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Реферат. На основании молекулярно-генетических и морфологических данных изучен современ-
ный таксономический статус и популяционная изменчивость черноморского гребешка. Установлено, 
что черноморский гребешок может быть надёжно квалифицирован как средиземноморский гребешок 
Flexopecten glaber (Linnaeus, 1758). Для черноморского гребешка, по сравнению с объединённой 
выборкой средиземноморских гребешков, характерны значительное снижение величин параметров из-
менчивости, присутствие новых гаплотипов и нарастание рассогласования в распределении нуклеоти-
дов. Предлагаются вероятные объяснения наблюдаемых явлений с позиций эпигенетической теории 
эволюции и времени проникновения гребешка в Чёрное море.
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Abstract. Based on molecular genetic and morphological data, the modern taxonomic status and 
population variability of the Black Sea scallop were studied. It has been established that the Black Sea scallop 
can be reliably qualifi ed as the Mediterranean scallop Flexopecten glaber (Linnaeus, 1758). The Black Sea 
scallop, in comparison with the combined sample of Mediterranean scallops, is characterized by a signifi cant 
decrease in the values of variability parameters, the presence of new haplotypes and an increase in mismatch 
in the distribution of nucleotides. Probable explanations of the observed phenomena from the standpoint of 
the epigenetic theory of evolution and the time of penetration of the scallop into the Black Sea are proposed.

Keywords: Flexopecten glaber, 16S rDNA, morphological variability, taxonomic diversity, 
ontogenetic channels, adaptive compromise

Введение. Pectinidae – одно из наиболее бо-
гатых по числу видов семейств двустворчатых мол-
люсков, характеризующееся широкими экологиче-
скими диапазонами обитания и высоким уровнем 
морфологической пластичности [1]. Также многие 
виды гребешков, в частности средиземноморские 
виды рода Flexopecten, повсеместно использу-
ются в коммерческих целях, как ценный пищевой 
продукт [2]. Атлантическая (включая средиземно-

морские виды) группа Flexopecten в настоящее 
время состоит из F. felipponei (Dall, 1922), F. 
fl exuosus (Poli, 1795) (=coarctatus), F. glaber 
(Linnaeus, 1758) (=ponticus, =proteus), F. 
hyalinus (Poli, 1795), из которых только послед-
ние три вида представлены в средиземноморском 
бассейне. Длительное время считалось, что в 
Чёрном море обитает только подвид Flexopecten 
glaber ponticus (Bucquoy, Dautzenberg 
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& Dollfus, 1889) средиземноморского гребешка 
Flexopecten glaber (Linnaeus, 1758). Данный 
подвид был квалифицирован как эндемик Чёрно-
го моря. Некоторые авторы даже настаивали на 
самостоятельном видовом статусе черноморско-
го гребешка – Flexopecten ponticus (Bucquoy, 
Dautzenberg et Dolfus, 1889). Вместе с тем про-
ведённые молекулярно-генетические работы с 
использованием анализа нескольких генов мтДНК 
(COI, 16S, 12S) [3–5] и одного ядерного гена (ги-
стон H3) [5] позволили в конечном итоге конста-
тировать, что в бассейне Атлантического океана и 
Средиземноморском бассейне, в частности, из ви-
дов родовой клады Flexopecten два близкородст-
венных вида Flexopecten glaber и F. proteus 
представляют один вид. Совсем недавно, на осно-
вании традиционных морфологических методов, 
было подтверждено, что в Чёрном море обитает 
только один вид – F. glaber [6]. Поскольку опре-
деление и идентификация видов являются одни-
ми из первых основных шагов для мониторинга и 
сохранения биоразнообразия, то, соответственно, 
основной задачей нашей работы стала таксоно-
мическая молекулярно-генетическая ревизия гре-
бешков на коллекторах хозяйств Крымского побе-
режья Чёрного моря и определение параметров 
генетической и морфологической изменчивости 
в культивируемых популяциях этих моллюсков.

Материалы и методы. Для генетического 
анализа были отобраны 15 экземпляров половоз-
релых особей гребешка возраста 2+, подращи-
вание которого проходило в садках на мидийно-
устричной ферме (внешний рейд Севастопольской 
бухты). Сами гребешки были взяты из естествен-
ных условий на входе в залив Донузлав в возрасте 
1+ и помещены на сетки коллекторов. Тотальную 
ДНК выделяли из мышцы аддуктора при помощи 
набора innuPREP DNA Mini Kit (компания Analytik 
Jena, Германия). Анализ нуклеотидных последо-
вательностей проводили по митохондриально-
му гену 16S рРНК. Амплификацию фрагмента 
16S рРНК длиной 487 п.н. проводили с исполь-
зованием следующих праймеров: прямого 16Sar 
(5′–CGCCTGTTTATCAAAAACAT–3′) и обратного 
16Sbr (5′–CCGGTCTGAACTCAGATCACGT–3′) [7]. 
В качестве амплификационных смесей исполь-
зовали готовые лиофилизованные реакционные 
смеси (мастермиксы), предназначенные для про-
ведения амплификаций ДНК, в объёме 20 мкл. 
Мастермиксы для проведения отдельной реакции 
содержали все необходимые для реакции компо-
ненты, включая ингибированную для «горячего 
старта» Taq ДНК полимеразу, dNTP и краску для 
электрофореза (ООО «Научно-производственная 
фирма «Генлаб», Москва). 

По гену 16S рРНК мтДНК были получены ам-
пликоны для номеров 1, 2 и 8–20 экземпляров 

гребешка включительно. Полученные ПЦР-про-
дукты секвенировали на базе ЗАО «Евроген Ру» 
(Москва) в прямом и обратном направлениях. 
Филогенетические древо с расчётом бутстреп-
поддержек узлов ветвления (1000 репликаций) 
строили в программе MEGA 7.0 с применением ме-
тода «ближайшего соседства» (Neighbor Joining, 
NJ) [8]. Расчёты параметров генетической из-
менчивости осуществляли с применением про-
граммного пакета DNASP 5.10 [9]. Для сравнения 
использовали данные по гаплотипам 16S рРНК, 
взятым из GenBank, NCBI [10], по 4 экземплярам 
вида F. glaber (GU320280, HM627016, JQ611443, 
HQ197862) и по 6 экз. F. proteus (HM627045, 
HM627046, HM627048, HM627051, GU320283, 
GU320287), а также гаплотипы представите-
лей Chlamis glabra (AJ243574), F. fl exuosus 
(JQ611442). В качестве внешней группы исполь-
зовались Mirapecten moluccensis (KP300558) 
и Aequipecten opercularis (AM494408).

В целях выявления индивидуальных онтогене-
тических каналов проводили оценку морфологиче-
ской изменчивости по семи пластическим призна-
кам раковины, связанным с особенностями роста 
раковины: высота раковины (H), длина раковины 
(L), выпуклость обеих створок (W), длина ракови-
ны от нижнего края до нижнего выреза лопасти 
(h), длина лопасти (lz1), длина лопасти от глубины 
выреза до противоположного края (lz2), ширина 
лопасти (lh). Для измерений подбирались особи 
одного возраста с разбросом высоты раковины от 
28 до 32 мм. Пластические признаки внешней мор-
фологии представляли в виде индексов в %% от 
высоты раковины (Н). Статистическую обработку 
морфологических данных проводили с исполь-
зованием многомерных методов анализа с при-
менением программного пакета Statistica 6.0. В 
анализе главных компонент собственные векторы 
рассчитывали по вариационно-корреляционной 
матрице. Длина вектора принималась равной 1. 
Контуры скаттера, образуемого особями на пло-
скости ГК, рассматривали как границы онтогене-
тического канала, то есть проекции той области 
многомерного пространства признаков, в которой 
располагаются индивидуальные онтогенетические 
траектории [11; 12].

Результаты и обсуждение. Гаплотипы 12 
экземпляров длиной 419 п.н. черноморских гре-
бешков были идентичны гаплотипам F. glaber 
(GU320280, HM627016) и F. proteus (HM627045, 
HM627046, HM627048, HM627051, GU320283, 
GU320287) и имели высокую степень сходства 
с другими гаплотипами F. glaber, а также с 
Chlamis glabra и F. fl exuosus. У трёх экзем-
пляров черноморских гребешков выявлены но-
вые гаплотипы, зарегистрированные в NCBI под 
следующими номерами MH428573 (экз. № 2) 
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и MH428574 (экз. № 8 и № 9), сформировавшие 
при построении филогенетического древа незави-
симую кладу, однако уровень бутстреп-поддержки 
дифференциации от основной группы черномор-
ско-средиземноморских гребешков составил 99. 
Поэтому все проанализированные нами черно-
морские экземпляры гребешка идентифицируются 

по гену 16S рРНК как вид Flexopecten glaber и 
одновременно как вид F. proteus. Если экзем-
пляры из Чёрного моря имели р-расстояние от F. 
glaber 0,1%, то от F. proteus – 0,08% (табл. 1). 

Помимо этого, необычайно близким к данным 
видам оказался и вид F. fl exuosus, который отно-
сительно удалён только от черноморских образцов 

Таблица 1 – Матрица значений p-расстояний (%) между гребешками из Чёрного моря и Средиземного моря и 
гребешками из родственных родов

Вид Flexopecten 
Чёрного моря

Flexopecten 
glaber F. proteus F. fl exuo-

sus
Mirapecten 
moluccensis

Aequipecten 
opercularis

Flexopecten 
Чёрного моря –

Flexopecten glaber 0,1 –

F. proteus 0,08 0,07 –

F. fl exuosus 0,3 0,02 0,2 –

Mirapecten 
moluccensis

64 65 65 65 –

Aequipecten 
opercularis

72 72 72 72 72 –

Таблица 2 – Параметры генетической изменчивости гена 16S рРНК у гребешков из Чёрного моря и Средиземного 
моря

Группа видов n S m h Hd π K

Flexopecten 
(для Чёрного моря) 15 18 18 4 0,467 0,012 5,2

Flexopecten 
(для Средиземного моря) 14 294 296 7 0,824 0,186 77,9

Условные обозначения и примечания: n – количество экземпляров; S – число полиморфных сайтов; 
m – общее количество мутаций; h – количество гаплотипов; Hd – гаплотипическое разнообразие; 
π – нуклеотидное разнообразие; K – внутригрупповая нуклеотидная дифференциация. 
Группа Flexopecten из Средиземного моря включает все виды родов Flexopecten и Chlamys, 
представленные в разделе материал и методы.

(р-дистанция не превышает 0,3%). Это представ-
ление согласуется с мнением исследователей сре-
диземноморских гребешков, считающих оба вида 
F. glaber и F. proteus таксономическими си-
нонимами. Таким образом, наши данные подтвер-
ждают предположение К. О. Милашевича, что в 
Чёрном море обитает именно этот гребешок. 

При сравнении черноморских и средиземно-
морских гребешков практически по всем параме-
трам отчётливо выявляется значительное сниже-
ние генетического разнообразия у черноморских 
гребешков (табл. 2). Вероятней всего, падение 
гаплотипического и нуклеотидного разнообразия, 
равно как и существенное снижение полиморф-
ных сайтов и количества мутаций вызвано ассор-
тативностью скрещивания и отбором особей для 
коллекторного выращивания, подобно тому, как 
наблюдалось у культивируемой в Чёрном море ти-

хоокеанской устрицы. Причём наиболее вероятно 
именно последнее обстоятельство, поскольку гре-
бешок – синхронный гермафродит с возможностью 
самооплодотворения. 

В ходе анализа особенностей распределения 
частот встречаемости при попарных сравнениях 
нуклеотидных вариантов гена 16S рРНК удалось 
установить, что для средиземноморской группы 
Flexopecten glaber присуща высокая степень 
соответствия наблюдаемых и ожидаемых распре-
делений и наличие двух пиков эксцессов, тогда 
как для черноморских Flexopecten glaber выяв-
ляется три пика и нарушение равновесия. Также 
не следует забывать, что гребешок – сравнитель-
но недавний обитатель Чёрного моря (с периода 
не более 7 тыс. лет назад), после формирования 
современного Чёрного моря и окончательного 
его соединения со Средиземным (порядка 8 тыс. 



6464 РАЗВЕДЕНИЕ, СЕЛЕКЦИЯ, ГЕНЕТИКА И БИОТЕХНОЛОГИЯ ЖИВОТНЫХ

Молекулярно-генетическая ревизия гребешков коллекторных хозяйств Молекулярно-генетическая ревизия гребешков коллекторных хозяйств 
Крымского побережья Чёрного моряКрымского побережья Чёрного моря

лет назад) [13; 14]. Косвенным подтверждением 
этой точки зрения может служить то обстоятель-
ство, что черноморский гребешок характеризуется 
высоким уровнем морфологической изменчиво-
сти, как, впрочем, и вся таксономическая клада 
Flexopecten [6]. Чтобы удостовериться в этом, 
мы провели анализ существования онтогенети-
ческих траекторий на изученном нами одновоз-
растном материале. Многомерный анализ главных 
компонент не дал прямого результата – все особи 
сформировали одно компактное облако. Однако 
при соотнесении собственных значений первой 
компоненты с высотой раковины было выявлено, 
что среди анализируемого материала выявляют-
ся две траектории развития (рис. 1). 7 особей под 
номерами 4, 6, 7, 13, 18, 23–25 образовали канал 
малоразмерных гребешков, а 10 особей (1–3, 10, 
12, 14, 16, 17, 19, 22) – канал крупноразмерных 
гребешков. Группа из 7 особей (5, 8, 9, 11, 15, 20, 
21) оказалась вблизи границы каналов в пределах 
доверительных интервалов и не может быть до-
стоверно отнесена ни к одному из каналов.

Представленный материал надёжно свиде-
тельствует, что черноморские гребешки всеце-

ло соответствуют средиземноморскому таксону 
Flexopecten glaber, который по молекулярно-
генетическим данным в настоящее время включа-
ет в себя следующие виды, которые ранее полага-
лись самостоятельными: F. glaber, F. proteus и 
Chlamis glabra. Согласно нашим данным, в этот 
же единый таксон следует отнести и F. fl exuo-
sus, во всяком случае, руководствуясь сведения-
ми по гену 16S рРНК. Надёжность использования 
данного гена для установления таксономической 
принадлежности у гребешков была установлена 
ранее. При изучении закономерностей изменчиво-
сти нуклеотидной последовательности 16S рРНК 
у черноморских гребешков выявляется несколь-
ко особенностей. Во-первых, у черноморского 
гребешка, происходящего из залива Донузлав и 
культивируемого на коллекторах севастопольско-
го питомника, отмечено значительное снижение 
параметров изменчивости в сравнении с объе-
динённой выборкой средиземноморских гребеш-
ков (в 2 раза по гаплотипическому разнообразию, 
в 15 раз – по нуклеотидному разнообразию, в 
15–16 раз – по количеству полиморфных сайтов и 
количеству мутаций, в 4 раза – по внутригруппо-

Н – длина раковины, мм; ГК1 – индекс пластических признаков раковины. Сплошная красная линия – 
граница онтогенетического канала; пунктир – доверительный интервал. Номера на графике соответствуют 

порядковым номерам анализированных особей.

Рисунок 1 – Двумерное распределение особей черноморского гребешка
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вой нуклеотидной дифференциации), во вторых, 
наблюдается присутствие новых гаплотипов и, в-
третьих, отмечается нарушение согласованности в 
распределении нуклеотидов. С одной стороны, все 
эти данные в совокупности свидетельствуют, что 
анализируемая нами выборка испытывает инбред-
ную депрессию, либо же мы наблюдаем послед-
ствия эффекта основателя. Однако, учитывая то 
обстоятельство, что выборка исследованного нами 
материала изначально была взята случайным 
образом из природной популяции, то вероятней 
всего данные характеристики отражают несколько 
иной взгляд на их природу, а именно сравнитель-
но недавнее вселение гребешка в Чёрное море и 
последствия приспособления к специфическим ги-
дрохимическим и гидрологическим условиям Чёр-
ного моря. Косвенным обоснованием последнего 
тезиса могут служить данные по обнаружению он-
тогенетических каналов у черноморского гребеш-

ка. Как правило, подобные эффекты (эндогенные 
аберрации развития) возникают в ситуациях нару-
шенных условий существования [15]. То, что дан-
ный процесс развивается сравнительно недавно 
подтверждается наличием группы особей, которые 
не дифференцированы по какому-либо из каналов 
развития, и соответствует концепции адаптивного 
компромисса [16]. В пользу этого предположения 
свидетельствуют и выявление новых гаплотипов, 
и рассогласование распределений нуклеотидов. 

Вывод. Таким образом, средиземноморский 
вид Flexopecten glaber сравнительно недавно 
(≈ 7 тыс. л.н.) обосновавшийся в Чёрном море 
таксономически не отличается от предка, однако 
в специфических условиях этого моря характе-
ризуется ярко выраженным процессом как гене-
тической (появление новых гаплотипов), так и 
морфологической адаптации (формирование он-
тогенетических каналов). 
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