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Введение

Тип стратегии физиолого-биохимической 
адаптации, возможный при освоении 
иных местообитаний, существенно зави-

сит от времени, которым располагает орга-
низм для адаптивной реакции, а скорость 
адаптации к какому-либо изменению среды 
будет зависеть от места осуществления этой 
адаптации в иерархии механизмов метаболи-
ческой регуляции. Модуляция активности 
ферментов, уже функционирующих в клетке, 
иногда создает возможность почти мгновен-
ной адаптации. В отличие от этого для акти-
вации и репрессии генов требуется длитель-
ное время; а для накопления в геноме новых 
последовательностей оснований ДНК, коди-
рующих адаптивные генные продукты, могут 
потребоваться десятки поколений [1]. В 
любом случае биохимическая адаптация 
направлена на компенсацию внешнего воз-
действия путем координированного измене-
ния концентраций и типов синтезируемых 
продуктов, преимущественно макромолекул, 
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главным образом белков [2]. В настоящее 
время объектом для изучения механизмов 
генетико-биохимических адаптаций в при-
родных условиях могут служить активно 
саморасселяющиеся виды. Особый интерес 
среди вселенцев представляют рыбы, так как 
расширение их ареала часто связано со зна-
чительным изменением многих химических 
(соленость, pH) и физических (освещен-
ность, температура) факторов. Среди рыб 
значительную скорость расширения ареала 
демонстрирует черноморско-каспийская 
тюлька Clupeonella cultriventris (Nordmann, 
1840), которая за короткий промежуток вре-
мени (около 60 лет) освоила волжские водо-
хранилища и адаптировалась к условиям 
северных пресных вод. Исходя из этого, 
задачей исследования является изучение 
изменчивости частот аллелей лактатдегид-
рогеназы (ЛДГ, К.Ф. 1.1.1.27) белых скелет-
ных мышц черноморско-каспийской тюльки 
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Clupeonella cultriventris (Nordmann, 1840) 
(Clupeiformes, Clupeidae).
За период 2002–2007 гг. было обработано 
1146 проб тюльки возрастом от одного до 
трех лет из 16 точек ареала (табл. 1).
Изучение изменчивости частот аллелей ЛДГ 
проводилось с применением диск-электро-
фореза в полиакриламидном геле (ПААГ) с 
использованием концентрирующего 4 % 
ПААГ, разделяющего 7 % ПААГ на ТРИС-
ЭДТА-боратном буфере с рН 7,2 при направ-
лении электрофореза от катода к аноду (disc-
PAGE, 4/7, TEB, pH 7,2) по стандартным 
методикам [3, 4]. Подсчет и выделение поли-
морфных локусов проводился согласно 
методике [5]. Минерализация воды опреде-

лялась портативным кондуктометром с авто-
матической термокомпенсацией Hanna 
HI-9835, фактор пересчета проводимости в 
TDS равен 0,5. Анализ активности изофер-
ментов проводили по электрофоретическим 
трекам с использованием пакета RFLPscan 
Plus v.3.12 (CSP Inc.), популяционно-генети-
ческие характеристики – при помощи про-
граммы BioSys r.2 (University of Illinois). В 
каждой серии экспериментов проводился 
индивидуальный анализ с последующей ста-
тистической обработкой результатов. 
Коэффициенты корреляции по Спирмену и 
Кендаллю получены с использованием паке-
та STATISTICA for Windows v.6 (StatSoft, 
Inc.).
Изоферменты мышечной лактатдегидро-
геназы – одни из наиболее изученных фер-
ментов у животных. Эти изоферменты конт-
ролируют метаболизм лактата и пирувата в 
гликолизе. У высших позвоночных лактатде-
гидрогеназа имеет четвертичную структуру 
и является тетрамером, состоящим из двух 
типов субъединиц A и B (ранее обозначав-
шиеся как M и H). У большинства костис-
тых рыб имеются три локуса – A и B (гомо-
логичные соответствующим локусам 
млекопитающих), а также тканеспецифич-
ный ген C, характерный только для рыб [2]. 
Тетрамер лактатдегидрогеназы белых ске-
летных мышц тюльки кодируется двумя 
генетическими локусами LDH-A и LDH-B. 
Локус LDH-A полиморфен, представлен 
двумя аллельными вариантами Ldh-A100 
(медленный вариант) и Ldh-A’120 (быстрый 
вариант). Локус LDH-B у черноморско-кас-
пийской тюльки мономорфен. Для популя-
ционно-генетического анализа использова-
лись аллели LDH-A. Частоты распределения 
аллей Ldh-A’120 в водоемах с различной 
минерализацией представлены в табл.1. 
Наибольшая частота этого аллеля имеется в 
водохранилищах Верхней Волги, наимень-
шая – в морских популяциях. 
Известно, что для географически и истори-
чески связанных популяций должны обна-
руживаться эффекты изоляции расстоянием 
[6]. Такой анализ был проведён в работе [7], 
где было показано как наличие связи между 
генетическим и географическим расстояни-
ем, так и её отсутствие. Аналогичная работа 
была проведена для популяций тюльки 
Волжских водохранилищ. Генетические дис-
танции были получены из попарного срав-
нения межпопуляционных величин FST 
инбридинговых коэффициентов Райта 
(G = f FST). Данное сравнение для популя-
ций тюльки более корректно, чем использо-
вание параметров межпопуляционных 
эффективных численностей популяций, 

Таблица 1
Частоты аллеля Ldh-A’120 локуса мышечной лактатдегидрогена-
зы тюльки исследованных популяций

№ Водоем
Размер

выборки 

Частота 
аллеля

Ldh-A’120

Общая 
минера-
лизация,

мг/л

1
р. Волга, 
Шекснинское в/х

27 0,789 400

2
р. Волга, 
Рыбинское в/х

360 0,724 380

3
р. Волга, 
Иваньковское в/х

60 0,713 325

4
р. Волга, 
Горьковское в/х

65 0,755 320

5
р. Волга, 
Чебоксарское в/х

60 0,794 425

6
р. Волга, 
Куйбышевское в/х

39 0,766 425

7
р.Волга, 
Саратовское в/х

60 0,18 430

8
р. Волга, 
Волгоградское в/х

50 0,823 480

9
Сев. Каспий,
устье р. Сулак

120 0,190 1280

10 Дельта р.Дон 40 0,273 870

11
Азовское море, 
Таганрогский залив

80 0,251 1200

12
р. Маныч, Пролетарское 
в/х

40 0,526 650 

13
Канал Азовской 
водораспределительной 
системы

25 0,425 480

14
р. Днепр,
Днепропетровское в/х

40 0,690 590

15
р. Днепр, 
Карачуновское в/х

40 0,460 680

16 Днестровский лиман 40 0,272 1100
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выраженных с учётом процента миграции 
(Nem) в связи со сложностью прямого опре-
деления этого показателя. Результаты, рас-
считанные для 8 популяций черноморско-
каспийской тюльки Волжского каскада 
водохранилищ на основании 12 полиморф-
ных локусов, показывают отсутствие досто-
верной связи между географическим и гене-
тическим расстояниями – коэффициент 
Кэндалля r2=0,023; p>0,13. Эти данные 
могут свидетельствовать о существенной 
селективной составляющей в пространствен-
ной изменчивости ряда аллозимных локусов 
в популяциях исследованного вида [5].
Гетерогенность частот аллелей по локусу 
LDH-A среди изученных популяций крайне 
высока и не может быть объяснена воздейс-
твием случайных факторов. Регрессионный 
анализ показал сильную зависимость часто-
ты аллеля Ldh-A100 от общей минерализа-
ции водоема (рис. 1).
Коэффициент регрессии по Спирмену r=0,87 
в доверительном интервале при p<0,05. 
Относительно других факторов окружаю-
щей среды (растворенный кислород, рН, 
средняя температура водоема) достоверной 
зависимости их влияния на распределение 
частот аллелей этого генетического локуса 
не установлено.
Вероятно, наблюдаемая особенность распре-
деления частоты Ldh-A100 связана с истори-
ческим «морским» происхождением этого 
аллеля. На популяционном уровне такая 
гипотеза подтверждается особенностями 
географического распределения аллелей 

локуса LDH-A. В популяциях, обитающих 
при высокой минерализации воды, частота 
аллозима Ldh-A100 максимальна, а у родс-
твенного, облигатно морского вида C. 
engrauliformes изофермент представлен 
только продуктом аналогичного аллеля [8]. 
В популяциях атлантической и тихоокеанс-
кой сельдей Clupea harengus и C. pallasi также 
преобладает аналогичный аллозим лактатде-
гидрогеназы [9]. Приняв это предположение, 
можно объяснить довольно высокие частоты 
аллельного варианта Ldh-A100 в днепров-
ских популяциях как следствие их фило-
генетической молодости, когда частоты 
«мор ского» аллеля ещё не приведены к «пре-
сноводному» значению. Также не исключено, 
что на генный баланс популяций водохрани-
лищ Нижнего Днепра существенное влияние 
оказывает регулярный обмен мигрантами с 
черноморскими лиманами.
Наблюдаемую высокую частоту аллеля Ldh-
A'120 в популяциях Средней и Верхней 
Волги можно объяснить как следствие их 
происхождения от популяций, длительное 
время обитавших в пресных водах волжских 
затонов. Реликтовые популяции тюльки в 
затонах в районе современного г. Саратов, 
вероятно, сохранились со времён Хвалын-
ской трансгрессии и последующего отступ-
ления Каспия 20-40 тыс. лет назад. За этот 
период произошли значительные адаптаци-
онные изменения к обитанию в условиях 
пресных вод речных экосистем, что отрази-
лось в существенном перераспределении 
аллельных частот LDH-A, а сам аллельный 
вариант Ldh-A'120 можно определить как 
«волжский» маркер. В Днепре таких процес-
сов не было, а продвижение тюльки по реке 
затрудняли Днепровские пороги. После 
начала гидростроительства на Днепре в XX 
веке гидрологический режим реки сильно 
изменился – пороги исчезли и возникли 
водохранилища. В результате этого про-
изошло расселение тюльки из солоновато-
водных лиманов в Днепр. Так как эволюци-
онный возраст этих популяций мал и такого 
срока, вероятно, недостаточно для сущест-
венного изменения генетических показате-
лей, то и наблюдаемая дивергенция между 
популяциями тюльки лиманов и Днепра 
невелика и не достигает таких значений, как 
для Волги и Каспийского моря.
Примером аналогичной пространственной 
генетической дифференциации, связанной с 
расселением из рефугиумов, служит после-
ледниковое распространение лососей. Следы 
этого процесса маркируются генетическими 
особенностями популяций как на уровне 
аллозимов [10, 11], так и на уровне ДНК-
маркеров [12].

Рис. 1. Зависимость частоты аллеля Ldh-A100 от общей минера-
лизации исследованных водоёмов. Пунктиром отмечена зона 
доверительного интервала при уровне значимости p<0,05.
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Заключение

Таким образом, наблюдаемое распределе-
ние аллелей ряда генетических локусов 
тюльки, не соответствующее теоретичес-

ки ожидаемому, можно объяснить непос-
редственным влиянием окружающей среды, 
а именно минерализацией водоёма.
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The research of alleles’ frequencies 
variability of the lactate 

dehydrogenase (LDH, E.C. 1.1.1.27) 
of sardelle Clupeonella cultriventris 
(Nordmann, 1840) (Clupeiformes, 
Clupeidae) populations in the native 
and in native parts of area has been 
provided. The correlation between 
the allele’s Ldh-A'120 frequency 

and mineralization level in the local 
population’s habitat has been 
offered. On the base of allele’s 
frequencies distribution peculiarities 
of muscular lactate dehydrogenase-A 
has been proposed to define 
the variant Ldh-A120 as a “Volga”-
allele. The observed allele’s Ldh-A'120 
high frequency in the sardelle’s 

populations of the Upper Volga 
has been be explained as a result 
of its origin from the freshwater-living 
form.

Key words:  Clupeonella cultriventris, 
lactate dehydrogenase, allele, water 
salinity.
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