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Быстрое расширение ареала бугской дрейссе�
ны (D. bugensis), которое происходит начиная с
1990�х гг., затронуло как пресноводные водоемы
Европы, так и Северной Америки (Журавель,
1967; Антонов, 1993; Spidle et al., 1994; Харченко,
1995; Rosenberg, Ludansky, 1995; Orlova et al., 2003,
2004). По мере проникновения в водоемы, уже
населенные D. polymorpha, D. bugensis стала обра�
зовывать с ней устойчивые совместные поселе�
ния; при этом сроки размножения обеих видов
частично перекрываются.

Дрейссениды отличаются высоким разнообра�
зием по форме раковины (Карпевич, 1955; Анто�
нов, 1997), и это существенно затрудняет иссле�
дование смешанных популяций D. polymorpha и
D. bugensis из�за того, что в них достаточно часто
встречаются особи, не обладающие четкими диа�
гностическими признаками того или иного вида.
Такие особи были описаны, в частности, в сов�
местных поселениях в Угличском и Рыбинском
водохранилищах бассейна Верхней Волги и были
предположительно интерпретированы как меж�
видовые гибриды (Orlova et al., 2003). 

В то же время генетические методы (анализ
изоферментов и ДНК) показали, что дистанция
между этими моллюсками значительна и характе�
ризует их как таксономически валидные виды
(Spidle et al., 1994; Stepien et al., 1999).

В ходе специального генетического исследова�
ния совместных поселений двух видов дрейссен в
Великих озерах Северной Америки взрослых
межвидовых гибридов обнаружено не было (Spi�
dle et al., 1995), а эксперимент по гибридизации
дал неоднозначные результаты. Полученные ги�
бридные личинки погибли, однако осталось не�

ясным, была ли связана их гибель с несовмести�
мостью геномов двух видов моллюсков или это
произошло из�за неподходящих условий выра�
щивания личинок (Nichols, Black, 1994). 

Цель исследования – выяснение возможного
гибридного происхождения нетипичных морф в
совместных поселениях двух видов дрейссен Ры�
бинского водохранилища с использованием ме�
тодов биохимической и молекулярной генетики.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

С целью выявления гибридов генетическими
методами в работе были проанализированы мол�
люски из смешанных популяций D. polymorpha и
D. bugensis Волжского плеса Рыбинского водохрани�
лища, собранные на станциях Глебово (58°00′ с.ш.;
38°26′ в.д.) и Коприно (58°05′ с.ш.; 38°18′ в.д.).

По форме створок раковины все исследован�
ные особи отчетливо дифференцировались на три
дискретные морфологические группы – типич�
ные D. polymorpha, D. bugensis и особи, имевшие
нетипичный морфотип, которых относили к
группе вероятных межвидовых гибридов (рис. 1). 

Для предполагаемых гибридов были характер�
ны следующие морфологические признаки: в пе�
редней трети раковины четко выражен киль, что
характерно для D. рolymorpha, но располагается он
ближе к спинному краю. В остальной части рако�
вины киль закруглен и проходит ближе к середи�
не створки – признак, отличающий D. bugensis
(рис. 1). 

Всего методами аллозимного анализа и анали�
за полиморфизма длины рестриктных фрагмен�
тов (ПДРФ) локуса СОI митохондриальной ДНК
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(мтДНК) было изучено 37 экз. дрейссенид. Среди
них присутствовали 10 экз. типичных D. polymor-
pha, 11 – D. bugensis и 16 особей, имевших нети�
пичный морфотип.

Собранный материал хранили в низкотемпе�
ратурном холодильнике при –70°С, для аллозим�
ного анализа использовали преимущественно
ткани жабр дрейссен. Электрофорез ферментов
проводили в 12.5%�ном крахмальном геле с исполь�
зованием морфолинцитратной буферной системы
(рН 6.8) (Clayton, Tretiak, 1972) или в 7.5%�ном по�
лиакриламидном геле с использованием трис�
ЭДТА�боратного буфера (Peacock et al., 1965). Ги�
стохимическое окрашивание выполняли по мето�
дикам (Aebersold et al., 1987).

Для выявления гибридов использовали алло�
зимные локусы, которые согласно данным (May,
Marsden, 1992; Spidle et al., 1994; Андреева и др.,
2001), могли оказаться видоспецифичными для
D. polymorpha и D. bugensis или локусы, частоты
аллелей которых существенно различались у этих
двух видов (общий растворимый белок (GP*), ма�
латдегидрогеназа (MDH�1*, MDH�2*), фосфо�
глюкомутаза (PGM*), 6�фосфоглюконатдегидро�
геназа (6-PGD*), малик�энзим (MEP-2*), эстера�
за (EST-2*)). 

При определении видовой принадлежности
материнского вида, что было особенно важно в
случае предполагаемых гибридов, применяли ме�
тод анализа ПДРФ локуса СОI митохондриаль�
ной ДНК (мтДНК). Ранее было показано, что
нуклеотидная последовательность фрагмента
этого локуса, длиной 619 пн, различается у двух
видов дрейссен на 16–17% (Baldwin, 1996).

Для выявления диагностических сайтов ре�
стрикции нами сопоставлены взятые из междуна�
родной базы данных GenBank нуклеотидные после�
довательности D. рolymorpha (AF510510) и
D. bugensis (DQ 840132). Для подтверждения диа�
гностической значимости сайтов рестрикции Dra I
и Rsa I с помощью программы BLAST (NCBI, Gen�
Bank) проанализирован полиморфизм всех имею�
щихся в GenBank нуклеотидных последовательно�
стей локуса СОI для этих видов дрейссенид (D. рoly-
morpha: AF120663, AF474404, AF479636, AF492005,
AF510508–AF510510, AM748975–AM748977,
AM748985, AM748986, AM748988–AM748990,
AM748997, AM748999, AM749001, DPU47653,
DQ840121–DQ840125, EF414493–EF414495,
EU484431–EU484435, EU484437–EU484456; D. bu-
gensis: AF096765, AF479637, AF495877, AF510504,
DBU47650, DBU47651, DQ840132, EF080861,
EF080862, EU484436, EU604834, EU651840).

ДНК выделяли методом фенол�хлороформной
экстракции из замороженных тканей моллюсков.
Для синтеза фрагмента, содержащего сайты ре�
стрикции по Dra I и Rsa I, диагностические для
двух видов моллюсков, использовали праймеры
5'�GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG�3' и
5'�TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA�3' (Folm�
er et al., 1994). 

Синтез вели на амплификаторе “Терцик”
(ДНК�Технология, Москва) в 25 мкл буфера для
амплификации фирмы “Fermentas” (Литва):
10 мМ трис�HCl (pH 8.8 ); 50 ммоль KCl,
1.5⎯2 ммоль MgCl2; 0.08% Nonidet P40 (состав бу�
фера приведен до данным фирмы�изготовителя).
Смесь для амплификации содержала 100–300 нг

(а) (б) (в)

Рис. 1. Створки раковин дрейссенид: а – D. bugensis, б – гибрид D. bugensis × D. polymorpha, в – D. polymorpha.
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тотальной клеточной ДНК (содержание ДНК
оценивали спектрофотометрически), по 10 пмоль
каждого праймера, по 200 нмоль каждого из четы�
рех дезоксирибонуклеотидов и 0.5–1 ед. Taq�по�
лимеразы (Бионем, Москва). Программа ампли�
фикации включала в себя этап первоначальной
денатурации ДНК – 4 мин., 95°С; 35 циклов син�
теза ДНК: 95°С – 50 с., 56°С – 50 с., 72°С – 1 мин,
а также этап конечной элонгации: 72°С, 10 мин.

Рестрикцию полученного фрагмента проводи�
ли в буферах, рекомендованных производителем
рестриктаз (Promega, США). Продукты рестрик�
ции анализировали в 2%�ном агарозном геле с ис�
пользованием трис�ацетатного буфера (40 ммоль
трис�ацетат; 2 ммоль ЭДТА, рН 8). В качестве
эталонных образцов длин фрагментов ДНК ис�
пользовали двунитевые маркеры с шагом 50 п.н. в
диапазоне от 50 до 800 п.н. с дополнительным
фрагментом длиной 1800 п.н. (50 bp DNA Step
Ladder, Promega). Гели окрашивали бромистым
этидием (0.5 мкг/мл) и фотографировали в уль�
трафиолете (λ = 312 нм) цифровой камерой
“Kodak” (DC 290 Zoom Didital Camera, США). 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Все проанализированные аллозимные локусы
были полиморфны хотя бы у одного вида дрейс�
сен. В то же время видоспецифичные аллели об�
наружены только по локусам MDH-2* и PGM*,
что позволяет использовать их для идентифика�
ции гибридов. D. polymorpha мономорфна по ло�
кусу, который представлен аллельным вариантом
MDH-2*100, а у D. bugensis этот локус включает
три аллеля: MDH-2*115, MDH-2*140, MDH-
2*145. По локусу PGM* оба вида имеют различ�
ные аллели: D. polymorpha – PGM*100, PGM*111,
D. bugensis � PGM*125, PGM*145.

Среди предполагаемых гибридов лишь у одной
особи были найдены сочетания аллелей аллозим�
ных локусов, подтверждающие ее гибридное про�
исхождение. Она оказалась гетерозиготой по ло�
кусам MDH-2*100/115 и PGM*100/125 (рис. 2).
Остальные локусы оказались неинформативны�
ми для выявления гибридов в популяциях дрейс�
сен Рыбинского водохранилища, однако данные
по ним не противоречили сделанному выводу. В
остальных 15 образцах предполагаемых гибридов

(а) Аллeли
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154
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(б)

Рис. 2. Аллели аллозимных локусов малатдегидрогеназы (MDH-1*, MDH-2*) (а) и фосфоглюкомутазы (PGM*) (б) в по�
пуляциях D. polymorpha (1–10 дорожки), D. bugensis (27–37 дорожки) и их предполагаемых гибридов (11–26 дорожки).
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зарегистрированы только аллельные варианты,
характерные для D. bugensis или общие для двух
видов дрейссен (рис. 2).

ПДРФ анализ фрагмента гена СОI мтДНК
позволил установить, что материнским видом для
особи, идентифицированной методами аллозим�

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24

(а)

(б)

Рис. 3. Рестрикция продуктов полимеразной цепной реакции с использованием эндонуклеаз: а – Dra I, б – Rsa I.
D. polymorpha (1–5 дорожки), предполагаемые гибриды D. polymorpha × D. bugensis (6–12, 14–19), D. bugensis (20–24),
маркер (Fermentas) с шагом 50 пар нуклеотидов (13).
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ного анализа как гибрид, была D. polymorpha. Ана�
лиз мтДНК остальных особей из выборки пред�
полагаемых гибридов подтвердил их принадлеж�
ность к D. bugensis (рис. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Обнаружение особи, несомненно, гибридной
природы в выборке из совместного поселения двух
видов дрейссен служит прямым доказательством
не только возможности гибридизации D. polymor-
pha и D. bugensis в естественных условиях, но и
жизнеспособности гибридов. Вместе с тем, мор�
фологические критерии определения гибридных
особей оказались не вполне состоятельными, по�
скольку из 16 особей с отчетливо промежуточной
формой створки раковины только одна оказалась
настоящим гибридом. Данное обстоятельство
вполне может быть следствием недостаточной изу�
ченности внутривидовой морфологической из�
менчивости, в особенности для D. bugensis. 

Ранее было выявлено, что в совместных посе�
лениях двух видов моллюсков аллели локусов
6-PGD* и в-EST-2*, широко представленные у
D. bugensis, встречались у особей D. polymorpha
значительно чаще, чем в моновидовых поселени�
ях этого вида. Кроме того, для D. bugensis был вы�
явлен полиморфизм по локусу в-EST-2*, сходный
с полиморфизмом D. polymorpha (Андреева и др.,
2001). Эти данные в сочетании с приводимыми
нами доказательствами существования есте�
ственных межвидовых гибридов дают веские ос�
нования предполагать, что одним из последствий
гибридизации бугской и полиморфной дрейссен
является интрогрессия генов одного вида в геном
другого. 

Как гибридизация в первом поколении, так и
ее интрогрессивные последствия ведут, как пра�
вило, к возрастанию не только генетической, но и
морфологической изменчивости (Майр, 1968;
Verspoor, Hammar, 1991). Известно, что при ин�
трогрессивной гибридизации может происходить
снижение численности одного из видов или заме�
щение родительских форм гибридами в том слу�
чае, когда жизнеспособность гибридных особей
не уступает жизнеспособности родительских ви�
дов (Rhymer, Simberloff, 1996). Поскольку гибри�
ды могут обладать как меньшей, так и большей
приспособленностью к локальным условиям по
сравнению с родительскими таксонами (Burke,
Arnold, 2001), существует вероятность того, что
постепенное вытеснение D. polymorpha из сме�
шанных популяций может быть связано не только
с конкурентным преимуществом D. bugensis, но и
с вытеснением одного вида другим путем гибри�
дизации.
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Abstracts—Dreissenids display a high diversity of shell morphology, and it is frequently difficult to ascribe
some individuals from mixed populations to one of the two species, Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) or
D. bugensis (Andrusov, 1897). Presumably, such individuals may be interspecific hybrids. We have analyzed
species�specific allozyme loci of the typical representatives of these two mussel species and putative interspe�
cific hybrids. A natural interspecific hybrid between D. polymorpha and D. bugensis was discovered for the first
time by genetic methods. It has been demonstrated that D. bugensis was a maternal parent.
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