
Актуальность темы.

Серебряный карась

Carassius auratus (Cyprini+

dae), представленный

6–8 подвидами (Василь+

ев, 1985; Васильева,

Васильев, 2000; Murakami

et al., 2001), является

одной из наиболее рас+

пространенных полу+

пресноводных рыб Евра+

зии. Основным континен+

тальным подвидом явля+

ется Carassius auratus gib+

elio (Bloch, 1783), ареал

которого простирается от

Китая (Fan, Shen, 1990)

до Англии (Кукурадзе,

Марияш, 1975; Wheeler,

2000). Данный подвид

практически повсеме+

стно обитает в СНГ и

странах Центральной

Европы.

Он считается одним из

традиционных объектов

промысла на озерно+

речных водоемах Бело+

руссии (Костоусов и др.,

1997; Марзан, 1999),

Урала, Сибири (Ядренки+

на, Бабуева, 1997; Вдов+

ченко, 2002; Кириллов,

2002), Алтая (Соловов,

1984; Веснина, 1996,

2002; Журавлев, 1990,

1997) и Дальнего Восто+

ка (Никифоров и др.,

1997; Шаповалов, 2003).

В Китае серебряный

карась является непре+

менным элементом пру+

довой, озерной, водо+

хранилищной и рисо+

рыбной поликультуры.

По способу размноже+

ния у Carassius auratus

gibelio известны две

формы – гиногенетиче+

ская, практически

состоящая из одних

самок (Головинская,

1954; Черфас, 1987), и

бисексуальная (самки и

самцы), причем морфо+

логически самки обеих

геноформ достоверно

неразличимы (Головин+

ская и др., 1965). 

Ранее считалось

(Васильев, 1985; Чер+

фас, 1987), что на восто+

ке ареала обитания в

естественно+историче+

ском центре своего про+

исхождения (бассейн р.

Амур; Берг, 1909) данный

подвид в основном пред+

ставлен двуполыми

диплоидными (2n = 98+

100) популяциями, а в

европейской части –

однополо+женскими три+

плоидными (3n = 135+

165). Между крайними

частями ареала C. a. gib+

elio имеется градиент

соотношения однополых

и бисексуальных популя+

ций. Такое простран+

ственное распределение

наблюдалось до середи+

ны ХХ века (Ромашов,

Головинская, 1960; Абра+

менко, 2001). 

Результаты исследо�

ваний

Современная половая

и генетическая структура

популяций серебряного

карася. В качестве при+

мера половой состав,

генетическая и возраст+

ная структура объеди+

ненных выборок из

локальных популяций

серебряного карася бас+

сейнов Нижнего и Сред+

него Дона представлены

в табл. 1.

Данные табличного

материала показывают,

что Донские популяции

C. a. gibelio являются

смешанными при доми+

нировании диплоидной

бисексуальной формы
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(табл.1). В целом за 14+

летний этап полевых

исследований 1989+2002

гг. можно заключить, что

в текущий период в ком+

плексе серебряного

карася Азовского бас+

сейна стабильно доми+

нирует диплоидная

форма (Матишов и др.,

2003). 

Особенности гаметоге+

неза триплоидных и

диплоидных самцов Cara+

ssius auratus gibelio были

исследованы в 1995–

2000 гг. В смешанных 2n+

3n популяциях были

обнаружены триплоид+

ные самцы (Абраменко и

др., 1998 а) со средней

частотой встречаемости

2,5% ( табл. 2).

Размеры площадей

ядер эритроцитов (ПЯЭ)

3n самцов в среднем в

1,35 раз больше, чем у

диплоидных. При одина+

ковой оптической плот+

ности ДНК размеры

головок в зрелых спер+

матозоидах триплоид+

ных самцов были в сред+

нем в 1,8 раз меньше,

чем у 2n самцов. При

проведении аналогичных

исследований в 1997+

1999 гг. в весенний

период нерестовой

активности диаметры

головок сперматозоидов

3n самцов были в сред+

нем в 1,5 раза больше,

чем у диплоидных (см.

рис. 1 и табл. 3).

Наши данные (Абра+

менко и др., 1998 а) гово+

рят о том, что у три+
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Таблица 1. 

Половой состав, возраст и плоидность серебряных карасей в выборках

из Нижнего и Среднего Дона по сборам 1989–1997 гг.

Год N

Половой состав и генетическая структура

Возраст,

годыЮвенильные

особи, %

Диплоидные Триплоидные 

самки, % самцы, % самки, % самцы, %

Нижний Дон (Ростовская обл.)

1989

1990

1991

1993

1994

1995

1996

1997

437

538

254

280

274

365

366

262

3,2

0,6

5,5

6,4

0,7

+

+

+

46,7

56,0

61,6

52,2

62,3

54,0

61,5

50,8

37,1

35,7

26,7

27,1

34,6

33,9

30,3

34,7

13,0

7,7

6,2

14,3

2,4

9,6

6,0

11,1

+

+

+

+

+

2,5

2,2

3,4

1+6

1+8

1+8

1+ + 5+

0+ + 6+

1+5

1+14

1+5

Цимлянское водохранилище (р. Дон + Ростовская, Волгоградская обл.)

1990 90 + 51,4 27,8 20,8 + 2+5

Новотроицкое водохранилище (р. Б. Егорлык + Ставропольский край)

1990

1993

62

30

+

+

67,8

56,6

14,5

36,7

17,7

6,7

+

+

0+ + 6+

2+ + 5+

Веселовское водохранилище (р. Западный Маныч + Ростовская обл.)

1995 110 + 65,5 30,9 3,6 + 2+6
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Таблица 2. 

Половой состав, генетическая и возрастная структура объединенных

выборок из популяций серебряного карася Азовского бассейна

Годы, №

выборок и

даты сбора

материала

Общее

число

рыб, шт.

Половой состав и

генетическая структура
Доля 3n

самцов в

триплоид+

ной группе,

%

Возраст рыб,

годы

2n

самки,

%

2n

самцы

%

3n

самки,

%

3n

самцы

%

В

выборке

3n сам+

цов

Нижнедонские популяции

1995  

1996  

1997 

1998 

1999 

2000 

227

208

239

118

79

100

49,3

58,2

51,0

51,7

57,0

68,0

37,5

31,3

34,3

43,2

34,2

28,0

10,1

6,7

10,9

3,4

6,3

3,0

3,1

3,8

3,8

1,7

2,5

1,0

23,5

36,2

25,9

33,3

28,4

25,0

1+5

1+5

1+5

1++6

1+5

2+6

1, 3+4

1+4

1+2

1++3

2

3

Манычские популяции

1995  

1999  

44

144

36,4

45,1

47,7

50,7

11,4

2,8

4,5

1,4

28,3

33,3

1++2+

1++3+

1++2+

2++3+

Морская азовская популяция

1998 

1999 

79

150

50,6

67,3

41,8

21,4

6,3

9,3

1,3

2,0

17,1

17,7

1+7

1+8

2

3+4

Азово+кубанские популяции

1998 

1999  

Всего

211

334

1933

62,1

63,8

56,6

24,6

30,8

33,7

10,9

3,6

7,1

2,4

1,8

2,5

18,0

33,3

26,04

1++7

1+5

1+8

3++5+

1+4

1+5

Рис. 1. Сперматозоиды и эритроциты 2n и 3n самцов серебряного карася

а, б – сперматозоиды и эритроциты диплоидного самца, протестированно#

го летом 1996 г., ПЯЭ = 58,2 мкм2; в, г – сперматозоиды и эритроциты три#

плоидного самца, протестированного летом 1996 г., ПЯЭ = 85,4 мкм2; д, ж –

сперматозоиды триплоидных самцов, протестированных весной 1998–1999

гг.; е, з – эритроциты триплоидных самцов, протестированных весной

1998–1999 гг., ПЯЭ = 92,9 и 119,95 мкм2, соответственно.   Увеличение 1440.



плоидных самцов C. a.

gibelio размеры головок

сперматозоидов значи+

тельно меньше, чем у

диплоидных, уже не

находятся в противоре+

чии с результатами ана+

логичных исследований

китайских авторов (Fan,

Shen, 1990), а только

отражают одну из сторон

сезонной динамики про+

цессов сперматогенеза у

этой генетической груп+

пы. 

У триплоидных самцов

C. a. gibelio наблюдается

мозаичность по разме+

рам сперматозоидов

(рис.2), а также хромо+

сомный мозаицизм в

соматических клетках

(Абраменко и др., 2004

а).

Результаты сравни+

тельных скрещиваний

(рис. 2) серебряных

карасей различной

плоидности указывают

на высокую оплодотво+

ряющую способность

триплоидных самцов и

нормальную жизнеспо+

собность полученных в

чашках Петри ( табл. 4) и

выращенного в прудах

(выживаемость 50–70 %)

потомств.

Миксоплоидный харак�

тер гаметогенеза азов�

ских диплоидных и три�

плоидных самок Caras�

sius auratus gibelio. Диа+

метр овулировавшей

икры и сравнение вариа+
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Таблица 3. 

Цитогенетические характеристики эритроцитов 

и сперматозоидов диплоидных и триплоидных самцов 

из нижнедонских и морской популяций

Пока+

за+

тель

Количе+

ство про+

тестиро+

ванных

рыб, шт.

Площадь ядер

эритроцитов, мкм2,

x±Sx

Диаметр головок

сперматозоидов,

мкм, x±Sx

Время подвижно+

сти спермато+

зоидов, сек.,

x±Sx

Число

особей с

мозаич+

ными

спермато+

зоидами

2n 3n 2n 3n 2n 3n 2n 3n 2n 3n 

1996  

1997  

1998 

1999

13

53

39

42

5

7

1

2

63,0±6,4

58,5±6,9

55,9±8,4

71,4±3,2

85,3±2,7

89,2±2,7

120,0±3,3*

92,5±0,6

1,97±0,10

2,12±0,28

2,11±0,40

2,03±0,20

1,10±0,22

2,99±0,38

3,40

3,00±0,0

90 ± 51

189 ± 77

176 ± 51

152 ± 60

69 ± 35

166 ± 108

270

125 ± 64

5

5

3

1

0

6

1

1

* # крупноядерные эритроциты, около 50%; ** # мелкоядерные эритроциты, около 50%.

Рис. 2. Мозаичность сперматозоидов у триплоидных самцов

серебряного карася

а – увеличение 1440; б – увеличение 600.



ционно+статистических

показателей размерных

рядов у диплоидных и

триплоидных самок C. a.

gibelio из азовской мор+

ской популяции приве+

ден в табл. 5.

Доля наследственной

(генотипической) ком+

поненты – h2 в общей

изменчивости разме+

ров яйцеклеток у

диплоидных самок

составила 0,48, а у три+

плоидных – 0,36 (Абра+

менко, 2005 а).

Средние величины

диаметра икры у азов+

ских самок 2n и 3n гено+

форм достоверно разли+

чаются в 1,4 раза. Также

отличны диапазоны раз+

мерных рядов у диплоид+

ной и триплоидной

групп. Но при этом суще+

ствует симметричная

область перекрываю+

щихся значений, равная

22,5–23% (рис. 3).

На рисунке также пред+

ставлены сравнительные

данные Н.Т. Ивановой

(1953) по практически

однополо+женской попу+

ляции серебряного кара+

ся из Веселовского в+ща,

преобразованные в

сопоставимую графиче+

скую форму.

Частота встречаемо+

сти размеров икринок,

относящихся к опреде+

ленному 100 мкм класс+

интервалу и выраженная

в процентах на оси

ординат, указывается на

первом значении отрез+

ка по оси абсцисс. На

оси ординат также ука+

зываются частоты на+

чальных и конечных зна+

чений рядов.

Определение плоидно+

сти зрелых яйцеклеток у

диплоидных и триплоид+

ных самок серебряного

карася базировалось на

установленном нами

ранее четком соответ+

ствии между размерами

и числом хромосом в

овулировавшей икре у

реципрокных гибридов

F1 между диплоидной

бисексуальной формой

C. a. gibelio и карпом

(Емельянова, Абрамен+

ко, 1982).

Анализ индивидуаль+

ных и групповых графи+

ков распределения раз+

мерных значений икры у

азовских 2n и 3n самок C.

a. gibelio установил нали+

чие миксоплоидного

характера гаметогенеза

у обеих генетических

форм.
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Таблица 4. 

Процент оплодотворения и выживаемость потомств, 

полученного от скрещиваний серебряных карасей 

различной плоидности и происхождения 

№№

скре+

щива+

ний

Варианты скрещиваний

Кол+во

исполь+

зованной

икры, шт.

Про+

цент

опло+

дотво+

рения

Выход нор+

мальных личи+

нок от оплодо+

творенной

икры, %

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

2n самец № 12  (Ростов) Х 2n самка

2n самец № 17  (Ростов) Х 2n самка

2n самец № 21  (Ростов) Х 2n самка

3n самец № 1  (Ростов) Х 2n самка

3n самец № 26  (Ростов) Х 2n самка

2n самец № 30 (Рыбное) Х 2n самка

2n самец № 50  (Рыбное) Х 2n самка

2n самцы № 12 + №21 (Ростов) Х 3n самка

3n самцы № 1 + № 26 (Ростов) Х 3n самка

2n самцы № 30 + №50 (Рыбное) Х 3n самка

1720

1693

1283

2814

2888

849

906

860

555

1004

69,6

81,4

76,5

62,1

55,5

76,2

77,8

19,1

18,7

37,8

76,2

75,2

82,2

80,1

81,8

84,2

86,5

37,2

47,1

45,3



Диплоидные самки

могут продуцировать

яйцеклетки ниже

гаплоидного (< n),

гаплоидного (n) и

диплоидного (2n) уров+

ня. Триплоидные самки

также могут "произво+

дить" триплоидные (3n),

диплоидные и гаплоид+

ные гаметы.

Продуцирование зре+

лых яйцеклеток различ+

ной плоидности как у

диплоидных, так и у три+

плоидных самок C. a. gib+

elio носит индивидуаль+

ный характер (Абрамен+

ко, 2004 б). Икринки с

размерами, соответ+

ствующими промежуточ+

ным значениям уровня

плоидности, имеют

анеуплоидное число хро+

мосом – гаплоидно+ди+

плоидное (n+2n) или

диплоидно+триплоидное

(2n+3n).

В данном разделе

представлена принципи+

альная возможность вза+

имных "переходов"

между диплоидной и

триплоидной генофор+

мами и определен один

из возможных цитогене+

тических механизмов

трансформации генети+

ческой структуры попу+

ляций однополо+двупо+

лого комплекса C. a. gib+

elio Азовского бассейна
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Рис. 3. Сравнительные графики распределения размерных значений и

уровней плоидности зрелых яйцеклеток диплоидных и триплоидных самок 

1 – диплоидные азовские самки. 2 – триплоидные азовские самки. 3 –

триплоидные самки из Веселовского водохранилища.

Таблица 5. 

Размеры икринок диплоидных и триплоидных самок 

серебряного карася азовской популяции

Индивидуаль+

ные номера

Количество

икринок, шт.
x±m, мкм lim , мкм

Дисперсия,

Sx2
C V, %

Диплоидные самки

Групповая 1193 577,8 ± 3,73 220+850 16567,7 22,3

Триплоидные самки

Групповая 1144 789,4 ± 3,27 400+1050 12251,9 14,0



(Абраменко и др., 1997;

Абраменко, 2005 а). 

Е с т е с т в е н н ы й

диплоидный гиногенез в

популяциях серебряного

карася Азовского бас�

сейна. Представлено

объяснение причины

количественного прева+

лирования диплоидных

самок над диплоидными

самцами в популяциях

серебряного карася

Азовского бассейна

(Абраменко, 2006 а).

Было выдвинуто предпо+

ложение, что зрелые

диплоидные яйцеклетки,

продуцируемые диплоид+

ными самками со сред+

ней частотой 23,8%

(Абраменко, 2005 а),

способны к гиногенети+

ческому развитию.

Проведенные расчеты с

использованием 11+лет+

них натурных данных

1989–2000 гг. (4950 рыб

из 99 выборок) показали,

что при вычитании "гино+

генетической доли" соот+

ношение женского и муж+

ского полов будет равно

1 : 1. В качестве примера

– итоговая колонка табл.

4. Полученные результа+

ты подтверждают воз+

можность гиногенетиче+

ского способа размноже+

ния у диплоидной гено+

формы серебряного

карася (Абраменко, 2006

а).

Натурным доказатель+

ством существования

естественного диплоид+

ного гиногенеза у С. a.

gibelio из Понто+Каспий+

ского региона является

обнаружение практиче+

ски однополо+женских

диплоидных популяций в

степных атмосферных

изолятах и полуизолятах

юго+восточных районов

Ростовской области

(Abramenko, 2001; Мати+

шов и др., 2003). Карио+

логически изученные

диплоидные безсамцо+

вые озерные и речные

субпопуляции серебря+

ного карася обнаружены

в бассейне армянского

озера Севан (Пипоян,

Рухкян, 1998).

Ц и т о г е н е т и ч е с к и е

механизмы появления

триплоидных самцов

Carassius auratus. Для

понимания процессов

трансформации половой

структуры ранее доми+

нировавших в Азовском

бассейне триплоидных

однополо+женских попу+

ляций C. a. gibelio

необходимо объяснение

цитологических меха+

низмов появления в

гиногенетических потом+

ствах триплоидных сам+

цов.

На основе результатов

различных исследований

проведен анализ воз+

можных вариантов

появления триплоидных

фертильных самцов у

рыб с оценкой вероятно+

сти и частоты данного

события. По мнению

автора, появление 3n

самцов серебряного

карася связано с цитоге+

нетическим механизмом

происхождения три+

плоидной геноформы в

результате одностадий+

ной гибридизации

диплоидных бисексуаль+

ных подвидов Carassius

auratus в случае спонтан+

ной диплоидизации

яйцеклеток самок (Тру+

веллер, Абраменко,

1990). Такой нечетно+по+

липлоидный организм

будет иметь набор поло+

вых хромосом типа ХХХ

или XXY (Zan, 1982). Во

второй комбинации муж+

ская Y+хромосома нахо+

дится в репрессивном

состоянии и фенотипи+

чески не проявляется. 

При одновременной

способности к амейоти+

ческому и мейотическо+

му типам репродукции у

3n формы C. a. gibelio

появление триплоидных

самцов с набором гоно+

сом XYY в гиногенетиче+

ских потомствах стано+

вится возможным в слу+

чае перекомбинации

половых хромосом в

ооцитах триплоидных

самок с генотипом XXY на

ранних стадиях профазы

I мейоза (Абраменко,

2004 а).

Обнаружена четкая

положительная корреля+

ционная зависимость (r =

0,73) между численно+

стью триплоидных самок
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и триплоидных самцов в

смешанных диплоидно+

триплоидных популяциях

C. a. gibelio (Абраменко и

др., 2004 а). Между

представителями 2n и 3n

геноформ значимой кор+

реляционной зависи+

мости не наблюдается.

В современных азов+

ских 2n+3n популяциях

серебряного карася

появление триплоидных

самцов может происхо+

дить за счет оплодотво+

рения диплоидных

рекомбинантных яйце+

клеток триплоидных

самок (см. рис. 7) с гено+

типом XXY, (в соотноше+

нии 1,2 ХХ : 1,6 XY : 0,2

YY), гаплоидными спер+

матозоидами (Х и Y) мно+

гочисленных диплоид+

ных самцов (Абраменко,

2004 а, 2005 а). 

Теоретические количе+

ственные расчеты мак+

симальной и средней

частот появления три+

плоидных самцов от

общей встречаемости

триплоидной генофор+

мы в популяциях сере+

бряного карася Азовско+

го бассейна полностью

совпали с натурными

данными 6+летних поле+

вых исследований 1995–

2000 гг. Обсуждается

вопрос о биологической

роли триплоидных сам+

цов в евроазиатских

о д н о п о л о + д в у п о л ы х

комплексах Carassius

auratus gibelio.

Этологические законо+

мерности функциониро+

вания азовского однопо+

ло+двуполого комплекса

серебряного карася. В

процессах функциониро+

вания диплоидно+поли+

плоидных однополо+дву+

полых комплексов

позвоночных и беспозво+

ночных (Полиплоидия…,

1956; Kawamura, 1984;

Darevsky et al., 1985; Vrij+

enhoek, 1994) важное

значение имеют репро+

дуктивные этологиче+

ские механизмы, влия+

ющие на соотношение

бисексуальных и однопо+

ло+женских биоформ в

популяциях (Clanton,

1934; Uzzell, 1964, 1969;

McKay, 1971; Moore,

McKay, 1971; Stenseth et

al., 1985; Kirkendall, Sten+

seth, 1990; Lyning, Kirken+

dall, 1996; Абраменко,

2007 а).

Различие поведенче+

ских реакций, автомати+

чески реализуемое при

наследуемой комбина+

тивной изменчивости

признаков (Жуйков и др.,

1994, 1996), дает преи+

мущество самкам и сам+

цам диплоидной двупо+

лой формы C. a. gibelio с

более сложным репро+

дуктивным поведением в

сравнении с клонально

размножающимися три+

плоидными однополо+

женскими особями (Кир+

пичников, 1987; Абра+

менко, 2005 б).

Доминирование двупо+

лой формы с более высо+

кой приспособляемо+

стью к меняющимся

условиям внешней

среды (Очинская, Астау+

рова, 1974) способство+

вало появлению ранее не

отмечавшихся протяжен+

ных нерестовых и нагуль+

ных миграций (Абрамен+

ко, Кравченко, 1999), что

обусловило вспышку

численности, расшире+

ние ареала обитания и

дифференциацию попу+

ляций серебряного кара+

ся на пресноводные и

азово+морские (Мати+

шов и др., 2003).

В однополо+двуполых

комплексах Carassius

auratus динамика гене+

тической структуры свя+

зана с предпочтитель+

ностью самцов по отно+

шению к конспецифич+

ным диплоидным сам+

кам бисексуальной

формы при брачном и

нерестовом поведении

(Абраменко, 1997 б,

2005 б; Hakoyama,

Iguchi, 2002).

Экспериментальные

исследования.Получены

достоверные различия в

сторону большей изби+

рательности при брач+

ном поведении 2n и 3n

самцов по отношению к

диплоидным самкам в

сравнении с триплоид+

ными по всем показате+

лям наблюдений (табл.

6). 
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По окончании опыта по

изучению особенностей

стайного брачного и

нерестового поведения

C. a. gibelio из 12

диплоидных самок ову+

лировавшая икра была

выбита у 6 особей, из 12

триплоидных самок – у

двух.

При использовании

н е п а р а м е т р и ч е с к о г о

критерия знаков (z) для

попарно связанных вари+

ант было установлено,

что у ряда диплоидных

самок при n = 6 и 5%

уровне значимости Zф =

Zst = 6. Это означает, что

нерест самцов серебря+

ного карася с диплоид+

ными самками в экспе+

рименте является стати+

стически достоверным

событием. При аналогич+

ных расчетах по три+

плоидным самкам Zф =

2, что является недосто+

верной величиной. 

По результатам экспе+

риментальных исследо+

ваний можно заключить о

достоверно различаю+

щейся предпочтительно+

сти самцов C. a. gibelio

при брачном ухаживании

и размножении с самка+

ми бисексуальной

формы по сравнению с

гиногенетическими.

Натурные исследова�

ния. Изучена роль эколо+

гических и репродуктив+

ных поведенческих фак+

торов, влияющих на

соотношение бисексу+

альной и гиногенетиче+

ской форм в стадах азов+
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Рис. 4. Встречаемость диплоидной и триплоидной геноформ C. a. gibelio в

различные периоды нерестового хода по р. Дон (1996#2000 гг.) 

Таблица 6. 

Время, количество и очередность брачного ухаживания самцов 

C. a. gibelio за самками различной плоидности

Количе+

ство

наблюде+

ний (N)

Время ухаживания

(сек.), x±m

Количество

ухаживаний (n)

Доля ухаживаний  I

ранга от общего числа

наблюдений, %

2n самки 3n самки 2n самки 3n самки 2n самки 3n самки

Объединенная выборка диплоидных и триплоидных самцов

45 67,78 ±5,41 31,34±5,41 24,33±1,81 15,28±1,88 84,0 16,0

Триплоидные самцы

8 79,00±14,41 23,50±4,35 24,63±2,69 13,00±2,38 87,5 12,5



ского серебряного кара+

ся в течение нерестовой

миграции и совместного

репродуктивного цикла

(рис. 4. и табл. 7).

Декадная динамика

относительной частоты

овуляции 2n и 3n самок

C. a. gibelio посредством

частотно+зависимого

механизма (Vrijenhoek,

1994) связана с различ+

ной избирательностью

самцами диплоидных

женских особей бисексу+

альной формы при брач+

ном и нерестовом пове+

дении (рис. 9, 10).

Экологические и

репродуктивные пове+

денческие факторы

являются взаимно свя+

занными процессами,

циклическое повторение

которых определяет (в

текущий период стаби+

лизирует) как подекад+

ную нерестовую, так и

общую генетическую

структуры в однополо+

двуполом комплексе

серебряного карася.

Эволюция сексуальной

мимикрии в локальных

однополо+двуполых ком+

плексах серебряного

карася. Обобщены све+

дения и представления о

путях современной эво+

люции сексуальной

мимикрии в локальных

однополо+двуполых ком+

плексах серебряного

карася Азовского бас+

сейна и других аналогич+

ных комплексах кости+

стых рыб (Абраменко,

2007 а). 

Несмотря на полное

морфологическое сход+

ство диплоидных "двупо+

лых" и триплоидных

гиногенетических самок

C. a. gibelio (Головинская

и др., 1965), на уровне

репродуктивного пове+

дения различие между

комбинативно и клональ+

но размножающимися

геноформами остается

существенным.

По представлениям

автора (Абраменко, 2007

а), на современном

этапе функционирования

о д н о п о л о + д в у п о л о г о

комплекса C. a. gibelio

Азовского бассейна в

смешанных 2n+3n попу+

ляциях основным напра+

влением полового отбо+

ра является сексуальная

мимикрия рыб диплоид+

ной и триплоидной одно+

поло+женских геноформ

на сходство с усложняю+

щимся репродуктивным

поведением женских (и

мужских) особей

диплоидной бисексуаль+

ной формы.

Закономерности дина�

мики пространственного

распределения разных

геноформ в азовском

о д н о п о л о � д в у п о л о м

комплексе C. a. Gibelio.

Анализ географического

распределения клональ+

но размножающихся

биоформ (видов, гено+

форм, рас) из различных

однополо+двуполых ком+

плексов холоднокровных

позвоночных при ста+

бильных условиях среды
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Таблица 7. 

Частота встречаемости диплоидных и триплоидных самок серебряного

карася в течение нерестовой миграции и нерестового цикла

Показатель

I период

(декада)

II период

(декада)

III период

(декада)

Средние

значения

2n 3n 2n 3n 2n 3n 2n 3n

Встречаемость 2n и 3n в женской

группе по периодам 3нерестового

хода в р. Дон, %

94,8 5,2 92,1 7,9 76,5 23,5 88,7 11,3

Встречаемость овулировавших 2n и

3n       в женской группе по декадам на

Беглицком нерестилище, %

93,7 6,3 87,5 12,5 77,7 22,3 86,1 13,9



в большинстве случаев

показывает их простран+

ственную разобщен+

ность от родительских

бисексуальных видов и

подвидов (Cuellar, 1977;

Абраменко и др., 1997).

В условиях географи+

ческой изоляции в одно+

поло+женских популя+

циях серебряного карася

отпадает необходимость

внутривидовой конку+

ренции с двуполой фор+

мой и траты дополни+

тельных биоэнергетиче+

ских ресурсов для

репродукции и "содер+

жания" существенной

доли конспецифичных

самцов. На историче+

ском этапе (Глава 1) для

гиногенетического раз+

множения C. a. gibelio в

ихтиоценозах Азовского

бассейна в достаточных

количествах имелись

самцы родственных

видов. Однополо+жен+

ские популяции могут

эволюционировать, соз+

давая мультиклональную

структуру (Абраменко,

1990, 2006 б).

В результате эколого+

цитогенетических изме+

нений и обеднения видо+

вого состава ихтиоцено+

зов бассейна женские

особи триплоидной

г и н о г е н е т и ч е с к о й

формы в текущий период

зависимы в размноже+

нии от диплоидных сам+

цов своего подвида. А

численность 3n самок

регулируется репродук+

тивными поведенчески+

ми механизмами (Абра+

менко, 2005 б). Несмотря

на общее увеличение

ареала серебряного

карася в Азовском бас+

сейне (Матишов и др.,

2003), произошло пере+

крытие ареалов бисексу+

альной и гиногенетиче+

ской форм с образовани+

ем смешанных 2n+3n

популяций.

При восстановлении

естественной видовой

структуры ихтиофауны в

бассейне и появлении в

достаточных количествах

для размножения одно+

поло+женской формы C.

a. gibelio самцов видов+

"доноров" распределе+

ние бисексуальных и

гиногенетических попу+

ляций серебряного кара+

ся может быть простран+

ственно разделенным.

З о о г е о г р а ф и ч е с к а я

структура однополо+дву+

полых комплексов C. a.

gibelio является динами+

ческим процессом,

определяемым экологи+

ческими, цитогенетиче+

скими и репродуктивны+

ми факторами (Абрамен+

ко, 2006 б).

Модельная оценка

современной генетиче�

ской структуры популя�

ций серебряного карася

Азовского бассейна.

Представленная мате+

матическая модель

ф у н к ц и о н и р о в а н и я

диплоидно+триплоидно+

го комплекса серебря+

ного карася предназна+

чена для проверки тео+

ретических представле+

ний о соотношении био+

тических (цитогенетиче+

ских) и абиотических

экологических факто+

ров, определяющих

формирование половой

и генетической структу+

ры у C. auratus (Абра+

менко и др., 2004 б).

Основной интерес пред+

ставляет относительный

"вклад" каждой генофор+

мы в общую численность

условной смешанной

азовской популяции C. a.

gibelio.

Для отражения дина+

мики численности каж+

дой из генетических

форм были использова+

ны разностные уравне+

ния с годовым времен+

ным шагом, имеющие

общий вид: Xt + 1 = f(Xt)

(Уильямсон, 1975; Сви+

режев, Логофет, 1978).

Вывод уравнений осно+

ван на базовых гипоте+

зах, выдвинутых по

результатам исследова+

ний овулировавшей икры

различной плоидности,

продуцируемой азовски+

ми триплоидными и

диплоидными самками

C. a. gibelio (Абраменко,

2005 а), а также экспери+

ментальным данным по

гаметогенезу у три+

плоидных самок япон+

ского подвида C. a. lang+
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sdorfii (Murayama et al.,

1984, 1986).

Рассмотренные теоре+

тические принципы отра+

жены на общей схеме

репродукционного цикла

диплоидно+триплоидно+

го комплекса азовского

серебряного карася на

годовом временном

интервале (Абраменко и

др., 2004 б). 

Переменными состоя+

ния математической

модели являются

численность диплоидных

самок (X   2n(t)) и самцов

(X 2n(t)), а также три+

плоидных самок (X  3n(t)) и

самцов (X   3n(t)).

В модели могут наблю+

даться динамические

режимы, при которых

условная популяция C. a.

gibelio может состоять

только из триплоидных

самок с незначительной

долей триплоидных сам+

цов (Состояние А), либо

только из диплоидных

самок и самцов (Состоя+

ние Б) или иметь мета+

стабильное промежуточ+

ное распределение раз+

личных генетических

форм (Состояние В). В

последнем варианте

могут наблюдаться все

известные к настоящему

времени геноформы C.

a. gibelio, имеющие ста+

бильную во времени

частоту встречаемости

(рис. 11). 

Пусковым механизмом

перехода от Состояния А

в Состояние Б могло

быть антропогенное

изменение функциони+

рования водных экоси+

стем Азовского бассейна

(Абраменко и др., 1997).

Результатом явилась

трансформация половой

и генетической структу+

ры в популяциях сере+

бряного карася с доми+

нированием диплоидной

формы (Матишов и др.,

2003).

Используя параметры

математической модели,

можно получить очень

близкое к натурному

частотное распределе+

ние геноформ в совокуп+

ной выборке из экологи+

чески различных популя+

ций C. a. gibelio Азовско+

го бассейна (табл. 8),

которое может находить+

ся в подвижном равнове+

сии достаточно длитель+

ное время. То есть, 2n+3n

комплекс серебряного

карася в настоящий

период находится в

некотором промежуточ+

ном Состоянии В.

Вполне возможно, что

современная половая и

генетическая структура

азовских популяций C. a.

gibelio является переход+

ной из Состояния А в

Состояние Б. Например,

если доля 2n икры

диплоидных самок, раз+

вивающаяся по гиноге+

нетическому (g+механиз+

му), будет равна не 99%,

а 100%, то триплоидная

форма серебряного

карася в конечном итоге

исчезнет из условной

популяции, а текущее

Состояние B отражает

распределение гено+

форм на пути перехода в

Состояние Б .

Важно отметить, что в

рамках данной модель+

ной конструкции переход

в Состояние Б является

обратимым процессом.

При увеличении в частот+

ном распределении доли

диплоидной икры, разви+
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Таблица 8. 

Современное распределение различных геноформ в генеральной

популяции серебряного карася Азовского бассейна, %

Генетическая группа Расчетные данные Натурные данные

Диплоидные самки

Диплоидные самцы

Триплоидные самки

Триплоидные самцы

56,4

33,9

7,2

2,5

56,6

33,7

7,1

2,5



вающейся по g+механиз+

му, система начала пере+

ход к Состоянию Б. Но

если в дальнейшем

удельная доля триплоид+

ной икры в нерестовых

порциях ряда поколений

триплоидных самок C. a.

gibelio будет неуклонно

возрастать, то система

может "вернуться" в

Состояние А.

В случае экстинции

(исчезновения) из попу+

ляций серебряного кара+

ся Азовского бассейна

триплоидной гиногене+

тической формы общая

стратегия фунциониро+

вания данного однополо+

двуполого комплекса

сохранится в трансфор+

мированном виде,

поскольку будут одно+

временно присутство+

вать две тактики единого

процесса в виде мейоти+

чески размножающейся

диплоидной бисексуаль+

ной и диплоидной одно+

поло+женской геноформ

(Абраменко, 2006 а).

Выводы

1. До середины XX века

серебряный карась

являлся малочисленным,

но естественным (абори+

генным) компонентом

ихтиоценозов Понто+Ка+

спийского региона, а

популяционная структу+

ра Carassius auratus gib+

elio характеризовалась

абсолютным доминиро+

ванием однополо+жен+

ской гиногенетической

формы.

2. По результатам 14+

летних полевых исследо+

ваний установлено, что в

текущий период в прес+

новодных и морских

популяциях однополо+

двуполого диплоидно+

триплоидного комплекса

серебряного карася

Азовского бассейна ста+

бильно доминирует

диплоидная (2n = 100)

бисексуальная генофор+

ма.

3. Пусковым механиз+

мом трансформации

генетической структуры

популяций C. a. gibelio

явилось антропогенное

изменение функциони+

рования водных экоси+

стем Азовского бассей+

на, резко усилившееся с

середины ХХ века. Дан+

ный процесс обусловил

"переключение" амей+

отического типа размно+

жения у самок ранее

доминировавшей одно+

поло+женской триплоид+

ной (3n = 150) формы на

мейотический благодаря

одновременной способ+

ности к репродукции

посредством обоих

цитологических меха+

низмов. В результате

перекомбинации поло+

вых хромосом в профазе

I мейоза в гиногенетиче+

ских потомствах три+

плоидных самок с XXY

гоносомами имело

место появление три+

плоидных самцов сере+

бряного карася с набо+

ром половых хромосом

типа XYY.

4. Вследствие миксо+

плоидного характера

гаметогенеза триплоид+

ных самок и самцов C. a.

gibelio наличие гаплоид+

ных (n = 50) женских и

мужских половых клеток

определило устойчивое

появление диплоидной

двуполой формы,

поскольку при резко

изменяющихся условиях

среды биологически

более выгодным стано+

вится бисексуальный

комбинативный способ

размножения. Результа+

том эколого+цитогенети+

ческих изменений яви+

лась общая трансформа+

ция половой и генетиче+

ской структуры гене+

ральной популяции

серебряного карася

Азовского бассейна с

наблюдаемым в послед+

ние 16–20 лет доминиро+

ванием диплоидной

геноформы.

5. С появлением в азов+

ских популяциях C. a. gib+

elio большого количества

диплоидных самцов, соз+

ревающих в естествен+

ные для подвида сроки,

исчезла зависимость,

регулировавшая размно+

жение ранее доминиро+

вавшей триплоидной

гиногенетической формы

посредством прямой

связи с численностью и
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сроками нереста самцов

родственных, промысло+

во ценных видов карпо+

вых рыб – сазана, леща,

тарани, золотого карася и

других.

6. Превалирование

диплоидной двуполой

формы серебряного

карася с более сложным

поведением при комби+

нативном способе раз+

множения обусловило

появление ранее не

отмечавшихся протяжен+

ных по расстоянию и

времени нерестовых и

нагульных миграций в

речных и морских экоси+

стемах Азовского бас+

сейна с образованием

новых популяций, в том

числе, на рыбохозяй+

ственных водоемах. 

7. Повышенная неспе+

цифическая резистент+

ность серебряного кара+

ся к газовому режиму и

поллютантам антропо+

генного происхождения

также способствовала

освоению этим подви+

дом новых биотопов и

экологических ниш, а

также природных нере+

стилищ, ранее использу+

емых другими видами

рыб данного бассейна.

Указанные факторы

обусловили вспышку

численности, расшире+

ние ареала обитания и

дифференциацию попу+

ляций Carassius auratus

gibelio на пресноводные

и азово+морские.

8. В зависимости от

условий окружающей

среды азовский сере+

бряный карась проявля+

ет высокую адаптивную

пластичность, выражаю+

щуюся в различных спо+

собах размножения,

изменении цикличности

гаметогенеза, возраст+

ной структуре, темпе

роста, форме тела. 

9. При доминировании

диплоидной бисексуаль+

ной формы C. a. gibelio

репродуктивные пове+

денческие и средовые

факторы являются вза+

имно связанными про+

цессами, циклическое

повторение которых

определяет очередность

нерестового хода раз+

личных геноформ, а

также нерестовую и

общую генетическую

структуру популяций

серебряного карася в

азовском диплоидно+

триплоидном комплексе.

10. Проведенные на

основе многолетних дан+

ных расчеты показали,

что в смешанных азовских

2n+3n популяциях сере+

бряного карася у

диплоидных самок кроме

мейотического бисексу+

ального способа размно+

жения имеет место есте+

ственный диплоидный

гиногенез, являющийся

причиной количественной

диспропорции между

диплоидными самками и

самцами. Натурным под+

тверждением диплоидно+

го гиногенетического

развития у С. a. gibelio

является обнаружение

нами практически одно+

поло+женских диплоид+

ных популяций в атмо+

сферных изолятах и

полуизолятах юго+вос+

точных районов Ростов+

ской области.

11. На основе резуль+

татов натурных исследо+

ваний и данных предста+

вленной имитационной

модели в настоящий

период генетическая

структура генеральной

популяции серебряного

карася Азовского бас+

сейна находится в мета+

стабильном промежуточ+

ном Состоянии В, вслед+

ствие чего в локальных

популяциях наблюдают+

ся женские и мужские

особи всех известных

генетических форм C. a.

gibelio. В случае экстин+

ции или полного исчез+

новения из популяций

триплоидной гиногене+

тической формы общая

стратегия функциониро+

вания этого однополо+

двуполого комплекса

сохранится в трансфор+

мированном виде,

поскольку будут одно+

временно присутство+

вать две тактики единого

процесса в виде мейоти+

чески размножающейся

диплоидной бисексуаль+

ной и диплоидной одно+

поло+женской геноформ.
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