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Исследование геногеографической структуры европейского ареала перловицы 
обыкновенной U. pictorum выполнено на основе собственных и литературных данных 
путем анализа аллозимов. Установлено наличие южно- и североевропейских групп по-
пуляций, характеризующихся тенденциями к фиксациям альтернативных аллелей. Си-
туация отвечает модели двух викарных видов, соединенных достаточно широкой зоной 
генных интрогрессий. Можно предполагать, что южный алловид, изолированный от се-
верного Альпами и Карпатами, берет начало из южноевропейского рефугиума, тогда 
как североевропейский — результат реколонизации из восточного, вероятнее всего, 
южноуральского рефугиума. 
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Вступление. Одним из принципиальных аспектов эволюционно-генетичес-
ких изысканий является географический анализ генетической структуры 

вида по ареалу [1–2]. Это связано с тем, что географическое видообразова-
ние, ключевым моментом которого являются существенные генетические из-
менения во времени изолированных групп популяций, считается основным пу-
тем микроэволюционных преобразований. Кроме того, особенности распре-
деления генов в пространстве – это единственная на сегодня возможность 
воссоздания генетических процессов, отражающих историю расселения вида.

Одной из ключевых характеристик географической изменчивости является 
выраженная неравномерность распределения генофонда вида по ареалу, ко-
торая зачастую имеет “центробежный” характер. Это означает, что географи-
ческие популяции не просто отличаются частотами аллелей полиморфных ло-
кусов, но имеют тенденции к фиксациям альтернативных аллельных состоя-
ний, что обычно рассматривается как свидетельство тенденции к 
репродуктивной изоляции на протяжении исторически значимого периода 
времени [3]. Основными причинами гетерогенности вида по ареалу чаще все-
го считаются исторические факторы, хотя многие исследователи не исключа-
ют и адаптивные, обусловленные необходимостью приспособления к местным 
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условиям существования на молекуляр-
ном уровне.

Объектами геногеографических иссле-
дований обычно становятся широко рас-
пространенные виды. При этом, с одной 
стороны, история и образ жизни каждого 
вида неповторимы, а значит, его ареал и 
особенности изменения генетической 
структуры в пространстве – уникальны, с 
другой, существуют общие тенденции ге-
нетических преобразований в простран
стве, определяемые общностью центров 
происхождения и особенностями геогра-
фии регионов, в которых расселяются 
виды. Очевидно, что для получения досто-
верных географических закономерностей 
желательным является вовлечение новых 
объектов исследования, каждый из кото-
рых, будучи уникальным, вносит свой 
вклад в выяснение общих закономер
ностей.

Перспективными объектами филогра-
фических и геногеографических исследо-
ваний являются пресноводные моллюски, 
среди которых на особое место претенду-
ют двустворчатые семейства Unionidae. В 
частности, интерес вызывает перловица 
обыкновенная Unio pictorum – один из са-
мых массовых и широко распространен-
ных видов семейства, к тому же, как пока-
зали специальные исследования европей-
ских популяций [4–6], характеризующийся 
высоким уровнем полиморфизма на уров-
не аллозимов. Поэтому целью настоящей 
работы было на основе оригинальных дан-
ных, полученных на популяциях U. pictorum 
с территории Украины, и добавлением ма-
териалов исследований популяций этого 
моллюска в Центральной, Западной и Юж-
ной Европе [4], установить тенденцию 
географической изменчивости на уровне 
аллозимов на протяжении ареала этого 
вида и, в особенности, определиться – 
имеет ли она центробежный характер.

Материалы и методы
Основой исследования послужили 17 

выборок перловицы обыкновенной, соб-
ранных в основных речных системах Укра-
ины: Нижнем Дунае, Среднем Днестре, 
Верхнеднепровской водосборной систе-
ме (бассейны рек Припять, Десна, Тете-
рев), Южного Буга и Северского Донца, 
генетическая структура которых исследо-
вана на уровне аллозимов локусов Mdh-1, 
Pgm-2, Es-1. Два первых исследованы в 
мышцах ноги, а последний экспрессиро-
вался в печени. Материалы с территории 
Украины были дополнены данными по гео-
графической изменчивости частот алле-
лей этих же локусов, полученными в вы-
борках этого моллюска из Европы [4] вне 
восточной ее части. Обозначения аллелей 
и локусов сделаны в соответствии с но-
менклатурой, разработанной ранее [4].

Анализ аллозимной изменчивости про-
веден методом электрофореза в 7,5% по-
лиакриламидном геле в непрерывной 
трис-ЭДТА-боратной системе буферов 
[5]. Окрашивание гелей проведено по 
стандартным методикам [6].

 Для статистического анализа распре-
делений частот аллелей использован про-
граммный пакет Statistica. V. 6, а построе-
ние геногеографических карт осуществле-
но с помощью пакета геоинформационных 
программ Diva GIS.

Результаты и их обсуждение
Pgm-2. В пределах изученного евро-

пейского ареала локус представлен двумя 
аллелями. Средняя ожидаемая гетерози-
готность популяций составила 0,17 при 
варьировании от 0 до 0,49. Подразделен-
ность поселений, оцененная по коэффи-
циенту Fst F-статистики Райта, составила 
0,639, что свидетельствует о весьма высо-
кой внутривидовой дифференциации. Это 
находит подтверждение в тенденции к 
фиксациям альтернативных аллелей в 
южно- и североевропейских популяциях 
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лены в равном соотношении, что четко от-
ражается в существенном значении отри-
цательного эксцесса (Ex = – 1,69 ± 0,62; р 
< 0,001).

Mdh-1. В популяциях этого моллюска 
представлен двумя аллелями, распреде-
ляющимися по ареалу вида достаточно не-
равномерно. Средняя ожидаемая гетеро-
зиготность популяций в среднем выше, 
чем по локусу Pgm-2, – 0,20 при варьиро-
вании от 0 до 0,50. Тогда как межпопуляци-
онная гетерогенность, согласно коэффи-
циенту Fst, была ниже и составила 0,496. 

Рис. 1. Географическая изменчивость частот аллелей локуса Pgm-2 в по-
пуляциях перловицы обыкновенной U. pictorum в Европе. С добавлением 
данных [4]. Аллели: Pgm-294 – заполнение черным цветом; Pgm-288 – белым
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Рис. 2. Распределение частоты аллеля Pgm-288 в популяциях перловицы 
обыкновенной U. pictorum на исследованном ареале (статистические пока-
затели: M = 0,48; Var = 0,16; As = – 0,03 ± 0,31; Ex = – 1,69± 0,62). По оси аб-
сцисс – частота аллеля, по оси ординат – число популяций

(рис. 1). Так, аллель Pgm-294 преобладал 
или был фиксирован в выборках из водо-
емов, располагающихся южнее Альп и 
Карпат, – горных систем, являющихся важ-
ным климатообразующим фактором в Ев-
ропе, на юг от которых располагаются об-
ласти Европы с достаточно мягким (Сред-
недунайская низменность) или даже 
близким к субтропическому (Апеннины, 
Южная Франция) климатом. Тогда как на 
север от этих горных хребтов, где условия 
достаточно континентальны, были пред-
ставлены популяции, в которых численно 
доминировали особи с альтернативным 
аллелем Pgm-288 (рис. 1).

Ситуация с географи-
ческой изменчивостью ал-
лелей локусов, выявленная 
в водоемах Украины, в це-
лом достаточно хорошо 
вписывалась в общеевро-
пейскую. Аллель Pgm-294 
был близок к фиксации в 
поселениях этого моллюс-
ка на Нижнем Дуная, а так-
же, что весьма неожидан-
но, на Северском Донце, 
тогда как в более северных 
популяциях бассейнов вер-
хней части Днестра, Днеп-
ра и Южного Буга, а также 
Припяти он присутствовал 
с очень незначительной 
частотой, уступая место 
Pgm-288 (рис. 1).

Анализируя распреде-
ление аллелей этого локуса 
на изученном ареале, мож-
но отметить центробеж-
ный, так называемый U-об-
разный его характер 
(рис.  2), обусловленный 
явным дефицитом выбо-
рок, в которых аллели этого 
локуса были бы представ-
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Эти отличия между локусами, связанные с 
относительными несоответствиями внут-
ри- и межпопуляционной изменчивости, 
обусловлены тем, что южные и северные 
популяции перловицы по локусу Mdh-1 от-
личаются не фиксациями альтернативных 
аллелей, как по Pgm-2, а только преобла-
данием тех или иных аллелей. В частности, 
в южных популяциях доминируют особи с 
аллелем Mdh-1130, тогда как в северных 
речных бассейнах этот аллель практичес-
ки отсутствует (рис. 3). Исследования, 
проведенные на 
территории Укра-
ины, подтвер
ждают панъевро-
пейскую тенден-
цию аллозимной 
изменчивости: в 
популяциях Ниж-
него Дуная преоб-
ладает аллель 
Mdh-1130, тогда 
как на север от 
Карпат (в Среднем 
Днестре, Верхнем 
Южном Буге и 
Верхнем Днепре) 
его частота в сред-
нем не превышает 
5%.

Р а с п р е д е л е -
ние частоты алле-
ля Mdh-1100 в по-
пуляциях моллюс-
ка в пределах 
Европы явно асим-
метрично (рис. 4).

Es-1. По име-
ющимся данным 
[4, 7–8] локус не-
с п е ц и ф и ч е с к и х 
эстераз, экспрес-
сирующийся в пе-
чени, в западноев-

ропейских популяциях представлен тремя 
аллелями. Один из них был идентифици-
рован в межвидовых сравнениях особей U. 
pictorum, U. crassus и U. tumidus как 
Es‑1100 и его присутствие установлено для 
популяций с территории Украины. Тогда 
как вместо двух аллелей Es-1107 и Es-1115, 
кодирующих быстро мигрирующие про-
дукты, здесь был обнаружен только один, с 
промежуточной для этих двух аллелей 
подвижностью и обозначенный в этой ра-
боте как Es-1110

. Поэтому во избежание 

Рис. 3. Географическая изменчивость частот аллелей локуса Mdh-1 в популяциях 
перловицы обыкновенной U. pictorum в Европе. С добавлением данных [4]. Аллели: 
Mdh-1100 – заполнение белым цветом; Mdh-1130 – черным
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Рис. 4. Распределение частоты аллеля Mdh-1100 в популяциях перловицы обыкновенной 
U. pictorum на исследованном ареале (статистические показатели: M = 0,48; Var = 0,16; 
As = – 0,03 ± 0,31; Ex = – 1,69± 0,62). По оси абсцисс – частота аллеля, по оси ординат – 
число популяций
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путаницы геногеографический анализ 
этого локуса проводился только по аллелю 
Es-1100. По уровню средней гетерозигот-
ности это был самый вариабельный локус, 
средняя ожидаемая гетерозиготность со-
ставила 0,28, тогда как Fst-индекс Райта 
оказался на уровне 0,392, что является са-
мым низким значением оценки гетероген-
ности поселений, полученным для трех ло-
кусов. Географический анализ показывает 
(рис. 5), что в случае с 
этим локусом, в отличие 
от двух других, нет такого 
четкого деления на юж-
ные и северные популя-
ции, да и в целом распре-
деление частот аллелей 
локуса Es-1 по исследо-
ванным выборкам имеет 
характер, близкий к нор-
мальному (рис. 6) – без 
эксцессов и асимметрий.

Таким образом, алло-
зимы распределяются 
неравномерно по ареалу, 
хотя их изменчивость по 
разным локусам носит 
сопряженный характер, 
что, в частности, под-
тверждает высокая сте-
пень корреляции частот 
аллелей локусов Pgm-2 и 
Mdh-1 в исследованных 
популяциях (r = 0,72: N = 
57; p < 0001). При этом 
вектор дифференциации 
проявляется, прежде 
всего, между северным и 
южным полюсами евро-
пейского ареала этого 
вида, на протяжении ко-
торого отчетливо видна 
тенденция к фиксациям 
альтернативных аллелей. 
Особо следует подчерк-
нуть, что популяции с 

промежуточными значениями частот ал-
лелей находятся в меньшинстве.

U-образную форму распределения 
частот аллелей (рис. 1) в популяциях одно-
го вида на большом пространственном 
протяжении обычно связывают с наличием 
двух алловидов, имеющих фиксации 
альтернативных аллелей, но связанных 
друг с другом зоной генных интрогрессий 
[9–10]. В данном случае эта модель впол-

Рис. 5. Географическая изменчивость частот аллелей локуса Es-1 в популяциях 
перловицы обыкновенной U. pictorum в Европе. С добавлением данных [4]. Ал-
лели: Es-1100 – заполнение черным цветом; Es-1110 – белым
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Рис. 6. Распределение частоты аллеля Es-1100 в популяциях перловицы 
обыкновенной U. pictorum на исследованном ареале (статистические показа-
тели: M = 0,61; Var = 0,09; As = – 0,37 ± 0,31; Ex = – 1,14 ± 0,60). По оси абс
цисс – частота аллеля, по оси ординат – число популяций
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не адекватна и речь может идти о доста-
точно древней изоляции южных и север-
ных групп популяций и вызванной этим об-
стоятельством фиксациями 
альтернативных аллелей в южно- и севе-
роевропейских поселениях перловицы 
обыкновенной. Можно предположить, что 
южный алловид видового комплекса U. 
pictorum s. lato, изолированный от север-
ного Альпами и Карпатами, расселился из 
южноевропейского рефугиума, тогда как 
североевропейский — результат реколо-
низации из южноуральского очага пере-
живания плейстоценовых оледенений. На-
личие двух полярных (западного и восточ-
ного) очагов реколонизации вида, в 
конечном счете, и обуславливает такой 
двухполюсный характер генетической из-
менчивости популяций U. pictorum в пре-
делах его ареала.

Выводы
Географическая изменчивость поли-

морфных локусов в европейских популя-
циях перловицы обыкновенной U. pictorum 
отвечает ситуации гибридизации север-
ного и южного алловидов, изолированных 
Альпами и Карпатами, но между которыми 
проходит достаточно широкая зона генных 
интрогрессий. Причиной появления алло-
видов и гибридизации стали: вначале 
плейстоценовые оледенения, которые 
привели к образованию двух основных ре-
фугиумов (южноевропейского и южно-
уральского), в которых образовались ге-
нетически отличные формы; а затем реко-
лонизация ареала, которая началась из 
рефугиумов и привела к встрече этих ал-
ловидов.
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звичайної Unio pictorum 
(Linnaeus, 1758) (Bivalvia, Unionidae)  
за ДАНими АЛОЗИМНОГО АНАЛіЗу
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Дослідження геногеографічної структури єв-
ропейського ареалу перлівниці звичайної 
U. pictorum здійснено на базі власних і літера-
турних даних шляхом аналізу алозимів. Вста-
новлена наявність південно- та північноєвро-
пейських груп популяцій, що характеризуються 
тенденціями до фіксацій альтернативних але-
лей. Ситуація відповідає моделі двох вікарую-
чих видів, сполучених відносно вузькою зоною 
генних інтрогресій. Можна припустити, що пів-
денний аловид, ізольований від північного Аль-
пами та Карпатами,  бере початок із південно-
європейського рефугіуму, тоді як північноєвро-
пейський — результат реколонізації зі східного, 
найімовірніше, південноуральського рефугіуму.

Ключові слова: Unio pictorum, перлівниця, ало-
зими, географічна мінливість.

GENOGEOGRAPHIC STRUCTURE  
OF EUROPEAN PART OF AREA  
OF FRESHWATER MUSSEL: UNIO PICTORUM 
(LINNAEUS, 1758) (BIVALVIA, UNIONIDAE): 
ANALYSIS OF ALLOZYME DATA
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The investigation of U. pictorum Europian area 
genogeographic structure was carried out us-
ing our own and literature data on allozymic 
varіation. South- and North-Europian popula-
tion groups, characterized with tendencies to al-
ternative allele fixation were established. The sit-
uation corresponds to the model of two allospe-
cies connected with comparatively wide zone of 
gene introgressions. The southern allospecies, 
isolated from northern one with the Carpath-
ians and the Alps, is supposed to have its ori-
gin from the South-Europian refugium, whereas 
the North-Europian one is the result of recoloni-
zation from the eastern, most probably, South-
Urals refugium.

Key words: Unio pictorum, allozymes, geo-
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