование для восстановления исчезнув-
ших стад производителей из нескольких донор-
ных популяций весьма целесообразно. Только в
этом случае вновь создаваемое стадо будет обла-
дать достаточным уровнем генетического разно-
образия, которое даст материал для естественно-
го отбора и формирования адаптаций к услови-
ям конкретной реки. В качестве донорных осо-
бенно целесообразно использовать популяции не
просто из близлежащих рек, но имеющие гене-
тическое сходство с исчезнувшей (если, конеч-
но, генетическая структура исчезнувшей популя-
ции известна). При этом зарыблять реки рекомен-
дуется ежегодно в течение достаточно длитель-
ного периода (не менее одного–двух десятиле-
тий), уделяя при этом особое внимание успеш-
ному размножению особей, сумевших адаптиро-
ваться к новому месту обитания. Это последнее

биотехники выращивания можно добиться прак-
тически полного подавления неконтролируемых
генетических процессов при содержании моло-
ди в искусственных условиях до смолтификации.
(В главе III описаны методы молекулярно-гене-
тического анализа, позволяющие идентифициро-
вать видовую и популяционную принадлежность
благородных лососей, выявлять межвидовых гиб-
ридов, регистрировать неконтролируемый отбор
в группах рыб, содержащихся в искусственных
условиях, а также оценивать уровень генетичес-
кого разнообразия в них.)

Однако случайные процессы и неконтролиру-
емый отбор могут оказать существенное влияние
на генетическую структуру маточных стад, созда-
ваемых на рыбоводных заводах в качестве резер-
вного источника производителей для популяций,
находящихся в угнетенном состоянии. Для подав-
ления этих процессов теоретически может быть
использован целый ряд приемов, хорошо зареко-
мендовавших себя не только в рыбоводстве, но и
в других областях. К их числу относятся, в пер-
вую очередь, криоконсервация спермы, фрагмен-
тация маточного стада с последующим обменом
самостоятельных групп особей единичными про-
изводителями (аналог хоминга и стреинга в при-
родных популяциях), увеличение возраста созре-
вания производителей, уравнивание численнос-
ти потомков разных семей, приближение усло-
вий выращивания к природным (обзоры:
Allendorf, Ryman, 1986; Busack, Currens, 1995;
Frankham et al., 2002; Bert et al., 2007; O’Reilly,
Doyle, 2007; Frankham, 2008; Fraser, 2008; Анд-
рияшева, 2009).

Некоторые из этих методов – криоконсерва-
ция спермы, увеличение возраста созревания про-
изводителей, уравнивание численности потомков
разных семей, меры по увеличению выживания
– уже давно с успехом используются в “живом
генетическом банке” атлантического лосося, со-
зданном в Норвегии (Walsø, 1998).

Кроме того, на практике испытан ряд приемов,
способствующих постепенной адаптации искус-
ственно выращенной молоди лососевых к оби-
танию в природной среде (Черницкий, Лоенко,
1990; Никоноров, Витвицкая, 1993; Ferguson,
2007), а также метод снижения селективной ги-
бели атлантического лосося благодаря стимуля-
ции личинок лазерным или магнито-инфракрас-
но-лазерным излучением (Попова и др., 2005;
Artamonova et al., 2010a).

Целесообразно было бы вести в маточных ста-
дах “охраняющий отбор”, который компенсиро-
вал бы неконтролируемый (Кирпичников, 1987).
Однако, ввиду того, что фенотип рыб в искусст-
венных условиях существенно меняется, такой
отбор следует вести непосредственно по геноти-
пам, с применением молекулярно-генетических
методов диагностики. В настоящее время подоб-
ные тесты все еще остаются дорогостоящими и
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означает, что следует ежегодно отлавливать в реке
рыб, вернувшихся в нее на нерест, получать от
них потомство, и постепенно увеличивать долю
таких мальков в общей массе молоди, выпускае-
мой в реку с целью восстановления популяции
(Казаков, 1990).

В случае атлантического лосося этот прием
успешно применяли при восстановлении попу-
ляций реки Нарвы, впадающей в Финский залив
(Казаков, 1990), реки Рейн (Schneider, 2011) и ан-
глийской реки Tyne (Gray, Charleston, 2011). Выг-
ский и Кемский рыбоводные заводы успешно ис-
пользуют чужеродную молодь для восстановле-
ния популяций семги в реках Кемь и Выг, где соб-
ственные стада атлантического лосося исчезли
практически полностью после строительства ГЭС
(Сохнов, Щуров, 2001). Хотя возврат производи-
телей от этой молоди очень низок, благодаря еже-

годным выпускам (в течение десятков лет) в реку
Кемь генетически разнородных рыб, здесь созда-
ются благоприятные условия для действия есте-
ственного отбора.

На раннем этапе восстановления популяции
кемской семги было получено потомство от скре-
щивания самки, зашедшей в Кемь, и самца лосося
реки Шуя (бассейн Онежского озера). Потомство
от этого скрещивания (названное “лосема”) было
успешно выращено и выпущено в реку Кемь (личн.
сообщ. Н.П. Ивановой и В.Г. Михайленко). В пос-
ледующие годы наряду с выпусками в Кемь по-
томков рыб из других популяций, в реке регуляр-
но отлавливали заходящих в нее производителей,
которых также использовали для воспроизводства.
В настоящее время в реках Кемь и Выг удается
отлавливать собственных производителей для ры-
боводных работ практически ежегодно.

2.2. Традиционные методы изменения генофонда лососевых рыб

2.2.1. Селекция лососевых рыб

Как мы отметили выше, популяционные био-
логи, работающие с природными популяциями,
и рыбоводы, искусственно поддерживающие при-
родные популяции или породы, фактически ста-
вят своей целью затормозить процесс эволюции,
и для этого стараются ослабить действие факто-
ров, вызывающих наследственные изменения,
поддерживают природные системы сохранения
генофонда или создают их искусственные анало-
ги.

В отличие от них, селекционер при создании
новых пород стремится ускорить процесс эволю-
ции. С этой целью современные исследователи
используют не только направленный отбор, – они
сочетают его с факторами, дестабилизирующи-
ми генофонд, то есть с внутривидовой и межви-
довой гибридизацией, инбридингом и даже с ис-
кусственным мутагенезом. Кроме того, чтобы
обеспечить селекционеров необходимой инфор-
мацией, проводится огромное количество иссле-
дований, посвященных наследованию хозяй-
ственно-важных признаков лососевых рыб (об-
зор: Carlson, Seamons, 2008). В последнее время
такие исследования часто ведут с применением
молекулярно-генетических маркеров (см. раздел
3.3.1).

Отметим, что, поскольку для селекции чрез-
вычайно важен исходный материал, зарубежные
специалисты предпринимают значительные уси-
лия по получению оплодотворенной икры от про-
изводителей из популяций, отличающихся теми
или иными хозяйственно-ценными признаками.
В частности, в Японии поддерживают линию
жилой нерки с Камчатки (Wada, 1998), в Финлян-
дии – линию атлантического лосося, происходя-
щего из Невы (Piironen, Heinimaa, 1998), а также,

по данным рыбоводов, полученную контрабан-
дой линию палии Ладожского озера (эта популя-
ция отличается высокой скоростью роста). Нор-
вежские селекционеры проявляли интерес и к
крупной семге реки Онега.

Программы по селекции лососевых рыб осу-
ществляются как в России, так и в ряде зарубеж-
ных стран (таблица 1), однако в литературе име-
ются сведения лишь о некоторых из них (обзо-
ры: Jorstad, Naevdal, 1996; Araneda et al., 2008).
Изучение этих публикаций показывает, что исто-
рия наиболее популярных пород радужной фо-
рели и наиболее распространенной линии атлан-
тического лосося началась с внутривидовой гиб-
ридизации.
2.2.2. Отбор и внутривидовая гибридизация

В массе своей, радужная форель, выращивае-
мая в настоящее время в условиях аквакультуры,
ведет свое начало от рыб, одомашненных в 1870-
х годах на базе рыбоводного хозяйства, распола-
гавшегося на реке МакКлауд (McCloud) в Кали-
форнии. Происхождение первых рыб, которых
начали разводить искусственно, точно не извест-
но, но, судя по всему, их родоначальниками была
не только жилая радужная форель, но и стально-
головый лосось (Needham, Behnke, 1962).

Эта беспородная радужная форель, получен-
ная, по всей видимости, от скрещивания жилой
и проходной форм, распространилась по всему
миру, и стала родоначальницей ряда пород. В Рос-
сию ее завозили неоднократно, причем из разных
стран – Германии, Дании, Чехословакии (Савос-
тьянова, 1976). Кроме того, в 1965–1970 гг. в
СССР была завезена икра стальноголового лосо-
ся из США (Шатуновский и др., 1970); в 1973–
1974 гг. икру этой рыбы завозили из Финляндии
(Породы … , 2006). В 1982 году из ГДР в Советс-
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кий Союз была завезена также форель камлоопс
(Титарев, 1988).

Отметим, однако, что далеко не все генетичес-
кие ресурсы радужной форели доступны для се-
лекционеров, причем не только по техническим
причинам. Так, например, с 1939 г. запрещен вы-
воз из американского штата Калифорния редких
и очень красивых золотых форелей – P. m.
aguabonita и P. m. whitei (Cutter, 1991).

Тем не менее, несмотря на ограниченный ис-
ходный материал, работы по селекции радужной
форели вели во многих странах – США, Дании,
Польше, Чехословакии, Югославии, Японии,
Норвегии. Отбор осуществляли на ускорение
роста, устойчивость к заболеваниям, увеличение
плодовитости; большое внимание селекционеры
уделяли также изменению времени нереста ра-
дужной форели (обзоры: Савостьянова, 1976;
Kincaid, 1981; Кирпичников, 1987; Gjedrem,
1992).

Селекция радужной форели продолжается за
рубежом и в настоящее время, но детальные опи-

Таблица 1. Программы по семейной селекции лососевых рыб, действующие за рубежом (из: Solar, 2009)

Вид Страна Компания 
Год начала 
программы 

Число 
тестируемых 

семей 
(в среднем за 

год) 

Число основных 
селектируемых 

признаков 

Норвегия Aquagen 1971 400 7 
Норвегия SalmoBreed 1999 300 7 
Норвегия Marine Harvest нет данных нет данных нет данных 

Норвегия 
Rauma Stamfisk 

AS 
1985 400 2 

Канада 

Atlantic Salmon 
Broodstock 

Development 
Program 

1984 90 2 

Канада Heritage 2001 нет данных нет данных 
Канада Tri-Gen  93 нет данных 
Исландия Stofnfiskur 1995 400 нет данных 

Шотландия 
Landcatch Natural

Selection 
1996 200 6 

Ирландия Marine Harvest 1998 нет данных нет данных 

Чили 
Landcatch Natural

Selection 
1998 160 6 

Чили AquaChile 1997 200 4 
Чили Camanchaca 2005 180 1 

Атлантический 
лосось 

Австралия Saltas-SCIRO 2004 144 4 
Норвегия AquaGen 1971 300 5 
Норвегия SalmoBreed 2000 150 8 
Финляндия MTT 1992 190 2 

Радужная 
форель 

Чили AquaChile 2000 120 3 

Чавыча Канада Marine Harvest ⁄ 
Creative Salmon 

нет данных нет данных нет данных 

Исландия 

Правительство 
Исландии и 

университетский
колледж Холар 

1992 150–170 2 Арктический 
голец 

Канада Waters Arctic 
Charr Limited 

1986 нет данных 3 

сания этих работ сейчас, как правило, не публи-
куют. В литературе есть только некоторые сведе-
ния о норвежской программе по селекции радуж-
ной форели; сообщается, в частности, что эта
программа началась с гибридизации нескольких
пород (Gjedrem, 2000). Есть сведения о селекции
радужной форели на устойчивость к вертежу
(Fausch, 2007). Имеются также неполные данные
о финской национальной программе по селекции,
которая началась в 1980 году (Kause et al., 2003;
Каукоранта, 2010), и программе по селекции, про-
водимой в Закарпатье (Мрук, 2008). Известно, что
в Японии и Китае есть линии радужной форели
белой окраски (Wada, 1998; You et al., 2006), в
Грузии – линия золотой окраски (Graham, 2002).
В Японии велись работы по выведению линии
радужной форели, лишенной пятен (Ishii et al.,
1980).

Интенсивно ведется селекционная работа с
радужной форелью и в России. Так, в результате
гибридизации радужной форели со стальноголо-
вым лососем и последующей селекции (в первую
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Ðèñ. 14. Îòå÷åñòâåííûå ëèíèè ðàäóæíîé ôîðåëè ñâåòëîé îêðàñêè, âûâåäåííûå ïóòåì êëàññè÷åñêîé ñåëåêöèè.
À – ôîðåëü, ðàçâîäèìàÿ íà áàçå ÇÀÎ “Ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûé ïëåìåííîé çàâîä «Ôîðåëåâûé»” (ã.  Êèñëîâîäñê);
Á – ôîðåëü ïîðîäû «Àäëåðñêàÿ ÿíòàðíàÿ» (ÔÃÓÏ «Ïëåìåííîé ôîðåëåâîä÷åñêèé çàâîä ”Àäëåð“»).

î÷åðåäü, íà ðàííåå ñîçðåâàíèå) íà áàçå ðûáîâîä-
íîãî õîçÿéñòâà «Àäëåð» (íûíå ÔÃÓÏ «Ïëåìåí-
íîé ôîðåëåâîä÷åñêèé çàâîä “Àäëåð”») áûëà ïî-
ëó÷åíà îòå÷åñòâåííàÿ ïîðîäà ôîðåëè «Àäëåð»,
êîòîðàÿ â 1997 ãîäó áûëà óòâåðæäåíà â êà÷åñòâå
ñåëåêöèîííîãî äîñòèæåíèÿ (Íèêàíäðîâ è äð.,
2002).

Åùå îäíîé ïîðîäîé, ïîëó÷åííîé â Ðîññèè ïó-
òåì ãèáðèäèçàöèè ðûá ðàçíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ñ
ïîñëåäóþùåé ñåëåêöèåé, ñòàëà ïîðîäà “Ðîôîð”,
âûâåäåííàÿ íà áàçå ÔÃÓÏ «ÔÑÃÖÐ». Ýòà ïîðî-
äà áûëà óòâåðæäåíà â êà÷åñòâå ñåëåêöèîííîãî
äîñòèæåíèÿ â 1999 ãîäó (Ïîðîäû … , 2006).

Ïðîèñõîæäåíèå ðûá ñ ×åãåìñêîãî ðûáîâîäíî-
ãî çàâîäà, ïîñëóæèâøèõ îñíîâîé äëÿ âûâåäåíèÿ
îòå÷åñòâåííîé ïîðîäû «Àäëåðñêàÿ ÿíòàðíàÿ», êî-
òîðàÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ, â ïåðâóþ î÷åðåäü, ñâåò-
ëîé îêðàñêîé ðûá (Ðèñ. 14), ïðîñëåäèòü íå óäà-

ëîñü. Îäíàêî, êàê ïîêàçûâàþò íàøè ïðåäâàðè-
òåëüíûå äàííûå, ïîëó÷åííûå ñ ïðèìåíåíèåì ìî-
ëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ìåòîäîâ, ñðåäè ïðåäêîâ
ýòîé ïîðîäû íå áûëî çîëîòîé ôîðåëè (P. m.
aguabonita). Ïðè âûâåäåíèè ýòîé ïîðîäû íà áàçå
ÔÃÓÏ «Ïëåìåííîé ôîðåëåâîä÷åñêèé çàâîä “Àä-
ëåð”» ñåëåêöèþ âåëè, â ïåðâóþ î÷åðåäü, ñ öåëüþ
çàêðåïëåíèÿ ôåíîâ îêðàñêè, ñîîòâåòñòâóþùèõ
öâåòîâîé ãàììå ïðèðîäíîãî ÿíòàðÿ. Ýòîò òèï îê-
ðàñêè îêàçàëñÿ êîäîìèíàíòíûì. Ïîðîäà “Àäëåð-
ñêàÿ ÿíòàðíàÿ” áûëà çàðåãèñòðèðîâàíà â êà÷åñòâå
ñåëåêöèîííîãî äîñòèæåíèÿ â 2003 ãîäó (Øèíäà-
âèíà è äð., 2005).

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íà áàçå ÔÃÓÏ ÏÔÇ «Àä-
ëåð» âåäóòñÿ ðàáîòû ïî âûâåäåíèþ ëèíèè ñòàëü-
íîãîëîâîãî ëîñîñÿ ñ ïîçäíèì íåðåñòîì (ìàðò-àï-
ðåëü) è ëèíèè ôîðåëè êàìëîîïñ ñ ðàííèì íåðåñ-
òîì (Ïîðîäû ..., 2006). Ñåëåêöèîííàÿ ðàáîòà ñ
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Àâñòðàëèéñêàÿ ïðîãðàììà ñåëåêöèè àòëàíòè-
÷åñêîãî ëîñîñÿ èìååò öåëüþ óñêîðåíèå ðîñòà ðûá,
ïîâûøåíèå óñòîé÷èâîñòè ê çàáîëåâàíèÿì, ñíè-
æåíèå ÷èñëà ðàíî ñîçðåâàþùèõ ðûá, ñòàáèëèçà-
öèþ öâåòà è æèðíîñòè ìÿñà. Â õîäå ïðîãðàììû
àêòèâíî èñïîëüçóþòñÿ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñ-
êèå ìàðêåðû, õîòÿ äåòàëè ýòèõ ðàáîò íå ñîîáùà-
þòñÿ (Elliott, Kube, 2009).

Âî Ôðàíöèè îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðîãðàììà
PROSPER, îñíîâàííàÿ íà ìàññîâîé ñåëåêöèè
êóìæè, ñ öåëüþ ïîëó÷åíèÿ ëèíèè äëÿ òîâàðíîãî
âûðàùèâàíèÿ. Èñõîäíàÿ ïîïóëÿöèÿ îòëè÷àëàñü
õîðîøèì òåìïîì ðîñòà è âûñîêîé ãåíåòè÷åñêîé
ãåòåðîãåííîñòüþ. Áëàãîäàðÿ ýòîìó, çà ÷åòûðå ïî-
êîëåíèÿ ñåëåêöèè óäàëîñü óâåëè÷èòü äëèíó ðûá
â ãîäîâàëîì âîçðàñòå íà 24.6 %, à ìàññó íà 86 %
(Chevassus et al., 2004).

2.2.3. Îòäàëåííàÿ ãèáðèäèçàöèÿ
Ïîïûòêè ïîëó÷èòü ìåæâèäîâûõ è ìåæðîäî-

âûõ ãèáðèäîâ áëàãîðîäíûõ ëîñîñåé ïðåäïðèíè-
ìàëèñü íåîäíîêðàòíî. Ïðè ýòîì ýêñïåðèìåíòàòî-
ðàìè äâèãàëî êàê ëþáîïûòñòâî, òàê è íàäåæäà
ïîëó÷èòü áûñòðîðàñòóùèõ îñîáåé – ÿâëåíèå ãå-
òåðîçèñà íåîäíîêðàòíî îòìå÷àëîñü ïðè ãèáðèäè-
çàöèè ðûá ðàçëè÷íûõ âèäîâ (Àíäðèÿøåâà, 1971).

Îäíàêî ïîòîìêè îò ñêðåùèâàíèé ðàçíûõ âè-
äîâ Salmo è Parasalmo ÷àñòî íå âûæèâàëè, à åñëè
è âûæèâàëè, òî, êàê ïðàâèëî, íå ïðîÿâëÿëè òåõ
êà÷åñòâ, êîòîðûå îêàçàëèñü áû ïîëåçíûìè äëÿ ðû-
áîâîäñòâà. Ââèäó òîãî, ÷òî ðÿä âèäîâ ëîñîñåé
îáèòàåò ñèìïàòðè÷íî, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî
âñå óñïåøíûå ãèáðèäíûå êîìáèíàöèè óæå ðåà-
ëèçîâàëèñü â õîäå åñòåñòâåííîé ýâîëþöèè ëîñî-
ñåâûõ è äàëè íà÷àëî ñàìîñòîÿòåëüíûì âèäàì (ñì.
ãëàâó I).

Æèçíåñïîñîáíûõ ãèáðèäîâ, èìåþùèõ íåêîòî-
ðîå õîçÿéñòâåííîå çíà÷åíèå, íå òàê ìíîãî. Íàè-
áîëåå èçâåñòíûå ñðåäè íèõ – ãèáðèäû âèäîâ ðîäà
Parasalmo – ðàäóæíîé ôîðåëè è ëîñîñÿ Êëàðêà,
êîòîðûå, êàê îòìå÷åíî â ïðåäûäóùåé ãëàâå, âñòðå-
÷àþòñÿ è â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ. Ýêñïåðèìåíòû
ïîêàçûâàþò, ÷òî âûæèâàåìîñòü òàêèõ ãèáðèäîâ
äî âûêëåâà âûøå ïî ñðàâíåíèþ ñ ëîñîñåì Êëàð-
êà, îäíàêî â ïåðâûå íåäåëè æèçíè ëè÷èíîê èõ
ñìåðòíîñòü ðåçêî óâåëè÷èâàåòñÿ, à ðàñòóò îíè
õóæå, ÷åì ìîëîäü ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ (Leary et
al., 1995). Êðîìå òîãî, îêàçàëîñü, ÷òî ãèáðèäû
ìåíåå ñèììåòðè÷íû – óðîâåíü ðàçëè÷èé â çíà÷å-
íèÿõ ìåðèñòè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ìåæäó ïðàâîé è
ëåâîé ñòîðîíàìè òåëà ó íèõ çíà÷èìî âûøå, ÷åì ó
ïðåäñòàâèòåëåé ÷èñòûõ âèäîâ, à ýòî ñâèäåòåëü-
ñòâóåò î íàðóøåíèè ñòàáèëüíîñòè ðàçâèòèÿ (Leary
et al., 1985). Â òî æå âðåìÿ, âçðîñëûå ãèáðèäû â
ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ ðàñòóò áûñòðåå ëîñîñÿ Êëàð-
êà (Rohrer, Thorgaard, 1986). Êàê óæå óïîìèíà-
ëîñü, â íàñòîÿùåå âðåìÿ ãèáðèäîâ ýòèõ äâóõ âè-
äîâ èñïîëüçóþò â ÑØÀ äëÿ ñïîðòèâíîãî ðûáî-
ëîâñòâà.

ðàäóæíîé ôîðåëüþ íà áàçå ÇÀÎ “Ñåëüñêîõîçÿé-
ñòâåííûé ïëåìåííîé çàâîä «Ôîðåëåâûé»” (ã. Êèñ-
ëîâîäñê) è ÔÃÓÏ «ÔÑÃÖÐ» íàïðàâëåíà íà ïî-
ëó÷åíèå ëèíèé ðàäóæíîé ôîðåëè, îêðàøåííîé â
çîëîòèñòî-æåëòûå òîíà (Ðèñ. 14) (Àðñåíþê, Íî-
âîæåíèí, 2001; Íèêàíäðîâ è äð., 2014).

Áîëüøîé íåäîñòàòîê îòå÷åñòâåííîãî ôîðåëå-
âîäñòâà – îòñóòñòâèå ðåãèîíàëüíûõ ïèòîìíèêîâ,
êîòîðûå ïîçâîëÿëè áû ñíàáæàòü òîâàðíûå õîçÿé-
ñòâà ïîñàäî÷íûì ìàòåðèàëîì, ïîäáèðàòü ïîðîäû
ôîðåëè, ïîäõîäÿùèå äëÿ êàæäîãî êîíêðåòíîãî
ðåãèîíà, ââîäèòü â êóëüòóðó ìåñòíûå öåííûå ôîð-
ìû ëîñîñåâûõ ðûá (Íèêàíäðîâ, 1995; Ðûæêîâ è
äð., 2007; Âîðîáüåâà, Ïåñòðèêîâà, 2011). Ìåæäó
òåì, ïîäîáíûå õîçÿéñòâà ñîâåðøåííî íåîáõîäè-
ìû äëÿ íîðìàëüíîé ïîñòàíîâêè ïëåìåííîãî äåëà
(Êàòàñîíîâ, Ãîìåëüñêèé, 1991).

Â ïîñëåäíèå ãîäû óñëîâèÿ âûðàùèâàíèÿ ôî-
ðåëè â ïëåìåííûõ è òîâàðíûõ õîçÿéñòâàõ âñå
áîëüøå ðàçëè÷àþòñÿ. Îêàçàëîñü, ÷òî ýêîíîìè÷åñ-
êè íàèáîëåå âûãîäíûì ÿâëÿåòñÿ òîâàðíîå âûðà-
ùèâàíèå ôîðåëè â ñàäêàõ, óñòàíàâëèâàåìûõ â
åñòåñòâåííûõ âîäîåìàõ, îñîáåííî â ìîðå, â ñî-
ëåíîé âîäå. Òàêèì îáðàçîì, ñåëåêöèþ íåîáõîäè-
ìî âåñòè íà àäàïòàöèþ èìåííî ê óñëîâèÿì òî-
âàðíûõ õîçÿéñòâ, à äëÿ ýòîãî íåîáõîäèìà îáðàò-
íàÿ ñâÿçü. Íåêîòîðûå õîçÿéñòâà äîëæíû èãðàòü
ïðè ýòîì ðîëü êîíòðîëüíûõ ñòàíöèé, òî åñòü âåñ-
òè ïîñòîÿííóþ îöåíêó ïðîäóêòèâíîñòè, óñëîâèé
ñîäåðæàíèÿ è óñòîé÷èâîñòè ê áîëåçíÿì ðàçíûõ
ëèíèé, ïðåäëàãàåìûõ ïëåìåííûìè õîçÿéñòâàìè,
êàê ýòî äåëàåòñÿ â Íîðâåãèè (Gjedrem, 1992).

Åùå îäèí íåäîñòàòîê ðîññèéñêîãî ëîñîñåâîä-
ñòâà ìû âèäèì â òîì, ÷òî â íàøåé ñòðàíå, ê ñîæà-
ëåíèþ, íå âåäåòñÿ ñåëåêöèÿ ëîñîñåé ðîäà Salmo,
è ïîðîä ýòèõ ðûá ïîêà íå âûâåäåíî. Ìåæäó òåì,
èìåþùèåñÿ ìàòî÷íûå ñòàäà àòëàíòè÷åñêîãî ëî-
ñîñÿ âïîëíå ìîãóò ñòàòü îñíîâîé äëÿ òàêèõ ðà-
áîò. Çàäà÷à ïðåäñòàâëÿåòñÿ îñîáåííî àêòóàëüíîé
â ñâÿçè ñ òåì, ÷òî çà ðóáåæîì òàêèå ðàáîòû âå-
äóòñÿ î÷åíü èíòåíñèâíî.

Øèðîêîìàñøòàáíàÿ ïðîãðàììà ïî ðàçâåäåíèþ
àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ áûëà íà÷àòà â Íîðâåãèè
åùå â 1971 ãîäó. Äëÿ åå ðåàëèçàöèè áûëè îòëîâ-
ëåíû ðûáû èç 40 íîðâåæñêèõ ïîïóëÿöèé. Ñêðå-
ùèâàíèÿ ìåæäó ïðîèçâîäèòåëÿìè ðàçëè÷íîãî
ïðîèñõîæäåíèÿ äàëè áîãàòûé ìàòåðèàë äëÿ èí-
òåíñèâíîé ñåëåêöèè íà óâåëè÷åíèå òåìïà ðîñòà,
çàìåäëåíèå ïîëîâîãî ñîçðåâàíèÿ, óñòîé÷èâîñòü
ê çàáîëåâàíèÿì, öâåò ìÿñà è ñîäåðæàíèå â íåì
æèðà (Gjedrem et al., 1991; Gjoen, Bentsen, 1997;
Gjedrem, Refstie, 2005).

Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ òàêæå íåêîòîðûå ñâå-
äåíèÿ î ïðîãðàììå ñåëåêöèè àòëàíòè÷åñêîãî ëî-
ñîñÿ, ïðîâîäèìîé â Êàíàäå. Åå öåëü – ïîëó÷èòü
ðûá ñ îïòèìàëüíûì ñî÷åòàíèåì áûñòðîãî ðîñòà,
õîðîøèìè òåõíîëîãè÷åñêèìè êà÷åñòâàìè è íèç-
êîé ÷àñòîòîé ðàííåãî ïîëîâîãî ñîçðåâàíèÿ
(Quinton et al., 2005).
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Есть сведения о том, что в конце XIX века ло-
сося Кларка привозили в Германию и гибридизо-
вали с радужной форелью (Schäperclaus, 1961),
поэтому не исключено что, выражаясь образно,
кровь лосося Кларка течет и в жилах представи-
телей некоторых современных пород радужной
форели.

Что касается гибридов атлантического лосося
и кумжи, то их выживаемость сильно варьирует.
Однако нет сомнений, что эти гибриды уступают
атлантическому лососю по всем хозяйственным
показателям, если не считать отдельных сообще-
ний о повышенной устойчивости таких гибридов
к экстремальным условиям среды. Гибриды кум-
жи и эндемичных видов рода Salmo обычно жиз-
неспособны, но их хозяйственные качества не
изучены (обзор: Makhrov, 2008).

Межродовые гибриды Salmo и Parasalmo, за
исключением спонтанных триплоидов (см. раз-
делы 1.3.1 и 3.2.1.1.), гибнут на ранних стадиях
развития (Haack, 1893; Phillipps, 1926; Buss,
Wright, 1956; Lieder, 1956; Podubsky, 1956; Sequin,
1957; Hitzeroth et al., 1968; Suzuki, Fukuda, 1971;
Refstie, Gjedrem, 1975; Димчева-Грозданова, Бел-
чева, 1976/1977; Blanc, Chevassus, 1979, 1982;
Chourrout, 1982; Chevassus et al., 1983; Scheerer,
Thorgaard, 1983; Dobosz, Goryczko, 1988; Quillet
et al., 1988a; Gray et al., 1993; Babiak et al., 2002;
Артамонова и др., 2007; Akhan et al., 2011), полу-
чить жизнеспособных гибридов этих родов уда-
ется только с помощью индуцированной трипло-
идии (см. подраздел 2.4.2).

Выживаемость гибридов лососей рода
Oncorhynchus с радужной форелью невысока, а
их гибриды с кумжей оказываются стерильными,
хотя и выживают в значительных количествах.
Стерильны также гибриды кумжи с представите-
лями рода Salvelinus, но потомство от скрещива-
ния самок кумжи и самцов Salvelinus fontinalis,
которое называют тигровой форелью, иногда все-
таки используют в аквакультуре. Этих рыб ценят
за необычную окраску (обзор: Chevassus, 1979).

Методы генетической идентификации межви-
довых гибридов благородных лососей рассмот-
рены в разделе 3.2.1.1.

2.2.4. Отбор и инбридинг

В сельскохозяйственной практике инбридинг
справедливо считается одним из самых негатив-
ных факторов. Он часто приводит к снижению
продуктивности растений и животных, ведет к вы-
рождению пород. Основная причина этих явле-
ний заключается в том, что близкородственные
скрещивания часто переводят поврежденные
гены в гомозиготное состояние, вызывая уродства
или гибель их носителей.

Целый ряд негативных последствий инбри-
динга отмечен и у радужной форели: повышен-
ная смертность развивающейся икры, личинок и

мальков, снижение темпа роста молоди и взрос-
лых рыб (Pante et al., 2001; обзор: Gjedrem, 1992).
Однако, инбридинг, дополненный отбором, ока-
зывается очень эффективным методом выведения
новых пород. Примером может служить получе-
ние отечественной породы радужной форели «Ро-
сталь» на базе ФГУП «ФСГЦР».

Исходным материалом для выведения породы
был стальноголовый лосось, завезенный из Фин-
ляндии. При создании породы использовали ме-
тод семейной селекции, а основными признака-
ми, по которым вели селекцию, были скорость
роста и плодовитость производителей. Кроме того,
при отборе лучших семей учитывали выживае-
мость и темп роста потомства на ранних этапах
онтогенеза (Терентьева, 1995). Всего на начальном
этапе работ было отобрано восемь пар произво-
дителей, отличающихся хорошим темпом роста и
плодовитостью. Однако в результате основателя-
ми породы стало потомство только одной пары
производителей, которое имело наилучшие пока-
затели по выживаемости и темпу роста. Порода
«Росталь» была утверждена в качестве селекци-
онного достижения в 2002 году (Породы … , 2006).

Судя по невысокому уровню генетического
разнообразия (см. подраздел 3.2.2.2), достаточно
тесный инбридинг имел место и при создании
знаменитой форели Дональдсона. Сам создатель
породы упоминает, что оставлял на племя только
один процент икры каждое поколение. Многие
годы он отбирал крупных, сильных, рано созре-
вающих производителей, нерестящихся в нужный
сезон и дающих большое количество икры с вы-
соким процентом выклева. Выклюнувшиеся
мальки тоже подвергались отбору по целому ряду
признаков (Donaldson, Olson, 1955; Donaldson,
1970). В настоящее время форель Дональдсона
выращивают во многих странах мира; в 1982 году
ее завезли в СССР (Титарев, 1988). В России эта
порода, разводимая и адаптированная к местным
условиям ФГУП «Племенной форелеводческий
завод “Адлер”» занесена в Государственный ре-
естр селекционных достижений.

2.2.5. Искусственный мутагенез

Ненаправленный искусственный мутагенез
используют в биологических опытах с целью
повысить генетическое разнообразие в экспери-
ментальной группе особей. И хотя многие мута-
ции, происходящие под воздействием радиации
или химических веществ, оказываются летальны-
ми, исследователи неоднократно получали таким
способом особей, наделенных необычными свой-
ствами, которые они были способны передавать
по наследству.

Это направление в селекции лососевых рыб
так и не вышло из стадии эксперимента, и поэто-
му трудно сказать, будет ли оно иметь практи-
ческое значение. Скорее всего, приоритетными
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íèÿ ñâåæåé ñïåðìîé ñîñòàâèë 79,8%, à êðèîêîí-
ñåðâèðîâàííîé – òîëüêî 62,4% (Lahnsteiner, 2000).
Ïîñëå êðèîêîíñåðâàöèè ñïåðìû ðàäóæíîé ôîðå-
ëè áûëè îòìå÷åíû ñëó÷àè ïîâðåæäåíèÿ ÿäåð
ñïåðìàòîçîèäîâ, îäíàêî ýòî îáñòîÿòåëüñòâî íå
âëèÿëî íà âûæèâàåìîñòü è êà÷åñòâî ïîòîìñòâà
(Labbe et al., 2001) – âèäèìî ïîòîìó, ÷òî ïîâðåæ-
äåííûå ñïåðìàòîçîèäû ïðîñòî íå ó÷àñòâîâàëè â
îïëîäîòâîðåíèè.

Åùå â îäíîé ðàáîòå, ãäå äâàæäû îöåíèâàëè
êà÷åñòâî êðèîêîíñåðâèðîâàííîé ñïåðìû ðàäóæ-
íîé ôîðåëè, ñîîáùàåòñÿ, ÷òî âûõîä æèâûõ ýìá-
ðèîíîâ íà ñòàäèè ãëàçêà ïðè èñïîëüçîâàíèè êðè-
îêîíñåðâèðîâàííîé ñïåðìû ñîñòàâèë òîëüêî
67,9% ïðîòèâ 96,1% â êîíòðîëå â îäèí ãîä è 59,1%
ïðîòèâ 88,2% â êîíòðîëå â äðóãîé. Êðîìå òîãî, â
îäíîé èç ïîâòîðíîñòåé êîíòðîëüíûå ëè÷èíêè
áûëè êðóïíåå îïûòíûõ. Ýòà ðàçíèöà ñîõðàíÿëàñü
ïðè ñîâìåñòíîì âûðàùèâàíèè îïûòíîé è êîíò-
ðîëüíîé ìîëîäè íà îãðàíè÷åííûõ ðàöèîíàõ, íî
ïðè ðàçäåëüíîì âûðàùèâàíèè ðàçëè÷èé ìåæäó
ïàðòèÿìè ïî ðàçìåðó, ìàññå è âûæèâàåìîñòè íå
áûëî (Hayes et al., 2005). Êàêèõ ëèáî íàðóøåíèé
ðàçâèòèÿ ó îñîáåé ðàäóæíîé ôîðåëè, ïîëó÷åííûõ
â ðåçóëüòàòå îïëîäîòâîðåíèÿ èêðû ðàçìîðîæåí-
íîé ñïåðìîé, íå âûÿâëåíî (Young et al., 2009).

Â Ðîññèè ðàáîòû ïî êðèîêîíñåðâàöèè ñïåð-
ìû àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ íà÷àòû Þ.Ï. Çåëèíñ-
êèì ñ ñîàâò. (1990). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðîáû
ñïåðìû ìíîãèõ âèäîâ ðûá, â òîì ÷èñëå êóìæè,
àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ èç íåñêîëüêèõ ïîïóëÿöèé,
ðàçíûõ ïîðîä ðàäóæíîé ôîðåëè, à òàêæå ïðîáû
ñïåðìû ïàëèè è êåòû õðàíÿòñÿ â êîëëåêöèè ÂÍÈ-
ÈÏÐÕ (Ïðîíèíà è äð., 2010). Ðàáîòû ïî êðèîêîí-
ñåðâàöèè ñïåðìû êóìæè è ðàäóæíîé ôîðåëè âå-
äóòñÿ íà Óêðàèíå (Ôèëèïïîâ è äð., 2009, 2015).

îêàæóòñÿ âñå-òàêè íå ñëó÷àéíûå, à öåëåíàïðàâ-
ëåííûå èçìåíåíèÿ ãåíîôîíäà ðûá, òî åñòü ìåòî-
äû ïîëó÷åíèÿ ãåíåòè÷åñêè ìîäèôèöèðîâàííûõ
îðãàíèçìîâ (ÃÌÎ).

Òåì íå ìåíåå, íåîáõîäèìî óïîìÿíóòü, ÷òî â
ÑÑÑÐ ïðîâîäèëè îïûòû ïî îáðàáîòêå ñïåðìû
ðàäóæíîé ôîðåëè õèìè÷åñêèìè ìóòàãåíàìè
(×åðôàñ, Öîé, 1984; Áèðþêîâ, 1993). Ïðîñëåäèâ
ðàçâèòèå èêðû, îïëîäîòâîðåííîé ýòîé ñïåðìîé,
èññëåäîâàòåëè, êàê è îæèäàëîñü, çàðåãèñòðèðî-
âàëè âûñîêóþ ãèáåëü ýìáðèîíîâ, íà÷èíàÿ ñî ñòà-
äèè ãàñòðóëÿöèè. Ñðåäè âûêëþíóâøèõñÿ ëè÷è-
íîê (÷èñëî êîòîðûõ âàðüèðîâàëî â ðàçíûõ ýêñïå-
ðèìåíòàõ îò 0 äî 50% îòíîñèòåëüíî îïëîäîòâî-
ðåííîé èêðû) áûëà ïîâûøåíà äîëÿ îñîáåé ñ ìîð-
ôîëîãè÷åñêèìè àíîìàëèÿìè.

Â òî æå âðåìÿ, ó âûæèâøèõ ñåãîëåòîê áûëà
îòìå÷åíà áîëåå âûñîêàÿ èçìåí÷èâîñòü ïî ìîðôî-
ëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì, ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðî-

ëåì, – â òîì ÷èñëå ïî õîçÿéñòâåííî-âàæíûì ïðè-
çíàêàì. Ðûá, ïîëó÷åííûõ â ýòîì ýêñïåðèìåíòå,
ïðåäïîëàãàëîñü èñïîëüçîâàòü êàê èñõîäíûé ìà-
òåðèàë â ñåëåêöèîííîé ïðîãðàììå, îñóùåñòâëÿ-
åìîé íà áàçå Òóðãåíñêîãî ôîðåëåâîãî õîçÿéñòâà
â Êàçàõñòàíå (Áèðþêîâ, 1993), îäíàêî ñâåäåíèé î
òîì, ïîëó÷èëà ëè ýòà ïðîãðàììà äàëüíåéøåå ðàç-
âèòèå, â ëèòåðàòóðå íå èìååòñÿ.

Ðàáîòû ïî èñêóññòâåííîìó ìóòàãåíåçó çíàìå-
íóþò ñîáîé íàìåòèâøèéñÿ ïåðåõîä îò òðàäèöè-
îííîé ñåëåêöèè ê ñîâðåìåííûì áèîèíæåíåðíûì
ìåòîäàì, êîòîðûå âñå àêòèâíåå ïðîíèêàþò â ïðàê-
òèêó ñåëüñêîãî õîçÿéñòâà. Â äàëüíåéøåì èçëîæå-
íèè áóäåò ïîêàçàíî, êàê ñîâåðøåíñòâîâàëèñü ìå-
òîäû âîçäåéñòâèÿ íà ãåíîì ëîñîñåâûõ, ðàçâèâà-
ëèñü êëåòî÷íàÿ, õðîìîñîìíàÿ, à çàòåì è ãåíåòè-
÷åñêàÿ èíæåíåðèÿ, öåëüþ êîòîðûõ, êàê è â êëàñ-
ñè÷åñêîé ñåëåêöèè, îñòàåòñÿ ïîëó÷åíèå âûñîêî-
ïðîäóêòèâíûõ ïîðîä ðûá.

2.3. Êëåòî÷íûå òåõíîëîãèè

2.3.1. Êðèîêîíñåðâàöèÿ êëåòîê
Ìåòîäû êðèîêîíñåðâàöèè, òî åñòü ñîõðàíåíèÿ

æèâûõ îðãàíèçìîâ è îòäåëüíûõ êëåòîê ïðè íèç-
êèõ òåìïåðàòóðàõ (îáû÷íî â æèäêîì àçîòå), èí-
òåíñèâíî ïðàêòèêóþò óæå íå îäíî äåñÿòèëåòèå.
Îíè íàøëè øèðîêîå ïðèìåíåíèå â æèâîòíîâîä-
ñòâå, à â íàñòîÿùåå âðåìÿ èñïîëüçóþòñÿ, â òîì
÷èñëå, è ïðè ðàáîòå ñ ðûáàìè. Õîðîøî ðàçðàáî-
òàíû ìåòîäèêè êðèîêîíñåðâàöèè ñïåðìû ðûá,
ñðåäè êîòîðûõ ïðåäñòàâëåíû è ëîñîñåâûå – àò-
ëàíòè÷åñêèé ëîñîñü, êóìæà, ðàäóæíàÿ ôîðåëü.
Îïûòû ñî ñïåðìîé êàðïà ïîêàçàëè, ÷òî åå õðàíå-
íèå â òå÷åíèå ñåìè ëåò íå ïðèâîäèò ê ñíèæåíèþ
êà÷åñòâà ñïåðìû (Öâåòêîâà, 1998; Lahnsteiner,
2000, è ññûëêè â ýòîé ðàáîòå).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî, ïîñêîëüêó äëÿ êðèî-
êîíñåðâàöèè ïðèìåíÿþò íåñêîëüêî ðàçëè÷íûõ
ìåòîäîâ è óñëîâèÿ ïðîâåäåíèÿ îïûòîâ ñèëüíî ðàç-
íÿòñÿ, ðåçóëüòàòû ýêñïåðèìåíòîâ ðàçëè÷àþòñÿ
ïîðîé äîñòàòî÷íî ñèëüíî äàæå äëÿ ðûá îäíîãî
âèäà. Òàê, â ðàííåì ýêñïåðèìåíòå íà ðàäóæíîé
ôîðåëè ïðè èñïîëüçîâàíèè êðèîêîíñåðâèðîâàí-
íîé ñïåðìû áûëî îòìå÷åíî ñíèæåíèå ïðîöåíòà
àêòèâíûõ ñïåðìèåâ ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì
(10–40% ïðîòèâ 38–60%). Ñîîòâåòñòâåííî, ñíè-
çèëèñü òàêæå ïðîöåíò îïëîäîòâîðåííîé èêðû
(12–25% ïðîòèâ 50-80%) è äîëÿ âûêëþíóâøèõ-
ñÿ ëè÷èíîê (8–16% ïðîòèâ 15–40%) (Öâåòêîâà,
1998).

Â äðóãîì îïûòå ïîäâèæíîñòü ñïåðìàòîçîèäîâ
ðàäóæíîé ôîðåëè ïîñëå êðèîêîíñåðâàöèè ñíèæà-
ëàñü íå òàê çíà÷èòåëüíî, ïîýòîìó ïðè âûñîêîé
êîíöåíòðàöèè ñïåðìû ïðîöåíò îïëîäîòâîðåíèÿ
çíà÷èìî íå ðàçëè÷àëñÿ. Îäíàêî â ñëó÷àå, êîãäà
êîíöåíòðàöèÿ ñïåðìàòîçîèäîâ áûëà íèçêîé (îêî-
ëî 1,5–2x106 íà èêðèíêó), ïðîöåíò îïëîäîòâîðå-
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Â Íîðâåãèè ñîçäàí áàíê ñïåðìû àòëàíòè÷åñ-
êîãî ëîñîñÿ, ãäå ñîäåðæàòñÿ ïðîáû, âçÿòûå îò 6500
îñîáåé èç 169 ïîïóëÿöèé (O’Reilly, Doyle, 2007).
Ïðîáû ñïåðìû àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ è êóìæè
õðàíÿòñÿ òàêæå â ãåíåòè÷åñêèõ áàíêàõ Èñëàíäèè
(Isaksson, 1998) è Ôèíëÿíäèè (Piironen, Heinimaa,
1998).

Êðèîêîíñåðâèðîâàííàÿ ñïåðìà ìîæåò íàéòè
ïðèìåíåíèå â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà íà ðûáîâîäíûõ
çàâîäàõ, ïîääåðæèâàþùèõ åñòåñòâåííûå ïîïóëÿ-
öèè ëîñîñåâûõ ðûá, íàáëþäàåòñÿ íåäîñòàòîê ñàì-
öîâ. Åå òàêæå ìîæíî èñïîëüçîâàòü äëÿ ïîëó÷å-
íèÿ ãèáðèäîâ ìåæäó ôîðìàìè, çíà÷èòåëüíî ðàç-
ëè÷àþùèìèñÿ ñðîêàìè íåðåñòà èëè îáèòàþùè-
ìè (ñîäåðæàùèìèñÿ) â ãåîãðàôè÷åñêè óäàëåííûõ
òî÷êàõ, à â ïåðñïåêòèâå – ïðè âîññòàíîâëåíèè èñ-
÷åçíóâøèõ ïîïóëÿöèé è âèäîâ. Íèæå ìû ðàññìîò-
ðèì ïðèåìû àíäðîãåíåçà, êîòîðûé ìîæåò ïîìî÷ü
âîññòàíîâèòü èñ÷åçíóâøèå ôîðìû ðûá ñ èñïîëü-
çîâàíèåì ñïåðìû, ñîõðàíåííîé â êðèîáàíêàõ.

Îäíîâðåìåííî, â ïîñëåäíèå ãîäû áûñòðî ðàç-
âèâàþòñÿ è äðóãèå òåõíîëîãèè êðèîêîíñåðâàöèè,
êîòîðûå ìîãóò îêàçàòüñÿ áîëåå ïåðñïåêòèâíûìè
äëÿ öåëåé ñîõðàíåíèÿ è ïîñëåäóþùåãî âîññòà-
íîâëåíèÿ ãåíîôîíäà ðåäêèõ âèäîâ è ïîïóëÿöèé.
Â ÷àñòíîñòè, ðàçðàáàòûâàþòñÿ ìåòîäèêè êðèîêîí-
ñåðâàöèè ýìáðèîíîâ ðûá (Àíàíüåâ, Ìàíîõèíà,
2013).

Êðîìå òîãî, ïðîâåäåíû óñïåøíûå ýêñïåðèìåí-
òû ïî çàìîðàæèâàíèþ îòäåëüíûõ áëàñòîìåðîâ –
êëåòîê, âçÿòûõ èç ðàçâèâàþùèõñÿ èêðèíîê ðàäóæ-
íîé ôîðåëè, íàõîäÿùèõñÿ íà ñòàäèè áëàñòóëû
(Nilsson, Cloud, 1993), à òàêæå ïî êðèîêîíñåðâà-
öèè ïåðâè÷íûõ ïîëîâûõ êëåòîê (Kobayashi et al.,
2007). È ïîñêîëüêó íàðÿäó ñ òåõíîëîãèÿìè çàìî-
ðàæèâàíèÿ–ðàçìîðàæèâàíèÿ êëåòîê áåç óòðàòû
èìè ñïîñîáíîñòè ê ïîñëåäóþùåìó íîðìàëüíîìó
ôóíêöèîíèðîâàíèþ ðàçðàáàòûâàþòñÿ ìåòîäèêè
âîññòàíîâëåíèÿ öåëûõ îðãàíèçìîâ èç îòäåëüíûõ
êëåòîê, ýòî îòêðûâàåò íîâûå ïåðñïåêòèâû ñîõðà-
íåíèÿ ãåíîôîíäîâ ðåäêèõ è èñ÷åçàþùèõ âèäîâ
æèâîòíûõ.

2.3.2. Õèìåðíûå îðãàíèçìû
Ñîâðåìåííûå áèîòåõíîëîãèè ïîçâîëÿþò

âêëþ÷àòü â ñîñòàâ îðãàíèçìîâ êëåòêè, ïîëó÷åí-

íûå îò äðóãèõ îáúåêòîâ. Òàê ïîÿâëÿþòñÿ æèçíå-
ñïîñîáíûå õèìåðíûå îðãàíèçìû (õèìåðû), ñîñòî-
ÿùèå èç ãåíåòè÷åñêè ðàçíîðîäíûõ êëåòîê. Ïåð-
âàÿ èñêóññòâåííàÿ õèìåðà ðàñòåíèé ïîëó÷åíà åùå
â 1644 ãîäó (Êðåíêå, 1947), à ïåðâàÿ ðàáîòà, ïî-
ñâÿùåííàÿ õèìåðàì æèâîòíûõ (òðèòîíîâ) ïîÿâè-
ëàñü â 1938 ãîäó (Ìàê-Ëàðåí, 1979). Õèìåðû ðûá
ïîëó÷åíû îòíîñèòåëüíî íåäàâíî, çàòî èì ñðàçó
æå íàøëîñü ïðàêòè÷åñêîå ïðèìåíåíèå.

Äåëî â òîì, ÷òî â êà÷åñòâå îñíîâû äëÿ ñîçäà-
íèÿ õèìåð ìîæíî èñïîëüçîâàòü ñòåðèëüíûõ îñî-
áåé (êîòîðûõ ëåãêî ïîëó÷èòü öåëåíàïðàâëåííî,
íàïðèìåð, ïóòåì òðèïëîèäèè, ñì. ðàçäåë 2.4.2),
è òîãäà ïîëîâûå êëåòêè (ãàìåòû) õèìåðíîãî
îðãàíèçìà áóäóò ïðîèñõîäèòü òîëüêî îò ïåðåñà-
æåííûõ êëåòîê äîíîðà. Òàêèì îáðàçîì, ãàìåòû,
ïðîäóöèðóåìûå õèìåðîé, áóäóò àáñîëþòíî èäåí-
òè÷íû òåì, êîòîðûå ïðîèçâîäèë áû îðãàíèçì-
äîíîð.

Òàê, îòäåëüíûå áëàñòîìåðû ðàäóæíîé ôîðå-
ëè óäàëîñü âñòðîèòü â òðèïëîèäíûå áëàñòóëû
ýòîãî âèäà (Nilsson, Cloud, 1992). Îäíàêî òàêîé
ñïîñîá ïîëó÷åíèÿ õèìåð òåõíè÷åñêè ñëîæåí è íå
ìîæåò áûòü âçÿò çà îñíîâó ïðè íåîáõîäèìîñòè
ìàññîâîãî ïîëó÷åíèÿ õèìåðíûõ îðãàíèçìîâ. Ïî-
ýòîìó â ïîñëåäíèå ãîäû èíòåíñèâíî ðàçðàáàòû-
âàåòñÿ äðóãîé ñïîñîá ñîçäàíèÿ õèìåðíûõ ëîñî-
ñåâûõ ðûá – ïåðåñàäêà ïåðâè÷íûõ ïîëîâûõ êëå-
òîê â áðþøíóþ ïîëîñòü ñòåðèëüíûõ ðûá (ññûë-
êè ñì.: Okutsu et al., 2008). Ýòà òåõíîëîãèÿ ïîçâî-
ëÿåò ïîëíîñòüþ ðåøèòü ïðîáëåìó âîññòàíîâëå-
íèÿ öåëûõ îðãàíèçìîâ èç îòäåëüíûõ êëåòîê, â òîì
÷èñëå, ñîõðàíåííûõ ìåòîäàìè êðèîêîíñåðâàöèè.

ßïîíñêèå ó÷åíûå, ðàçðàáîòàâøèå è ïðèìåíèâ-
øèå ýòó òåõíîëîãèþ, äîáèëèñü ïîðàçèòåëüíûõ
óñïåõîâ. Â ýêñïåðèìåíòå îíè äåëàëè èíúåêöèþ
ñïåðìàòîãîíèåâ ðàäóæíîé ôîðåëè â áðþøíóþ
ïîëîñòü ñòåðèëüíûõ îñîáåé ñèìû. Â ðåçóëüòàòå
ó ÷àñòè îïûòíûõ ðûá ðàçâèëèñü ãîíàäû, ïðè÷åì
íåêîòîðûå èç íèõ ñòàëè ñàìêàìè, à äðóãèå – ñàì-
öàìè. Ýòè ðûáû ñîçðåëè è ïðîäóöèðîâàëè ïîë-
íîöåííóþ èêðó èëè ñïåðìó. Ïîòîìñòâî, ïîëó÷åí-
íîå îò õèìåð ñóððîãàòíîãî ìàòî÷íîãî ñòàäà, ïðåä-
ñòàâëÿëî ñîáîé íîðìàëüíûõ ëè÷èíîê ðàäóæíîé
ôîðåëè, êàêèå áû òî íè áûëî ïðèçíàêè ñèìû ó
íèõ îòñóòñòâîâàëè (Okutsu et al., 2008).

2.4. Õðîìîñîìíàÿ èíæåíåðèÿ

Â òàáëèöå 2 äàíà êðàòêàÿ õàðàêòåðèñòèêà ìå-
òîäîâ, êîòîðûå ìîæíî îáúåäèíèòü ïîä îáùèì
íàçâàíèåì “õðîìîñîìíàÿ èíæåíåðèÿ”. Âîîáùå
ãîâîðÿ, ýòî íå ïîëíûé ïåðå÷åíü âîçìîæíûõ âîç-
äåéñòâèé íà ãåíîì, êîòîðûå ñïîñîáíû èçìåíèòü
åãî õðîìîñîìíûé íàáîð, îäíàêî äðóãèå ïðèåìû
â ëîñîñåâîäñòâå íå èñïîëüçóþòñÿ è â öåëîì ïðè-
ìåíÿþòñÿ, êàê ïðàâèëî, äëÿ èññëåäîâàòåëüñêèõ,
íî íå äëÿ ïðàêòè÷åñêèõ öåëåé (Nichols, 2009).

2.4.1. Èñêóññòâåííàÿ òåòðàïëîèäèÿ
Êàê áûëî óïîìÿíóòî â ãëàâå 1, ëîñîñåâûå

ðûáû, äîñòèãàþùèå, êàê ïðàâèëî, âåñüìà âíóøè-
òåëüíûõ ðàçìåðîâ, ïðîøëè â ñâîåé ýâîëþöèè ýòàï
óäâîåíèÿ ãåíîìà (òåòðàïëîèäèçàöèè), à âîò èõ
íûíå æèâóùèå ðîäñòâåííèêè (êîðþøêîâûå), êî-
òîðûå ýòàï òåòðàïëîèäèçàöèè ãåíîìà íå ïðîõî-
äèëè – îòíîñèòåëüíî íåâåëèêè. Òåòðàïëîèäíûå
ðàñòåíèÿ òàêæå îòëè÷àþòñÿ ñîëèäíûìè ðàçìåðà-
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ми, поэтому у исследователей были основания по-
лагать, что именно тетраплоидизация генома,
имевшая место в эволюции лососевых, обусло-
вила высокий темп роста этих рыб. Отсюда был
сделан вывод, что искусственная полиплоидия
может способствовать еще большему его уско-
рению, а значит достижению лососями товарной
массы в кратчайшие сроки. Идея получения ис-
кусственных полиплоидов выглядела очень пер-
спективной, и уже полвека назад были начаты
первые опыты по получению полиплоидной ра-
дужной форели (Leider, 1964).

Тетраплоидный организм можно получить из
диплоидной зиготы (оплодотворенной яйцеклет-
ки), если подавить первое деление митоза (таб-
лица 2, Рис. 15). При этом после удвоения числа
хромосом вместо двух диплоидных клеток обра-
зуется одна тетраплоидная, которая и дает нача-
ло тетраплоидному организму, если последую-
щие деления происходят нормально. Для подав-
ления первого митотического деления использу-
ются шоковые воздействия – высокое давление
или термический (тепловой) шок (для холодолю-
бивых лососевых последнее оказывается весьма
эффективным). В первых экспериментах опло-
дотворенные икринки иногда обрабатывали ци-
тохалазином Б, но в настоящее время этот метод
не используют.

Были получены тетраплоидные радужная фо-
рель (Refstie et al., 1977; Myers, Hershberger, 1986;
Ma et al., 1987; Foisil, Chourrout, 1992; Diter et al.,
1993; Hörstgen-Schwark, 1993; Zhang et al., 2005;
Hershberger, Hostuttler, 2005, 2007; обзоры: Го-
мельский, Грунина, 1988; Thorgaard, 1992), атлан-
тический лосось (Refstie et al., 1977) и кумжа

Таблица 2. Краткая характеристика основных методов хромосомной инженерии рыб, основанных на
изменении плоидности генома

Название 
процесса 

Воздействие на 
неоплодотворенную 

яйцеклетку 

Воздействие на 
сперматозоид 

Воздействие на 
оплодотворенную 
(активированную) 

яйцеклетку 

Искусственная 
тетраплоидия нет нет 

подавление первого 
митотического 

деления 
Искусственная 
триплоидия нет нет подавление второго 

деления мейоза 

нет 
подавление первого 
митотического 

деления 

Искусственный 
андрогенез инактивация ядра 

используется сперма 
тетраплоидных рыб 
или сперматозоиды 
соединяют при 

помощи химических 
реагентов 

нет 

Искусственный 
гиногенез нет разрушение генома 

подавление второго 
деления мейоза или 

первого 
митотического 

деления 

(Myers et al., 1995). Однако, вопреки ожиданиям,
темп роста тетраплоидов, которых особенно тща-
тельно изучили на примере радужной форели,
оказался низким. Выживаемость тетраплоидов
также оказалась низкой, однако часть рыб все-
таки выживала и созревала, хотя созревание тет-
раплоидных самок часто задерживалось, а фер-
тильность тетраплоидных самцов оказалась по-
ниженной (Benfey, 2009a). Впрочем, для тетрап-
лоидных самцов радужной форели была показа-
на высокая наследуемость фертильности, поэто-
му оказался возможен отбор на повышение фер-
тильности таких самцов (Blanc et al., 1993), – ведь
при скрещивании тетраплоидов между собой от
них удавалось получать тетраплоидное потомство
(Chourrout, Nakayama, 1987).

Таким образом, в ходе экспериментов было
показано, что получение и поддержание тетрап-
лоидных линий лососей в принципе возможно,
но их хозяйственные качества весьма сомнитель-
ны. Тем не менее, применение этим рыбам на-
шлось – их используют для получения триплои-
дов (которые оказались в хозяйственном отноше-
нии вполне перспективными), скрещивая с дип-
лоидными особями (Chourrout et al., 1986;
Chourrout, Nakayama, 1987; Quillet et al., 1988b;
Myers, Hershberger, 1991; Рис. 15). И хотя было
показано, что процент оплодотворения обычных
икринок спермой тетраплоидных самцов невы-
сок (в среднем около 40 %) – видимо, из-за ано-
мально большого размера диплоидных сперма-
тозоидов (обзор: Гомельский, Грунина, 1988) –
этот метод позволяет получить, пожалуй, наилуч-
ший процент выхода триплоидов, если делать
оценку по выклюнувшимся личинкам.
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Ðèñ. 15. Ñïîñîáû âîçäåéñòâèÿ íà ïîëîâûå êëåòêè ëîñîñåâûõ ðûá ñ öåëüþ èçìåíåíèÿ ïëîèäíîñòè ãåíîìà ó
ïîòîìêîâ èëè èçìåíåíèÿ õàðàêòåðà íàñëåäîâàíèÿ ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà.
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Thorgaard, 1983) äëÿ òðåõ îñîáåé ðàäóæíîé ôî-
ðåëè: âûæèâàåìîñòü ëè÷èíîê, ïîëó÷åííûõ îò
ýòèõ ñàìîê, ñîñòàâèëà äëÿ íèõ 16,1, 52,3 è 96,8%
ïðè îäíîì è òîì æå ðåæèìå òåðìîøîêà.

Ýòè ðåçóëüòàòû ìîæíî îáúÿñíèòü òîëüêî ðàç-
íîêà÷åñòâåííîñòüþ ñàìèõ ñàìîê è ïðîäóöèðóå-
ìîé èìè èêðû: â òî âðåìÿ êàê äëÿ îäíèõ èêðèíîê
ðåæèì òåðìîøîêà ìîæåò îêàçàòüñÿ íåäîñòàòî÷-
íî æåñòêèì äëÿ ðàçðóøåíèÿ âåðåòåíà äåëåíèÿ,
äðóãèå èêðèíêè óæå íå âûäåðæèâàþò íàãðåâàíèÿ
è ïîãèáàþò. Òàê, íà ïðèìåðå ÷åðíîìîðñêîé êóì-
æè (âñå îñîáè ïðèíàäëåæàëè ê îäíîìó ìàòî÷íî-
ìó ñòàäó) ìû íàáëþäàëè âûñîêóþ óñòîé÷èâîñòü
ê òåïëîâîìó øîêó ìåëêîé èêðû æåëòî-çåëåíîãî
öâåòà, â òî âðåìÿ êàê êðóïíàÿ îðàíæåâàÿ èêðà îêà-
çàëàñü íàèìåíåå óñòîé÷èâîé ê òåïëîâîìó âîçäåé-
ñòâèþ. Èêðà æåëòîãî öâåòà èìåëà ïðîìåæóòî÷-
íûå ïîêàçàòåëè óñòîé÷èâîñòè. Â ðàáîòå
(Stevenson, 1991) áûëî îòìå÷åíî, ÷òî ìåëêèå èê-
ðèíêè ðàäóæíîé ôîðåëè ïðè òåðìîøîêå ïîãèáà-
þò ÷àùå, ÷åì êðóïíûå.

Èç äàííûõ, ïðèâåäåííûõ â òàáëèöå 3, õîðîøî
âèäíî, ÷òî ýìáðèîíû, ôîðìèðóþùèåñÿ èç èêðè-
íîê, ïîäâåðãíóòûõ òåïëîâîìó øîêó, âûæèâàþò
çàìåòíî õóæå òåõ, êîòîðûå íå ïîäâåðãàëèñü ýêñò-
ðåìàëüíûì âîçäåéñòâèÿì.

Àíàëèçèðóÿ äàííûå, ïðåäñòàâëåííûå â òàáëè-
öå 3, ìîæíî ñäåëàòü è ðÿä âûâîäîâ, èìåþùèõ
íåïîñðåäñòâåííîå îòíîøåíèå ê ðûáîâîäíîé ïðàê-
òèêå. Òàê, ïðè ïîëó÷åíèè òðèïëîèäîâ ñ èñïîëü-
çîâàíèåì òåðìîøîêà ñëåäóåò èìåòü â âèäó, ÷òî
îòõîäû èêðû çäåñü îêàçûâàþòñÿ çíà÷èòåëüíî
áîëüøå, ÷åì â êîíòðîëå, è âûõîä ëè÷èíîê îáû÷-
íî íå ïðåâûøàåò 70-80% îò òîãî, êîòîðûé ìîæíî
áûëî áû îæèäàòü â îòñóòñòâèè ýêñòðåìàëüíûõ
âîçäåéñòâèé íà èêðó.

Ñóäÿ ïî ãðàôèêó, ïðåäñòàâëåííîìó â ðàáîòå
(Chourrout, 1986a), ïðè òåðìîøîêå ñ òåìïåðàòó-
ðîé 26îÑ, êîòîðûé ïðîâîäèëè ÷åðåç 25 ìèíóò ïîñ-
ëå îïëîäîòâîðåíèÿ è äëèòåëüíîñòü êîòîðîãî ñî-
ñòàâëÿëà 15 èëè 20 ìèíóò, âûæèâàåìîñòü ýìáðè-
îíîâ äî ñòàäèè âûêëåâà îêàçûâàëàñü ðåêîðäíîé
è ñîñòàâëÿëà îêîëî 80°%. Àíàëèç äâóõ âûáîðîê
îáúåìîì ïî 15 îñîáåé èç ýòèõ ïàðòèé ïîêàçàë,
÷òî îò 86 äî 93% ðûá â íèõ ÿâëÿþòñÿ òðèïëîèäà-
ìè.

Ïðè ïîëó÷åíèè òðèïëîèäîâ ñ ïðèìåíåíèåì
òåïëîâîãî øîêà íàáëþäàåòñÿ è åùå îäíà çàêîíî-
ìåðíîñòü, êîòîðàÿ, ïðàâäà, îêàçûâàåòñÿ ñìàçàí-
íîé èç-çà ðàçíîêà÷åñòâåííîñòè ñàìîê: ÷åì âûøå
òåìïåðàòóðà òåïëîâîãî øîêà è áîëüøå âðåìÿ òåï-
ëîâîãî âîçäåéñòâèÿ, òåì íèæå âûæèâàåìîñòü
èêðû, íî âûøå äîëÿ òðèïëîèäîâ (Thorgaard et al.,
1981; ñì. òàêæå òàáëèöó 3). Áîëåå æåñòêèå ðåæè-
ìû òåïëîâîãî øîêà ïðèâîäÿò ê áîëåå âûñîêèì
îòõîäàì, íî ïðè ýòîì ïðîöåíò òðèïëîèäîâ â òà-
êèõ ïàðòèÿõ îêàçûâàåòñÿ ìàêñèìàëüíûì è ïîðîé
äîñòèãàåò âåëè÷èíû áëèçêîé ê 100 %.

Â ðåçóëüòàòå ñïåöèàëüíûõ ýêñïåðèìåíòîâ
áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî äîëÿ òðèïëîèäîâ ïðè îäè-

Íåëüçÿ, îäíàêî, íå îòìåòèòü è íåäîñòàòêè äàí-
íîãî ìåòîäà ïîëó÷åíèÿ òðèïëîèäîâ. Äåëî â òîì,
÷òî íà ïðàêòèêå ïðè ñêðåùèâàíèè òåòðàïëîèäîâ
è äèïëîèäîâ ðàäóæíîé ôîðåëè â ïîòîìñòâå, íà-
ðÿäó ñ òðèïëîèäàìè, ìîãóò ïîÿâëÿòüñÿ òàêæå ãàï-
ëîèäû, äèïëîèäû è ìîçàèêè, ÷òî ñâÿçàíî, â òîì
÷èñëå è ñ òåì, ÷òî ïðåäïîëàãàåìûå òåòðàïëîèäû
ìîãóò áûòü â äåéñòâèòåëüíîñòè äèïëîèäíî-òåò-
ðàïëîèäíûìè ìîçàèêàìè (Benfey, 2009a).

2.4.2. Èñêóññòâåííàÿ òðèïëîèäèÿ
Ïîëó÷åíèå òðèïëîèäîâ. Òðèïëîèäû – îðãàíèç-

ìû, êàðèîòèï êîòîðûõ ïðåäñòàâëåí òðåìÿ ãàïëî-
èäíûìè ãåíîìàìè. Òðèïëîèäû, â îòëè÷èå îò òåò-
ðàïëîèäîâ, êàê îêàçàëîñü, îáëàäàþò ðÿäîì õîçÿé-
ñòâåííî-öåííûõ êà÷åñòâ (î ÷åì íèæå áóäåò ñêà-
çàíî áîëåå ïîäðîáíî), ïîýòîìó ìåòîäàì èõ ïîëó-
÷åíèÿ ïîñâÿùåíà äîâîëüíî îáøèðíàÿ ëèòåðàòó-
ðà.

Êðîìå óïîìÿíóòîãî âûøå ñïîñîáà, ïðè êîòî-
ðîì òðèïëîèäîâ ïîëó÷àþò ñêðåùèâàíèåì äèïëî-
èäíîãî è òåòðàïëîèäíîãî ïðîèçâîäèòåëåé, äëÿ èõ
ïîëó÷åíèÿ èñïîëüçóþò è øîêîâûå âîçäåéñòâèÿ,
àíàëîãè÷íûå òåì, êîòîðûå ïðèìåíÿþò äëÿ ïîëó-
÷åíèÿ òåòðàïëîèäîâ. Ðàçíèöà ñîñòîèò â òîì, ÷òî
òàêîå âîçäåéñòâèå îñóùåñòâëÿþò óæå âñêîðå ïîñ-
ëå îïëîäîòâîðåíèÿ, ïîñêîëüêó â ýòîì ñëó÷àå ïî-
äàâëÿþò íå ïåðâîå ìèòîòè÷åñêîå äåëåíèå çèãî-
òû, êîòîðîå ó ëîñîñåâûõ ïðîèñõîäèò ÷åðåç 5 ÷à-
ñîâ 20 ìèíóò – 5 ÷àñîâ 30 ìèíóò ïîñëå îïëîäîò-
âîðåíèÿ (îáçîðû: Ãîìåëüñêèé, Ãðóíèíà, 1988;
Benfey, 2009a), à âòîðîå äåëåíèå ìåéîçà, êîòîðîå
íà÷èíàåòñÿ â ðåçóëüòàòå àêòèâàöèè ÿéöà ïîñëå
ïðîíèêíîâåíèÿ ñïåðìàòîçîèäà è âîäû (Ìóðçà,
Õðèñòîôîðîâ, 1991).

Ìåéîç, êàê èçâåñòíî, ïðîöåññ, âåäóùèé ê ôîð-
ìèðîâàíèþ ãàïëîèäíûõ ïîëîâûõ êëåòîê, êîòîðûå
îáðàçóþòñÿ èç äèïëîèäíûõ. Â îòëè÷èå îò âûñ-
øèõ ïîçâîíî÷íûõ, ó ðûá âòîðîå (ýêâàöèîííîå)
äåëåíèå ìåéîçà â íîðìå çàâåðøàåòñÿ óæå âíå
îðãàíèçìà ñàìêè (×åðôàñ, Öîé, 1984). Øîêîâîå
âîçäåéñòâèå â òîò ìîìåíò, êîãäà ÿäðî ñïåðìàòî-
çîèäà åùå îáîñîáëåíî, à õðîìîñîìû ÿäðà êëåòêè
íå óñïåëè ðàçîéòèñü, ïðèâîäèò ê ðàçðóøåíèþ âå-
ðåòåíà äåëåíèÿ, è ÿäðî èêðèíêè îñòàåòñÿ äèïëî-
èäíûì. Ïîñëå åãî ñëèÿíèÿ ñ ÿäðîì ãàïëîèäíîãî
ñïåðìàòîçîèäà èêðèíêà ñòàíîâèòñÿ òðèïëîèäíîé,
è èç íåå ðàçâèâàåòñÿ òðèïëîèäíûé îðãàíèçì (òàá-
ëèöà 2, Ðèñ. 15).

Äëÿ ïîëó÷åíèÿ òðèïëîèäîâ ðàäóæíîé ôîðåëè
îáû÷íî èñïîëüçóþò òåïëîâîé øîê (îáçîð: Ãîìåëü-
ñêèé, Ãðóíèíà, 1988). Ðåçóëüòàòû ðàáîò, â êîòî-
ðûõ èìåþòñÿ äàííûå î ðåæèìàõ òåðìîøîêà, äîëå
òðèïëîèäîâ â ïîòîìñòâå è âûæèâàåìîñòè ðûá â
îïûòå è êîíòðîëå, ïðèâåäåíû â òàáëèöå 3.

Çäåñü, ïðåæäå âñåãî, îáðàùàþò íà ñåáÿ âíè-
ìàíèå î÷åíü áîëüøèå ðàçëè÷èÿ â ïîêàçàòåëÿõ
ìåæäó îòäåëüíûìè ñàìêàìè. Òàê, â íà÷àëå òàá-
ëèöû ïðåäñòàâëåíû äàííûå èç ðàáîòû (Scheerer,
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Таблица 3. Режимы термошока и основные результаты экспериментальных работ по получению триплоидов
радужной форели

Число 
самок 

Режим 
термошока* 

% 
триплоидов 

(число 
изученных 

рыб) 

Выживаемость, % 
(в скобках - контроль). 
В - до выклева, 
П - до перехода на плав, 
К - до начала 
кормления 

Литературный 
источник 

1 10-10 (28) 60 (10) К 16,1 (89.2) Scheerer, Thorgaard, 1983
1 10-10 (28) 100 (10) К 96,8 (94,1) то же 
1 10-10 (28) 0 (10) К 52,3 (69,6) то же 
? 10-10 (29) 96,0 (25) К 48 (84) Thorgaard, 1986 
3 10-10 (29) 100 (15) П 23,7 (40,6) Gray et al., 1993 
? 40-10 (27 или 

28) 
74 (24) В 30 (59) Lincoln, Scott, 1983 

? 40-10 (24) 30 (10) К 74,6 (60,8-73,0) Solar et al., 1984 
? 40-10 (26) 46 П 69 (74) Lincoln, Bye, 1984 
? 40-10 (26) 90 (21) К 30,0 (60,8-73,0) Solar et al., 1984 
? 40-10 (27) 87 П 70 (74) Lincoln, Bye, 1984 
? 40-10 (28) 93 П 59 (74) Lincoln, Bye, 1984 
? 40-10 (28,3) 87,5 (24) В 34,2 (85,1) Förster et al., 1986 
? 40-10 (29) 94 П 48 (74) Lincoln, Bye, 1984 
? 40-10 (30) 91 П 4 (74) Lincoln, Bye, 1984 
? 40-10 (30) 0 К 0 (60,8-73,0) Solar et al., 1984 
4 25-20 (26) 100 (80) К 63 (67) Chourrout, Quillet, 1982 
5 25-20 (26) 100 (20) К 22,0 (55,2) Chevassus et al., 1983 
? 25-25 (26) 93,7 (16) В 54,3 (85,1) Förster et al., 1986 
? 25-25 (27,2) 98,3 (60) В 65,2 (94,0) Myers, Hershberger, 

1991 
? 1-10 (24) 18 (11) К 34,4 (60,8-73,0) Solar et al., 1984 
? 1-10 (26) 83 (24) К 38,1 (60,8-73,0) Solar et al., 1984 
? 1-10 (28) 83 (24) К 24,5 (60,8-73,0) Solar et al., 1984 
? 1-10 (30) 67 (9) К 41,6 (60,8-73,0) Solar et al., 1984 
12 25-20 (26,5) 95 (20) В 51.33 (83.66) 

П 31.93 (77.46) 
Akhan et al., 2011 

- - 100 B 67.8 (100), П 61.4 (100) Deng et al., 1992 
4 1-10 (24) 0.0 В 83.0 (94.4), К 79.4 

(88.3) 
Solar, Donaldson, 1985 

4 1-10 (26) 22.5 В 80.0 (94.4), К 67.7 
(88.3) 

Solar, Donaldson, 1985 

4 1-10 (28) 86.1 В 50.5 (94.4), К 40.9 
(88.3) 

Solar, Donaldson, 1985 

4 1-10 (30) 100.0 В 24.3 (94.4), К 17.9 
(88.3) 

Solar, Donaldson, 1985 

4 1-1 (35) 0.0 В 86.9 (94.4), К 82.4 
(88.3) 

Solar, Donaldson, 1985 

* промежуток времени после оплодотворения (в минутах) и длительность термошока (в минутах). В скобках –
температура (градусы Цельсия).

наковом режиме термошока различается у раз-
ных пород радужной форели (Guo et al., 1990).
Термошок более эффективен при получении
триплоидов осенненерестующих пород по срав-
нению с зимненерестующими (Lincoln, Scott,
1983). Выход триплоидов зависит от семьи и от
породы и у других видов рыб (Fraser et al., 2012).

Кроме того, на выход триплоидов заметно вли-
яет разница между температурой, при которой
происходит забор икры (фоновая температура
воды) и температурой, при которой проводят теп-
ловой шок (Diaz et al., 1993). В цитируемой рабо-

те отмечено также увеличение доли триплоидов
в партиях перезревшей икры, то есть партиях,
взятых через шесть-десять дней после созрева-
ния самок; однако, параллельно увеличению доли
триплоидов, в этих экспериментах наблюдалось
снижение выживаемости икры.

Таким образом, получение триплоидов с по-
мощью термошока, наряду с преимуществами
(возможность проведения процедуры без специ-
ального оборудования), имеет ряд ограничений.
Поэтому по мере развития индустрии получения
триплоидных лососей, наряду с тепловым шоком,

вылупления,
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Тепловое воздействие применяют и при полу-
чении триплоидов кумжи (Scheerer, Thorgaard,
1983; Arai, Wilkins, 1987; Crozier, Moffett, 1989b;
Quillet et al., 1991; Carter et al., 1994; Moffett,
Crozier, 1995; Рухкян, Григорян, 1998; Bonnet et
al., 1999; Borghesan et al., 2006; Dorafshan et al.,
2008; Kalbassi et al., 2009). Триплоидов этого вида
получают и с помощью повышенного давления
(Lincoln, 1996; Solomon, 2003).
Использование триплоидов. Изобилие методов

получения триплоидов обусловлено тем, что, как
уже упоминалось, такие рыбы нашли широкое
применение в форелеводстве. Так, во Франции
производится 10 000 тонн триплоидной радуж-
ной форели, представленной рыбами массой 3-4
килограмма (Haffray et al., 2004). Триплоиды со-
ставляют от 5 до 30% радужной форели, выра-
щиваемой в разных районах Великобритании
(Fausch, 2007). Триплоидную форель производят
в Канаде (Bridger et al., 2001), на Тасмании
(Jungalwalla, 1991), в США, Японии, Корее, Ира-
не, Турции, Польше и Чили; в Европе общий
объем этой продукции составляет 15 000 тонн.
Триплоидную кумжу выращивают во Франции и
Великобритании (Solomon, 2003; Piferrer et al.,
2009). Триплоидный атлантический лосось стал
обычным объектом выращивания в Австралии
(Lijalad, Powell, 2009).

Успешные опыты по получению триплоидов
радужной форели с помощью термошока прово-
дили и в СССР (Черненко, 1985; Дума, Гарин,
1991; Gorshkow, Gorshkova, 1992). В настоящее
время эту технологию адаптировали к условиям
ФГУП “Племенной форелеводческий завод «Ад-
лер»”, где были получены и выращены в произ-
водственных масштабах первые партии трипло-
идов. Однако добиться выхода триплоидов, близ-
кого к 100% здесь еще только предстоит.

Расчеты французских специалистов показы-
вают, что относительная продуктивность трипло-
идов (с учетом выживаемости и скорости роста),
оказывается выше, чем у диплоидов, начиная с
третьего года жизни. В частности, на четвертом
году жизни (в возрасте 3+) продуктивность са-
мок-триплоидов составляет 137% от продуктив-
ности самок-диплоидов (Quillet et al., 1988a). В
литературе приводятся данные о том, что в воз-
расте 78 месяцев масса триплоидов составляла в
среднем 5,9 кг, а диплоидов – только 4,2 кг
(Poontawee et al., 2007). В другом эксперименте в
возрасте 59 месяцев масса триплоидных самок в
среднем была 6.6 кг – что примерно на 2 кг боль-
ше, чем у диплоидных самок (Kobayashi, 1992).
Кроме того, триплоидных рыб отличает хорошее
качество мяса (Lincoln, Bye, 1984; Poontawee et
al., 2007).

Хорошие рыбоводные качества старшевозра-
стных триплоидов объясняются тем, что гонады
у самок-триплоидов, как правило, не развивают-
ся, и все энергоресурсы расходуются организмом

все чаще используют метод гидростатического
давления. По предварительным данным (Guoxi-
ong et al., 1989; Haffray et al., 2007), при примене-
нии этого метода отходы икры в процессе инку-
бации и доля уродливых особей в потомстве ока-
зываются меньше.

Суть метода заключается в том, что оплодот-
воренную икру помещают в герметичную ем-
кость, и спустя время, необходимое для форми-
рования веретена второго деления мейоза (10–25
мин.), создают в этой емкости давление, превы-
шающее атмосферное. Такие параметры как дав-
ление и время его воздействия на икру подбира-
ют экспериментально. Однако эти параметры
авторы работ сообщают не во всех случаях, по-
скольку режимы получения триплоидов в круп-
ных хозяйствах – поставщиках триплоидной
икры – являются коммерческой тайной.

Тем не менее, получение триплоидов радуж-
ной форели в результате воздействия гидроста-
тического давления на оплодотворенную икру, в
том числе в комбинации с гемиоксидом азота –
N

2
O, описано в ряде работ (обзор: Гомельский,

Грунина, 1988). Гемиоксид азота, как и другие
анестетики, одно время пытались использовать
в опытах по триплоидии, поскольку было извес-
тно, что эти вещества способны разрушать внут-
риклеточные структуры.

В последнее время гидростатическое давле-
ние (без анестетиков) все чаще используют при
промышленном получении триплоидов радужной
форели. Это позволяет получать в эксперимен-
тальных партиях только стерильных рыб (Гомель-
ский, Грунина, 1988), которых можно выпускать
в естественные водоемы без опасения, что они
будут гибридизовать с особями из природных
популяций.

Кроме того, следует упомянуть, что были еди-
ничные эксперименты по получению триплоидов
из икры, которую длительно хранили в целоми-
ческой жидкости (аналог перезревания икры в по-
лости тела самок) (Ueda, 1996). Триплоиды по-
являлись в опытах, где сперму (с целью получе-
ния диспермии) или оплодотворенную икру ин-
кубировали в среде с высоким pH и высоким со-
держанием ионов кальция (Ueda et al., 1988), а
также в партиях икры, которые помещали в ра-
створ поваренной соли сразу после оплодотво-
рения (Miller et al., 1994). Однако все эти методы
практиковали только отдельные исследовательс-
кие группы, и они не получили дальнейшего раз-
вития.

Для получения триплоидов атлантического
лосося, как и при работе с радужной форелью,
используют повышенное давление и тепловой
шок; в некоторых экспериментах повышенное
давление сочетали с действием анестетиков. По-
пытка использовать холодовой шок с целью по-
лучения триплоидов не удалась (обзор: Гомельс-
кий, Грунина, 1988).
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только на увеличение размеров тела. Известны
лишь единичные случаи продуцирования зрелых
ооцитов триплоидными самками рыб (Benfey,
1999).

Гонады у триплоидных самцов обычно фор-
мируются, но очень часто они имеют аномалии
развития. Иногда эти самцы продуцируют под-
вижные сперматозоиды, однако потомство таких
рыб нежизнеспособно: ведь в ходе гаметогенеза
триплоидный геном должен разделяться на две
части, что исключает образование нормальных
гаплоидных сперматозоидов (обзоры: Гомельс-
кий, Грунина, 1988; Benfey, 1999).

Экспериментальные выпуски триплоидной
радужной форели в водоемы на территории
США, где практикуется спортивное рыболовство,
полностью себя оправдали, и стали в ряде шта-
тов обычной практикой (Kozfkay et al., 2006). При
выпуске равных количеств диплоидных и трип-
лоидных рыб длиной более 25 см в реки штата
Айдахо доля вылова триплоидов и диплоидов
была примерно одинаковой (Dillon et al., 2000).
Выпуски в два водохранилища этого штата ока-
зались еще более эффективными – соотношение
триплоидов к диплоидам в уловах составляло
1,4:1 и 1,9:1 (Teuscher et al., 2003; Kozfkay et al.,
2006). Надо отметить, что в обзоре (Fraser et al.,
2012) приводятся и факты меньшей выживаемо-
сти триплоидов, чем диплоидов, в естественных
водоемах (см. ниже). Есть и данные о равной
выжимаемости этих групп (Wagner et al., 2006).

В Канаде, в водохранилище Diefenbaker, была
выловлена триплоидная рыба массой 19,67 кг,
которая оказалась самой крупной пресноводной
радужной форелью в мире. Таким образом, трип-
лоиды оказываются прекрасными объектами для
спортивной рыбалки (Махров, 2011).

Успехи при использовании триплоидов в ка-
честве объектов спортивного рыболовства объяс-
няются тем, что такие рыбы, как правило, сте-
рильны и не могут натурализоваться в водоемах,
куда их выпускают. В то же время, они не гибнут
из-за неподходящих условий для нереста, могут
пребывать в водоемах длительно, и продолжают
постоянно расти. Таким образом, численность
рыб легко регулировать в зависимости от нагруз-
ки на экосистему в разные годы или сезоны, от
количества рыболовов и т.д..

К соленой воде триплоиды радужной форели
адаптируются не хуже диплоидов (Taylor et al.,
2007). Интересно, что попавшие в море трипло-
иды атлантического лосося значительно реже,
чем диплоиды, заходят в реки (Cotter et al., 2000),
и поэтому бежавшие из садков триплоидные
рыбы существенно меньше влияют на пресновод-
ные экосистемы – в частности, не заносят в них
патогены.

Однако, несмотря на несомненные достоин-
ства, у триплоидов имеется и ряд недостатков
(помимо отмеченной выше относительно высо-

кой гибели на эмбриональной стадии развития).
Хотя в большинстве работ не отмечено различий
в выживаемости диплоидных и триплоидных ра-
дужных форелей в первое лето жизни (Дума, Га-
рин, 1991), в первые 106 дней после выклева
(Happe et al., 1988), в возрасте 50 дней – 20 меся-
цев (Quillet et al., 1988a) и 6–22 недели (Blanc et
al., 2005), в одной из работ (Blanc, Maunas, 2005)
сообщается, что в возрасте 141–569 дней после
выклева выживаемость триплоидов составляла
80,9%, а диплоидов – 93,9%. Более того, для кум-
жи выживаемость триплоидных самцов от вык-
лева до возраста 2+ составила только 45,2% от
контроля, а самок вообще 36,1% (Lincoln, 1996).

Вылов рыболовами триплоидной радужной
форели (самок), выпущенной в возрасте 0+ в во-
доемы Аляски, был на 39% ниже, чем диплоид-
ной радужной форели (Brock et al., 1994). Реже,
чем диплоидная, вылавливалась триплоидная
форель, выпущенная в возрасте 8 месяцев в пру-
ды Южной Дакоты (Simon et al., 1993). Выжива-
емость триплоидной кумжи, выпущенной в воз-
расте 0+ в природные водоемы Северной Ирлан-
дии, составила до возраста 2+ только 39,3% от-
носительно диплоидов (Lincoln, 1996). Эти фак-
ты согласуются с данными о более низкой выжи-
ваемости триплоидов в начальный период жиз-
ни, которые были получены в экспериментах при
содержании рыб в искусственных условиях.

К тому же до того момента, когда у диплои-
дов начинается половое созревание, триплоиды
радужной форели растут несколько медленнее,
чем их диплоидные ровесники: в возрасте 106
дней после выклева разница в массе по данным
Happe et al. (1988) составляла 9%, а в возрасте 20
месяцев по данным других авторов достигала
13% (Quillet et al., 1988a). В другом исследова-
нии (Oliva-Teles, Kaushik. 1990) различие в мас-
се сеголетков между диплоидами и триплоида-
ми было незначимо, но двухлетние диплоиды
были все-таки несколько крупнее триплоидов
(434,6 и 409,6 гр, соответственно). В ранней ра-
боте (Solar et al., 1984) и вовсе сообщалось, что
через 40 недель после выклева масса триплои-
дов составляла 60% от массы диплоидов, а через
48 недель после выклева – 38%. По данным оте-
чественных исследователей, к концу первого лета
жизни масса триплоидов радужной форели со-
ставляла в среднем 5,2 г, а диплоидов – 7,0 г, то
есть различия между ними достигали 26% (Дума,
Гарин, 1991).

Согласно экспериментальным данным, трип-
лоиды радужной форели начинают догонять дип-
лоидов по массе только спустя два года. Во вся-
ком случае, в работах, где изучали двухлетних
самцов и трехлетних самок (Benfey et al., 1989) и
рыб в возрасте 75 недель (Müller-Belecke et al.,
2006), разницы в скорости роста диплоидов и
триплоидов уже не наблюдали.
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íîñòü ê óõóäøåíèþ óñëîâèé âûðàùèâàíèÿ, ÷åì
äëÿ äèïëîèäîâ; ïðè ñîâìåñòíîì âûðàùèâàíèè
äèïëîèäû ìîãóò ðàñòè õóæå òðèïëîèäîâ.

Î ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ìåòîäàõ èäåíòè-
ôèêàöèè ïîëèïëîèäîâ áóäåò ðàññêàçàíî â ðàçäå-
ëå 3.2.2.1.

Òðèïëîèäíûå ìåæâèäîâûå ãèáðèäû. Ýòè ðûáû
çàñëóæèâàþò îñîáîãî âíèìàíèÿ. Õîòÿ íåêîòîðûå
âèäû ëîñîñåâûõ ñïîñîáíû ñêðåùèâàòüñÿ äðóã ñ
äðóãîì, è èõ ïîòîìñòâî æèçíåñïîñîáíî, âîçìîæ-
íîñòü ïîëó÷åíèÿ ìåæâèäîâûõ òðèïëîèäíûõ ãèá-
ðèäîâ îòêðûâàåò ïåðåä èññëåäîâàòåëÿìè è ïðàê-
òèêàìè ñîâåðøåííî íîâûå ïåðñïåêòèâû â ýòîé
îáëàñòè. Âåäü áëàãîäàðÿ òðèïëîèäèçàöèè ãåíîìà
ïîòîìêîâ ñòàíîâèòñÿ ðåàëüíîñòüþ ïîëó÷åíèå æèç-
íåñïîñîáíûõ ãèáðèäîâ ëîñîñåâûõ ìåæäó òàêèìè
âèäàìè, êîòîðûå â íîðìå íå ñêðåùèâàþòñÿ.

Ïðè ýòîì íåêîòîðûå ìåæâèäîâûå òðèïëîèä-
íûå ãèáðèäû îáëàäàþò öåííûìè õîçÿéñòâåííû-
ìè ïðèçíàêàìè. Íàïðèìåð, ãèáðèäîâ ñàìîê ðà-
äóæíîé ôîðåëè è ñàìöîâ ëîñîñÿ Oncorhynchus
rhodurus îòëè÷àþò áûñòðûé ðîñò, õîðîøèå âêó-
ñîâûå êà÷åñòâà è îòñóòñòâèå ïÿòåí íà òåëå (â òåõ
ñëó÷àÿõ, êîãäà ïÿòíà îòñóòñòâóþò íà òåëå ñàìîê-
ïðîèçâîäèòåëåé), à ýòî ñî÷åòàíèå îñîáåííî íðà-
âèòñÿ ïîòðåáèòåëÿì (Hattori, Seko, 1998). Äëÿ
ïðàêòè÷åñêîãî èñïîëüçîâàíèÿ ñ÷èòàþòñÿ ïåðñ-
ïåêòèâíûìè è ãèáðèäû ìåæäó ðàäóæíîé ôîðå-
ëüþ è êóìæåé (â äèïëîèäíîì âàðèàíòå îíè íå
äîæèâàþò äàæå äî âûêëåâà).

Èíòåðåñíî, ÷òî ýòèõ ïîñëåäíèõ óäàåòñÿ ïîëó-
÷èòü òîëüêî ïðè èñïîëüçîâàíèè ñàìîê ðàäóæíîé
ôîðåëè è ñàìöîâ êóìæè, – ïîòîìñòâî îò îáðàò-
íîãî ñêðåùèâàíèÿ äî âûêëåâà íå äîæèâàåò äàæå
â òðèïëîèäíîì âàðèàíòå (Chevassus et al., 1983;
Dobosz, Goryczko, 1988; Quillet et al., 1988a;
Scheerer, Thorgaard, 1983; Deng et al., 1992; Gray
et al., 1993; Blanc, 2003; Blanc, Maunas, 2005; Àð-
òàìîíîâà è äð., 2007; Ìàõðîâ è äð., 2011á; Akhan
et al., 2011). Òàêóþ ñèòóàöèþ ìîæíî ïîïûòàòüñÿ
îáúÿñíèòü, ïðåäïîëîæèâ, ÷òî æèçíåñïîñîáíîñòü
ãèáðèäà, ïî êðàéíå ìåðå, íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàç-
âèòèÿ, îáåñïå÷èâàþò äâà ãåíîìà ðàäóæíîé ôîðå-
ëè. Îäíàêî íàøè íàáëþäåíèÿ çàñòàâëÿþò ïðåä-
ïîëîæèòü, ÷òî íåâîçìîæíîñòü ïîëó÷åíèÿ ãèáðè-
äîâ ìåæäó ñàìêàìè êóìæè è ñàìöàìè ðàäóæíîé
ôîðåëè ñâÿçàíà, âèäèìî, ñ ðàññîãëàñîâàíèåì âçà-
èìîäåéñòâèÿ ìåæäó ÿäåðíûì è ìèòîõîíäðèàëü-
íûì ãåíîìàìè, ïîñêîëüêó â íîðìå èêðèíêè ðà-
äóæíîé ôîðåëè ðàçâèâàþòñÿ çíà÷èòåëüíî áûñò-
ðåå, ÷åì èêðèíêè êóìæè.

Õîòÿ ìîëîäü òðèïëîèäíûõ ãèáðèäîâ ðàñòåò
ìåäëåííåå ìîëîäè ðàäóæíîé ôîðåëè êàê â ïðå-
ñíîé, òàê è â ñîëåíîé âîäå (Quillet et al., 1987,
1988a; Ãàðèí, Äóìà, 1990), âûðàùèâàíèå òàêèõ
ðûá ÷àñòî îêàçûâàåòñÿ öåëåñîîáðàçíûì. Âî-ïåð-
âûõ, ïî ñêîðîñòè ðîñòà ãèáðèä âñå-òàêè îïåðå-
æàåò êóìæó (Deng et al., 1992; Blanc, Maunas,
2005). Âî-âòîðûõ, ãèáðèäû ëó÷øå, ÷åì ðàäóæíàÿ
ôîðåëü, ïåðåíîñÿò ïåðåñàäêó â ìîðñêóþ âîäó è

Â îòëè÷èå îò ðàäóæíîé ôîðåëè, ó àòëàíòè÷åñ-
êîãî ëîñîñÿ óñêîðåííûé òåìï ðîñòà òðèïëîèäîâ
îòìå÷àëè óæå â ïðåñíîâîäíûé ïåðèîä æèçíè
(Boeuf et al., 1994; Wilkins et al., 2002; Burke et al.,
2010; Fjelldal, Hansen, 2010), èëè, ïî êðàéíåé
ìåðå, òåìï ðîñòà äèïëîèäîâ è òðèïëîèäîâ â ýòîò
ïåðèîä áûë îäèíàêîâûì (ñì. ññûëêè â ðàáîòå:
Piferrer et al., 2009).

Â ñîëåíîé âîäå òðèïëîèäû àòëàíòè÷åñêîãî
ëîñîñÿ ðàñòóò îáû÷íî íå õóæå äèïëîèäîâ, èíîã-
äà äàæå îáãîíÿþò èõ, îñîáåííî â òîò ïåðèîä, êîã-
äà äèïëîèäû íà÷èíàþò ñîçðåâàòü (îáçîð: Benfey,
2009b). Ïðàâäà, â àíàëîãè÷íûõ óñëîâèÿõ áûëè
îòìå÷åíû è ñëó÷àè áîëåå ìåäëåííîãî ðîñòà òðèï-
ëîèäîâ ïî ñðàâíåíèþ ñ äèïëîèäíûìè ðûáàìè
(Boeuf et al., 1994). Â òî æå âðåìÿ, âûæèâàåìîñòü
òðèïëîèäîâ àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ â ìîðñêîé
âîäå îêàçàëàñü íèæå, ÷åì ó äèïëîèäîâ, ïîýòîìó
ýêîíîìè÷åñêè âûãîäíî èõ îêàçàëîñü âûðàùèâàòü
òîëüêî íà Òàñìàíèè, ãäå äèïëîèäíûé àòëàíòè÷åñ-
êèé ëîñîñü ÷àñòî ñîçðåâàåò àíîìàëüíî ðàíî – óæå
ïîñëå îäíîé çèìîâêè â ìîðå (îáçîð: Benfey,
2009b).

Èíîãäà ó òðèïëîèäîâ îáíàðóæèâàþòñÿ ïîðî-
êè ðàçâèòèÿ, ðåäêî âñòðå÷àþùèåñÿ ó äèïëîèäîâ.
Òàê, íàïðèìåð, â íåêîòîðûõ ïàðòèÿõ òðèïëîèä-
íîé ðàäóæíîé ôîðåëè è àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ
îòìå÷åíà ïîâûøåííàÿ ÷àñòîòà àíîìàëèé ñòðîå-
íèÿ ïîçâîíî÷íèêà (îáçîð: Fraser et al., 2012). Êî-
íå÷íî, ïðè äåòàëüíîì èññëåäîâàíèè ìîæåò îêà-
çàòüñÿ, ÷òî ðÿä àíîìàëèé ñâÿçàí íå ñ òðèïëîèäè-
åé, êàê òàêîâîé, à ñ ïîâðåæäåíèåì íåêîòîðûõ
èêðèíîê â ïðîöåññå òåïëîâîãî èëè ãèäðîñòàòè-
÷åñêîãî âîçäåéñòâèÿõ íà íèõ, à çíà÷èò, ýòèõ àíî-
ìàëèé ìîæíî èçáåæàòü ïðè áîëåå áåðåæíîì îá-
ðàùåíèè ñ èêðîé. Òåì íå ìåíåå, íåêîòîðûå ñïå-
öèôè÷åñêèå ïîðîêè ðàçâèòèÿ ó òðèïëîèäîâ äåé-
ñòâèòåëüíî èìåþòñÿ.

Äëÿ àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ ýòà ïðîáëåìà ñòî-
èò çíà÷èòåëüíî îñòðåå, ÷åì äëÿ ðàäóæíîé ôîðå-
ëè. Äîëÿ ðûá ñ óðîäñòâàìè çäåñü ñóùåñòâåííî
âûøå, è îñîáåííî ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ ðûáû ñ àíî-
ìàëèÿìè ñòðîåíèÿ íèæíåé ÷åëþñòè (îáçîðû:
Benfey, 1999; Fraser et al., 2012).

Óñòîé÷èâîñòü ê íåêîòîðûì èíôåêöèîííûì
çàáîëåâàíèÿì òðèïëîèäîâ àòëàíòè÷åñêîãî ëîñî-
ñÿ è ðàäóæíîé ôîðåëè îêàçàëàñü íèæå, ÷åì ó äèï-
ëîèäîâ èëè òàêîé æå (Ozerov et al., 2010, è ññûë-
êè â ýòîé ðàáîòå). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, òðèïëîèäû
ìåíåå ÷åì äèïëîèäû, ïîäâåðæåíû ðàêîâûì çà-
áîëåâàíèÿì, ÷òî áûëî ïîêàçàíî íà ïðèìåðå ðà-
äóæíîé ôîðåëè (Thorgaard et al., 1999). Êðîìå
òîãî, ó òðèïëîèäíûõ ðûá ëó÷øå ðåãåíåðèðóþò
ïëàâíèêè (Alonso et al., 2000). Ôèçèîëîãè÷åñêèå
îñîáåííîñòè òðèïëîèäíûõ ðûá, â òîì ÷èñëå ëî-
ñîñåâûõ, äåòàëüíî ðàññìîòðåíû â îáçîðàõ
(Benfey, 1999; Maxime, 2008; Piferrer et al., 2009;
Fraser et al., 2012).

Â öåëîì æå, ïîäâîäÿ èòîã, ìîæíî ñêàçàòü ÷òî
äëÿ òðèïëîèäîâ õàðàêòåðíà áîëüøàÿ ÷óâñòâèòåëü-
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Ðèñ. 16. Ïîòîìñòâî îò ñêðåùèâàíèÿ ñàìêè Parasalmo mykiss (ïîðîäû “Àäëåðñêàÿ ÿíòàðíàÿ”) è ñàìöà Salmo
trutta labrax. 1 – êîíòðîëü, Salmo trutta labrax , 2–6 – ïîòîìñòâî îò ìåæðîäîâîãî ñêðåùèâàíèÿ, ïîëó÷åííîå ñ
ïðèìåíåíèåì òåïëîâîãî øîêà, 7 – êîíòðîëü, Parasalmo mykiss  (ïîðîäà “Àäëåðñêàÿ ÿíòàðíàÿ”). Âñå ðûáû –
îäíîãî âîçðàñòà.

ëó÷øå âûæèâàþò â òîò ïåðèîä, êîãäà ó âûñàæåí-
íîé îäíîâðåìåííî ñ íèìè ðàäóæíîé ôîðåëè íà-
÷èíàåòñÿ ïåðèîä ñîçðåâàíèÿ (Quillet et al., 1987).

Ïðè èñïîëüçîâàíèè â êà÷åñòâå ìàòåðèíñêîé
ôîðìû ðàäóæíîé ôîðåëè ïîðîäû «Àäëåðñêàÿ
ÿíòàðíàÿ» ïîëó÷åííîå ïîòîìñòâî îòëè÷àåòñÿ
áîëüøèì ðàçíîîáðàçèåì îêðàñîê, è òàêèå ðûáû
ìîãóò èñïîëüçîâàòüñÿ â êà÷åñòâå äåêîðàòèâíûõ
(Ðèñ. 16) (Ìàõðîâ è äð., 2011á). Áîëåå òîãî, â êà-
÷åñòâå ïîáî÷íîãî ïðîäóêòà ïðè ïîëó÷åíèè ìåæ-
âèäîâûõ òðèïëîèäíûõ ãèáðèäîâ  ïðàêòè÷åñêè
âñåãäà ïîÿâëÿþòñÿ â íåáîëüøèõ êîëè÷åñòâàõ
ðûáû ÿðêî-ñèíåé îêðàñêè (Ðèñ. 17), íàïîìèíàþ-
ùèå òàê íàçûâàåìóþ “êîáàëüòîâóþ” ôîðåëü, êî-
òîðàÿ èíîãäà, ÷ðåçâû÷àéíî ðåäêî, ïîÿâëÿåòñÿ â

ïîòîìñòâå ôîðåëè îáû÷íîé îêðàñêè. Ýòè ðûáû
ëèøåíû àíàòîìè÷åñêè ñôîðìèðîâàííîãî ãèïîôè-
çà è íå ñïîñîáíû ðàçìíîæàòüñÿ (Yada et al., 2000),
îäíàêî î÷åíü êðàñèâû è ïîëüçóþòñÿ áîëüøîé
ïîïóëÿðíîñòüþ â êà÷åñòâå äåêîðàòèâíûõ. Ãåíå-
òè÷åñêèé ñòàòóñ ýòèõ ðûá ïîêà íå óñòàíîâëåí.

À âîò ÷åðíî-æåëòûå îñîáè, êîòîðûå ïî âíåø-
íåìó âèäó ÿâëÿþòñÿ áëèçêèì õîëîäíîâîäíûì àíà-
ëîãîì êàðïà êîè (Ðèñ. 16, 17), îêàçàëèñü äèïëîèä-
íî-òðèïëîèäíûìè ìîçàèêàìè, ïîäîáíî íåêîòîðûì
îñîáÿì àíàëîãè÷íîé îêðàñêè îäíîãî èç äàëüíåâî-
ñòî÷íûõ ëîñîñåé – ñèìû (Yamaki et al., 2006).

Ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî ðûá, ïîÿâèâøèõ-
ñÿ â ðåçóëüòàòå ýêñïåðèìåíòîâ ïî ïîëó÷åíèþ
ìåæâèäîâûõ òðèïëîèäíûõ ãèáðèäîâ íà áàçå
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Ðèñ. 17. Ðûáû ñèíåé îêðàñêè ðåãóëÿðíî ïîÿâëÿþòñÿ â ýêñïåðèìåíòàõ ïî ïîëó÷åíèþ ìåæðîäîâûõ òðèïëîèäíûõ
ãèáðèäîâ ìåæäó ðàäóæíîé ôîðåëüþ è ÷åðíîìîðñêîé êóìæåé. Â òåõ æå ïàðòèÿõ èìåþò ìåñòî äèïëîèäíî-òðèï-
ëîèäíûå ìîçàèêè ñ õàðàêòåðíîé ïåñòðîé îêðàñêîé.

Ðèñ. 18. “Áóêîâàÿ ôîðåëü”. Âûâåäåíà ïóòåì ñêðåùèâàíèÿ ñàìîê, ïîëó÷åííûõ ïðè îñåìåíåíèè èêðû ðàäóæíîé
ôîðåëè ïîðîäû “Àäëåðñêàÿ ÿíòàðíàÿ” ñïåðìîé ñàìöîâ ÷åðíîìîðñêîé êóìæè ñ ïðèìåíåíèåì òåïëîâîãî øîêà, ñ
ñàìöàìè “Àäëåðñêîé ÿíòàðíîé”. Ïî äàííûì ïðåäâàðèòåëüíîãî àíàëèçà ñîäåðæèò â ñâîåì ãåíîìå îòäåëüíûå
õðîìîñîìû èëè ôðàãìåíòû õðîìîñîì ÷åðíîìîðñêîé êóìæè.

ÔÃÓÏ “Ïëåìåííîé ôîðåëåâîä÷åñêèé çàâîä «Àä-
ëåð» áûëè ñòåðèëüíû, îäíàêî îò íåñêîëüêèõ ñà-
ìîê, ñõîäíûõ ïî îêðàñêå ñ îñîáÿìè ìàòåðèíñêî-
ãî âèäà ïîðîäû “Àäëåðñêàÿ ÿíòàðíàÿ”, ïðè èõ
ñêðåùèâàíèè ñ ñàìöàìè ïîðîäû “Àäëåðñêàÿ ÿí-
òàðíàÿ”, óäàëîñü ïîëó÷èòü ïîòîìñòâî. Èíòåðåñ-
íî, ÷òî îêðàñêà ýòèõ ðûá çàìåòíî îòëè÷àëàñü îò
ðîäèòåëüñêîé: îíà áûëà ðîçîâàòî-êîðè÷íåâîé, ñ
÷åðíûì óçîðîì, êàê íà äðåâåñèíå áóêà (Ðèñ. 18),
çà ÷òî ýòà ëèíèÿ, êîòîðàÿ âïîñëåäñòâèè ñîõðàíÿ-

ëà ñâîè îñîáåííîñòè ïðè ðàçâåäåíèè «â ñåáå» è
ïîëó÷èëà ðàáî÷åå íàçâàíèå «áóêîâàÿ ôîðåëü». Ïî
íàøèì ïðåäâàðèòåëüíûì äàííûì «áóêîâûå ôî-
ðåëè» – ýòî äèïëîèäû, êîòîðûå áîëüøóþ ÷àñòü
ãåíîâ óíàñëåäîâàëè îò ðàäóæíîé ôîðåëè, íî â èõ
ãåíîìå ìîãóò ñîäåðæàòüñÿ îòäåëüíûå õðîìîñîìû
èëè ôðàãìåíòû õðîìîñîì êóìæè. Íàñêîëüêî óñ-
òîé÷èâî íàñëåäîâàíèå òîé ÷àñòè ãåíîìà, êîòîðóþ
«áóêîâàÿ ôîðåëü» ïîëó÷èëà îò ÷åðíîìîðñêîé êóì-
æè, ñêàçàòü ïîêà íåâîçìîæíî.
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Ìèðîâîé ýêñïîðò äåêîðàòèâíûõ ðûá ê 2005
ãîäó äîñòèã óæå 190 ìèëëèîíîâ äîëëàðîâ, ýêçî-
òè÷åñêèõ ðûá àêòèâíî çàêóïàþò è â Ðîññèè. Â òî
æå âðåìÿ, âìåñòå ñ ýêñïîðòèðóåìûìè ðûáàìè ðàñ-
ïðîñòðàíÿþòñÿ è îïàñíûå áîëåçíè (ðàçäåë 2.6.3).
Â ýòèõ óñëîâèÿõ âåñüìà ïåðñïåêòèâíûì ïðåäñòàâ-
ëÿåòñÿ âûðàùèâàíèå äåêîðàòèâíûõ ðûá, â òîì
÷èñëå è ëîñîñåé, ïîëó÷åííûõ ïóòåì ìåæâèäîâîé
ãèáðèäèçàöèè ñ ïðèìåíåíèåì òåïëîâîãî øîêà, íà
áàçå îòå÷åñòâåííûõ õîçÿéñòâ, áëàãîïîëó÷íûõ ïî
èíôåêöèîííûì çàáîëåâàíèÿì.

Åùå îäíî äîñòîèíñòâî òðèïëîèäíûõ ãèáðèäîâ
ñîñòîèò â òîì, ÷òî îíè îêàçûâàþòñÿ óäà÷íûì
îáúåêòîì ñïîðòèâíîãî ðûáîëîâñòâà. Ïðè âûðà-
ùèâàíèè â áîëüøîì ïðóäó (ïëîùàäüþ 1300 ì2)
èëè íåáîëüøèõ âîäîõðàíèëèùàõ (ïëîùàäüþ 10–
20 òûñÿ÷ ì2) îíè ïðîäåìîíñòðèðîâàëè çíà÷èòåëü-
íî ëó÷øóþ áîåâèòîñòü (combativeness), ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ ðàäóæíîé ôîðåëüþ, à ýòî êà÷åñòâî, âû-
ðàæàþùååñÿ â òîì, ÷òî ðûáû àêòèâíî ñîïðîòèâ-
ëÿþòñÿ ïîèìêå, ïðèâëåêàåò îïûòíûõ ðûáîëîâîâ
(Estournes è Pedebidou, ëè÷íûå ñîîáùåíèÿ, â:
Blanc, Maunas, 2005).

Êàê óæå óïîìèíàëîñü âûøå, ãèáðèä ëîñîñÿ
Êëàðêà è ðàäóæíîé ôîðåëè ïîëüçóåòñÿ â ÑØÀ
áîëüøîé ïîïóëÿðíîñòüþ ó ðûáîëîâîâ-ñïîðòñìå-
íîâ. Îäíàêî, ýòà ðûáà ïëîäîâèòà è âî ìíîãèõ âî-
äîåìàõ ãèáðèäèçèðóåò ñ ìåñòíûìè ïîïóëÿöèÿìè
ëîñîñÿ Êëàðêà. Äëÿ ïðåäîòâðàùåíèÿ íåãàòèâíûõ
ïîñëåäñòâèé ïîäîáíîé ãèáðèäèçàöèè ñ ïîìîùüþ
òåðìîøîêà áûëè ïîëó÷åíû òðèïëîèäíûå ãèáðè-
äû ýòèõ âèäîâ (Rohrer, Thorgaard, 1986).

Â òî æå âðåìÿ, ñïðàâåäëèâîñòè ðàäè, íåîáõî-
äèìî îòìåòèòü, ÷òî èíîãäà, î÷åíü ðåäêî, è íåêî-
òîðûå òðèïëîèäíûå ìåæâèäîâûå ãèáðèäû ìîãóò
áûòü ïëîäîâèòû. Â ÷àñòíîñòè, îíè âñòðå÷àþòñÿ
ñðåäè òðèïëîèäíûõ ãèáðèäîâ àòëàíòè÷åñêîãî
ëîñîñÿ è êóìæè (îáçîð: Makhrov, 2008). Áåçóñ-
ëîâíî, â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ òà-
êèå ãèáðèäû ïðîäóöèðóþò ñïåðìàòîçîèäû èëè
èêðó ñ íåñáàëàíñèðîâàííûì ÿäåðíûì ãåíîìîì,
è ïîòîìó ïîòîìñòâî îò èõ ñêðåùèâàíèÿ ñ îäíèì
èç ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ ïîãèáàåò. Îäíàêî â îïû-
òàõ áûëî ïîêàçàíî, ÷òî îêîëî 3% èêðèíîê îäíî-
ãî èç ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ, îïëîäîòâîðåííûõ ñïåð-
ìîé ìåæâèäîâûõ òðèïëîèäíûõ ãèáðèäîâ-ñàìöîâ
è ÷óòü áîëåå 1% èêðèíîê, ïîëó÷åííûõ îò ãèáðè-
äîâ-ñàìîê è îïëîäîòâîðåííûõ ñïåðìîé äèïëîèä-
íûõ ñàìöîâ, ñïîñîáíû ðàçâèâàòüñÿ îòíîñèòåëü-
íî íîðìàëüíî âïëîòü äî ðàññàñûâàíèÿ æåëòî÷íî-
ãî ìåøêà. Ïðè ýòîì ó ïîòîìêîâ îò òàêîãî âîçâðàò-
íîãî ñêðåùèâàíèÿ â ãåíîìå áûëè îáíàðóæåíû
íåêîòîðûå ãåíû êàê àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ, òàê è
êóìæè, òî åñòü èìåëà ìåñòî èíòðîãðåññèÿ ãåíîâ
îäíîãî âèäà ëîñîñåâûõ â ãåíîì äðóãîãî. Áåçóñ-
ëîâíî, êàê ñàì íåðåñò òðèïëîèäíûõ ãèáðèäîâ, òàê
è âûæèâàíèå èõ ïîòîìêîâ â ïðèðîäå, ïðàêòè÷åñ-
êè íåâîçìîæíû, îäíàêî íå èñêëþ÷åíî, ÷òî â ýêñ-
ïåðèìåíòå òàêèì ïóòåì ìîæíî ïîëó÷èòü ôîðìû,

îáëàäàþùèå öåííûìè õîçÿéñòâåííûìè ïðèçíà-
êàìè.

Òðèïëîèäû, êàê âíóòðèâèäîâûå, òàê è ìåæâè-
äîâûå, èíòåðåñóþò íå òîëüêî õîçÿéñòâåííèêîâ, íî
è ýêîëîãîâ. Ïåðñïåêòèâíî, ê ïðèìåðó, èñïîëüçî-
âàíèå òðèïëîèäèè äëÿ ñòåðèëèçàöèè òðàíñãåííûõ
ðûá, êîòîðûå â ýòîì ñëó÷àå íå ñìîãóò ðàçìíîæàòü-
ñÿ, è, ñòàëî áûòü, ãåíåòè÷åñêè çàãðÿçíÿòü åñòå-
ñòâåííûå ïîïóëÿöèè. Ñòåðèëüíûå òðèïëîèäû
ìîãóò èñïîëüçîâàòüñÿ êàê îñíîâà äëÿ ñîçäàíèÿ
õèìåð ñ öåëüþ âîññòàíîâëåíèÿ âûìåðøèõ âèäîâ
(ñì. ðàçäåë 2.3.2). È õîòÿ ïîëíîñòüþ ñòåðèëüíû
òîëüêî ñàìêè-òðèïëîèäû, òðèïëîèäíûå ñàìöû
òîæå ìîãóò íàéòè ïðèìåíåíèå äëÿ ïðèðîäîîõðàí-
íûõ öåëåé. Ïîñêîëüêó âíóòðèâèäîâûå òðèïëîèä-
íûå ñàìöû ïðîäóöèðóþò ñïåðìàòîçîèäû, èíîãäà
ñïîñîáíûå äâèãàòüñÿ, íî âñåãäà îáëàäàþùèå íå-
ñáàëàíñèðîâàííûì ãåíîìîì, â êîòîðîì íåêîòî-
ðûå õðîìîñîìû óäâîåíû, ïîëó÷åííîå îò íèõ ïî-
òîìñòâî îêàçûâàåòñÿ íåæèçíåñïîñîáíûì (îáçîð:
Ãîìåëüñêèé, Ãðóíèíà, 1988). Òàêèì îáðàçîì, ìàñ-
ñîâûå âûïóñêè òðèïëîèäíûõ ñàìöîâ ñïîñîáíû
ïîäàâèòü ïîïóëÿöèè ñîîòâåòñòâóþùèõ âèäîâ,
âîçíèêøèå â ðåçóëüòàòå íåïðåäíàìåðåííîé èíò-
ðîäóêöèè (Piferrer et al., 2009).

Îòñþäà ñëåäóåò, ÷òî òðèïëîèäíûõ ñàìîê è
òðèïëîèäíûõ ñàìöîâ öåëåñîîáðàçíî èñïîëüçî-
âàòü äëÿ ðåøåíèÿ ðàçíûõ çàäà÷, à ýòî îçíà÷àåò,
÷òî ïðàêòè÷åñêàÿ íåîáõîäèìîñòü òðåáóåò ïîëó-
÷åíèÿ òðèïëîèäíûõ îñîáåé îïðåäåëåííîãî ïîëà.
Ïîýòîìó â ñëåäóþùèõ ðàçäåëàõ ìû ðàññìîòðèì
ìåòîäèêè, êîòîðûå ïîçâîëÿþò ýòî äåëàòü.

2.4.3. Ãîðìîíàëüíîå ïåðåîïðåäåëåíèå ïîëà
Ïðè îòñóòñòâèè ñòðåññîâûõ âîçäåéñòâèé ñðå-

äû, ïîë ó ëîñîñåâûõ ðûá îïðåäåëÿåòñÿ ïîëîâû-
ìè õðîìîñîìàìè (ó ñàìêè äâå X õðîìîñîìû, ó
ñàìöà – ïî îäíîé õðîìîñîìå X è Y), íåñìîòðÿ íà
òî, ÷òî ó íåêîòîðûõ âèäîâ ýòîãî ñåìåéñòâà, â ÷à-
ñòíîñòè, ó àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ, ïîëîâûå õðî-
ìîñîìû öèòîëîãè÷åñêè íå âûðàæåíû (Çåëèíñêèé,
1985).

Ïîëó÷åíèå ïîòîìñòâà, ïðåäñòàâëåííîãî îäíè-
ìè ñàìêàìè, âîçìîæíî â ðåçóëüòàòå ãèíîãåíåçà
(ñì. ðàçäåë 2.4.5). Îäíàêî ýòîò ñïîñîá òåõíè÷åñ-
êè ñëîæåí è âåäåò ê ãèáåëè çíà÷èòåëüíîé äîëè
ïîòîìñòâà íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ.

Â òî æå âðåìÿ, â îòëè÷èå îò âûñøèõ ïîçâî-
íî÷íûõ, ãåíåòè÷åñêèé ïîë ó ðûá ìîæåò íå ñîîò-
âåòñòâîâàòü ôåíîòèïè÷åñêîìó, è ïîä âîçäåéñòâè-
åì íåêîòîðûõ ôàêòîðîâ ñðåäû ïîë ìîæåò áûòü
ïåðåîïðåäåëåí. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ó ðûáû ñ ãåíî-
òèïîì XX ìîãóò ðàçâèòüñÿ ìîëîêè, à íîñèòåëü
ãåíîòèïà XY ìîæåò ñîçðåòü êàê ñàìêà. Áîëåå òîãî,
íå òàê óæ ðåäêî ó òîé æå ðàäóæíîé ôîðåëè âñòðå-
÷àþòñÿ îñîáè-ãåðìàôðîäèòû, ó êîòîðûõ îäíà ãî-
íàäà ðàçâèòà êàê ãîíàäà ñàìêè, à äðóãàÿ – êàê ãî-
íàäà ñàìöà, à èçðåäêà äàæå ÷àñòü ãîíàäû ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé ÿñòûê ñ èêðîé, à ÷àñòü – ìîëîêó.
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учесть, например, что в Австралии 95% выращи-
ваемого атлантического лосося – это однополые
рыбы, самки (Elliott, Kube, 2009).

Использование самцов с генотипом XX в со-
четании с шоковыми воздействиями позволяет
получать триплоидное стерильное потомство,
(представленное только самками) у радужной
форели (Lincoln, Scott, 1983; Okada, 1985; Sheehan
et al., 1999; Tabata et al., 1999; Johari et al., 2006;
Kalbassi, Johari, 2008) и атлантического лосося
(Jungalwalla, 1991; Johnston et al., 1999; Benfey,
2001; Sadler et al., 2001; Wilkins et al., 2002; Lijalad,
Powell, 2009).

Стерильных самок-триплоидов радужной фо-
рели рекомендовано использовать, когда необхо-
димо получить крупных рыб, предназначенных
для копчения (Lincoln, Scott, 1984). Эти рыбы от-
личаются более быстрым ростом, чем диплоид-
ные однополые рыбы (самки) и обычная радуж-
ная форель (Sheehan et al., 1999).

Кроме того, как уже отмечено в предыдущем
подразделе, эти рыбы не представляют угрозы
для генофонда природных популяций и потому
их можно выпускать в естественные водоемы, где
практикуется спортивное рыболовство, а также
использовать для получения химер с целью вос-
становления исчезающих видов.

Идентификация генетического пола возмож-
на с помощью молекулярно-генетических мето-
дов (см. раздел 3.2.3.4.).

2.4.4. Искусственный андрогенез

Андрогенез – процесс, при котором всю ядер-
ную ДНК организм получает от отца (митохонд-
риальная ДНК, в любом случае, достается ему от
матери). Факты спонтанного андрогенеза в насто-
ящее время известны (Chourrout et al., 1986), од-
нако такие события нельзя назвать типичными.
В большинстве случаев андрогенетических осо-
бей получали экспериментально, преимуще-
ственно в надежде разработать метод восстанов-
ления исчезнувших видов с использованием спер-
мы, хранящейся в криобанках, хотя выход анд-
рогенетиков во всех экспериментах был низким.

Тем не менее, методика искусственного анд-
рогенеза отработана на целом ряде видов рыб, в
том числе на радужной форели. Обычно она
включает два этапа воздействия на яйцеклетку
(таблица 2, Рис. 15).

Первый этап – инактивация ядра неоплодот-
воренной икринки. Чаще всего этого добивают-
ся воздействием радиоактивного излучения. Для
некоторых видов рыб с той же целью использу-
ют ультрафиолет, но для икринок диаметром свы-
ше 2 мм он неэффективен, поэтому для лососе-
вых данный метод неприменим (обзор: Komen,
Thorgaard, 2007). В то же время, следует отме-
тить, что частичную или полную инактивацию
ядра наблюдали у радужной форели и как побоч-

В экспериментах наиболее детально был раз-
работан метод переопределения пола на ранних
стадиях развития рыб путем гормонального воз-
действия – микродозы гормонов добавляют в
корм личинкам или прямо в воду.

Обычно, из-за высокого спроса на икру, ры-
боводы заинтересованы в увеличении доли самок
в товарном стаде, поэтому для переопределения
пола часто применяли женские половые гормо-
ны – эстрогены, что позволяло сдвинуть соотно-
шение полов в пользу самок у радужной форели
и атлантического лосося. Оказалось, однако, что
применение эстрогенов иногда заметно увеличи-
вало не только долю самок, но и долю гермафро-
дитов (обзор: Devlin, Nagahama, 2002), да к тому
же прямое гормональное воздействие на рыб,
предназначенных в пищу, крайне нежелательно
из-за жестких медицинских норм, предъявляемых
к продуктам питания.

Обойти все эти трудности удалось, используя
рыб с переопределенным полом не в качестве
товара, а в качестве производителей. Переопре-
деляя пол генетических самок с помощью 17α-
метилтестостерона (Quillet, Gaignon, 1990; Quillet
et al., 1991; обзор: Devlin, Nagahama, 2002) или
тестостерон-пропионата (Метальникова, 1991) –
синтетических аналогов мужского полового гор-
мона – удается получать самцов с генотипом XX
у атлантического лосося, кумжи и радужной фо-
рели. Такие самцы при скрещивании с обычны-
ми самками дают потомство, представленное
только самками.

При гормональном воздействии аналогов муж-
ских половых гормонов на личинок лососевых
соотношение полов всегда смещается в сторону
самцов. При этом среди рыб могут появиться гер-
мафродиты, а некоторая часть фенотипических
самцов имеет гонады характерной округлой фор-
мы, без выводных протоков. Оказалось, что имен-
но особи с необычными гонадами и есть геноти-
пические самки. В потомстве большинства из них
самцы отсутствовали (обзор: Devlin, Nagahama,
2002). И хотя качество спермы у самцов с гено-
типом XX, как было показано для радужной фо-
рели, хуже, чем у самцов с генотипом XY (Geffen,
Evans, 2000), их использование оказалось эконо-
мически оправданным. В некоторых случаях, что-
бы избавиться от генотипических самцов, для
переопределения пола используют гиногенети-
ческих особей (Sheehan et al., 1999).

Для сперматозоидов тех самцов кумжи, кото-
рые генетически являются самками, характерна
очень плохая подвижность. Чтобы улучшить этот
показатель, таким производителям делают инъ-
екции гонадолиберина и гонадостимулина, а так-
же используют активирующие растворы с иона-
ми кальция при оплодотворении икры (Maisse et
al., 1995).

Объемы получения производителей с переоп-
ределенным полом в мире можно оценить, если
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íûé ðåçóëüòàò äðóãèõ, ìåíåå ñïåöèôè÷íûõ âîç-
äåéñòâèé – íàïðèìåð, ïðè ïåðåçðåâàíèè èêðû
(Yamazaki, 1983) èëè ïîä âîçäåéñòâèåì òåïëîâî-
ãî øîêà (Chourrout, Nakayama, 1987; Àðòàìîíîâà
è äð., 2007).

Îïëîäîòâîðåíèå èêðèíêè, ëèøåííîé ÿäðà,
ñïåðìîé òåòðàïëîèäíûõ ñàìöîâ (ïîëîâûå êëåò-
êè êîòîðûõ ñîäåðæàò äâà íàáîðà õðîìîñîì), ïðè-
âîäèò ê ïîÿâëåíèþ äèïëîèäíûõ àíäðîãåíåòèêîâ
áåç êàêèõ-ëèáî äîïîëíèòåëüíûõ âîçäåéñòâèé íà
îïëîäîòâîðåííóþ èêðèíêó. Èíîãäà äèïëîèäíûå
ñïåðìàòîçîèäû ñïîíòàííî îáðàçóþòñÿ è ó äèï-
ëîèäíûõ ñàìöîâ, â ÷àñòíîñòè, òàêîå ÿâëåíèå íà-
áëþäàëè ó àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ (ñì. ãëàâó I).
Êðîìå òîãî, äèïëîèäíûå ñïåðìàòîçîèäû ìîæíî
ïîëó÷èòü èñêóññòâåííî, ïðåäâàðèòåëüíî îáðàáî-
òàâ ñïåðìó íåêîòîðûìè âåùåñòâàìè, êîòîðûå ïðè-
âîäÿò ê «ñêëåèâàíèþ» êëåòîê. Îäíàêî ýòîò ñïî-
ñîá íå âïîëíå íàäåæåí, òàê êàê ïðîöåññ «ñêëåè-
âàíèÿ» íîñèò ñòàòèñòè÷åñêèé õàðàêòåð, è âûõîä
æèçíåñïîñîáíûõ äèïëîèäíûõ àíäðîãåíåòèêîâ
îêàçûâàåòñÿ â ýòîì ñëó÷àå êðàéíå íèçêèì (îáçî-
ðû: Devlin, Nagahama, 2002; Komen, Thorgaard,
2007).

Ïîýòîìó äëÿ ïîëó÷åíèÿ àíäðîãåíåòèêîâ òðå-
áóåòñÿ, êàê ïðàâèëî, åùå îäèí ýòàï âîçäåéñòâèÿ
íà èêðèíêó – ñ öåëüþ óäâîèòü ãàïëîèäíûé îòöîâ-
ñêèé ãåíîì óæå ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ èêðèíîê,
ëèøåííûõ ÿäåð. Â òîò ìîìåíò, êîãäà ãàïëîèäíîå
ÿäðî, îáðàçîâàâøååñÿ ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ, ïðå-
òåðïåâàåò ïåðâîå ìèòîòè÷åñêîå äåëåíèå, ïðîöåññ
ðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì ìîæíî ïîäàâèòü, ïîäîá-
íî òîìó, êàê ýòî äåëàþò ïðè ïîëó÷åíèè òåòðàïëî-
èäíûõ ðûá – ñ ïîìîùüþ ãèäðîñòàòè÷åñêîãî äàâ-
ëåíèÿ èëè òåðìîøîêà. Íàïðèìåð, ó ðàäóæíîé
ôîðåëè àíäðîãåíåòè÷åñêèõ îñîáåé ïîëó÷àëè ïîä
âîçäåéñòâèåì äàâëåíèÿ (îáçîðû: Devlin,
Nagahama, 2002; Komen, Thorgaard, 2007).

Ñëåäóåò îáðàòèòü âíèìàíèå íà òî, ÷òî ïîëî-
âûå õðîìîñîìû ïðè óäâîåíèè îòöîâñêîãî ãåíîìà
ïðè àíäðîãåíåçå òàêæå óäâàèâàþòñÿ. Ïîýòîìó
åñëè â èêðèíêó ïðîíèêàåò ñïåðìàòîçîèä íåñóùèé
X-õðîìîñîìó – àíäðîãåíåòè÷åñêàÿ îñîáü áóäåò
ñàìêîé ñ ãåíîòèïîì XX, à åñëè Y-õðîìîñîìó, òî
ñóïåðñàìöîì ñ ãåíîòèïîì YY. Ïîòîìñòâî ñóïåð-
ñàìöîâ ïðåäñòàâëåíî òîëüêî ñàìöàìè (îáçîð:
Devlin, Nagahama, 2002). Îòìåòèì, ÷òî ñóïåðñàì-
öû ðàäóæíîé ôîðåëè ìîãóò áûòü ïîëó÷åíû òàê-
æå ïóòåì ñàìîîïëîäîòâîðåíèÿ èñêóññòâåííî ïî-
ëó÷åííûõ ãåðìàôðîäèòîâ (Chevassus et al., 1988).

Àíäðîãåíåòèêè ïîëó÷åíû íå òîëüêî ó ðàäóæ-
íîé ôîðåëè, íî è ó êóìæè, îäíàêî ïîïûòêè ìåæ-
âèäîâîãî àíäðîãåíåçà ó ëîñîñåâûõ ðûá áûëè áå-
çóñïåøíû. Â ÷àñòíîñòè, íå âûæèëè àíäðîãåíåòè-
êè â ýêñïåðèìåíòàõ, ãäå áåçúÿäåðíûå èêðèíêè
êóìæè îïëîäîòâîðÿëè ñïåðìîé ðàäóæíîé ôîðå-
ëè è, íàîáîðîò, áåçúÿäåðíûå èêðèíêè ðàäóæíîé
ôîðåëè îïëîäîòâîðÿëè ñïåðìîé êóìæè, ñ ïîñëå-
äóþùèì óäâîåíèåì îòöîâñêîãî ãåíîìà (Babiak et
al., 2002b). Ïîýòîìó, õîòÿ àíäðîãåíåòèêîâ ðàäóæ-

íîé ôîðåëè âïîëíå óñïåøíî ïîëó÷àþò ñ ïðèìå-
íåíèåì çàìîðîæåííîé ñïåðìû (Babiak et al.,
2002a), èñïîëüçîâàòü àíäðîãåíåç äëÿ âîññòàíîâ-
ëåíèÿ âûìåðøèõ âèäîâ ëîñîñåâûõ, âèäèìî, íå
óäàñòñÿ. Òåì íå ìåíåå, âîññòàíîâëåíèå èñ÷åçíóâ-
øèõ âíóòðèâèäîâûõ ôîðì ñ åãî ïîìîùüþ ìîæåò
îêàçàòüñÿ âïîëíå ýôôåêòèâíûì.

Õîòÿ ïðÿìîé õîçÿéñòâåííîé öåííîñòè àíäðî-
ãåíåòèêè, ïî âñåé âèäèìîñòè, íå ïðåäñòàâëÿþò,
àíäðîãåíåç øèðîêî èñïîëüçóþò â èññëåäîâàòåëü-
ñêèõ öåëÿõ. Ñ åãî ïîìîùüþ èçó÷àþò íàñëåäîâà-
íèå êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ, ñòðîÿò ãåíåòè÷åñ-
êèå êàðòû, àíàëèçèðóþò âëèÿíèå ìèòîõîíäðèàëü-
íîé ÄÍÊ íà àäàïòèâíî- è õîçÿéñòâåííî-âàæíûå
ïðèçíàêè, îí íåçàìåíèì ïðè èçó÷åíèè ïîëîâûõ
õðîìîñîì (îáçîðû: Komen, Thorgaard, 2007;
Robinson, Thorgaard, 2012).

Èíòåðåñíî, ÷òî îáúåêòîì èçó÷åíèÿ â íåäàâíî
ñòàðòîâàâøåì ïðîåêòå ïî ñåêâåíèðîâàíèþ ãåíî-
ìà àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ ñòàëà àíäðîãåíåòè÷åñ-
êàÿ îñîáü – ñàìêà, êîòîðàÿ ïîëó÷èëà èìÿ Ñàëëè.
Òàêîé âûáîð îáóñëîâëåí òåì, ÷òî àíäðîãåíåòè-
êè, ïîëó÷åííûå ïóòåì óäâîåíèÿ ãàïëîèäíîãî ãå-
íîìà ñïåðìàòîçîèäà ïî îïðåäåëåíèþ äîëæíû
áûòü ãîìîçèãîòàìè ïî âñåì ëîêóñàì, ÷òî, áåçóñ-
ëîâíî, íàìíîãî îáëåã÷àåò ïðîöåäóðó ñåêâåíèðî-
âàíèÿ (Davidson et al., 2010).

2.4.5. Èñêóññòâåííûé ãèíîãåíåç
Ïðè ãèíîãåíåçå ïîòîìñòâî ïîëó÷àåò âñþ ãå-

íåòè÷åñêóþ èíôîðìàöèþ èñêëþ÷èòåëüíî îò ìà-
òåðè. Êàê è ïðè àíäðîãåíåçå, â ýòîì ñëó÷àå íåîá-
õîäèìî ðàçðóøåíèå ãåíîìà îäíîãî èç ðîäèòåëåé
è óäâîåíèå ãàïëîèäíîãî ãåíîìà äðóãîãî, òîëüêî
â ñëó÷àå ãèíîãåíåçà ðàçðóøåíèþ ïîäâåðãàåòñÿ ãå-
íîì ñïåðìàòîçîèäà (òàáëèöà 2, Ðèñ. 15).

Ìåæäó èíäóöèðîâàííûì ãèíîãåíåçîì, è ãè-
íîãåíåçîì ðûá, êîòîðûé èçðåäêà íàáëþäàåòñÿ â
ïðèðîäå (â òîì ÷èñëå ó ëîñîñåâûõ ðûá, ðàçäåë,
1.3.1.), èìåþòñÿ ïðèíöèïèàëüíûå ðàçëè÷èÿ (ñì.
Ðèñ. 15). Äåëî â òîì, ÷òî â ñëó÷àå åñòåñòâåííîãî
ãèíîãåíåçà ïðè ôîðìèðîâàíèè ïîëîâûõ êëåòîê íå
ïðîèñõîäèò ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà è ñîïóòñòâó-
þùåãî åìó êðîññèíãîâåðà. Òàêèì îáðàçîì, ïðè
ôîðìèðîâàíèè ãàìåò ó ýòèõ ðûá îòñóòñòâóåò
èìåííî òà ñòàäèÿ, êîòîðàÿ îòëè÷àåò ìåéîç îò ìè-
òîçà – ðàñõîæäåíèå ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì. Íå
ñëó÷àéíî òàêîé ãàìåòîãåíåç íàçûâàþò àìåéîòè-
÷åñêèì.

Â ðåçóëüòàòå ïîñëå åäèíñòâåííîãî ïîñëåäóþ-
ùåãî äåëåíèÿ ãàìåòû îêàçûâàþòñÿ äèïëîèäíû-
ìè, è êàæäàÿ èç íèõ ñîäåðæèò íàáîð õðîìîñîì,
ïîëíîñòüþ èäåíòè÷íûé ìàòåðèíñêîìó. Èç òàêèõ
èêðèíîê, ñòèìóëèðîâàííûõ ê ðàçâèòèþ ñïåðìà-
òîçîèäàìè, ÿäðà êîòîðûõ, îäíàêî, íå ñëèâàþòñÿ ñ
ÿäðàìè èêðèíîê, à äåãðàäèðóþò (è, ñòàëî áûòü,
íå âíîñÿò ñâîåãî âêëàäà â ãåíîì ôîðìèðóþùåãî-
ñÿ îðãàíèçìà), ðàçâèâàþòñÿ îñîáè, êîòîðûå ÿâëÿ-
þòñÿ, ïî ñóùåñòâó, êëîíàìè ìàòåðè.
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ðàçëè÷íûõ, íî àáñîëþòíî ãîìîçèãîòíûõ äèïëîèä-
íûõ ãåíîìà, è îñîáè, ðàçâèâàþùèåñÿ èç èêðèíîê,
â êîòîðûõ âòîðîå äåëåíèå ìåéîçà ïîäàâëåíî, áûëè
áû ãîìîçèãîòàìè ïî âñåì ëîêóñàì.

Îäíàêî ââèäó òîãî, ÷òî ïåðâîå äåëåíèå ìåéî-
çà ñîïðîâîæäàåòñÿ êðîññèíãîâåðîì, ïðè êîòîðîì
õðîìàòèäû îòöîâñêèõ è ìàòåðèíñêèõ õðîìîñîì
îáìåíèâàþòñÿ îòäåëüíûìè ó÷àñòêàìè, îñîáè, ïî-
ÿâèâøèåñÿ â ðåçóëüòàòå ìåéîòè÷åñêîãî ãèíîãåíå-
çà, âñå æå ìîãóò áûòü ãåòåðîçèãîòàìè ïî íåêîòî-
ðûì ãåíàì. Òåì íå ìåíåå, ìåéîòè÷åñêèé ãèíîãå-
íåç âåäåò ê çíà÷èòåëüíîìó ñíèæåíèþ ãåòåðîçè-
ãîòíîñòè è ìîæåò èñïîëüçîâàòüñÿ äëÿ ïîëó÷åíèÿ
âûñîêîãîìîçèãîòíûõ ëèíèé (×åðôàñ, Öîé, 1984).

Äëÿ ïîäàâëåíèÿ âòîðîãî äåëåíèÿ ìåéîçà ó ðà-
äóæíîé ôîðåëè, àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ è êóìæè
èñïîëüçîâàëè ãèäðîñòàòè÷åñêîå äàâëåíèå
(Onozato, 1984; Johnstone, Stet, 1995; Palti et al.,
1997) è òåðìîøîê (Chourrout, 1980, 1982, 1986a,b;
Chourrout, Quillet, 1982; Refstie, 1983; Thorgaard et
al., 1983, 1985; Guyomard, 1984, 1986; Thompson,
Scott, 1984; Purdom et al., 1985; Kaastrup, Horlyck,
1987; Dorson et al., 1995; Leary et al., 1985; Purdom
et al., 1985; Quillet et al., 1988, 1991, 2002; Quillet,
Gaignon, 1990; Wunner et al., 1990; Klupp, 1991; Palti
et al., 1997; Krisfalusi et al., 2000). Ýòè æå ñïîñîáû
ïðèìåíÿëè äëÿ ïîäàâëåíèÿ ïåðâîãî äåëåíèÿ ìè-
òîçà ó àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ (Johnstone, Stet, 1995)
è ðàäóæíîé ôîðåëè (îáçîð: Komen, Thorgaard,
2007). Ðàçëè÷èå çàêëþ÷àëîñü òîëüêî â òîì, ÷òî âîç-
äåéñòâèå íà èêðó îñóùåñòâëÿëè ÷åðåç ðàçíûå ïðî-
ìåæóòêè âðåìåíè ïîñëå åå àêòèâàöèè áåçúÿäåðíû-
ìè ñïåðìàòîçîèäàìè.

Ïðè ìèòîòè÷åñêîì ãèíîãåíåçå âûæèâàåìîñòü
ýìáðèîíîâ íèçêà, ÷òî îáúÿñíÿåòñÿ, ïî âñåé âèäè-
ìîñòè, ïåðåõîäîì íåêîòîðûõ óñëîâíî-ëåòàëüíûõ
ìóòàöèé â ãîìîçèãîòíîå ñîñòîÿíèå – âåäü ïðè ìè-
òîòè÷åñêîì ãèíîãåíåçå òåîðåòè÷åñêè äîëæíû ïî-
ëó÷àòüñÿ òîëüêî ãîìîçèãîòíûå îñîáè. Â òî æå âðå-
ìÿ, ïî íå ñîâñåì ïîíÿòíûì ïðè÷èíàì (âîçìîæíî,
èç-çà ñïîíòàííîãî ïîäàâëåíèÿ âòîðîãî äåëåíèÿ
ìåéîçà) ñðåäè îñîáåé, ïîëó÷åííûõ òàêèì îáðàçîì,
èçðåäêà âñòðå÷àþòñÿ ãåòåðîçèãîòû (Purdom et al.,
1985; îáçîð: Komen, Thorgaard, 2007).

Â ðàáîòå ôðàíöóçñêèõ èññëåäîâàòåëåé (Dorson
et al., 1995) ìåéîòè÷åñêèé ãèíîãåíåç èñïîëüçîâà-
ëè ïðè èçó÷åíèè íàñëåäîâàíèÿ óñòîé÷èâîñòè ðà-
äóæíîé ôîðåëè ê âèðóñíîé ãåìîððàãè÷åñêîé ñåï-
òèöåìèè. Â ïîñëåäíèå ãîäû âî Ôðàíöèè ïîëó÷å-
íû êëîíàëüíûå ëèíèè ðàäóæíîé ôîðåëè: ñíà÷à-
ëà áûë ïðîâåäåí ìèòîòè÷åñêèé ãèíîãåíåç, â ñëå-
äóþùåì ïîêîëåíèè – ìåéîòè÷åñêèé ãèíîãåíåç.
×àñòü ïîòîìñòâà íà ýòîé ñòàäèè ñ ïîìîùüþ ãîð-
ìîíàëüíîé îáðàáîòêè ñäåëàëè ñàìöàìè è èñïîëü-
çîâàëè âïîñëåäñòâèè äëÿ ðàçâåäåíèÿ êëîíàëüíîé
ëèíèè «â ñåáå». Òàêèå ëèíèè ñûãðàëè êëþ÷åâóþ
ðîëü ïðè îöåíêå íàñëåäîâàíèÿ óñòîé÷èâîñòè ôî-
ðåëè ê ðàáäîâèðóñàì è îñîáåííîñòåé èñïîëüçî-
âàíèÿ ïèùè (Quillet et al., 2007; Grima et al., 2008;
Dupond-Nivet et al., 2009).

Ïîíÿòíî, ÷òî èñêóññòâåííî ïîâëèÿòü íà ïðî-
öåññû, ïðîèñõîäÿùèå â îðãàíèçìå ñàìêè ïðè ãà-
ìåòîãåíåçå, ãîðàçäî ñëîæíåå, ÷åì íà ïðîöåññû,
ïðîèñõîäÿùèå â èêðèíêå, íàõîäÿùåéñÿ âíå îðãà-
íèçìà ìàòåðè. Ïîýòîìó ïðè èñêóññòâåííîì ãèíî-
ãåíåçå ïîäàâëÿþò íå ïåðâîå, à âòîðîå äåëåíèå
ìåéîçà, êîòîðîå èìååò ìåñòî óæå ïîñëå îñåìåíå-
íèÿ èêðû ñïåðìîé.

Äëÿ ïîëó÷åíèÿ ãèíîãåíåòèêîâ íåîáõîäèìî,
÷òîáû ñïåðìàòîçîèäû àêòèâèðîâàëè èêðèíêó ê
ðàçâèòèþ, íî íå âíîñèëè â íåå ñîáñòâåííûé ãå-
íåòè÷åñêèé ìàòåðèàë. Âîçìîæíîñòü ïîëó÷åíèÿ
ãèíîãåíåòèêîâ çíà÷èòåëüíî îáëåã÷àåòñÿ áëàãîäà-
ðÿ òîìó, ÷òî ÿäðà ñïåðìàòîçîèäîâ ìîãóò áûòü ñ
ëåãêîñòüþ ðàçðóøåíû áåç ïîòåðè ýòèìè ïîëîâû-
ìè êëåòêàìè àêòèâíîñòè è ïðîíèêàþùåé ñïîñîá-
íîñòè. Áåçúÿäåðíûå ñïåðìàòîçîèäû êàê ðàç ñïî-
ñîáíû àêòèâèðîâàòü èêðèíêó ê ðàçâèòèþ, íî íå
âíîñÿò â íåå ñîáñòâåííîãî ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðè-
àëà, ïîýòîìó äëÿ ïîëó÷åíèÿ ãèíîãåíåòèêîâ â èñ-
êóññòâåííûõ óñëîâèÿõ, â ïðèíöèïå, ìîæíî èñ-
ïîëüçîâàòü äàæå ñïåðìó ðûá äðóãîãî âèäà.

Ñ öåëüþ ðàçðóøåíèÿ ÄÍÊ ñïåðìàòîçîèäîâ ðà-
äóæíîé ôîðåëè, àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ è êóìæè ñ
óñïåõîì èñïîëüçîâàëè ãàììà-èçëó÷åíèå, à äëÿ ïåð-
âûõ äâóõ âèäîâ – åùå è óëüòðàôèîëåòîâîå èçëó÷å-
íèå (Oppermann, 1913; Vassileva-Dryanovska,
Belcheva, 1965; Chourrout, 1980; Refstie, 1983;
Onozato, 1984; Purdom et al., 1985; Guyomard, 1986;
Kaastrup, Horlyck, 1987; Wunner et al., 1990; Quillet
et al., 1991; Johnstone, Stet, 1995; Palti et al., 1997;
îáçîð: Komen, Thorgaard, 2007). ßäðà ñïåðìàòîçî-
èäîâ ðàäóæíîé ôîðåëè óäàâàëîñü ðàçðóøèòü è ïðè
îáðàáîòêå ñïåðìû äèìåòèëñóëüôàòîì (Öîé, 1969;
Chourrout, 1986a). Ïîä÷åðêíåì, ÷òî äèìåòèëñóëü-
ôàò (ÄÌÑ) – îïàñíûé ÿä è êàíöåðîãåí, íå ñëåäóåò
ïóòàòü åãî ñ äèìåòèëñóëüôîêñèäîì (ÄÌÑÎ), êîòî-
ðûé âõîäèò â íåêîòîðûå ñìåñè äëÿ êðèîêîíñåðâà-
öèè êëåòîê (Õèìè÷åñêàÿ ..., 1990).

Ïîñëå àêòèâàöèè èêðèíêè áåçúÿäåðíûì ñïåð-
ìàòîçîèäîì â íåé íà÷èíàåòñÿ ïîñëåäíåå äåëåíèå
ìåéîçà, êîòîðîå ïðèâîäèò ê ãàïëîèäèçàöèè ãåíî-
ìà. Ãàïëîèäíûå îñîáè íåæèçíåñïîñîáíû, ïîýòî-
ìó äëÿ ïîëó÷åíèÿ ãèíîãåíåòèêîâ íåîáõîäèìî ëèáî
ïîäàâèòü âòîðîå (ýêâàöèîííîå) äåëåíèå ìåéîçà,
êàê ïðè ïîëó÷åíèè òðèïëîèäíûõ îñîáåé (ìåéî-
òè÷åñêèé, èëè ãåòåðîçèãîòíûé, ãèíîãåíåç), ëèáî
óäâîèòü óæå ðåäóöèðîâàâøèéñÿ ãàïëîèäíûé ãå-
íîì, ïîäàâèâ ïåðâîå äåëåíèÿ ìèòîçà – êàê ïðè
ïîëó÷åíèè òåòðàïëîèäíûõ îñîáåé (ìèòîòè÷åñêèé,
èëè ãîìîçèãîòíûé, ãèíîãåíåç) (ñì. Ðèñ. 15).

Êàê èçâåñòíî, ïåðâîå äåëåíèå ìåéîçà ïðèíöè-
ïèàëüíî îòëè÷àåòñÿ îò ìèòîòè÷åñêîãî. Íà ýòîì ýòà-
ïå ðàñõîäÿòñÿ íå õðîìàòèäû, ãåíåòè÷åñêè àáñîëþò-
íî èäåíòè÷íûå äðóã äðóãó, à ãîìîëîãè÷íûå õðî-
ìîñîìû, ïîëó÷åííûå îðãàíèçìîì, ïðîäóöèðóþ-
ùèì ïîëîâûå êëåòêè, îò îòöà è ìàòåðè, êîòîðûå
ìîãóò ñîäåðæàòü ðàçíûå àëëåëè ãåíîâ. Òàêèì îá-
ðàçîì, åñëè áû íå áûëî êðîññèíãîâåðà, â ðåçóëüòà-
òå ýòîãî äåëåíèÿ äîëæíû áûëè áû îáðàçîâàòüñÿ äâà
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À ïðè èçó÷åíèè ñöåïëåíèÿ ìèêðîñàòåëëèòíûõ
ëîêóñîâ àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ óñïåøíî ïðèìå-
íÿëè ãàïëîèäíûé ãèíîãåíåç, ïðè êîòîðîì óäâîå-
íèå ìàòåðèíñêîãî ãåíîìà íå èíäóöèðóþò. Ýìá-
ðèîíû â ýòîì ñëó÷àå äî âûêëåâà íå äîæèâàþò, íî
çàòî èññëåäîâàòåëè ïîëó÷àþò èç íèõ îäíîðîäíûé
ìàòåðèàë â êîëè÷åñòâàõ, äîñòàòî÷íûõ äëÿ àíàëè-
çà (Slettan et al., 1997).

Êðîìå òîãî, ïðè ãèíîãåíåçå äîñòàòî÷íî ÷àñòî
ïðîèñõîäÿò àðòåôàêòíûå ñîáûòèÿ, êðàéíå èíòå-
ðåñíûå ñ èññëåäîâàòåëüñêîé òî÷êè çðåíèÿ. Òàê,
ïðè íåïîëíîì ðàçðóøåíèè ÿäåð ñïåðìàòîçîèäîâ
îòäåëüíûå õðîìîñîìû èëè ôðàãìåíòû õðîìîñîì,
ïîëó÷åííûõ îò ñàìöà, ìîãóò ïîïàäàòü â ãåíîì ïî-
òîìêîâ. Ïðè ýòîì â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ îíè ìîãóò
çàêðåïëÿòüñÿ â èõ ãåíîìå è ïåðåäàâàòüñÿ ñëåäóþ-
ùèì ïîêîëåíèÿì. Òàêèì ïóòåì ìîæåò îñóùåñòâ-
ëÿòüñÿ ïåðåíîñ ãåíîâ äàæå ìåæäó ïðåäñòàâèòå-
ëÿìè ðàçíûõ ðîäîâ ëîñîñåâûõ, åñëè äëÿ àêòèâà-
öèè èêðû áûëà èñïîëüçîâàíà îáëó÷åííàÿ ñïåðìà
ðûá äðóãîãî âèäà. Â ÷àñòíîñòè, â ýêñïåðèìåíòå
ïîêàçàí ïåðåíîñ ãåíîâ îò Salvelinus fontinalis ê
ðàäóæíîé ôîðåëè (Thorgaard et al., 1985; Disney
et al., 1987; Peek et al., 1997).

Ïîäîáíûå ñëó÷àè, êîòîðûå íîñÿò âî ìíîãîì
ñëó÷àéíûé õàðàêòåð è òðóäíîâîñïðîèçâîäèìû â
ýêñïåðèìåíòå, çàíèìàþò ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæå-
íèå ìåæäó õðîìîñîìíîé è ãåíåòè÷åñêîé èíæå-
íåðèåé, îäíàêî îíè ìîãóò èìåòü ñóùåñòâåííîå
çíà÷åíèå äëÿ ïðàêòèêè. Êàê óæå áûëî óïîìÿíóòî
âûøå â ñâÿçè ñ ïîëó÷åíèåì ìåæâèäîâûõ ãèáðè-
äîâ ñ èñïîëüçîâàíèåì òåïëîâîãî øîêà, íà áàçå
ÔÃÓÏ «Ïëåìåííîé ôîðåëåâîä÷åñêèé çàâîä “Àä-
ëåð”» òàêèì ïóòåì áûëà ïîëó÷åíà ðûáà íåîáû÷-
íîé îêðàñêè ñ ðàáî÷èì íàçâàíèåì “áóêîâàÿ ôî-
ðåëü”. Ïî ðÿäó èññëåäîâàííûõ íàìè ãåíåòè÷åñ-
êèõ ëîêóñîâ ñàìêè–ðîäîíà÷àëüíèêè ýòîé ëèíèè,
ïîëó÷åííûå â ðåçóëüòàòå îñåìåíåíèÿ èêðû ðà-
äóæíîé ôîðåëè ñïåðìîé ÷åðíîìîðñêîé êóìæè ñ
ïîñëåäóþùèì òåðìîøîêîì, ïðîÿâèëè ñåáÿ êàê
ãèíîãåíåòèêè (âèäèìî, ÿäðà íåêîòîðûõ ñïåðìà-
òîçîèäîâ â ðåçóëüòàòå òåðìîøîêà îêàçàëèñü ðàç-
ðóøåíû èëè ñóùåñòâåííî ïîâðåæäåíû). Îäíàêî
èõ ïîòîìñòâî, ïîëó÷åííîå ïóòåì ñêðåùèâàíèÿ òà-
êèõ ñàìîê ñ ñàìöàìè ðàäóæíîé ôîðåëè, îòëè÷à-
ëîñü îò èñõîäíîé ôîðìû êàê ïî îêðàñêå, òàê è ïî
ïîâåäåí÷åñêèì îñîáåííîñòÿì (Ìàõðîâ è äð.,
2011á; ðèñ. 18).

2.5. Ãåíåòè÷åñêàÿ èíæåíåðèÿ

2.5.1. Ãåííî-èíæåíåðíî ìîäèôèöèðîâàííûå
îðãàíèçìû

Ñîãëàñíî Ôåäåðàëüíîìó çàêîíó ÐÔ “Î ãîñó-
äàðñòâåííîì ðåãóëèðîâàíèè â îáëàñòè ãåííî-èí-
æåíåðíîé äåÿòåëüíîñòè” ïîä ãåíåòè÷åñêîé èíæå-
íåðèåé ïîíèìàþò “ñîâîêóïíîñòü ìåòîäîâ è òåõ-
íîëîãèé, â òîì ÷èñëå òåõíîëîãèé ïîëó÷åíèÿ ðå-
êîìáèíàíòíûõ ðèáîíóêëåèíîâûõ è äåçîêñèðèáî-
íóêëåèíîâûõ êèñëîò, ïî âûäåëåíèþ ãåíîâ èç îðãà-
íèçìà, îñóùåñòâëåíèþ ìàíèïóëÿöèé ñ ãåíàìè è
ââåäåíèþ èõ â äðóãèå îðãàíèçìû” (Ôåäåðàëüíûé
çàêîí …, 2000).

Â ðåçóëüòàòå èñêóññòâåííîãî çàêðåïëåíèÿ ãå-
íîâ îäíîãî îðãàíèçìà â ãåíîìå äðóãîãî (òàêèå
ãåíû íàçûâàþò òðàíñãåíàìè) ïîÿâëÿþòñÿ òðàíñ-
ãåííûå îðãàíèçìû. Â òî æå âðåìÿ, ñëåäóåò îòìå-
òèòü, ÷òî ãåíåòè÷åñêàÿ èíæåíåðèÿ ðàñïîëàãàåò
ìåòîäàìè, êîòîðûå ïîçâîëÿþò íå òîëüêî ïåðåíî-
ñèòü ãåíû èç îäíîãî ãåíîìà â äðóãîé, íî òàêæå
èçìåíÿòü óæå ñóùåñòâóþùèå èëè äàæå ñîçäàâàòü
èñêóññòâåííûå ãåíû. Òàêèì îáðàçîì, õîòÿ òðàíñ-
ãåííûå îðãàíèçìû è ÿâëÿþòñÿ â íàñòîÿùåå âðå-
ìÿ øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûìè ïðåäñòàâèòåëÿìè
ãåííî-èíæåíåðíî ìîäèôèöèðîâàííûõ îðãàíèç-
ìîâ (ÃÌÎ), ýòî äàëåêî íå åäèíñòâåííûå èõ ïðåä-
ñòàâèòåëè (Devlin et al., 2007).

Ôåäåðàëüíîå çàêîíîäàòåëüñòâî Ðîññèè äàåò
ñëåäóþùåå îïðåäåëåíèå ÃÌÎ: “Ãåííî-èíæåíåð-
íî ìîäèôèöèðîâàííûé îðãàíèçì – îðãàíèçì èëè
íåñêîëüêî îðãàíèçìîâ, ëþáîå íåêëåòî÷íîå, îäíî-
êëåòî÷íîå èëè ìíîãîêëåòî÷íîå îáðàçîâàíèå, ñïî-

ñîáíûå ê âîñïðîèçâîäñòâó èëè ïåðåäà÷å íàñëåä-
ñòâåííîãî ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà, îòëè÷íûå îò
ïðèðîäíûõ îðãàíèçìîâ, ïîëó÷åííûå ñ ïðèìåíå-
íèåì ìåòîäîâ ãåííîé èíæåíåðèè è ñîäåðæàùèå
ãåííî-èíæåíåðíûé ìàòåðèàë, â òîì ÷èñëå ãåíû,
èõ ôðàãìåíòû èëè êîìáèíàöèè ãåíîâ” (Ôåäåðàëü-
íûé çàêîí …, 2000).

Îïðåäåëåíèÿ ãåíåòè÷åñêîé èíæåíåðèè è ãåí-
íî-èíæåíåðíî ìîäèôèöèðîâàííîãî îðãàíèçìà âçÿ-
òû íàìè èç þðèäè÷åñêîãî äîêóìåíòà, à íå èç íà-
ó÷íîãî èçäàíèÿ âïîëíå ñîçíàòåëüíî. Âî-ïåðâûõ,
òî÷íîå þðèäè÷åñêîå îïðåäåëåíèå íåîáõîäèìî äëÿ
ïðàâèëüíîé îðãàíèçàöèè ìåðîïðèÿòèé ïî îáåñïå-
÷åíèþ áèîáåçîïàñíîñòè íà óðîâíå, ïðåäóñìîòðåí-
íîì çàêîíîì. Âî-âòîðûõ, ó÷åíûå, â îòëè÷èå îò
þðèñòîâ, íåñìîòðÿ íà äëèòåëüíóþ èñòîðèþ âîï-
ðîñà, äî ñèõ ïîð íå ïðèøëè ê åäèíîìó ìíåíèþ î
òîì, ÷òî èìåííî ñëåäóåò ïîíèìàòü ïîä òåðìèíîì
“ãåííî-èíæåíåðíî ìîäèôèöèðîâàííûé îðãàíèçì”
(“genetically modified organism”) (Colombo, 2007).

Âî èçáåæàíèå íåäîðàçóìåíèé íàäî ñïåöèàëü-
íî îòìåòèòü, ÷òî ïîëèïëîèäû, ðàññìîòðåííûå
íàìè â ïðåäûäóùåì ðàçäåëå, íå ïîäïàäàþò ïîä
îïðåäåëåíèå ãåííî-èíæåíåðíî ìîäèôèöèðîâàí-
íûõ îðãàíèçìîâ, îòðàæåííîå â ðîññèéñêîì çàêî-
íîäàòåëüñòâå. Íàøè åâðîïåéñêèå ñîñåäè òàêæå
ñïåöèàëüíî îòìåòèëè ýòî â ñâîåì çàêîíå (Directive
2001/18/EC of the European Parliament and of the
Council of 12 March 2001).

Èñòîðèÿ ãåíåòè÷åñêîé èíæåíåðèè íà÷èíàåò-
ñÿ ñ 1970-õ ãîäîâ (Ùåëêóíîâ, 2004; Nicholl, 2008).
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Ïåðâûìè ãåííî-èíæåíåðíî ìîäèôèöèðîâàííûìè
îðãàíèçìàìè áûëè áàêòåðèè. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ
ãåíåòè÷åñêè èçìåíåííûå áàêòåðèè è äðîææè ïðî-
èçâîäÿò ëåêàðñòâåííûå ïðåïàðàòû, âàêöèíû, ôåð-
ìåíòû äëÿ ïèùåâîé ïðîìûøëåííîñòè è ìíîãèå
äðóãèå ïîëåçíûå âåùåñòâà – èõ èñïîëüçîâàíèå â
ðÿäå îáëàñòåé äàâíî ñòàëî ðóòèíîé.

Â ñåëüñêîì õîçÿéñòâå íàèáîëåå áëàãîäàòíûì
îáúåêòîì äëÿ ãåíåòè÷åñêîé èíæåíåðèè îêàçàëèñü
ðàñòåíèÿ, ïîñêîëüêó èõ äîñòàòî÷íî ëåãêî âûðàñ-
òèòü äàæå èç îäíîé-åäèíñòâåííîé ãåíåòè÷åñêè
ìîäèôèöèðîâàííîé êëåòêè. Ãåíåòè÷åñêàÿ ìîäè-
ôèêàöèÿ ðàñòåíèé áûëà íàïðàâëåíà, â îñíîâíîì,
íà ïîâûøåíèå óðîæàéíîñòè è óñòîé÷èâîñòè ê
âðåäèòåëÿì. Â 1996 ãîäó òàêèå ðàñòåíèÿ âïåðâûå
ïîñòóïèëè â ïðîäàæó, à óæå â 2004 ãîäó èìè áûëî
çàñàæåíî 4 % ïàõîòíûõ çåìåëü ìèðà (Õàð÷åíêî,
Ãëàçêî, 2006).

Ïåðâàÿ ïóáëèêàöèÿ î òðàíñãåííîì æèâîòíîì
(ìûøè) îòíîñèòñÿ ê 1982 ãîäó, à â 1985 âïåðâûå
ïîÿâèëîñü ñîîáùåíèå î ãåíåòè÷åñêè ìîäèôèöè-
ðîâàííîé ðûáå (Ye et al., 2015). Ê íàñòîÿùåìó
âðåìåíè óæå îêîëî 30 âèäîâ ðûá ñòàëè îáúåêòà-
ìè ãåíåòè÷åñêîé èíæåíåðèè (îáçîðû: Beardmore,
Porter, 2003; Èñàåâà, Ìîðîçîâ-Ëåîíîâ, 2007;
Rasmussen, Morrissey, 2007; Ìèêîäèíà, 2008).
Îñîáîå âíèìàíèå èññëåäîâàòåëè óäåëÿëè ëîñî-
ñåâûì.

2.5.2. Òðàíñãåííûå áëàãîðîäíûå ëîñîñè
Ñðåäè áëàãîðîäíûõ ëîñîñåé ãëàâíûì îáúåê-

òîì ýêñïåðèìåíòîâ ïî òðàíñãåíåçó áûëà ðàäóæ-
íàÿ ôîðåëü, ïðè÷åì â ðÿäå òàêèõ ðàáîò ïðèíèìà-
ëè ó÷àñòèå îòå÷åñòâåííûå ñïåöèàëèñòû (Îñíîâ-
íûå ..., 1995). È õîòÿ, êàê âèäíî èç òàáëèöû 4,
ìíîãèå ðàáîòû âûïîëíÿëè ñ ÷èñòî èññëåäîâàòåëü-
ñêèìè öåëÿìè, ïîïûòêè âêëþ÷åíèÿ â ãåíîì ðà-
äóæíîé ôîðåëè ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ãîðìîí ðîñ-
òà ðàçëè÷íûõ îáúåêòîâ, èìåëè íåïîñðåäñòâåííóþ
ïðàêòè÷åñêóþ íàïðàâëåííîñòü. Íå âñå ýòè îïû-
òû ïðèâåëè ê óñïåõó. Áîëåå òîãî, äàæå â òåõ ñëó-
÷àÿõ, êîãäà ðûá ñ çàðàíåå çàäàííûìè èçìåíåíèÿ-
ìè â ãåíîìå âñå-òàêè óäàâàëîñü ïîëó÷èòü, èõ
ïîëüçà äëÿ ïðàêòèêè îêàçûâàëàñü ïîðîé íåîäíîç-
íà÷íîé.

Íàïðèìåð, êîãäà ãåí, êîäèðóþùèé ãîðìîí ðîñ-
òà, ââåëè â ãåíîì äèêîé ðàäóæíîé ôîðåëè, èññëå-
äîâàòåëè íàáëþäàëè çíà÷èòåëüíîå óâåëè÷åíèå
òåìïà ðîñòà ðûá. Îäíàêî â àíàëîãè÷íîì îïûòå ñ
îäîìàøíåííîé ðàäóæíîé ôîðåëüþ, ðàíåå ïîäâåð-
ãàâøåéñÿ èíòåíñèâíîé ñåëåêöèè, òåìï ðîñòà ðûá
íå èçìåíèëñÿ. Ýòî îçíà÷àåò, ïî âñåé âèäèìîñòè,
÷òî “ðåçåðâû ðîñòà” ðàäóæíîé ôîðåëè çà äåñÿòè-
ëåòèÿ îòáîðà ïî ýòîìó ïðèçíàêó áûëè èñ÷åðïàíû
(Devlin et al., 2001), è ïîëó÷åíèå òðàíñãåííîé ðà-
äóæíîé ôîðåëè ñ äîïîëíèòåëüíûì ãåíîì ãîðìîíà
ðîñòà äëÿ öåëåé àêâàêóëüòóðû íå öåëåñîîáðàçíî.

Òàêèì îáðàçîì, ïðîâåäåííûå èññëåäîâàíèÿ
óáåäèòåëüíî äîêàçûâàþò, ÷òî îäíîãî è òîãî æå

ýôôåêòà ìîæíî äîáèòüñÿ êàê ïóòåì ââåäåíèÿ â
ãåíîì ðûá ïîäõîäÿùèõ ãåíîâ, òàê è ïóòåì îòáî-
ðà ïðîèçâîäèòåëåé ïî õîçÿéñòâåííî-âàæíûì ïðè-
çíàêàì. Êîíå÷íûé ðåçóëüòàò îêàçûâàåòñÿ ñõîä-
íûì, íî ïîëó÷åíèå òðàíñãåííûõ îðãàíèçìîâ ïðè
íûíåøíåì ñîñòîÿíèè íàóêè ïîçâîëÿåò äîñòè÷ü
íóæíîãî ðåçóëüòàòà íàìíîãî áûñòðåå è ñ ìåíü-
øèìè çàòðàòàìè. Âåäü åñëè òðàíñãåííóþ ðûáó
ïîðîé ìîæíî ïîëó÷èòü è ïîëíîñòüþ ïðîòåñòè-
ðîâàòü çà îäíî – äâà ïîêîëåíèÿ, òî ðàçâåäåíèå è
ñåëåêöèþ ðàäóæíîé ôîðåëè, êîòîðàÿ ïðèâåëà â
èòîãå ê èñêëþ÷èòåëüíî âûñîêèì òåìïàì åå ðîñ-
òà, ïðàêòèêóþò óæå îêîëî 100 ëåò.

Â ñâåòå ñêàçàííîãî, ñîâñåì íå óäèâèòåëüíî,
÷òî òðàíñãåííûé àòëàíòè÷åñêèé ëîñîñü (âèä, îò-
íîñèòåëüíî íåäàâíî ââåäåííûé â àêâàêóëüòóðó)
ïðîäåìîíñòðèðîâàë ãîðàçäî ëó÷øèå õîçÿéñòâåí-
íûå ïîêàçàòåëè ïî ñðàâíåíèþ ñ òðàíñãåííîé ðà-
äóæíîé ôîðåëüþ (Òàáëèöà 5). Ýòî îòðàæåíî â ðå-
çóëüòàòàõ ðàáîò ãðóïïû êàíàäñêèõ ñïåöèàëèñòîâ,
êîòîðûå ðàáîòàëè íàä ïîëó÷åíèåì è òåñòèðîâà-
íèåì äâóõ ëèíèé òðàíñãåííîãî àòëàíòè÷åñêîãî
ëîñîñÿ â òå÷åíèå äâàäöàòè ëåò.

Îäíà èç ëèíèé áûëà íîñèòåëåì ãåíà, êîäèðó-
þùåãî ãîðìîí ðîñòà, êîòîðûé áûë ïîëó÷åí èç
ãåíîìà äðóãîãî ïðåäñòàâèòåëÿ ñåìåéñòâà ëîñîñå-
âûõ – ÷àâû÷è. Â ýòîì ñëó÷àå óäàëîñü äîáèòüñÿ
íå òîëüêî óñòîé÷èâîãî íàñëåäîâàíèÿ ãåíà, íî è
ïîâûøåíèÿ òåìïà ðîñòà òðàíñãåííûõ ðûá: îíè
ðîñëè â 4–6 ðàç áûñòðåå îáû÷íûõ ëîñîñåé è äîñ-
òèãëè òîâàðíîé ìàññû (3–4 êã) íà ãîä ðàíüøå
(Fletcher et al., 2002; Yaskowiak et al., 2006).

Äëÿ ñðàâíåíèÿ îòìåòèì, ÷òî òðàäèöèîííàÿ
ñåëåêöèÿ àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ, â øèðîêèõ ìàñ-
øòàáàõ ïðîâîäèìàÿ â Íîðâåãèè, ïîçâîëÿëà äîáè-
âàòüñÿ óñêîðåíèÿ òåìïà ðîñòà ðûá êàæäîãî íîâî-
ãî ïîêîëåíèÿ íà 10–15 % (Gjedrem, 2000). Òàêèì
îáðàçîì, ãåíåòè÷åñêàÿ èíæåíåðèÿ îêàçàëàñü â äå-
ñÿòêè ðàç ýôôåêòèâíåå, ÷åì èñêóññòâåííûé îò-
áîð, è, íåñîìíåííî, çíà÷èòåëüíî äåøåâëå.

Â òî æå âðåìÿ íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî íàøè
çíàíèÿ î ãåíàõ, èõ ðåãóëÿöèè, âçàèìîäåéñòâèè
áåëêîâ, êîäèðóåìûõ èìè, ñ äðóãèìè ìàêðîìîëå-
êóëàìè êëåòêè, äàëåêî íå ïîëíû. Ýòî íå ïîçâîëÿ-
åò èññëåäîâàòåëÿì çàðàíåå íàäåæíî ïðîãíîçèðî-
âàòü ñâîéñòâà ïîëó÷àåìûõ èìè òðàíñãåííûõ îðãà-
íèçìîâ. Òàê, óæå óïîìÿíóòàÿ ãðóïïà êàíàäñêèõ
èññëåäîâàòåëåé äîëãèå ãîäû ðàáîòàëà íàä âêëþ-
÷åíèåì â ãåíîì àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ ãåíà, êî-
äèðóþùèåãî áåëîê-àíòèôðèç õîëîäîóñòîé÷èâîé
ðûáû – çèìíåé (àìåðèêàíñêîé) êàìáàëû. Îäíà-
êî, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî èññëåäîâàòåëÿì óäàëîñü
äîáèòüñÿ óñòîé÷èâîãî íàñëåäîâàíèÿ ýòîãî ãåíà,
óðîâåíü åãî ýêñïðåññèè áûë î÷åíü íèçîê, è áåë-
êîâ, ïîñòóïàþùèõ â êðîâü, áûëî ÿâíî íåäîñòà-
òî÷íî, ÷òîáû ïîâûñèòü õîëîäîóñòîé÷èâîñòü àò-
ëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ (Fletcher et al., 2002).

Òðàíñãåííûé õîëîäîóñòîé÷èâûé ëîñîñü ìîã
áû çíà÷èòåëüíî ðàñøèðèòü âîçìîæíîñòè äëÿ âû-
ðàùèâàíèÿ ýòîé ðûáû â ñåâåðíûõ ñòðàíàõ, â òîì
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Òàáëèöà 4. Îáçîð ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ðàáîò ïî ïîëó÷åíèþ òðàíñãåííîé ðàäóæíîé ôîðåëè
(ïî: Thorgaard et al., 2002, ñ èçìåíåíèÿìè)

Область 
исследований 

Трансген 
Влияние на 
фенотип 

Литературные 
источники* 

ãîðìîí ðîñòà ÷åëîâåêà 
èëè êîðîâû íåò (Chourrout et al., 1986; 

Tewari et al., 1992) 

ãîðìîí ðîñòà ÷åëîâåêà, 
êîðîâû èëè êðûñû íåò 

(Guyomard et al., 1989; 
Rokkones et al., 1989; 
Penman et al., 1990; 

Chourrout and Perrot, 1992) 

ãîðìîí ðîñòà êðûñû íå óêàçàíî 
(Maclean et al., 1987; 
Penman et al., 1991; 
Maclean et al., 1992) 

ãîðìîí ðîñòà ôîðåëè óñêîðåíèå ðîñòà (Inoue et al., 1993) 
ãîðìîí ðîñòà ÷àâû÷è óñêîðåíèå ðîñòà (Devlin et al., 1995) 

ãîðìîí ðîñòà 
àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ íåò (Pitkaenen et al., 1999) 

Ãîðìîíàëüíûé 
êîíòðîëü ðîñòà 

ãîðìîí ðîñòà íåðêè óñêîðåíèå ðîñòà 
íåêîòîðûõ ëèíèé (Devlin et al., 2001) 

α-ãëîáèí êàðïà íåò (Yoshizaki et al., 1991) 
ãóëîíîëàêòîíîêñèäàçà íåò (Krasnov et al., 1999) Èçìåíåíèå 

ôèçèîëîãèè è 
ìåòàáîëèçìà 

ãëþêîçîòðàíñïîðòåð 1 
÷åëîâåêà è ãåêñîêèíàçà 

II êðûñû 

Ýêñïðåññèÿ ãåíà, 
èçìåíåíèå 

ìåòàáîëèçìà 

(Krasnov et al., 1999; 
Pitkanen et al., 1999) 

Èììóíèòåò Ðåïîðòåðíûé ãåí 
Ëèìôîöèò-

ñïåöèôè÷åñêàÿ 
ýêñïðåññèÿ 

(Michard-Vanhee et al., 
1994) 

Êîíòðîëü 
ðàçìíîæåíèÿ 

Àíòèñìûñëîâàÿ 
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ê 

ãîíàäîòðîïèí-
ðèëèçèíã ãîðìîíó 

çàìåäëåííîå 
ñîçðåâàíèå (Uzbekova et al., 2000) 

Áèîëîãèÿ 
ðàçâèòèÿ 

Ãåí çåëåíîãî 
ôëóîðåñöåíòíîãî 

áåëêà (ïðîèñõîæäåíèå 
ãåíà íå óêàçàíî) 

Ñïåöèôè÷åñêàÿ 
ýêñïðåññèÿ â 

ïîëîâûõ êëåòêàõ 
(Yoshizaki et al., 2000) 

Ðåïîðòåðíûé ãåí Àíàëèç ýêñïðåññèè 
ðåïîðòåðíîãî ãåíà (Amoros et al., 1998) 

Ðåïîðòåðíûé ãåí ýêñïðåññèÿ 
ðåïîðòåðíîãî ãåíà (Gibbs et al., 1988) 

Ðåïîðòåðíûé ãåí ýêñïðåññèÿ (Iyengar and Maclean, 
1995) 

Ãåí çåëåíîãî 
ôëóîðåñöåíòíîãî 

áåëêà (ïðîèñõîæäåíèå 
ãåíà íå óêàçàíî) 

ýêñïðåññèÿ áåëêà (Takeuchi et al., 1999) 

Àíàëèç 
ïðîìîòîðîâ 

Ðåïîðòåðíûé ãåí ýêñïðåññèÿ 
ðåïîðòåðíîãî ãåíà 

(Inoue, 1991; Tewari et al., 
1992; Yoshizaki et al., 

1992; Michard-Vanhee et 
al., 1994) 

* Ññûëêè íà îðèãèíàëüíûå ïóáëèêàöèè â ñïèñêå ëèòåðàòóðû íå ïðèâåäåíû

÷èñëå, è â Ðîññèè, ãäå, êàê óæå óïîìèíàëîñü, óñ-
ëîâèÿ î÷åíü ñóðîâû è ïî÷òè íåò íåçàìåðçàþùèõ
ìîðñêèõ ôüîðäîâ. Íî ïîñêîëüêó îáúåìû âûðàùè-
âàíèÿ ýòîé ðûáû ó íàñ â ñòðàíå íåâåëèêè, Ðîññèÿ
íå ïîëó÷èò áîëüøîé ýêîíîìè÷åñêîé âûãîäû, ïå-
ðåéäÿ íà âûðàùèâàíèå áûñòðîðàñòóùåãî òðàíñ-
ãåííîãî ëîñîñÿ, äàæå åñëè òàêàÿ ïðàêòèêà ñòàíåò
îáùåïðèíÿòîé â äðóãèõ ñòðàíàõ. Íàîáîðîò, ìî-
æåò îêàçàòüñÿ, ÷òî Ðîññèè áóäåò âûãîäíåå ïðîäà-
âàòü çà âûñîêóþ öåíó ñòàâøåãî ðåäêèì îáû÷íî-
ãî ëîñîñÿ.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ òðàíñãåííûõ æèâîòíûõ
èñïîëüçóþò äëÿ ïðîèçâîäñòâà ìåäèöèíñêèõ ïðå-
ïàðàòîâ è òêàíåé äëÿ òðàíñïëàíòàöèè, íî äî ñà-
ìîãî ïîñëåäíåãî âðåìåíè íè îäíî òàêîå æèâîò-
íîå íå ñòàëî (ïî êðàéíåé ìåðå, ëåãàëüíî) ïèùåé
äëÿ ëþäåé (îáçîð: Forabosco et al., 2013). Ðàçó-
ìååòñÿ, êîìïàíèè, çàòðàòèâøèå îãðîìíûå ñóì-
ìû íà ïîëó÷åíèå òàêèõ æèâîòíûõ, ïðåäïðèíè-
ìàþò îãðîìíûå óñèëèÿ, ÷òîáû âûâåñòè ìÿñî
òðàíñãåííûõ æèâîòíûõ íà ðûíîê ïèùåâûõ ïðî-
äóêòîâ.
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го внимания. В частности, ряд работ посвящен
исследованию состояния рыб, питающихся кор-
мом, содержащим трансгенные растения.

2.5.3. Трансгенные организмы в кормах для
рыб

Выращивание высокопродуктивных трансген-
ных растений, устойчивых к болезням, экономи-
чески очень выгодно. Посевные площади, заня-
тые под трансгенные культуры постоянно растут,
и такая продукция находит все более широкое
применение. В частности, трансгенная соя обна-
ружена в шести из 12-ти тестированных кормов
для рыб, продаваемых в России – как отечествен-
ных, так и импортных (Микодина, Ганжа, 2008).
Данных о воздействии этих кормов на рыб пока
немного, однако, имеющиеся в настоящее время
сведения, в основном, не подтверждают негатив-
ного влияния таких кормов на объекты аквакуль-
туры.

Отметим, что оценить влияние кормов, содер-
жащих трансгены, на здоровье рыб не так-то про-
сто. Так, например, сравнение по ряду физиоло-
гических показателей атлантических лососей, пи-
тавшихся кормами, содержащими генетически
модифицированную и обычную сою, показало,
что эти группы рыб различаются между собой
только величиной селезенки. Однако размер се-
лезенки у рыб, питавшихся кормами, содержащи-
ми трансгенную сою, оказался точно таким же,
как у рыб, питавшихся кормами из рыбьего мяса
(Hemre et al., 2005). Это означает, что от нормы
отклонялся размер селезенки как раз тех рыб, в
кормовом рационе которых присутствовала обыч-
ная, а не трансгенная соя, и если бы эксперимен-
таторы не сравнили обе экспериментальные груп-
пы с рыбами, питавшимися кормами из рыбьего
мяса, выводы, сделанные из данного эксперимен-
та, могли бы быть прямо противоположными.

В частности, компания AquaBounty с 1989
энергично добивалась разрешения торговать со-
зданным ей трансгенным атлантическим лососем
(в него был введен ген гормона роста чавычи) в
США (Van Eenennaam, Muir, 2011; Maxmen, 2012).
Эти усилия привели к тому, что 19 ноября 2015
года такое разрешение было получено (http://
www.fda.gov/AnimalVeterinary/Development
ApprovalProcess/GeneticEngineering/Genetically
Engineered Animals /ucm280853.htm).

В настоящее время использование генно-ин-
женерно модифицированных организмов в Рос-
сии регулируется «Правилами государственной
регистрации генно-инженерно-модифицирован-
ных организмов, предназначенных для выпуска
в окружающую среду, а также продукции, полу-
ченной с применением таких организмов или
содержащей такие организмы», утвержденными
Постановлением Правительства РФ от 23 сентяб-
ря 2013 г. № 839. Процедура государственной
регистрации включает проведение экспертизы
для подтверждения биологической безопаснос-
ти модифицированного организма (Беляков и др.,
2010).

Вопросы, связанные с предотвращением по-
падания трансгенных рыб в естественные экоси-
стемы рассматриваются нами в разделе 2.6.4, а
методические аспекты идентификации трансге-
нов – в разделе 3.2.1.2.

Следует особо подчеркнуть, что, несмотря на
общественное мнение, отрицательно настроен-
ное по отношению к трансгенным организмам,
никаких экспериментальных доказательств их не-
гативного влияния на здоровье людей нет. Суще-
ствует лишь вероятность того, что ГМО могут не-
сти аллергены, да и то не в большей степени, чем
обычные компоненты пищи (Genetically modified
…, 2002). В то же время, исследованию влияния
ГМО (в том числе, опосредованного) на самые
разные системы организма уделяется очень мно-

Таблица 5. Обзор экспериментальных работ по получению трансгенного атлантического лосося
(по: Devlin et al., 1997).

Трансген 
Влияние 

на фенотип 
Литературные источники* 

Антифризный белок камбалы не указано (Fletcher et al., 1988) 
Ген, кодирующий бета-галактозидазу 

E. coli 
не указано (McEvoy et al., 1988) 

Ген гормона роста человека не указано (Rokkones et al., 1989) 
Ген гормона роста атлантического 

лосося 
+ (Lorens et al., 1990) 

Антифризный белок камбалы не указано 
(Davies et al., 1990; 
Shears et al., 1991) 

Ген гормона роста чавычи 
ускорение роста в 3-5 

раз (Du et al., 1992) 

Ген гормона роста нерки 
Ускорение роста 
примерно в 5 раз (Devlin et al., unpubl.) 

* Ссылки на оригинальные публикации в списке литературы не приведены
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Питание кормом, содержащим генетически
модифицированную сою, не влияло на скорость
роста радужной форели (Chainark et al., 2006), а
также на скорость роста и физиологические ха-
рактеристики молоди атлантического лосося в
ходе смолтификации (Sissener et al., 2009). Прав-
да, в последнем случае у рыб, питавшихся гене-
тически модифицированной соей, уровень триа-
цилглицерола в плазме крови оказался выше, а
средняя часть кишечника короче, чем в контро-
ле. Однако, проанализировав собственные и ра-
нее опубликованные данные, авторы работы при-
шли к выводу, что различия в физиологическом
состоянии рыб экспериментальной и контрольной
групп связаны не с генетической модификацией
сои, входящей в состав корма, а с другими разли-
чиями между линиями сои (Sissener et al., 2009).

Небольшие отличия от контроля наблюдались
в физиологическом состоянии атлантического ло-
сося, выращиваемого на кормах, содержащих ге-
нетически модифицированную кукурузу (Sagstad
et al., 2007). Было показано, что темп роста рыб,
питающихся такими кормами, несколько замедля-
ется. Однако состояние лососей обоих групп (экс-
периментальной и контрольной) было хорошим, а
наблюдаемые различия находились в пределах
физиологической нормы (Hemre et al., 2007). Об-
наружено увеличение синтеза одного из десяти
изученных белков у рыб из экспериментальной
группы (Frøystad-Saugen et al., 2009).

Различий в питательной ценности кормов для
радужной форели, содержащих обычный рапс и
рапс, несущий ген устойчивости к гербициду гли-
фосату, не выявлено. Не обнаружено также раз-
личий в физиологическом состоянии рыб, питав-
шихся этими двумя видами кормов (Brown et al.,
2003).

Известно, что ДНК пищевых объектов расщеп-
ляется в пищеварительном тракте рыб. Тем не
менее, достаточно большие фрагменты чужерод-
ной ДНК иногда попадают в их организм. Так,
при кормлении радужной форели трансгенной
соей в мышцах некоторых рыб был обнаружен
фрагмент ДНК длиной 220 пар оснований, содер-
жащий промотор, входящий в состав трансген-
ной сои (Chainark et al., 2006). У атлантического
лосося самый крупный из обнаруженных в пече-
ни и почках фрагментов чужеродной ДНК состо-
ял из 282 пар оснований (Nielsen et al., 2005). В
этом последнем опыте рыбам специально добав-
ляли в корма амплифицированные фрагменты
ДНК в значительных количествах, однако даже в
этом случае они были обнаружены вне пищева-
рительного тракта далеко не у всех изученных
рыб; вероятность их обнаружения зависела от
количества этих фрагментов в пище.

В другой работе (Sanden et al., 2004), где ат-
лантических лососей кормили пищей с добавле-
нием трансгенной сои, чужеродной ДНК в пече-
ни, мышцах и мозге рыб выявить не удалось.

Отметим, что чужеродная ДНК не выявлялась в
мышцах радужной форели уже через пять дней
после прекращения кормления рыб кормами, содер-
жащими фрагменты чужеродной ДНК (Chainark et
al., 2006), то есть, как и следовало ожидать, эти фраг-
менты не включались в геном рыб.

2.5.4. Генно-инженерные вакцины в
лососеводстве и форелеводстве

Традиционные вакцины получают либо на ос-
нове инактивированных возбудителей заболева-
ния, либо на основе живых, но ослабленных воз-
будителей. Попадая в организм, они вызывают об-
разование антител к инфекционному агенту, и
впоследствии, в случае заражения, эти антитела
быстро нейтрализуют настоящего возбудителя. В
то же время, давно известно, что для стимуляции
образования антител достаточно ввести в организм
лишь отдельные биологические макромолекулы,
характерные для болезнетворной бактерии или
вируса – например, один из белков или фрагмент
ДНК, кодирующий специфический белок.

Сделать это позволяют генно-инженерные вак-
цины (ДНК-вакцины), которые широко исполь-
зуют, в том числе, в медицине. Такая вакцина
представляет собой ген или фрагмент гена воз-
будителя, который кодирует белок, вызывающий
специфический иммунный ответ. Этот фрагмент
ДНК встроен в специальную конструкцию (век-
тор), обеспечивающую его экспрессию в организ-
ме хозяина. Появление в организме чужеродного
белка стимулирует образование антител (обзор:
Щелкунов, 2001).

В настоящее время генно-инженерные вакци-
ны начинают использовать для борьбы с возбу-
дителями опасных болезней лососевых рыб –
рабдовирусами, вызывающих инфекционный
некроз гемопоэтической ткани (IHN – infectious
hematopoietic necrosis) и вирусную геморрагичес-
кую септицемию (VHS – viral haemorrhagic
septicaemia). Обе вакцины успешно испытаны на
радужной форели (обзор: Щелкунов, 2001). Для
атлантического лосося разработана и опробова-
на ДНК-вакцина против вируса инфекционного
некроза поджелудочной железы (IPNV – infectious
pancreatic necrosis virus). Некоторые ДНК-вакци-
ны уже успешно используют в зарубежных хо-
зяйствах (обзор: Lorenzen, LaPatra, 2005).

2.5.5. Трансплантация митохондрий как
метод генетической инженерии

Яйцеклетки позвоночных с внутренним опло-
дотворением хорошо различимы, как правило,
лишь под микроскопом, и потому манипуляции с
ними затруднены. Но хотя трансплантация ядер,
митохондрий или введение в клетки трансгенов
требуют виртуозной техники, подобные приемы
отработаны в настоящее время настолько хоро-
шо, что позволяют вводить митохондрии донора
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даже в яйцеклетки человека, с целью компенси-
ровать мутации в митохондриальной ДНК мате-
ри. Первые сообщения о рождении генетически
модифицированных детей, появившихся на свет
благодаря применению такого приема, относят-
ся к 2001 году (Barritt et al., 2001).

Икринки большинства рыб, и лососевых в осо-
бенности, имеют достаточно большой диаметр (в
среднем 3–6 мм), а потому перенос ооплазмы,
содержащей митохондрии, из одной икринки в
другую не составляет труда и при необходимос-
ти может применяться массово. Метод переноса
митохондий в икринки рыб разработан уже дав-
но (Абрамова и др., 1979), но на лососевых до
сих пор не использовался.

Между тем, этот метод неожиданно оказался
очень востребован в связи с тем, что недавно была

показана различная устойчивость носителей раз-
ных гаплотипов митохондриальной ДНК атлан-
тического лосося к опасному паразиту Gyrodactyl-
us salaris (Артамонова и др., 2008), который ши-
роко распространился в реках Норвегии и уже
подорвал популяции атлантического лосося в 45
реках (см. следующий раздел).

В связи с этим, нами (Артамонова и др., 2010)
предложено вводить митохондрии с устойчивы-
ми гаплотипами в икринки атлантического лосо-
ся селектируемых линий. При этом особи с гете-
роплазмией должны приобрести устойчивость к
заражению G. salaris, и в то же время сохранить
набор хозяйственно-важных признаков, характер-
ных для родителей, поскольку за эти признаки
отвечают, как правило, не митохондриальные, а
ядерные гены.

2.6. Влияние аквакультуры на природные популяции

2.6.1. Факторы влияния рыбоводства на
природные экосистемы

Изучать изменения, происходящие в любой
природной системе, сложно само по себе; еще
сложнее доказать связь наблюдаемых изменений
с каким-то конкретным фактором. Тем не менее,
недавно появилась работа (Ford, Myers, 2008), где
сравнивали выживание или численность рыб в
природных популяциях лососевых из регионов,
где практикуют садковое выращивание, и сосед-
них районов, где садковых хозяйств нет. Оказа-
лось, что в районах садкового выращивания оба
показатели снижались, часто более чем на 50%.

Анализ обзорных работ по взаимоотношению
диких и искусственно выращенных лососевых
(Heggberget et al., 1993; Jonsson, 1997; Gross, 1998;
Youngson, Verspoor, 1998; Einum, Fleming, 2001;
Fleming, Petersson, 2001; Weber, Fausch, 2003;
Bentsen, Thodesen, 2005; Naylor et al., 2005; Weir,
Grant, 2005; Jonsson, Jonsson, 2006; Hindar,
Fleming, 2007; Naish et al., 2008; Kostow, 2009)
позволяет выделить четыре основных фактора
влияния садкового рыбоводства на природные
популяции. Это загрязнение среды, конкуренция
искусственно выращенных лососей с дикими,
распространение заболеваний и, наконец, гене-
тическое взаимодействие между объектами аква-
культуры и аборигенными видами.

К сожалению, мы не имеем возможности рас-
смотреть подробно первые два фактора в моно-
графии, посвященной, генетическим проблемам
лососеводства и форелеводства, однако два пос-
ледних имеют к этой теме самое непосредствен-
ное отношение. Мы постараемся оценить, какое
влияние оказывают заводские рыбы, попавшие в
природную среду, на генофонд природных попу-
ляций лососевых, а также проанализируем гене-
тические изменения в природных популяциях

лососей, связанные с отбором на устойчивость к
патогенным организмам, проникающим в водо-
емы вместе с объектами аквакультуры.

Эти проблемы очень актуальны – ежегодно
только из садков, установленных у побережья
Норвегии, уходит огромное количество лососей.
Например, в 2006 году число беглых рыб оцени-
ли в 920 000 экземпляров (www.ssb.no). При этом
специальные опыты показали, что оказываясь в
море, лососи, покинувшие садки, мигрируют
вдоль всего побережья Норвегии, заходя в реки,
попадающиеся на их пути. При этом одна из 208
выпущенных в море меченых рыб, вновь попав-
ших в руки исследователей, была поймана на
Кольском полуострове, в российской реке Туло-
ме (Hansen, 2006). А генетический анализ проде-
монстрировал, что ежегодно в реке Тэна (Teno/
Tana, северная Норвегия) 0,25 % лососей были
представлены беглецами из садков (Vaha, 2007).

Кроме того, часто рыб, выращенных искусствен-
но, специально выпускают в природные воды – с
целью акклиматизации чужеродных видов, при
пастбищном выращивании, для спортивного рыбо-
ловства, для того, чтобы поддержать вымирающие
природные популяций. И только в последнем слу-
чае, да и то при условии, что производителей для
искусственного воспроизводства отлавливают в той
же реке, а при разведении удается избежать некон-
тролируемых генетических процессов, выпуск ис-
кусственно выращенных рыб приносит реальную
пользу природным популяциям лососевых.

2.6.2. Изменение генетической структуры
природных популяций в результате
гибридизации диких рыб с объектами

аквакультуры

Как упоминалось выше, для товарного выра-
щивания используют преимущественно рыб, ко-
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торые прошли длительную селекцию. Такие
рыбы хорошо растут на искусственных кормах,
выдерживают посадку с высокими плотностями,
да и в целом имеют совсем другой набор адап-
тивно-важных генетических признаков по срав-
нению с благородными лососями из природных
популяций. Отсюда следует, что распространение
вариантов генов, характерных для товарных ло-
сосей, в природных популяциях крайне нежела-
тельно (Ferguson, 2007).

Между тем, как показали молекулярно-генети-
ческие исследования разных видов благородных
лососей (методика таких исследований рассмот-
рена в разделе 3.2.4.), во многих реках генетичес-
кая структура популяций изменяется в результате
гибридизации диких рыб с беглыми товарными
лососями, даже вопреки тому, что существует ряд
факторов, препятствующих разрушению системы
сбалансированного полиморфизма в популяциях.

К числу этих факторов относится то, что в ес-
тественных условиях чужеродные лососи остав-
ляют существенно меньше потомства по сравне-
нию с дикими (Skaala et al., 2006; Пономарева,
2007; Vaha, 2007; Finnegan, Stevens, 2008; см. так-
же ссылки в работах: Bentsen, Thodesen, 2005; Ар-
тамонова, 2007б; Ferguson, 2007; Naish et al.,
2008). Конечно, плохая выживаемость в природе
и низкий репродуктивный успех могут быть свя-
заны не только генетическими, но и с физиоло-
гическими особенностями рыб, выращиваемых
в искусственных условиях. Однако, генетическая
компонента здесь тоже, несомненно, присутству-
ет. Ведь, как показали данные мечения, любые
рыбы, выращенные на заводах, лучше выжива-
ют именно в той реке, откуда происходят их ро-
дители. В реках, к которым рыбы оказываются
генетически неприспособленными, их выживае-
мость обычно падает (см. раздел 2.1).

В целом можно сделать заключение, что обыч-
но (хотя и не во всех случаях) рыбы, выращен-
ные в искусственных условиях сравнительно
хуже адаптированы к природной среде обитания
(ссылки см.: Hindar et al., 2006; Araki et al., 2008).
Более того, не только чужеродные рыбы, но и их
потомки, как правило, не могут конкурировать на
равных с рыбами тех природных популяций, в
которых они оказываются. Например, для гибри-
дов от скрещивания атлантических лососей жи-
лых и проходных популяций характерна повы-
шенная смертность (Sutterlin et al., 1987), а гиб-
ридизация особей из разных анадромных попу-
ляций приводит к нарушению ориентации в море
у потомков (Kallio-Nyberg, Koljonen, 1999) и, как
следствие, снижению возврата в реку после мор-
ского нагула (Bailey, Saunders, 1984). Есть дан-
ные о том, что при возвратном скрещивании осо-
бей, полученных ранее гибридизацией произво-
дителей из разных популяций, с рыбами одной
из родительских популяций, выживаемость по-
томков снижается (Cauwelier et al., 2006).

Тем не менее, существуют факторы, которые,
способствуют проникновению чужеродных генов
в природные популяции рыб. Так, лососи, разво-
димые искусственно, частично утрачивают харак-
терные особенности полового поведения, свой-
ственные диким особям. В результате рыбы, все-
ленные в реку, где обитают дикие популяции ло-
сосевых, скрещиваются не только с представи-
телями своего вида, но и с другими, близкород-
ственными лососями. Это распространяется не
только на вселенцев из иных популяций, но и на
потомков местных рыб, если они были получе-
ны и выращены в искусственных условиях. На-
пример, при выпусках в реки одомашненной ра-
дужной форели отмечена ее широкомасштабная
гибридизация с лососем Кларка (обзор: Taylor,
2004), а выращенные искусственно представите-
ли этих двух видов скрещивались в природной
среде с редким эндемиком P. apache (Carmichael
et al., 1993). Заводская кумжа гибридизовалась с
представителями эндемичных видов рода Salmo,
а вселяемый атлантический лосось – с кумжей
(обзор: Makhrov, 2008). В последнем случае было
показано, что гибридизация может вести к инт-
рогрессии генов, которую удается выявлять даже
спустя годы после прекращения вселения чуже-
родных рыб (Castillo et al., 2008).

2.6.3. Распространение патогенных
организмов и их влияние на генетическую

структуру природных популяций
благородных лососей

Распространение патогенных организмов на
территории России и приграничных европейских
стран. В разделе, посвященном экологии лосо-
севых (глава I), мы упоминали о возможности за-
ражения диких рыб инфекционными заболевани-
ями, которые распространяют акклиматизанты.
Лососи, выращиваемые в садках, также могут
быть источником опасных заболеваний. В част-
ности, вместе с радужной форелью распростра-
няются паразитарные заболевания – диплостомоз
и триэнофороз, быстро “приживающиеся” в при-
роде (Румянцев, 2007).

Высокая концентрация товарных рыб на ог-
раниченном пространстве способствует вспыш-
кам вирусных, бактериальных и паразитарных за-
болеваний, а борьба с ними затруднена. В то же
время, к сожалению, «ни внутри нашей страны,
ни на международном уровне не ведется обоб-
щения и учета эпизоотической обстановки по бо-
лезням рыб. что может привести, а в некоторых
регионах уже привело, не только к экономичес-
ким потерям на самих предприятиях, но и к рас-
ширению ареала патогенов и/или их адаптации к
не типичным хозяевам, за счет массовой бескон-
трольной перевозки рыбопосадочного материа-
ла как внутри страны, так и из-за рубежа» (Руда-
кова, 2011). Более того - российские специалис-
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Ранее G. salaris в реке Писта не находили (Мала-
хова, 1976), а генетический анализ паразита по-
казал, что источником заражения стала, скорее
всего, радужная форель одного из хозяйств на
финской территории (Meinila et al., 2004; Kuusela
et al., 2005). В последние годы паразита вместе с
радужной форелью из Финляндии завезли во мно-
гие водоемы Карелии, в том числе в Сегозеро,
находящееся в бассейне Белого моря (Евсеева,
2009; Евсеева и др., 2009), а между тем, атланти-
ческий лосось бассейна Белого моря гораздо бо-
лее чувствителен к заражению G. salaris, чем ло-
сось бассейна Балтики (Хаймина и др., 2009).

Помимо паразитов, в Норвегию попала также
бактерия Aeromonas salmonicida – возбудитель
опасной болезни рыб, фурункулеза. Впервые ее
занесли на территорию страны с радужной фо-
релью, и впоследствии она распространилась в
природных популяциях лосося и кумжи. В нор-
вежские садковые хозяйства эта бактерия попала
в 1985 году с покатниками, завезенными из Шот-
ландии, к концу 1991 года была отмечена на 507
рыбоводных фермах (Heggberget et al., 1993), а к
концу 1992 года – уже в 550 хозяйствах (Johnsen,
Jensen, 1994). Есть эта опасная бактерия и в ры-
боводных хозяйствах Финляндии (Keranen et al.,
1992).

Особую озабоченность вызывает то, что если
G. salaris не выдерживает высокой солености и
не выживает на лососях в морской воде, то
Aeromonas salmonicida быстро распространяет-
ся как раз с рыбами, мигрирующими по морю.
Бактерию разносят преимущественно лососи,
сбегающие из зараженных садковых хозяйств
(Hastein, Lindstad, 1991; Johnsen, Jensen, 1994). По
мнению специалиста с многолетним опытом ра-
боты, риск заноса в хозяйства Мурманской обла-
сти возбудителей опасных болезней, в первую
очередь, фурункулеза, распространенного в со-
седних скандинавских странах, в настоящее вре-
мя очень высок (Карасева, 2000).

Это утверждение справедливо и для других
заболеваний лососевых. Так, уже имеются дан-
ные о том, что вместе с молодью атлантического
лосося из Исландии в одно из отечественных сад-
ковых хозяйств на северо-западе Кольского по-
луострова уже проник возбудитель микобактери-
оза (Матишов, Берестовский, 2010).

Рыбы, содержащиеся в садках на территории
сопредельных стран, являются носителями цело-
го ряда бактериальных и вирусных заболеваний,
которых на территории нашей страны пока нет
или не было до последнего времени. В частно-
сти, в норвежских садковых хозяйствах впервые
обнаружена инфекционная анемия лососевых –
болезнь вирусного происхождения (Hastein,
Lindstad, 1991; Lyngstad et al., 2008). Впослед-
ствии ее вспышки отмечены в Канаде, США,
Шотландии, на Фарерах и в Чили (Aamelfot et al.,
2014). В 2015 году инфекционная анемия лосо-

ты-ихтиопатологи практически не контролируют
частные товарные хозяйства

Но и за рубежом ситуация весьма тревожна: в
Норвегии число погибших товарных рыб увели-
чивается ежегодно, и в 2014 году эта цифра дос-
тигла трудно представимой величины –
39 277 000 атлантических лососей! (Directorate of
Fisheries, www.fiskeridir.no). Более того – эта циф-
ра не включает погибшую молодь. В 2007 году
только на вирусном заболевании поджелудочной
железы лососевых Норвегия потеряла 200 мил-
лионов долларов США (Зиланов, Лука, 2009).

При этом большинство болезней садковых рыб
с легкостью передается диким. По мнению ряда
специалистов, копепода Lepeophtheirus salmonis,
размножившись на лососевых, содержащихся в
садках, становится причиной гибели диких осо-
бей атлантического лосося и кумжи. И хотя Нор-
вегия приняла и выполняет специальный Нацио-
нальный план действий по борьбе с этим парази-
том (обзоры: Cross, 1998; Boxaspen, 2006), чис-
ленность копеподы продолжает увеличиваться
(Johansen et al., 2011).

Следует отметить, что этото паразита находи-
ли и у лососевых, выращиваемых в морских за-
ливах на северо-западе Кольского полуострова
(Итоги работы …, 2009), однако никаких иссле-
дований влияния искусственного разведения на
численность этого паразита в России не прово-
дится.

Тяжелый удар по природным популяциям ат-
лантического лосося нанесло проникновение в
норвежские реки моногенеи Gyrodactylus salaris.
На территорию страны этот сосальщик попал,
скорее всего, с молодью, происходящей из Бал-
тийского бассейна, которую завезли из Швеции.
В 45 зараженных реках численность лосося ката-
строфически снизилась; в целом по Норвегии его
уловы упали на 15% (обзоры: Johnsen, Jensen,
2003; Peeler, 2006). Впоследствии оказалось, что
у балтийского лосося устойчивость к паразиту
закреплена генетически, а некоторые норвежские
популяции очень чувствительны к нему (Bakke
et al., 2004).

Особую роль в распространении G. salaris иг-
рает радужная форель, которая не погибает при
заражении, но становится носителем паразита
(Bakke et al., 1991; Dalgaard et al., 2004). Похоже,
что именно вместе с ней G. salaris попал в Да-
нию и Германию (обзор: Peeler et al., 2006). Встре-
чается он на радужной форели и в рыбоводных
хозяйствах Финляндии (Keranen et al., 1992),
Польши и Македонии (Ziętara et al., 2010).

Двадцать лет назад G. salaris был впервые
выявлен на атлантическом лососе в карельской
реке Кереть (Иешко и др., 2008), а не так давно
он обнаружен и в реке Писта, впадающей в озера
Куйто, расположенные в северной Карелии; вер-
ховья этой реки находятся на территории Фин-
ляндии (Шульман и др., 2007; Иешко и др., 2012).
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севых, согласно сообщению комитета по ветери-
нарии Мурманской области, отмечена в морских
рыбоводных хозяйствах Кольского полуострова
(http://www.gov-murman.ru/info/news/136964/
?sphrase_id=132238).

Дикая кумжа Норвегии болеет также йерси-
ниозом, вызываемым бактерией Yersinia rockery,
которую переносит опять же радужная форель
(Hastein, Lindstad, 1991). Эта болезнь широко рас-
пространена в Финляндии (Keranen et al., 1992;
Ström-Bestor et al., 2010), а в 2006 году она была
зарегистрирована в двух форелевых хозяйствах
Карелии (Рыжков и др., 2007). В 2012 году это
заболевание снова выявлено в Карелии – у радуж-
ной форели, завезенной из Дании (Нечаева, 2014).

В Финляндии широко распространена бакте-
риальная почечная болезнь (возбудитель –
Renibacterium salmoninarum). В России она пока
не отмечена, но риск ее завоза из Финляндии с
посадочным материалом очень велик (Рыжков и
др., 2007). Это – еще одно заболевание, которое
представляет большую опасность для природных
популяций лососевых (Hastein, Lindstad, 1991).

У атлантического лосося и радужной форели,
выращиваемых норвежцами в морских садках,
найден альфавирус SPDV (salmon pancreas disease
virus) – возбудитель опасного заболевания под-
желудочной железы (Taksdal et al., 2007), а также
вирус (PRV – piscine reovirus), вызывающий вос-
паление скелетной мускулатуры и сердечной
мышцы (Palasios et al., 2010). Кроме того, на ат-
лантическом лососе, выращиваемом в хозяйствах
Норвегии обнаружена амеба рода Neoparamoeba,
вызывающая жаберную болезнь (Steinum et al.,
2008). В этих трех случаях для идентификации
патогенных организмов применяют, в том числе,
молекулярно-генетические методы анализа, кото-
рые позволяют точно определить видовую при-
надлежность возбудителя (подробнее об этом бу-
дет рассказано в разделе 3.2.1.3.).

Вирусы–возбудители инфекционного некроза
гемопоэтической ткани (IHN) и инфекционного
некроза поджелудочной железы лососевых рыб
(IPN), распространенные на Западе, в последние
годы зарегистрированы в рыбоводных хозяйствах
России (Завьялова и др., 2013). IPNV также вы-
явлен у диких атлантических лососей в Норве-
гии (Johansen et al., 2011).

Кроме того, в нашу страну проник вирус, вы-
зывающий опасное заболевание радужной форе-
ли – вирусную геморрагическую септицемию,
VHS (Нечаева, 2014). Этот вирус способен инфи-
цировать не только радужную форель, но и евро-
пейских благородных лососей – кумжу и атлан-
тического лосося (Бауер, 1983).

При этом даже в Республике Карелия, куда
регулярно завозят посадочный материал радуж-
ной форели из Финляндии, вирусологических
анализов, к сожалению, не проводят (Евсеева,
2008), и риск заноса на территорию нашей стра-

ны болезней лососевых рыб, способных истре-
бить природные популяции и катастрофически
подорвать лососеводство и форелеводство, рас-
тет с каждым годом.

Молекулярно-генетические методы выявления
патогенов лососевых рыб рассмотрены в разде-
ле 3.2.1.3.
Влияние патогенных организмов на генетичес-

кую структуру природных популяций благород-
ных лососей. Как показывают исследования ат-
лантического лосося реки Кереть (Карелия) и
норвежских рек, куда уже попал опасный пара-
зит G. salaris (Johnsen et al., 2005; Артамонова и
др., 2008), инфекционные заболевания, помимо
всего прочего, вызывают ряд эволюционных по-
следствий на уровне популяций. В зараженных
стадах лосося идет отбор на устойчивость к за-
болеваниям (в случае G. salaris он выражается в
резком изменении частот гаплотипов митохонд-
риальной ДНК, см. Рис. 19), заметно усиливает-
ся дрейф генов (из-за падения численности по-
пуляций), а кроме того, в реках растет число гиб-
ридов атлантического лосося и кумжи (из-за па-
дения численности популяций и повышенной
устойчивости гибридов к заражению паразитом).

Между тем, дрейф генов опасен тем, что ве-
дет к ненаправленным изменениям генетической
структуры и тем самым – к разрушению сбалан-
сированной системы генетических адаптаций, су-
ществующей в популяциях (Hedrick, Kalinowski,
2000). Гибридизация же опасна для малочислен-
ного вида в еще большей степени, поскольку за-
пускает программу репродуктивного самоунич-
тожения – из-за того, что все особи включаются
в процесс гибридизации, популяция попросту
вымирает (Заславский, 1967; Rhymer, Simberloff,
1996; Levin, 2002). Особенно угрожающей ста-
новится массовая гибридизация в тех случаях,
когда отбор поддерживает гибридов, которые в
массе своей не оставляют потомства, а именно
такая ситуация имеет место в норвежских реках
в случае с заражением G. salaris.

В отличие от дрейфа генов и гибридизации,
отбор на устойчивость к инфекционным агентам
можно отнести к условно-положительным эволю-
ционным явлениям. Избирательная гибель осо-
бей снижает численность популяции, и ее гене-
тическое разнообразие при этом падает, однако
распространение в популяции генов устойчиво-
сти к инфекционному агенту дает популяции
шанс на выживание, если ее исходная числен-
ность была относительно высока.

Отбор выявлен в природных популяциях кум-
жи Ирландии, обитающих в районах интенсив-
ного садкового лососеводства. В этих популяци-
ях отмечены изменения частот аллелей одного из
генов главного комплекса гистосовместимости
(Coughlan et al., 2006). Кроме того, зарегистри-
рован отбор на устойчивость к болезни, называ-
емой вертежом, в природных популяциях радуж-
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ной форели, подвергшихся инвазии паразита
Myxobolus cerebralis, вызывающего данное забо-
левание (Miller, Vincent, 2008).

2.6.4. Методы снижения влияния
аквакультуры на генофонд природных

популяций лососевых

Правильное размещение и организация рыбо-
водных хозяйств. Для рациональной организации
как мер по поддержанию природных популяций,
так и товарного лососеводства, необходимо раз-
делять эти два процесса в пространстве (Черниц-
кий, Лоенко, 1990). Не желательно, чтобы одно и
то же хозяйство занималось разведением лосо-
сей с природоохранными целями и товарным ры-
боводством, а если это все-таки неизбежно из со-
ображений экономической целесообразности, два
участка должны быть четко разграничены в про-
странстве, иметь отдельный рыбоводный инвен-
тарь. Недопустимо посещение каждого из участ-
ков в спецодежде и обуви, предназначенных для
работ на другом участке.

При выборе места для рыбоводного хозяйства
необходимо учесть целый ряд факторов (При-
брежная аквакультура …, 2009). В частности, для
садковых хозяйств необходима достаточная глу-
бина акватории, наличие водообмена и в то же
время – защищенность садков от сильного вол-
нения. Необходимо принять во внимание также
предполагаемый срок эксплуатации хозяйства (от
этого зависит уровень нагрузки на экосистему).
И особенно важно помнить, что садковые хозяй-
ства могут быть разносчиками инфекции, а зна-
чит, ни в коем случае нельзя размещать их в ус-

Рис. 19. Изменение частоты встречаемости балтийских (черный цвет) и восточно-атлантических (темно-серый цвет)
гаплотипов мтДНК в выборках молоди Salmo salar 2002 года генерации по мере роста рыб. Представлены выборки
с Морского порога р. Кереть, где молодь была заражена паразитом Gyrodactylus salaris, и с Сухого порога, где такое
заражение отсутствовало. На светло-сером фоне показано соотношение гаплотипов у молоди первого года жизни,
происходящей от производителей, которые смолтифицировались и ушли в море до того, как паразит попал в реку.
По горизонтали – год сбора материала и возраст рыб, по вертикали – доля гаплотипов соответствующей группы в %
(по материалам работы (Артамонова и др., 2008)).

тьях лососевых и форелевых рек. Такие меры
позволяют контролировать распространение хотя
бы тех паразитов, которые чувствительны к со-
лености воды.

С природоохранными целями компания
AquaBounty разместила рыбоводное хозяйство
для выращивания трансгенного атлантического
лосося в Панаме. При побегах рыб с этого хозяй-
ства они будут попадать в слишком теплое для
них море, где не смогут выжить (Van Eenennaam,
Muir, 2011).

Эффективный путь снижения уровня загряз-
нения среды рыбоводными хозяйствами и умень-
шения вероятности побегов искусственно выра-
щиваемой рыбы – создание систем замкнутого во-
доснабжения. Эти системы выгодны и с хозяй-
ственной точки зрения, поскольку позволяют сде-
лать работу рыбоводных модулей более автоном-
ной, не зависящей от внешних факторов. В Рос-
сии в настоящее время установка замкнутого во-
доснабжения создается в пос. Ропша Ленинград-
ской области (Крупкин и др., 2008), начата эксп-
луатация рыбоводного хозяйства с системой очи-
стки воды в Карелии.

В то же время следует помнить, что система
замкнутого водоснабжения предъявляет исклю-
чительно высокие требования к ветеринарному
состоянию посадочного материала, мерам сани-
тарного контроля и к обеззараживанию поступа-
ющей воды на всех стадиях. Ведь при попадании
любого инфекционного агента в замкнутую сис-
тему водоснабжения она автоматически становит-
ся рассадником заразы.

Для предотвращения завоза на территорию
России рыб–носителей опасных инфекционных
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болезней (как показано выше, за рубежом значи-
тельно больше опасных заболеваний, чем в хо-
зяйствах нашей страны) необходимо организовать
снабжение садковых хозяйств отечественным по-
садочным материалом. Для этого нужно создавать
племенные хозяйства или их филиалы в регио-
нах, где интенсивно развивается форелеводство
– прежде всего в Карелии и Мурманской облас-
ти. Одновременно это позволит существенно уве-
личить эффективность форелеводства за счет под-
бора пород, максимально подходящих к услови-
ям региона (см. подраздел 2.2.2).
Меры по сохранению генофонда природных

популяций. Для того, чтобы своевременно отсле-
живать воздействие аквакультуры на генофонд
природных популяций лососей, необходим посто-
янный генетический мониторинг. За рубежом его
практикуют достаточно широко, но в России ге-
нетическим мониторингом охвачена только попу-
ляция семги реки Кереть (Артамонова и др., 2008).
Между тем, российские популяции лососевых,
так же как и популяции лососей в европейских
странах, не застрахованы от проникновения в них
чужеродных рыб.

Эффективный метод сохранения генофонда
природных популяций – стерилизация искусст-
венно выращиваемых лососей и форелей. Как уже
было отмечено разделе 2.4, в ряде зарубежных
стран с этой целью в качестве посадочного мате-
риала часто используют искусственно получен-
ных триплоидов. Экспериментально получены, в
частности, триплоидные трансгенные атланти-
ческие лососи (Cogswell et al., 2002). К сожале-
нию, в России триплоидных лососевых пока про-
изводят только с экспериментальными целями и
в очень ограниченных масштабах.

Особую озабоченность у экологов вызывает
возможность побегов из садков генетически мо-
дифицированных рыб. Для контроля за распрос-
транением трансгенных организмов было пред-
ложено включать в их геном дополнительный ген,
блокирующий размножение таким образом, что-
бы блокировку можно было снять только искус-
ственно, в условиях рыбоводного хозяйства.

С целью реализации этой программы была
получена радужная форель, в геном которой был
включен ген, кодирующий последовательность
РНК, комплементарную информационной РНК
гонадотропин-рилизинг гормона (то есть, искус-
ственно синтезированный ген, кодирующий ан-
тисмысловую РНК). По замыслу исследователей,
взаимодействие смысловой и антисмысловой
РНК должно было приводить к отсутствию в клет-
ках свободной РНК-матрицы для синтеза гона-
дотропин-рилизинг гормона, а при отсутствии
данного гормона созревание рыб становится не-
возможным. Однако эксперимент показал, что
наши знания, касающиеся процесса регуляции
созревания у рыб пока еще неполны, и на прак-
тике удалось добиться лишь незначительного на-

рушения процесса созревания эксперименталь-
ных рыб (Uzbekova et al., 2000).

В заключение еще раз отметим, что на слу-
чай, если процесс деградации природных попу-
ляций лососей зайдет слишком далеко, в ряде
стран создаются маточные стада рыб, а также
коллекции замороженной спермы. Однако всегда
следует помнить, что восстановление популяций
– дело крайне сложное и трудоемкое (см. раздел
2.1), и как бы ни складывались обстоятельства,
природный генофонд популяций проще сохра-
нить, чем восстановить.
Применение генетических методов при мони-

торинге организмов, патогенных для рыб. Мно-
гочисленные случаи вспышек опасных инфекци-
онных заболеваний в рыбоводных хозяйствах Ев-
ропейского Севера, описанные в предыдущем
подразделе, свидетельствуют о неэффективнос-
ти существующих мер ихтиопатологического
контроля.

Молекулярно-генетические методы (см. раз-
дел 3.1.3) позволяют решить эту проблему. Даже
единичный экземпляр паразита, бактерии или
вируса, присутствующий в тестируемой пробе,
теоретически может быть обнаружен с их помо-
щью: эти методы отличаются высокой чувстви-
тельностью, специфичностью, быстротой анали-
за (Харченко, Глазко, 2006; Ребриков и др., 2009).
Особенно важно повышать степень надежности
выявления патогенных организмов при тестиро-
вании посадочного материала и обследовании хо-
зяйств, его производящих. Если мы ставим сво-
ей целью предотвратить распространение пато-
генов, способных свести на нет все усилия по
развитию форелеводства в России, такое обсле-
дование хозяйств и завозимого посадочного ма-
териала должно стать повсеместным и обязатель-
ным.

Молекулярно-генетические методы все чаще
используют в зарубежных странах, но для обсле-
дования российских популяций благородных ло-
сосей их применяют очень редко, а если и при-
меняют, то в основном зарубежные специалисты
(Meinila et al., 2004; Kuusela et al., 2005; Zietara et
al., 2006, 2008; Евсеева и др., 2009; Артамонова и
др., 2012). Обследование племенных хозяйств и
оценка безопасности посадочного материала с
помощью современных высокочувствительных
методов в нашей стране до сих пор не практику-
ются.
Отлов чужеродных рыб, ограничение их рас-

пространения и методы борьбы с переносимы-
ми ими инфекциями в природной среде. Методов
борьбы с чужеродными рыбами известно уже до-
вольно много (обзоры: Махров и др., 2014;
Thresher et al., 2014; Карабанов, Кодухова, 2015).

В США для ограничения численности чуже-
родных видов лососевых их отлавливают при
помощи электролова, в небольших водоемах с
этой целью применяют жаберные сети. Более
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того, в некоторых случаях даже целиком уничто-
жают ихтиофауну при помощи токсикантов и за-
ново зарыбляют водоемы местными видами рыб
(Moore et al., 1986; Gresswell, 1991; Knapp,
Matthews, 1998; Dunham et al., 2002).

В Австрии для селективного отлова радужной
форели используют электролов и удочки (Hager,
1998). На Европейском Севере России имеется
опыт селективного изъятия горбуши на рыбоучет-
ном заграждении в реке Варзуга: в верховья реки
при сортировке рыбы, оказавшейся в ловушке
РУЗа, пропускают семгу, но не горбушу (Зубчен-
ко и др., 2004).

Для ограничения распространения чужерод-
ных лососей, на небольших реках, где обитают
жилые популяции лососевых рыб, сооружают
специальные заграждения. Однако использование
заграждений ухудшает условия обитания натив-
ных видов, и возникает опасность генетического
вырождения небольших популяций, которые при
этом становятся полностью изолированными
(Novinger, Rahel, 2003; Fausch et al., 2006).

Разработан, но еще не опробован метод подав-
ления популяций чужеродных рыб, предусматри-
вающий выпуск в водоемы, где они обитают, рыб
с двумя Y-хромосомами, но фенотипических са-
мок (методы получения суперсамцов с двумя Y-
хромосомами и изменения пола рыб описаны в

подразделе 2.4.3). Теоретически, в потомстве та-
ких рыб должны появляться только самцы, а воз-
никающий в результате сильный сдвиг в со-
отношении полов должен привести к падению
численности популяций (Gutierrez, Teem, 2006).

Описанные меры позволяют частично огра-
дить природные популяции от генетического заг-
рязнения и конкуренции с вселенцами, но осо-
бенно опасная ситуация возникает в тех случаях,
когда в реку проникают не просто чужеродные
рыбы, а носители опасных инфекций. К сожале-
нию, бороться с патогенными вирусами, бакте-
риями и паразитами, попавшими в природные
водоемы практически невозможно. Единствен-
ный способ уничтожить инфекцию – истребить
всю ихтиофауну в водной системе, куда попал
паразит, а затем зарыблять водоем заново. В та-
ких сложных случаях используют ядовитые ве-
щества, в частности ротенон, умеренно токсич-
ный для теплокровных. Этот способ очень дорог
и к тому же применим только на небольших ре-
ках. Тем не менее, его достаточно активно исполь-
зуют в Норвегии для борьбы с неоднократно упо-
минавшимся выше опасным паразитом Gyrodac-
tylus salaris, который с середины 1970-х годов
стал национальным бедствием страны, где лосо-
севодство является одной из самых значимых
отраслей экономики (Johnsen, Jensen, 2003).
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Â ÀÊÂÀÊÓËÜÒÓÐÅ

Â ïîñëåäíåå äåñÿòèëåòèå ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè-
÷åñêèå ìåòîäû àêòèâíî ïðèìåíÿþò íå òîëüêî ïðè
èçó÷åíèè ãåíåòè÷åñêîãî ïîòåíöèàëà îáúåêòîâ
ñåëüñêîãî õîçÿéñòâà, êàê ýòî áûëî åùå ñîâñåì íå-
äàâíî. Îíè ñòàíîâÿòñÿ ìîùíûì èíñòðóìåíòîì
ïîâûøåíèÿ ïðîäóêòèâíîñòè, òî åñòü ïðåâðàùà-
þòñÿ â êîìïîíåíòû íàíîáèîòåõíîëîãèé.

Äàæå òàêàÿ îòíîñèòåëüíî ìîëîäàÿ îòðàñëü
ñåëüñêîãî õîçÿéñòâà êàê àêâàêóëüòóðà, êîòîðàÿ
åùå ÿâíî íå èñ÷åðïàëà ïîòåíöèàëà, ïðåäîñòàâëÿ-
åìîãî ìåòîäàìè òðàäèöèîííîé ñåëåêöèè, óæå íå
ìîæåò îáõîäèòüñÿ áåç èíñòðóìåíòàðèÿ, àêòèâíî
ðàçðàáàòûâàåìîãî ñîâðåìåííîé ãåíåòèêîé.

Ïðè ýòîì èç âñåãî áåñ÷èñëåííîãî ìíîæåñòâà
ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ìåòîäîâ, êîòîðûå îñ-
íîâàíû íà çíàíèè ôèçè÷åñêèõ è õèìè÷åñêèõ
ñâîéñòâ ÄÍÊ, ÐÍÊ è áåëêîâ, ïîñòîÿííî ñîâåðøåí-
ñòâóþòñÿ è ïîïîëíÿþòñÿ íîâûìè, ïðàêòèêà âû-
áèðàåò ëèøü ìàëóþ èõ ÷àñòü, êîòîðàÿ óäîâëåòâî-
ðÿåò äîñòàòî÷íî æåñòêîìó íàáîðó òðåáîâàíèé.

Â ïåðâóþ î÷åðåäü, ìåòîä, ïðåòåíäóþùèé íà
òî, ÷òîáû ñòàòü íàíîáèîòåõíîëîãèåé, äîëæåí äà-
âàòü âîçìîæíîñòü îñóùåñòâëÿòü ìàññîâîå òåñòè-
ðîâàíèå îáðàçöîâ çà êîðîòêèé ïðîìåæóòîê âðå-
ìåíè, ïðè÷åì íåìàëîâàæíîå çíà÷åíèå íà ýòîì
ýòàïå èìååò ïðîñòîòà ñáîðà è ôèêñàöèè áèîëîãè-
÷åñêèõ îáðàçöîâ äëÿ àíàëèçà. Âî-âòîðûõ, íàíî-
áèîòåõíîëîãè÷åñêèé ìåòîä äîëæåí áûòü îòíîñè-
òåëüíî íåäîðîãèì. Äàëåå, ê ñóùåñòâåííûì ïðåä-
ïîñûëêàì åãî ìàññîâîãî âíåäðåíèÿ â ïðàêòèêó
ñëåäóåò îòíåñòè îòíîñèòåëüíóþ áåçîïàñíîñòü
èñïîëüçóåìûõ ðåàãåíòîâ äëÿ ñîòðóäíèêîâ, âîç-
ìîæíîñòü áûñòðîãî îñâîåíèÿ ìåòîäèêè ïåðñîíà-
ëîì ëàáîðàòîðèè èëè èññëåäîâàòåëüñêîé ãðóïïû.

Îäíîâðåìåííî òàêîé ìåòîä äîëæåí îáåñïå÷è-
âàòü âûñîêóþ âîñïðîèçâîäèìîñòü ðåçóëüòàòîâ,
âîçìîæíîñòü èõ íàäåæíîé ðåãèñòðàöèè ñ ñîçäà-
íèåì ïîëíîé áàçû äàííûõ. Â ðÿäå ñëó÷àåâ, îí
äîëæåí îáÿçàòåëüíî äîïóñêàòü íåîäíîêðàòíîå
ïðèæèçíåííîå òåñòèðîâàíèå îáúåêòîâ èññëåäîâà-
íèÿ. Ê íåìàëîâàæíûì õàðàêòåðèñòèêàì ñëåäóåò
îòíåñòè òàêæå ïðîñòîòó è îäíîçíà÷íîñòü òðàêòîâ-
êè ïîëó÷åííûõ äàííûõ, ÷òî ïðåäïîëàãàåò, ñ îä-
íîé ñòîðîíû, äîñòàòî÷íî âûñîêóþ ðàçðåøàþùóþ
ñïîñîáíîñòü ìåòîäà, à ñ äðóãîé – îòñóòñòâèå èëè,
ïî êðàéíåé ìåðå, ìèíèìèçàöèþ èçáûòî÷íîé
(«øóìîâîé») èíôîðìàöèè.

Áîëüøèíñòâî ìåòîäîâ, èñïîëüçóåìûõ íà ïðàê-
òèêå â íàñòîÿùåå âðåìÿ, ïîêà íå â ñîñòîÿíèè óäîâ-
ëåòâîðèòü âñåì ïåðå÷èñëåííûì âûøå êðèòåðèÿì

îäíîâðåìåííî, îäíàêî ñèòóàöèÿ áûñòðî ìåíÿåò-
ñÿ, îñîáåííî â ïëàíå ïîâûøåíèÿ ñêîðîñòè îáðà-
áîòêè ìàòåðèàëà è óäåøåâëåíèÿ àíàëèçà.

Îòñþäà íåèçáåæíî ñëåäóåò, ÷òî óæå ÷åðåç 10–
15 ëåò ñîâðåìåííûå íàíîáèîòåõíîëîãè÷åñêèå
ïðèåìû óñòóïÿò ìåñòî áîëåå ñîâåðøåííûì ìå-
òîäàì, õîòÿ ïðåäñêàçàòü îäíîçíà÷íî â êàêîì èìåí-
íî íàïðàâëåíèè áóäåò ïðîèñõîäèòü ñîâåðøåí-
ñòâîâàíèå òåõíîëîãèé, âîçìîæíî äàëåêî íå âñå-
ãäà. Ê òîìó æå ïåðåä íàíîáèîòåõíîëîãèÿìè áó-
äóùåãî îñòðî âñòàíåò çàäà÷à, ìàëîàêòóàëüíàÿ íà
ñîâðåìåííîì ýòàïå – ýòî íåîáõîäèìîñòü ñîïîñ-
òàâëåíèÿ íîâûõ äàííûõ ñ ðåçóëüòàòàìè ïðåäû-
äóùèõ èññëåäîâàíèé. Ïðè ýòîì îñîáåííî îñòðî
îíà âñòàíåò èìåííî â àêâàêóëüòóðå, ïîñêîëüêó
ñåëåêöèÿ çäåñü íå èìååò òàêîé áîãàòîé èñòîðèè,
êàê â ðàñòåíèåâîäñòâå èëè â æèâîòíîâîäñòâå.
Áîëåå òîãî, â ìàññå ñâîåé îáúåêòû àêâàêóëüòóðû
äî ñèõ ïîð î÷åíü ïëîõî îõàðàêòåðèçîâàíû ñ ãåíå-
òè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ, íåèçâåñòíûì îñòàåòñÿ è
ãåíåòè÷åñêèé ïîòåíöèàë ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé
îáúåêòîâ àêâàêóëüòóðû, à çíà÷èò è èõ ñåëåêöèîí-
íûé ïîòåíöèàë.

Òàêèì îáðàçîì, ïåðåä ñîâðåìåííûìè èññëå-
äîâàòåëÿìè ñòîèò èñêëþ÷èòåëüíî îòâåòñòâåííàÿ
çàäà÷à: èìåííî ñåé÷àñ èì ïðåäñòîèò çàäàòü íà-
ïðàâëåíèå ðàçâèòèÿ íàíîáèîòåõíîëîãèé â àêâà-
êóëüòóðå íà äåñÿòèëåòèÿ âïåðåä.

Â äàííîé ãëàâå ìû ïîñòàðàåìñÿ äàòü ïðåäñòàâ-
ëåíèå î òåõ ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèõ ìåòîäàõ,
êîòîðûå ëèáî óæå àêòèâíî èñïîëüçóþòñÿ â àêâà-
êóëüòóðå, ëèáî ïðåòåíäóþò íà òî, ÷òîáû ñòàòü
êîìïîíåíòàìè íàíîáèîòåõíîëîãèé áëèæàéøåãî
áóäóùåãî. Ìû ïîëàãàåì, ÷òî áåç ïîíèìàíèÿ ñóòè
ñîâðåìåííûõ ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèõ òåñòîâ
íåâîçìîæíî îöåíèòü, íàñêîëüêî òî÷íûìè ÿâëÿþò-
ñÿ âûâîäû, ñäåëàííûå ñ èõ ïîìîùüþ, è ïðèçûâà-
åì ÷èòàòåëåé íå äîâåðÿòü âûâîäàì ãåíåòèêîâ ñëå-
ïî, îñîáåííî â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ãåíåòè÷åñêèå
èññëåäîâàíèÿ íå äîïîëíåíû èññëåäîâàíèÿìè áèî-
ëîãè÷åñêèìè. Íóæíî âñåãäà ïîìíèòü, ÷òî ó ëþ-
áîãî ìåòîäà, äàæå ñàìîãî ñîâðåìåííîãî è íîâî-
ìîäíîãî, åñòü ñâîè îãðàíè÷åíèÿ è ñâîé äèàïàçîí
ïðèìåíåíèÿ, ÷òî íå áûâàåò ìåòîäîâ óñòàðåâøèõ
– åñòü ìåòîäû ñ óçêèì äèàïàçîíîì ïðèìåíèìîñ-
òè èëè íåâûñîêîé ðàçðåøàþùåé ñïîñîáíîñòüþ
(êîòîðàÿ, îäíàêî, ìîæåò îêàçàòüñÿ âïîëíå äîñòà-
òî÷íîé äëÿ ðåøåíèÿ êîíêðåòíîé çàäà÷è).

Õàðàêòåð èçëîæåíèÿ ìàòåðèàëîâ äàííîé ãëà-
âû ïðåäïîëàãàåò, ÷òî ÷èòàòåëü îñâîèë êóðñ îá-
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ñîâðåìåííàÿ ãåíåòèêà. Ìû òîëüêî ñòðåìèìñÿ ïðî-
äåìîíñòðèðîâàòü âîçìîæíîñòè è îãðàíè÷åíèÿ
ãåíåòè÷åñêèõ ìåòîäîâ è íàó÷èòü ÷èòàòåëÿ ïðà-
âèëüíî ñòàâèòü çàäà÷ó ïåðåä ñïåöèàëèñòàìè-ãå-
íåòèêàìè, â òåñíîì êîíòàêòå ñ êîòîðûìè èì ïðè-
äåòñÿ ðàáîòàòü óæå â ñàìîì áëèæàéøåì áóäóùåì.
Êðîìå òîãî, ìû íàäååìñÿ, ÷òî ïîíèìàíèå òåõ
ïðèíöèïîâ, íà êîòîðûõ îñíîâàíû ãåíåòè÷åñêèå
ìåòîäû, ïîçâîëèò áîëåå ãðàìîòíî èíòåðïðåòèðî-
âàòü ðåçóëüòàòû ãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé è
áîëåå îðãàíè÷íî âêëþ÷àòü èõ â òó êàðòèíó, êîòî-
ðóþ äàþò òðàäèöèîííûå èññëåäîâàíèÿ ìîðôîëî-
ãè÷åñêèõ, áèîëîãè÷åñêèõ è ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïà-
ðàìåòðîâ îáúåêòîâ àêâàêóëüòóðû.

Èìåííî ïîýòîìó â äàííîé ãëàâå îñíîâíîå âíè-
ìàíèå óäåëåíî äîñòîèíñòâàì è íåäîñòàòêàì ðàç-
ëè÷íûõ ïîäõîäîâ äëÿ ðåøåíèÿ çàäà÷, ñâÿçàííûõ
ñ ïîïóëÿöèîííîé áèîëîãèåé ðûá, èõ ñåëåêöèåé,
âîñïðîèçâîäñòâîì â èñêóññòâåííûõ óñëîâèÿõ.
Ñâÿçàíî ýòî åùå è ñ òåì, ÷òî â íàñòîÿùåå âðåìÿ
ñðåäè ìíîãî÷èñëåííûõ ãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâà-
íèé ìîæíî âñòðåòèòü íåìàëî ðàáîò, â êîòîðûõ äëÿ
ðåøåíèÿ êîíêðåòíîé ïîñòàâëåííîé çàäà÷è èñ-
ïîëüçóþò ìåòîäèêè õîòÿ è î÷åíü ñîâðåìåííûå, íî
íå ñëèøêîì ïîäõîäÿùèå äëÿ äàííîé öåëè.

Òîëüêî ïîñëå èçëîæåíèÿ ñóòè ìåòîäè÷åñêèõ
ïîäõîäîâ, èñïîëüçóåìûõ â àêâàêóëüòóðå èëè ïåð-
ñïåêòèâíûõ äëÿ ïðèìåíåíèÿ â ýòîé îáëàñòè (ðàç-
äåë 3.1), ìû ïåðåõîäèì ê èçëîæåíèþ êîíêðåòíûõ
ôàêòîâ, ïîëó÷åííûõ ýòèìè ìåòîäàìè íà îáúåê-
òàõ, êîòîðûì ïîñâÿùåíà êíèãà – ëîñîñåâûõ ðû-
áàõ (ðàçäåë 3.2).

ùåé ãåíåòèêè, çíàêîì ñî ñòðóêòóðîé ÄÍÊ è áåë-
êîâ, ìåõàíèçìàìè èõ ñèíòåçà â êëåòêå, à òàêæå ñ
ìåõàíèçìàìè ìèòîçà è ìåéîçà. Èçëîæåíèå ðàñ-
ñ÷èòàíî íà ÷èòàòåëÿ, êîòîðûé ïðåäñòàâëÿåò ñåáå
ñòðóêòóðó õðîìîñîì è ãåíåòè÷åñêèõ ëîêóñîâ,
èìååò ïîíÿòèå î ãåíåòè÷åñêîì êîäå. Êðîìå òîãî,
ïî õîäó èçëîæåíèÿ ìû íå ðàçúÿñíÿåì îáùåãåíå-
òè÷åñêèå òåðìèíû, õîòÿ è ñòàðàåìñÿ äàâàòü îï-
ðåäåëåíèÿ òåì èç íèõ, êîòîðûå âàæíû äëÿ ïîíè-
ìàíèÿ ñóòè êîíêðåòíîé ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñ-
êîé ìåòîäèêè.

Â ýòîé ãëàâå ìû íå áóäåì ññûëàòüñÿ íà øèðî-
êî èçâåñòíûå ìîíîãðàôèè è ìåòîäè÷åñêèå ðóêî-
âîäñòâà, ãäå ïîäðîáíî îñâåùåíû îáùèå ïîäõîäû
ê èçó÷åíèþ áåëêîâ è ÄÍÊ, à òàêæå äàíû êîíê-
ðåòíûå ïðîïèñè äëÿ ïîñòàíîâêè ýêñïåðèìåíòîâ
òîãî èëè èíîãî òèïà (â ÷àñòíîñòè, ýòî êíèãè: Ãå-
íåòèêà èçîôåðìåíòîâ …, 1977; Ãëàçêî, Ñîçèíîâ,
1993; Àëòóõîâ, 2003; Avise, 2004; Dunham, 2004;
Ãëàçêî, Ãëàçêî, 2006; Liu, 2007; Êàðòàâöåâ, 2008;
Ðåáðèêîâ è äð., 2009; Ñâåðäëîâ, 2009; Allendorf
et al., 2013). Ìû òàêæå íå ñìîæåì óäåëèòü âíè-
ìàíèå ñòàòèñòè÷åñêèì ìåòîäàì, áåç êîòîðûõ ñî-
âðåìåííûå ïîïóëÿöèîííûå èññëåäîâàíèÿ â áîëü-
øèíñòâå ñëó÷àåâ ïîïðîñòó íåâîçìîæíû, è îòñû-
ëàåì çàèíòåðåñîâàííîãî ÷èòàòåëÿ ê ñïåöèàëèçè-
ðîâàííîé ëèòåðàòóðå (Âåéð, 1995; Èâàíòåð, Êî-
ðîñîâ, 2003; Õåäðèê, 2003; Êàðòàâöåâ, 2008).

Â êíèãå, îðèåíòèðîâàííîé ïðåèìóùåñòâåííî
íà ñïåöèàëèñòîâ, çàíèìàþùèõñÿ ïðàêòèêîé àê-
âàêóëüòóðû, ìû íå ñòàâèì ïåðåä ñîáîé çàäà÷è èç-
ëîæèòü âåñü îáúåì çíàíèé, êîòîðûì ðàñïîëàãàåò

3.1. Äîñòîèíñòâà è íåäîñòàòêè ñîâðåìåííûõ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ
ìåòîäîâ, èñïîëüçóåìûõ â àêâàêóëüòóðå

3.1.1. Àíàëèç áåëêîâ
Åñëè íå ñ÷èòàòü îòäåëüíûõ èììóíîëîãè÷åñêèõ

è êàðèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé, êîòîðûå òàê è íå
ñìîãëè ñîçäàòü äîñòàòî÷íî îáøèðíóþ è íàäåæíóþ
áàçó äëÿ èññëåäîâàíèÿ ãåíåòè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé
îáúåêòîâ àêâàêóëüòóðû, òî ïåðâûì ìåòîäîì, ïðè-
ìåíÿâøèìñÿ äëÿ ìàññîâûõ èññëåäîâàíèé ãåíåòèêè
âîäíûõ îðãàíèçìîâ, ñòàë àíàëèç èçîôåðìåíòîâ.
Îñîáåííî èíòåðåñíóþ è öåííóþ èíôîðìàöèþ äà-
âàë àíàëèç àëëîçèìîâ – àëëåëüíûõ âàðèàíòîâ áåë-
êà êàæäîãî êîíêðåòíîãî ãåíåòè÷åñêîãî ëîêóñà ó òîãî
èëè èíîãî îðãàíèçìà. (Àëòóõîâ, 1974).

Ýòîò ìåòîä îñíîâàí íà òîì, ÷òî áåëîê, ó÷àñòâó-
þùèé â ìåòàáîëèçìå êàêîãî ëèáî ñóáñòðàòà, ìî-
æåò èìåòü íåñêîëüêî àëëåëüíûõ âàðèàíòîâ, êîòî-
ðûå îòëè÷àþòñÿ äðóã îò äðóãà çàìåíàìè îòäåëü-
íûõ àìèíîêèñëîò â ïîëèïåïòèäíîé öåïè. (Ïðè
ýòîì íå òîëüêî ðàçíûå îñîáè ìîãóò áûòü íîñèòå-
ëÿìè ðàçíûõ àëëåëåé – õðîìîñîìû, ïîëó÷åííûå
îò îòöà è ìàòåðè ìîãóò êîäèðîâàòü ðàçíûå âàðè-
àíòû áåëêà, òî åñòü, îñîáè ìîãóò áûòü ãåòåðîçè-
ãîòàìè, Ðèñ. 20).

Âàðüèðóþùèå àìèíîêèñëîòû ìîãóò áûòü çà-
ðÿæåííûìè èëè íåéòðàëüíûìè, à ïîòîìó çàìåíà
îäíîé àìèíîêèñëîòû íà äðóãóþ ÷àñòî âåäåò ê èç-
ìåíåíèþ êàê ìàññû, òàê è ïîëíîãî çàðÿäà áåëêî-
âîé ìîëåêóëû. Â ýòîì ñëó÷àå ïðè ðàçäåëåíèè áåë-
êîâ ýëåêòðîôîðåçîì â ïîëèàêðèëàìèäíîì èëè
êðàõìàëüíîì ãåëå áåëêè, ñîîòâåòñòâóþùèå ðàç-
ëè÷íûì àëëåëÿì ëîêóñà, ìèãðèðóþò â ïîñòîÿí-
íîì ýëåêòðè÷åñêîì ïîëå ñ ðàçíîé ñêîðîñòüþ, à
èíîãäà è â ðàçíûõ íàïðàâëåíèÿõ îò ñòàðòà.

Êàê ïðàâèëî, àëëåëè áåëêîâûõ ëîêóñîâ õàðàê-
òåðèçóþò, îöåíèâàÿ ïîäâèæíîñòü ìîëåêóë, ñîîò-
âåòâñòâóþùèõ ðàçíûì àëëåëÿì, äðóã îòíîñèòåëü-
íî äðóãà. Àëëåëü, êîòîðûé â ïåðâûõ èññëåäîâà-
íèÿõ äàííîãî ëîêóñà âûÿâëÿëè íàèáîëåå ÷àñòî,
îáîçíà÷àþò *100 (100 %-íàÿ ïîäâèæíîñòü). Ïî-
ýòîìó, íàïðèìåð, äëÿ àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ çà-
ïèñü ESTD*100 îáîçíà÷àåò, ÷òî ðå÷ü èäåò îá àë-
ëåëå ôåðìåíòà ýñòåðàçû Ä, êîòîðûé íàèáîëåå ÷à-
ñòî âñòðå÷àåòñÿ â åâðîïåéñêèõ ïîïóëÿöèÿõ ýòîãî
âèäà. Åâðîïåéñêèå ïîïóëÿöèè àòëàíòè÷åñêîãî
ëîñîñÿ áûëè èçó÷åíû ðàíüøå ñåâåðîàìåðèêàíñ-
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êèõ, â êîòîðûõ çíà÷èòåëüíî ïðåîáëàäàåò äðóãîé
àëëåëü ýòîãî ëîêóñà, ïîýòîìó îáîçíà÷åíèå
ESTD*100 çàêðåïèëîñü çà àëëåëåì, ïðåîáëàäàþ-
ùèì â Åâðîïå.

Ïðî÷èå àëëåëè äàííîãî ëîêóñà ÷àùå âñåãî õà-
ðàêòåðèçóþò, âûðàæàÿ èõ ïîäâèæíîñòü â ïðîöåí-
òàõ îò ïîäâèæíîñòè àëëåëÿ *100, êîòîðàÿ ìîæåò
áûòü êàê áîëüøå, òàê è ìåíüøå 100% èëè äàæå
îòðèöàòåëüíîé, êîãäà ìåíåå ðàñïðîñòðàíåííûé
àëëåëü ìèãðèðóåò îò ñòàðòà â ñòîðîíó, ïðîòèâî-
ïîëîæíóþ îñíîâíîìó àëëåëþ. Íàïðèìåð, àëëåëü
ýñòåðàçû Ä àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ, ðàñïðîñòðà-
íåííûé â ñåâåðîàìåðèêàíñêèõ ïîïóëÿöèÿõ, îáî-
çíà÷àþò îáû÷íî êàê ESTD*80. Åñëè ôåðìåíòíàÿ
ñèñòåìà ÿâëÿåòñÿ äâóõàëëåëüíîé, â ëèòåðàòóðå
íåðåäêî ìîæíî âñòðåòèòü óïîìèíàíèå îá ýòèõ
àëëåëÿõ êàê î «áûñòðîì» è «ìåäëåííîì», ÷òî îò-
ðàæàåò ñêîðîñòü èõ ìèãðàöèè â ïîñòîÿííîì ýëåê-
òðè÷åñêîì ïîëå (â íàøåì ïðèìåðå «áûñòðûì»
ÿâëÿåòñÿ àëëåëü *100, à «ìåäëåííûì» – àëëåëü
*80). Èíîãäà àëëåëÿì äàþò áóêâåííûå îáîçíà÷å-
íèÿ – a, b, c è ò.ä., îäíàêî òàêàÿ ñèñòåìà îáîçíà÷å-
íèé ìîæåò âåñòè ê íåäîðàçóìåíÿì, ïîñêîëüêó ïðè
èññëåäîâàíèè ìàòåðèàëà èç íîâûõ ðåãèîíîâ â íåì
ìîãóò áûòü âûÿâëåíû àëëåëè ñ ïðîìåæóòî÷íîé
ïîäâèæíîñòüþ.

Äëÿ âèçóàëèçàöèè ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîé êàð-
òèíû, ïî îêîí÷àíèè ýëåêòðîôîðåçà ãåëü ïðèâî-
äÿò â êîíòàêò ñ ñóáñòðàòîì, êîòîðûé ñïîñîáåí
òðàíñôîðìèðîâàòüñÿ ïîä äåéñòâèåì ôåðìåíòà,
èíòåðåñóþùåãî èññëåäîâàòåëÿ (íàïðèìåð, ïîìå-
ùàþò ãåëü â ðàñòâîð òàêîãî ñóáñòðàòà èëè äåëà-
þò àïïëèêàöèþ ñ èñïîëüçîâàíèåì àãàðà). Îäíî-
âðåìåííî â ðàñòâîð äîáàâëÿþò âåùåñòâî, ñïîñîá-

Ðèñ. 20. Ñõåìà îáðàçîâàíèÿ àêòèâíûõ ìîëåêóë áåëêîâ ñ ðàçëè÷íîé ÷åòâåðòè÷íîé ñòðóêòóðîé (ìîíîìåðû, äèìå-
ðû, òåòðàìåðû) ó îñîáåé, ãåòåðîçèãîòíûõ ïî ñîîòâåòñòâóþùèì ãåíàì, è ìèãðàöèÿ ýòèõ áåëêîâ â ãåëå ïðè ýëåê-
òðîôîðåçå (àëëîçèìíûé àíàëèç). Âî âñåõ ñëó÷àÿõ ìåæëîêóñíîå âçàèìîäåéñòâèå îòñóòñòâóåò.

íîå îêðàøèâàòü ïðîäóêò êàòàëèòè÷åñêîé ðåàêöèè
ñ ó÷àñòèåì ôåðìåíòà èëè ìåíÿòü öâåò ïîä äåé-
ñòâèåì ïðîäóêòà ðåàêöèè.

Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî êàðòèíà, íàáëþäàå-
ìàÿ ïîñëå îêðàøèâàíèÿ ãåëÿ, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
íå ìåñòà ëîêàëèçàöèè ôåðìåíòà íà ãåëå, à çîíû,
ãäå ñîñðåäîòî÷åí îêðàøåííûé ïðîäóêò ðåàêöèè
èëè ìîëåêóëà-êðàñèòåëü, èçìåíèâøàÿ öâåò. Îíè
æå, â ñâîþ î÷åðåäü, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé, êàê ïðà-
âèëî, îòíîñèòåëüíî íåáîëüøèå ìîëåêóëû, êîòî-
ðûå ëåãêî äèôôóíäèðóþò â ãåëå. Îòñþäà ïðîèñ-
òåêàåò îäèí èç ñóùåñòâåííûõ íåäîñòàòêîâ áåë-
êîâîãî ýëåêòðîôîðåçà – ïîëó÷àåìàÿ êàðòèíà â
áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îêàçûâàåòñÿ ñ ñàìîãî íà-
÷àëà ðàçìûòîé, à ñ òå÷åíèåì âðåìåíè ðàñïëûâà-
åòñÿ âñå áîëüøå.

Ïðè ýòîì íå âñå ýëåêòðîôîðåãðàììû è áåç ýòî-
ãî ëåãêî òðàêòîâàòü. Âåäü ñðåäè áåëêîâ ñóùåñòâó-
þò íå òîëüêî ìîíîìåðû, íî òàêæå äèìåðû è òåòðà-
ìåðû, òî åñòü áåëêè, êîòîðûå îáëàäàþò òàê íàçû-
âàåìîé ÷åòâåðòè÷íîé ñòðóêòóðîé: â àêòèâíîé ôîð-
ìå îíè ñîñòîÿò èç äâóõ èëè ÷åòûðåõ ïîëèïåïòèä-
íûõ öåïåé (Ðèñ. 20). Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî â òîì ñëó-
÷àå, êîãäà îðãàíèçì ÿâëÿåòñÿ ãåòåðîçèãîòîé, íà
ýëåêòðîôîðåãðàììå ïðèñóòñòâóþò íå òîëüêî çîíû,
õàðàêòåðíûå äëÿ êàæäîãî èç àëëåëüíûõ âàðèàíòîâ
â ÷èñòîì âèäå, íî è çîíû, ãäå ñêîíöåíòðèðîâàíû
ãèáðèäíûå ìîëåêóëû áåëêà, òî åñòü ñòðóêòóðû, ñî-
òîÿùèå èç ñóáúåäèíèö, ÿâëÿþùèõñÿ ïðîäóêòàìè
äâóõ ðàçíûõ ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì. Ïðèìåðû
ýëåêòðîôîðåãðàìì äëÿ áåëêà-ìîíîìåðà è áåëêîâ-
äèìåðîâ ïðåäñòàâëåíû íà Ðèñ. 21 è 22.

Ïîìèìî ýòîãî, òðàêòîâêó íàáëþäàåìîé êàðòè-
íû ñèëüíî çàòðóäíÿåò ðÿä ñîïóòñòâóþùèõ îáñòî-
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Ðèñ. 21. Ïðèìåðû ýëåêòðîôîðåãðàìì äëÿ ïîëèìîðôíûõ àëëîçèìîâ-ìîíîìåðîâ. PGM – ôîñôîãëþêîìóòàçà èñ-
ëàíäñêîãî  ãðåáåøêà, êîòîðàÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïÿòèàëëåëüíóþ ñèñòåìó. Àëëåëè îáîçíà÷åíû áóêâàìè: a, b, c,
d, e â ïîðÿäêå óâåëè÷åíèÿ ïîäâèæíîñòè. Áóêâåííûå îáîçíà÷åíèÿ ââåðõó êàæäîé äîðîæêè – ãåíîòèïû òåñòèðó-
åìûõ îñîáåé. Ýëåêòðîôîðåç â 13%-íîì êðàõìàëüíîì ãåëå. MPI – ôåðìåíò ìàííîçîôîñôàòèçîìåðàçà ÷åðíîìîð-
ñêîé êóìæè (äâóõàëëåëüíàÿ ñèñòåìà). Ïîäâèæíîñòè àëëåëåé, õàðàêòåðíûõ äëÿ êàæäîé òåñòèðóåìîé îñîáè îáî-
çíà÷åíû öèôðàìè ââåðõó. Ýëåêòðîôîðåç â 7%-íîì ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå.

Ðèñ. 22. Ïðèìåðû ýëåêòðîôîðåãðàìì äëÿ ïîëèìîðôíûõ äâóõàëëåëüíûõ àëëîçèìîâ-äèìåðîâ àòëàíòè÷åñêîãî
ëîñîñÿ (Salmo salar). ESTD – ýñòåðàçà Ä (ôëóîðåñöåíòíàÿ ýñòåðàçà); IDHP – èçîöèòðàòäåãèäðîãåíàçà (íàáëþäà-
åòñÿ ìåæëîêóñíîå âçàèìîäåéñòâèå ìåæäó ïðîäóêòàìè ìîíîìîðôíîãî ëîêóñà sIDHP-2* è ïîëèìîðôíîãî ëîêó-
ñà sIDHP-3*). Öèôðàìè îáîçíà÷åíû: 1 – «áûñòðàÿ» ãîìîçèãîòà, 2 – ãåòåðîçèãîòà, 3 – «ìåäëåííàÿ» ãîìîçèãîòà.

ÿòåëüñòâ. Íàïðèìåð, â ðÿäå ñëó÷àåâ â îðãàíèçìå
ñóùåñòâóåò íå îäèí, à íåñêîëüêî ðàçíûõ ôåðìåí-
òîâ, êîäèðóåìûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè ÄÍÊ,
ëîêàëèçîâàííûìè â ðàçíûõ õðîìîñîìàõ, íî ñïî-
ñîáíûõ âçàèìîäåéñòâîâàòü ñ îäíèì è òåì æå ñóá-
ñòðàòîì. Ïðàâäà, ìíîãèå èç ôåðìåíòîâ òàêîãî
ðîäà ÿâëÿþòñÿ òêàíåñïåöèôè÷íûìè, è åñëè â ñî-
ñòàâå ïðîáû ïðèñóòñòâóåò òîëüêî îäíà òêàíü, äî-

ïîëíèòåëüíûå çîíû îêðàøèâàíèÿ íà ãåëå îòñóò-
ñòâóþò èëè çíà÷èòåëüíî îñëàáëåíû. Îäíàêî äîñ-
òàòî÷íî ÷àñòî, îñîáåííî ó îðãàíèçìîâ, èìåþùèõ
ïîëèïëîäíîå ïðîèñõîæäåíèå (ê íèì îòíîñÿòñÿ, â
÷àñòíîñòè, òàêèå îáúåêòû àêâàêóëüòóðû êàê ëî-
ñîñåâûå è îñåòðîâûå ðûáû) ñïåöèôè÷åñêàÿ ðå-
àêöèÿ ñ ñóáñòðàòîì âûÿâëÿåò íà ãåëå íåñêîëüêî
çîí îêðàøèâàíèÿ. Äàæå åñëè ïðè ýòîì ïîëèìîð-
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ôíûì îêàçûâàåòñÿ òîëüêî îäèí èç ôåðìåíòîâ,
îïðåäåëèòü, ê êàêîìó èìåííî ëîêóñó îòíîñèòñÿ
íàáëþäàåìîå àëëåëüíîå ðàçíîîáðàçèå íå âñåãäà
ïðîñòî, îñîáåííî åñëè â ïîïóëÿöèè âñòðå÷àåòñÿ
òðè è áîëåå àëëåëÿ ãåíà, êîäèðóþùåãî ôåðìåíò,
à ïðîäóêòû ýòèõ àëëåëåé çíà÷èòåëüíî ðàçëè÷à-
þòñÿ ïî ñâîåé ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîé ïîäâèæíîñ-
òè.

Îñîáåííî ñëîæíîé îêàçûâàåòñÿ òðàêòîâêà
ýëåêòðîôîðåãðàìì â ñëó÷àå ôåðìåíòîâ, ïðåäñòàâ-
ëÿþùèõ ñîáîé äèìåðíûå, à òåì áîëåå òåòðàìåð-
íûå îáðàçîâàíèÿ, êîãäà ãåòåðîçèãîòû ïðåäñòàâ-
ëåíû íå îäíîé, à öåëûì íàáîðîì çîí îêðàøèâà-
íèÿ (Ðèñ. 20). Åñëè æå áåëêîâûå ïðîäóêòû ðàç-
íûõ ãåíåòè÷åñêèõ ëîêóñîâ îêàçûâàþòñÿ ñïîñîá-
íûìè îáðàçîâûâàòü ãèáðèäíûå ìîëåêóëû (ìåæ-
ëîêóñíîå âçàèìîäåéñòâèå), íàáëþäàåìàÿ êàðòè-
íà óñëîæíÿåòñÿ åùå áîëüøå. Âåäü ïðè ýòîì äàæå
ãîìîçèãîòû îêàçûâàþòñÿ ïðåäñòàâëåííûìè â
âèäå òðèïëåòà ïîëîñ, à ãåòåðîçèãîòû – â âèäå
øåñòè ñëèâàþùèõñÿ çîí îêðàøèâàíèÿ (Ðèñ. 23).
Ïðèìåðîì ïîëèìîðôíîãî äâóõàëëåëüíîãî ëîêó-
ñà, âçàèìîäåéñòâóþùåãî ñ ìîíîìîðôíûì, ìîæåò
ñëóæèòü ëîêóñ sIDHP-3* ôåðìåíòà èçîöèòðàòäå-
ãèäðîãåíàçû, êîòîðûé âçàèìîäåéñòâóåò ñ ëîêóñîì
sIDHP-2* ýòîãî ôåðìåíòà (Ðèñ. 22). ×òî æå êàñà-
åòñÿ ôåðìåíòîâ, ñîñòîÿùèõ èç ÷åòûðåõ ñóáúåäè-
íèö, òî ÷àùå âñåãî, íàáëþäàåìàÿ êàðòèíà âîîá-
ùå íå ïîääàåòñÿ îäíîçíà÷íîé òðàêòîâêå, òåì áî-
ëåå ïðè íàëè÷èè ìåæëîêóñíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ

Ðèñ. 23. Ñõåìà ìåæëîêóñíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ, êîòîðîå íåîáõîäèìî ó÷èòûâàòü ïðè àíàëèçå ðÿäà àëëîçèìîâ-
äèìåðîâ: ëîêóñ 1 – ãîìîçèãîòíûé, ëîêóñ 2 – ãåòîðîçèãîòíûé. Ïðîäóêòû îáîèõ ëîêóñîâ âçàèìîäåéñòâóþò ñ
îäíèì è òåì æå ñóáñòðàòîì è ñïîñîáíû îáðàçîâûâàòü áèîëîãè÷åñêè àêòèâíûå õèìåðíûå ìîëåêóëû.

(Ðèñ. 24). Âñå ýòî ñèëüíî çàòðóäíÿåò äàëüíåéøåå
ðàçâèòèå è ïðàêòè÷åñêîå èñïîëüçîâàíèå èçîôåð-
ìåíòíîãî àíàëèçà.

Â êà÷åñòâå åùå îäíîãî íåäîñòàòêà ìåòîäà íå-
îáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî îí äîïóñêàåò ïðèæèçíåí-
íîå òåñòèðîâàíèå îñîáåé òîëüêî â èñêëþ÷èòåëü-
íûõ ñëó÷àÿõ, íàïðèìåð òîãäà, êîãäà àíàëèçèðó-
þò ôåðìåíòû êðîâè èëè æå ôåðìåíòû, ýêñïðåñ-
ñèðóþùèåñÿ â òêàíÿõ æèðîâîãî ïëàâíèêà ëîñî-
ñåé, êîòîðûé ìîæåò áûòü àìïóòèðîâàí ó ðûá äàæå
ïîëíîñòüþ áåç ïîòåðè æèçíåñïîñîáíîñòè. Ê òîìó
æå èçîôåðìåíòíûé àíàëèç òðåáóåò èñêëþ÷èòåëü-
íî âûñîêîãî êà÷åñòâà ïðîá. Èññëåäóåìûå ôåðìåí-
òû äîëæíû ñîõðàíÿòü ñâîþ ôóíêöèîíàëüíóþ àê-
òèâíîñòü êàê â ïðîöåññå õðàíåíèÿ ïðîá, òàê è âî
âðåìÿ ïðîâåäåíèÿ ýëåêòðîôîðåçà.

Äëÿ òîãî, ÷òîáû ñîáëþñòè ýòî óñëîâèå, ïðîáû
òêàíåé îáû÷íî çàìîðàæèâàþò â æèäêîì àçîòå
ñðàçó ïîñëå ñáîðà îáðàçöîâ è õðàíÿò ïðè òåìïå-
ðàòóðàõ îêîëî –70°Ñ íå áîëåå ãîäà. Õîòÿ íåêîòî-
ðûå ôåðìåíòû ïîääàþòñÿ àíàëèçó è ïîñëå 2–3 ëåò
õðàíåíèÿ îáðàçöîâ â áûòîâûõ ìîðîçèëüíèêàõ, ýòî
ñêîðåå èñêëþ÷åíèå, ÷åì ïðàâèëî, è èññëåäîâàòå-
ëÿì íå ñòîèò ðàññ÷èòûâàòü íà õîðîøóþ ñîõðàí-
íîñòü îáðàçöîâ, õðàíèâøèõñÿ â ïîäîáíûõ óñëî-
âèÿõ. Â òî æå âðåìÿ, õîòèì ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ïëî-
õàÿ ñîõðàííîñòü ïðîá ïðèâîäèò, â ïîäàâëÿþùåì
áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ, ê îòñóòñòâèþ àêòèâíîñòè
ôåðìåíòà è íåâîçìîæíîñòè ñ÷èòàòü èíôîðìàöèþ
ñ ãåëÿ, à âîâñå íå ê âîçìîæíîñòè íåïðàâèëüíîé
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Ðèñ. 24. Íàáëþäàåìûå (ââåðõó) è òåîðåòè÷åñêè îæèäàåìûå (âíèçó) ýëåêòðîôîðåãðàììû äëÿ èäèòîëäåãèäðîãå-
íàçû (ñîðáèòîëäåãèäðîãåíàçû) ïå÷åíè àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ. Ïîìèìî ôåðìåíòà, êîäèðóåìîãî âûñîêîïîëè-
ìîðôíûì ëîêóñîì IDDH-2*, ïðè àíàëèçå â êðàõìàëüíîì ãåëå ñïåöèôè÷åñêîå îêðàøèâàíèå âûÿâëÿåò áåëîê,
êîäèðóåìûé ëîêóñîì IDDH-1*, êîòîðûé ìîíîìîðôåí â âûáîðêå, ïðåäñòàâëåííîé íà âåðõíåì ðèñóíêå. Òåîðå-
òè÷åñêè îæèäàåìûå ïîëîæåíèÿ âûÿâëÿåìûõ ïîëîñ äëÿ ãîìî- è ãåòåðîçèãîò ðàçíûõ òèïîâ (ïîäâèæíîñòè àëëå-
ëåé îáîçíà÷åíû ââåðõó êàæäîãî ðèñóíêà) ðàññ÷èòàíû ñ ó÷åòîì ìåæëîêóñíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ñ IDDH-1*80
(ðàñ÷åòû âïåðâûå ïðåäñòàâëåíû Ý. Âåñïóðîì (E. Vespoor) íà Ìåæäóíàðîäíîì ñîâåùàíèè ïî ãåíåòèêå àòëàíòè-
÷åñêîãî ëîñîñÿ, Àáåðäèí (Âåëèêîáðèòàíèÿ), 12-15 èþíÿ 2002 ã.). Îòìåòèì, ÷òî òàêèå ñëîæíûå ôåðìåíòíûå
ñèñòåìû íà ïðàêòèêå îáû÷íî íå èñïîëüçóþò. Çäåñü ñïåöèôè÷åñêîå îêðàøèâàíèå âûÿâëÿåò äâà ëîêóñà ôåðìåí-
òà-òåòðàìåðà, ìåæäó êîòîðûìè íàáëþäàåòñÿ ìåæëîêóñíîå âçàèìîäåéñòâèå. Ïðè ýòîì îäèí èç ëîêóñîâ èìååò
÷åòûðå àëëåëüíûõ âàðèàíòà, ïðè÷åì äâà èç íèõ ìèãðèðóþò îò “–” ê “+”, îäèí îò “+” ê “–”, à îäèí ïðè òåõ æå
óñëîâèÿõ ýëåêòðîôîðåçà îñòàåòñÿ â ñòàðòîâîé ëóíêå, òî åñòü èìååò íóëåâóþ ïîäâèæíîñòü.

òðàêòîâêè ïîëó÷àåìûõ ðåçóëüòàòîâ, êàê èíîãäà
ïîëàãàþò. Åñëè ñ÷èòàòü èíôîðìàöèþ óäàåòñÿ, òî
îíà, êàê ïðàâèëî, äîñòîâåðíà, îñîáåííî åñëè äëÿ
àíàëèçà âûáðàí ôåðìåíò, àëëåëüíûå âàðèàíòû êî-
òîðîãî áûëè îïèñàíû ðàíåå.

Äëÿ ñîõðàíåíèÿ àêòèâíîñòè ôåðìåíòîâ â ïðî-
öåññå ýëåêòðîôîðåçà, ðàçäåëåíèå ôåðìåíòîâ ïðî-
âîäÿò â êàìåðàõ ñ âîäÿíûì îõëàæäåíèåì, ñëåäÿ
çà òåì, ÷òîáû òåìïåðàòóðà ãåëÿ, ïî âîçìîæíîñòè,
íå ïðåâûøàëà +5–+8 °Ñ.

È âñå-òàêè, íåñìîòðÿ íà ìàññó òðóäíîñòåé,
êîòîðûõ íå óäàåòñÿ èçáåæàòü ïðè ðàáîòå ñ áåëêà-
ìè, ìåòîä èçîôåðìåíòíîãî àíàëèçà äî ñèõ ïîð îñ-
òàåòñÿ äîñòàòî÷íî ïîïóëÿðíûì â ïîïóëÿöèîííûõ
èññëåäîâàíèÿõ âîäíûõ îðãàíèçìîâ, à òàêæå ïðè
ïîèñêå ðàçëè÷èé è ñõîäñòâà ìåæäó ðàçíûìè ëè-

íèÿìè ðûá – îáúåêòîâ àêâàêóëüòóðû. Â ÷àñòíî-
ñòè, åùå ñîâñåì íåäàâíî åãî èñïîëüçîâàëè ïðè
ïàñïîðòèçàöèè îòå÷åñòâåííûõ ïîðîä ðàäóæíîé
ôîðåëè (Ïîðîäû …, 2006).

Äåëî â òîì, ÷òî èññëåäîâàíèÿ ïîëèìîðôèçìà
áåëêîâ â ïîñëåäíèå 30 ëåò áûëè ÷ðåçâû÷àéíî
ìàñøòàáíûìè, à ïîòîìó èìåííî ýòè ìàðêåðû ïî-
çâîëèëè ïîëó÷èòü äîñòàòî÷íî öåëîñòíóþ êàðòè-
íó ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ âî âðåìåíè è ïðî-
ñòðàíñòâå, õàðàêòåðíîãî äëÿ ìíîãèõ ìàññîâûõ
âèäîâ è äëÿ ðûá â îñîáåííîñòè.

Äëÿ òîãî ÷òîáû îáåñïå÷èòü ïðååìñòâåííîñòü
ãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé, ìîëåêóëÿðíûì áèî-
ëîãàì åùå ïðåäñòîèò îïðåäåëèòü ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè ÄÍÊ, êîäèðóþùèå èçîôåðìåíòû, êàðòèðî-
âàòü èõ íà õðîìîñîìàõ è îïðåäåëèòü íóêëåîòèä-
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íûå âàðèàöèè, ïðèâîäÿùèå ê õàðàêòåðíûì çàìå-
íàì àìèíîêèñëîò, êîòîðûå âûÿâëÿþòñÿ ïðè àíà-
ëèçå áåëêîâ êàê àëëåëüíûå âàðèàíòû. Òàêàÿ ðà-
áîòà óæå âåäåòñÿ: íàïðèìåð, íà õðîìîñîìàõ ðà-
äóæíîé ôîðåëè êàðòèðîâàíî íå ìåíåå ÷åòûðåõ
èçîôåðìåíòíûõ ëîêóñîâ, çàäåéñòâîâàííûõ ðàíåå
ïðè àíàëèçå áåëêîâ (Nichols et al., 2003; Guyomard
et al., 2006), äëÿ êóìæè è àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ
îïðåäåëåíû ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, êîäèðóþùèå
ëàêòàòäåãèäðîãåíàçó ãëàçà è òðàíñôåððèí êðîâè,
îïèñàíû èõ àëëåëüíûå âàðèàíòû (McMeel et al.,
2001; Antunes et al., 2002).

Â òî æå âðåìÿ, äî òåõ ïîð, ïîêà áîëüøàÿ ÷àñòü
ýòîé ðàáîòû íå áóäåò ïðîäåëàíà, èçîôåðìåíòíûé
àíàëèç íå óòðàòèò ñâîåãî çíà÷åíèÿ, òåì áîëåå ÷òî
ó íåãî åñòü öåëûé ðÿä íåñîìíåííûõ äîñòîèíñòâ.

Ê èõ ÷èñëó îòíîñèòñÿ, â ïåðâóþ î÷åðåäü, èñ-
êëþ÷èòåëüíàÿ ëåãêîñòü è áûñòðîòà ïîäãîòîâêè
ïðîá äëÿ àíàëèçà. Òàêóþ òêàíü, êàê ìûøå÷íàÿ,
ïðîñòî ðàçìèíàþò øïàòåëåì â áóôåðå îòíîñè-
òåëüíî ïðîñòîãî ñîñòàâà, îñàæäàþò òâåðäûå îñ-
òàòêè öåíòðèôóãèðîâàíèåì, à æèäêóþ ôàçó, ãäå
ñêîíöåíòðèðîâàíû ðàñòâîðèìûå êëåòî÷íûå áåë-
êè, âíîñÿò íåïîñðåäñòâåííî â ëóíêè ãåëÿ. Ìåòîä
ïîçâîëÿåò àíàëèçèðîâàòü äåñÿòêè è äàæå ñîòíè
ïðîá îäíîâðåìåííî, è ïðè ýòîì â åãî àðñåíàëå
èìååòñÿ ìíîæåñòâî ëîêóñîâ, àíàëèç êîòîðûõ íå
òðåáóåò èñïîëüçîâàíèÿ äîðîãîñòîÿùèõ ñóáñòðà-
òîâ. Êîìáèíèðîâàíèå ðàçëè÷íûõ òåõíè÷åñêèõ
ïðèåìîâ ïîçâîëÿåò ñ÷èòûâàòü ñ îäíîãî ãåëÿ èí-
ôîðìàöèþ î 2–10 áåëêîâûõ ëîêóñàõ, ýêñïðåññè-
ðóþùèõñÿ â äàííîé òêàíè.

Ýëåêòðîôîðåç áåëêîâ äî ñèõ ïîð îñòàåòñÿ íàè-
áîëåå èíôîðìàòèâíûì ìåòîäîì èññëåäîâàíèÿ
êîäèðóþùèõ ó÷àñòêîâ õðîìîñîì. Õîòÿ åãî ðàçðå-
øàþùàÿ ñïîñîáíîñòü ïðè àíàëèçå ðàçíîîáðàçèÿ
âíóòðè èíäèâèäóàëüíûõ ëîêóñîâ ÷àñòî îêàçûâà-
åòñÿ íåäîñòàòî÷íîé (ëèøü íåçíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü
íóêëåîòèäíûõ çàìåí, îòðàæàþùèõ ýâîëþöèîí-
íóþ èñòîðèþ âèäà, ïðèâîäèò ê çàìåíàì â àìèíî-
êèñëîòíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè áåëêîâ), òîëüêî
ýòîò ìåòîä ïîçâîëÿåò ïîêà ïîëó÷àòü èíòåãðàëü-
íóþ õàðàêòåðèñòèêó êîäèðóþùåé ôðàêöèè ÿäåð-
íîãî ãåíîìà.

Áîëåå òîãî, ïîñêîëüêó èçîôåðìåíòíûé àíà-
ëèç èìååò äåëî ñ áåëêàìè, íåïîñðåäñòâåííî ïðè-
íèìàþùèìè ó÷àñòèå â ìåòàáîëè÷åñêèõ ïðîöåñ-
ñàõ, áåëêàìè, ôóíêöèÿ êîòîðûõ, êàê ïðàâèëî,
õîðîøî èçâåñòíà, îí íåçàìåíèì â èññëåäîâàíè-
ÿõ, êàñàþùèõñÿ äèíàìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ â ïî-
ïóëÿöèÿõ. Òàêèå ïðîöåññû îáû÷íî ñâÿçàíû ñ èç-
ìåíåíèåì óñëîâèé îáèòàíèÿ ïîïóëÿöèè, â òîì
÷èñëå, ïðè àíòðîïîãåííîì âîçäåéñòâèè íà ñðå-
äó îáèòàíèÿ è â óñëîâèÿõ èñêóññòâåííîãî îòáî-
ðà ïî õîçÿéñòâåííî-öåííûì ïðèçíàêàì. Èìåí-
íî àíàëèç èçîôåðìåíòîâ âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ïî-
çâîëÿåò áûñòðî è íàäåæíî çàðåãèñòðèðîâàòü èç-
ìåíåíèå àëëåëüíûõ ÷àñòîò ãåíîâ, à çíà÷èò îöå-
íèòü ñèëó âîçäåéñòâèÿ âíåøíèõ ôàêòîðîâ íà
ãðóïïó îðãàíèçìîâ.

Ñ ýòîé òî÷êè çðåíèÿ òðóäíî ïåðåîöåíèòü ðîëü
àëëîçèìíîãî àíàëèçà äëÿ õàðàêòåðèñòèêè ñîðòîâ
ðàñòåíèé è ïîðîä æèâîòíûõ, âûâåäåííûõ ïóòåì
ñåëåêöèè – âåäü â ðÿäå ñëó÷àåâ âíóòðè ñîðòà èëè
ïîðîäû ïðîèñõîäèë îòáîð â ïîëüçó òåõ èëè èíûõ
àëëåëåé àëëîçèìíîãî ëîêóñà, ñâÿçàííûõ ñ õîçÿé-
ñòâåííî-âàæíûì ïðèçíàêîì (ìîíîãðàôèÿ: Ãëàç-
êî, Ñîçèíîâ, 1993). Â òî æå âðåìÿ, ñëåäóåò îòìå-
òèòü, ÷òî ñåëåêöèÿ ïðè ïîëó÷åíèè ðàçëè÷íûõ
ïîðîä è ëèíèé ëîñîñåâûõ ðûá ïðîèñõîäèëà, êàê
ïðàâèëî, íå ïî îäíîìó, à ïî öåëîìó êîìïëåêñó
êðèòåðèåâ îäíîâðåìåííî (íàïðèìåð, ó÷èòûâàë-
ñÿ âîçðàñò ñîçðåâàíèÿ, ãîíàäî-ñîìàòè÷åñêèé èí-
äåêñ è âðåìÿ íà÷àëà íåðåñòà). Êðîìå òîãî, â ðàç-
íûõ ïëåìåííûõ õîçÿéñòâàõ ñåëåêöèÿ ÷àñòî øëà
â îäíîì è òîì æå íàïðàâëåíèè, íî, áëàãîäàðÿ ðàç-
íîìó èñõîäíîìó ìàòåðèàëó, ïîëó÷åííûå ïîðîäû
ðûá îòëè÷àëèñü äðóã îò äðóãà.

Ðàçðåøàþùàÿ ñïîñîáíîñòü èçîôåðìåíòíîãî
àíàëèçà â òàêîé ñèòóàöèè ÷àñòî îêàçûâàåòñÿ íå-
äîñòàòî÷íîé: ìàëî òîãî, ÷òî íå âñå îñîáåííîñòè
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ òðàíñôîðìèðóþòñÿ â
àìèíîêèñëîòíûå çàìåíû, âûÿâëÿåìûå ýëåêòðîôî-
ðåçîì áåëêîâ, – èç-çà ñëîæíîñòè àíàëèçà ýëåêò-
ðîôîðåãðàìì èññëåäîâàòåëÿì, êàê ïðàâèëî, ïðè-
õîäèòñÿ îãðàíè÷èâàòüñÿ äâóõ-òðåõàëëåëüíûìè
ñèñòåìàìè, à òàêæå îòêàçûâàòüñÿ îò ðàáîòû ñ òåò-
ðàìåðàìè. Òàêèì îáðàçîì, çàðåãèñòðèðîâàòü òîí-
êèå ðàçëè÷èÿ ìåæäó ãðóïïàìè îðãàíèçìîâ ìåòî-
äàìè èçîôåðìåíòíîãî àíàëèçà óäàåòñÿ äàëåêî íå
âñåãäà, à, ìåæäó òåì, îíè ìîãóò îêàçàòüñÿ ïðèí-
öèïèàëüíûìè.

3.1.2. Àíàëèç ÄÍÊ
3.1.2.1. Îáùèå çàìå÷àíèÿ

Àíàëèç ÄÍÊ èìååò ðÿä íåîñïîðèìûõ ïðåèìó-
ùåñòâ ïî ñðàâíåíèþ ñ àíàëèçîì áåëêîâ, è ýòè
ïðåèìóùåñòâà íà÷èíàþò ïðîÿâëÿòüñÿ åùå íà ýòà-
ïå ñáîðà ïðîá.

Ïîñêîëüêó èäåíòè÷íûå ìîëåêóëû ÄÍÊ ñîäåð-
æàòñÿ ïî÷òè âî âñåõ êëåòêàõ æèâûõ îðãàíèçìîâ
(èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿþò ðàçâå ÷òî çðåëûå ýðèò-
ðîöèòû ìëåêîïèòàþùèõ, ó êîòîðûõ îòñóòñòâóåò
ÿäðî, èëè íåêîòîðûå ñïåöèàëèçèðîâàííûå êëåò-
êè, â êîòîðûõ èìååò ìåñòî ýëèìèíàöèÿ ÷àñòè ãå-
íîìà), òî òåîðåòè÷åñêè åå ìîæíî âûäåëèòü èç
ëþáîé òêàíè, äîñòóïíîé äëÿ èññëåäîâàíèÿ. À
ïîñêîëüêó ó îáúåêòîâ àêâàêóëüòóðû ýòî ìîãóò
áûòü òàêèå ëåãêî ðåãåíåðèðóþùèå òêàíè êàê
êðîâü, ÷åøóÿ, íåáîëüøèå ôðàãìåíòû ïëàâíèêîâ
ðûá, òî èñïîëüçîâàíèå ìåòîäîâ ÄÍÊ-àíàëèçà îò-
êðûâàåò øèðîêèå ïåðñïåêòèâû äëÿ ïðèæèçíåí-
íîãî òåñòèðîâàíèÿ îáúåêòîâ èññëåäîâàíèÿ, ïðè
íåîáõîäèìîñòè, íåîäíîêðàòíîãî.

Êðîìå òîãî, õèìè÷åñêè íóêëåèíîâûå êèñëî-
òû – î÷åíü óñòîé÷èâûå ìîëåêóëû, êîòîðûå ëåãêî
âûäåðæèâàþò êîëåáàíèÿ òåìïåðàòóðû è pH ñðå-
äû â øèðîêîì äèàïàçîíå (äåãðàäèðóþò â ðàñòâî-
ðàõ ñèëüíûõ êèñëîò), à íàðóøåíèå èõ âòîðè÷íîé
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âïîëíå óäîâëåòâîðèòåëüíîé, åñëè îáðàçöû ïëà-
íèðóåòñÿ îáðàáîòàòü â òå÷åíèå 1–2 ìåñÿöåâ, à íå
õðàíèòü äëèòåëüíîå âðåìÿ.

Ïðîáû äëÿ ÄÍÊ-àíàëèçà, õîðîøî çàôèêñèðî-
âàííûå ýòàíîëîì, ìîãóò õðàíèòüñÿ äåñÿòèëåòèÿ-
ìè ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå, õîòÿ ïðè äëèòåëü-
íîì õðàíåíèè â òàêèõ óñëîâèÿõ ñïèðò ðåêîìåí-
äóåòñÿ âðåìÿ îò âðåìåíè çàìåíÿòü èëè õîòÿ áû
äîëèâàòü (îáû÷íî íå ÷àùå îäíîãî ðàçà â ãîä). Â
íàñòîÿùåå âðåìÿ ÄÍÊ-àíàëèçó íåðåäêî ïîäâåð-
ãàþòñÿ ìóçåéíûå ýêñïîíàòû èëè îáðàçöû ñòàðîé
÷åøóè ðûá, êîòîðûå õðàíÿòñÿ â êîëëåêöèÿõ áî-
ëåå ñòà ëåò (ññûëêè íà òàêèå ðàáîòû ïî àòëàíòè-
÷åñêîìó ëîñîñþ ñì.: Àðòàìîíîâà, 2007á), è äàæå
èñêîïàåìûå êîñòè (Consuegra et al., 2002).

Â òî æå âðåìÿ, ïîäãîòîâêà ïðîá äëÿ àíàëèçà
ÄÍÊ ÿâëÿåòñÿ äîñòàòî÷íî òðóäîåìêèì ïðîöåñ-
ñîì. Îí ñîñòîèò èç äâóõ îñíîâíûõ ýòàïîâ – âû-
äåëåíèÿ ÄÍÊ èç îáðàçöîâ òêàíåé è ñîáñòâåííî
àíàëèçà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Ïîñëåäíèé, â ñâîþ
î÷åðåäü, ÷àñòî ðàñïàäàåòñÿ åùå íà äâå ñòàäèè. Íà
ïåðâîé èç ïîëíîðàçìåðíîãî ãåíîìà òåì èëè èíûì
ñïîñîáîì âû÷ëåíÿþò ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, àíàëèç
êîòîðûõ ñîáèðàþòñÿ ïðîâåñòè, è ëèøü íà âòîðîé
ïðîâîäÿò óæå ñàì àíàëèç. Èíîãäà âûäåëåíèþ
ÄÍÊ ïðåäøåñòâóåò ýòàï ôðàêöèîíèðîâàíèÿ ÄÍÊ-
ñîäåðæàùèõ ñòðóêòóð êëåòêè (íàïðèìåð, ñ öåëüþ
âûäåëèòü ÿäåðíóþ èëè ìèòîõîíäðèàëüíóþ ÄÍÊ
â ÷èñòîì âèäå), îäíàêî èç-çà ñâîåé òðóäîåìêîñ-
òè, ìåòîäèêè, â êîòîðûõ òàêîå ôðàêöèîíèðîâà-
íèå ÿâëÿåòñÿ îáÿçàòåëüíûì, îáû÷íî íå ñòàíîâÿò-
ñÿ êîìïîíåíòàìè íàíîáèîòåõíîëîãèé.

Êëàññè÷åñêèé ôåíîëüíûé ìåòîä, ïîçâîëÿþùèé
ïîëó÷àòü îáðàçöû ÄÍÊ âûñîêîãî êà÷åñòâà, ñïîñîá-
íûå õðàíèòüñÿ â çàìîðîæåííîì âèäå èëè â 96%
ýòàíîëå áåç çàìåòíîé äåãðàäàöèè ãîäàìè, ïîçâî-
ëÿåò âûäåëèòü ñèëàìè îäíîãî ÷åëîâåêà íå áîëåå
40–50 îáðàçöîâ ÄÍÊ â òå÷åíèå îäíîãî ðàáî÷åãî
äíÿ. Îäíàêî â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïîÿâèëèñü ýêñï-
ðåññ-ìåòîäèêè è êîììåð÷åñêèå íàáîðû ðåàãåíòîâ,
ïîçâîëÿþùèå óñêîðèòü ýòîò ïðîöåññ â 2–3 ðàçà,
õîòÿ îíè ÷àñòî óäîðîæàþò ñòîèìîñòü ðàáîò è/èëè
ïîëó÷åííàÿ ñ èõ ïîìîùüþ ÄÍÊ ìîæåò íå îòâå-
÷àòü âûñîêèì ñòàíäàðòàì, ÷òî îñîáåííî çàìåòíî
ïðè äëèòåëüíîì õðàíåíèè. Îáðàçöû ÄÍÊ, ïîëó-
÷åííûå ïðè ïîìîùè ðàçëè÷íûõ ýêñïðåññ-ìåòîäèê,
äîëæíû áûòü ïðîàíàëèçèðîâàíû, êàê ïðàâèëî, â
òå÷åíèå îãðàíè÷åííîãî ïðîìåæóòêà âðåìåíè (íà-
ïðèìåð, â òå÷åíèå íåäåëè, ìåñÿöà èëè ïîëóãîäà) è
íå âñåãäà ïîäõîäÿò äëÿ ñîçäàíèÿ ýòàëîííûõ êîë-
ëåêöèé.

Íåçàâèñèìî îò ñïîñîáà âûäåëåíèÿ, ëþáûå
îáðàçöû òîòàëüíîé êëåòî÷íîé ÄÍÊ ïîäõîäÿò äëÿ
áîëüøèíñòâà èññëåäîâàíèé êàê ÿäåðíîé, òàê è ìè-
òîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ. Ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî èçó-
÷åíèå èíòåãðàëüíûõ õàðàêòåðèñòèê ãåíîìà îò-
äåëüíûõ êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð (íàïðèìåð, îöåíêà
äîëè ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé â ãå-
íîìå èëè åãî GC-ñîñòàâà) óøëî â ïðîøëîå, è ñî-
âðåìåííûõ èññëåäîâàòåëåé èíòåðåñóþò, êàê ïðà-

ñòðóêòóðû íèêàê íå ñêàçûâàåòñÿ íà êà÷åñòâå ïîñ-
ëåäóþùåãî àíàëèçà (â îòëè÷èå îò íàðóøåíèÿ âòî-
ðè÷íîé ñòðóêòóðû áåëêîâ, äëÿ àíàëèçà êîòîðûõ
íåîáõîäèìî ñîõðàíåíèå ôóíêöèè ìîëåêóë). Òîëü-
êî íàëè÷èå â ïðèðîäå îãðîìíîãî êîëè÷åñòâà ôåð-
ìåíòîâ, âûçûâàþùèõ äåãðàäàöèþ ÄÍÊ è ÐÍÊ
(ýêçîíóêëåàçû è ýíäîíóêëåàçû) äåëàåò ýòè ìîëå-
êóëû íåóñòîé÷èâûìè, ïðèâîäèò ê èõ áûñòðîé
äåãðàäàöèè. Òàêèì îáðàçîì, ãëàâíàÿ çàäà÷à ïðè
ñáîðå ïðîá äëÿ àíàëèçà ÄÍÊ çàêëþ÷àåòñÿ â òîì,
÷òîáû îãðàäèòü ýòó ìàêðîìîëåêóëó îò âîçäåé-
ñòâèÿ ôåðìåíòîâ.

Ñäåëàòü ýòî ìîæíî äâóìÿ ñïîñîáàìè – ñîçäàâ
óñëîâèÿ, â êîòîðûõ äàæå íàòèâíûå íóêëåàçû â
ïðèíöèïå íå ìîãóò ôóíêöèîíèðîâàòü èëè âûçâàâ
íàðóøåíèå êîíôîðìàöèè ìîëåêóë ôåðìåíòîâ, âû-
çûâàþùèõ äåãðàäàöèþ. Ïðèìåðîì ïåðâîãî ñïî-
ñîáà ìîæåò ñëóæèòü íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûé
è íàäåæíûé ìåòîä – ôèêñàöèÿ áèîëîãè÷åñêîãî
ìàòåðèàëà ýòèëîâûì ñïèðòîì, êîòîðûé îáåñïå-
÷èâàåò äåãèäðàòàöèþ (îáåçâîæèâàíèå) ÄÍÊ. Äëÿ
òîãî ÷òîáû ïîëíîñòüþ èñêëþ÷èòü ïðîòåêàíèå
áèîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé, ïðèâîäÿùèõ ê äåãðàäà-
öèè ÄÍÊ, îêîí÷àòåëüíàÿ êîíöåíòðàöèÿ ñïèðòà â
ïðîáå äîëæíà áûòü íå ìåíüøå 70%, òî åñòü ïðè
èñïîëüçîâàíèè 96% ñïèðòà îáúåì ïðîáû è ñïèð-
òà äîëæíû íàõîäèòüñÿ â ñîîòíîøåíèè, êàê ìèíè-
ìóì, 1:5. Íå ñëåäóåò îïàñàòüñÿ, îäíàêî, ÷òî ñáîð
ïðîá ïîòðåáóåò áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ýòàíîëà: äëÿ
ÄÍÊ-àíàëèçà áûâàåò äîñòàòî÷íî ìàòåðèàëà, îáúå-
ìîì ñî ñïè÷å÷íóþ ãîëîâêó, õîòÿ îáû÷íî ðåêîìåí-
äóþò áðàòü êóñî÷åê òêàíè îáúåìîì îêîëî 0,5 ñì3,
äëÿ òîãî, ÷òîáû ïðè íåîáõîäèìîñòè ìîæíî áûëî
ïîâòîðèòü òåñòèðîâàíèå íåñêîëüêî ðàç. Èñïîëü-
çîâàíèå ðàçáàâëåííîãî ýòàíîëà äëÿ ôèêñàöèè
ïðîá íåäîïóñòèìî, ïîñêîëüêó â ðàñòâîðàõ ñ îêîí-
÷àòåëüíîé êîíöåíòðàöèåé ñïèðòà ìåíåå 70% ÄÍÊ
â êðèñòàëëè÷åñêóþ ôîðìó íå ïåðåõîäèò, à çíà-
÷èò, ïîäâåðãàåòñÿ äåéñòâèþ íóêëåàç. Íåïëîõèå
ðåçóëüòàòû ìîæíî ïîëó÷èòü è ïðè âûäåëåíèè
ÄÍÊ èç áûñòðî âûñóøåííûõ îáðàçöîâ òêàíåé
(÷åøóÿ ðûá, ìàçêè êðîâè).

Ïðèìåð âòîðîãî ñïîñîáà ôèêñàöèè – ôèêñà-
öèÿ îáðàçöîâ ðàñòâîðîì íåéòðàëèçîâàííîãî ôîð-
ìàëèíà (îáû÷íî áîëåå 4%). Ñàì ïî ñåáå ðàñòâîð
ôîðìàëèíà èìååò ðÍ=2,8–4,0, à â òàêèõ ðàñòâî-
ðàõ ïðîèñõîäèò õèìè÷åñêàÿ äåãðàäàöèÿ ÄÍÊ.
Èìåííî ïîýòîìó äîâåäåíèå ðÍ ôîðìàëèíà äî
íåéòðàëüíîãî èëè äàæå ñëàáî ùåëî÷íîãî
(pH=7,2–7,4) – óñëîâèå îáÿçàòåëüíîå.

Áîëåå òîãî, äàæå â ýòîì ñëó÷àå ðåçóëüòàòû íå
âñåãäà îêàçûâàþòñÿ óäîâëåòâîðèòåëüíûìè, ïî-
ýòîìó ïðè îòñóòñòâèè ýòàíîëà ìû ðåêîìåíäóåì
äåëàòü ìàçêè êðîâè (â ñëó÷àå ðûá, ýðèòðîöèòû
êîòîðûõ, â îòëè÷èå îò ýðèòðîöèòîâ âûñøèõ ïî-
çâîíî÷íûõ, èìåþò ÿäðà), äàâëåíûå ïðåïàðàòû íà
ñòåêëå, âûñóøèâàòü ôðàãìåíòû ïëàâíèêîâ ðûá â
ñèëèêàãåëå èëè äàæå ïðîñòî ìåæäó ñëîÿìè áóìà-
ãè. Ïðè òàêîì ñïîñîáå ôèêñàöèè ñòåïåíü ñîõðàí-
íîñòè ÄÍÊ â îáðàçöàõ áóäåò íå èäåàëüíîé, íî
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âèëî, êîíêðåòíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè – êîäèðó-
þùèå èëè íåêîäèðóþùèå. Ïðè ýòîì ïîëíàÿ
ñòðóêòóðà ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãåíîì èçâåñòíà
óæå äëÿ ìíîãèõ ñîòåí îðãàíèçìîâ, è ïîòîìó âû÷-
ëåíèòü ìèòîõîíäðèàëüíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
èç îáùåãî ìàññèâà îáû÷íî íå ñîñòàâëÿåò òðóäà.

3.1.2.2. Àíàëèç ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ
Ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ìè-

òîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ, êîòîðàÿ íàñëåäóåòñÿ òîëü-
êî ïî ìàòåðèíñêîé ëèíèè, ñëóæàò íåçàìåíèìûì
èíñòðóìåíòîì ïðè èçó÷åíèè ïðîèñõîæäåíèÿ âè-
äîâ. Êðîìå òîãî, ìòÄÍÊ õîðîøî ìàðêèðóåò ïóòè
ðàññåëåíèÿ ðàçëè÷íûõ îðãàíèçìîâ ïî àðåàëó, â
ñâÿçè ñ òåì, ÷òî â îòëè÷èå îò ÿäåðíîé ÄÍÊ îíà
íå ðåêîìáèíèðóåò, è ìóòàöèè íàêàïëèâàþòñÿ â
íåé ïîñëåäîâàòåëüíî.

Ïîñêîëüêó ìèòîõîíäðèàëüíûé ãåíîì îòíîñè-
òåëüíî íåâåëèê (ó ðûá äëèíà ïîñëåäîâàòåëüíîñ-
òè êîëüöåâîé ìîëåêóëû ìòÄÍÊ ñîñòàâëÿåò îáû÷-
íî îêîëî 16–17 òûñÿ÷ ïàð íóêëåîòèäîâ), óæå ñåé-
÷àñ èçâåñòíû åãî ïîëíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè äëÿ
ñîòåí âèäîâ, â òîì ÷èñëå, äëÿ àòëàíòè÷åñêîãî ëî-
ñîñÿ (Hurst et al., 1999) è ðàäóæíîé ôîðåëè
(Zadroya et al., 1995). Äîñòàòî÷íî õîðîøî èçó÷å-
íû è íóêëåîòèäíûå âàðèàöèè, õàðàêòåðíûå äëÿ
êàæäîãî èç ýòèõ âèäîâ.

Îñíîâíûì èíñòðóìåíòîì èññëåäîâàíèÿ âàðè-
àáåëüíîñòè ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãåíîìà ïîñëå-
äíèå 20–25 ëåò ñëóæèë ÏÖÐ-ÏÄÐÔ àíàëèç (àíà-
ëèç ïîëèìîðôèçìà äëèíû ðåñòðèêòíûõ ôðàã-
ìåíòîâ, RFLP – restriction fragment length
polymorphism).

Ðèñ. 25. Ñõåìà ïîëèìåðàçíîé öåïíîé ðåàêöèè (ÏÖÐ) ñ äâóìÿ óíèêàëüíûìè ïðàéìåðàìè. Óñëîâíûå îáîçíà÷å-
íèÿ: ÷åðíûå ëèíèè – èñõîäíàÿ ÄÍÊ; êîðîòêèå âåðòèêàëüíûå îòðåçêè, ñîåäèíÿþùèå ëèíèè – âîäîðîäíûå ñâÿçè
ìåæäó íóêëåîòèäàìè äâóõöåïî÷å÷íîé ÄÍÊ; ñèíèå è êðàñíûå îòðåçêè – ïðàéìåðû äâóõ òèïîâ; çåëåíûå ëèíèè –
âíîâü ñèíòåçèðóþùèåñÿ öåïè ÄÍÊ, ñòðåëêè îáîçíà÷àþò íàïðàâëåíèå óäëèíåíèÿ öåïè; íóêëåîòèäû, èç êîòîðûõ
ñòðîÿòñÿ íîâûå öåïè ÄÍÊ è ôåðìåíò Taq-ïîëèìåðàçà, îñóùåñòâëÿþùèé óäëèíåíèå öåïåé ñ 3'-êîíöà ïðàéìåðà, íà
ñõåìå íå îáîçíà÷åíû. Â ëóíêó ãåëÿ, îáîçíà÷åííóþ áóêâîé Ì, âíåñåí ìàðêåð äëèíû (íàáîð ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ ñ
èçâåñòíûìè äëèíàìè, ñïðàâà îò èçîáðàæåíèÿ ãåëÿ óêàçàíû äëèíû äëÿ íåêîòîðûõ ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ, îáðàçóþùèõ
â ãåëå ìàðêåðíûå ïîëîñû).
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Ñóòü ýòîãî ìåòîäà ñîñòîèò â òîì, ÷òî íà ìîëå-
êóëå ìòÄÍÊ âûáèðàþò îäèí èç íàèáîëåå âàðèà-
áåëüíûõ ó÷àñòêîâ (îáû÷íî äëèíîé îêîëî 1500 –
2500 ï.í.), êîòîðûé ôëàíêèðîâàí êîíñåðâàòèâíû-
ìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè. Ê êîíñåðâàòèâíûì
ó÷àñòêàì ïîäáèðàþò êîìïëåìåíòàðíûå ïðàéìå-
ðû (çàòðàâêè), òàêèì îáðàçîì, ÷òîáû ïîëó÷èòü
ïðè àìïëèôèêàöèè (òî åñòü â ðåçóëüòàòå ïîëèìå-
ðàçíîé öåïíîé ðåàêöèè – ÏÖÐ) ôðàãìåíò ìòÄÍÊ,
âûáðàííûé äëÿ èññëåäîâàíèÿ (Ðèñ. 25).

Ïîëó÷åííûé ÏÖÐ-ïðîäóêò îáðàáàòûâàþò ýíäî-
íóêëåàçàìè ðåñòðèêöèè (ðåñòðèêòàçàìè), – ôåð-
ìåíòàìè, ñïîñîáíûìè óçíàâàòü íà ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè ÄÍÊ õàðàêòåðíûå (îáû÷íî 4-6-íóêëåîòèä-
íûå) ó÷àñòêè è ðàçðåçàòü ïî ýòèì ñàéòàì ìîëåêó-
ëó ÄÍÊ. Â ðåçóëüòàòå ðàñùåïëåíèÿ ôåðìåíòàìè
îáðàçóåòñÿ íàáîð ÄÍÊ-ôðàãìåíòîâ, êîòîðûå ðàç-
äåëÿþò ýëåêòðîôîðåçîì â àãàðîçíîì èëè ïîëèàê-
ðèëàìèäíîì íåäåíàòóðèðóþùåì ãåëå. Âàðèàöèè
÷èñëà è/èëè äëèíû ïîëó÷åííûõ ôðàãìåíòîâ ó ðàç-
íûõ îñîáåé ñâèäåòåëüñòâóþò î ïîëèìîðôèçìå èñ-
ñëåäóåìîãî ó÷àñòêà ìòÄÍÊ (Ðèñ. 26).

Êàæäûé íàáîð ôðàãìåíòîâ ñîîòâåòñòâóåò îï-
ðåäåëåííîìó òèïó ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ (ñ
èçâåñòíûìè ñàéòàìè ðåñòðèêöèè â êëþ÷åâûõ òî÷-
êàõ). Ýòè âàðèàíòû íàçûâàþò ãàïëîòèïàìè; äëÿ
êàæäîãî ãàïëîòèïà óêàçûâàþò, íà ôðàãìåíòû êà-
êîé äëèíû ðàñïàäàåòñÿ õàðàêòåðèçóåìûé ôðàã-
ìåíò ÄÍÊ (Ðèñ. 26).

Ðèñ. 26. Ïðèìåð ðåñòðèêòíîãî àíàëèçà ÏÖÐ-ïðîäóêòà, ïîëó÷åííîãî ñ ìòÄÍÊ äâóõ îñîáåé (íîñèòåëåé ðàçëè÷à-
þùèõñÿ ãàïëîòèïîâ), äâóìÿ ðåñòðèêòàçàìè (Hinf I è Rsa I). Öèôðàìè íà ðåñòðèêòíîé êàðòå îáîçíà÷åíû îáðàçó-
þùèåñÿ â ðåçóëüòàòå ðåñòðèêöèè ôðàãìåíòû ÄÍÊ, íà ñõåìå ðàçäåëåíèÿ ôðàãìåíòîâ â ýëåêòðîôîðåçå ïîêàçàíî
ïîëîæåíèå êàæäîãî èç ýòèõ ôðàãìåíòîâ (ñêîðîñòè ìèãðàöèè ôðàãìåíòîâ â ýëåêòðè÷åñêîì ïîëå îáðàòíî ïðî-
ïîðöèîíàëüíû èõ äëèíå). Áóêâîé Ì îáîçíà÷åíû ëóíêè ãåëÿ, â êîòîðûå áûëà âíåñåíà ñìåñü ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ
èçâåñòíîé äëèíû (ìàðêåð èëè ëýääåð), äëèíû íåêîòîðûõ ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ (â ïàðàõ íóêëåîòèäîâ, ï.í.) â ñîñòàâå
ìàðêåðà óêàçàíû ñëåâà îò èçîáðàæåíèÿ ãåëÿ.

Îáû÷íî ïðè ÏÖÐ-ÏÄÐÔ àíàëèçå îäèí è òîò
æå îáðàçåö ÄÍÊ ïîäâåðãàþò ðåñòðèêöèè íåñêîëü-
êèìè ðàçíûìè ôåðìåíòàìè, è äëÿ êàæäîé ðåñò-
ðèêòàçû ïîëó÷àþò ñâîé íàáîð ãàïëîòèïîâ (Ðèñ.
26). Ýòèì ãàïëîòèïàì äàþò áóêâåííûå îáîçíà÷å-
íèÿ, íàïðèìåð – A, B è Ñ, åñëè äëÿ äàííîé ðåñò-
ðèêòàçû îáíàðóæåíû òðè ðàçëè÷íûõ âàðèàíòà
ðàñøåïëåíèÿ àíàëèçèðóåìîãî ôðàãìåíòà. Äëÿ
ðàçíûõ ðåñòðèêòàç ÷èñëî âàðèàíòîâ ðàñùåïëåíèÿ
ìîæåò áûòü ðàçëè÷íî.

Â êà÷åñòâå ïîëíîé õàðàêòåðèñòèêè àíàëèçèðó-
åìîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè âûñòóïàåò êîìïëåêñíûé
ãàïëîòèï, ïðåäñòàâëÿþùèé ñîáîé ñî÷åòàíèå ãàï-
ëîòèïîâ äëÿ âñåõ ðåñòðèêòàç, èñïîëüçîâàííûõ ïðè
àíàëèçå. Òàêèì îáðàçîì äëÿ ôðàãìåíòà, îõàðàêòå-
ðèçîâàííîãî ïî ïÿòè ðåñòðèêòàçàì, îáîçíà÷åíèå
êîìïëåêñíîãî ãàïëîòèïà ìîæåò âûãëÿäåòü, íàïðè-
ìåð òàê: AADAC. Ïîðÿäîê ðåñòðèêòàç â êàæäîì
êîíêðåòíîì ñëó÷àå îáÿçàòåëüíî óêàçûâàþò. Íàïðè-
ìåð, îí ìîæåò âûãëÿäåòü ñëåäóþùèì îáðàçîì:
AvaII, DraI, HaeIII, HinfI, RsaI. Òîãäà ïðèâåäåííàÿ
âûøå çàïèñü êîìïëåêñíîãî ãàïëîòèïà îçíà÷àåò, ÷òî
äëÿ äàííîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïî ðåñòðèêòàçå
AvaII õàðàêòåðåí ãàïëîòèï À, ïî ðåñòðèêòàçå DraI
– ãàïëîòèï A, ïî HaeIII – ãàïëîòèï D è ò.ä.

Çäåñü ñðàçó æå ñëåäóåò óïîìÿíóòü, ÷òî ìåòîä
ÏÖÐ-ÏÄÐÔ àíàëèçà, ïî êðàéíåé ìåðå, â åãî êëàñ-
ñè÷åñêîì âàðèàíòå, äëÿ àíàëèçà ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé ÿäåðíîãî ãåíîì íåïðèìåíèì. Õîòÿ íå ñî-
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ñòàâëÿåò òðóäà ïîëó÷èòü ÏÖÐ-ïðîäóêò ïî÷òè ñ
ëþáîãî èçâåñòíîãî ó÷àñòêà õðîìîñîìû è ïîäâåð-
ãíóòü åãî ðåñòðèêöèè, àíàëèç ýëåêòðîôîðåãðàìì
â ýòîì ñëó÷àå ñòàíîâèòñÿ ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæ-
íûì, åñëè îñîáü ÿâëÿåòñÿ ãåòåðîçèãîòîé, à èññëå-
äóåìûé ó÷àñòîê – âûñîêîïîëèìîðôíûì. Ìèòî-
õîíäðèàëüíàÿ ÄÍÊ æå, êàê ïðàâèëî, ïðåäñòàâëå-
íà ó ëþáîé êîíêðåòíîé îñîáè åäèíñòâåííûì âà-
ðèàíòîì, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî êàæäàÿ êëåòêà ñî-
äåðæèò ñîòíè ìèòîõîíäðèé.

Ñëó÷àè ãåòåðîïëàçìèè (òî åñòü ïðèñóòñòâèÿ â
ðàçíûõ ìèòîõîíäðèÿõ êëåòêè ðàçíûõ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòåé ìòÄÍÊ) âñòðå÷àþòñÿ äîñòàòî÷íî ðåä-
êî è çàðåãèñòðèðîâàíû äàëåêî íå ó âñåõ âèäîâ
ðûá. È åñëè ó îòäåëüíûõ âèäîâ îñåòðîâûõ ãåòå-
ðîïëàçìèÿ – ÿâëåíèå äîñòàòî÷íî îáû÷íîå (äî 50%
îñîáåé â ïîïóëÿöèè ìîãóò îêàçàòüñÿ íîñèòåëÿìè
ãåòåðîïëàçìèè (Brown et al., 1996)), òî ó àòëàíòè-
÷åñêîãî ëîñîñÿ, íàïðèìåð, äî ñèõ ïîð çàðåãèñò-
ðèðîâàíà åäèíñòâåííàÿ îñîáü – íîñèòåëüíèöà
ãåòåðîïëàçìèè (Àðòàìîíîâà è äð., 2008), õîòÿ çà
âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ìåòîäà â ìèðå áûëè ïðîòå-
ñòèðîâàíû, âåðîÿòíî, óæå ñîòíè òûñÿ÷ ðûá ýòîãî
âèäà.

Ìåòîä ÏÖÐ-ÏÄÐÔ àíàëèçà â âàðèàíòå, êîãäà
äëÿ õàðàêòåðèñòèêè ó÷àñòêà ÄÍÊ èñïîëüçóåòñÿ
5–10 ðåñòðèêòàç, äîñòàòî÷íî òðóäîåìîê è äîðîã.
Ñòîèìîñòü àíàëèçà îäíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè â
ýòîì ñëó÷àå âïîëíå ñîïîñòàâèìà ñî ñòîèìîñòüþ
ñèêâåíñà (òî åñòü ïîëíîãî ïðî÷òåíèÿ íóêëåîòèä-
íîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ÷òî ãîðàçäî áîëåå èí-
ôîðìàòèâíî), à ïî òðóäîåìêîñòè îí ìîæåò äàæå
ïðåâûøàòü ñåêâåíèðîâàíèå. Ïî ýòîé ïðè÷èíå
âåñüìà ìàëîâåðîÿòíî, ÷òî êëàññè÷åñêèé ÏÖÐ-
ÏÄÐÔ àíàëèç ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ ìîæåò
èìåòü øèðîêîå ïðèìåíåíèå â ïðàêòèêå ðûáîâîä-
ñòâà è àêâàêóëüòóðû â öåëîì. Òåì íå ìåíåå, îò-
äåëüíûå êîìïîíåíòû ýòîé òåõíîëîãèè, øèðîêî
ïðèìåíÿåìîé ñ èññëåäîâàòåëüñêèìè öåëÿìè, áå-
çóñëîâíî, ìîãóò áûòü ïîëåçíû è äàæå íåçàìåíè-
ìû äëÿ ïðàêòèêè.

Íàïðèìåð, ñ ïîìîùüþ äàííîé ìåòîäèêè ëåã-
êî îïðåäåëèòü âèäîâóþ ïðèíàäëåæíîñòü ìàòåðè
ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ – äëÿ ýòîãî äîñòàòî÷íî
ïðîâåñòè ðåñòðèêöèþ ÏÖÐ-ïðîäóêòà âñåãî îä-
íèì–äâóìÿ ôåðìåíòàìè, ïîñêîëüêó õîðîøî âû-
ðàæåííûå âèäû ðàçëè÷àþòñÿ ïî íàáîðó ÄÍÊ-
ôðàãìåíòîâ, ãåíåðèðóåìûõ íåêîòîðûìè ðåñò-
ðèêòàçàìè, äîñòàòî÷íî ñèëüíî è ïðè ýòîì íå äå-
ìîíñòðèðóþò âíóòðèâèäîâîãî ïîëèìîðôèçìà.

Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì, ÏÖÐ-ÏÄÐÔ àíàëèç
ïîìîãàåò ëåãêî óñòàíîâèòü âèäîâóþ ïðèíàäëåæ-
íîñòü èêðû ðûá: êàæäàÿ íåîïëîäîòâîðåííàÿ èê-
ðèíêà ñîäåðæèò ìèëëèîíû êîïèé ìèòîõîíäðèàëü-
íîé ÄÍÊ, à çíà÷èò, äàæå îäíîé èêðèíêè îêàçûâà-
åòñÿ äîñòàòî÷íî äëÿ ïðîÿñíåíèÿ ýòîãî âîïðîñà.

×òî æå êàñàåòñÿ ïåðñïåêòèâ îïðåäåëåíèÿ ïî-
ðîäíîé ïðèíàäëåæíîñòè îáúåêòîâ àêâàêóëüòóðû
â ðàìêàõ îäíîãî âèäà, òî äëÿ òàêîé öåëè ÏÖÐ-
ÏÄÐÔ àíàëèç, â îñíîâíîì, íåïðèãîäåí: ìèòîõîí-

äðèàëüíàÿ ÄÍÊ ðûá, â òîì ÷èñëå, ëîñîñåâûõ, äëÿ
ýòîãî íåäîñòàòî÷íî ïîëèìîðôíà. Òàê, äëÿ íàèáî-
ëåå âàðèàáåëüíîãî ó÷àñòêà ìòÄÍÊ àòëàíòè÷åñêî-
ãî ëîñîñÿ, ñîäåðæàùåãî ãåí ND-1, ìåòîäîì ÏÖÐ-
ÏÄÐÔ àíàëèçà íà âñåì àðåàëå áûëî âûÿâëåíî
ëèøü 9 ðàçëè÷íûõ ãàïëîòèïîâ, õîòÿ äëÿ îáíàðó-
æåíèÿ ïîëèìîðôíûõ ó÷àñòêîâ ïûòàëèñü èñïîëü-
çîâàòü áîëåå 40 ðàçëè÷íûõ ðåñòðèêòàç (îáçîð: Àð-
òàìîíîâà, 2007á). Ïðè ýòîì ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî
ãàïëîòèïîâ, çàðåãèñòðèðîâàííîå â îäíîé ïîïó-
ëÿöèè, ðàâíÿëîñü ïÿòè, à â ïîäàâëÿþùåì áîëü-
øèíñòâå ñëó÷àåâ ñîñòàâëÿëî 1–3 ãàïëîòèïà íà
ïîïóëÿöèþ.

Ó ðàäóæíîé ôîðåëè èç íàòèâíîãî àðåàëà ðàç-
íîîáðàçèå ãàïëîòèïîâ íåñêîëüêî áîëüøå, îäíàêî
â êàæäîé ïîïóëÿöèè ïðèñóòñòâóåò òàêæå íå áî-
ëåå òðåõ ãàïëîòèïîâ ìòÄÍÊ (Camarena-Rosales et
al., 2008).

Êðîìå òîãî, ïðè ñåëåêöèè èçìåíåíèÿ â ñîîò-
íîøåíèè ãàïëîòèïîâ ìòÄÍÊ åñëè è ïðîèñõîäÿò,
òî â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ òîëüêî
â ñèëó ñëó÷àéíûõ ïðè÷èí: çà õîçÿéñòâåííî-âàæ-
íûå ïðèçíàêè îòâå÷àþò, êàê ïðàâèëî, êîìïëåêñû
ÿäåðíûõ ãåíîâ. Ïîêà èçâåñòíû ëèøü åäèíè÷íûå
ñëó÷àè ñâÿçè ìòÄÍÊ ñ õîçÿéñòâåííî-öåííûìè
ïðèçíàêàìè, â òîì ÷èñëå ó áëàãîðîäíûõ ëîñîñåé
(ñì. ðàçäåë 3.2.3.2).

3.1.2.3. Àíàëèç ìèíè- è ìèêðîñàòåëëèòîâ
Îäíèìè èç ñàìûõ ïåðñïåêòèâíûõ ìàðêåðîâ,

îñîáåííî äëÿ òåñòèðîâàíèÿ ïîðîäíîé ïðèíàäëåæ-
íîñòè îáúåêòîâ àêâàêóëüòóðû, ñ÷èòàþòñÿ íà ñå-
ãîäíÿøíèé äåíü ìèíè- è ìèêðîñàòåëëèòû. Ðàáî-
òû, â êîòîðûõ ïðåäñòàâëåíû ñðàâíèòåëüíûå õà-
ðàêòåðèñòèêè ðàçëè÷íûõ ïîðîä è ñåëåêòèðîâàí-
íûõ ëèíèé ëîñîñåâûõ ðûá áàçèðóþòñÿ âî âñåì
ìèðå, ïðåèìóùåñòâåííî, íà àíàëèçå ìèêðîñàòåë-
ëèòîâ.

Ìèêðîñàòåëëèòíûé ëîêóñ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
ó÷àñòîê ãåíîìà, ñîñòîÿùèé èç ðàñïîëîæåííûõ
òàíäåìíî äè- òðè- èëè òåòðàíóêëåîòèäîâ, (÷èñëî
ïîâòîðÿþùèõñÿ ýëåìåíòîâ ìîæåò âàðüèðîâàòü îò
åäèíèö äî íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ), ôëàíêèðîâàí-
íûõ ñ äâóõ ñòîðîí óíèêàëüíûìè ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòÿìè (Ðèñ. 27). Èíîãäà âíóòðè ëîêóñà âñòðå-
÷àþòñÿ âñòàâêè èç íåñêîëüêèõ íóêëåîòèäîâ, ðàç-
ðûâàþùèå ïîâòîðÿþùèéñÿ ìîòèâ. Ìèíèñàòåë-
ëèòíûå ëîêóñû óñòðîåíû àíàëîãè÷íûì îáðàçîì,
çà èñêëþ÷åíèåì òîãî, ÷òî äëèíà ïîâòîðÿþùåãî-
ñÿ ýëåìåíòà ìîæåò áûòü çíà÷èòåëüíî áîëüøå
(îáû÷íî 10–40 ï.í.) (Wirgin, Waldman, 2005). Äå-
ëåíèå íà ìèíè- è ìèêðîñàòåëëèòû, ïî ñóùåñòâó,
äîñòàòî÷íî óñëîâíî.

Äëÿ ïðàêòè÷åñêèõ öåëåé â àêâàêóëüòóðå èñ-
ïîëüçóþò óæå èçâåñòíûå ìèíè- è ìèêðîñàòåëëèò-
íûå ëîêóñû – ïîèñêîì íîâûõ çàíèìàþòñÿ íàó÷-
íî-èññëåäîâàòåëüñêèå ëàáîðàòîðèè. Ãëàâíàÿ öåí-
íîñòü ýòèõ ìàðêåðîâ çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî îíè
èñêëþ÷èòåëüíî âûñîêîïîëèìîðôíû. Äðóã îò äðó-
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ýëåêòðîôîðåç â ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå èëè êà-
ïèëëÿðíûé ýëåêòðîôîðåç ñ öåëüþ ðàçäåëåíèÿ
ÏÖÐ-ïðîäóêòîâ è îïðåäåëåíèÿ èõ äëèíû ïóòåì
ñðàâíåíèÿ ñî ñòàíäàðòîì. Êàæäûé èç ìåòîäîâ
èìååò ñâîè äîñòîèíñòâà.

Ïðè ýëåêòðîôîðåçå â ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå
ìîæíî îáîéòèñü áåç ÷ðåçìåðíî ñëîæíîé àïïàðà-
òóðû è äîðîãîñòîÿùèõ ðàñõîäíûõ ìàòåðèàëîâ, îä-
íàêî îí äîñòàòî÷íî òðóäîåìîê è ÷àñòî òðåáóåò
ñîáñòâåííîé êàëèáðîâêè äëÿ êàæäîãî ëîêóñà.

Íàèáîëåå íàäåæíûå ðåçóëüòàòû ìîæíî ïîëó-
÷èòü ïðè ðàáîòå ñ äëèííûìè (íå ìåíåå 30 ñì)
äåíàòóðèðóþùèìè ãåëÿìè. Â ýòîì ñëó÷àå ÄÍÊ
ïåðåä íàíåñåíèåì äåíàòóðèðóþò (òî åñòü îòäå-
ëÿþò öåïè ìîëåêóëû äðóã îò äðóãà, íàïðèìåð,
íàãðåâàíèåì â ôîðìàìèäå), à â ãåëü â êà÷åñòâå
äåíàòóðèðóþùåãî ðåàãåíòà äîáàâëÿþò ìî÷åâèíó
â âûñîêîé êîíöåíòðàöèè. Îäíó–äâå ëóíêè ãåëÿ
ðåçåðâèðóþò äëÿ ìàðêåðà, ïðåäñòàâëÿþùåãî ñî-
áîé ñìåñü ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ èçâåñòíîé äëèíû, à â
îñòàëüíûå âíîñÿò èññëåäóåìûå îáðàçöû.

Ðèñ. 27. Ïðèìåð ñòðóêòóðû ìèêðîñàòåëëèòíîãî ëîêóñà è ìåòîäè÷åñêèé ïîäõîä ê èñïîëüçîâàíèþ ìèêðîñàòåë-
ëèòíûõ ìàðêåðîâ â ïîïóëÿöèîííûõ èññëåäîâàíèÿõ.

ãà àëëåëè ìèêðîñàòåëëèòîâ îòëè÷àþòñÿ ÷èñëîì
ïîâòîðÿþùèõñÿ ýëåìåíòîâ, è â ñðåäíåì â ïðèðîä-
íûõ ïîïóëÿöèÿõ ëîñîñåâûõ ðûá ÷èñëî àëëåëåé
ñîñòàâëÿåò 10–20 íà ëîêóñ (îáçîð: Àðòàìîíîâà,
2007á), íî â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ìîæåò äîõîäèòü
äî 50 è áîëåå (Skaala et al., 2004).

Òðóäîåìêîñòü ìèêðîñàòåëëèòíîãî àíàëèçà
çíà÷èòåëüíî íèæå, ÷åì ÏÖÐ-ÏÄÐÔ àíàëèçà ìè-
òîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ – åãî ïðîâîäÿò âñåãî â äâà
ýòàïà. Íà ïåðâîì ýòàïå â ðåçóëüòàòå ðåàêöèè àì-
ïëèôèêàöèè ñ óíèêàëüíûìè ïðàéìåðàìè, êîìï-
ëåìåíòàðíûìè ôëàíêèðóþùèì ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòÿì ìèêðîñàòåëëèòíîãî ëîêóñà, ïîëó÷àþò
ÏÖÐ-ïðîäóêò. Ïðè ýòîì â àìïëèôèêàòå áóäåò
ïðåäñòàâëåí èññëåäóåìûé ìèêðîñàòåëëèò, ïîëó-
÷åííûé ñ äâóõ ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì, òî åñòü
ïðîáà ÿâëÿåòñÿ, ïî ñóùåñòâó, ñìåñüþ ÏÖÐ-ïðî-
äóêòîâ äâóõ òèïîâ. Åñëè îñîáü – ãåòåðîçèãîòà
ïî äàííîìó ëîêóñó, òî ÏÖÐ-ïðîäóêòû èìåþò
ðàçíóþ äëèíó, à åñëè ãîìîçèãîòà – îäèíàêîâóþ
(Ðèñ. 27). Íà âòîðîì ýòàïå àíàëèçà ïðîâîäÿò
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Òðóäíîñòü ðàáîòû ñ äëèííûìè äåíàòóðèðóþ-
ùèìè ãåëÿìè çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî èõ, êàê ïðà-
âèëî, íåîáõîäèìî ïðèøèâàòü ê ñòåêëó, îáðàáàòû-
âàÿ åãî ïîâåðõíîñòü ñïåöèàëüíûìè ðåàãåíòàìè,
è ïîñëå ðåãèñòðàöèè ïîëó÷åííûõ äàííûõ îòäå-
ëåíèå ãåëÿ îò ñòåêëà çàíèìàåò äîñòàòî÷íî ìíîãî
âðåìåíè (òðåáóåòñÿ çàìà÷èâàíèå ñòåêîë â ðàñòâî-
ðå ùåëî÷è, îáû÷íî íà ñóòêè). Êðîìå òîãî, äåíà-
òóðèðóþùèå ãåëè îêðàøèâàþò ñ èñïîëüçîâàíè-
åì íèòðàòà ñåðåáðà, è ïðè ýòîé ïðîöåäóðå íåîá-
õîäèìû çíà÷èòåëüíûå êîëè÷åñòâà âîäû âûñîêîé
ñòåïåíè î÷èñòêè. Çîíû îêðàøèâàíèÿ ïðîÿâëÿþò-
ñÿ íà ïðîçðà÷íîì ãåëå â âèäå ñåðûõ ïîëîñ.

Ðàáîòàòü ñ íåäåíàòóðèðóþùèìè ãåëÿìè, îñî-
áåííî ñ êîðîòêèìè (îêîëî 20 ñì), çíà÷èòåëüíî ïðî-
ùå. Âûñîêîå êà÷åñòâî ðåàêòèâîâ â ýòîì ñëó÷àå íå
òðåáóåòñÿ, è êîðîòêèå ãåëè ê ñòåêëó íå ïðèøèâà-
þò. Êðîìå òîãî, äâóíèòåâûå ôðàãìåíòû ÄÍÊ ëåã-
êî îêðàñèòü áðîìèñòûì ýòèäèåì – êðàñèòåëåì, ìî-
ëåêóëû êîòîðîãî âñòðàèâàþòñÿ ìåæäó öåïÿìè äâó-
íèòåâîé ìîëåêóëû ÄÍÊ è äåëàþò ñîîòâåòñòâóþ-
ùèå çîíû âèäèìûìè â óëüòðàôèîëåòå (Ðèñ. 28).

Êîðîòêèå íåäåíàòóðèðóþùèå ãåëè ïîçâîëÿþò
âïîëíå íàäåæíî èäåíòèôèöèðîâàòü àëëåëè, îòëè-
÷àþùèåñÿ äðóã îò äðóãà íà 3–4 íóêëåîòèäà, åñëè
äëèíû èññëåäóåìûõ ôðàãìåíòîâ íå ïðåâûøàþò

Ðèñ. 28. Ïðèìåð àíàëèçà ìèêðîñàòåëëèòîâ â íåäåíàòóðèðóþùåì 6 %-íîì ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå: àíàëèç âû-
áîðêè ðàäóæíîé ôîðåëè ïî ëîêóñó One111. Âûøå çîíû, ãäå ðàñïîëîæåíû äâóíèòåâûå ôðàãìåíòû ÄÍÊ, ëîêàëè-
çóþòñÿ ìóëüòèöåïî÷å÷íûå ñòðóêòóðû, ñîñòîÿùèå èç òåõ æå íèòåé ÄÍÊ, ÷òî è äâóíèòåâûå ôðàãìåíòû. Îáðàçöû
â ëóíêàõ 10 è 11, à òàêæå 12 è 13 ñîäåðæàò àëëåëè ëîêóñà One111 îäèíàêîâîé äëèíû, íî ðàçíîãî íóêëåîòèäíîãî
ñîñòàâà, ïîñêîëüêó àìïëèôèöèðîâàííûå ôðàãìåíòû îáðàçóþò ìíîãîíèòåâûå ñòðóêòóðû ñ ðàçíîé ïîäâèæíîñ-
òüþ. Â ëóíêó, îáîçíà÷åííóþ M, âíåñåí ìàðêåð. Äëèíû ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ â ñîñòàâå ìàðêåðà óêàçàíû ñëåâà (â
ïàðàõ íóêëåîòèäîâ, ï.í.).

300–350 ï.í. Îäíàêî àëëåëè äèíóêëåîòèäíûõ ëî-
êóñîâ ýòèì ìåòîäîì èäåíòèôèöèðóþòñÿ ñ òðóäîì
äàæå ïðè íåçíà÷èòåëüíûõ èñêàæåíèÿõ ôðîíòà
ýëåêòðîôîðåçà.

Êðîìå òîãî, ñëåäóåò îáðàòèòü âíèìàíèå íà òî,
÷òî äàííûå, ïîëó÷åííûå ïóòåì ýëåêòðîôîðåçà â
äåíàòóðèðóþùåì è íåäåíàòóðèðóþùåì ãåëÿõ
íåëüçÿ ñðàâíèâàòü íàïðÿìóþ – ýòî ìîæåò âåñòè ê
ñåðüåçíûì îøèáêàì! Äåëî â òîì, ÷òî â íåäåíàòó-
ðèðóþùåì ãåëå ôðàãìåíòû ÄÍÊ êàê ñàìîãî ìèê-
ðîñàòåëëèòà, òàê è ìàðêåðà, íå îáÿçàòåëüíî âåäóò
ñåáÿ êàê ëèíåéíûå ìîëåêóëû – îíè ìîãóò èìåòü
âòîðè÷íóþ ñòðóêòóðó, òî åñòü ñîäåðæàòü òàê íà-
çûâàåìûå øïèëüêè. Ïðè ýòîì êîìïàêòíî ñëîæåí-
íûå ìîëåêóëû ìîãóò äâèãàòüñÿ â ãåëå êàê áûñò-
ðåå, òàê è ìåäëåííåå ëèíåéíûõ ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ
òîé æå äëèíû. Òàêèì îáðàçîì, ïðè îïðåäåëåíèè
äëèí ìèêðîñàòåëëèòîâ ïóòåì ñðàâíåíèÿ ñ ìàðêå-
ðîì ìîæåò âîçíèêíóòü ñèñòåìàòè÷åñêàÿ îøèáêà,
çà÷àñòóþ ïðåâûøàþùàÿ ðàçëè÷èÿ ìåæäó àëëåëü-
íûìè âàðèàíòàìè (äî 5–7 íóêëåîòèäîâ è áîëåå).
Òàêèì îáðàçîì, íà÷èíàÿ ðàáîòó ñ íîâûì ìèêðîñà-
òåëëèòíûì ëîêóñîì, ñëåäóåò îáÿçàòåëüíî îöåíèòü
ýòó ñèñòåìàòè÷åñêóþ îøèáêó, ïðîòåñòèðîâàâ íå-
ñêîëüêî ïðîá ëèáî ýëåêòðîôîðåçîì â äåíàòóðèðó-
þùåì ãåëå, ëèáî êàïèëëÿðíûì ýëåêòðîôîðåçîì è
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äóåìûé îáðàçåö, à çíà÷èò, îíè îäíîâðåìåííî ïîä-
âåðãàþòñÿ âîçäåéñòâèþ îäíîãî è òîãî æå ýëåêò-
ðè÷åñêîãî ïîëÿ (Ðèñ. 29).

Îñîáåííîñòü êàïèëëÿðíîãî ýëåêòðîôîðåçà çàê-
ëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî ýòîò ìåòîä òðåáóåò, ÷òîáû
îäèí èç ïðàéìåðîâ, èñïîëüçóåìûõ ïðè ïîëó÷å-
íèè ÏÖÐ-ïðîäóêòà, áûë ïîìå÷åí ïî 5’-êîíöó ôëó-
îðåñöåíòíîé ìåòêîé (Ðèñ. 29). Êàæäûé ÄÍÊ-
ôðàãìåíò ìàðêåðà òàêæå äîëæåí áûòü ìå÷åíûì
(ôëóîðåñöåíòíî ìå÷åíûå ìàðêåðû (ëýääåðû) ïðî-
èçâîäÿò â íàñòîÿùåå âðåìÿ íåñêîëüêî çàðóáåæ-
íûõ ôèðì), ïðè÷åì ôëóîðåñöåíòíîé ìåòêîé äðó-
ãîãî öâåòà. Ôëóîðåñöåíòíûå ìåòêè â ñîñòàâå
ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ ïåðåìåùàþòñÿ â ýëåêòðè÷åñêîì
ïîëå âìåñòå ñ ýòèìè ôðàãìåíòàìè è ïîçâîëÿþò
ïðîâîäèòü ñ÷èòûâàíèå ðåçóëüòàòîâ àâòîìàòè÷åñ-
êè, ïðè÷åì áåç êàêîãî-ëèáî äîïîëíèòåëüíîãî îê-
ðàøèâàíèÿ ÄÍÊ.

Êàïèëëÿðíûé ýëåêòðîôîðåç ïîçâîëÿåò óñêî-
ðèòü ìèêðîñàòåëëèòíûé àíàëèç â 2–5 ðàç (â çàâè-
ñèìîñòè îò ïðîèçâîäèòåëüíîñòè ïðèáîðà) ïî
ñðàâíåíèþ ñ ýëåêòðîôîðåçîì â ãåëÿõ è ïîëó÷èòü
ïðè ýòîì ìàêñèìàëüíî òî÷íûå äàííûå. Îäíàêî
âûñîêàÿ ñòîèìîñòü ñàìîãî ïðèáîðà, à òàêæå ðàñ-
õîäíûõ ìàòåðèàëîâ, ïîêà åùå îãðàíè÷èâàåò åãî
ìàññîâîå ïðèìåíåíèå â ïðàêòèêå àêâàêóëüòóðû.
Ñèòóàöèÿ, îäíàêî, áûñòðî ìåíÿåòñÿ, è íåò ñîìíå-
íèé, ÷òî àâòîìàòèçèðîâàííûé êàïèëëÿðíûé ýëåê-
òðîôîðåç âûòåñíèò ñî âðåìåíåì äðóãèå ìåòîäû
ìèêðîñàòåëëèòíîãî àíàëèçà áëàãîäàðÿ ñâîåé âû-
ñîêîé ïðîèçâîäèòåëüíîñòè, à ýëåêòðîôîðåç â ãå-
ëÿõ ñîõðàíèò ñâîå çíà÷åíèå òîëüêî äëÿ íåêîòî-
ðûõ ñïåöèàëèçèðîâàííûõ çàäà÷.

Òî, ÷òî èìåííî ìèêðîñàòåëëèòû íàõîäÿò øè-
ðîêîå ïðèìåíåíèå â ïðàêòèêå, â íåìàëîé ñòåïå-
íè îáóñëîâëåíî òåì, ÷òî ÷èñëî òàêèõ ëîêóñîâ â
õðîìîñîìàõ îãðîìíî. Íàïðèìåð, îäèí è òîò æå
äèíóêëåîòèäíûé ìîòèâ (CA) âñòðå÷àåòñÿ â ãåíî-
ìå ïîçâîíî÷íûõ ïðèìåðíî ÷åðåç êàæäûå 7–30
òûñ. ïàð íóêëåîòèäîâ (kb) (Chistiakov et al., 2006);
ïîëíîå ÷èñëî ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ â ãåíî-
ìå ÷åëîâåêà îöåíèâàþò ïðèìåðíî â 50 òûñÿ÷ (1 íà
30 òûñ. ï.í.) (ìîíîãðàôèÿ: Õàð÷åíêî, Ãëàçêî,
2006). Èìåííî áëàãîäàðÿ òîìó, ÷òî ìèêðîñàòåë-
ëèòû î÷åíü ïðîñòî óñòðîåíû, à âíóòðåííèå ó÷àñ-
òêè ó ìíîæåñòâà ëîêóñîâ îêàçûâàþòñÿ ãîìîëîãè÷-
íûìè, èõ ëåãêî íàõîäèòü â ãåíîìå ïðè ïîìîùè
îòíîñèòåëüíî ïðîñòûõ ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñ-
êèõ ïðèåìîâ. Íå ñëó÷àéíî ÷èñëî ìèêðîñàòåëëèò-
íûõ ëîêóñîâ, êàðòèðîâàííûõ íà õðîìîñîìàõ ðà-
äóæíîé ôîðåëè, óæå ïðèáëèçèëîñü ê ïîëóòîðà
òûñÿ÷àì (Slettan et al., 1996; Rexroad III et al., 2002;
Nichols et al., 2003; Paterson et al., 2004; Skaala et
al., 2004; Ng et al., 2005; Spies et al., 2005;
Guyomard et al., 2006). Ïðè ýòîì ñëåäóåò åùå ðàç
ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ëþáîé ìèêðîñàòåëëèòíûé ëî-
êóñ, êàê ïðàâèëî, óíèêàëåí, ïîñêîëüêó óíèêàëü-
íû åãî ôëàíêèðóþùèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè.

Öåëåíàïðàâëåííûé ïîèñê ðàçëè÷èé ìåæäó
ïîðîäàìè ðûá, êàê îòäåëüíîå íàïðàâëåíèå â ïî-

ñðàâíèâ ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ñ äàííûìè äëÿ
ýëåêòðîôîðåçà â íåäåíàòóðèðóþùåì ãåëå. Èíîãäà
îêàçûâàåòñÿ óäîáíûì èñïîëüçîâàòü âïîñëåäñòâèè
îáðàçöû, òåñòèðîâàííûå êàïèëëÿðíûì ýëåêòðîôî-
ðåçîì, â êà÷åñòâå ìàðêåðîâ äëèíû äëÿ äàííîãî êîí-
êðåòíîãî ëîêóñà.

Â òî æå âðåìÿ, ó ýëåêòðîôîðåçà â íåäåíàòóðè-
ðóþùåì ãåëå åñòü îäíî ïðåèìóùåñòâî, êîòîðîãî
ëèøåíû ìåòîäû, ãäå ïðè òåñòèðîâàíèè ÄÍÊ äå-
íàòóðèðóþò. Äåëî â òîì, ÷òî ïðè àìïëèôèêàöèè,
ïîñëåäóþùåé äåíàòóðàöèè ñèíòåçèðîâàííîãî
ôðàãìåíòà ÄÍÊ è ñëåäóþùåé çà íåé ðåíàòóðà-
öèè öåïåé â ñîñòàâå ÏÖÐ-ïðîäóêòà ïîÿâëÿþòñÿ
íå òîëüêî îáû÷íûå äâóíèòåâûå ôðàãìåíòû ÄÍÊ,
íî è ìóëüòèöåïî÷å÷íûå ñòðóêòóðû, ñîäåðæàùèå
òðè, ÷åòûðå, è áîëåå íèòåé ÄÍÊ. Ýòî ñòàíîâèòñÿ
âîçìîæíûì â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà îñîáü ÿâëÿåòñÿ
ãåòåðîçèãîòîé, ïîñêîëüêó äâå öåïè, íà÷èíàþùèå
ðåíàòóðèðîâàòü êàê êîìïëåìåíòàðíûå, ìîãóò
èìåòü ðàçíóþ äëèíó ïîâòîðÿþùåãîñÿ ó÷àñòêà. Â
ýòîì ñëó÷àå ê êîíöó öåïè, ãäå îòñóòñòâóþò êîìï-
ëåìåíòàðíûå íóêëåîòèäû, ìîæåò ïðèñîåäèíèòü-
ñÿ åùå îäíà öåïî÷êà ÄÍÊ è ò.ä. Â ñëó÷àå ãîìîçè-
ãîò ìóëüòèíèòåâûå ñòðóêòóðû íå îáðàçóþòñÿ. Ïðè
àíàëèçå â íåäåíàòóðèðóþùåì ãåëå ñòðóêòóðû, ñî-
ñòîÿùèå èç íåñêîëüêèõ íèòåé ÄÍÊ ïðîÿâëÿþòñÿ
â âèäå ìèíîðíûõ ïîëîñ â âåðõíåé ÷àñòè ãåëÿ (Ðèñ.
28). ×àñòî èõ èíòåðïðåòèðóþò êàê ðåçóëüòàò íå-
ñïåöèôè÷åñêîãî îòæèãà ïðàéìåðà, íî ýòî íåâåð-
íî: â äåíàòóðèðóþùèõ óñëîâèÿõ ïîëîñû, ñîîòâåò-
ñòâóþùèå ìóëüòèíèòåâûì ñòðóêòóðàì, èñ÷åçàþò.
Ïîäâèæíîñòü ýòèõ ñòðóêòóð (äà è ñàìà âîçìîæ-
íîñòü èõ îáðàçîâàíèÿ) î÷åíü ñèëüíî çàâèñèò îò
íóêëåîòèäíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè îáðàçóþùèõ
èõ öåïåé ÄÍÊ, à çíà÷èò, ðàçëè÷èÿ â ïîäâèæíîñ-
òè ìèíîðíûõ ïîëîñ ïîçâîëÿþò äèàãíîñòèðîâàòü
ðàçëè÷èÿ â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ìèêðîñàòåëëèòîâ,
èìåþùèõ îäèíàêîâóþ äëèíó. Ðàáîòû, â êîòîðûõ
ó÷èòûâàëèñü áû àëëåëè ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêó-
ñîâ, èìåþùèå íå òîëüêî ðàçíóþ äëèíó, íî è ðàç-
íûé ñîñòàâ, â íàñòîÿùåå âðåìÿ îòñóòñòâóþò. À
ìåæäó òåì, ðàçíûé ñîñòàâ âíóòðåííåé ÷àñòè ìèê-
ðîñàòåëëèòíîãî ëîêóñà (îáû÷íî â îáëàñòè âñòàâ-
êè, ðàçðûâàþùåé ïîâòîðÿþùèéñÿ ìîòèâ) ìîæåò
ìàðêèðîâàòü, íàïðèìåð, ïðîèñõîæäåíèå òîé èëè
èíîé ïîðîäû èëè ëèíèè.

Êàê è ýëåêòðîôîðåç â äåíàòóðèðóþùåì ãåëå,
êàïèëëÿðíûé ýëåêòðîôîðåç ïîçâîëÿåò ðàçëè÷àòü
òîëüêî ìèêðîñàòåëëèòû ðàçíîé äëèíû, íî íå ðàç-
íîãî ñîñòàâà, ÄÍÊ ïðè òàêîì òèïå àíàëèçà äåíà-
òóðèðóþò. Êàïèëëÿðíûé ýëåêòðîôîðåç – ýòî àâ-
òîìàòèçèðîâàííûé ìåòîä, äëÿ êîòîðîãî èñïîëü-
çóåòñÿ òîò æå ïðèáîð, ÷òî è äëÿ àâòîìàòè÷åñêîãî
ñåêâåíèðîâàíèÿ. Ìåòîä îáëàäàåò èñêëþ÷èòåëüíî
âûñîêîé ðàçðåøàþùåé ñïîñîáíîñòüþ, ïîçâîëÿÿ
ëåãêî âûÿâëÿòü ðàçëè÷èÿ â äëèíàõ ôðàãìåíòîâ
ÄÍÊ äàæå â îäèí íóêëåîòèä ïðè äëèíå èññëåäó-
åìîãî ôðàãìåíòà 600 è áîëåå íóêëåîòèäîâ. Íå â
ïîñëåäíþþ î÷åðåäü ýòîìó ñïîñîáñòâóåò òî, ÷òî
ìàðêåð íàíîñÿò â òîò æå êàïèëëÿð, ÷òî è èññëå-
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ïóëÿöèîííîé ãåíåòèêå, íà÷àë ðàçâèâàòüñÿ òîëüêî
â 2000-å ãîäû, ïîñëå ðàçðàáîòêè è ðóòèíèçàöèè
ìåòîäîâ ìèêðîñàòåëëèòíîãî àíàëèçà è øèðîêîãî
ðàñïðîñòðàíåíèÿ ïðîãðàììíîãî îáåñïå÷åíèÿ, ïî-
çâîëÿþùåãî àíàëèçèðîâàòü áîëüøèå ìàññèâû
äàííûõ (Silverstein et al., 2004; Gross et al., 2007).
Õîòÿ àëëåëüíîå ðàçíîîáðàçèå ìèêîñàòåëëèòîâ â
êóëüòèâèðóåìûõ ëèíèÿõ ðûá, êàê ïðàâèëî, ñíè-
æåíî â 1,5 è áîëåå ðàç, ðàçðåøàþùàÿ ñïîñîáíîñòü
ìèêðîñàòåëëèòíîãî àíàëèçà îêàçûâàåòñÿ ñòîëü
âûñîêà, ÷òî ïîçâîëÿåò íàäåæíî (îáû÷íî ñ âåðî-
ÿòíîñòüþ áîëåå 95%) îïðåäåëÿòü ïðèíàäëåæ-
íîñòü îòäåëüíûõ îñîáåé ê òîé èëè èíîé êîíêðåò-
íîé ëèíèè (ïîðîäå), åñëè ýòè ëèíèè áûëè ïðåä-
âàðèòåëüíî îõàðàêòåðèçîâàíû íà ìàòåðèàëå 30–
50 îñîáåé (McConnell et al., 1995; Nielsen et al.,
1997; Martinez et al., 2001; Nielsen et al., 2001; Saisa

Ðèñ. 29. Àâòîìàòèçèðîâàííûé àíàëèç ìèêðîñàòåëëèòîâ â äåíàòóðèðóþùèõ óñëîâèÿõ (ôðàãìåíòíûé àíàëèç ñ
èñïîëüçîâàíèåì ïðèáîðà äëÿ ïðîâåäåíèÿ êàïèëëÿðíîãî ýëåêòðîôîðåçà).

et al., 2003; Vasemagi et al., 2005a; Lage, Kornfield,
2006). Â òî æå âðåìÿ, ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî
ñîçäàíèå áàç äàííûõ ïî êîíêðåòíûì ïîðîäàì ðûá
– çàäà÷à ÷ðåçâû÷àéíî òðóäîåìêàÿ è äîðîãîñòîÿ-
ùàÿ. Åå ðåøåíèå, áåçóñëîâíî, íå ïîä ñèëó íè îä-
íîìó, äàæå î÷åíü êðóïíîìó ïëåìåííîìó õîçÿé-
ñòâó. È åñëè ìû õîòèì èìåòü âîçìîæíîñòü íàäåæ-
íî îïðåäåëÿòü ïðîèñõîæäåíèå ïîñàäî÷íîãî ìà-
òåðèàëà, êîíòðîëèðîâàòü ÷èñòîòó ïëåìåííûõ ñòàä
ëîñîñåé, îñóùåñòâëÿòü îõðàíó ñåëåêöèîííûõ
äîñòèæåíèé, â òîì ÷èñëå, íà ìèðîâîì óðîâíå, ïàñ-
ïîðòèçàöèÿ ïîðîä îáúåêòîâ àêâàêóëüòóðû äîëæ-
íà ñòàòü çàäà÷åé ãîñóäàðñòâåííîãî ìàñøòàáà ñ
ñîîòâåòñòâóþùèì ôèíàíñèðîâàíèåì.

Íàäåæíîñòü èäåíòèôèêàöèè ïîðîä ïîâûøàåò-
ñÿ ñ óâåëè÷åíèåì ÷èñëà òåñòèðóåìûõ ëîêóñîâ,
îäíàêî, áîëüøèíñòâî èññëåäîâàòåëåé ñõîäÿòñÿ íà
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ñåâûõ ðûá, áóäåò ñòàíäàðòèçèðîâàí, ïî êðàéíåé
ìåðå, ÷àñòè÷íî.

Òàê, íàïðèìåð, óæå ïðåäïðèíÿòà ïîïûòêà
ñòàíäàðòèçàöèè èññëåäîâàíèé ìèêðîñàòåëëèòîâ
â ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèÿõ àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ
(Ellis et al., 2011).

×òî êàñàåòñÿ ðàäóæíîé ôîðåëè, òî èçó÷åíèå
ðàçíîîáðàçèÿ è îñîáåííîñòåé íàñëåäîâàíèÿ ãå-
íåòè÷åñêèõ ëîêóñîâ çäåñü óïðîùàåòñÿ áëàãîäàðÿ
òîìó, ÷òî äëÿ íåå íå òàê äàâíî áûëè ïîñòðîåíû
ïîäðîáíûå êàðòû ñöåïëåíèÿ (Nichols et al., 2003;
Guyomard et al., 2006). Â ñóììå íà ýòèõ êàðòàõ
ëîêàëèçîâàíû ïîëîæåíèÿ áîëåå 2 000 ðàçëè÷íûõ
ãåíåòè÷åñêèõ ìàðêåðîâ. Ïðè ïîìîùè ãèáðèäèçà-
öè in situ êàðòû ãðóïï ñöåïëåíèÿ ñîîòíåñåíû ñ
õðîìîñîìàìè ðàäóæíîé ôîðåëè, è óñòàíîâëåíî,
÷òî âñåãî ãåíîì ýòîãî âèäà íàñ÷èòûâàåò 31 ãðóï-
ïó ñöåïëåíèÿ, ñðåäè êîòîðûõ 21 ìåòàöåíòðè÷åñ-
êàÿ è 10 àêðîöåíòðè÷åñêèõ (Guyomard et al., 2006).

Õàðàêòåðíî, ÷òî â ÷èñëå ìèêðîñàòåëëèòíûõ
ìàðêåðîâ êàðòèðîâàíû íå òîëüêî ëîêóñû, îáíà-
ðóæåííûå íåïîñðåäñòâåííî ó ðàäóæíîé ôîðåëè,
íî è ìèêðîñàòåëëèòû, âûÿâëåííûå ïåðâîíà÷àëü-
íî ó àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ, êóìæè, íåðêè, êåòû,
÷àâû÷è, êèæó÷à. Îòíîñèòåëüíî öåëîãî ðÿäà ìèê-
ðîñàòåëëèòíûõ ìàðêåðîâ óæå èçâåñòíî, ÷òî îíè
ïðèñóòñòâóþò â ãåíîìàõ è ïîëèìîðôíû ñðàçó ó
íåñêîëüêèõ âèäîâ ëîñîñåé (Rexroad III et al., 2002;
Paterson et al., 2004). Áîëåå äâóõñîò ëîêóñîâ, êàð-
òèðîâàííûõ ó ðàäóæíîé ôîðåëè, êàðòèðîâàíû
òàêæå è ó ìîäåëüíîãî îáúåêòà – ðûáêè äàíèî
(Danio rerio), ïðè÷åì â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îíè,
êàê îêàçàëîñü, îòíîñÿòñÿ ê òåì æå ãðóïïàì ñöåï-
ëåíèÿ (Guyomard et al., 2006). Òàêèì îáðàçîì, äàí-
íûå ïî êàðòèðîâàíèþ ðàçëè÷íûõ ìàðêåðîâ â ãå-
íîìå ðàäóæíîé ôîðåëè ìîãóò îêàçàòüñÿ ÷ðåçâû-
÷àéíî ïîëåçíûìè ïðè ðàáîòå íå òîëüêî ñ ýòèì
âèäîì, íî è ñ äðóãèìè ðûáàìè.

Ñâåäåíèÿ ïî õðîìîñîìíîé ëîêàëèçàöèè ìèê-
ðîñàòåëëèòîâ è äðóãèõ ãåíåòè÷åñêèõ ìàðêåðîâ
ìîãóò áûòü âîñòðåáîâàíû ïðè ðåøåíèè ñàìûõ
ðàçíûõ çàäà÷ – èçó÷åíèè ïðîèñõîæäåíèÿ ëîñîñå-
âûõ è ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âçàèìîîòíîøåíèé âíóò-
ðè ñåìåéñòâà, âûÿâëåíèè ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ.
Ýòî îçíà÷àåò, â ñâîþ î÷åðåäü, ÷òî îñîáåííîñòè
õðîìîñîìíîé ëîêàëèçàöèè ãåíåòè÷åñêèõ ìàðêå-
ðîâ ñëåäóåò ó÷èòûâàòü ïðè âûáîðå ñïåêòðà òåñ-
òèðóåìûõ ëîêóñîâ, èñïîëüçóåìûõ äëÿ èäåíòèôè-
êàöèè ïîðîä ðûá: ýòè ëîêóñû äîëæíû ïðåäñòàâ-
ëÿòü, ïî âîçìîæíîñòè, ðàçíûå õðîìîñîìû, â òîì
÷èñëå, è ïîëîâûå.

Î÷åâèäíî, òàêæå, ÷òî íàáîð ìàðêåðîâ äîëæåí
áûòü, â îñíîâíîì, óíèôèöèðîâàí è ïðèãîäåí äëÿ
èñïîëüçîâàíèÿ íà ðàçíûõ âèäàõ ëîñîñåé. Ïîýòî-
ìó äëÿ èäåíòèôèêàöèè ïîðîä æåëàòåëüíî ïîäáè-
ðàòü ëîêóñû, ïîëèìîðôíûå ñðàçó ó íåñêîëüêèõ
âèäîâ. Äëÿ òî÷íîé èäåíòèôèêàöèè âèäîâîé ïðè-
íàäëåæíîñòè âñåõ ðûá èññëåäóåìîé ãðóïïû è
âûÿâëåíèÿ âîçìîæíûõ ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïîêîëå-
íèÿ, ñðåäè èññëåäóåìûõ ãåíåòè÷åñêèõ ëîêóñîâ (íå

òîì, ÷òî äëÿ ïðàêòèêè äîñòàòî÷íî 6–8 íàèáîëåå
âûñîêîâàðèàáåëüíûõ ìèêðîñàòåëëèòîâ (Norris et
al., 2000; McGinnity et al., 2004; Skaala et al., 2004;
Koljonen et al., 2005; Tonteri et al., 2005; Rengmark
et al., 2006). Ïðè ýòîì ñòàòèñòè÷åñêèå îöåíêè ïî-
êàçûâàþò, ÷òî â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ðàçëè÷èÿ ìåæ-
äó âûáîðêàìè íåâåëèêè, óâåëè÷åíèå ÷èñëà òåñ-
òèðóåìûõ ëîêóñîâ ïðåäïî÷òèòåëüíåå, ÷åì óâåëè-
÷åíèå îáúåìà âûáîðîê – ïðè îäíîì è òîì æå îáúå-
ìå ðàáîòû óâåëè÷åíèå ÷èñëà òåñòèðóåìûõ ëîêó-
ñîâ ïîçâîëÿåò ïîëó÷èòü áîëåå íàäåæíûå ðåçóëü-
òàòû (Hansen et al., 2001).

Èñêëþ÷èòåëüíî âûñîêàÿ ÷óâñòâèòåëüíîñòü
ìèêðîñàòåëëèòíîãî àíàëèçà ïîçâîëÿåò èñïîëüçî-
âàòü åãî íå òîëüêî äëÿ âûÿâëåíèÿ ðàçëè÷èé ìåæ-
äó ãåíåòè÷åñêè áëèçêèìè ãðóïïàìè îðãàíèçìîâ,
íî è äëÿ òîãî, ÷òîáû íàäåæíî óñòàíàâëèâàòü ðîä-
ñòâî îòäåëüíûõ îñîáåé, ïîñêîëüêó ñî÷åòàíèå ãå-
íîòèïîâ äëÿ ðàçíûõ ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ
ÿâëÿåòñÿ, êàê ïðàâèëî, óíèêàëüíûì äëÿ îðãàíèç-
ìà (îáçîð: Avise, 2004). Ýòî îáñòîÿòåëüñòâî ìî-
æåò ñäåëàòü ìèêðîñàòåëëèòíûé àíàëèç â íåäàëå-
êîì áóäóùåì íåçàìåíèìûì èíñòðóìåíòîì ñåëåê-
öèè.

È âñå-òàêè, íåñìîòðÿ íà ìíîæåñòâî äîñòî-
èíñòâ, ìèêðîñàòåëëèòíûé àíàëèç êàê íàíîáèîòåõ-
íîëîãèÿ èìååò ïîêà åùå ìàññó íåäîñòàòêîâ, à òàê-
æå ðÿä ïðèíöèïèàëüíûõ îãðàíè÷åíèé â èñïîëü-
çîâàíèè.

Îáèëèå âîçìîæíûõ ìàðêåðîâ ïðè îòñóòñòâèè
õàðàêòåðèñòèê äëÿ èíäèâèäóàëüíûõ ëîêóñîâ ïðè-
âîäèò ê òîìó, ÷òî, ñðàâíèâàÿ, íàïðèìåð, ïîðîäû
è ëèíèè ëîñîñåâûõ ðûá ìåæäó ñîáîé èëè ñ ïðè-
ðîäíûìè ïîïóëÿöèÿìè, êàæäàÿ èññëåäîâàòåëüñ-
êàÿ ãðóïïà èñïîëüçóåò ñâîé íàáîð ìèêðîñàòåëëèò-
íûõ ëîêóñîâ.

È õîòÿ ïðàêòè÷åñêè âî âñåõ ñëó÷àÿõ àâòîðàì
óäàåòñÿ îòëè÷àòü ðûá, ïðèíàäëåæàùèõ ê êîíêðåò-
íîé ïîðîäå îò äðóãèõ îñîáåé ñî ñòåïåíüþ íàäåæ-
íîñòè, ïðåâûøàþùåé 80% (÷àñòî 95% è âûøå),
ñðàâíåíèå ðåçóëüòàòîâ, ïîëó÷åííûõ â ðàçíûõ ëà-
áîðàòîðèÿõ, çàòðóäíåíî. Ìåæäó òåì, ïîòðåáíîñòü
â òàêîì ñðàâíåíèè, áåçóñëîâíî, ñóùåñòâóåò, ïî-
ñêîëüêó íåêîòîðûå ïîðîäû ëîñîñåâûõ ðûá (íà-
ïðèìåð, ôîðåëü Äîíàëüäñîíà) ðàñïðîñòðàíåíû
î÷åíü øèðîêî, êóëüòèâèðóþòñÿ ïàðàëëåëüíî â
Ñåâåðíîé è Þæíîé Àìåðèêå, Åâðîïå, Àâñòðàëèè,
è îñòàåòñÿ íåèçâåñòíûì, ñîõðàíèëè ëè îòäåëüíûå
ëèíèè, ñóùåñòâóþùèå â ðàçíûõ õîçÿéñòâàõ, ãå-
íåòè÷åñêóþ îáùíîñòü. È åñëè îíè åå ñîõðàíèëè,
òî î÷åíü âàæíî ïîíèìàòü, êàêîé èìåííî íàáîð
ìàðêåðîâ (òåõ æå ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ) çà
ýòó ãåíåòè÷åñêóþ îáùíîñòü îòâå÷àåò: âåäü íåò
ñîìíåíèé, ÷òî íåêîòîðûå ëîêóñû ïîäâåðãàëèñü
âîçäåéñòâèþ íåêîíòðîëèðóåìûõ ãåíåòè÷åñêèõ
ïðîöåññîâ  ïî õîäó àäàïòàöèè êîíêðåòíûõ ìàòî÷-
íûõ ñòàä ê ìåñòíûì óñëîâèÿì âûðàùèâàíèÿ.

Óæå ñåé÷àñ ñóùåñòâóþò ïðåäïîñûëêè ê òîìó,
÷òî â ñàìîå áëèæàéøåå âðåìÿ íàáîð ìàðêåðîâ
èñïîëüçóåìûõ ïðè èäåíòèôèêàöèè ïîðîä ëîñî-
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îáÿçàòåëüíî ìèêðîñàòåëëèòíûõ) õîòÿ áû îäèí
äîëæåí áûòü ìîíîìîðôíûì è âèäîñïåöèôè÷íûì
(êîíòðîëü âèäîâîé ÷èñòîòû).

È, íàêîíåö, ïðè îòáîðå ãåíåòè÷åñêèõ ëîêóñîâ,
êîòîðûå öåëåñîîáðàçíî âêëþ÷èòü â ñòàíäàðòíûé
íàáîð äëÿ èäåíòèôèêàöèè ïîðîä ëîñîñåâûõ ðûá,
ñëåäóåò ïðèíÿòü âî âíèìàíèå, ÷òî â íåäàëåêîì áó-
äóùåì ýòè ñâåäåíèÿ áóäóò àêòèâíî èñïîëüçîâàòü-
ñÿ â ðûáîâîäíîé ïðàêòèêå, ñåëåêöèè, ñ öåëüþ îõ-
ðàíû ñåëåêöèîííûõ äîñòèæåíèé. Â ñâÿçè ñ ýòèì,
ìåòîäèêà ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà äëÿ ñòàíäàðòíî-
ãî íàáîðà ëîêóñîâ äîëæíà áûòü åäèíîé è ìàêñè-
ìàëüíî ïðîñòîé: æåëàòåëüíî, ÷òîáû èñïîëüçóåìûå
ïðàéìåðû èìåëè îäèíàêîâóþ òåìïåðàòóðó îòæè-
ãà, à äèàïàçîí àëëåëüíûõ âàðèàíòîâ êàæäîãî ëî-
êóñà ðàñïîëàãàëñÿ â ïðåäåëàõ îò 90 äî 300 ï.í.

Ýòî ïîñëåäíåå îáóñëîâëåíî íåîáõîäèìîñòüþ
óâåðåííîãî ðàñïîçíàâàíèÿ îòäåëüíûõ àëëåëåé
ìèêðîñàòåëëèòîâ ïðè òåñòèðîâàíèè ïðîá, â òîì
÷èñëå ñ èñïîëüçîâàíèåì êîðîòêèõ íåäåíàòóðèðó-
þùèõ ïîëèàêðèëàìèäíûõ ãåëåé. Ñ òîé æå öåëüþ
(óâåðåííîå ðàñïîçíàâàíèå àëëåëåé) ñëåäóåò îò-
äàâàòü ïðåäïî÷òåíèå òðè- è òåòðàíóêëåîòèäíûì
ëîêóñàì ïåðåä äèíóêëåîòèäíûìè. Ïðåäïî÷òåíèå
òåòðàíóêëåîòèäíûõ ëîêóñîâ öåëåñîîáðàçíî åùå
è ñ òîé òî÷êè çðåíèÿ, ÷òî, â ñðåäíåì, èõ âàðèà-
áåëüíîñòü âûøå, ÷åì ó äèíóêëåîòèäíûõ ïðèìåð-
íî â äâà ðàçà (O’Reilly et al., 1996, Garant et al.,
2000), õîòÿ â ãåíîìå îíè âñòðå÷àþòñÿ â ïðèìåð-
íî â ïîëòîðà ðàçà ðåæå (Chistiakov et al., 2006).

Îäíàêî äàæå ïðè ñîáëþäåíèè âñåõ ïåðå÷èñ-
ëåííûõ âûøå óñëîâèé, íàáîð ìèêðîñàòåëëèòíûõ
ëîêóñîâ, èñïîëüçóåìûõ äëÿ èäåíòèôèêàöèè ïî-
ðîä ëîñîñåâûõ ðûá, åùå äîëãîå âðåìÿ áóäåò íå-
èçáåæíî âàðüèðîâàòü îò âèäà ê âèäó, è ìåíÿòüñÿ
ñ òå÷åíèåì âðåìåíè ïðè ïîÿâëåíèè íîâûõ äàí-
íûõ –âîçìîæíî, êàðäèíàëüíî.

Â ÷àñòíîñòè, â ïîñëåäíèå ãîäû ïîÿâëÿåòñÿ âñå
áîëüøå ñâåäåíèé î òîì, ÷òî ìèêðîñàòåëëèòíûå
ëîêóñû ìîãóò íàõîäèòüñÿ ïîä âëèÿíèåì îòáîðà,
â òî âðåìÿ êàê åùå ñîâñåì íåäàâíî èõ ñ÷èòàëè
íåéòðàëüíûìè ìàðêåðàìè, îñíîâûâàÿñü íà òîì,
÷òî îíè ïðèíàäëåæàò ê íåêîäèðóþùåé ôðàêöèè
ãåíîìà. Ïî ïîñëåäíèì îöåíêàì îò 12 äî 23 % âñåõ
èçâåñòíûõ ìèêðîñàòåëëèòîâ íå ÿâëÿþòñÿ íåéò-
ðàëüíûìè – îíè ëèáî ïîäâåðæåíû îòáîðó íåïîñ-
ðåäñòâåííî, ëèáî (â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ) ñöåï-
ëåíû ñ ãåíàìè, ïî êîòîðûì ìîæåò èäòè îòáîð (Ng
et al., 2005; Vasemagi et al., 2005b; Antunes et al.,
2006; Meier et al., 2011).

Ñ îäíîé ñòîðîíû, ýòî ìîæåò îçíà÷àòü, ÷òî ìàð-
êåðû äàííîãî òèïà ïîìîãóò â äàëüíåéøåì âûéòè
íà ãåíû, îòâåòñòâåííûå çà ëîêàëüíûå àäàïòàöèè
(Vasemagi et al., 2005b), à çíà÷èò è çà õîçÿéñòâåí-
íî-öåííûå ïðèçíàêè, íî, ñ äðóãîé ñòîðîíû, òà-
êàÿ ñèòóàöèÿ ìîæåò îñëîæíèòü ðàáîòó ïî ãåíå-
òè÷åñêîé ïàñïîðòèçàöèè ïîðîä è îöåíêå ñòåïåíè
ðîäñòâà ìåæäó íèìè. Âåäü ìîæåò îêàçàòüñÿ, ÷òî
ïðè ïåðåíîñå êàêîé-òî ñåëåêòèðóåìîé ëèíèè â
íîâûå óñëîâèÿ ñðåäû ÷àñòîòû àëëåëåé îäíîãî èëè

íåñêîëüêèõ ìèêðîñàòåëëèòîâ áóäóò ðåçêî èçìå-
íÿòüñÿ âñåãî çà 2–3 ïîêîëåíèÿ, õîòÿ íà õîçÿéñòâåí-
íî-öåííûõ êà÷åñòâàõ ïîðîäû ýòî ìîæåò íèêàê íå
îòðàçèòüñÿ. Ëîêóñû òàêîãî òèïà äîëæíû èñêëþ-
÷àòüñÿ èç ïðîãðàììû ãåíåòè÷åñêîé ïàñïîðòèçà-
öèè ïîðîä.

Åùå îäíà âàæíàÿ è ïîêà ìàëîèçó÷åííàÿ îñî-
áåííîñòü ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ çàêëþ÷àåò-
ñÿ â òîì, ÷òî â óñëîâèÿõ æåñòêîãî èíáðèäèíãà, ñóäÿ
ïî âñåìó, àêòèâèçèðóþòñÿ ãåíåòè÷åñêèå ìåõàíèç-
ìû, ñïîñîáñòâóþùèå âîññòàíîâëåíèþ èõ ðàçíî-
îáðàçèÿ. Ñðåäè èçó÷åííûõ íàìè øåñòè ìèêðîñà-
òåëëèòíûõ ëîêóñîâ ðàäóæíîé ôîðåëè äâà, ïîõî-
æå, îòíîñèëèñü èìåííî ê ÷èñëó ëîêóñîâ, ñïîñîá-
íûõ ìóòèðîâàòü ñ àíîìàëüíî âûñîêîé ñêîðîñòüþ.
Ó îäíîé èç ëèíèé ðàäóæíîé ôîðåëè, ïðîèñõîäÿ-
ùåé âñåãî îò îäíîé ïàðû ïðîèçâîäèòåëåé (ñêðå-
ùèâàíèå îñóùåñòâëåíî â 1983 ãîäó), áûëî çàðåãè-
ñòðèðîâàíî ïî 10 àëëåëåé äâóõ ìèêðîñàòåëëèòîâ.
Â îñòàëüíûõ ÷åòûðåõ ëîêóñàõ áûëî âûÿâëåíî äâà,
÷åòûðå, è â äâóõ ëîêóñàõ ïî ïÿòü àëëåëåé. Ïðè ýòîì
â ëîêóñàõ, ãäå èìåëîñü ïî ïÿòü àëëåëåé, îäèí èç
íèõ â îáîèõ ñëó÷àÿõ ïðèñóòñòâîâàë ñ êðàéíå íèç-
êîé ÷àñòîòîé (Artamonova et al., 2010b).

Â ñðåäíåì, ñêîðîñòü ìóòèðîâàíèÿ ìèêðîñàòåë-
ëèòîâ ó ëîñîñåâûõ ðûá îöåíèâàþò êàê 3,4–7,8 õ
10-4 çà ïîêîëåíèå (O’Reilly et al., 1998; Norris et
al., 2000), îäíàêî ïî íàøèì ïðåäâàðèòåëüíûì äàí-
íûì îíà ìîæåò î÷åíü ñèëüíî ðàçëè÷àòüñÿ äëÿ
ðàçíûõ ëîêóñîâ. Åñëè äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ
ýòî ïîäòâåðäÿò, òî ëîêóñû, ìóòèðóþùèå ñî ñêî-
ðîñòüþ, ïðåâûøàþùåé íåêóþ êðèòè÷åñêóþ âå-
ëè÷èíó, íóæíî áóäåò èñêëþ÷àòü èç ïðîãðàìì ïàñ-
ïîðòèçàöèè ïîðîä îáúåêòîâ àêâàêóëüòóðû. Ïðè
ýòîì îíè îêàæóòñÿ íåïðèãîäíûìè è äëÿ ðåøåíèÿ
ìíîãèõ äðóãèõ ïîïóëÿöèîííûõ çàäà÷, îñîáåííî
ïðàêòè÷åñêèõ.

Èñõîäÿ èç ñêàçàííîãî, ñòàíîâèòñÿ ïîíÿòíî,
ïî÷åìó âûâîäû ðàçíûõ íàó÷íûõ ãðóïï, èñïîëü-
çóþùèõ â ñâîèõ èññëåäîâàíèÿõ ðàçíûå íàáîðû
ìèêðîñàòåëëèòîâ, èíîãäà ïðîòèâîðå÷èâû. Â òî æå
âðåìÿ, ñîâðåìåííîå ñîñòîÿíèå âîïðîñà, ê ñîæà-
ëåíèþ, åñòåñòâåííûé è íåèçáåæíûé ýòàï â ñòà-
íîâëåíèè ìèêðîñàòåëëèòíîãî àíàëèçà êàê íàíî-
áèîòåõíîëîãè÷åñêîãî èíñòðóìåíòà àêâàêóëüòóðû.

3.1.2.4. Àíàëèç äëèí àíîíèìíûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíîìà

Åùå äåñÿòèëåòèå íàçàä ìåòîäû ýòîãî òèïà
áûëè î÷åíü ïîïóëÿðíû, â òîì ÷èñëå, ïðè èçó÷å-
íèè îáúåêòîâ ñåëüñêîãî õîçÿéñòâà. Ýòî îáúÿñíÿ-
ëîñü òåì, ÷òî èññëåäîâàòåëè àêòèâíî ñòðåìèëèñü
íàéòè àëüòåðíàòèâó àëëîçèìíîìó àíàëèçó êàê
ìåòîäó, ïîçâîëÿþùåìó èçó÷àòü êîäèðóþùóþ
ôðàêöèþ ÿäåðíîãî ãåíîìà, íî óæå íà îñíîâå ÄÍÊ-
òåõíîëîãèé è ñ áîëåå âûñîêèì ðàçðåøåíèåì.

Â òî æå âðåìÿ, ñâåäåíèÿ î ãåíîìàõ ïîäàâëÿþ-
ùåãî áîëüøèíñòâà ðàñòåíèé è æèâîòíûõ íà ìî-
ìåíò âíåäðåíèÿ ìåòîäîâ ÄÍÊ-àíàëèçà â ïðàêòè-
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ðû – êîðîòêèå ñèíòåòè÷åñêèå ôðàãìåíòû äâóíè-
òåâîé ÄÍÊ (îêîëî 14–18 ï.í.), èìåþùèå ñ îäíîé
ñòîðîíû ëèïêèé êîíåö, êîìïëåìåíòàðíûé êîíöó,
ãåíåðèðóåìîìó ðåñòðèêòàçîé. Êîíöåíòðàöèþ
àäàïòåðîâ è äðóãèå óñëîâèÿ ïîäáèðàþò ñ òàêèì
ðàñ÷åòîì, ÷òîáû ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî
ôðàãìåíòîâ ãåíîìíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè îêàçà-
ëîñü ôëàíêèðîâàíî àäàïòåðàìè, à «çàëèïàíèå»
ôðàãìåíòîâ äðóã íà äðóãà áûëî ìèíèìàëüíûì.
Îäíîâðåìåííî àäàïòåðû è êîíöû ôðàãìåíòîâ,
ìåæäó êîòîðûìè îáðàçîâàëèñü âîäîðîäíûå ñâÿ-
çè, ñøèâàþò êîâàëåíòíî ïðè ïîìîùè ôåðìåíòà
ÄÍÊ-ëèãàçû.

Äàëåå, èñïîëüçóÿ ïðàéìåðû, êîìïëåìåíòàðíûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè àäàïòåðà, ïðîâîäÿò ïðåäâà-
ðèòåëüíóþ àìïëèôèêàöèþ. ×òîáû óìåíüøèòü
÷èñëî ôðàãìåíòîâ, êîòîðûå ïîïàäóò â àíàëèç, íà
ñëåäóþùåì ýòàïå àìïëèôèêàöèþ äåëàþò ñåëåê-
òèâíîé. Äëÿ ýòîãî èñïîëüçóþò ïðàéìåðû, ñîäåð-
æàùèå íà 3’-êîíöå 1–3 äîïîëíèòåëüíûõ íóêëåî-
òèäà. Òàêèì îáðàçîì, àìïëèôèöèðóþòñÿ è ïîïà-
äàþò â AFLP-àíàëèç òîëüêî òå ôðàãìåíòû ãåíîì-
íîé ÄÍÊ, íà 3’-êîíöå êîòîðûõ ïîñëå ñàéòà ðåñò-
ðèêöèè èäóò ñòðîãî çàäàííûå íóêëåîòèäû. Äëÿ
îïðåäåëåíèÿ äëèí àìïëèôèöèðîâàííûõ ôðàãìåí-
òîâ èñïîëüçóþò ýëåêòðîôîðåç. ×òîáû ïîâûñèòü
ðàçðåøàþùóþ ñïîñîáíîñòü ìåòîäà, íà ïîñëåäíåì
ýòàïå ÏÖÐ èñïîëüçóþò ðàäèîàêòèâíî èëè ôëóî-
ðåñöåíòíî ìå÷åíûå ïðàéìåðû.

Ýòîò ìåòîä ñëîæåí, òðóäîåìîê è ïðèãîäåí, â
îñíîâíîì, äëÿ íàó÷íî-èññëåäîâàòåëüñêèõ öåëåé,
íî íå äëÿ ðóòèííîãî òåñòèðîâàíèÿ îáðàçöîâ. Â
òî æå âðåìÿ, áëàãîäàðÿ òîìó, ÷òî îí ïîçâîëÿåò âû-
ÿâëÿòü îäíîâðåìåííî ìíîæåñòâî ïîëèìîðôíûõ
ñàéòîâ â ãåíîìå, åãî, êàê è äðóãèå ìåòîäû äàííî-
ãî òèïà, ìîæíî èñïîëüçîâàòü äëÿ ñîçäàíèÿ òåñò-
ñèñòåì, ïîçâîëÿþùèõ îòëè÷àòü îäèí âèä îò äðó-
ãîãî èëè îäíó ïîðîäó ðûá îò äðóãîé.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ òàêèå ðàáîòû òîëüêî íà÷è-
íàþòñÿ. Îäíàêî äëÿ ëîñîñåâûõ íàì èçâåñòåí ïðè-
ìåð ñîçäàíèÿ òåñò-ñèñòåìû íà îñíîâå AFLP-ôðàã-
ìåíòà, êîòîðûé ïîçâîëÿåò îòëè÷àòü àòëàíòè÷åñ-
êîãî ëîñîñÿ îò ðàäóæíîé ôîðåëè (Zhang et al.,
2007). Íåìíîãî î ïðèíöèïàõ ñîçäàíèÿ òàêèõ òåñò-
ñèñòåì áóäåò ñêàçàíî íèæå.

Â ñëó÷àå RAPD â êà÷åñòâå ïîâòîðÿþùåéñÿ
èñïîëüçóþò êàêóþ-ëèáî ïðîèçâîëüíóþ ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòü äëèíîé îêîëî 10 íóêëåîòèäîâ, è îá-
ðàçöû äëÿ àíàëèçà ïîëó÷àþò â ðåçóëüòàòå ÏÖÐ,
êàê ïðàâèëî, ñ åäèíñòâåííûì ïðàéìåðîì. Òàêèì
îáðàçîì, â õîäå ðåàêöèè àìïëèôèöèðóþòñÿ ó÷à-
ñòêè ÄÍÊ, ðàñïîëîæåííûå ìåæäó ìåñòàìè îòæè-
ãà ýòîãî ïðàéìåðà íà äâóõ ïðîòèâîïîëîæíî íà-
ïðàâëåííûõ öåïÿõ, åñëè 3’-êîíöû ïðàéìåðà â ýòèõ
ñàéòàõ îêàçûâàþòñÿ íàïðàâëåíû íàâñòðå÷ó äðóã
äðóãó (Ðèñ. 31).

Êîíå÷íî, íå âñå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè âñòðå÷à-
þòñÿ â ãåíîìå îäèíàêîâî ÷àñòî, è âî ìíîãèõ ñëó-
÷àÿõ ÷àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè òîé èëè èíîé ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè îêàçûâàåòñÿ âèäîñïåöèôè÷íûì

êó ïîïóëÿöèîííûõ èññëåäîâàíèé áûëè êðàéíå
ñêóäíû. Ïî ýòîé ïðè÷èíå ìåòîäû, ðàçâèâøèåñÿ
ïåðâûìè, íå äåëàëè ðàçëè÷èé ìåæäó êîäèðóþùåé
è íåêîäèðóþùåé ôðàêöèÿìè ãåíîìà. Áîëåå òîãî,
âûñîêàÿ ñòîèìîñòü è òðóäîåìêîñòü ñåêâåíèðîâà-
íèÿ íà ðàííèõ ýòàïàõ íå ïîçâîëÿëà ìàññîâî èçó-
÷àòü ñàìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, è èññëåäîâàòåëÿì
ïðèõîäèëîñü äîâîëüñòâîâàòüñÿ ñðàâíåíèåì äëèí
ó÷àñòêîâ ÄÍÊ ñ íåèçâåñòíîé ïåðâè÷íîé ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòüþ è ôóíêöèåé, çàêëþ÷åííûõ ìåæ-
äó èçâåñòíûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè.

Ê äàííîé ãðóïïå ìåòîäîâ îòíîñÿòñÿ, â ïåðâóþ
î÷åðåäü, AFLP (Amplified Fragment Lengh
Polymorphism), RAPD (Random Amplified
Polymorphic DNA), ISSR (Inter-Simple Sequence
Repeats), à òàêæå íåêîòîðûå äðóãèå, áîëåå ñïå-
öèôè÷íûå. Îáùèì äëÿ ýòèõ ìåòîäîâ ÿâëÿåòñÿ òî,
÷òî âñå îíè îñíîâàíû íà ïðèñóòñòâèè â ãåíîìàõ
âûñøèõ îðãàíèçìîâ áîëüøîãî ÷èñëà (äåñÿòêè
òûñÿ÷) ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé äëè-
íîé îò 5–6 íóêëåîòèäîâ è áîëåå, ðàññåÿííûõ ïî
ãåíîìó. Òàêèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñëóæàò ñâîå-
îáðàçíûìè «çíàêàìè ïðåïèíàíèÿ», ðàçäåëÿÿ åäè-
íóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ÄÍÊ íà ôðàãìåíòû ðàç-
ëè÷íîé äëèíû. Åñëè óäàåòñÿ íàéòè ñïîñîá îïðå-
äåëèòü äëèíó ôðàãìåíòîâ ìåæäó òàêèìè «çíàêà-
ìè ïðåïèíàíèÿ», ýòî ïîçâîëÿåò äåëàòü âûâîäû î
íåêîòîðûõ îñîáåííîñòÿõ ñòðîåíèÿ ãåíîìà êîíê-
ðåòíûõ îñîáåé, ïîðîä, âèäîâ.

Ïðîñòåéøèì ïðèìåðîì ìåòîäèê ýòîãî òèïà
ìîæåò ñëóæèòü ÏÄÐÔ-àíàëèç ìèòîõîíäðèàëüíîé
ÄÍÊ, êîòîðûé áûë ðàññìîòðåí âûøå. Â ýòîì ñëó-
÷àå â êà÷åñòâå ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé âûñòóïàþò ñàéòû ðåñòðèêöèè, à ðàñùåïëå-
íèå ìòÄÍÊ ñîîòâåòñòâóþùåé ðåñòðèêòàçîé äå-
ëèò ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íà ôðàãìåíòû â ñòðîãîì
ñîîòâåòñòâèè ñ ðàñïîëîæåíèåì ðåñòðèêòíûõ ñàé-
òîâ. Äàëåå ïóòåì ñðàâíåíèÿ ñî ñòàíäàðòîì (ìàð-
êåðîì) îöåíèâàþò äëèíû ôðàãìåíòîâ, ïîëó÷åí-
íûõ â ðåçóëüòàòå ðåñòðèêöèè (ïîñëå ïðîâåäåíèÿ
ýëåêòðîôîðåçà â àãàðîçíîì èëè íåäåíàòóðèðóþ-
ùåì ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå), è ïî íàáîðó äëèí
âûÿâëåííûõ ôðàãìåíòîâ äåëàþò âûâîäû î ñòðóê-
òóðå ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãåíîìà êàæäîé êîíêðåò-
íîé îñîáè.

Ìåòîä AFLP (Amplified Restriction Fragment
Polymorphism) ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé, ïî ñóùåñòâó,
ìîäèôèêàöèþ ðåñòðèêòíîãî àíàëèçà, êîòîðûé íå
ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàí íàïðÿìóþ äëÿ èçó÷åíèÿ
ÿäåðíîãî ãåíîìà, ïîñêîëüêó îí â ñîòíè òûñÿ÷ ðàç
áîëüøå ìèòîõîíäðèàëüíîãî, äà ê òîìó æå ÿâëÿ-
åòñÿ äèïëîèäíûì, à ïîòîìó ñîäåðæèò ìíîæåñòâî
ãåòåðîçèãîòíûõ ñàéòîâ.

Â êëàññè÷åñêîì ñëó÷àå, êîòîðûé ïðåäñòàâëåí
íà Ðèñ. 30, òîòàëüíóþ ÿäåðíóþ (÷àùå êëåòî÷íóþ)
ÄÍÊ ðàñùåïëÿþò ðåñòðèêòàçàìè (÷àùå âñåãî äëÿ
ýòîé öåëè èñïîëüçóþò EcoRI è Mse I), êîòîðûå
ãåíåðèðóþò ôðàãìåíòû ÄÍÊ ñ òàê íàçûâàåìûìè
«ëèïêèìè êîíöàìè». Íà ñëåäóþùåì ýòàïå ê ïðî-
áå äîáàâëÿþò â èçáûòî÷íûõ êîëè÷åñòâàõ àäàïòå-
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Ðèñ.30. Ñõåìà AFLP-àíàëèçà. Ïðåäñòàâëåí âàðèàíò ðàñùåïëåíèÿ ÄÍÊ òîëüêî îäíîé ðåñòðèêòàçîé. Â ñëó÷àå,
åñëè ïðàéìåð äëÿ ñåëåêòèâíîé àìïëèôèêàöèè ïîìå÷åí ðàäèîàêòèâíîé ìåòêîé, ïîëó÷åííûå ôðàãìåíòû ÄÍÊ
äåòåêòèðóþò, ïîìåùàÿ ãåëü ñ íàëîæåííîé íà íåãî ðåíòãåíîâñêîé ïëåíêîé â ñâåòîíåïðîíèöàåìóþ êàññåòó (àâ-
òîðàäèîãðàôèÿ).

ïðèçíàêîì, îäíàêî, íà÷èíàÿ ðàáîòó ñ íîâûì
îáúåêòîì, èññëåäîâàòåëü âûíóæäåí, êàê ïðàâè-
ëî, ïîäáèðàòü ïîäõîäÿùèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
(ïðàéìåðû) ýêñïåðèìåíòàëüíî.

Îòæèã êîðîòêèõ ïðàéìåðîâ ïðè ÏÖÐ çàòðóä-
íåí, è ïðîèñõîäèò îáû÷íî ïðè òåìïåðàòóðå îêî-
ëî +35 – +40°Ñ (Smith, 2005). Ïðè ýòîì ðàçáðîñ
òåìïåðàòóð â õîäå ðåàêöèè, ïðîôèëü íàãðåâà è
îñòûâàíèÿ àìïëèôèêàòà íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ öèê-
ëà è äàæå ðàçëè÷èÿ â òîëùèíå ñòåíîê ïðîáèðîê
ðàçíûõ ôèðì-ïðîèçâîäèòåëåé ìîãóò îêàçàòü âëè-
ÿíèå íà ïîëó÷åííûé ðåçóëüòàò. Òàêèì îáðàçîì,
ýòîò ìåòîä íèêàê íåëüçÿ íàçâàòü íàäåæíûì è õî-

ðîøî âîñïðîèçâîäèìûì. Ïî ñóùåñòâó, ñðàâíèâàòü
ñ åãî ïîìîùüþ ìîæíî ëèøü òå îáðàçöû, êîòîðûå
áûëè îáðàáîòàíû â àáñîëþòíî èäåíòè÷íûõ óñ-
ëîâèÿõ, íà îäíîì è òîì æå ïðèáîðå, è æåëàòåëü-
íî â îäíîé ñåðèè.

Íå ñëó÷àéíî èíòåðåñ ê RAPD âî âñåì ìèðå
ïîñòåïåííî óãàñàåò. Ìíîãèå çàðóáåæíûå æóðíà-
ëû óæå îòêàçàëèñü ïðèíèìàòü ñòàòüè, âûâîäû êî-
òîðûõ îñíîâàíû íà RAPD. Äëÿ ñîçäàíèÿ íàíîáè-
îòåõíîëîãèé ýòîò ìåòîä, ïî-âèäèìîìó, òàêæå áåñ-
ïåðñïåêòèâåí. Òåì íå ìåíåå, äëÿ ïðåäâàðèòåëü-
íûõ èññëåäîâàòåëüñêèõ öåëåé îí, êàê è äðóãèå
ìåòîäû àíàëèçà äëèí àíîíèìíûõ ïîñëåäîâàòåëü-
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Ðèñ. 31. Ñõåìà RAPD-àíàëèçà. Æåëòûì öâåòîì îáîçíà÷åíû ó÷àñòêè òàíäåìíî ðàñïîëîæåííûõ êîðîòêèõ ïîâòî-
ðîâ (ìèíèñàòåëëèòû, ìèêðîñàòåëëèòû), çåëåíûì öâåòîì – äðóãèå (â òîì ÷èñëå, êîäèðóþùèå) ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòè ÄÍÊ.

Ðèñ. 32. Ñõåìà ISSR-àíàëèçà. Æåëòûì öâåòîì îáîçíà÷åíû ó÷àñòêè ìèêðîñàòåëëèòîâ – òàíäåìíî ðàñïîëîæåí-
íûõ êîðîòêèõ ïîâòîðîâ, çåëåíûì öâåòîì – äðóãèå (â òîì ÷èñëå, êîäèðóþùèå) ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ. Ïîêà-
çàíî, ÷òî àìïëèôèöèðóþòñÿ òîëüêî òå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, êîòîðûå ôëàíêèðîâàíû òàêèìè ìèêðîñàòåëëèòíû-
ìè ëîêóñàìè, ãäå ê 5' – êîíöó ïîâòîðÿþùåãîñÿ ìîòèâà ïðèëåãàåò íóêëåîòèä, êîìïëåìåíòàðíûé íóêëåîòèäó íà
3'-êîíöå ïðàéìåðà.

Âîñïðîèçâîäèìîñòü ðåçóëüòàòîâ äëÿ ìåòîäà
ISSR îêàçûâàåòñÿ çàìåòíî ëó÷øå, ÷åì ïðè RAPD,
õîòÿ ïðèíöèïû àíàëèçà â ýòîì ñëó÷àå îñòàþòñÿ
àáñîëþòíî òàêèìè æå. Ýòè äâà ìåòîäà ðàçëè÷à-
þòñÿ òîëüêî òåì, ÷òî â ñëó÷àå ISSR â êà÷åñòâå
ïðàéìåðîâ âûáèðàþò ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ìèê-
ðîñàòåëëèòíûõ ïîâòîðîâ äëèíîé 15–25 íóêëåî-
òèäîâ (Ðèñ. 32).

Êàê óæå áûëî ñêàçàíî âûøå, ìèêðîñàòåëëè-
òû, îñîáåííî äèíóêëåîòèäíûå, âñòðå÷àþòñÿ â ãå-
íîìàõ äîñòàòî÷íî ÷àñòî, à ïîòîìó, êàê è â ñëó÷àå
AFLP, èçó÷åíèå îäíîâðåìåííî âñåõ âîçìîæíûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, çàêëþ÷åííûõ ìåæäó ïîâòî-
ðÿþùèìèñÿ ìîòèâàìè, ïðåäñòàâëÿåòñÿ íåâûïîë-
íèìîé çàäà÷åé. Êðîìå òîãî, ìèêðîñàòåëëèòíûå

íîñòåé ãåíîìà èíîãäà ìîæåò îêàçàòüñÿ âåñüìà ïî-
ëåçíûì.

Â ÷àñòíîñòè, îòå÷åñòâåííûå èññëåäîâàòåëè
ðàçðàáîòàëè ñ èñïîëüçîâàíèåì RAPD-àíàëèçà
íåñêîëüêî SCAR-ìàðêåðîâ (Sequence
Characterized Amplyfied Region), ïîçâîëÿþùèõ
âûÿâëÿòü ïîëèìîðôèçì íà óðîâíå ÄÍÊ â ïðèðîä-
íûõ ïîïóëÿöèÿõ ðàäóæíîé ôîðåëè. Ýòè ìàðêåðû
áûëè ïîëó÷åíû ïîñëå òîãî, êàê áûëè ïîäîáðàíû
èíäèâèäóàëüíûå ïðàéìåðû ê ïîëèìîðôíûì ëî-
êóñàì, âûÿâëåííûì ïðè èññëåäîâàíèè îáðàçöîâ
ìåòîäîì RAPD ñ îäíèì è ñ äâóìÿ ïðàéìåðàìè
(Ìåëüíèêîâà è äð., 2010). Ïîäðîáíåå î ïîëó÷å-
íèè ìàðêåðîâ íà îñíîâå SCAR ðàññêàçàíî â êîí-
öå äàííîãî ðàçäåëà.
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ìîòèâû ó ðàçíûõ îñîáåé ñîäåðæàò ðàçíîå ÷èñëî
ïîâòîðîâ, à ïîòîìó íåîáõîäèìà «ïðèâÿçêà» ïðàé-
ìåðà ê ýëåìåíòó çà ïðåäåëàìè ïîâòîðÿþùåãîñÿ
ìîòèâà. Ñ ýòîé öåëüþ íà 3’-êîíöå ïðàéìåðà ðàñ-
ïîëàãàþò 1–2 äîïîëíèòåëüíûõ íóêëåîòèäà, îò-
ëè÷íûõ îò íóêëåîòèäîâ â ïîâòîðÿþùåìñÿ ìîòè-
âå (Ðèñ. 32).

Áëàãîäàðÿ áîëüøåé äëèíå ISSR-ïðàéìåðîâ ïî
ñðàâíåíèþ ñ ïðàéìåðàìè äëÿ RAPD, òåìïåðàòó-
ðà èõ îòæèãà îêàçûâàåòñÿ ñóùåñòâåííî âûøå (÷à-
ñòî áîëüøå +60° Ñ), ÷òî óëó÷øàåò âîñïðîèçâîäè-
ìîñòü ðåçóëüòàòîâ. Îäíàêî ãëàâíîå äîñòîèíñòâî
ìåòîäà ñîñòîèò â òîì, ÷òî ñ åãî ïîìîùüþ ìîæíî
íàèáîëåå áëèçêî ïîäîéòè ê ðåøåíèþ çàäà÷è äèô-
ôåðåíöèàëüíîãî èçó÷åíèÿ èìåííî êîäèðóþùåé
ôðàêöèè ãåíîìà ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè àíàëî-
ãè÷íûìè ìåòîäàìè. Äåëî â òîì, ÷òî õîòÿ îáû÷íî
ìèêðîñàòåëëèòû ðàñïîëîæåíû â íåêîäèðóþùèõ
ó÷àñòêàõ ÄÍÊ (Chistiakov et al., 2006), îíè äîñòà-
òî÷íî ÷àñòî ôëàíêèðóþò ãåíû (Õàð÷åíêî, Ãëàç-
êî, 2006), î ÷åì ãîâîðèò è òî îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî
â ñðåäíåì êàæäûé ÷åòâåðòûé–ïÿòûé èç íèõ íà-
õîäèòñÿ ïîä îòáîðîì (ñì. ðàçäåë 3.1.2.3.). Ýòî
îçíà÷àåò, ÷òî ïðè íåêîòîðûõ óñëîâèÿõ  êîäèðóþ-
ùèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè äîëæíû îêàçûâàòüñÿ
âíóòðè ó÷àñòêîâ ÄÍÊ, ôëàíêèðîâàííûõ ìèêðî-
ñàòåëëèòíûìè ìîòèâàìè ÷àùå, ÷åì âíóòðè ó÷àñ-
òêîâ, îãðàíè÷åííûõ ñëó÷àéíûìè ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòÿìè. Äîëþ ìàðêåðîâ, ïðåäñòàâëÿþùèõ êîäè-
ðóþùóþ ôðàêöèþ ãåíîìà ìîæíî ïîâûñèòü, åñëè
âûáèðàòü â êà÷åñòâå ïðàéìåðîâ ìèêðîñàòåëëèò-
íûå ìîòèâû, íàèáîëåå ÷àñòî ïðåäñòàâëåííûå â
òðàíñëèðóåìûõ ðàéîíàõ ó äàííîãî êîíêðåòíîãî
âèäà. Òàêèì ñïîñîáîì ìîæíî óâåëè÷èòü äîëþ
êîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé âî ôðàêöèè
ISSR â 3–4 ðàçà (Õàð÷åíêî, Ãëàçêî, 2006).

Õîòÿ ïðè ïîìîùè ISSR-ìàðêåðîâ óäàåòñÿ (ïî-
ðîé íàäåæíî!) âûÿâëÿòü ðàçëè÷èÿ ìåæäó ïîïó-
ëÿöèÿìè ðàçëè÷íûõ âèäîâ, ñîðòàìè ðàñòåíèé è
ïîðîäàìè æèâîòíûõ, ýòîò ìåòîä íå ìîæåò ìàññî-
âî ïðèìåíÿòüñÿ äëÿ ðóòèííûõ èññëåäîâàíèé â
àêâàêóëüòóðå. Êàê è â ñëó÷àå äðóãèõ ìåòîäîâ òîãî
æå òèïà, áîëüøîå çíà÷åíèå äëÿ âîñïðîèçâîäèìî-
ñòè ðåçóëüòàòîâ çäåñü èìååò àáñîëþòíàÿ èäåíòè÷-
íîñòü óñëîâèé àìïëèôèêàöèè, ïîýòîìó ñðàâíè-
âàòü äàííûå, ïîëó÷åííûå â ðàçíûõ ëàáîðàòîðè-
ÿõ, äîâîëüíî çàòðóäíèòåëüíî.

Îäíàêî âñå ìåòîäû, îïèñàííûå âûøå, ìîãóò
î÷åíü ïðèãîäèòüñÿ äëÿ ðàçðàáîòêè âûñîêîòåõ-
íîëîãè÷íûõ òåñò-ñèñòåì, â îñíîâå êîòîðûõ ëå-
æèò èñïîëüçîâàíèå òàê íàçûâàìûõ SCAR-ìàð-
êåðîâ (Sequence Characterized Amplyfied
Region) ÷àñòî ñïîñîáíûõ äàâàòü îäíîçíà÷íûå
îòâåòû, êàñàþùèåñÿ âèäîâîé, ïîïóëÿöèîííîé
èëè ïîðîäíîé ïðèíàäëåæíîñòè îáúåêòîâ ñåëüñ-
êîãî õîçÿéñòâà. Äëÿ ýòîãî íåîáõîäèìî âûäåëèòü
â ãåëå, ãäå ïðîâîäèëè AFLP, RAPD èëè ISSR-äè-
àãíîñòèêó, ïîëîñó, ñïåöèôè÷íóþ äëÿ ïîðîäû,
ïîïóëÿöèè èëè âèäà, èçâëå÷ü ÄÍÊ ýòîé ïîëîñû

èç ãåëÿ, êëîíèðîâàòü (ðàçìíîæèòü) ýòîò ñïåöè-
ôè÷íûé ôðàãìåíò, ñåêâåíèðîâàòü åãî è ðàçðàáî-
òàòü óíèêàëüíûå ïðàéìåðû äëÿ åãî èäåíòèôèêà-
öèè.

Åñëè äàííûé ôðàãìåíò è/èëè åãî äëèíà äåé-
ñòâèòåëüíî ñïåöèôè÷íû äëÿ êàêîé-òî ãðóïïû
îáúåêòîâ, òî ÏÖÐ ñ èñïîëüçîâàíèåì óíèêàëüíûõ
ïðàéìåðîâ ïîçâîëèò ïîëó÷àòü äëÿ íèõ ÏÖÐ-ïðî-
äóêò ñòðîãî îïðåäåëåííîé äëèíû, â òî âðåìÿ êàê
äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé äðóãîé ïîðîäû, ïîïóëÿöèè
èëè âèäà ïîëó÷àåìûé ïðîäóêò äîëæåí èìåòü äðó-
ãóþ äëèíó èëè íå ñèíòåçèðîâàòüñÿ âîâñå. Ïåð-
âîå, áåçóñëîâíî, ïðåäïî÷òèòåëüíåå, ïîñêîëüêó
îòñóòñòâèå ÏÖÐ-ïðîäóêòà èíîãäà ìîæåò îçíà÷àòü
íå ïðèíàäëåæíîñòü îáúåêòà ê äðóãîé ãðóïïå îðãà-
íèçìîâ, à íåïðàâèëüíóþ ïîñòàíîâêó ðåàêöèè èëè
ïëîõîå êà÷åñòâî òåñòèðóåìîé ÄÍÊ.

Ïîýòîìó äëÿ ïîäîáíûõ ñëó÷àåâ, ñ öåëüþ èñ-
êëþ÷èòü íåîäíîçíà÷íîñòü òðàêòîâêè, ñèñòåìà
äîëæíà ñîäåðæàòü âíóòðåííèé ïîëîæèòåëüíûé
êîíòðîëü – â ñìåñü äëÿ àìïëèôèêàöèè íåîáõîäè-
ìî äîáàâëÿòü ñïåöèàëüíî ñêîíñòðóèðîâàííûé
ôðàãìåíò ÄÍÊ, ôëàíêèðîâàííûé ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòÿìè, êîìïëåìåíòàðíûìè ïðàéìåðàì; òàêîé
ôðàãìåíò äîëæåí áûòü îáÿçàòåëüíî äëèííåå ôðàã-
ìåíòà, ñèíòåçèðóþùåãîñÿ â ñëó÷àå ïîëîæèòåëü-
íîé ðåàêöèè. Óñëîâèÿ ðåàêöèè íåîáõîäèìî ïîä-
áèðàòü òàêèì îáðàçîì, ÷òîáû ýòîò ôðàãìåíò ÷åò-
êî èäåíòèôèöèðîâàëñÿ ïðè îòñóòñòâèè ñïåöèôè-
÷åñêîãî ó÷àñòêà â òåñòèðóåìîé ïðîáå, íî «ïðîèã-
ðûâàë» ïðè êîíêóðåíöèè çà ïðàéìåðû, åñëè ïðî-
áà ñîäåðæèò ñïåöèôè÷åñêóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü,
äëÿ âûÿâëåíèÿ êîòîðîé ïðåäíàçíà÷åíà òåñò-ñèñ-
òåìà. Îäíàêî äàæå â ýòîì ñëó÷àå òåñò, ãäå íåêî-
òîðûå îáúåêòû ìîãóò íå ñîäåðæàòü ôðàãìåíòà
ÄÍÊ, ôëàíêèðîâàííîãî ñïåöèôè÷åñêèìè ïðàéìå-
ðàìè, îêàçûâàåòñÿ â íåêîòîðîé ñòåïåíè óùåðá-
íûì, ïîñêîëüêó ñ åãî ïîìîùüþ íåëüçÿ âûÿâëÿòü
ìåæâèäîâûõ èëè ìåæïîðîäíûõ ãèáðèäîâ.

Â èäåàëå, êîãäà, ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ÄÍÊ õà-
ðàêòåðíîé äëèíû ïðèñóòñòâóåò ó âñåõ ïðåäñòà-
âèòåëåé ãðóïïû è îòñóòñòâóåò èëè èìååò äðóãóþ
äëèíó ó ïðî÷èõ îáúåêòîâ èññëåäîâàíèÿ, äëÿ òåñ-
òèðîâàíèÿ ìîæåò áûòü äîñòàòî÷íî åäèíñòâåííî-
ãî ëîêóñà, îäíàêî â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ýòî âîç-
ìîæíî òîëüêî òîãäà, êîãäà ñðàâíèâàþò ôèëîãå-
íåòè÷åñêè îòäàëåííûå ãðóïïû îðãàíèçìîâ – íà-
ïðèìåð, ðàçíûå âèäû. Äëÿ òîãî ÷òîáû óâåðåííî
ãîâîðèòü î ïðèíàäëåæíîñòè îáúåêòà ê êîíêðåò-
íîé ïîðîäå èëè ïîïóëÿöèè, ìîæåò ïîíàäîáèòüñÿ
òåñòèðîâàíèå çíà÷èòåëüíî áîëüøåãî ÷èñëà ñïå-
öèôè÷åñêèõ ëîêóñîâ – äî øåñòè–âîñüìè.

Õîòÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïîäîáíûõ òåñò-ñèñ-
òåì ðàçðàáîòàíî íåìíîãî (ñì. ðàçäåë 3.2.1.), ýòî
íàïðàâëåíèå ìîæåò îêàçàòüñÿ âåñüìà ïåðñïåêòèâ-
íûì. Ïî ñâîåé íàäåæíîñòè è äîñòóïíîñòè äëÿ
ðåøåíèÿ ïðàêòè÷åñêèõ çàäà÷ îíî âïîëíå ñìîæåò
êîíêóðèðîâàòü ñ ñàìûì ïåðñïåêòèâíûì íà ñåãîä-
íÿøíèé äåíü ìåòîäîì – SNP-àíàëèçîì.
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ëåäóþùèå ïðîöåäóðû âûïîëíÿþò óæå ïî îòíî-
øåíèþ ê âûáðàííûì ñàéòàì.

Íàèáîëåå ïðîñòûì ìåòîäîì àíàëèçà SNP ÿâ-
ëÿåòñÿ, êîíå÷íî æå, ðåñòðèêòíûé àíàëèç ÏÖÐ-
ïðîäóêòà, îäíàêî ïîäîáðàòü ðåñòðèêòàçó, ñàéò êî-
òîðîé ðàçðóøàëñÿ èëè âîññòàíàâëèâàëñÿ áû ïðè
êîíêðåòíîé çàìåíå îäíîãî íóêëåîòèäà íà äðóãîé,
óäàåòñÿ íå òàê óæ ÷àñòî. Ïîýòîìó â áîëüøèíñòâå
ñëó÷àåâ äëÿ äèàãíîñòèêè èñïîëüçóþò äðóãîé ìå-
òîä – àëëåëü-ñïåöèôè÷åñêóþ ÏÖÐ (Ðèñ. 33).

Ýòîò ìåòîä áàçèðóåòñÿ íà òîì, ÷òî ñèíòåç ÏÖÐ-
ïðîäóêòà ñ êàêîãî-ëèáî ïðàéìåðà âîçìîæåí ëèøü
òîãäà, êîãäà íóêëåîòèä íà åãî 3’-êîíöå ñïàðåí ñ
ÄÍÊ-ìàòðèöåé (íàïîìíèì, ÷òî óäëèíåíèå öåïè
ÄÍÊ ïðîèñõîäèò ñ 3’-êîíöà ïðàéìåðà). Ïîýòîìó
äëÿ ïîëèìîðôíîãî ñàéòà ñîçäàþò äâà ïðàéìåðà,
êîòîðûå îòëè÷àþòñÿ äðóã îò äðóãà ëèøü òåì, ÷òî
íà 3’-êîíöå êàæäîãî èç íèõ ðàñïîëàãàåòñÿ òîò èëè
èíîé âàðèàíò âàðüèðóþùåãî íóêëåîòèäà. Íóêëå-
îòèä, ïðåäøåñòâóþùèé âàðüèðóþùåìó, îáû÷íî
äåëàþò çàâåäîìî íåñïàðåííûì, ÷òîáû â ñëó÷àå
íåñïàðåííîãî 3’-êîíöåâîãî íóêëåîòèäà ïîëíîñ-
òüþ èñêëþ÷èòü ñëó÷àéíûé ñèíòåç ÏÖÐ-ïðîäóê-
òà. Âñå îñòàëüíûå íóêëåîòèäû îáåñïå÷èâàþò íîð-
ìàëüíûé îòæèã ïðàéìåðà íà ÄÍÊ-ìàòðèöå. Â êà-
÷åñòâå îáðàòíîãî äëÿ àëëåëü-ñïåöèôè÷åñêîé ÏÖÐ
ìîæíî èñïîëüçîâàòü ëþáîé ïðàéìåð ñ ïîäõîäÿ-
ùåé òåìïåðàòóðîé îòæèãà, êîìïëåìåíòàðíûé
ó÷àñòêó íà àíòèïàðàëëåëüíîé öåïè ÄÍÊ. Æåëà-
òåëüíî òîëüêî, ÷òîáû ñèòåçèðóåìûé ÏÖÐ-ïðîäóêò
èìåë äëèíó îêîëî 300–600 ï.í., òî åñòü áûë óäî-
áåí äëÿ äåòåêöèè íà ãåëå, åñëè äåòåêòèðîâàíèå
ÏÖÐ-ïðîäóêòà îñóùåñòâëÿåòñÿ íå â àâòîìàòè÷åñ-
êîì ðåæèìå (ÏÖÐ â ðåàëüíîì âðåìåíè).

Åñëè òåñòèðîâàíèå îñóùåñòâëÿþò âðó÷íóþ, òî
ðåàêöèþ ñ ðàçíûìè ïðàéìåðàìè, ñîäåðæàùèìè
âàðüèðóþùèé íóêëåîòèä, ïðîâîäÿò äëÿ îäíîé è
òîé æå ïðîáû â äâóõ ðàçíûõ ïðîáèðêàõ (îáðàò-
íûé ïðàéìåð â îáîèõ ñëó÷àÿõ îäèíàêîâûé). Óñ-
ïåøíîå ïðîõîæäåíèå àìïëèôèêàöèè â îäíîé èç
íèõ è îòñóòñòâèå ÏÖÐ-ïðîäóêòà â äðóãîé ïîçâî-
ëÿåò îïðåäåëèòü, êàêîé èìåííî íóêëåîòèä ïðè-
ñóòñòâóåò â äàííîì ñàéòå êàæäîé êîíêðåòíîé ïðî-
áû.

Îäíàêî áîëåå óäîáíî è ïðàêòè÷íî ïðîâîäèòü
àíàëèç, êîãäà ïðàéìåðû ñ âàðüèðóþùèìè íóêëå-
îòèäàìè èìåþò ðàçíóþ äëèíó (òî åñòü, â îäíîì
èç íèõ èìåþòñÿ íà 5’-êîíöå äîïîëíèòåëüíûå íóê-
ëåîòèäû – íå îáÿçàòåëüíî êîìïëåìåíòàðíûå öåïè
ÄÍÊ). Åñëè ïðàéìåðû ðàçëè÷àþòñÿ ïî äëèíå, òî
â ðåàêöèþ áåðóò ñðàçó îáà ïðÿìûõ ïðàéìåðà è
îäèí îáðàòíûé, è ïî äëèíå ïîëó÷àåìîãî ÏÖÐ-
ïðîäóêòà îïðåäåëÿþò â ýëåêòðîôîðåçå, êàêîé
èìåííî íóêëåîòèä íàõîäèòñÿ â ïîëîæåíèè, èíòå-
ðåñóþùåì èññëåäîâàòåëÿ

Ñîâðåìåííûå ïðèáîðû ïîçâîëÿþò ñóùåñòâåí-
íî îáëåã÷èòü ïîäîáíûå èññëåäîâàíèÿ, è äàæå èç-
áåæàòü òàêîé äëèòåëüíîé è äîñòàòî÷íî òðóäîåì-
êîé ïðîöåäóðû, êàê ýëåêòðîôîðåç. Åñëè êîíåö
êàæäîãî èç ïðÿìûõ ïðàéìåðîâ ïîìå÷åí ôëóîðåñ-

3.1.2.5. Àíàëèç ñàéòîâ, ñîäåðæàùèõ åäèíè÷íûå
ïîëèìîðôíûå íóêëåîòèäû (SNP-àíàëèç)

Ìåòîä SNP – ýòî ìåòîä àíàëèçà îäíîíóêëåî-
òèäíûõ ïîëèìîðôèçìîâ (Single Nucleotide
Polymorphisms). Äåëî â òîì, ÷òî íàèáîëåå ÷àñòî
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ îñîáåé ðàçíûõ âèäîâ
èëè ïðåäñòàâèòåëåé äðóãèõ áëèçêîðîäñòâåííûõ
ãðóïï ðàçëè÷àþòñÿ èìåííî åäèíè÷íûìè çàìåíà-
ìè íóêëåîòèäîâ, à ïîòîìó âîçìîæíîñòü íàäåæíî
âûÿâëÿòü òàêèå çàìåíû – àêòóàëüíåéøàÿ çàäà÷à
ïîïóëÿöèîííîé ãåíåòèêè. Äëÿ åå ðåøåíèÿ ñäåëà-
íî óæå íåìàëî. Îáùèå ïðèíöèïû âûÿâëåíèÿ SNP
ðàçðàáîòàíû, è, áîëåå òîãî, ðàçðàáîòàíû ìåòîäè-
êè àâòîìàòèçàöèè SNP-àíàëèçà.

Ðàçóìååòñÿ, ïåðâîíà÷àëüíîå âûÿâëåíèå îäíî-
íóêëåîòèäíûõ ïîëèìîðôèçìîâ â ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè ÄÍÊ òðåáóåò åå ñåêâåíèðîâàíèÿ. Îäíàêî
òîòàëüíîå ñåêâåíèðîâàíèå – ýòî íå òîëüêî âåñü-
ìà äîðîãîñòîÿùåå óäîâîëüñòâèå. Äëÿ ïðàêòè÷åñ-
êèõ öåëåé ãîðàçäî âàæíåå íå ïîëíîå ïðî÷òåíèå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, à âûÿâëåíèå â íåé êëþ÷å-
âûõ ýëåìåíòîâ, îò êîòîðûõ çàâèñÿò õîçÿéñòâåí-
íî-âàæíûå ïðèçíàêè, ïîýòîìó èíôîðìàöèÿ, êî-
òîðóþ äàåò ñåêâåíèðîâàíèå, äëÿ ðåøåíèÿ ïðàê-
òè÷åñêèõ çàäà÷ â àáñîëþòíîì áîëüøèíñòâå ñëó-
÷àåâ áóäåò èçáûòî÷íîé.

Â êà÷åñòâå ïðèìåðà ìîæíî ïðèâåñòè òàê íà-
çûâàåìûå ñèíîíèìè÷íûå çàìåíû â êîäèðóþùèõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ, êîãäà òðèïëåò íóêëåîòèäîâ,
êîäèðóþùèé êàêóþ-ëèáî àìèíîêèñëîòó, îêàçû-
âàåòñÿ çàìåíåí äðóãèì, íî êîäèðóþùèì òó æå
ñàìóþ àìèíîêèñëîòó (ðàçëè÷èÿ ìåæäó êîäîíàìè
êàñàþòñÿ, êàê ïðàâèëî, òðåòüåãî íóêëåîòèäà â
òðèïëåòå – ýòî ñâÿçàíî ñ âûðîæäåííîñòüþ ãåíå-
òè÷åñêîãî êîäà). Áåëêè, ñèíòåçèðóþùèåñÿ ñ ýòèõ
äâóõ âàðèàíòîâ ÄÍÊ, áóäóò àáñîëþòíî èäåíòè÷-
íûìè, à çíà÷èò, â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ, ñèíîíè-
ìè÷íàÿ çàìåíà íå ñêàæåòñÿ íà ôóíêöèîíèðîâà-
íèè îðãàíèçìà.

Àëëîçèìíûé àíàëèç, òî åñòü àíàëèç íåïîñðåä-
ñòâåííî áåëêîâ, îòñåêàåò ýòó, êàê ïðàâèëî, èçáû-
òî÷íóþ äëÿ ïðàêòèêè ñîñòàâëÿþùóþ ïîëèìîð-
ôèçìà êîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíîìà.
Íåäîñòàòîê àëëîçèìíîãî àíàëèçà çàêëþ÷àåòñÿ â
îáðàòíîì: â ðÿäå ñëó÷àåâ äàæå çàìåíà îäíîé àìè-
íîêèñëîòû íà äðóãóþ ìîæåò íå ïðèâîäèòü ê çà-
ìåòíîìó èçìåíåíèþ ïîäâèæíîñòè áåëêà â ýëåêò-
ðè÷åñêîì ïîëå.

Ïðàâèëüíûé ïîäáîð ñàéòîâ äëÿ àíàëèçà SNP
(â çàâèñèìîñòè îò öåëè èññëåäîâàíèÿ), ïîçâîëÿ-
åò ðåøèòü çàäà÷ó ïî èçó÷åíèþ ïîëèìîðôèçìà
êîíêðåòíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé îïòèìàëüíûì
îáðàçîì. Äëÿ ýòîãî âíà÷àëå àíàëèçèðóþò ïåðâè÷-
íûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè êàêîãî-ëèáî ôðàãìåíòà
ÄÍÊ ó îðãàíèçìîâ, ïðèíàäëåæàùèõ ê òåì ãðóï-
ïàì, êîòîðûå òðåáóåòñÿ ðàçëè÷àòü (â êàæäîé ãðóï-
ïå äîëæíî áûòü íå ìåíåå 10-15 îñîáåé, îïòèìàëü-
íî – 30). Äàëåå, íàõîäÿò çàìåíû, õàðàêòåðíûå
òîëüêî äëÿ îäíîé èç ãðóïï (â èäåàëå), è âñå ïîñ-
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Ðèñ.33. Äâà âàðèàíòà àëëåëü-ñïåöèôè÷åñêîé ÏÖÐ (ñì. ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå). Âàðèàíò ñ èñïîëüçîâàíèåì ìå÷åíûõ
ïðàéìåðîâ ïîäõîäèò äëÿ àâòîìàòèçèðîâàííîé äåòåêöèè ïðîäóêòà ðåàêöèè (îñíîâàííîé íà îïðåäåëåíèè öâåòà
ìåòêè, âêëþ÷èâøåéñÿ â ÏÖÐ-ïðîäóêò).

öåíòíîé ìåòêîé ðàçíîãî öâåòà, à àìïëèôèêàòîð
îñíàùåí äàò÷èêàìè, ïîçâîëÿþùèìè ðåãèñòðèðî-
âàòü ôëóîðåñöåíòíûé ñèãíàë îò äâóíèòåâîãî
ÏÖÐ-ïðîäóêòà (ïðèáîð äëÿ ÏÖÐ â ðåàëüíîì âðå-
ìåíè), òî ïî ïîÿâëåíèþ â ïðîáå ñèãíàëà òîãî èëè
èíîãî öâåòà ìîæíî ñðàçó æå îïðåäåëèòü, êàêîé
èìåííî íóêëåîòèä ïðèñóòñòâóåò â ñîîòâåòñòâóþ-
ùåé ïîçèöèè öåïè ÄÍÊ (Ðèñ. 33).

Ïðèáîðû äëÿ ÏÖÐ â ðåàëüíîì âðåìåíè ñóùå-
ñòâåííî óïðîùàþò àíàëèç SNP, îäíàêî â íàñòîÿ-
ùåå âðåìÿ ðàçðàáîòàíû óæå è òàêèå ìåòîäèêè,
êîòîðûå ïîçâîëÿþò óïðîñòèòü ïðîöåäóðó èõ âû-
ÿâëåíèÿ åùå áîëüøå. Ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî òà-
êèõ ïîäõîäîâ, íî ñàìûé ðàñïðîñòðàíåííûé èç íèõ
îñíîâàí íà ÄÍÊ-ãèáðèäèçàöèè (Ðèñ. 34).

Ïðè èñïîëüçîâàíèè ýòîãî ìåòîäà íóæíî «ïðè-
øèòü» ê òâåðäîé ïîäëîæêå (íàïðèìåð, ñòåêëî,
íåéëîí èëè ìåòàëëè÷åñêàÿ ïëàñòèíêà) â ðàçíûõ
òî÷êàõ äâà îëèãîíóêëåòèäà (äëèíîé îêîëî 8 íóê-
ëåîòèäîâ, åñëè ðå÷ü èäåò îá îäíîíóêëåîòèäíûõ
SNP), êîìïëåìåíòàðíûõ äâóì âàðèàíòàì ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè â ðàéîíå èññëåäóåìîãî ñàéòà. Ïîñ-
ëå ýòîãî ôðàãìåíò òåñòèðóåìîé ÄÍÊ äåíàòóðè-
ðóþò (íàïðèìåð, íàãðåâàíèåì ïî÷òè äî 100°Ñ), è
ïðèâîäÿò ïîäëîæêó ñ ïðàéìåðàìè â êîíòàêò ñ ðà-
ñòâîðîì äåíàòóðèðîâàííîé ÄÍÊ. Ðàñòâîð îõëàæ-
äàþò äî òåìïåðàòóð, ïðè êîòîðûõ ìîæåò ïðîèñ-
õîäèòü ñâÿçûâàíèå òåñòèðóåìîé ÄÍÊ ñ îëèãîíóê-
ëåîòèäàìè. Íà ñëåäóþùåì ýòàïå âûïîëíÿþò îò-
ìûâêó ïîäëîæêè îò íåñâÿçàâøèõñÿ ôðàãìåíòîâ
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ÄÍÊ è îêðàñêó ãèáðèäíûõ ìîëåêóë êðàñèòåëåì,
êîòîðûé ìîæåò ñâÿçûâàòüñÿ òîëüêî ñ äâóíèòåâîé
ÄÍÊ (îêðàøèâàíèå íå òðåáóåòñÿ â òåõ ñëó÷àÿõ,
êîãäà òåñòèðóåìóþ ÄÍÊ çàðàíåå ìåòÿò, íàïðèìåð,
ðàäèîàêòèâíîé ìåòêîé). Òàêèì îáðàçîì, òîëüêî
îäíà èç äâóõ òî÷åê, â êîòîðûõ ëîêàëèçîâàíû ïðè-
øèòûå ê ïîäëîæêå îëèãîíóêëåîòèäû, îêàçûâàåò-
ñÿ îêðàøåííîé, à èìåííî òà, ãäå áûë íàíåñåí îëè-
ãîíóêëåîòèä, ïîëíîñòüþ êîìïëåìåíòàðíûé ïîñ-
ëåäîâàòåëüíîñòè, ñîäåðæàùåéñÿ â îáðàçöå.

(Âîçìîæåí è îáðàòíûé âàðèàíò òåñòèðîâàíèÿ,
êîãäà ê ïîäëîæêå «ïðèøèâàþò» îáðàçöû èññëå-
äóåìîé ÄÍÊ, à çàòåì ãèáðèäèçóþò èõ ñ ìå÷åíûì
îëèãîíóêëåîòèäíûì çîíäîì. Ïðè ýòîì äåòåêòè-
ðóþòñÿ òå îáðàçöû ÄÍÊ, êîòîðûå ñîäåðæàò íóê-

Ðèñ. 34. Òåñòèðîâàíèå SNP ìåòîäîì ãèáðèäèçàöèè ÄÍÊ ñ îëèãîíóêëåîòèäíûìè çîíäàìè, ïðèøèòûìè ê ïîä-
ëîæêå. Â äàííîì ïðèìåðå òåñòèðîâàíû òðè îäíîíóêëåîòèäíûõ ïîëèìîðôíûõ ñàéòà, ðàñïîëîæåííûõ â ëîêóñàõ,
âûäåëåííûõ ñèíèì, çåëåíûì è êðàñíûì öâåòîì. Çâåçäî÷êàìè îðàíæåâîãî öâåòà îáîçíà÷åíû ìîëåêóëû êðàñè-
òåëÿ, ñâÿçûâàþùèåñÿ ñ äâóíèòåâîé ÄÍÊ.

ëåîòèäíóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü, ïîëíîñòüþ êîì-
ïëåìåíòàðíóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè çîíäà.)

Ýòîò ìåòîä êàæåòñÿ ãðîìîçäêèì òîëüêî íà ïåð-
âûé âçãëÿä. Âåäü íà îäíó ïîäëîæêó ìîæíî íàíå-
ñòè ñîòíè îëèãîíóêëåòèäîâ äëÿ òåñòèðîâàíèÿ îã-
ðîìíîãî êîëè÷åñòâà SNP îäíîâðåìåííî (èëè, êàê
âàðèàíò, ñîòíè îáðàçöîâ òåñòèðóåìîé ÄÍÊ). Òà-
êèì îáðàçîì ñîçäàþò ìèêðî÷èïû, êîòîðûå äîñ-
òàòî÷íî ïðèâåñòè íà íåêîòîðîå âðåìÿ â êîíòàêò ñ
äåíàòóðèðîâàííîé ÄÍÊ îáðàçöà, îêðàñèòü – è òóò
æå áóäåò ïîëó÷åíà èñ÷åðïûâàþùàÿ èíôîðìàöèÿ
îáî âñåõ SNP, èíòåðåñóþùèõ èññëåäîâàòåëÿ.

Ðàçóìååòñÿ, ñîçäàíèþ òàêèõ ìèêðî÷èïîâ äëÿ
ðåøåíèÿ êîíêðåòíûõ çàäà÷ äîëæíû ïðåäøåñòâî-
âàòü ñåðüåçíûå èññëåäîâàíèÿ, ïîçâîëÿþùèå îöå-
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нить, какие именно из всех возможных вариаций
внутри последовательности являются существен-
ными для распознавания конкретных пород, ви-
дов или внутривидовых группировок особей. В
противном случае, тестирование на микрочипах
будет давать много «шумовой» информации, не-
существенной для анализа конкретного типа.

SNP-анализ хорошо поддается автоматизации,
и в этом его безусловное преимущество перед
другими методами. Поэтому следует ожидать, что
по мере выявления SNP, специфичных для диаг-
ностики видов, популяций или пород, а также
удешевления и стандартизации микрочипов, этот
метод заметно потеснит все остальные.

Уже сконструирован ряд микрочипов, позво-
ляющих анализировать гены лососевых (Rise et
al., 2007). В частности, в настоящее время созда-
ны микрочипы, позволяющие анализировать од-

новременно 15 225 SNP атлантического лосося
(Dominik et al., 2010) и 57 501 SNP радужной фо-
рели (Palti et al., 2015).

Мы рассмотрели в данном разделе только те
методы молекулярно-генетического анализа, кото-
рые представляют безусловный интерес для прак-
тического использования в настоящем или в бли-
жайшем будущем. Однако некоторые результаты,
важные для практики рыбоводства, были получе-
ны с применением и других молекулярно-генети-
ческих методов. В тех случаях, когда это необхо-
димо, основные особенности этих специфических
методов будут изложены в следующем разделе,
посвященном непосредственному применению
молекулярно-генетических маркеров в практике
форелеводства и лососеводства, а также анализу
тех результатов, которые были получены с их по-
мощью.

3.2. Использование молекулярно-генетических маркеров в лососеводстве и
форелеводстве

3.2.1. Выявление генетических различий
между видами

3.2.1.1. Диагностика видов и межвидовых
гибридов благородных лососей

Благородные лососи отличаются высокой мор-
фологической пластичностью, поэтому различать
даже взрослых особей близких видов без приме-
нения генетических методов не всегда просто, оп-
ределять видовую принадлежность молоди еще
более затруднительно, а идентифицировать икру
практически невозможно. Кроме того, как отме-
чено в предыдущих главах, и в природе, и в ре-
зультате неконтролируемого скрещивания рыб на
рыбоводных заводах, возникают гибриды как
между представителями рода Salmo, и так между
лососями рода Parasalmo, а искусственно, с при-
менением специальных приемов, получают даже
гибридов между представителями этих двух ро-
дов. Таким образом, разработка молекулярно-ге-
нетических методик идентификации видов бла-
городных лососей и их гибридов давно уже ста-
ла актуальной проблемой рыбоводства.

Опишем, как при помощи генетических мар-
керов различать виды, выделенные традицион-
ными методами.

Чтобы найти межвидовые различия, в первую
очередь проводят анализ достаточно больших
групп особей (в зависимости от используемого
метода – от 10–15 (секвенирование) до 50 (алло-
зимный анализ) в каждой выборке), принадлежа-
щих к разным видам. Желательно также, чтобы
каждый вид был представлен несколькими попу-
ляциями из разных частей ареала. Если в выбор-
ках особей разных видов фиксированы разные ал-
лели какого-либо локуса – этот локус пригоден

для диагностики видов и их гибридов. Подходят
для этой цели и такие локусы, которые полимор-
фны у одного или обоих видов, но лишь в том
случае, если все аллели видоспецифичны.

Для идентификации видов целесообразно ис-
пользовать несколько разных генетических локу-
сов, поскольку использование только одного мар-
кера не гарантирует надежности выводов. Ведь
теоретически аллель, свойственный другому
виду, может попасть в геном в результате проис-
ходившей много поколений назад межвидовой
гибридизации, или возникнуть заново в резуль-
тате мутации. Особенно важно использовать не-
сколько разных локусов при идентификации воз-
вратных гибридов, поскольку от одного из видов
у них может быть унаследовано лишь около 25%
генетического материала.

Атлантического лосося и кумжу позволяет
различать целый ряд ядерных маркеров. Среди
них минисателлиты, гены, кодирующие аллози-
мы, гистоны, препрогонадолиберин, трансфер-
рин, 5S рДНК (обзор: Артамонова, 2007б). Раз-
личаются и митохондриальные геномы этих ви-
дов (обзор: Makhrov, 2008).

Правильная идентификация атлантического
лосося, кумжи и их гибридов особенно важна при
искусственном поддержании природных популя-
ций – ошибки рыбоводов при определении вида
могут вести к появлению гибридов (Makhrov,
2008). Необходим мониторинг состояния попу-
ляций на предмет выявления межвидовых гиб-
ридов и в тех случаях, когда в водоеме наряду с
дикими рыбами присутствуют искусственно вы-
ращенные: как отмечено в предыдущем разделе,
в этом случае уровень межвидовой гибридизации
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íàäëåæíîñòè è ãèáðèäíîãî ñòàòóñà ðûá áûë èñ-
ïîëüçîâàí ÿäåðíûé ìàðêåð, ïðåäëîæåííûé ÿïîí-
ñêèìè èññëåäîâàòåëÿìè (Murata et al., 1996). Äî-
ïîëíèòåëüíûå òåñòû ñ èñïîëüçîâàíèåì â êà÷åñòâå
ìàðêåðîâ âèäîñïåöèôè÷íûõ ìèêðîñàòåëëèòîâ
ïîäòâåðäèëè ñäåëàííûå âûâîäû.

Â ãëàâå I ìû ãîâîðèëè î ìíîãèõ ýêîëîãè÷åñ-
êèõ è õîçÿéñòâåííûõ ïðîáëåìàõ, âîçíèêàþùèõ â
ðåçóëüòàòå öåëåíàïðàâëåííîé èëè ñëó÷àéíîé àê-
êëèìàòèçàöèè ëîñîñåâûõ ðûá. Â ýòîì ñëó÷àå
î÷åíü âàæíî òùàòåëüíî îòñëåæèâàòü ïðîöåññ àê-
êëèìàòèçàöèè, à äëÿ ýòîãî íåîáõîäèìî òî÷íî ðàç-
ëè÷àòü âñåëåííûå è íàòèâíûå âèäû ëîñîñåâûõ.
Ìåæäó òåì, ïðè èäåíòèôèêàöèè âñåëåííîãî âèäà
ïî âíåøíèì ïðèçíàêàì âîçìîæíû îøèáêè, ïî-
ñêîëüêó â íîâîé ñðåäå îáèòàíèÿ ìîðôîëîãèÿ ðûá
ìîæåò èçìåíÿòüñÿ ïîðîé äîñòàòî÷íî çàìåòíî. Òàê,
îòìå÷åí ñëó÷àé, êîãäà ïîéìàííîãî â Òèõîì îêåà-
íå êèæó÷à ïðèíÿëè çà àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ;
èñòèíó óäàëîñü óñòàíîâèòü òîëüêî â ðåçóëüòàòå
àíàëèçà äâóõ ÿäåðíûõ è îäíîãî ìèòîõîíäðèàëü-
íîãî ãåíà (Nielsen et al., 2003).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî â íàñòîÿùåå âðåìÿ ê òå-
ñòèðîâàíèþ âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè ëîñîñåâûõ
ãåíåòè÷åñêèìè ìåòîäàìè ïðîÿâëÿþò èíòåðåñ íå
òîëüêî áèîëîãè è ðûáîâîäû. Çà ðóáåæîì çíà÷è-
òåëüíîå âíèìàíèå óäåëÿåòñÿ îïðåäåëåíèþ âèäî-
âîé ïðèíàäëåæíîñòè ëîñîñåé, èç êîòîðûõ èçãî-
òàâëèâàþò ïîëóôàáðèêàòû èëè ãîòîâóþ ê óïîò-
ðåáëåíèþ ïèùåâóþ ïðîäóêöèþ, â òîì ÷èñëå êîï-
÷åíóþ è êîíñåðâèðîâàííóþ ðûáó. Ïîïûòêè íå-
äîáðîñîâåñòíûõ ïîñòàâùèêîâ èç çàïàäíûõ ñòðàí
âûäàòü áîëåå äåøåâóþ ðàäóæíóþ ôîðåëü çà àò-
ëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ èçâåñòíû, â ÷àñòíîñòè, â
Êèòàå (Zhang et al., 2007).

Äëÿ îïðåäåëåíèÿ âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè
ëîñîñåâûõ â ýòèõ ñëó÷àÿõ ÷àñòî èñïîëüçóþò ÏÖÐ-
ÏÄÐÔ (RFLP) àíàëèç ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãåíà
êîäèðóþùåãî öèòîõðîì b (Carrera et al., 1999a;
Russell et al., 2000; Hold et al., 2001) èëè 16S ÐÍÊ
(Carrera et al., 1999b). Ìåòîä ïîçâîëÿåò íàäåæíî
ðàçëè÷àòü íåñêîëüêî âèäîâ ëîñîñåâûõ, â òîì ÷èñ-
ëå êóìæó, àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ è ðàäóæíóþ
ôîðåëü. Îòìå÷åí ñëó÷àé, êîãäà â ïðîäóêòå, êîòî-
ðûé ïî äåêëàðàöèè ñîäåðæàë ìÿñî ëîñîñÿ, áûëà
èäåíòèôèöèðîâàíà ìòÄÍÊ íå òîëüêî àòëàíòè÷åñ-
êîãî ëîñîñÿ, íî è ðàäóæíîé ôîðåëè (Hold et al.,
2001). Ýòè äâà âèäà ðàçëè÷àþòñÿ è ïî ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòè äðóãîãî ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãåíà, COI
(Rasmussen et al., 2009, 2010).

Òðè îñíîâíûõ âèäà áëàãîðîäíûõ ëîñîñåé –
îáúåêòîâ àêâàêóëüòóðû – ïðîáîâàëè ðàçëè÷àòü è
äðóãèìè, ïîðîé äîñòàòî÷íî ýêçîòè÷åñêèìè ìåòî-
äàìè, íàïðèìåð ìåòîäîì àíàëèçà êîíôîðìàöèè
îäèíî÷íûõ öåïåé ÄÍÊ (single-strand
conformation polymorphism – SSCP). Ñ ýòîé öå-
ëüþ ÏÖÐ-ïðîäóêòû, ïîëó÷åííûå ñ ïðàéìåðîâ,
êîìïëåìåíòàðíûõ âñå ê òîìó æå ìèòîõîíäðèàëü-
íîìó ãåíó – öèòîõðîìó b, íàãðåâàëè â äåíàòóðè-
ðóþùåì ðàñòâîðå, íåìåäëåííî îõëàæäàëè, è îá-

âîçðàñòàåò. (Íàïîìíèì åùå ðàç – ãèáðèäû àòëàí-
òè÷åñêîãî ëîñîñÿ è êóìæè áåñïîëåçíû ñ õîçÿé-
ñòâåííîé òî÷êè çðåíèÿ è îïàñíû äëÿ ãåíîôîíäà
ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé.)

Ãåíåòè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ìåæäó âèäàìè ðîäîâ
Salmo è Parasalmo âåñüìà çíà÷èòåëüíû (îáçîð:
Çåëèíñêèé, Ìàõðîâ, 2001), è â ðÿäå ñëó÷àåâ íà-
ëè÷èå íàäåæíûõ ìàðêåðîâ, ðàçëè÷àþùèõ èõ, ñïî-
ñîáñòâîâàëî ðåøåíèþ ñïîðíûõ âîïðîñîâ. Òàê,
ðàçëè÷èÿ â àëëåëüíîì ñîñòàâå íåêîòîðûõ àëëî-
çèìîâ ìåæäó êóìæåé è ðàäóæíîé ôîðåëüþ (Îñè-
íîâ, 1999) ïîçâîëèëè ïîäòâåðäèòü, ÷òî ðûáû, íå-
ðåñòóþùèå çèìîé è âåñíîé íà Àäëåðñêîì ïðîèç-
âîäñòâåííî-ýêñïåðèìåíòàëüíîì ðûáîâîäíîì ëî-
ñîñåâîì çàâîäå, äåéñòâèòåëüíî ÿâëÿþòñÿ ïðîèç-
âîäèòåëÿìè êóìæè, à íå ðàäóæíîé ôîðåëè, õîòÿ
ïðèíÿòî ñ÷èòàòü, ÷òî êóìæà ìîæåò íåðåñòèòüñÿ
òîëüêî îñåíüþ, à âåñåííèé íåðåñò õàðàêòåðåí äëÿ
ðàäóæíîé ôîðåëè (Ìàõðîâ è äð., 2004á). Êðîìå
òîãî, À.Ã. Îñèíîâûì (2009) ñ ïîìîùüþ àíàëèçà
êîíòðîëüíîãî ðåãèîíà ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ
ïîêàçàíî, ÷òî â îäíîé èç ðàáîò (Íîâèêîâ è äð.,
2008) âûáîðêè ðàäóæíîé ôîðåëè áûëè îøèáî÷-
íî ïðåäñòàâëåíû êàê âûáîðêè êóìæè.

Âîîáùå, ïðèìåíåíèå ãåíåòè÷åñêèõ ìàðêåðîâ
ïîçâîëÿåò èçáåæàòü îøèáîê ïðè îïðåäåëåíèè
âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè ëîñîñåâûõ è îöåíêå
ãèáðèäíîãî ñòàòóñà ðûá äîñòàòî÷íî ÷àñòî. Íàïðè-
ìåð, íàøè ñîáñòâåííûå ýêñïåðèìåíòû, è ìíîãî-
÷èñëåííûå ëèòåðàòóðíûå äàííûå ïîêàçûâàþò (ñì.
ðàçäåë 2.2.3.), ÷òî ïîòîìñòâî îò ñêðåùèâàíèÿ ñà-
ìîê ðàäóæíîé ôîðåëè è ñàìöîâ êóìæè íåæèçíåñ-
ïîñîáíî, è äî âûêëåâà íå äîæèâàåò, îäíàêî â îä-
íîì èç ýêñïåðèìåíòîâ, îïèñàííûõ â ëèòåðàòóðå,
íåêîòîðûå ïîòîìêè îò òàêîãî ñêðåùèâàíèÿ æèëè
áîëåå øåñòè ìåñÿöåâ (Hitzeroth et al., 1968). Â òî
æå âðåìÿ, ïðèâåäåííàÿ â ýòîé ðàáîòå ýëåêòðîôî-
ðåãðàììà ôåðìåíòà àëêîãîëüäåãèäðîãåíàçû, ñâè-
äåòåëüñòâóåò â ïîëüçó ïðåäïîëîæåíèÿ (Blanc,
Maunas, 2005) î òîì, ÷òî ïîòîìêè, âûæèâøèå â
ýòîì ýêñïåðèìåíòå – ýòî íå äèïëîèäíûå, à òðèï-
ëîèäíûå ãèáðèäû, êîòîðûå ïîÿâèëèñü â ðåçóëü-
òàòå ñïîíòàííîãî îáðàçîâàíèÿ äèïëîèäíûõ èêðè-
íîê ó ñàìêè ðàäóæíîé ôîðåëè (ýòî ÿâëåíèå ìî-
æåò âåñòè, â òîì ÷èñëå, ê âîñïðîèçâîäñòâó ýòèõ
ñàìîê ïóòåì ãèíîãåíåçà). Âèäèìî, àíàëîãè÷íîå
ÿâëåíèå íàáëþäàëîñü è â ýêñïåðèìåíòàõ, îïèñàí-
íûõ â íåêîòîðûõ ñòàðûõ ðàáîòàõ (Phillipps, 1922,
1926; Stokell, 1949; Buss, Wright, 1958; Sanders,
1964; Brown, 1970; Pourgholam, Moghadam, 1994),
ãäå òîæå ñîîáùàëîñü î æèçíåñïîñîáíûõ ãèáðè-
äàõ ìåæäó ðàäóæíîé ôîðåëüþ è êóìæåé – âåäü
ñïîíòàííîå íàðóøåíèå íîðìàëüíîãî ìåéîçà ó
ðûá ÿâëåíèå äîñòàòî÷íî ðàñïðîñòðàíåííîå.

Ïðè ãèáðèäèçàöèè êóìæè è ðàäóæíîé ôîðå-
ëè, âûïîëíåííîé ñ ïðèìåíåíèåì òåðìîøîêà, íà-
ðÿäó ñ òðèïëîèäàìè, ãåíåòè÷åñêèìè ìåòîäàìè
áûëè âûÿâëåíû ãèíîãåíåòè÷åñêèå îñîáè, à òàê-
æå ñëó÷àè ÷àñòè÷íîãî àíäðîãåíåçà (Àðòàìîíîâà
è äð., 2007). Çäåñü äëÿ òåñòèðîâàíèÿ âèäîâîé ïðè-



89

ðàçîâàâøèåñÿ â ðåçóëüòàòå îäèíî÷íûå öåïè ÄÍÊ
ðàçäåëÿëè â äåíàòóðèðóþùåì ïîëèàêðèëàìèäíîì
ãåëå. Ïîñêîëüêó ñêîðîñòü ìèãðàöèè öåïåé ÄÍÊ
çàâèñèò îò èõ êîíôîðìàöèè, à îíà, â ñâîþ î÷å-
ðåäü, îïðåäåëÿåòñÿ íóêëåîòèäíîé ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòüþ, òî ñ ðàçíîé ñêîðîñòüþ â ãåëå ìèãðèðóþò
è äâå íèòè îäíîãî ÏÖÐ-ïðîäóêòà, è íèòè ÏÖÐ-
ïðîäóêòîâ, ïîëó÷åííûõ ñ ÄÍÊ ðàçíûõ âèäîâ ëî-
ñîñåâûõ – àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ, êóìæè è ðàäóæ-
íîé ôîðåëè (Rehbein, 2005).

Ãåíåòè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ìåæäó âèäàìè íàñòîëüêî
ñóùåñòâåííû, ÷òî èõ ìîæíî ðàçëè÷àòü, èñïîëüçóÿ â
àíàëèçå ýòîãî òèïà ÏÖÐ-ïðîäóêòû, ïîëó÷åííûå ñ
ÄÍÊ íå òîëüêî ìèòîõîíäðèàëüíûõ, íî è ÿäåðíûõ ëî-
êóñîâ, íàïðèìåð ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ïàðâàëüáóìèí
(parvalbumin) è ãîðìîí ðîñòà (Rehbein, 2005).

Â êà÷åñòâå áëèçêîãî àíàëîãà äàííîãî ìåòîäà
ìîæíî ðàññìàòðèâàòü è ìåòîä ýëåêòðîôîðåçà â
ãðàäèåíòíîì äåíàòóðèðóþùåì ãåëå (Denatu-
ring Gradient Gel Electrophoresis – DGGE), êî-
òîðûé òîæå îêàçàëñÿ ïðèãîäíûì äëÿ âûÿâëåíèÿ
ÄÍÊ ðàäóæíîé ôîðåëè è ÄÍÊ àòëàíòè÷åñêîãî
ëîñîñÿ â ïèùåâûõ ïðîäóêòàõ (åñëè âêëàä êàæäî-
ãî èç ýòèõ âèäîâ ëîñîñåâûõ â ïðîáó îêàçûâàëñÿ
íå íèæå 20%) (Zhang et al., 2007).

Çäåñü äåíàòóðàöèÿ ÏÖÐ-ïðîäóêòà ïðîèñõîäèò
óæå íåïîñðåäñòâåííî â ãåëå, ïðè÷åì ñòåïåíü ðàñ-
õîæäåíèÿ öåïåé ðàñòåò ïî ìåðå ïðîäâèæåíèÿ ôðàã-
ìåíòà ÄÍÊ: âåäü ÷åì äàëüøå îò ñòàðòà, òåì âûøå
êîíöåíòðàöèÿ äåíàòóðèðóùèõ âåùåñòâ – ìî÷åâè-
íû è ôîðìàìèäà. Òàêèì îáðàçîì, ñêîðîñòü ïðîäâè-
æåíèÿ ÏÖÐ-ïðîäóêòà â ãåëå áóäåò îïðåäåëÿòüñÿ íå
òîëüêî åãî äëèíîé, íî è ñòåïåíüþ ðàñõîæäåíèÿ
öåïåé ÄÍÊ â êàæäûé êîíêðåòíûé ìîìåíò âðåìå-
íè. À îíà, â ñâîþ î÷åðåäü, áóäåò çàâèñåòü îò ïîñ-
ëåäîâàòåëüíîñòè íóêëåîòèäîâ.

Èñïîëüçîâàíèå ìåòîäîâ, îñíîâàííûõ íà èçìå-
íåíèè êîíôîðìàöèè ìîëåêóë ÄÍÊ ïðè òåõ èëè
èíûõ óñëîâèÿõ, ñòàíîâèòñÿ âîçìîæíûì ëèøü òîã-
äà, êîãäà ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ â òåñòèðóåìûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ ÄÍÊ äîñòàòî÷íî âåëèêè (ñó-
ùåñòâåííî áîëüøå 2%). Òîëüêî â ýòîì ñëó÷àå âè-
äîâûå îñîáåííîñòè êîíôîðìàöèè áóäóò õîðîøî
îòëè÷èìû îò íåçíà÷èòåëüíûõ èçìåíåíèé, îáóñ-
ëîâëåííûõ âíóòðèâèäîâûì ïîëèìîðôèçìîì.

Äëÿ âèäîâ, êîòîðûå õîðîøî ðàçëè÷àþòñÿ ãåíå-
òè÷åñêè, óæå ñåé÷àñ óäàåòñÿ ñîçäàâàòü íàäåæíûå
òåñò-ñèñòåìû, êîòîðûå ïîçâîëÿþò îïðåäåëÿòü âè-
äîâóþ ïðèíàäëåæíîñòü ðûá, èñïîëüçóåìûõ, â òîì
÷èñëå, äëÿ ïðîèçâîäñòâà ïðîäóêòîâ ïèòàíèÿ. Òàê,
òåñòèðîâàíèå îáðàçöîâ ðàçíûõ âèäîâ ëîñîñåâûõ
ðûá ìåòîäîì AFLP (ñì. ðàçäåë 3.1.2.4.) ïîçâîëèëî
âûÿâèòü íà ãåëå â îäíîì èç âàðèàíòîâ àíàëèçà ïî-
ëîñó, êîòîðàÿ áûëà õàðàêòåðíà òîëüêî äëÿ ðàäóæ-
íîé ôîðåëè, íî íå àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ. Âûäå-
ëèâ ýòîò ôðàãìåíò èç ãåëÿ, êëîíèðîâàâ è ñåêâåíè-
ðîâàâ åãî, à çàòåì ñîçäàâ ïðàéìåðû äëÿ èçáèðàòåëü-
íîé àìïëèôèêàöèè èìåííî ýòîãî ôðàãìåíòà ÄÍÊ,
êèòàéñêèå èññëåäîâàòåëè ñîçäàëè òåñò-ñèñòåìó íà
îñíîâå SCAR (Zhang et al., 2007).

Åùå îäíó õîðîøóþ òåñò-ñèñòåìó ïðåäñòàâëÿ-
åò ñîáîé ÿäåðíûé ãåí, êîäèðóþùèé 5S ÐÍÊ: ÏÖÐ-
ïðîäóêòû, ïîëó÷àåìûå â õîäå àìïëèôèêàöèè ñ
îäíèõ è òåõ æå ïðàéìåðîâ, èìåþò ðàçíóþ äëèíó
ó ðàçíûõ âèäîâ ëîñîñåâûõ è õîðîøî ðàçäåëÿþò-
ñÿ â àãàðîçíîì ãåëå (Carrera et al., 2000).

Òàêèì îáðàçîì, óæå ñåé÷àñ ìîëåêóëÿðíî-ãå-
íåòè÷åñêèå ìåòîäû äàþò âîçìîæíîñòü ñî 100%-
íîé âåðîÿòíîñòüþ èäåíòèôèöèðîâàòü îñîáåé ðà-
äóæíîé ôîðåëè, êóìæè è àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ,
à òàêæå íàäåæíî âûÿâëÿòü ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïî-
êîëåíèÿ ìåæäó ýòèìè âèäàìè.

3.2.1.2. Ïîèñê ãåíåòè÷åñêè ìîäèôèöèðîâàííûõ
îðãàíèçìîâ (ÃÌÎ)

Ñîâðåìåííûå ìåòîäû èññëåäîâàíèé ÿâëÿþò-
ñÿ âûñîêîäèôôåðåíöèðîâàííûìè, à ïîòîìó ñ èõ
ïîìîùüþ íå ñîñòàâëÿåò òðóäà èäåíòèôèöèðîâàòü
â ãåíîìàõ ðûá îòäåëüíûå ãåíû äðóãèõ âèäîâ, òî
åñòü îïðåäåëÿòü, ÿâëÿåòñÿ ëè òîò èëè èíîé îðãà-
íèçì òðàíñãåííûì.

Êàê áûëî îòìå÷åíî â ðàçäåëå 2.5, ãåíåòè÷åñêè
ìîäèôèöèðîâàííûå îðãàíèçìû ïðèìåíÿþò â
ñåëüñêîì õîçÿéñòâå âñå ÷àùå. Ïîëüçóÿñü îòñóò-
ñòâèåì îòëàæåííîé ñèñòåìû êîíòðîëÿ, íåäîáðî-
ñîâåñòíûå èìïîðòåðû áåç óâåäîìëåíèÿ çàâîçÿò â
íàøó ñòðàíó êîðìà äëÿ ðûá, ïðèãîòîâëåííûå èç
ãåíåòè÷åñêè ìîäèôèöèðîâàííûõ ðàñòåíèé. Ìåæ-
äó òåì, ÃÌÎ ïðàêòè÷åñêè íåîòëè÷èìû îò îáû÷-
íûõ æèâîòíûõ è ðàñòåíèé ïî âíåøíèì ïðèçíà-
êàì, è âûÿâèòü èõ ìîæíî òîëüêî ìåòîäàìè ãåíå-
òè÷åñêîãî àíàëèçà.

Õî÷åòñÿ, îäíàêî, ñ ñàìîãî íà÷àëà ïîä÷åðêíóòü,
÷òî íå áûâàåò òåñòîâ «íà òðàíñãåíû âîîáùå» –
ìîæíî ïðîâåðèòü òîëüêî, ñîäåðæèò ëè äàííûé
îðãàíèçì ñîâåðøåííî êîíêðåòíûé ó÷àñòîê ÄÍÊ
èç ãåíîìà äðóãîãî âèäà. Ïðèñóòñòâèå èëè îòñóò-
ñòâèå â ãåíîìå êàæäîãî èç âîçìîæíûõ òðàíñãå-
íîâ òåñòèðóåòñÿ èíäèâèäóàëüíî. Ïðè ýòîì â êà-
÷åñòâå çîíäà èñïîëüçóþò ñàìó ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòü òðàíñãåíà èëè ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïåðåíå-
ñåííîãî âìåñòå ñ íèì ó÷àñòêà ÄÍÊ, íàïðèìåð,
ïðîìîòîðà (Õàð÷åíêî, Ãëàçêî, 2006).

Â ðàííèõ ðàáîòàõ ïî ïîèñêó òðàíñãåíîâ îñ-
íîâíûì ìåòîäîì àíàëèçà áûëà áëîò-ãèáðèäèçà-
öèÿ ïî Ñàóçåðíó. Ñóòü ýòîãî ìåòîäà çàêëþ÷àåò-
ñÿ â òîì, ÷òî âûäåëåííóþ èç òåñòèðóåìîãî îðãà-
íèçìà òîòàëüíóþ ÄÍÊ ðàñùåïëÿþò êàêîé-ëèáî
óìåðåííî ùåïÿùåé ðåñòðèêòàçîé, ðàçäåëÿþò
ôðàãìåíòû â àãàðîçíîì ãåëå, äåíàòóðèðóþò ñ öå-
ëüþ ðàçäåëåíèÿ öåïåé (êàê ïðàâèëî, â ðàñòâîðå
ùåëî÷è), è ïåðåíîñÿò ÄÍÊ ñ ãåëÿ íà ôèëüòð, ïî-
ëó÷àÿ, òàêèì îáðàçîì, ñâîåîáðàçíûé îòïå÷àòîê
ãåëÿ. Ïåðåíåñåííóþ ÄÍÊ “ïðèøèâàþò” ê ôèëüò-
ðó, íàïðèìåð, îáëó÷àÿ åãî óëüòðàôèîëåòîì. Ôðàã-
ìåíò ïðåäïîëàãàåìîãî òðàíñãåíà ìåòÿò ðàäèîàê-
òèâíîé ìåòêîé è äîáàâëÿþò åãî â ðàñòâîð äëÿ ãèá-
ðèäèçàöèè (ðàçóìååòñÿ, çîíä äîëæåí áûòü îäíî-
íèòåâûì), â êîòîðûé ïîìåùåí ôèëüòð. Ïîñëå
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сейчас под силу даже небольшим негосударствен-
ным организациям, которые могут использовать
вновь полученные ГМО сначала для собственных
целей, а впоследствии широко распространять их
без уведомления покупателей.

3.2.1.3. Диагностика патогенных организмов
Одно из самых востребованных направлений

молекулярно-генетической диагностики в аква-
культуре – это идентификация паразитов, бакте-
рий и вирусов, поражающих благородных лосо-
сей.

Определение видовой принадлежности пара-
зитов и микроорганизмов – одна из наиболее
сложных биологических проблем. Многие пара-
зиты имеют сложные жизненные циклы, для ко-
торых зачастую известны не все стадии. Бакте-
рии и вирусы рыб также изучены недостаточно.
Традиционные методики идентификации патоге-
нов, основанные на изучении характера пораже-
ния различных органов рыб, исследовании мор-
фологии паразитов под микроскопом, посевах
соскобов с разных частей тела хозяев на слож-
ные питательные среды с последующим длитель-
ным культивированим, – все это достаточно слож-
но и трудоемко. Между тем, как показано в пре-
дыдущей главе, инфекционные болезни – одна из
главных, если не самая главная, проблема совре-
менной аквакультуры.

К счастью, во многих случаях молекулярно-
генетические методы могут решать проблему
точной и быстрой диагностики инфекционного
агента, а также использоваться для контроля рас-
пространения заболеваний.

Так, уже упоминалось, что на жабрах атланти-
ческого лосося, выращиваемого в Норвегии, не раз
обнаруживали паразитических амеб рода
Neoparamoeba. В настоящее время не составляет
труда диагностировать их при помощи ПЦР-ана-
лиза, который проводят после получения ДНК-
копий с РНК, выделенной из жабр рыб со следами
поражения. В частности, разработаны праймеры
для генов, кодирующих последовательности 18S
РНК этих организмов. При этом исследования
показали, что рыбы обладают разной устойчивос-
тью по отношению к разным видам и штаммам
амеб, но идентифицировать штаммы пока возмож-
но только путем секвенирования амплифицирован-
ных фрагментов (Steinum et al., 2008). В то же вре-
мя, при необходимости в дальнейшем могут быть
разработаны приемы анализа SNP внутри диагно-
стических последовательностей с целью иденти-
фикации конкретных штаммов амеб.

Даже в тех случаях, когда речь идет об эктопа-
разитах, выявлять которых достаточно легко, мо-
лекулярная диагностика может существенно уп-
ростить задачу. И речь идет даже не о различных
линиях патогенных организмов, которые поража-
ют рыб в разной степени и не диагностируются

проведения гибридизации (несколько часов при
определенной температуре – температуре гибри-
дизации, способствующей образованию гетеро-
дуплексов между ДНК на фильтре и ДНК зонда),
несвязавшийся зонд смывают с фильтра, фильтр
высушивают и авторадиографируют. Выявление
на фильтре вполне определенной ограниченной
зоны, с которой связался зонд, указывает на на-
личие трансгена в геноме тестируемого организ-
ма.

Следует, однако, сразу же отметить, что этот
метод не только трудоемок, но и низкочувствите-
лен (обзор: Sin, 1997). В настоящее время он име-
ет, скорее, историческое, чем практическое зна-
чение, хотя его использовали наряду с методом,
основанным на полимеразной цепной реакции,
при идентификации трансгенного атлантическо-
го лосося, несущего гормон роста (Yaskowiak et
al., 2006).

Впрочем, методы, основанные на идентифи-
кации белков – продуктов экспрессии трансгена
– дают зачастую еще менее надежные результа-
ты, тем более что применять эти методы к гото-
вой продукции в большинстве случаев просто
невозможно из-за деградации белков. Методы
этого типа используют, как правило, только в ис-
следовательских целях: при изучении функцио-
нирования каких-либо промоторов в необычном
окружении или с целью выявления закономерно-
стей встраивания чужеродной ДНК в геном. С
этими целями в геном различных организмов
внедряют конструкции, несущие легко идентифи-
цируемые гены (обзор: Sin, 1997). Так, создана
радужная форель, в некоторых тканях которой эк-
спрессируется ген, кодирующий зеленый флуо-
ресцентный белок (Yoshizaki et al., 2000).

В целом же, для тестирования продукции на
наличие ГМО, самыми востребованными и про-
стыми являются методы, основанные на полиме-
разной цепной реакции. Ограничивать их точность
может только то, что в геноме самого организма
могут найтись последовательности, сходные с чу-
жеродными. Поэтому важную роль здесь играет
правильный подбор праймеров, а также контроль
длины амплифицируемого участка, который в слу-
чае трансгена должен иметь строго определенные
размеры. Иногда могут быть проверены и другие
характеристики получаемого ПЦР-продукта – на-
пример наличие в нем сайта узнавания для какой
либо рестриктазы.

Эффективность тестирования ГМО в настоя-
щее время достаточно высока, поскольку таких
организмов все еще не очень много, и подавляю-
щее большинство из них официально зарегист-
рировано. Это означает, что мы знаем, какие
трансгены следует искать в том или ином орга-
низме, однако ситуация в скором времени может
измениться. Получение трансгенных растений и
животных уже поставлено на поток, и решение
задачи получения высокопродуктивных ГМО
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никакими другими методами, кроме молекулярно-
генетических. Очень часто точное определение
даже видовой принадлежности паразита под силу
только специалисту-паразитологу высокой квали-
фикации. Так, многократно упоминавшегося в этой
книге моногинетического сосальщика
Gyrodactylus salaris достаточно сложно отличить
от близких видов того же рода, которые значитель-
но менее опасны для лососевых рыб. В то же вре-
мя, диагностика видов этого рода возможна пу-
тем сравнения нуклеотидной последовательности
участков, разделяющих гены, которые кодируют
рибосомные РНК (ссылки см.: Махров, Болотов,
2006). Более того, последовательность этого внут-
реннего транскрибируемого спейсера позволяет
различать патогенную и непатогенную формы G.
salaris (Kania et al., 2007).

Еще один пример диагностики эктопаразитов
– выявление на жабрах атлантического лосося и
кумжи личинок такого моллюска, как европейс-
кая жемчужница (Margaritifera margaritifera).
Встречаются эти личинки не только на жабрах
диких пестряток, но и у молоди на тех рыбовод-
ных заводах, которые снабжаются водой из рек,
где живет жемчужница.

В данном случае борьба с паразитом нецеле-
сообразна, поскольку жемчужница не наносит
значительного вреда хозяевам, зато сама по себе
относится к числу редких и ценных видов, попу-
ляции которых необходимо восстанавливать. Зна-
чительную роль в реакклиматизации жемчужни-
цы могут сыграть как раз рыбоводные заводы,
выпускающие молодь благородных лососей, за-
раженную глохидиями моллюска. Однако в этом
случае очень важно не спутать глохидии жемчуж-
ницы с каким-либо другим заболеванием, при
котором могут поражаться жабры рыб-хозяев. В
настоящее время избегать ошибок такого рода
становится легче, поскольку методика идентифи-
кации личинок жемчужницы с помощью моле-
кулярно-генетических маркеров отработана (Ар-
тамонова и др., 2012). Подобно большинству ме-
тодов такого рода она основана на ПЦР-диагнос-
тике с использованием праймеров, специфичных
для одного из митохондриальных генов жемчуж-
ницы.

Отметим, однако, что молекулярно-генетичес-
кие методы (как и любые другие) не свободны от
недостатков, и в некоторых случаях они нужда-
ются в доработке. Например, много ложно-поло-
жительных результатов дает основанный на ПЦР
метод детекции опасного паразита лососевых,
миксоспоридии Myxobolus cerebralis (Schisler et
al., 2001).

Быстро развиваются методы молекулярно-ге-
нетической идентификации не только эктопара-
зитов, но и бактерий, патогенных для рыб. Чув-
ствительность подобных методик уже сейчас до-
статочно высока, и позволяет, например, обнару-
жить в икринке лосося буквально две бактери-

альные клетки Renibacterium salmoninarum – воз-
будителя бактериальной почечной болезни. Мо-
лекулярно-генетические маркеры позволяют
идентифицировать уже многих возбудителей
опасных бактериальных болезней лососевых –
Aeromonas salmonicida, Piscirickettsia salmonis,
Yersinia ruckery (монографии: Cunningham, 2002;
Austin, Austin, 2007), а также выявлять предста-
вителей некоторых непатогенных бактерий в ки-
шечнике рыб (Navarrete et al., 2010, и ссылки в
этой работе).

Развиваются методы молекулярно-генетичес-
кой идентификации вирусов (Cunningham, 2002).
В частности, у атлантического лосося и радужной
форели, выращиваемых в Норвегии, распростра-
нен альфавирус лососевых (Salmonid alphavirus –
SAV), который поражает, в первую очередь, под-
желудочную железу лососей и который традици-
онно выявляли путем гистологических исследо-
ваний пораженных тканей, иногда с применением
иммуногистохимических методов. Оказалось, что
диагностику вируса можно успешно проводить и
с применением молекулярно-генетических подхо-
дов. Для этого из тканей, подвергающихся пора-
жению вирусом в наибольшей степени (поджелу-
дочная железа, сердце) выделяли РНК, методом
обратной транскрипции получали на ее основе
ДНК-матрицу, а далее, используя праймеры, ком-
плементарные к одной из вирусных последова-
тельностей, проводили амплификацию. Если ис-
ходная проба содержала вирусную РНК, в ходе
амплификации получали ПЦР-продукт длиной
около 230 п.н. Между результатами тестирования
классическими методами и тестирования с при-
менением ПЦР-диагностики наблюдалось непло-
хое соответствие, свидетельствующее о перспек-
тивности подхода (Taksdal et al., 2007).

Аналогичный метод применяли для выявления
вируса геморрагической септицемии форели
(VHSV – viral hemorrhagic septicemia virus), кото-
рый вызывает микрокровоизлияния во многих
органах – в том числе, в мышцах, коже, тканях гла-
за. При этом симптомы заболевания легко спутать
с внешними проявлениями других патологий у
рыб, в том числе, не инфекционного характера. Для
его выявления разработаны два набора праймеров,
комплементарных к участкам двух различных ге-
нов данного вируса (Estepa et al., 1995).

Применение молекулярно-генетических мето-
дов позволило показать, что воспаление сердеч-
ной мышцы и скелетной мускулатуры у атланти-
ческого лосося, искусственно выращиваемого в
Норвегии, является инфекционным заболевани-
ем, и вызывает его реовирус рыб (piscine reovirus
– PRV), имеющий некоторое сходство с одним из
реовирусов млекопитающих. К последовательно-
стям, характерным для данного реовируса, были
подобраны праймеры, позволяющие надежно
идентифицировать этот инфекционный агент при
помощи ПЦР-диагностики, на первом этапе ко-
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íèè ïîä âèäîì òðèïëîèäíîé ðàäóæíîé ôîðåëè
ïîñòàâëÿëè äèïëîèäíûé ïîñàäî÷íûé ìàòåðèàë
èëè èêðó.

Ñ öåëüþ îïòèìèçàöèè ïðîöåäóðû òðèïëîèäè-
çàöèè è êîíòðîëÿ ïëîèäíîñòè ãåíîìà ïîëó÷åííûõ
ðûá îáû÷íî èñïîëüçóþò õðîìîñîìíûé àíàëèç,
èçìåðåíèå äèàìåòðà ýðèòðîöèòîâ, àíàëèç ñîäåð-
æàíèÿ ÄÍÊ â ýðèòðîöèòàõ. Âñå ýòè ìåòîäû âïîë-
íå àäåêâàòíû, îäíàêî ñ öåëüþ ñòàíäàðòèçàöèè
ìåòîäè÷åñêèõ ïðèåìîâ â íàñòîÿùåå âðåìÿ äëÿ
âûÿâëåíèÿ ïîëèïëîèäîâ ðàçðàáàòûâàþò è äðóãèå,
ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå ìåòîäû òåñòèðîâàíèÿ
èêðû è ìîëîäè ëîñîñåâûõ, êîòîðûå èíîãäà îêà-
çûâàþòñÿ áîëåå óäîáíûìè äëÿ ïðàêòè÷åñêîãî
ïðèìåíåíèÿ, õîòÿ îíè è íå ëèøåíû íåäîñòàòêîâ.

Òàê, äëÿ èäåíòèôèêàöèè èñêóññòâåííî ïîëó-
÷åííûõ òðèïëîèäîâ êóìæè è ðàäóæíîé ôîðåëè
óñïåøíî èñïîëüçîâàëè àëëîçèìû: îêàçàëîñü, ÷òî
èíòåíñèâíîñòü îòäåëüíûõ çîí îêðàøèâàíèÿ íà
ãåëÿõ ïðîïîðöèîíàëüíà ÷èñëó õðîìîñîì – íîñè-
òåëåé òîãî èëè èíîãî àëëåëÿ (Leary et al., 1985;
Crozier, Moffett, 1989a).

Òðèïëîèäíûõ îñîáåé àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ
è ðàäóæíîé ôîðåëè óäàâàëîñü âûÿâëÿòü áëàãîäà-
ðÿ òîìó, ÷òî ó íèõ îáíàðóæèâàëîñü ïî òðè àëëåëÿ
íåêîòîðûõ ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ (Jones,
Hutchings, 2001; Palti et al., 2006; Johnson et al.,
2007). Â òî æå âðåìÿ, íàìè ïîêàçàíî, ÷òî è â òåõ
ñëó÷àÿõ, êîãäà ó ýêñïåðèìåíòàëüíîé ìîëîäè ðà-
äóæíîé ôîðåëè áûëî çàðåãèñòðèðîâàíî òîëüêî
äâà àëëåëÿ, ÷àñòü ðûá íåñîìíåííî áûëà òðèïëî-
èäàìè. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâîâàëè ðàçëè÷èÿ â
èíòåíñèâíîñòè ïîëîñ íà ãåëå ïðè àíàëèçå ìèê-
ðîñàòåëëèòòîâ: â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ îäíà èç íèõ

Ðèñ. 35. Âûÿâëåíèå òðèïëîèäîâ ðàäóæíîé ôîðåëè ïóòåì àíàëèçà ìèêðîñàòåëëèòîâ. Ì – ìàðêåð äëèíû (ñëåâà
óêàçàíû äëèíû ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ â ñîñòàâå ìàðêåðà, ï.í.). Îáðàçöû 3 è 4 èìåþò ïî òðè ðàçëè÷íûõ àëëåëÿ
èññëåäóåìîãî ìèêðîñàòåëëèòíîãî ëîêóñà One111, îáðàçöû 6, 8, 13, 14 è 15 – ïî äâà îäèíàêîâûõ àëëåëÿ è îäíî-
ìó àëëåëþ, îòëè÷íîìó îò íèõ. Âñå ïåðå÷èñëåííûå îñîáè ÿâëÿþòñÿ òðèïëîèäàìè, â îòëè÷èå îò äèïëîèäíûõ ðûá
2 è 5. Âûñîêà âåðîÿòíîñòü, ÷òî ãîìîçèãîòû 1, 7, 9, 10,11, 12, 16 òàêæå îòíîñÿòñÿ ê òðèïëîèäàì, íî äëÿ ïðîâåðêè
ýòîãî ïðåäïîëîæåíèÿ íåîáõîäèìî èõ òåñòèðîâàíèå ïî äðóãèì ìèêðîñàòåëëèòíûì ëîêóñàì.

òîðîé îñóùåñòâëÿþò îáðàòíóþ òðàíñêðèïöèþ ñ
ÐÍÊ, ïîëó÷åííîé èç ïîðàæåííûõ îðãàíîâ ðûá
(Palasios et al., 2010).

Àíàëîãè÷íûé ïîäõîä áûë èñïîëüçîâàí ïðè
ðàçðàáîòêå ìåòîäîâ äèàãíîñòèêè âèðóñîâ èíôåê-
öèîííîãî íåêðîçà ãåìîïîýòè÷åñêîé òêàíè ëîñî-
ñåâûõ è èíôåêöèîííîãî íåêðîçà ïîäæåëóäî÷íîé
æåëåçû ëîñîñåâûõ (Çàâüÿëîâà è äð., 2015).

Ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç ïàòîãåííûõ îðãàíèçìîâ,
âûäåëåííûõ èç îñîáåé, ïðèíàäëåæàùèõ ê ðàçíûì
ïîïóëÿöèÿì è ðàçíûì âèäàì, ïîçâîëèë ïðîñëå-
äèòü ôèëîãåíèþ è/èëè ïóòè ðàñïðîñòðàíåíèÿ àëü-
ôàâèðóñà ëîñîñåâûõ è âèðóñîâ, âûçûâàþùèõ ãå-
ìîððàãè÷åñêóþ ñåïòèöåìèþ, èíôåêöèîííóþ àíå-
ìèþ (Snow, 2011) è ïàïèëëîìó ëîñîñåâûõ
(Doszpoly et al., 2013).

3.2.2. Âûÿâëåíèå ðàçëè÷èé ìåæäó
âíóòðèâèäîâûìè ãðóïïèðîâêàìè

3.2.2.1. Âûÿâëåíèå ïîëèïëîèäîâ
Êàê óæå ãîâîðèëîñü â ðàçäåëå 2.4, ïîëèïëîè-

äîâ, ïðåæäå âñåãî òðèïëîèäîâ, âñå ÷àùå èñïîëü-
çóþò â ôîðåëåâîäñòâå. Â òî æå âðåìÿ, ìíîãèå ìå-
òîäèêè òðèïëîèäèçàöèè íå ïîçâîëÿþò ïîëó÷àòü
áîëüøèå ïàðòèè ðûá, ñîñòîÿùèå òîëüêî èç òðèï-
ëîèäíûõ îñîáåé, – íàðÿäó ñ íèìè ïðè ìàññîâîì
ïðîèçâîäñòâå â òàêèõ ïàðòèÿõ ñ ðàçíîé ÷àñòîòîé
ïðèñóòñòâóþò, êàê ïðàâèëî, è äèïëîèäû. Êîíò-
ðîëü äîëè òðèïëîèäîâ ïðè êîììåð÷åñêèõ ïîñòàâ-
êàõ èêðû èëè ìîëîäè – âàæíàÿ çàäà÷à êàê äëÿ
ïîñòàâùèêîâ, òàê è äëÿ ïîêóïàòåëåé, òåì áîëåå,
÷òî íà ñåâåðî-çàïàäå Ðîññèè è âî Âüåòíàìå çàðå-
ãèñòðèðîâàíû ñëó÷àè, êîãäà çàðóáåæíûå êîìïà-
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îêàçûâàëàñü ïðèìåðíî â äâà ðàçà èíòåíñèâíåå
äðóãîé, è ýòî ãîâîðèëî î òîì, ÷òî ìèêðîñàòåëëèò-
íûé ëîêóñ ó äàííîãî îðãàíèçìà ïðåäñòàâëåí äâó-
ìÿ îäèíàêîâûìè àëëåëÿìè è îäíèì àëëåëåì, îò-
ëè÷íûì îò íèõ (Ðèñ. 35).

Â òî æå âðåìÿ, íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî
òàêàÿ ñèòóàöèÿ ñèëüíî çàòðóäíÿåò âûÿâëåíèå
òðèïëîèäîâ ìåòîäîì àíàëèçà ìèêðîñàòåëëèòîâ,
è ïðè ýòîì îíà ñîâåðøåííî òèïè÷íà. Âåäü, êàê
óæå áûëî ïîäðîáíî îïèñàíî â ãëàâå II (ñì. òàêæå
Ðèñ. 15), ïðè èñêóññòâåííîé òðèïëîèäèè èç-çà ïî-
äàâëåíèÿ âòîðîãî, à íå ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà
áîëüøèíñòâî ãåíîâ, íàñëåäóåìûõ îò ìàòåðè, ïå-
ðåõîäÿò â ãîìîçèãîòíîå ñîñòîÿíèå. Èìåííî ïî-
ýòîìó â ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñàõ òðèïëîèäîâ
î÷åíü ÷àñòî ïðèñóòñòâóåò ïî äâà îäèíàêîâûõ àë-
ëåëÿ, óíàñëåäîâàííûõ îò ìàòåðè è îäèí, ÷àùå
âñåãî, îòëè÷íûé îò íèõ, îòöîâñêèé.

Åñëè æå ïî òåñòèðóåìîìó ëîêóñó îðãàíèçì
îêàçûâàåòñÿ ïîëíîñòüþ ãîìîçèãîòíûì, òî èäåí-
òèôèêàöèÿ åãî ïëîèäíîñòè îñëîæíÿåòñÿ åùå
áîëüøå. Îòñþäà ñëåäóåò, ÷òî äëÿ îöåíêè ïëîèä-
íîñòè ãåíîìà ìåòîäîì ìèêðîñàòåëëèòíîãî àíàëè-
çà íåîáõîäèìî èñïîëüçîâàòü ñðàçó íåñêîëüêî âû-
ñîêîïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ è äåëàòü ïîïðàâêó íà
òî, ÷òî íåêîòîðûå ïîëèïëîèäíûå îñîáè ìîãóò
áûòü íå âûÿâëåíû (Krieger, Keller, 1998).

3.2.2.2. Îöåíêà óðîâíÿ ãåíåòè÷åñêîãî
ðàçíîîáðàçèÿ

Ãåíåòè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå – âàæíàÿ õàðàêòå-
ðèñòèêà ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé è èñêóññòâåííî
ñîçäàííûõ ïîðîä. Ñíèæåíèå ýòîãî ïîêàçàòåëÿ
÷àñòî âåäåò ê óìåíüøåíèþ âûæèâàåìîñòè, òåì-
ïà ðîñòà, óìåíüøåíèþ ñòàáèëüíîñòè ðàçâèòèÿ,
âïëîòü äî ïîÿâëåíèÿ óðîäñòâ (ñì. ðàçäåë 2.1.).

Ïîêàçàíî, ÷òî âûñîêîå ãåíåòè÷åñêîå ðàçíîîá-
ðàçèå, ìàðêèðóåìîå ðàçíîîáðàçèåì ìèêðîñàòåë-
ëèòîâ, ñïîñîáñòâóåò ëó÷øåé àäàïòàöèè àòëàíòè-
÷åñêîãî ëîñîñÿ ê óñëîâèÿì ñðåäû (Garant et al.,
2005). È õîòÿ â îäíîì èññëåäîâàíèè àâòîðàì íå
óäàëîñü âûÿâèòü ñâÿçè ìåæäó ãåòåðîçèãîòíîñòüþ
ïî ìèêðîñàòåëëèòíûì ëîêóñàì è ñêîðîñòüþ ðîñ-
òà ðûá (Borrell et al., 2004), â äðóãîé ðàáîòå òàêàÿ
ñâÿçü ïîêàçàíà (Primmer et al., 2003). Êðîìå òîãî,
åñòü äàííûå î ðàçëè÷èÿõ â ÷àñòîòàõ àëëåëåé ìèê-
ðîñàòåëëèòîâ ìåæäó ãðóïïàìè ðûá ñ ðàçíîé ñêî-
ðîñòüþ ðàçâèòèÿ (Pineda et al. 2003).

Îñîáóþ ïðèðîäíóþ âíóòðèïîïóëÿöèîííóþ
ãðóïïèðîâêó àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ ïðåäñòàâëÿ-
þò ñîáîé êàðëèêîâûå ñàìöû, êîòîðûå ñêðåùèâà-
þòñÿ ñ ïðîõîäíûìè ñàìêàìè. Îñîáåííîñòüþ ýòîé
ãðóïïèðîâêè ÿâëÿåòñÿ ïîâûøåííàÿ ãåòåðîçèãîò-
íîñòü ïî àëëîçèìíûì ëîêóñàì (McCarthy et al.,
2003), ÷òî îáúÿñíÿåòñÿ, ïî-âèäèìîìó, òåì, ÷òî â
ýòó ãðóïïó ðûá ïîïàäàþò îñîáè ñ âûñîêèì òåì-
ïîì ðîñòà è ðàçâèòèÿ, à ýòè ïîêàçàòåëè êîððåëè-
ðóþò, â ñâîþ î÷åðåäü, ñ ãåòåðîçèãîòíîñòüþ
(Blanco et al., 1998).

Ïîâûøåííàÿ ñêîðîñòü ðîñòà ãåòåðîçèãîò è
âûñîêàÿ ãåòåðîçèãîòíîñòü êàðëèêîâûõ ñàìöîâ
îòìå÷åíà è ó êóìæè (Ìàõðîâ è äð., 1997). Äëÿ
ðàäóæíîé ôîðåëè ïîêàçàíî, ÷òî àëëîçèìíàÿ ãå-
òåðîçèãîòíîñòü ïîëîæèòåëüíî âëèÿåò íà òàêèå
õîçÿéñòâåííî-âàæíûå ïðèçíàêè, êàê ñêîðîñòü ðàç-
âèòèÿ, ðàçìåð èêðèíîê, óñòîé÷èâîñòü ê áîëåçíÿì,
ñòàáèëüíîñòü ðàçâèòèÿ (ññûëêè ñì.: Hershberger,
1992).

Ðåçóëüòàòû àëëîçèìíîãî àíàëèçà ïîðîä ðàäóæ-
íîé ôîðåëè ïîçâîëÿþò âûÿâèòü îáùóþ òåíäåí-
öèþ: ÷åì áîëåå èíòåíñèâíîé áûëà ñåëåêöèÿ ïðè
ñîçäàíèè ïîðîäû, òåì ìåíüøå ãåíåòè÷åñêîå ðàç-
íîîáðàçèå âíóòðè íåå. Òàê, â ðÿäå ðàáîò ïîêàçàí
îòíîñèòåëüíî íèçêèé óðîâåíü ãåíåòè÷åñêîãî ðàç-
íîîáðàçèÿ ó ôîðåëè Äîíàëüäñîíà, ñåëåêöèÿ êî-
òîðîé ïðîäîëæàëàñü ïî÷òè ÷åòûðå äåñÿòèëåòèÿ
(Koljonen, 1986; Ïààâåð, 1986, 1987, 1988á; Nakaji-
ma, Fujio, 1988).

Â òî æå âðåìÿ, àíàëèç ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëî-
êóñîâ ïîêàçûâàåò, ÷òî âñå ðàçâîäèìûå â Ðîññèè
ïîðîäû ðàäóæíîé ôîðåëè èìåþò äîñòàòî÷íî âû-
ñîêèé óðîâåíü ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ, â òîì
÷èñëå ôîðåëü Äîíàëüäñîíà è ïîðîäà «Ðîñòàëü»,
ïðè ñîçäàíèè êîòîðîé âûñîêèé óðîâåíü èíáðèäèí-
ãà ñî÷åòàëè ñ èíòåíñèâíûì îòáîðîì (Artamonova
et al., 2010b; Àðòàìîíîâà è äð., íà ðåöåíçèè).

Âîîáùå, îöåíêà ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ
âíóòðè ïîïóëÿöèé, ïîðîä, ëèíèé ëîñîñåâûõ ðûá
– ýòî òà îáëàñòü, ãäå â ðàçíîå âðåìÿ ïðèìåíÿëè
åäâà ëè íå âñå ñîâðåìåííûå ìåòîäû ìîëåêóëÿð-
íî-ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà. Â ïîñëåäíèå ãîäû äëÿ
îöåíêè ãåòåðîçèãîòíîñòè ðàçâîäèìîãî àòëàíòè-
÷åñêîãî ëîñîñÿ óñïåøíî èñïîëüçóþò, â òîì ÷èñ-
ëå, SNP-ìàðêåðû (Dominik et al., 2009).

Ïîïûòêè èñïîëüçîâàâòü SCAR-ìàðêåðû äëÿ
èçó÷åíèÿ âíóòðèâèäîâîãî ïîëèìîðôèçìà ïðåä-
ïðèíèìàëèñü ïîêà òîëüêî íà ìàòåðèàëå ïðèðîä-
íûõ ïîïóëÿöèé ðàäóæíîé ôîðåëè (Ïàâëîâ è äð.,
2010), îäíàêî, êàê óæå ãîâîðèëîñü âûøå, åñòü âñå
îñíîâàíèÿ ïðåäïîëàãàòü, ÷òî â áëèæàéøåì áóäó-
ùåì ìàðêåðû ýòîãî òèïà áóäóò èñïîëüçîâàòüñÿ
äîñòàòî÷íî øèðîêî, â òîì ÷èñëå, â ïðèëîæåíèè ê
àêâàêóëüòóðå.

3.2.2.3. Èäåíòèôèêàöèÿ ïîðîä è èõ êðîññîâ
Ïîëèìîðôíûå àëëîçèìíûå è ìèêðîñàòåëëèò-

íûå ëîêóñû, à òàêæå SNP-ìàðêåðû, ìîæíî èñ-
ïîëüçîâàòü è äëÿ èäåíòèôèêàöèè ïîðîä áëàãîðîä-
íûõ ëîñîñåé.

Êàê óæå áûëî îòìå÷åíî â ïðåäûäóùåé ãëàâå,
ñåëåêöèîíåðàìè ïîëó÷åíî íåìàëî ïîðîä ëîñîñå-
âûõ, â ÷àñòíîñòè, ðàäóæíîé ôîðåëè. Îíè ðàçëè-
÷àþòñÿ ïî öåëîìó ðÿäó õîçÿéñòâåííûõ ïðèçíà-
êîâ, ïîýòîìó ðûáîâîäó î÷åíü âàæíî òî÷íî çíàòü,
ñ êàêîé èìåííî ïîðîäîé îí èìååò äåëî. Â îòå÷å-
ñòâåííîì ôîðåëåâîäñòâå, ê ñîæàëåíèþ, èìååòñÿ
íåìàëî ïðèìåðîâ, êîãäà õîçÿéñòâà, çàêóïàÿ äåøå-
âûé ïîñàäî÷íûé ìàòåðèàë íåÿñíîãî ïðîèñõîæäå-
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му широкого распространения эти методы ана-
лиза так и не получили.

Гораздо более обоснованные надежды специа-
листы возлагают на паспортизацию пород рыб с
помощью микросателлитного анализа. Различия
между породами радужной форели в частотах ал-
лелей микросателлитных локусов показаны уже в
целом ряде работ (Барминцев и др., 2003; Ward et
al., 2003; Silverstein et al., 2004; Zhao et al., 2006,
2008; Boguerouk et al., 2007; Gross et al., 2007;
Glover, 2008; Artamonova et al., 2010b; Артамоно-
ва и др., на рецензии). Особо следует отметить
статью эстонских исследователей (Gross et al.,
2007), где показано, что анализ микросателлитов
позволяет определять принадлежность особей к
той или иной породе с точностью от 63 до 100 %,
если эта порода предварительно охарактеризова-
на на материале 16–78 особей по 10 локусам. Воз-
можности микросателлитного анализа для целей
паспортизации пород лососевых рыб еще не изу-
чены полностью, однако, в сочетании с использо-
ванием современного программного обеспечения,
этот метод выглядит достаточно перспективным.

Для того чтобы отличать редкую эндемичную
форму – золотую форель – от обычной радужной
форели, среди пород которой имеются, в том чис-
ле, породы, окрашенные в золотистый цвет, ис-
пользовали, наряду с микросателлитами (Cordes
et al., 2006), SNP-маркеры (Stephens et al., 2009).
Обнаружен также один минисателлитный локус,
позволяющий безошибочно диагностировать две
эти формы (Stephens et al., 2009).

С использованием этого маркера мы исследо-
вали ряд отечественных пород и линий радуж-
ной форели. Предварительные результаты этой
работы показали, что среди предков изученных
линий, в том числе породы “Адлерская янтарная”,
которая представлена рыбами светлой окраски,
золотой форели не было.

Число гаплотипов митохондриальной ДНК
даже в природных популяциях лососевых обыч-
но невелико, поэтому использовать этот признак
для идентификации пород в целом нецелесооб-
разно. Отметим, однако, что между линиями ра-
дужной форели в некоторых случаях наблюда-
лись значительные различия в частотах гаплоти-
пов мтДНК (Palva, Palva, 1987; Sajedi et al., 2003).
Подобные различия выявлены и между линиями
кумжи, выращиваемыми в американском штате
Мичиган (Tiano et al., 2007). Таким образом, иног-
да сведения об особенностях мтДНК рыб в вы-
борке могут помочь установить происхождение
породы или идентифицировать источник поса-
дочного материала.

Линии атлантического лосося не столь мно-
гообразны, как породы и линии радужной форе-
ли. Однако было показано, что между линиями
атлантического лосося, выращиваемыми в разных
хозяйствах, имеются значительные различия по

ния (в том числе, за рубежом), несли значитель-
ные убытки из-за повышенной смертности и пло-
хого роста рыб.

Внешне лососевые рыбы разных пород обыч-
но очень сходны, хотя их физиологические осо-
бенности могут различаться весьма заметно. По
этой причине генетическая паспортизация пород,
а значит, возможность установить происхожде-
ние посадочного материала и проверить его по-
родную принадлежность, приобретают большое
значение для практики рыбоводства.

Первоначально для генетической паспортиза-
ции пород радужной форели применяли аллозим-
ный анализ, и в ряде случаев различия между по-
родами форели по частотам аллелей аллозимов
действительно были найдены (Busack et al., 1979;
Guyomard, 1981; Kincaid, 1981; Thompson, 1985;
Koljonen, 1986; Паавер, 1986, 1987, 1988а,б;
Nakajima, Fujio, 1988; van der Bank et al., 1992;
Wangila, 1994). Однако разрешающая способ-
ность данного метода была явно недостаточной:
значимые различия между тестируемыми поро-
дами удавалось обнаружить далеко не всегда, и
только по некоторым локусам. При этом пород-
ную принадлежность не выборки, а каждой кон-
кретной особи определить обычно не представ-
лялось возможным.

Более того, различия того же порядка, что и
различия между породами, были обнаружены
между выборками форели Дональдсона, выращи-
ваемой в отечественных хозяйствах, расположен-
ных в разных регионах (в Ропше и в Адлере) (По-
роды радужной форели …, 2006, с. 71, с. 226).
Трудно сказать, повлиял ли на этот результат про-
цесс отбора на устойчивость к конкретным усло-
виям выращивания или имели место случайные
процессы в одной или обеих линиях. Ясно, одна-
ко, что в данном случае характеристика двух ма-
точных стад по аллозимам не позволяла проде-
монстрировать их большую близость друг к дру-
гу, чем к маточным стадам других пород радуж-
ной форели, то есть аллозимный анализ в дан-
ном конкретном случае не позволял получить
адекватную характеристику породы.

Пытались использовать для целей паспорти-
зации и методы ДНК-анализа. Так, например,
появлялись указания на различия между порода-
ми форели, обнаруженные методом RAPD-PCR
(Барминцев и др., 2003; Boguerouk et al., 2007;
Сексте и др., 2008). Между некоторыми порода-
ми форели были найдены различия с помощью
фингерпринтинга (разновидность рестриктного
анализа) ДНК (Белаш и др., 2003; Терлецкий и
др., 2004, 2009; Дементьева и др., 2005; Яковлев
и др., 2009). Однако, как уже было отмечено
выше, методы анализа, основанные на сопостав-
лении длин случайных последовательностей ге-
нома, не отличаются высокой степенью надеж-
ности и зачастую плохо воспроизводимы, поэто-
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ñîñòàâó è ÷àñòîòàì àëëåëåé ìèêðîñàòåëëèòíûõ
ëîêóñîâ (Glover et al., 2008, 2009). Áëàãîäàðÿ ýòî-
ìó, â îäíîì ñëó÷àå óäàëîñü îïðåäåëèòü, èç êàêî-
ãî èìåííî õîçÿéñòâà áåæàëè ðûáû, ïîéìàííûå â
îäíîì èç íîðâåæñêèõ ôüîðäîâ; ïîçæå ïåðñîíàë
ýòîãî õîçÿéñòâà ïðèçíàë ôàêò óõîäà ëîñîñåé
(Glover et al., 2008).

Ìåòîäû èäåíòèôèêàöèè èñêóññòâåííî âûðà-
ùåííûõ è äèêèõ ðûá, à òàêæå ïðîáëåìó ìîíèòî-
ðèíãà ãèáðèäèçàöèè ýòèõ äâóõ ãðóïï ìû ðàññìîò-
ðèì â ñëåäóþùåì ïîäðàçäåëå.

3.2.2.4. Äèôôåðåíöèàöèÿ èñêóññòâåííî
âûðàùåííûõ è äèêèõ ðûá

Ïðîáëåìà âçàèìîäåéñòâèÿ ðûá, öåëåíàïðàâ-
ëåííî âûïóùåííûõ èëè ñëó÷àéíî ïîïàâøèõ â
ïðèðîäó, ñ ðûáàìè èç ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé òîãî
æå âèäà, ðàññìîòðåíà â ïîñëåäíåì ðàçäåëå ãëàâû
II. Äëÿ ìîíèòîðèíãà òàêîãî âçàèìîäåéñòâèÿ èñ-
ïîëüçóþòñÿ â îñíîâíîì ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñ-
êèå ìàðêåðû.

Ëèíèè èñêóññòâåííî âûðàùåííûõ àòëàíòè÷åñ-
êèõ ëîñîñåé çíà÷èòåëüíî îòëè÷àþòñÿ ïî ÷àñòî-
òàì íåêîòîðûõ àëëîçèìíûõ ëîêóñîâ îò ðûá èç
ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé, ïðè÷åì äàæå â òîì ñëó-
÷àå, êîãäà îñíîâàòåëè çàâîäñêèõ ëèíèé ïðîèñõî-
äÿò èç òåõ æå ñàìûõ ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé. Ïî-
ýòîìó â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ àëëîçèìû ìîãóò áûòü
èñïîëüçîâàíû äëÿ îöåíêè âîçäåéñòâèÿ áåãëûõ
ðûá íà ãåíîôîíä ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé (îáçîð:
Àðòàìîíîâà, 2007à). Àëëîçèìû èñïîëüçîâàëè è
ïðè èçó÷åíèè ãåíåòè÷åñêîãî âçàèìîäåéñòâèÿ äè-
êîé ðàäóæíîé ôîðåëè ñ îñîáÿìè èç çàâîäñêèõ ñòàä
(Williams et al., 1996; Currens et al., 1997).

Äëÿ óâåëè÷åíèÿ ýôôåêòèâíîñòè òàêîãî àíàëè-
çà îäíî âðåìÿ âåëèñü ðàáîòû ïî ñîçäàíèþ ëèíèé
ðàäóæíîé ôîðåëè, ïðåäíàçíà÷åííûõ äëÿ àêâà-
êóëüòóðû, ñ ôèêñèðîâàííûìè àëëåëÿìè íåêîòî-
ðûõ àëëîçèìíûõ ëîêóñîâ (Allendorf, Utter, 1979).
Ïðåäëàãàëè âûâåñòè è ëèíèþ êóìæè ñ àíàëîãè÷-
íûìè õàðàêòåðèñòèêàìè (Taggart, Ferguson, 1984).

Óæå ìíîãî ëåò äëÿ âûÿâëåíèÿ ðåçóëüòàòîâ âñå-
ëåíèÿ êóìæè èç äðóãèõ ðåãèîíîâ Åâðîïû â áàñ-
ñåéí Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ èñïîëüçóþò àëëîçèìíûé
ëîêóñ LDH-C* (LDH-5*), ïîñêîëüêó îäèí èç àë-
ëåëåé ýòîãî ëîêóñà, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûé â
ïîïóëÿöèÿõ êóìæè çàïàäíîé è ñåâåðíîé Åâðîïû,
â ïîïóëÿöèÿõ Ñðåäèçåìíîãî ìîðÿ èñõîäíî îòñóò-
ñòâîâàë (îáçîð: Laikre, 1999).

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ äëÿ âûÿâëåíèÿ ãåíåòè÷åñ-
êèõ ïîñëåäñòâèé âñåëåíèÿ àòëàíòè÷åñêîãî ëîñî-
ñÿ, êóìæè è ðàäóæíîé ôîðåëè èç îòäàëåííûõ ðå-
ãèîíîâ ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû äàííûå î ÷àñòî-
òàõ ãàïëîòèïîâ ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ (Williams
et al., 1996; Laikre, 1999; Campos et al., 2008).

Äëÿ ðàçëè÷åíèÿ èñêóññòâåííî âûðàùåííûõ è
äèêèõ áëàãîðîäíûõ ëîñîñåé àêòèâíî èñïîëüçóþò
è ìèêðîñàòåëëèòû. Ðàáîòû òàêîãî ðîäà âûïîëíÿ-
ëè è äëÿ àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ (îáçîð: Àðòàìî-

íîâà, 2007á), è äëÿ êóìæè (Hansen, 2002; Heggenes
et al., 2002; Was, Wenne, 2002), è äëÿ ðàäóæíîé
ôîðåëè (Heggenes et al., 2006; Matala et al., 2008).
Îäíàêî íàêîïèâøèåñÿ ôàêòû î òîì, ÷òî ìèêðî-
ñàòåëëèòû ìîãóò íàõîäèòüñÿ ïîä îòáîðîì è áûñ-
òðî ìóòèðîâàòü â èçìåíÿþùèõñÿ óñëîâèÿõ ñðå-
äû, ïðåäúÿâëÿþò âûñîêèå òðåáîâàíèÿ ê âûáîðó
ëîêóñîâ, ïî êîòîðûì äîëæíî ïðîâîäèòüñÿ òåñòè-
ðîâàíèå. Ýòè îñîáåííîñòè ìèêðîñàòåëëèòíûõ
ëîêóñîâ äî ñèõ ïîð ïî÷òè íå ó÷èòûâàëèñü, îäíà-
êî âåñüìà âåðîÿòíî, ÷òî â ñâåòå íîâûõ äàííûõ
âûâîäû, ñäåëàííûå â ïðåäûäóùèõ ðàáîòàõ, ìî-
ãóò áûòü ÷àñòè÷íî ïåðåñìîòðåíû.

Â ðÿäå ðàáîò âçàèìîäåéñòâèå èñêóññòâåííî
âûðàùåííûõ è äèêèõ áëàãîðîäíûõ ëîñîñåé èçó-
÷àþò, îòñëåæèâàÿ âûæèâàåìîñòü ïîòîìñòâà îò-
äåëüíûõ îñîáåé. Òàêèå ðàáîòû áóäóò ðàññìîòðå-
íû íèæå.

3.2.3. Èçó÷åíèå è êîíòðîëü ãåíåòè÷åñêèõ
ïðîöåññîâ â ïîïóëÿöèÿõ

3.2.3.1. Èäåíòèôèêàöèÿ îòäåëüíûõ îñîáåé è
âûÿâëåíèå ðîäñòâåííûõ ñâÿçåé ìåæäó ðûáàìè

Âûñîêîïîëèìîðôíûå ãåíåòè÷åñêèå ìàðêåðû
ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû êàê ñâîåîáðàçíûå ìåò-
êè, ïîçâîëÿþùèå, â îòëè÷èå îò îáû÷íîãî ìå÷å-
íèÿ, èäåíòèôèöèðîâàòü íå òîëüêî îòäåëüíûõ îñî-
áåé íà ïðîòÿæåíèè âñåãî èõ îíòîãåíåçà, íî è âû-
ÿâëÿòü ïîòîìêîâ îòäåëüíûõ ðûá. Ýòî äàåò âîçìîæ-
íîñòü ïîëíîñòüþ ðåîðãàíèçîâàòü ïðîöåññ ñåìåé-
íîé ñåëåêöèè – ïðè òàêîì ïîäõîäå ðûá èç ðàçíûõ
ñåìåé ìîæíî âûðàùèâàòü âìåñòå, â áîëüøèõ áàñ-
ñåéíàõ èëè ïðóäàõ, â òîì ÷èñëå â òîâàðíûõ õî-
çÿéñòâàõ. Êàê óæå óïîìèíàëîñü, ñ ïîìîùüþ ñî-
âðåìåííûõ ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèõ ïîäõî-
äîâ ìîæíî ïðîñëåäèòü äàæå âûæèâàåìîñòü ïî-
òîìêîâ îòäåëüíûõ ðûá, ïîïàâøèõ â ïðèðîäíóþ
ñðåäó.

Ïåðâûå ïîïûòêè ðàçëè÷àòü îòäåëüíûõ îñîáåé
ðàäóæíîé ôîðåëè áûëè ïðåäïðèíÿòû åùå äî âíå-
äðåíèÿ ìåòîäîâ ÄÍÊ-äèàãíîñòèêè â ïðàêòèêó
ðûáîâîäñòâà: ëîñîñåé ïûòàëèñü ðàçëè÷àòü ñ ïî-
ìîùüþ àíàëèçà áåëêîâ ïëàçìû êðîâè (Âàðçåãî-
âà, 1987). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ äëÿ âûÿâëåíèÿ ðîä-
ñòâåííûõ ñâÿçåé ìåæäó îñîáÿìè ðàäóæíîé ôî-
ðåëè (Herbinger et al., 1995; Fishback et al., 2002;
Quillet et al., 2002; Wilson et al., 2003; Hauser et
al., 2006; Palti et al., 2006; Araki et al., 2007a,b;
Johnson et al., 2007; Caroffino et al., 2008; McLean
et al., 2008; Christie et al., 2012; Vandersteen et al.,
2012), àòëàíòè÷åñêîãî ëîñîñÿ (O’Reilly et al., 1998;
Norris et al., 2000; Letcher, King, 2001; de Mestral
et al., 2013) è êóìæè (Dannewitz et al., 2003;
Sourinejad et al., 2011; Rogell et al., 2012) óñïåø-
íî èñïîëüçóþò ìèêðîñàòåëëèòíûå ìàðêåðû. Â
ýòîì ñëó÷àå ìåòîä îêàçûâàåòñÿ àáñîëþòíî àäåê-
âàòíûì ïîñòàâëåííîé çàäà÷å è âðÿä ëè áóäåò çà-
ìåíåí â áëèæàéøåå âðåìÿ êàêèì-òî äðóãèì. Âåäü
÷èñëî ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ â ãåíîìå îãðîì-
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ме, на небольшом расстоянии друг от друга, не-
известного гена, отвечающего за какой-либо хо-
зяйственно-важный признак, и известного учас-
тка ДНК, который может быть как кодирующим,
так и некодирующим (маркера).

В настоящее время составлению генетических
карт лососевых рыб и выявлению локусов, сцеп-
ленных с ядерными генами, влияющими на хо-
зяйственно-важные признаки уделяют очень
большое внимание (обзор: Araneda et al., 2008).
К сожалению, сведений об использовании этих
данных для селекции в литературе нет. Отчасти
это может быть связано с тем, что информация
такого рода составляет коммерческую тайну. Дру-
гой причиной отсутствия подобных данных мо-
жет быть то, что эти программы еще не дали ре-
зультатов, поскольку они длительны и очень зат-
ратны. Перспективными маркерами для выявле-
ния сцепления с генами, влияющими на хозяй-
ственно-важные признаки у атлантического ло-
сося, считаются SNP (Lorenz et al., 2009; Dominik
et al., 2010) и участки хромосом, полиморфные
по вставкам и делециям (Vasemagi et al., 2010).

Работы, упомянутые выше, посвящены ядер-
ным генам, но для всех хозяйственно-важных
видов благородных лососей – атлантического ло-
сося (King et al., 1993; Consuegra et al., 2005; Ар-
тамонова и др., 2008), радужной форели
(Danzmann et al., 1994; Danzmann, Ferguson, 1995;
Ferguson, Danzmann, 1999; Brown et al., 2006) и
кумжи (Tiano et al., 2007) – есть данные, касаю-
щиеся различий по адаптивно- и хозяйственно-
важным признакам также и между носителями
разных гаплотипов митохондриальной ДНК.

Кроме того, в литературе накопился значитель-
ный объем данных о генах благородных лососей,
полиморфизм по которым, судя по всему, имеет
важное адаптивное значение сам по себе. Так, на-
пример, создается впечатление, что различные
аллели гена, кодирующего гормон роста (GH1),
маркируют группы молоди атлантического лосо-
ся, растущие с разной скоростью (Gross, Nilsson,
1999).

Данные о корреляции генотипов ряда локусов,
кодирующих белки, с определенными фенотипи-
ческими признаками имеются как для атланти-
ческого лосося (обзор: Артамонова, 2007а;
Morrison et al., 2007; Sundvold et al., 2010), так и
для радужной форели (Redding, Schreck, 1979;
Northcote, Kelso, 1981; Allendorf et al., 1983; Leary
et al., 1984, 1993; Ferguson, Danzmann, 1985; Яб-
локов, 1988; Ferguson, Ihssen, 1991) и кумжи (Мах-
ров и др., 1994, и ссылки в этой работе).

У атлантического лосося описаны аллели од-
ного из генов главного комплекса гистосовмес-
тимости, носители которых устойчивы к зараже-
нию патогенными бактериями или крайне чув-
ствительны к нему. При этом показано, что в ус-
ловиях заражения против последних идет интен-
сивный отбор (ссылки см.: Артамонова, 2007б).

но, аллельное разнообразие каждого из них так-
же велико, а потому сочетание аллелей разных
локусов оказывается, как правило, уникальным
для организма. Зачастую для адекватной иденти-
фикации рыбы диагностика по 6–8 высокополи-
морфным локусам оказывается вполне достаточ-
ной.

Отметим также, что с помощью микросател-
литов удавалось не только определить родствен-
ные отношения между особями, но и оценить на-
следуемость ряда количественных признаков ра-
дужной форели как в экспериментальных усло-
виях, так и в условиях товарного хозяйства
(Fishback et al., 2002; Wilson et al., 2003).

При решении подобных задач у микросател-
литного анализа имеется только один существен-
ный недостаток – достаточно высокая стоимость.
Однако его применение даже в усеченном виде
может помочь в решении практических вопросов.
Так, в одном из исследований авторы ограничи-
лись определением принадлежности к той или
иной семье только 1 % наиболее быстро и 1%
наиболее медленно растущих радужных форелей.
Но даже такой избирательный анализ позволил
показать, что распределение семей по скорости
роста не отличается при кормлении рыб корма-
ми на основе рыбной муки и кормами на основе
растительных белков (Palti et al., 2006).

С помощью молекулярно-генетических мето-
дов определять принадлежность атлантических
лососей к той или иной семье удается с очень
высокой точностью (до 99 %). Это позволило ус-
пешно решить проблему, вставшую перед орга-
низаторами австралийской программы по селек-
ции атлантического лосося. Трудность здесь зак-
лючалась в том, что маточное стадо содержалось
в пресной воде, а товарное выращивание лосося
вели в море. Корреляция темпа роста в пресной
и морской воде была не абсолютной и составля-
ла 0,7, однако возможность идентификации при-
надлежности рыб к той или иной семье на любой
стадии онтогенеза позволила идентифицировать
семьи, потомство которых росло особенно хоро-
шо именно в соленой воде (Elliott, Kube, 2009).

В последние годы для определения родствен-
ных отношений у радужной форели используют
также SNP (Abadía-Cardoso et al., 2013).

Как будет показано в следующем подразделе,
использование молекулярно-генетических марке-
ров может не только снабдить селекционера важ-
ной информацией о наследуемости хозяйствен-
но-важных признаков и идентифицировать от-
дельные семьи, но и сделать мишенью селекции
не фенотипические признаки, а сами гены, за эти
признаки отвечающие.

3.2.3.2. Маркер-специфичная селекция
Этот вид селекции основан на данных о сцеп-

лении, то есть о расположении в одной хромосо-
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Полиморфизм по данному локусу влияет также
на устойчивость к паразиту Anisakis sp.
(Consuegra, Garcia de Leaniz, 2008) и амебе
Neoparamoeba sp. (Wynne et al., 2007).

Данные об адаптивном значении аллельного
разнообразия по генам, отвечающим за особен-
ности иммунной системы, имеются и для других
благородных лососей – радужной форели
(Slierendrecht et al., 1993, 1996; Trobridge et al.,
2000) и кумжи (Jacob et al., 2010).

Хотя маркеров, отвечающих за хозяйственно-
важные признаки или сцепленных ними, извест-
но пока немного, работы с целью их выявления
идут достаточно активно. Например, для выяв-
ления адаптивно-важных генов предложено срав-
нивать интенсивность транскрипции ряда локу-
сов у особей, содержащихся в разных условиях
среды. Предполагается, что гены, активно эксп-
рессирующиеся в конкретных условиях, могут от-
вечать за адаптацию к этим условиям. Данное
направление исследований, получившее название
транскриптомики, интенсивно развивается в пос-
ледние годы.

Отметим, однако, что, как это довольно часто
бывает, под новым модным названием скрывает-
ся давно известный метод. Изучение различий в
экспрессии генов в разных условиях среды ведет-
ся уже десятки лет, в том числе и на благородных
лососях (Груздев и др., 1983; Wilkins, 1983; Мав-
летова, Переслени, 1990; Nathanailides, Stickland,
1996). Нововведение состоит в том, что транс-
криптомика изучает интенсивность экспрессии
генов не на уровне конечных продуктов – белков,
а на уровне промежуточного продукта – инфор-
мационной РНК.

С целью выхода на гены, отвечающие за обра-
зование разных экологических форм лососевых,
этим методом сравнивали жилых и проходных
особей атлантического лосося и кумжи, изучали
изменение экспрессии генов при смолтификации
(Hardiman et al., 1994a,b; Hardiman, Gannon, 1996;
Martin et al., 1999; Tipsmarck et al., 2002 и ссылки
в этой работе; Hagen-Larsen et al., 2005; Amstutz
et al., 2006; Adzhubei et al., 2007; и ссылки в Larsen
et al., 2011). Однако результатов, которые оказа-
лись бы полезными для практики, эти исследова-
ния пока не дали. Физиологические изменения у
рыб сопровождаются изменением экспрессии
целого пула генов, экспрессия которых взаимо-
связана, и вычленить среди десятков локусов те
единичные, которые запускают весь каскад пре-
образований, пока не удается.

Такая ситуация при исследованиях в рамках
транскриптомики типична: без дополнительных
данных, которые могут предоставить биохимия,
физиология, популяционная генетика эта область
исследований обходиться не может (и, видимо,
не сможет в будущем). Тем не менее, данный под-
ход пытались применять, чтобы оценить измене-
ние экспрессии генов при некоторых заболевани-

ях атлантического лосося и влиянии стрессовых
воздействий на рыб (Katchamart et al., 2002 и
ссылки в этой работе; Koskinen et al., 2004; Tsoi
et al., 2004; Krasnov et al., 2005; Bridle et al., 2006;
Lindenstrom et al., 2006; Matejusová et al., 2006;
Morrison et al., 2006; Collins et al., 2007a,b; Roberge
et al., 2007; Brown, Johnson, 2008; Martin et al.,
2010, и ссылки в этой работе), при изучении вли-
яния на атлантического лосося и радужную фо-
рель разных температурных режимов (Takle et al.,
2005; Li, Leatherland, 2008, см. также ссылки в:
Zarate, Bradley, 2003) и конкурентных отношений
между атлантическим лососем и радужной фо-
релью (Roberge et al., 2008).

На примере радужной форели изучали особен-
ности экспрессии ряда генов при питании рыб
кормами разного состава (Panserat et al., 2009 и
ссылки в этой работе), пытались оценить измене-
ния, которые происходят у рыб, содержащихся на
оборотной воде, прошедшей очистку (Mansfield et
al., 2010), а также имеют место в период, когда
начинается развитие гонад (von Schalburg et al.,
2005). Подобно исследованиям на атлантическом
лососе, при изучении экспрессии генов у радуж-
ной форели значительное внимание уделяли отве-
ту организма на некоторые инфекционные забо-
левания (Trobridge et al., 2000) и на тепловой шок
(ссылки см.: Zarate, Bradley, 2003).

Сравнение экспрессии генов у потомков осо-
бей из диких популяций и селектируемых линий
атлантического лосося, выращенных в идентич-
ных условиях, показало, что экспрессия целого
ряда генов может быстро изменяться в результа-
те отбора (Roberge et al., 2006). Хорошо извест-
но, однако, что отбор не может идти по многим
генам сразу. Очевидно поэтому, что адаптация
группы особей к тем или иным условиям среды
происходит за счет отбора лишь по нескольким
ключевым локусам. При этом весьма вероятно,
что отбору подвергаются не структурные гены
(кодирующие белки), а регуляторные последова-
тельности (монография: Davidson, 2006). Неко-
торые из них могут, вероятно, регулировать син-
тез таких белков, которые сами по себе являются
регуляторами. В пользу предположений такого
рода свидетельствует тот факт, что общий синтез
РНК у атлантического лосося резко усиливался
при введении некоторых веществ, например, ней-
ротропных препаратов (Никоноров, Витвицкая,
1993).Таким образом, выйти на гены, подвержен-
ные отбору, используя исключительно методы
транскриптомики, в большинстве случаев вряд ли
возможно.

Показательно, что в недавнем обзоре, посвя-
щенном выявлению отбора и локальных адапта-
ций у рыб с помощью анализа экспрессии генов
(Larsen et al., 2011), не указано ни одного конкрет-
ного гена, адаптивное значение которого было бы
выявлено методами транскриптомики. Таким об-
разом, по крайней мере, на настоящем этапе свое-
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линий и их диких предков (Vasemägi et al., 2012).
И локусы, испытавшие действие отбора, действи-
тельно нашлись, однако, в трех искусственно под-
держиваемых популяциях эти локусы оказались
разными. Отсюда напрашивается вывод о том, что
ни один из них не может быть надежным инди-
катором неконтролируемого отбора, в отличие от
локуса, кодирующего малик-энзим (Рис. 13)
(Artamonova et al., 2010a).

Если локусы, по которым наблюдается некон-
тролируемый отбор, предполагается использовать
в качестве мишеней при маркер-специфичной
селекции, следует обращать внимание на те из
них, по которым отбор является движущим, то
есть изменяет частоты аллелей генов, а не часто-
ты генотипов. Ведь различие в частотах геноти-
пов между выборками рыб одного поколения, но
собранных в разном возрасте, может быть связа-
но, например, с более быстрым созреванием и
более быстрой гибелью наиболее гетерозиготных
особей или, наоборот, с более высокой смертно-
стью гомозигот. После скрещивания выживших
представителей данного стада частоты генотипов
вернутся к равновесию Харди-Вайнберга, и не бу-
дут отличаться от частот генотипов у особей пре-
дыдущего поколения в том же возрасте. Этот так
называемый “Сизифов цикл” – естественный про-
цесс, идущий и в природе (Mitton, 1997).

Мониторинг неконтролируемых процессов,
идущих в условиях искусственного выращива-
ния, достаточно новое направление исследова-
ний, но его специфика заключается в том, что оно
уже сейчас может дать очень многое практике
аквакультуры.

3.2.3.4. Идентификация генетического пола
Как говорилось в разделе 2.4.3, в настоящее

время в форелеводстве широко используется гор-
мональное переопределение пола. При этом вста-
ет задача идентификации генотипических самцов
и генотипических самок. Для этого подбирают
специфические праймеры к генам, локализован-
ным в Y-хромосоме. Аллель-специфическая ПЦР
с этими праймерами идет только у генотипичес-
ких самцов.

Специфические праймеры к генам, локализо-
ванным в Y-хромосоме, разработаны для всех
основных объектов товарного форелеводства и
лососеводства – радужной форели, атлантичес-
кого лосося и кумжи (Brunelli et al., 2008, 2010;
Anglès d’Auriac et al., 2014; Rud, Buchatsky, 2014;
Рудь и др., 2015).

го развития, транскриптомика мало что может
дать селекции. Хотя, как показывает обзор А.М.
Краснова и др. (2013), ее вклад в изучении физи-
ологии благородных лососей уже значителен.

Нами (Артамонова и др., 2010) был предло-
жен другой подход к реализации идей маркер-
специфичной селекции. В качестве мишеней для
селекции мы предлагаем использовать локусы,
которые оказались под отбором у близкород-
ственных видов, уже подвергавшихся классичес-
кой селекции по тому или иному признаку. Пер-
спективными нам представляются и маркеры,
подверженные неконтролируемому отбору при
выращивании рыб в измененных условиях сре-
ды. Нет сомнений, что такие маркеры сцеплены
с генами, которые играют важную роль в про-
цессе адаптации, и процесс сознательной селек-
ции по ним может оказаться не менее эффектив-
ным, чем процесс неконтролируемого отбора.

3.2.3.3. Выявление неконтролируемого отбора
Как отмечалось в первом разделе второй гла-

вы, неконтролируемый отбор, который часто
идет на рыбоводных заводах, представляет зна-
чительную опасность для природных популя-
ций, поддерживаемых искусственно, – поэтому
необходим мониторинг данного процесса. При
этом следует особо отметить, что изменение ко-
личественных признаков у рыб, выращиваемых
искусственно, с отбором, как правило, не связа-
но, и зависит, в большинстве случаев, от био-
техники выращивания, – а она на современных
рыбоводных заводах и в товарных хозяйствах со-
вершенствуется год от года. Достаточно сказать,
что очень большое влияние на пропорции тела
рыб и длину плавников оказывает скорость те-
чения воды и глубина выростных сооружений,
а число позвонков напрямую связано с темпера-
турой, при которой идет инкубация икры.

Поэтому для выявления неконтролируемого
отбора целесообразно использовать не морфо-
логические, а генетические признаки. Главную
роль здесь может сыграть анализ аллозимов или
микросателлитов, сцепленных с белок-кодиру-
ющими последовательностями, поскольку имен-
но белки задействованы в адаптивных процес-
сах напрямую.

Такие попытки уже были предприняты. На-
пример, отбор у атлантического лосося попыта-
лись выявить с применением статистического
анализа большого набора микросателлитных и
SNP локусов у искусственно поддерживаемых



Òàáëèöà 6. Ñðàâíèòåëüíàÿ õàðàêòåðèñòèêà ìåòîäîâ, èñïîëüçóåìûõ â ïîïóëÿöèîííûõ èññëåäîâàíèÿõ
áëàãîðîäíûõ ëîñîñåé

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ
Èòàê, çà ïîñëåäíèå ñòî ëåò ãåíåòèêà äàëà ëî-

ñîñåâîäñòâó è ôîðåëåâîäñòâó öåëûé ðÿä ïîäõî-
äîâ, ïîçâîëÿþùèõ ïîëó÷àòü íîâûå è óëó÷øàòü ñó-
ùåñòâóþùèå ïîðîäû ëîñîñåâûõ ðûá. Ïîÿâëÿþò-
ñÿ âñå íîâûå è íîâûå ìåòîäû ãåíåòè÷åñêîãî àíà-
ëèçà, ïîçâîëÿþùèå îöåíèâàòü è ïëàíèðîâàòü ðà-
áîòó ñåëåêöèîíåðà, èäåíòèôèöèðîâàòü âèäû, ïî-
ðîäû è äàæå ïîòîìñòâî îòäåëüíûõ îñîáåé, âûÿâ-
ëÿòü âîçáóäèòåëåé îïàñíûõ çàáîëåâàíèé.

Èñïîëüçîâàíèå ãåíåòè÷åñêèõ ìåòîäîâ â ñî-
âðåìåííîì ôîðåëåâîäñòâå è ëîñîñåâîäñòâå íå
ïðîñòî æåëàòåëüíî – îíî ïî-íàñòîÿùåìó íåîá-
õîäèìî. Ïî-ñóùåñòâó, òîëüêî ýòè ìåòîäû äàþò
âîçìîæíîñòü îñóùåñòâëÿòü êîíòðîëü êà÷åñòâà
ïîñàäî÷íîãî ìàòåðèàëà è åãî ñîîòâåòñòâèÿ êðè-
òåðèÿì, çàÿâëåííûì ïîñòàâùèêîì, ÷òî îñîáåí-
íî âàæíî â ñëó÷àå çàãðàíè÷íûõ ïîñòàâîê. Øè-
ðîêîå âíåäðåíèå ýòèõ ìåòîäîâ ïîçâîëèò ïðåäîò-

                        Мåòîä        
Зàäà÷à 

Аëëîçèìíûå 
ìàðêåðû 

Мèòîõîíäðèè-
àëüíàÿ ДНК 

Мèíè- è 
ìèêðîñà-
òåëëèòû 

Фðàãìåíòû 
ÿäåðíûõ ãåíîâ 

Дèàãíîñòèêà âèäîâ è 
ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ  +++ (-/++++) + +++ 

Ïîèñê ãåíåòè÷åñêè-
ìîäèôèöèðîâàííûõ 
îðãàíèçìîâ (ГМО) 

– – – ++++ 

Дèàãíîñòèêà 
ïàòîãåííûõ îðãàíèçìîâ – ++ – +++ 

Вûÿâëåíèå 
ïîëèïëîèäîâ +++ – +++ + 

Оöåíêà óðîâíÿ 
ãåíåòè÷åñêîãî 
ðàçíîîáðàçèÿ 

+++ ++ +++ ++ 

Èäåíòèôèêàöèÿ ïîðîä è 
èõ êðîññîâ ++ + +++ + 

Дèôôåðåíöèàöèÿ 
èñêóññòâåííî 
âûðàùåííûõ è äèêèõ 
ðûá 

++ + ++++ + 

Èäåíòèôèêàöèÿ 
îòäåëüíûõ îñîáåé è 
âûÿâëåíèå ðîäñòâåííûõ 
ñâÿçåé ìåæäó íèìè 

+ – ++++ + 

Мàðêåð-ñïåöèôè÷íàÿ 
ñåëåêöèÿ + ++ +++ + 

Вûÿâëåíèå 
íåêîíòðîëèðóåìîãî 
îòáîðà 

++++ ++ + ++ 

Èäåíòèôèêàöèÿ 
ãåíåòè÷åñêîãî ïîëà + – – ++++ 

Îáîçíà÷åíèÿ: – ìåòîä íåïðèìåíèì, + îáû÷íî áåñïîëåçåí, ++ ìîæåò áûòü ïîëåçåí â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ èëè â
ñî÷åòàíèè ñ äðóãèìè ìåòîäàìè, +++ êàê ïðàâèëî, äàåò õîðîøèå ðåçóëüòàòû, ++++ íàäåæåí, ðåêîìåíäóåòñÿ
èñïîëüçîâàòü. Æèðíûì øðèôòîì çíà÷êè âûäåëåíû â ñëó÷àÿõ, êîãäà äàííûé ìåòîä èñïîëüçîâàëñÿ íà ïðàêòèêå
äëÿ ðåøåíèÿ äàííîé çàäà÷è.
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Кроме того, как показывает наш собственный
опыт, студенты и стажеры, которые начинают
работать сразу на сложных, полностью автома-
тизированных приборах, в подавляющем боль-
шинстве случаев не понимают сути выполняемых
операций. Они слепо доверяют данным, появля-
ющимся на дисплее прибора, даже если резуль-
тат заведомо представляет собой артефакт, не
способны корректировать условия проведения ре-
акций в зависимости от выполняемой задачи или
при переходе на новый объект исследования. В
результате, столкновение неподготовленного че-
ловека с суперсовременным оборудованием ве-
дет либо к поломке прибора, либо к его обоже-
ствлению – в любом случае выигрывают только
производители этого оборудования.

В дальнейшем такие специалисты оказывают-
ся абсолютно не способны работать на приборах,
где отсутствует автоматизированное управление,
априори считают, что с их помощью невозможно
получать качественные результаты, а в результа-
те стоимость анализа может вырастать на поря-
док. В то же время исследователи, вначале осво-
ившие работу вручную, с легкостью осваивают и
приборы любой сложности, ценят преимущества,
которые они дают, вдумчиво подходят к интер-
претации результатов.

Остается только сожалеть, что в настоящее
время при обучении будущих специалистов по-
ниманию глубинной сути молекулярно-биологи-
ческих методов и возможной области их приме-
нения уделяется так мало внимания.

Надеемся, что наша книга поможет читателям
хотя бы частично восполнить этот пробел, а так-
же разобраться в многообразии генетических
методов, применяемых в лососеводстве и форе-
леводстве, научиться адекватно оценивать резуль-
таты работы коллег и при необходимости выби-
рать оптимальные генетические методы для ре-
шения собственных задач.

вратить вспышки опаснейших заболеваний, гро-
зящих форелеводам – разорением, а природным
популяциям лососей – уничтожением. Хорошо
отлаженная система контроля позволит создать
в ближайшей перспективе отечественную сис-
тему региональных селекционно-генетических
центров, которые смогут обеспечивать потреб-
ности в качественном и районированном поса-
дочном материале не только России, но и неко-
торых соседних стран.

В то же время, ни в коем случае нельзя счи-
тать, что новые методы лучше «старых». Ни один
из методов, когда-либо использовавшихся в ло-
сосеводстве и форелеводстве, нельзя считать ус-
таревшим – каждый из них имеет свое назначе-
ние и свою область применения (Таблица 6).

Другое дело, что новые методы иногда позво-
ляют осуществлять «традиционную» селекцию
более эффективно, а также дают возможность
проводить тестирование таких параметров, оце-
нить которые с помощью традиционных приемов
невозможно или слишком трудозатратно. Так, воз-
можность определять родственные отношения с
помощью молекулярно-генетических маркеров
позволяет оценивать наследуемость хозяйствен-
но-важных признаков без постановки специаль-
ных экспериментов, предполагающих раздельное
содержание семей.

В то же время, довольно часто новейшие мето-
ды уступают разработанным ранее по соотноше-
нию цены и качества. Нам известны случаи, когда
отечественные лаборатории, закупившие дорогие
импортные приборы, не используют их из-за доро-
говизны расходных материалов. Кроме того, такие
приборы в наших условиях часто выходят из строя
– из-за скачков напряжения в электросети, перегре-
ва в летний период при работе в помещениях, не
оборудованных кондиционерами, отсутствия спе-
циалистов по обслуживанию.
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