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Генетическое сравнение двух тихоокеанских видов 
брюхоногих моллюсков рода Nucella

(Mollusca: Gastropoda)
Н.И. Заславская, Н.К. Колотухина

Институт биологии моря ДВО РАН, Владивосток 690041, Россия

Проведено сравнение двух видов гастропод рода Nucella из западной Пацифики (от о-ва Хок-
кайдо до Тауйской губы) c использованием генетических (29 аллозимных локусов) и морфологи-
ческих (форма раковины, строение мужских половых органов и кладок) признаков. Показано, что 
Nucella heyseana (Dunker, 1882) и N. freycinetti (Deshayes, 1841) хорошо различаются генетически 
(D = 1.588), а также по строению пенисов и кладок. Форма раковины не всегда позволяет разделить 
эти виды. Полученные данные позволяют утверждать, что на южном побережье о-ва Хоккайдо оби-
тает N. heyseana. 

Genetic comparison of two gastropod species of the genus 
Nucella (Mollusca: Gastropoda)

from the western Pacific
N.I. Zaslavskaya, N.K. Kolotukhina

Institute of Marine Biology, Far East Branch, Russian Academy of Sciences,
 Vladivostok 690041, Russia

Two Nucella species from the western Pacific (from Hokkaido Island to Tauyskaya Inlet) were com-
pared using genetic (29 allozyme loci) and morphological (shape of the shell, penes and egg capsules) 
features. Nusella heyseana (Dunker, 1882) and N. freycinetti (Deshayes, 1841) are well distinguished from 
each other genetically (D = 1.588) and by penes and egg capsules morphology. Shell shape is not neces-
sarily makes possible to distinguish these species. The results allow definite conclusion that N. heyseana 
inhabit the southern coast of Hokkaido Island. 

Моллюски рода Nucella Röding, 
1798 обладают значительной морфо-
логической изменчивостью. Этот факт, 
а также их широкое распростране-
ние привело к ряду таксономических 
недоразумений. Японские и корейские 
малакологи считают вид N. heyseana 
(Dunker, 1882) синонимом N. freycinetti 
(Deshayes, 1841) [Choe, Park, 1997; Tsu-
chiya, 2000], К ним присоединяются и 
американские исследователи [Collins 

et al., 1996]. Ранее мы показали [Zas-
lavskaya, Kolotukhina, 2003], что эти два 
вида являются самостоятельными, кото-
рые хорошо различаются как генетиче-
ски – среднее генетическое расстояние 
между ними составляет 1.844, так и по 
строению мужской репродуктивной 
системы. Наше исследование подтвер-
дило мнение русских авторов [Голи-
ков, Кусакин, 1962, 1972; Егоров, 1992; 
Голиков и др., 2001]. Однако это иссле-
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дование не ответило на вопрос, какой 
из видов обитает в Японии. По данным 
А.Н. Голикова и О.Г. Кусакина [1978], 
N. heyseana – тихоокеанский приази-
атский низкобореальный вид, который 
распространен в западной и северной 
частях Японского моря, у берегов север-
ной части о-ва Хонсю, у о-ва Хоккайдо, 
южного Сахалина и южных Курильских 
островов. N. freycinetti, по данным этих 
же авторов, является тихоокеанским 
широко распространенным бореаль-
ным видом, который обитает у берегов 
Северной Америки – от средней части 
п-ова Калифорния до п-ова Аляска, у 
берегов Азии – от Олюторского залива 
на севере до среднего Приморья на юге, 
на побережье о-ва Хоккайдо, Сахалина 
и Курильских островов, а также в Охот-

ском море. Исходя из этих данных, вме-
сте эти два вида можно встретить на 
о-ве Хоккайдо, у берегов южного Саха-
лина, на побережье южных Курильских 
островов и в среднем Приморье. В 
нашем предыдущем исследовании мы 
сравнивали моллюсков из зал. Касатка 
(тихоокеанское побережье о-ва Иту-
руп) [Zaslavskaya, Kolotukhina, 2003]. 
В зал. Петра Великого были встречены 
моллюски лишь одного вида – N. hey-
seana [Заславская, Колотухина, 1999]. 
Целью настоящего исследования было 
сравнение двух видов нуцелл из разных 
частей их широкого ареала, используя 
аллозимы в качестве маркеров генов, 
строение мужских половых органов и 
строение кладок. 

Материал и методы
Сборы проводили в течение 2003–

2004 гг. (рис. 1). В 2003 г. были взяты 
выборки моллюсков с южного побере-
жья о-ва Сахалин: зал. Анива (район 
пос. Пригородное), западное побережье 
недалеко от г. Холмска, восточное побе-
режье вблизи пос. Стародубское. Кроме 
того, были взяты две выборки нуцелл 
с материкового побережья северной 
части Японского моря – в б. Ванино и 
б. Токи, а также выборки из б. Киевка 
и зал. Восток. Моллюсков из всех мест 
сравнивали по 29 аллозимным локусам. 
В 2004 г. были взяты выборки нуцелл из 
двух заливов о-ва Хоккайдо: зал. Фанка 
и зал. Ишикари, две выборки с север-
ного побережья Охотского моря (Тауй-
ская губа: б. Нагаево и б. Гертнера) и 
выборка из зал. Восток. Было проведено 
сравнение этих выборок по 26 аллозим-
ным локусам. Живые моллюски были 
привезены во Владивосток и посажены 

в разные аквариумы, где большая их 
часть отложила кладки. Нуцеллы из 
Тауйской губы были собраны вместе с 
кладками. 

Для анализа генетической изменчи-
вости был проведен электрофорез фер-
ментов в 14%-ном крахмальном геле 
по методу, описанному ранее [Заслав-
ская, 1989]. Всего было исследовано 
19 ферментов, кодируемых 29 локу-
сами: аланопиндегидрогеназа (Aldh; 
E.C. 1.5.1.17), аргининфосфаткиназа 
(Argk; E.C. 2.7.3.3), глутаматоксалоа-
цетат трансаминаза (Got; E.C. 2.6.1.1), 
глутаматпируваттрансаминаза (Gpt-1, 
Gpt-2; E.C. 2.6.1.2), глутатионредуктаза 
(Gr; E.C. 1.6.4.2), изоцитратдегидроге-
наза (Idh; E.C. 1.1.1.42), лейцинамино-
пептидаза (Lap-1, Lap-2; E.C. 3.4.11.1),  
малатдегидрогеназа (Mdh-1, Mdh-2; 
E.C. 1.1.1.37), маннозо-6-фосфатдеги-
дрогеназа (Mpi; E.C. 5.3.1.8), неорга-
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ническая пирофосфатаза (Ipp-1, Ipp-2, 
Ipp-3; E.C. 3.6.1.1), нуклеозид фосфо-
рилаза (Np; E.C. 2.4.2.1), октопиндеги-
дрогеназа (Ocdh; E.C. 1.5.1.11), пепти-
даза (Pep-1, Pep-2; E.C. 3.4.*.*), супе-
роксиддисмутаза (Sod-1, Sod-2; E.C. 
1.15.1.1), фофсоглицераткиназа (Pgk; 
E.C. 2.7.2.3), фосфоглюкозоизомераза 
(Pgi; E.C. 5.3.1.9), фосфоглюкомутаза 

(Pgm-1, Pgm-2; E.C. 2.7.5.1), 6-фос-
фоглюконатдегидрогеназа (6Pgd; E.C. 
1.1.1.44), эстераза (Est-1, Est-2, Est-3; 
E.C. 3.1.1.1). Для расчетов генетиче-
ских дистанций и построения фено-
граммы использовали пакеты программ 
BIOSYS [Swofford, Selander, 1981] и 
NTSYS [Rohlf, 1988].

Идентификация моллюсков. При 
определении нуцелл мы руководство-
вались в первую очередь морфологиче-

скими признаками, а именно: высотой 
раковины (у N. freycinetti она ниже), 
формой устья (более широкое у N. fre-

ycinetti) и формой и шириной 
сифонального канала (широкий, 
длинный, прямой у N. freycinetti 
и короткий, изогнутый у N. hey-
seana) [Zaslavskaya, Kolotuchina, 
2003]. Исходя из этих свойств, 
моллюски вида N. heyseana были 
собраны в двух заливах о-ва Хок-
кайдо, в б. Ванино, б. Токи, в зал. 
Анива, зал. Восток и б. Киевка. 
На юго-западном и юго-восточ-
ном побережьях о-ва Сахалин 
были собраны оба вида. Ареалы 
этих видов частично перекрыва-
лись. Однако, если в пос. Старо-
дубское так же, как ранее на о-ве 
Итуруп, N. freycinetti была встре-
чена в верхней зоне литорали, а 
N. heyseana несколько глубже, то 
в районе г. Холмска виды меня-
лись местами. В то же время 
нуцеллы двух видов из района 
г. Холмска хорошо различались 
по форме раковины, тогда как 
вблизи пос. Стародубское опре-
деление лишь по морфологиче-
ским признакам не всегда было 
верным. В Тауйской губе была 
встречена лишь N. freycinetti. 

Результаты

Рис. 1. Карта мест сбора двух видов нуцелл. 1 – 
зал. Фанка, 2 – зал. Ишикари, 3 – зал. Восток (2003 г.), 
4 – зал. Восток (2004 г.), 5 – б. Киевка, 6 – зал. Анива, 
7 – пос. Стародубское, 8 – г. Холмск, 9 – бух. Ванино, 
10 – б. Токи, 11 – б. Нагаево, 12 – б. Гертнера. 

Fig. 1. Map of the sampling sites. 1 – Funka Bay, 2 – Ishi-
kari Bay, 3 – Vostok Bay (2003), 4 – Vostok Bay (2004), 
5 – Kievka Bight, 6 – Aniva Bay, 7 – Starodubskoe Town, 
8 – Kholmsk City, 9 – Vanino Bight, 10 – Toki Bight, 11 – 
Nagaevo Bight, 12 – Gertnera Bight. 
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Помимо морфологических призна-
ков, в качестве диагностического при-
знака мы использовали строение муж-
ской репродуктивной системы. Пенисы 
моллюсков двух видов хорошо разли-
чались по форме и длине филамента 
(рис. 2, 3). У N. freycinetti филамент 
небольшой, закругленный на конце и 
составляет не больше 10% от общей 
длины. У N. heyseana филамент удли-
ненный, треугольной формы, может 
составлять от 30 до 50% от общей 
длины.

Кладки, отложенные в аквари-
умы моллюсками N. heyseana из всех 
мест, были одинаковыми по форме 
(рис. 2M, N) и соответствовали описа-
ниям для данного вида, приведенными 
А.Н. Голиковым и О.Г. Кусакиным 
[1978]. Моллюски N. freycinetti, собран-
ные на Сахалине, не отложили кладок в 
аквариумы, а в Тауйской губе они были 
собраны вместе с кладками, которые 
хорошо отличались от таковых N. hey-
seana (рис. 3G), и также соответство-
вали описаниям для N. freycinetti [Голи-
ков, Кусакин, 1978]. 

Генетическое сравнение. Частоты 
аллелей во всех исследованных выбор-
ках обоих видов представлены в 
табл. 1. Для оценки генетических раз-
личий использовали предложенное 
М. Неем [Nei, 1978] стандартное гене-

тическое расстояние, рассчитываемое 
из частот аллелей. В табл. 2 представ-
лены средние генетические расстояния, 
полученные для двух видов. На основе 
полученных значений были построены 
фенограммы, используя невзвешенный 
парно-групповой метод. На рис. 4А и 
4Б изображены фенограммы, отража-
ющие генетические связи между мол-
люсками, исследованными соответ-
ственно в 2003 и 2004 г. На каждой из 
фенограмм можно видеть два кластера, 
соответствующие двум видам. Внутри-
видовые значения генетических дис-
танций, как для N. heyseana, так и для 
N. freycinetti низки, тогда как межвидо-
вые расстояния для этих видов значи-
тельны (табл. 2).

Фиксированные различия были 
обнаружены между двумя видами в 
местах их совместного обитания в 
5 локусах (Mdh-1, Mdh-2, Argk, Gr, 
Lap-2) в г. Холмске и в 3 локусах 
(Mdh-1, Mdh-2, Argk) в пос. Стародуб-
ское. Общие для двух видов аллели 
отсутствовали в 13 локусах (Ipp-1, 
Ipp-2, Pgm-1, Pgm-2, Pgk, Got, Est-1, 
Est-2, Ocdh, Mpi, Pep-1, Pep-2, Lap-1) в 
г. Холмске и в 15 локусах (Ipp-1, Ipp-3, 
Pgm-1, Pgm-2, Pgk, Got, Est-1, Est-2, 
Est-3, Ocdh, Mpi, Pep-1, Pep-2, Lap-1, 
Lap-2) в пос. Стародубское.

Обсуждение 
Полученные нами результаты под-

тверждают валидность двух видов. 
Ранее мы показали, что форма рако-
вины и устья позволяют различать эти 
виды достаточно уверенно [Zaslavskaya, 
Kolotuchina, 2003]. Однако в некото-
рых местах, вследствие значительной 
изменчивости, морфологические при-

знаки не всегда являются диагности-
ческими, хотя следует отметить, что 
на побережье г. Холмска спутать эти 
виды было практически невозможно 
(рис. 2F; рис. 3A). Различия в строе-
нии кладок и мужских половых орга-
нов являются более информативными. 
Совокупность всех данных позволяет 
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Рис. 2.  Nucella heyseana. A–I – раковины из зал. Восток (H = 4.4 см), б. Киевка (H = 5.7 см), 
б. Ванино (H = 5.3 см), б. Токи (H = 3.3 см), зал. Анива (H = 2.7 см), районов г. Холмска (H = 5.1 см) 
и пос. Стародубское (H = 3.6 см), зал. Фанка (H = 2.6 см), зал. Ишикари (H = 3.5 см); J–L – пенисы 
(зал. Восток, район г. Холмска, зал. Фанка; длина – 0.6, 0.7 и 0.5 см); M, N – яйцевые капсулы (район 
г. Холмска, зал. Фанка; высота – 1.7 и 0.6 см). 

Fig. 2. Nucella heyseana. A–I – shells from Vostok Bay (H = 4.4 cm), Kievka Bight (H = 5.7 cm), Vanino 
Bight (H = 5.3 cm), Toki Bight (H = 3.3 cm), Aniva Bay (H = 2.7 cm), Kholmsk City (H = 5.1 cm), Sta-
rodubskoe Town (H = 3.6 cm), Funka Bay (H = 2.6 cm), Ishikari Bay (H = 3.5 cm); J–L. Penes (Vostok 
Bay, Kholmsk City, Funka Bay; length – 0.6, 0.7 and 0.5 cm); M, N – egg capsules (Kholmsk City, Funka 
Bay; length – 1.7 and 0.6 cm).  
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с большой точностью определять каж-
дый из этих видов. Генетическое срав-
нение однозначно разделяет эти виды, 
так как общие аллели отсутствуют в 
большинстве локусов. 

Очевидно, что в Японии обитает 
тот же вид, что и в зал. Петра Великого, 
а именно, N. heyseana. Об этом свиде-
тельствует сходство в строении кладок, 
мужской половой системы и небольшие 
генетические дистанции между япон-

скими выборками и нуцеллами из зал. 
Восток (D = 0.126 и 0.118), тогда как 
генетические расстояния между ними 
и нуцеллами из Тауйской губы, принад-
лежащими к N. freycinetti, больше чем 
1.660. Виды нуцелл из восточной Паци-
фики – N. ostrina (Gould, 1852) и N. 
emarginata (Deshayes, 1839) отличаются 
гораздо меньше (D = 0.313) [Palmer et al., 
1990; Marko, 1998; Marko et al., 2003]. 

Рис. 3. Nucella freycinetti. A–D – раковины из районов г. Холмска (H = 3.8см) и пос. Стародубское 
(H = 3.2см), б. Гертнера (H = 4.1см), б. Нагаево (H = 3.8); E, F – пенисы (район г. Холмска, б. Гер-
тнера; длина – 0.52 и 0.50 см); G – яйцевая капсула (б. Гертнера, высота – 1.1 см). 

Fig. 3. Nucella freycinetti. A–D – shells from Kholmsk City (H = 3.8 cm), Starodubskoe Town (H = 
3.2 cm), Gertnera Bight (H = 4.1 cm), Nagaevo Bight (H = 3.8 cm); E, F – penes (Kholmsk City, Gertnera 
Bight; length – 0.52 and 0.50 cm); G – egg capsule (Gertnera Bight; length – 1.1 cm). 
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51

4
0.

18
1

0.
26

4
0.

01
9

–
0.

20
8

0.
21

7
–

–
0.

02
5

3
–

0.
30

3
0.

03
7

0.
50

0
0.

40
3

0.
63

8
0.

70
8

0.
96

2
1.

00
0

0.
62

5
0.

54
3

1.
00

0
1.

00
0

0.
52

5
4

–
0.

05
7

–
0.

06
5

0.
01

4
0.

02
1

–
0.

01
3

–
–

–
–

–
–

G
pt

-2
(N

)
66

61
55

48
72

47
53

81
8

24
23

32
32

20
1

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
0.

98
9

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
1.

00
0

2
–

–
–

–
–

0.
01

1
–

–
–

–
–

–
–

–
Al

dh (N
)

72
69

73
60

75
59

53
89

8
24

23
32

32
20

1
–

–
–

–
–

–
–

0.
00

6
–

–
–

–
–

–
2

–
0.

03
6

0.
02

7
0.

02
5

0.
00

7
–

–
0.

98
3

1.
00

0
–

–
0.

96
9

1.
00

0
–

3
0.

04
2

0.
01

5
0.

01
4

0.
02

5
0.

03
3

0.
03

4
0.

23
6

–
–

–
0.

06
5

0.
03

1
–

0.
02

5
4

0.
94

4
0.

94
9

0.
93

2
0.

95
0

0.
96

0
0.

95
8

0.
76

4
–

–
1.

00
0

0.
93

5
–

–
0.

97
5

5
–

–
0.

02
7

–
–

0.
00

8
–

0.
01

1
–

–
–

–
–

–
6

0.
01

4
–

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–
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Т
аб

ли
ца

 1
 (

пр
од

ол
ж

ен
ие

) 

Ло
ку

с
В

ид
 (п

оп
ул

яц
ия

)
he

ys
 9

he
ys

 8
he

ys
 1

0
he

ys
 6

he
ys

 7
he

ys
 3

he
ys

 5
fr

ey
 7

fr
ey

 8
he

ys
 1

he
ys

 2
fr

ey
 1

1
fr

ey
 1

2
he

ys
 4

Ip
p–

1
(N

)
72

69
72

57
69

59
53

89
8

24
18

32
32

20
1

0.
16

7
0.

21
7

0.
22

9
0.

06
1

0.
18

1
0.

06
8

0.
03

8
–

–
–

0.
36

1
–

–
0.

12
5

2
–

0.
02

2
–

0.
00

9
0.

00
7

0.
00

8
0.

00
9

–
–

–
–

–
–

–
3

–
–

–
–

–
–

0.
00

9
1.

00
0

1.
00

0
–

–
1.

00
0

1.
00

0
–

4
0.

72
9

0.
68

8
0.

72
2

0.
91

2
0.

75
4

0.
90

7
0.

94
3

–
–

1.
00

0
0.

63
9

–
–

0.
87

5
5

0.
10

4
0.

07
3

0.
04

9
0.

01
8

0.
05

8
0.

01
7

–
–

–
–

–
–

–
–

Ip
p–

2
(N

)
72

69
73

57
71

69
53

89
7

24
22

32
32

20
1

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

–
0.

04
7

0.
12

5
–

2
–

–
–

0.
00

9
–

–
–

1.
00

0
1.

00
0

–
–

0.
95

3
0.

87
5

–
3

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

0.
18

2
–

–
–

4
0.

21
5

0.
43

5
0.

29
5

0.
10

5
0.

23
9

0.
11

9
0.

07
5

–
–

–
0.

31
8

–
–

0.
12

5
5

0.
78

5
0.

56
5

0.
70

5
0.

88
6

0.
74

7
0.

87
3

0.
92

5
–

–
1.

00
0

0.
50

0
–

–
0.

85
0

6
–

–
–

–
0.

01
4

0.
00

8
–

–
–

–
–

–
–

0.
02

5
Ip

p–
3

(N
)

72
69

73
57

71
69

53
89

8
24

22
32

32
20

1
–

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

0.
04

7
0.

15
6

–
2

–
–

–
–

–
–

–
1.

00
0

0.
93

8
–

–
0.

95
3

0.
84

4
–

3
0.

01
4

0.
02

9
0.

02
7

0.
07

3
0.

04
8

0.
00

8
–

–
–

–
–

–
–

–
4

0.
98

6
0.

96
4

0.
97

3
0.

92
7

0.
95

2
0.

99
2

1.
00

0
–

–
1.

00
0

1.
00

0
–

–
1.

00
0

5
–

0.
00

7
–

–
–

–
–

–
0.

06
2

–
–

–
–

–
Pg

m
–1

(N
)

60
57

61
41

65
51

52
73

8
24

23
32

32
20

1
0.

02
5

–
0.

02
5

0.
01

2
–

0.
02

9
0.

12
5

–
–

–
0.

02
2

–
–

–
2

0.
52

5
0.

58
8

0.
58

2
0.

61
0

0.
51

5
0.

59
8

0.
73

1
–

–
0.

66
7

0.
43

5
–

–
0.

72
5

3
0.

45
0

0.
41

2
0.

38
5

0.
37

8
0.

48
5

0.
37

3
0.

14
4

–
–

0.
33

3
0.

54
3

–
–

0.
27

5
4

–
–

0.
00

8
–

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

5
–

–
–

–
–

–
–

0.
98

6
1.

00
0

–
–

0.
98

4
0.

98
4

–
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Ло
ку

с
В

ид
 (п

оп
ул

яц
ия

)
he

ys
 9

he
ys

 8
he

ys
 1

0
he

ys
 6

he
ys

 7
he

ys
 3

he
ys

 5
fr

ey
 7

fr
ey

 8
he

ys
 1

he
ys

 2
fr

ey
 1

1
fr

ey
 1

2
he

ys
 4

6
–

–
–

–
–

–
–

0.
01

4
–

–
–

0.
01

6
0.

01
6

–
Pg

m
–2

(N
)

48
42

49
30

55
43

52
47

4
18

17
32

32
16

1
0.

10
4

0.
10

7
0.

07
1

0.
06

7
0.

08
2

0.
04

7
0.

05
8

–
–

–
–

–
–

–
2

0.
89

6
0.

60
7

0.
87

8
0.

73
3

0.
91

8
0.

95
3

0.
94

2
–

–
0.

97
2

1.
00

0
–

–
1.

00
0

3
–

0.
25

0
0.

04
1

0.
18

3
–

–
–

–
–

0.
02

8
–

–
–

–
4

–
0.

03
6

0.
01

0
0.

01
7

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

5
–

–
–

–
–

–
–

0.
87

2
1.

00
0

–
–

1.
00

0
1.

00
0

–
6

–
–

–
–

–
–

–
0.

12
8

–
–

–
–

–
–

Pg
k

(N
)

54
51

55
44

66
47

52
62

7
24

23
32

32
20

1
–

–
0.

00
9

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

–
2

0.
00

9
0.

01
0

0.
04

5
–

–
0.

02
1

0.
01

0
–

–
–

–
–

–
–

3
0.

98
2

0.
98

0
0.

93
6

0.
98

9
0.

78
0

0.
96

8
0.

99
0

–
–

1.
00

0
1.

00
0

–
–

1.
00

0
4

0.
00

9
0.

01
0

0.
00

9
0.

01
1

0.
22

0
0.

01
1

–
–

–
–

–
–

–
–

5
–

–
–

–
–

–
–

1.
00

0
1.

00
0

–
–

1.
00

0
1.

00
0

–
M

dh
–1

(N
)

48
47

42
40

23
37

27
58

8
4

6
32

32
12

1
–

–
–

–
–

–
–

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
1.

00
0

–
–

1.
00

0
2

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
–

–
–

–
0.

54
7

0.
71

9
–

3
–

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

0.
45

3
0.

28
1

–
M

dh
–2

(N
)

48
47

48
40

46
37

27
58

8
6

6
32

32
16

1
–

–
–

–
–

–
–

1.
00

0
1.

00
0

–
0.

16
7

1.
00

0
1.

00
0

–
2

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
–

–
1.

00
0

0.
83

3
–

–
1.

00
0

Ar
gk

(N
)

72
69

73
60

75
59

53
89

8
6

6
19

19
4

1
1.

00
0

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
1.

00
0

–
–

1.
00

0
1.

00
0

–
–

1.
00

0
2

–
–

–
–

–
–

–
1.

00
0

1.
00

0
–

–
1.

00
0

1.
00

0
–

Т
аб

ли
ца

 1
 (

пр
од

ол
ж

ен
ие

) 
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Ло
ку

с
В

ид
 (п

оп
ул

яц
ия

)
he

ys
 9

he
ys

 8
he

ys
 1

0
he

ys
 6

he
ys

 7
he

ys
 3

he
ys

 5
fr

ey
 7

fr
ey

 8
he

ys
 1

he
ys

 2
fr

ey
 1

1
fr

ey
 1

2
he

ys
 4

6P
gd

(N
)

37
29

28
19

39
38

53
36

8
4

5
32

32
12

1
0.

35
1

0.
19

0
0.

25
0

0.
71

1
0.

12
8

0.
09

2
0.

09
4

0.
97

2
1.

00
0

–
–

1.
00

0
1.

00
0

–
2

0.
64

9
0.

81
0

0.
75

0
0.

28
9

0.
87

2
0.

90
8

0.
90

6
0.

02
8

–
–

–
–

–
1.

00
0

3
–

–
–

–
–

–
–

–
–

1.
00

0
1.

00
0

–
–

–
Id

h
(N

)
53

57
59

39
59

51
53

74
6

12
17

32
32

16
1

–
–

0.
02

5
–

–
0.

02
9

0.
01

9
–

–
–

–
–

–
–

2
0.

00
9

–
0.

03
4

–
0.

00
8

0.
02

0
0.

02
8

0.
02

0
–

0.
20

8
–

–
–

0.
03

1
3

0.
92

5
0.

94
7

0.
86

5
0.

85
9

0.
92

5
0.

94
1

0.
94

4
0.

82
4

1.
00

0
0.

79
2

1.
00

0
0.

96
9

0.
96

9
0.

96
9

4
0.

05
7

0.
02

6
0.

06
8

0.
14

1
0.

05
9

0.
01

0
0.

00
9

0.
11

5
–

–
–

0.
03

1
0.

03
1

–
5

–
–

–
–

0.
00

8
–

–
–

–
–

–
–

   
–

–
6

0.
00

9
0.

02
7

0.
00

8
–

–
–

–
0.

04
1

–
–

–
–

–
–

Es
t–

1
(N

)
50

47
48

39
47

37
27

60
8

24
32

32
6

20
1

0.
42

0
0.

20
2

0.
28

1
0.

12
8

0.
18

1
0.

40
5

0.
50

0
–

–
0.

10
4

0.
06

5
–

–
0.

05
0

2
0.

58
0

0.
79

8
0.

71
9

0.
87

2
0.

81
9

0.
59

5
0.

50
0

–
–

0.
89

6
0.

93
5

–
–

0.
95

0
3

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

–
0.

06
3

–
–

4
–

–
–

–
–

–
–

0.
99

2
1.

00
0

–
–

0.
93

8
1.

00
0

–
5

–
–

–
–

–
–

–
0.

00
8

–
–

–
–

–
–

Es
t–

2
(N

)
42

41
42

32
44

42
53

52
8

18
17

32
32

17
1

–
–

–
–

–
–

–
–

–
0.

13
9

0.
11

8
–

–
0.

03
1

2
0.

52
4

0.
62

2
0.

76
2

0.
65

6
0.

87
5

0.
57

1
0.

88
7

–
–

0.
72

2
0.

76
4

–
–

0.
96

9
3

0.
47

6
0.

37
8

0.
23

8
0.

34
4

0.
12

5
0.

42
9

0.
11

3
–

–
0.

13
9

0.
11

8
–

–
–

4
–

–
–

–
–

–
–

1.
00

0
1.

00
0

–
–

1.
00

0
1.

00
0

–
Es

t–
3

(N
)

24
25

24
16

27
16

27
32

8
*

*
*

*
*

1
–

–
–

–
–

–
–

0.
90

6
–

Т
аб

ли
ца

 1
 (

пр
од

ол
ж

ен
ие

) 
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Ло
ку

с
В

ид
 (п

оп
ул

яц
ия

)
he

ys
 9

he
ys

 8
he

ys
 1

0
he

ys
 6

he
ys

 7
he

ys
 3

he
ys

 5
fr

ey
 7

fr
ey

 8
he

ys
 1

he
ys

 2
fr

ey
 1

1
fr

ey
 1

2
he

ys
 4

2
–

–
–

–
–

–
–

0.
09

4
–

3
1.

00
0

0.
84

0
1.

00
0

1.
00

0
1.

00
0

1.
00

0
1.

00
0

–
0.

75
0

4
–

0.
16

0
–

–
–

–
–

–
0.

25
0

O
cd

h
(N

)
66

63
67

54
75

55
53

77
8

18
16

32
32

16
1

0.
03

8
0.

04
0

0.
00

7
–

0.
04

0
0.

03
6

0.
00

9
–

–
0.

52
8

0.
15

6
–

–
0.

03
1

2
0.

96
2

0.
96

0
0.

97
1

0.
99

1
0.

96
0

0.
95

5
0.

99
1

–
–

0.
47

2
0.

84
4

–
–

0.
96

9
3

–
–

0.
02

2
0.

00
9

–
0.

00
9

–
–

–
–

–
–

–
–

4
–

–
–

–
–

–
–

1.
00

0
1.

00
0

–
–

1.
00

0
1.

00
0

–
G

r
(N

)
36

34
36

24
47

30
27

39
6

18
17

32
32

16
1

–
–

–
–

0.
01

1
–

–
–

–
–

–
–

–
–

2
–

–
–

–
–

–
–

0.
91

0
1.

00
0

–
–

1.
00

0
1.

00
0

–
3

–
–

–
–

0.
01

0
–

–
–

–
–

–
–

–
–

4
1.

00
0

1.
00

0
0.

94
4

1.
00

0
0.

97
9

1.
00

0
1.

00
0

0.
09

0
–

1.
00

0
1.

00
0

–
–

1.
00

0
5

–
–

0.
05

6
–

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

La
p–

1
(N

)
63

60
67

52
56

55
53

67
8

24
23

32
32

20
1

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

–
–

0.
03

1
–

2
0.

21
4

0.
20

8
0.

20
1

0.
26

9
0.

28
6

0.
12

7
0.

11
3

–
–

–
–

–
0.

01
6

0.
05

0
3

0.
75

4
0.

74
2

0.
78

4
0.

73
1

0.
70

5
0.

85
5

0.
88

7
–

–
1.

00
0

1.
00

0
0.

50
0

0.
45

3
0.

95
0

4
0.

03
2

0.
05

0
0.

01
5

–
0.

00
9

0.
01

8
–

–
– –

–
–

–
–

5
–

–
–

–
–

–
–

0.
00

7
–

–
–

–
–

–
6

–
–

–
–

–
–

–
0.

99
3

1.
00

0
–

–
0.

50
0

0.
50

0
–

La
p–

2
(N

)
54

51
55

46
57

46
53

10
3

*
*

*
*

*
1

–
–

–
–

–
–

–
0.

55
0

1.
00

0
2

–
–

–
–

–
–

–
0.

45
0

–

Т
аб

ли
ца
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Таблица 2 
Средние генетические расстояния [Nei, 1978] между двумя исследованными видами 

нуцелл

Matrix of genetic distance coefficients [Nei, 1978] averaged by species for
Nucella heyseana and N. freycinetti 

Вид

2003 г. 2004 г.

Число 
популяций/

локусов
N. heyseana N. freycinetti

Число 
популяций/

локусов
N. heyseana N. freycinetti

N. 
heyseana 9/29 0.042

(0.004–0.079) 3/26 0.096
(0.029–0.133)

N. 
freycinetti 2/29 1.588

(1.438–1.718)
0.097

(0.097–0.097) 2/26 1.728
(1.665–1.765)

0.010
(0.010–0.010)

.

По всей вероятности, N. fre-
ycinetti отсутствует у берегов 
южного Сахалина, так как в зал. 
Анива и в зал. Мордвинова этот 
вид не был обнаружен, хотя сборы 
проводились во время сильного 
отлива и N. heyseana присутство-
вала там в больших количествах. 
Так же не был обнаружен данный 
вид и в районе пос. Ванино. Тот 
факт, что моллюски N. freycinetti 
не отложили кладки в условиях 
аквариальной, в то время как 
практически все самки N. heyse-
ana из разных мест сделали это, 
может свидетельствовать о раз-
ной температуре размножения 
этих видов. Период размножения 
N. freycinetti достаточно точно не 
установлен [Голиков, Кусакин, 
1978]. 

Рис. 4. Фенограммы, отражающие генетические связи 
между двумя видами моллюсков рода Nucella, исследо-
ванными в 2003 г. (А) и в 2004 г. (В). Номер в названии 
обозначает номер выборки и соответствует таковому на 
рис. 1. По оси отложены значения генетических дистан-
ций [Nei, 1978]. 

Fig. 4. UPGMA trees of genetic relationships among two 
species of Nucella studied in 2003 (A) and in 2004 (B). 
Figures mean the number of a sample and accord to Fig.1. 
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