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ВСТУП

Головною задачею генетики сільськогосподарських тварин є виявлення полігенних систем, що лежать в основі розвитку господарсько-цінних ознак. Один з методів вирішення таких проблем – маркування та картування головних генів господарсько-цінних ознак. Припускається, що чим детальніше буде визначено місце локалізації генів у хромосомах сільськогосподарських видів, тим вища ймовірність маркування таких генів і, відповідно, ефективність селекційної роботи. Для вирішення цієї проблеми необхідна інформація про структуру генофонду досліджуваних видів та різноманітні фактори, які впливають на її модифікацію і міжлокусні взаємодії.

На фоні різкого зниження природних рибних ресурсів та зростаючої потреби людства в продуктах харчування тваринного походження, важливим є також питання збереження генетичного різноманіття. Збереження генетичних ресурсів можливе лише при раціональному веденні рибництва, основою якого є гармонійне поєднання забезпечення людства якісними екологічно чистими продуктами харчування з одночасним збереженням гененофонду різних видів риб, що в довготривалій перспективі забезпечить благополучне існування популяцій риб. Оскільки основним об’єктом ставового рибництва, як в Україні, так і в інших країнах, є коропові, то одним із шляхів, який дозволяє підвищити ефективність їх вирощування, є правильна організація і здійснення селекційно-племінних заходів [1]. 

Рибне господарство України відіграє значну роль у забезпеченні населення продовольством, галузей національної економіки – сировиною, а також у відтворенні природних ресурсів та підвищенні зайнятості населення. Раціональне використання та відновлення запасів коропових риб передбачає забезпечення системи генетичного контролю племінних стад на основі  застосування молекулярно-генетичних маркерів. Підвищення рівня продуктивності ставових риб, а саме коропа, в великій мірі залежить від рівня селекційно-племінної роботи, яка забезпечує покращення біологічних і продуктивних якостей риб шляхом удосконалення існуючих та виведення нових порід і внутрішньопородних типів [2, 3].

Використання маркерних генів для контролю генетичної структури риб вже увійшло в практику рибництва багатьох країн [4, 5]. На сьогодні найбільш актуальним завданням є розробка елементів геномної селекції в рибництві, що включає практичні аспекти генетичного моніторингу. Одна з основних задач генетичного моніторингу – це підтримка в стадах генетичного різноманіття, що є необхідною умовою для селекційної роботи. Вирішення цих завдань потребує як узагальнення світового досвіду, так і проведення спеціальних досліджень за використання генетичних маркерів у риб. 

Вирішення теоретичних та прикладних завдань генетики сільськогосподарських тварин неможливо без використання надійних високополіморфних маркерних систем, котрі дозволяють проводити об’єктивну оцінку внутрішньо- і міжпорідної мінливості, особливостей мікроеволюційних процесів, що відбуваються внаслідок породоутворення, та селекційно-племінної роботи, спрямованої на поліпшення показників продуктивності в замкнених малочисельних популяціях.

В даний час особливої актуальності набувають завдання пошуку нових підходів удосконалення існуючих порід тварин, в умовах сучасного ведення рибництва, які повинні охоплювати і високий потенціал продуктивності і пристосованість до промислових технологій. Це пояснюється збільшенням ролі селекції, яка направлено змінює ознаки і властивості тварин. Застосування селекційних програм схрещування і гібридизації є одним з методів підвищення генетичного потенціалу продуктивності коропових риб. Цим зумовлена актуальність всебічного вивчення генетичних особливостей, насамперед існуючих в Україні внутрішньопородних типів коропів, зокрема, за використання останніх досягнень і методів молекулярної генетики. Аналіз наявної літератури показує, що генетичні особливості внутрішньопородних типів українських коропів, та їх зв’язок з різними сторонами продуктивності вивчено недостатньо. 


В умовах сучасного ведення рибництва за умов ізольованого утримання і постійного тривалого тиску штучного добору, який ведеться одночасно за цілою низкою комплексу ознак продуктивності, відбувається безперервна зміна генетичної структури популяції, що зрештою призводить до генетичної диференціації початкових батьківських форм і формування нових порідних груп [6, 7].

Виведення нових порід і породних груп сільськогосподарських видів основане на використанні природної або створеної людиною генетичної різноманітності. Очевидно, що в цьому процесі, першим принципово необхідним етапом є виявлення породоспецифічних особливостей їхньої генетичної структури, тобто, при роботі із породами та породними групами коропа постає завдання порівняльної характеристики та ідентифікації порід, ліній і стад окремих рибогосподарських підприємств [3].

Розв’язання багатьох цих проблем в рибництві тісно пов’язане з використанням сучасних методів оцінки генетичної мінливості та ступеня консолідованості ліній та порід коропових. Ефективність методів в значній мірі залежить від рівня інформативності використаних підходів, маркерних систем, стабільності відтворення маркерів, доступності і простоти використаних методів. Адекватна оцінка, комплексний підхід, а також визначення оптимального рівня різноманітності популяцій коропа забезпечують раціональний підхід до їх використання в селекційному процесі.

Дану проблему неможливо вирішити без урахування стану генофонду, рівня генетичної мінливості і диференціації популяцій риб, і тому все гострішою стає необхідність їх оцінки. Для дослідження і визначення їх статусу велике значення мають біохімічні маркери і маркери, грунтовані на поліморфізмі ДНК (молекулярно-генетичні маркери), які сприяють поглибленому з'ясуванню закономірностей динаміки генетичної структури порід, типів і ліній коропових в процесі їх мікроеволюції [8]. 
На перших етапах у створенні породи або породної групи, як правило, бере участь обмежена кількість тварин, генотипи яких у значній мірі визначають генофонд породи в цілому. Збереженню і підтриманню стабільної генетичної структури риб багато в чому сприяє чистопородне розведення, при цьому періодичне прилиття крові є цілком достатньою умовою для підтримки внутрішньопородної генетичної схожості популяції. Вивчення алельних частот маркерних генів дозволяє визначити генетичні відмінності й ступінь генетичної схожості порід та породних груп риб, на які впливають не тільки час еволюції, але й напрямок добору [9]. Можна очікувати, що відмінності в генетичній структурі особин, що схрещуються, будуть сприяти одержанню ефекту гетерозису. Вивчення генетичних особливостей  новостворених та природних популяцій риб є основою для розробки методів генетичного моніторингу. Перспективність використання поліморфних систем крові й нуклеотидних повторів ДНК для маркування генотипів дозволить не тільки контролювати процес передачі генів батьківських пар нащадкам у ряді поколінь, визначати фактичний індекс генетичної подібності, але й прогнозувати ефективність підбору й добору [10-12]. 
 
Таким чином, максимально ефективне використання потенціалу коропа неможливе без генетичного контролю, а відсутність генетичного супроводу обліку специфіки формування генетичної структури ускладнює одержання груп особин консолідованих за специфічними породними господарсько-цінними характеристиками. Особливої актуальності набувають дослідження генетичних структур порід і внутрішньопородних типів риб з використанням методів сучасної молекулярної генетики та різних типів молекулярно-генетичних маркерів [13]. 


В основу методичних рекомендацій покладено результати науково-дослідної роботи відділу молекулярно-генетичних досліджень Інституту рибного господарства НААН «Вивчити особливості формування молекулярно-генетичної, цитологічної, біохімічної структур у культивованих видів риб та розробити методи оптимізації використання їх генофонду» (№ д.р. 0111U007063).

Методичні рекомендації розраховані на спеціалістів-генетиків, викладачів наукових та навчально-освітніх інституцій, суб’єктів рибогосподарської діяльності різних форм власності. 

1. ОСОБЛИВОСТІ ЗБЕРЕЖЕННЯ ГЕНЕТИЧНИХ РЕСУРСІВ 
Управління рибним господарством потребує розуміння біологічних принципів, котрі лежать в основі процесів відтворення і збереження рибних ресурсів. При веденні рибного господарства відслідковуються ті еколого-генетичні характеристики популяції, зокрема чисельність, віковий склад, які в основному впливають і визначають його економічну ефективність. При такому підході, промислова доцільність, а не біологічна перспектива, визначають методи і цілі досліджень популяцій риб.
Такі фактори динаміки популяції як життєздатність, репродуктивна активність і плодючість носія того чи іншого генотипу визначають його загальну пристосованість (адаптацію) до умов середовища, яка у особин з різними генотипами є неоднаковою. Прояви диференціації у рівні пристосованості різних генотипів, які входять у склад популяції, при поєднанні дії добору, випадкового дрейфу генів посилюються, що призводить до часткового зниження, або ж цілковитого зникнення одних алелей, та зростання частоти інших алелей у субпопуляції, що знижує її генетичне різноманіття. В загальному, генетична структура популяцій риб, в більшій мірі ніж в інших хребетних, зазнала впливу антропогенного чинника, що, в основному, пов’язано із неконтрольованим поширенням генетичного матеріалу на великих територіях, яке мало місце при реалізації заходів, що пов’язані із промисловим виробництвом риби [14, 15].

У риб велика варіабельність фенотипової мінливості в порівнянні до інших видів хребетних. В залежності від екологічних умов, у риб спостерігається значна мінливість розмірів тіла та швидкості росту, як на внутрішньому, так і на міжпопуляційному рівні. У особин в межах популяції коефіцієнт варіації таких морфометричних параметрів як довжина і маса тіла не перевищує 10 % у більшості хребетних видів, тоді як у риб він у два рази вищий [16, 17]. Вищою є також морфологічна диференціація між різними популяціями одного виду. Значно вищий показник фенотипової мінливості у популяціях риб не пов’язаний одночасно із високим рівнем генетичної мінливості. Якщо розуміти спадковість як міру фенотипової мінливості, яка обумовлена генетично, то її значення може знаходитись в межах від 0 до 1, що свідчить про значну градацію значень взаємозв’язку генотипу і фенотипу, особливо це стосується маси і довжини тіла риб [18] і пояснюється унікальними фізіологічними особливостями риб: відсутністю чіткої генетичної детермінації здатності до росту, пойкілотермністю, яка ставить в безпосередню залежність перебіг процесів метаболізму риб від температури, високою пластичністю без зміни показників репродуктивності, взаємозв’язку між віком і розміром тіла [19]. За таких коливань значень фенотипових ознак у риб при проведенні популяційних досліджень з метою моніторингу генетичної структури важливим є залучення тих еколого-генетичних характеристик популяції, мінливість яких детермінована виключно спадково і об’єктивно відображає стан та благополуччя популяції та може служити вихідним матеріалом для здійснення заходів, що спрямовані на збереження генетичного різноманіття популяції. До таких характеристик можна віднести розподіл частот алелей та генотипів у даній популяції, які є основою для визначення її генетичної структури. 

Для характеристики генетичної структури популяції риб та її мінливості найчастіше використовується метод аналізу генетично детермінованого поліморфізму білків, який відповідає всім вимогам щодо генетичних маркерів [20]. Найпоширенішим методом ідентифікації генетико-біохімічних маркерів є електрофорез. Крім того для генетичних досліджень застосовуються методи із використанням ДНК-маркерів на основі полімеразної ланцюгової реакції (RAPD, ISSR та ін.). Застосування генетико-біохімічних маркерів дає можливість виявити генетичний поліморфізм на рівні електрофоретичних варіантів білків, тоді як використання ДНК-маркерів – поліморфізм ДНК. 

До основних характеристик генетико-біохімічних маркерів, які сприяють їх використанню в популяційно-генетичних дослідженнях у порівнянні з іншими методами, належать: кодомінантність їх успадкування, що дає можливість ідентифікувати внесок кожного із алелів у формування даного генотипу окремого локусу у потомства першого покоління, тобто ідентифікувати гетерозиготи; консерватизм алельних варіантів білків; знання їх біохімічних функцій, що надає можливість при аналізі визначити, які саме ланки загального метаболізму задіяні при генетичній адаптації популяції і дозволяє, не вдаючись до складних методів по визначенню амінокислотного складу білку, встановити алельні варіанти; економічність та можливість визначення одночасно у багатьох особин. 

З поміж недоліків, які впливають на оцінку рівня генетичного різноманіття при аналізі генетичної структури популяції за використання генетико-біохімічних маркерів є: 
a) наявність ізолокусів (ізоалелей) в геномі, тобто двох локусів, які відповідають за синтез електрофоретично ідентичних субодиниць білку, що робить неможливим встановити приналежність алелей до того чи іншого локусу [21]; 
б) присутність нуль-алелей, тобто алелей, які не продукують білок, активність якого визначається електрофоретично [22];
в) електрофоретично виявлені амінокислотні заміни в білку є відображенням опосередкованих змін у послідовності нуклеотидів в молекулі ДНК, оскільки не завжди зміни у ДНК будуть спричиняти зміну амінокислотного складу білків, більше того не всі амінокислотні заміни будуть виявлені електрофоретично [23], а звідси випливає, що електрофоретична ідентичність не завжди означатиме ідентичність послідовностей нуклеотидів і тоді гомозиготність, виявлена електрофоретично, є умовною.

Також дослідження поліморфізму за генетико-біохімічними системами у риб ускладнюється через притаманні ферментам коливання їх активності в залежності від сезону, температури і стадії розвитку. Попри всі вищезазначені недоліки використання генетико-біохімічних систем для досліджень генетичної структури популяції на даний час є найбільш інформативним і виправданим з точки зору реалізації мети. Широке застосування цього методу в популяційно-генетичних дослідженнях привело до виникнення нової області знань – біохімічної генетики популяції.

 Пряме і опосередковане руйнування генофонду відбувається, головним чином, під впливом людини, яка активно змінює навколишнє середовище. Інші чинники мають менше значення, проте і вони здійснюють свій внесок у порушення рівноваги навколишнього середовища, а через викликані ними негативні зміни відбувається ерозія генофонду [24].  
Популяції будь-яких видів – бактерії, рослини, тварини – потрапивши в сприятливі умови, збільшують свою чисельність по експоненті. Зростання чисельності видів перевищує значення, які відповідають критичній біологічній чисельності середовища. Через надмірну чисельність популяція виснажує і руйнує навколишнє середовище. Настає екологічна криза, за якої чисельність популяції знижується до критичного рівня, більш низького, ніж того який потрібний для приведення популяції до врівноваженого стану. Середовище поступово відновлюється, а вслід за цим зростає і чисельність популяції. Вона входить у фазу стабілізації, коли її чисельність коливатиметься на рівні, що визначається навколишнім середовищем [25].

Запобігти біосферній катастрофі можна шляхом перегляду і змін стратегії взаємовідносин людини з природою. Можливість відновлення ресурсів існує доти, поки їх споживання не перевищує межі стійкості біоти. Розробка положень сучасної екологічної стратегії можлива за наявності спеціальних досліджень. Окрім несприятливих дій, таких, як забруднення середовища і руйнування трофічних ланцюгів, є ще один чинник, відповідальний за скорочення біорізноманітності – нераціональна господарська діяльність людини. Глибина її шкодочинної дії виявилася лише в процесі сучасного моніторингу внутрішньовидової генетичної різноманітності [4].

В зв’язку з цим, особливо важливим є переосмислення понять, визнання реальності і розвиток нового, більш глибокого підходу до охорони біосфери. Недостатнім є впровадження безвідходних технологій, організація заповідників, національних парків, внесення до "Червоної книги" зникаючих видів тварин, птахів і рослин. Необхідно контролювати антропогенну дію на цілісну біосферу, пов’язану з експлуатацією і, відповідно, штучним відтворенням біологічних ресурсів. Ослабити конфлікт людини з біосферою можна лише шляхом збереження і відновлення генетичної різноманітності видів, структура яких порушена, і створенням нових систем взаємодіючих популяцій. Старі підходи до вирішення екологічних проблем, коли головна увага приділяється тільки охороні тваринного і рослинного світу недостатні, оскільки сама людська діяльність не є зовнішньою, вона входить до цілісної системи. Також стають необхідними економічні розрахунки ефективності запланованих природних заходів з врахуванням тимчасових перспектив довгострокового розвитку всієї біосфери.

Біологи, що займаються проблемою збереження біорізноманітності, постійно ведуть полеміку щодо того, що важливіше – захист територій чи збереження самих видів. Прибічники охорони мешкання видів вважають, що життєво важливі, представницькі екосистеми можна ідентифікувати і постійно охороняти від втручання людини. Цей підхід зосереджений на широкому спектрі проблем екосистем і охороні виживання більшості видів, що там перебувають [26]. В природному середовищі забезпечуються умови для розвитку більшості видів. Проблема полягає, безумовно, у виборі місцеперебування, оскільки багато видів можуть не потрапити в перелік тих, які охороняються. Крім того, видам, які знаходяться під загрозою зникнення, наприклад, великим хижакам, які знаходяться на вершині харчових ланцюгів, в більшості випадків необхідні значні площі для перебування. Отже, створення природних заповідників з достатньою площею для таких видів тварин часто виявляється дуже затратним.

Особливою проблемою є збереження порід сільськогосподарських видів. Однією із загадок загальної генетики популяцій є те, що кількість основних доместикованих видів тварин і рослин не збільшилася за час існування аграрної цивілізації. Тобто, ті види, які були доместиковані 10 тисяч років тому, є основою сучасної аграрної цивілізації. Не дивлячись на безперервні спроби ввести в доместикацію додаткові види, які тривають і дотепер, збільшити їх обмежену кількість не вдається. Наочним прикладом таких спроб є зоопаркові види і наявність такої давньої професії як дресирувальник  диких тварин. Серед рослин внесок в сільське господарство роблять, в основному, як і 10 тис. років тому, два види – пшениця і рис, серед тварин – 7 основних видів (кози, вівці, свині, коні, велика рогата худоба, кури, риба).  

Таким чином, з накопиченого людством досвіду спроб доместикації диких видів виходить, що здатність до доместикації є унікальною видовою характеристикою, що рідко зустрічається у видовому різноманітті багатоклітинних організмів. Існують підстави вважати, що основними характеристиками ссавців, які перешкоджають їх доместикації, є наступні: труднощі для людини в забезпеченні необхідною годівлею тварин даного класу в штучних умовах; повільний розвиток і тривалий репродуктивний цикл тварин; висока швидкість руху порівняно з людиною; нездатність до розмноження в неволі; відсутність лідера; схильність до стресів при контакті з людиною; низька адаптаційна здатність до умов навколишнього середовища.

2. ВИКОРИСТАННЯ ІЗОФЕРМЕНТІВ ЯК ГЕНЕТИЧНИХ МАРКЕРІВ

Генетика поліморфних білків дозволяє вивчати онтогенез, кількість генів, тканинну специфічність їх експресії, роль взаємодії алельних і неалельних генів вплив добору на генетичну структуру популяції та картування хромосом. Основними напрямками використання даних аналізу генетико-біохімічних маркерів в популяційній генетиці риб є: виявлення міжвидових гібридів, встановлення філогенетичного зв’язку видів і популяцій риб [27], вивчення антропогенного впливу на популяції риб в умовах промислового виробництва, генетичний моніторинг змін у популяціях в процесі селекції, акліматизації і доместикації, генетичне маркування стад та ліній [28], вивчення кореляцій біохімічних маркерів з продуктивними ознаками та можливість визначення рівня генетичної диференціації як на внутрішньому, так і міжпопуляційному рівнях [29]. 
Дослідження за комплексом генетико-біохімічних систем дає змогу достовірно оцінити рівень генетичної мінливості, генотиповий склад, ступінь внутрішньо і міжпопуляційної диференціації, які є обов’язковими при проведенні моніторингу генетичної структури популяції.

Великі успіхи досягнуті в області біохімічної генетики в аналізі закономірності біосинтезу ферментів, розвитку уявлень про мономерні і полімерні форми ферментів привели до необхідності перегляду і уточнення деяких понять про ізоферменти. Зокрема, в деяких випадках наявність множинних форм ферментів можна пояснити причинами генетичного характеру: поліалельність або полілокусність контролю систем, що вивчаються. У інших випадках можливі трансляційні модифікації (не тільки білку, але і РНК) гомогенних субодиниць, таких як приєднання вуглеводнів, ковалентна модифікація і ін. При роботі з ізоферментами| визначаються їх генетичний контроль, особливості внутрішньоклітинної локалізації, можливості їх використання як генетичних маркерів і підбір умов для їх виявлення.

Використання ізоферментів як генетичних маркерів набуває особливої важливості у зв’язку з необхідністю контролю генетичних процесів при створенні складних, багатокомпонентних синтетичних порід тварин [20]. Створення генофондів порід включає цілий ряд етапів, на кожному з яких необхідне використання генетичних маркерів, починаючи з оцінки генетичної мінливості батьківських форм, змін генних частот в кожному поколінні до оцінки генетичної різноманітності кінцевих форм і оцінки ступеню їх консолідації.

Ізоферменти широко використовуються також для прискорення процесу перенесення генетичного матеріалу, які містять господарсько-цінні ознаки (наприклад, резистентність до захворювань), шляхом створення гібридів.| Прискорення цих процесів може забезпечуватися контролем генетичних процесів при гібридизації|, цей контроль буде тим більш ефективний, чим більшу кількість генетичних маркерів буде використано [30].

Важливу роль генетичні маркери відіграють в розробці методів вивчення генетичної детермінації полігенних ознак, до яких відносяться більшість фенотипових ознак. Крім того, що ізоферменти можуть бути використані для збільшення ефективності відбору за кількісними ознаками, використання їх в цьому напрямі дозволяє вивчати складність і своєрідність генетичної детермінації кількісних ознак.

Генетика ізоферментів інтенсивно розвивається в декількох напрямах. Наприклад, проводиться пошук закономірностей функціонування генів в онтогенезі, вивчається роль ізоферментів при проходженні морфогенетичних процесів, клітинній диференціації, виявляються генетичні механізми регуляції експресії спектру ізоферментів і рівень їх використання, аналізується роль ізоферментів в регуляції процесів метаболізму. Як приклад такого аналізу можна навести результати вивчення ізоферментів лактатдегідрогенази. Проведені дослідження показали певну послідовність активації генів в ембріогенезі, відмінність їх експресії в спеціалізованих тканинах і органах [23].

Найцікавішими і перспективнішими сферами застосування даних про мінливість ізоферментів| і інших поліморфних білків є еволюційна генетика та генетика популяцій. Можна виділити декілька напрямів: оцінка внутрі- і міжвидової генетичної мінливості, виявлення зв’язків філогенезу між різними таксономічними групами, оцінка кількості генетичних змін при видоутворенні, дослідження генетичних основ мікроеволюційних процесів, виявлення розмаху і механізмів підтримки генетичної мінливості.


Ізоферменти як генотипові маркери відіграють важливу роль в контролі перенесення генетичного матеріалу. Будь-які маніпуляції з генетичним матеріалом, починаючи від злиття протопластів у рослин і до перенесення окремих геномів і хромосом, потребують контролю ефективності інтродукції генетичного матеріалу, для чого з високою ефективністю застосовуються різні ізоферменти [31].

В результаті багатьох досліджень встановлено, що більшість білків представлені в популяціях різних груп тварин низкою молекулярних варіантів. Частота, з якою зустрічаються молекулярні варіанти, змінюється від локусу до локусу, від виду до виду. Найбільш поширені варіанти білків називають “загальними”, меньш поширені “рідкісними”. Коли частота менш поширеного алелю вища за 1 %, то локус вважається поліморфним, в інших випадках мономорфним. Раніше як показник генетичної мінливості використовували невелику кількість ознак, які варіювали і впливали на морфологічні або фізіологічні особливості організму. Аналіз таких ознак не міг адекватно відобразити ступінь гетерозиготності популяції.

Слід зазначити, що генетичний аналіз поліморфізму білків використовується, як правило, без розглядання їх біохімічної функції. Проте очевидно, що загальний обмін речовин є збалансованим результатом генетичних процесів, в якому генетично контрольований поліморфізм білків відіграє істотну роль. Дослідження взаємопов’язаних метаболічних процесів, які лежать в основі загального обміну речовин, може дати можливість виявляти "вузькі місця" і відповідно ключові білки, генотипова мінливість яких істотно впливає на загальний обмін речовин. Актуальність виявлення таких генотипових відмінностей очевидна, оскільки високий загальний обмін речовин є передумовою високого рівня продуктивності.

3. ОСОБЛИВОСТІ ГЕНЕТИЧНОГО ПОЛІМОРФІЗМУ У КОРОПОВИХ РИБ
В сучасних умовах першочерговими завданнями прикладної генетики є оцінка внутрішньо- і міжпорідної мінливості тварин, особливостей мікроеволюційних процесів, що відбуваються внаслідок породоутворення, та селекційно-племінної роботи, спрямованої на поліпшення показників продуктивності в замкнених малочисельних популяціях. 

В організації та інтенсифікації рибництва важлива роль належить селекційно-генетичним дослідженням, тому використання наявних порід та порідних груп коропа у селекції та розведенні потребує  проведення генетичних досліджень з метою  ідентифікації останніх та вдосконалення їхніх порідних та продуктивних особливостей. Вирішення цих завдань неможливе без використання надійних високополіморфних молекулярно-генетичних маркерних систем, що власне дають можливість детального вивчення структури популяцій, а також необхідні для розроблення методів збереження та відтворення запасів риб.
Кодомінантне успадкування та відносно проста форма аналізу поліморфізму білків шляхом електрофорезу їх у поліакриламідному та крохмальному гелях дозволяють отримувати доволі інформативні дані за рівнем поліморфізму білків у риб. Відомо, що білки риб характеризуються різним рівнем мінливості. Так, до найбільш поліморфних відносять такі білки сироватки крові, як трансферин, естераза, альбумін, та інші. Дещо нижчий рівень мінливості притаманний для гемоглобіну та деяких м’язових білків [32, 33]. Також, слід сказати, що електрофоре​тичні  варіанти поліморфних білків можуть виступати зручними  гене​тичними маркерами, що є важливим моментом у се​лекційно-племінній справі.

Накопичено дані по генетиці неферментативних білків (трансферин, гемоглобін, альбумін, міогени та ін.) і ферментів (лактатдегідрогеназа, естераза та ін.). У деяких випадках виявлено пристосувальне значення білкового поліморфізму. Гени трансферину, як і естераз, використовують для генетичного маркування коропів при селекції і в спеціальних генетичних дослідженнях [33]. 

Дослідження поліморфних білкових систем риб важливо для вирішення багатьох теоретичних і практичних проблем, пов’язаних з раціональною організацією рибного господарства. Біохімічні маркери використовуються для розподілу внутрішньовидової і внутрішньопопуляційної структури. 

На відміну від теплокровних домашніх тварин, розведення риб досить специфічне, що обумовлено їх видовою різноманітністю, яка поєднується з виключно високою значимістю абіотичних, біотичних і антропогенних факторів. На жаль, об’єктивна реальність свідчить про те, що інтенсивність впливу антропогенних факторів зберігає тенденцію підвищення, що обумовлено нарощенням господарської діяльності людини в планетарному масштабі. Змінюються гідрологічний режим, фізико-хімічні показники континентальних і морських вод, що негативно впливає на видовий склад, чисельність і біомасу гідробіонтів, зокрема риби. Зважаючи на специфічність особливостей розмноження кожного виду, необхідно розглянути цей процес в адаптаційному плані. Специфічність або видоспецифічні особливості цього процесу не що інше, як пристосування до певних умов розмноження і розвитку молоді, що забезпечують циклічність поповнення, що необхідно для збереження виду і підтримання чисельності його популяцій в ареалі. [34].

Перевага методів біохімічної генетики виявляється особливо при селекції ставових риб. Це питання детально висвітлено Р. Моавом і співробітниками [35]. Автори вказують, що ставові риби відрізняються від інших домашніх тварин великою плодючістю і деякими особливостями розмноження, внаслідок чого у молодому віці їх нащадки не можуть бути індивідуально ідентифіковані і помічені. Тому саме застосування білкових генетичних маркерів відкриває можливості для генетичного аналізу продукційних ознак шляхом конструкції комплексних сімейних структур (діалельні схрещування, напівсибси і сибси), контролю чистоти лінії.

Роботи з біохімічної генетики риб мають важливе практичне значення. Вони необхідні для розроблення методів охорони і відтворення запасів промислових риб – як морських, так і прісноводних. В селекційній практиці алелі білкових локусів використовуються для маркування порід і племінних груп риб, для аналізу інбридингу та інших процесів, які відбуваються в популяціях одомашнених видів риб, для швидкого накопичення даних з приватної генетики об’єктів селекції. Найважливішими є дослідження з біохімічної генетики коропа, з метою аналізу генетичної структури популяцій, з проблеми регуляції дії генів в онтогенезі і по виявленню природи біохімічного поліморфізму.

Очевидно, що в збереженні генофондів локальних порід першим принципово необхідним етапом є виявлення породоспецифічних особливостей їхньої генетичної структури. Із цією метою широко використовувалися і використовуються різні покоління молекулярно-генетичних маркерів, що послідовно виникають у процесі розвитку молекулярної генетики. 

Результативність використання різних типів молекулярно-генетичних маркерів визначається не їхньою новизною, а відповідністю поставленим завданням. Тобто, перед застосуванням тих або інших варіантів молекулярно-генетичних маркерів необхідно спеціально досліджувати коректність їх використання для вирішення конкретних завдань.

Таким чином, при роботі із породами та породними групами коропа постає завдання порівняльної характеристики та ідентифікації порід, ліній і стад різних рибогосподарств. Характеристика породних груп ставових риб методами біохімічної генетики дозволяє виявляти шляхи їх походження, визначати ступінь їх генетичної подібності та величину інбридингу, а також відкриває перспективу вивчення еволюційно-генетичних закономірностей та механізмів процесу одомашнення риб.

4. ВИКОРИСТАННЯ РІЗНИХ СПОСОБІВ ГЕНЕТИЧНОГО АНАЛІЗУ РИБ

Україна входить до держав Європи, які займають провідне місце з виробництва продукції аквакультури [1]. В Україні, де основними об’єктом риборозведення є коропові риби, заповнення ринку рибної продукції відбувається за рахунок як імпорту, так і за рахунок об’єктів рибництва внутрішніх водойм. Згідно даних Держкомстату України за 2010 рік вилов коропа складає 9858 т, що становить 48 % від загального обсягу виловленої риби з внутрішніх водойм України. Таким чином, особливої актуальності набувають завдання пошуку нових підходів удосконалення існуючих порід та внутрішньопородних типів, які повинні охоплювати і високий потенціал продуктивності і пристосованість до промислових технологій. Тому посилюється роль селекції, яка направлено змінює ознаки і властивості риб. Застосування селекційних програм схрещування і гібридизації є одним з методів підвищення генетичного потенціалу продуктивності риб. Завдання всебічного вивчення генетичних особливостей порід та внутрішньопородних типів коропів, існуючих в Україні, можливо виконати тільки за використання останніх досягнень і методів молекулярної генетики [3].

Практично доведено, що електрофоретичні варіанти поліморфних білків крові риб є зручними генетичними маркерами і виявляються корисними в селекційно-племінному рибництві. Білки є маркерами конкретних структурних генів. Алельні варіанти білків успадковуються кодомінантно, їх склад не залежить від умов життя організму і порівняно легко визначається за допомогою електрофорезу. Тому білкові маркери надають можливість ідентифікації генотипів за багатьма генами і вивчення динамічних змін частот алелей в процесі селекції та дозволяють контролювати племінну роботу. Авторами сучасних методик рекомендується багато методів та методик для проведення генетичних експертиз різних об’єктів рибництва. Доцільно визначити найбільш ефективні серед них і адаптувати для користування в племінному рибництві.

Порівняльний аналіз біохімічного поліморфізму порід коропа і його дикого предка, сазана, дає цінну інформацію про генетичні закономірності еволюції в природних і штучних популяціях, а також про вплив одомашнення на генофонд виду. Характеристика генофондів різних видів риб методами біохімічної генетики дозволяє виявляти шляхи їх походження, ідентифікувати популяції, визначати ступінь їх генетичної подібності та величину інбридингу, а також дозволяє визначити ступінь спорідненості і філогенетичні зв’язки між досліджуваними породами і популяціями. Алельні варіанти досліджуваних поліморфних генів використовуються для маркування порід, стад, а також нащадків індивідуальних схрещувань коропа, що є особливо важливим для удосконалення племінної справи і селекції риб [3].

Результативність використання різних типів молекулярно-генетичних маркерів визначається не їхньою новизною, а відповідністю поставленим завданням. Тобто, перед застосуванням тих або інших варіантів молекулярно-генетичних маркерів необхідно спеціально досліджувати коректність їх використання для вирішення конкретних завдань. Біохімічні маркери, а саме поліморфні білки та ізоферменти з відомою генетикою, дозволяють підійти до питань спадковості й мінливості як на рівні організму, так і на рівні популяції. Використання поліморфізму біохімічних маркерів дає змогу вести пошук біохімічних ланок загального метаболізму – мішеней добору. Зміна поліморфізму біохімічних маркерів у зв'язку із впливом будь-яких факторів добору свідчить водночас і про зміну генетичної детермінації контролю конкретного біохімічного шляху. Отже, поліморфізм біохімічного маркера – це поліморфізм одночасно і гена, і фена не лише стосовно синтезу генного продукту – білка, але й тієї біохімічної реакції, яку він контролює. 
Найбільш пластичний в екологічному і еволюційному плані короп є найбільш мінливим і в генетичному відношенні, що свідчить про зв’язок екології виду з його генетичною структурою [34]. Порівняльний аналіз біохімічного поліморфізму порід коропа і його дикого предка, сазана, дає цінну інформацію про генетичні закономірності еволюції в природних і штучних популяціях, а також про вплив одомашнення на генофонд виду. 

5. БІОХІМІЧНІ ВЛАСТИВОСТІ БІЛКІВ ТА ЇХ ЕЛЕКТРОФОРЕТИЧНІ ВАРІАНТИ
В якості молекулярно-генетичних маркерів для опису генетичної структури різноманітних груп коропових риб використовували розподіл алельних і генотипових частот за локусами, що кодують низку білків і ферментів крові тварин (генетико-біохімічні системи – локуси трансферину (TF), альбуміну (ALB), церулоплазміну (СР), гемоглобіну (НВ), амілази (Am-I, Am-II, КФ 3.2.1.1), естерази (EST, КФ 3.1.1.1), НАД-залежної малатдегідрогенази (MDH, КФ 1.1.1.37), малік ензиму (ME, КФ 1.1.1.40), 6-фосфоглюконатдегідрогенази (6-PGD, КФ 1.1.1.43), лактатдегідрогенази (LDH, КФ 1.1.1.27), супероксиддисмутази (SOD, КФ 1.15.1.1), фосфоглюкомутази (PGM, КФ 2.7.5.1).
Електрофоретичні методи аналізу білків та ферментів унікальні за чутливістю і специфічністю, мають велику роздільну здатність, порівняно прості і придатні для масових досліджень [20]. 

Електрофорез займає центральне місце серед методів дослідження білків і нуклеїнових кислот. Електрофоретичний аналіз оснований на тому, що різні білки відрізняються один від одного молекулярною масою, структурою, формою молекул, величиною поверхневого електростатичного заряду. У зв’язку з цим різні білки рухаються в однорідному електричному полі з різною швидкістю, тобто мають неоднакову рухливість [36]. Після закінчення електрофорезу проводиться гістохімічне фарбування гелів, яке дозволяє отримати електрофореграми у вигляді набору смуг (фракцій), відповідних різним білкам [23]. Електрофоретичний спектр білкових смуг, які виявляються у даної особини, містить інформацію про її генотип за локусом чи локусами, кодуючими цей фермент.

Альбуміни (ALB) (від лат. albumen, род. відмінок albuminis – білок) – неферментні поліфункціональні білки. Альбуміни приймають участь в неспецифічній адсорбції і перенесенні жирних кислот, аніонів і ліпідів, підтримують онкотичний тиск крові і є амінокислотним резервом під час синтезу білкових статевих продуктів на початкових етапах дозрівання. Альбуміни виконують транспортну функцію, переносячи органічні сполуки в тканини, є джерелом азоту для побудови білків [23]. 

У наших дослідженнях в зоні альбуміну в українських порід коропа виявлено два алельні варіанти – Alb A (швидкомігруючий) і Alb B (повільномігруючий) з трьома генотипами АА, АВ, ВВ. У лускатих коропів частота алелю Alb B була вищою (0,603) порівняно з алелем Alb A (0,397). В досліджуваних популяціях коропів спостерігали відхилення від рівноважного стану за локусом альбуміну. Виявлено статистично достовірний надлишок гетерозигот АВ у групі лускатих (χ2=14,126; Р≤0,001) та рамчастих (χ2=18,962; Р≤0,001) коропів [37].

Трансферин (TF) – це маркований білок, здатний зв’язувати один атом трьохвалентного заліза, приймає активну участь в розподілі і регулюванні заліза в організмі. Особливо важливу роль трансферин відіграє в активному поділі клітин, наприклад при кровотворенні. У всіх досліджених видів риб, в тому числі і тетраплоїдів, трансферин контролюється одним геном. Він є найбільш поліморфним білком. Оскільки трансферин є мономерним білком, його спектри дуже прості: у гомозигот проявляється одна смуга, у гетерозигот – дві [20].  

Поліморфізм за трансфериновим локусом вивчений у коропа більш детально, ніж інші генетично мінливі білки [44, 48]. За поліморфізмом трансферинового локусу сироватки крові у нивківського коропа виявлено 11 генотипів трансферинів, які контролюються шістьма алелями. Наявність алеля Tf D вказує на далекий зв’язок нивківського лускатого коропа з амурським сазаном [67]. 

Багато авторів при вивченні білкового поліморфізму намагались виявити прямий кореляційний зв’язок генотипів за локусами генетико-біохімічних систем з господарсько-корисними ознаками у риб з метою застосування їх в якості генетичних маркерів продуктивності [35, 48]. Передбачалося, що існування зв’язку між типами TF і деякими продуктивними ознаками у коропа має важливе значення для використання даних біохімічної генетики не тільки для генетико-популяційних досліджень, але і для практичних цілей селекції. Окремі автори відмічали, що з усіх ознак екстер’єру найбільший зв’язок існує між типами трансферину і коефіцієнтом вгодованості плідників. Виявлено, що коропи з Tf АВ і АА були більш вгодованими, ніж особини з Tf ВВ. Високу ступінь достовірності цього зв’язку відмічали у самців і самок українського рамчастого коропа (0,99 і 0,95 відповідно). Відмічено існування достовірного зв’язку між типами TF у цих коропів і довжиною тіла [37].

Біологічні і продуктивні властивості риб детермінуються генетично. У зв’язку з цим вивчення генетичних особливостей коропів, вирощуваних в Україні становить науково-практичний інтерес. Проведені дослідження показали, що коропи української лускатої породи антонінсько-зозуленецького, несвицького та нивківського типів гомозиготні за чинником «S», серед лускатих коропів любінського внутрішньопорідного типу близько 10 % гетерозиготних риб [41].

У далекосхідного сазана спостерігалась висока концентрація алелю Tf D (0,64), тоді як в європейських популяціях сазана і коропа цей алель зустрічався рідко [42]. В локусі трансферину у амурського сазана виявили тільки один додатковий (крім А, В, С) алель Tf D . Пізніше у гібридних форм було виявлено багато нових варіантів [43, 44, 47].

При дослідженні популяцій українських коропів виявлено п’ять алельних варіантів трансферину Tf А, В, С1, С2, D та п’ятнадцять генотипів АА, АВ, АС1, АС2, АD, ВВ, ВС1, ВС2, ВD, С1С1, С1С2, С1D, С2С2, С2D, DD [37, 39, 53].
На латинице

Гемоглобін (НВ) – основний компонент еритроцитів крові, який постачає кисень від легень до тканин, а вуглекислоту – від тканин в легені. 

У більшості видів риб гемоглобіни представлені, декількома формами. До поліморфних видів відносяться шпроти, сиги, линь, деякі види тріскових риб, вугри та інші. Для лососевих характерний, як правило, мономорфізм. Мономорфні також коропи, тиляпії і багато інших. Гемоглобінові алелі успадковуються за кодомінантним типом.  Гемоглобіни у риб, як і у ссавців, є тетраметрами і складаються з чотирьох субодиниць, згрупованих по дві. Різні субодиниці кодуються різними генами, число генів може становити 2-4, але у деяких риб, зокрема, у лососевих, доходить до 8 [42].

Гемоглобін європейського коропа розділяється при електрофорезі на три компоненти і є мономорфним, але у амурського сазана він поліморфний. Зустрічається п’ять фенотипів [45].

Mалатдегідрогеназа (MDH). Кінцевою стадією циклу Кребса є регенерація оксалоацетата. Це відбувається шляхом окислення малата, що каталізується малатдегідрогеназою. Розчинна форма MDH рухається до аноду швидше, ніж мітохондріальна. У всіх тканинах інтенсивніше проявляється s-MDH. Швидкомігруючий ізофермент s-MDH (АА) переважає в нирках, печінці, серці і червоних м’язах; повільномігруючий (ВВ) – у білих м’язах і еритроцитах. В А локусі s-MDH виявлений поліморфізм, обумовлений наявністю двох алелів – А і А1 [20, 23]. 

Найбільш детально описання MDH коропа наводить Валента [46]. Поліморфізм за локусом MDH відмічено у популяціях амурського і дунайського сазанів, а також у естонських коропів. Такий же поліморфізм виявлено ізраїльськими вченими [47].
При дослідженні локусу малатдегідрогенази в українських популяцій коропа виявлено два алельні варіанти – Mdh F (швидкомігруючий) і Mdh S (повільномігруючий) з трьома генотипами FF, FS, SS [37, 39].

6-фосфоглюконатдегідрогеназа (6-PGD) Каталізує реакцію: 6-фосфо-Д-глюконат + НАДФ+ = Д-рибулозо-5-фосфат + НАДФН + СО2. Є основним ферментом пентозофосфатного шунта, бере участь у відновленні НАДФН в еритроцитах. 6-фосфоглюконатдегідрогеназа є однією з найменш мінливих ферментних систем у риб [23]. 6-PGD визначається у коропа двома генами, які мономорфні [47].

Глюкозо-6-фосфатдегідрогеназа (G-6-PD) (Д-глюкозо-6-фосфат: НАДФ+ 1-оксидоредуктаза). G-6-PD каталізує окислення глюкозо-6-фосфату в присутності НАДФ+ і є першим ферментом пентозофосфатного шунта. 

Літературні дані про поліморфізм G-6-PD у риб практично відсутні. На основі отриманих спектрів важко говорити про кількість локусів G-6-PD, але здається, що їх два, і в крайньому разі один з них поліморфний, представлений у амурського сазана не менш, ніж трьома алелями [48]. 

Лактатдегідрогеназа (LDH) (L-lactate: NAD-oxydoreductase) відноситься до класу оксидоредуктаз, фермент, який каталізує реакції окислення-відновлення. LDH – ключовий фермент вуглеводного обміну, каталізує зворотне перетворення пірувату в лактат. Лактатдегідрогеназа вивчена краще інших ферментів. Чотири субодиниці, які складають тетрамерну молекулу LDH, кодуються зазвичай двома генами, продукти яких становлять серію з трьох-п’яти ізозимів. Детальні дані про лактатдегідрогеназу коропових риб викладені у багатьох працях [49, 50].

Окремими авторами методом електрофорезу в поліакриламідному гелі виявлено складні спектри LDH [51]. У коропа і сазана виявлено багато фракцій LDH (до 17). Склад цих фракцій специфічний для окремих органів. Найбільш багата ізозимами печінка; тут виявляють дві «повільні» серії ізозимів, кожна з яких складається із 5 або 6 фракцій. Порівняння коропа і амура за спектром ізозимів LDH є ще одним доказом поліплоїдного походження коропа. Найбільш імовірною причиною поліморфізму популяцій сазана і коропа за генами LDH є очевидно підвищена пристосованість гетерозигот. Можливо, ця причина відіграє суттєву роль і в стійкому збереженні поліморфізму за локусами LDH у багатьох інших видів риб.

Фосфоглюкомутаза (PGM). Поліморфізм фосфоглюкомутази коропа був виявлений в Австралії. У австралійських коропів у м’язах виявлено два алелі в одному локусі PGM. Гомозиготні генотипи складалися із однієї смуги, гетерозиготні – з двох, що свідчить про мономерну структуру ферменту. У коропів, які розводились в Ізраїлі, в еритроцитах встановлена одна додаткова мономорфна PGM [47], яка вважалась продуктом другого локусу, а у коропів китайського походження зустрічався також третій, більш повільний алель. У амурського сазана, так як і в китайських коропів, було виявлено три алелі PGM [48].

Супероксиддисмутаза (SOD) каталізує реакцію: О2 + О2 + 2Н = О2 + Н2О2. SOD є основним ферментом захисту від отруєння тканин організму киснем, каталізує видалення токсичних супероксидних радикалів. 

У коропа SOD поліморфна. Спектр SOD в печінці коропа складається з трьох сильних і деяких мінорних смуг. Автори передбачають, що цей фермент визначається двома локусами Sod-1 і Sod-2. В останньому з них зустрічається нульовий алель, який обумовлює в гомозиготному стані відсутність двох повільних смуг. У м’язах SOD проявляється слабо (саме повільні смуги), а в сироватці крові активність SOD практично відсутня [48].

Естераза (EST) фермент метаболізму екзогенних субстратів. Під цією назвою поєднують декілька дуже різних за своїми функціями груп ферментів: відомі арил-, ацетил-, холін- і карбоксилестерази [20, 23]. 

 Естераза плазми крові відноситься до ферментів, які каталізують реакції гідролізу і синтез складних ефірів. Успадковуються естерази за кодомінантним типом без утворення гібридних молекул. Поліморфізм за локусом сироваткових естераз зустрічається дуже часто. Естерази у риб є одними з найбільш поліморфних систем [40, 52].

Проаналізовано спектри білків коропа (Cyprinus carpio) та амурського сазана (Cyprinus carpio haematopterus). У спектрах екстрактів білих м’язів виявлено дві зони фракцій з естеразною активністю. Швидка зона кодується одним локусом з двома або більше алелями, які відрізняються за рухливістю, повільна зона – іншим локусом, також з двома алелями. Одна з них, очевидно, є нульовою. Спектри естераз амурського сазана більш різноманітні, ніж спектри коропа [45].

В українських порід коропа антонінсько-зозуленецького типу достовірний надлишок гетерозигот за локусом EST спостерігався у рамчастих коропів (χ2=4,719; Р≤0,05). Статистично достовірний надлишок гетерозигот за локусом EST присутній і в групі любінського рамчастого коропа (χ2=11,681; Р≤0,001), де очікувана і наявна кількість гетерозигот становила 16 і 26, відповідно [39, 53]. Лускаті і рамчасті коропи несвицького зонального типу мали врівноважений стан за локусом EST, оскільки у них не відмічалось значних відмінностей за кількістю очікуваних і наявних гетерозигот [37].
Вивчено біохімічний поліморфізм за локусом естерази московського типу парської породи коропа з розкиданою лускою. EST у цього коропа контролюється двома локусами, в яких виявлялись, крім описаних в літературі, і рідкісні алельні варіанти – Est-1 (a, b, c, z) і Est-2 (0, a, b, c), що свідчить про високий рівень генетичної мінливості породного типу [68].

На електрофореграмах зразків м’язової тканини різних селекційних ліній коропа присутні два локуси естерази – Est-1 і Est-2, в кожному з яких виявлялось по два алелі [69]. 
В українських порід та внутрішньопородних типів лускатих і рамчастих коропів, сазанів, коропо-сазанових гібридів виявлено дві поліморфні зони сироваткової естерази – швидкомігруюча (Est F) і повільномігруюча (Est S), яка представлена трьома генотипами – FF, FS і SS [37, 39, 53 ].

6. КОАДАПТИВНА СЕЛЕКЦІЯ ЯК ФАКТОРФАКТОРЫ БИОЛОГИЗАЦИИ И ЭКОЛОГИЗАЦИИ РАСТЕНИЕВОДСТВА БІОЛОГІЗАЦІЇ ТА ЕКОЛОГІЗАЦІЇ У КОРОПОВИХ РИБ
Изучение приспособительных возможностей генотипа, которые всегда представляли для
Вивчення адаптаційних можливостей генотипу завжди представляли для селекционеров не меньший интерес, чем продуктивность, качество, технологичность,селекціонерів не менший інтерес, ніж аналіз продуктивності, якості, технологічності. В даний час цей напрямок приобретает особенную актуальность при дефиците природных ресурсов, увеличениинабуває особливої ​​актуальності, при дефіциті природних ресурсів, збільшенніантропогенной нагрузки на среду и нарушении агроэкологического равновесия. антропогенного навантаження на середовище і порушенні агроекологічної рівноваги.При Присмене парадигм сельского хозяйства — переходе от химико-техногенных интенсивных зміні парадигм сільського господарства – переході від техногенних інтенсивнихтехнологий к экологически ориентированным, полнее использующим возобновляемые технологій до екологічно орієнтованих, повніше використовують поновлювані ресурсы среды и биологический потенциал растений, повышаются требования к ресурси середовища і біологічний потенціал риб, підвищуються вимоги доизученности генотипического, экотипического и биотипического разнообразия дослідження генотипового, екотипового і біотипового розмаїттяселекционного материала для получения адаптивных, стабильно продуктивных сортов селекційного матеріалу для отримання адаптивних, стабільно продуктивних порід, ліній, типівсельскохозяйственных растений с приданием им максимальной средообразующей и с.-г. тварин з наданням їм максимальних середовищестабілізуючих таресурсосберегающей функции (1-3). ресурсозберігаючих функцій [54].
К числу основных факторов дебиологизации растениеводства России, особенно вНесмотря на многовековое применение севооборотов, обоснование их формирования доНезважаючи на багатовікове застосування різних порід тварин, обгрунтування їх формуваннясих пор актуально: для каждой почвенно-климатической зоны и даже местности нужен досі актуально: для кожної еколого-географічної зони і навіть місцевості потрібний соответствующий (адаптивный и адаптирующий) подбор культур (3). відповідний (адаптивний і адаптуючий) підбір видів, порід, типів, ліній [55].

Оцінка біологічного і господарського потенціалу коропових видів риб показує, что для выполнения свойственной им роли факторов биологизации и экологизации що для виконання властивої їм функції необхідно активніше залучати ці види вадаптивную селекцию, развивая направления, способствующие полной реализации их адаптивну селекцію, розвиваючи напрямки, що сприяють повній реалізації їхпотенциала, а именно: экологическое, симбиотическое, экотипическое, фитоценотическое потенціалу, а саме: екологічного, симбіотичного, екотипового, зооценотичногои биоэнергетическое (3). і біоенергетичного [56].Все они представляют собой взаимосвязанный комплекс: Всі вони представляють собою взаємозалежний комплекс: биоценотическая селекция, преследующая цель установить взаимовыгодные отношениябіоценотична селекція, яка має на меті встановити взаємовигідні відносиникультивируемых растений с другими биотическими компонентами агробиоэкоценоза, риб з іншими біотичними компонентами агробіоекоценозів,включает в себя симбиотическую селекцию; включає в себе симбіотичну селекцію;экологическая выходит на использование екологічна селекція виходить на використанняэкотипического разнообразия исходного материала; екотипової різноманітності вихідного матеріалу;фитоценотическая селекция должна зооценотична селекція повиннавключать элементы экологического, симбиотического и экотипического направлений и включати елементи екологічного, симбіотичного і екотипового напрямків і т.д. т.д. 


Симбіотична селекція має на метіусиление симбиотических связей культурных растений с полезными почвенными посилення симбіотичних зв’язків з кориснимимикроорганизмами для мобилизации труднодоступных элементов питания, устойчивости мікроорганізмами для мобілізації важкодоступних елементів живлення, стійкостік патогенам, адаптации к экологическим стрессам (повышенная температура или до патогенів, адаптації до екологічних стресів (підвищена температура, техногенні забруднення тощо).В случае зернобобовых речь преждеПоскольку симбиоз по Оскільки симбіоз посуществу является стратегией кооперативной адаптации симбиотических партнеров с суті є стратегією кооперативної адаптації симбіотичних партнерів з целью создания стабильной надорганизменной системы (19), он должен играть одну из метою створення стабільної надорганізменної системи, він повинен грати одну зведущих ролей в системе адаптивной селекции. провідних ролей в системі адаптивної селекції.Высокая степень наследуемости Висока ступінь успадкованихсимбиотических признаков и прямая связь между азотфиксирующей активностью и симбіотичних ознак і прямий зв’язок між активністю і продуктивністюурожайностью растений свидетельствуют в пользу результативности симбиотической популяцій риб свідчать на користь результативності симбіотичної селекции, для чего требуется оценить по эффективности взаимодействия с селекції, для чого потрібно оцінити за ефективності взаємодії змикроорганизмами большое число генотипов растений. мікроорганізмами велике число генотипів риб.Очевидно, что необходимая Очевидно, що необхіднаэффективность симбиоза может быть достигнута при создании комплементарных ефективність симбіозу може бути досягнута при створенні комплементарнихсочетаний генотипов партнеров посредством их координированной селекции (20). поєднань генотипів партнерів за допомогою їх координованої селекції [54]. 

Многолетняя совместная работа ученых Всероссийского НИИ растениеводства им. На жаль, поки несуществует экспресс-методов скрининга и выявления генотипов с высокой існує експрес-методів скринінгу і виявлення генотипів з високоюсимбиотической способностью на основании биохимических или физиологических симбіотичною здатністю на підставі біохімічних або фізіологічнихпризнаков или генотипирования образцов с помощью молекулярных маркеров. ознак або генотипування за допомогою молекулярних маркерів. СОценкаНаряду с азотфиксирующим симбиозом для зернобобовых культур характерен симбиоз сучасні породи риб інтенсивного типу вирощування не завжди здатні взаємодіяти з корисною мікрофлорою і демонструють різке зниження здатності до симбіозу щодо диких форм і власного генетичного потенціалу, оскільки селекція риб, як правило, призводить до збіднення популяції за спадковими чинниками, визначальними здатність повноцінно розвиватися. 

Перспективними в цьому відношенні можуть виявитися місцеві, аборигенні популяції, у яких симбіотичні ознаки виражені краще. Корисним інструментом для адресного вибору вихідного матеріалу з передбачуваними a priori елементами екологічної стійкості може бути еколого-географічна класифікація генофонду риб. Так, скринінг генофонду коропових виявив найбільшу толерантність до захворювань у місцевих внутрішньопорідних типів порівняно з інтрадукованими [57].Для  Екотипова селекція, використовує еколого- географічну диференціацію біологічних властивостей вихідного матеріалу і є складовою адаптивної селекції. Прийнято вважати цей напрямок найбільш перспективним для різних видів риб, що характеризуються великим екотиповим різноманіттям природних популяцій. На основі цих груп розроблені еколого-географічні класифікації [54]. 

Видова і генетична різноманітність як фактор біологізації інтенсифікаційних процесів у рибництві. Введення в полікультуру нових видів риб залишається актуальним, оскільки розширює можливості адаптивного розміщення і більш повної реалізаціїї біокліматичного потенціалу кожної зони ведення рибництва на основі видового і генетичного різноманіття [57]. В Україні в даний час вирощують 5 видів коропових риб (у тому числі один декоративний – короп коі), перспективні ж для інтродукції та введення в полікультуру ще три. 

Вивчення структурно-функціональної організації геному сільськогосподарських тварин є одним з необхідних умов підвищення ефективності їх селекції з допомогою встановлення асоціативних зв’язків локусів геному з господарсько-корисними ознаками. Хромосомну локалізацію окремих локусів, що визначають ці ознаки, можна встановити, використовуючи генетичне зчеплення з маркерами. Основою для зчепленого картування з високою долею ймовірності, яке, в свою чергу, може бути використано для позиційного клонування генів господарсько-корисних і фізіологічно важливих ознак, є насичені маркерами генетичні карти [58]. 


Незважаючи на те, що кількісні ознаки контролюються безліччю генів, продуктивні якості багато в чому визначаються мажорними генами. Картування таких генів дозволить проводити генотипування родоначальників ліній в рамках маркер-спрямованої селекції (marker-assisted selection – MAS) для здійснення контролю передачі певного генетичного матеріалу в поколіннях і, відповідно, вирішення головного завдання практичної селекції – підбору та відбору організмів при формуванні господарсько-цінних груп тварин [59]. 

Основною вимогою, що пред’являються до маркерів, використовуваних для вивчення асоціації з локусами господарсько-корисних ознак, є високий рівень поліморфізму. 
Слід зазначити, що при вивченні генетики кількісних ознак, отримані результати правомочні тільки для конкретно вивчених популяцій (порід) і не допускають однозначного перенесення на інші об’єкти. Тому перш ніж приступити до пошуку локусів, що відповідають за формування господарсько-корисних ознак, необхідно вивчити поліморфізм маркерів, безпосередньо в тій популяції тварин, в якій проводитимуться подальші дослідження і зв'язку маркерів з локусами, що мають господарське значення.

Оскільки більшість корисних ознак знаходяться під контролем декількох генів і, отже, успадковуються як кількісні ознаки, аналіз пов'язаних з ними генетичних локусів кількісних ознак (QTL) стає важливою частиною удосконалення вже існуючих та створення нових порід риб [60].

Ця інформація використовується спеціалістами з аквакультури для ефективного схрещування різних порід з метою отримання найбільш продуктивних особин, стійких до захворювань або будь-якої іншої бажаної ознаки [61]. Дослідження геному на наявність продуктивних якостей для вирішення селекційних завдань отримав назву marker assisted selection (MAS) – селекція за допомогою маркерів. Нині насичені молекулярними маркерами карти зчеплення розроблено для лосося, райдужної форелі, канального сома, тиляпії та ін. [62]. З появою автоматизованих систем аналізу генетичного поліморфізму геномів, процес генетичного картування активно розвивається для багатьох інших видів риб [63]. 

7. КОАДАПТИВНІ АСОЦІАЦІЇ ГЕНІВ У КОРОПОВИХ РИБ
До переваг використання біохімічних систем в якості генетичних маркерів відноситься можливість безпосереднього порівняння особливостей формування генетичних структур груп тварин за одними і тими самими білками у різних видів сільськогосподарських тварин. 
До теперішнього часу накопичено велику кількість даних про можливості використання окремих біохімічних маркерів для прогнозу розвитку господарсько-корисних ознак [64]. Наприклад, гетерозиготність за деякими ферментами і стабільність онтогенезу у риб. В якості маркерів використовують алелі різних поліморфних білків, в тому числі і неспецифічних естераз сироватки крові та м’язової тканини риб. Різні білки у риб відрізняються різним рівнем мінливості [65].
 До найбільш мінливих відносяться трансферин і альбумін сироватки крові та різноманітні естерази. Висока гетерогенність лактатдегідрогенази (LDH) забезпечується наявністю в геномі декількох локусів цього ферменту і, крім того, поліморфізмом за окремими локусами, характерними для певних видів.
Відмінності дозволяють визначати генотипи, які переважно елімінуються в конкретних екологічних умовах. Інформація про генотипи, які є основною мішенню відбору в конкретних екологічних умовах, дає можливість дозволити корегувати селекційний процес шляхом спрямованого формування у нащадків генних комплексів, які мають переваги, у цих умовах, для відтворення. Особливе значення розвиток таких підходів має для збереження і оптимального використання генофондів риб внутрішніх водойм, екологічна  ситуація в яких має тенденцію швидко змінюватися. Динаміка екологічних змін таких водойм, у зв’язку з її багатофакторністю, не піддається, як правило, об’єктивному контролю. В зв’язку з цим популяційно-генетичні зміни популяцій риб є найбільш об’єктивним і інтегрованим показником дії усієї сукупності, факторів, що змінюються [66].
Різний рівень розподілу алельних частот за дослідженими локусами свідчить про специфіку генетичної структури українських порід коропа і його дикого предка – сазана. Використані локуси можна вважати інформативним для виявлення генетичних відмінностей між різними внутрішньопородними типами українських коропів.

Відмінності за генетичною структурою між різними віковими групами коропа є одним показників інтенсивності природного відбору. Генотипування тварин за молекулярно-генетичними маркерами може сприяти подальшій консолідації стад по підвищенню рівня продуктивності в бажаному напрямку. Аналіз частот алелей поліморфних білкових локусів дозволяє отримати різноманітні показники, які характеризують особливості генетичної структури стада. Також в результаті аналізу можна отримати дані щодо середнього рівня гетерозиготності. В результаті проведених порівняльних молекулярно-генетичних досліджень племінних стад коропа, виявлена висока гетерозиготність плідників, для отримання найбільшої гетерозиготності нащадків, слід підбирати пари плідників на основі їх індивідуальних характеристик [29].

1. Відбір дослідних зразків

2. Електрофоретичний розподіл білків
3. Аналіз електрофореграм
4. Розрахунок частоти алелів.
5. Розрахунок рівня гетерозиготності (патент № 86929 від 10.01.2014).
6. Розробка схем схрещування 
Таблиця 1
Приклад схеми підвищення рівня гетерозиготності за рахунок коадаптивної дії генів

	Локуси
	Алелі
	Генотипи
	Самець  ♂
	Самка ♀

	Рralb
	A, B
	AA, AB,BB
	AA
	BB

	ALB
	A, B
	AA, AB,BB
	AA
	BB

	TF
	А, В, С1, С2, D
	АА, АВ, АС1, АС2, АD, ВВ, ВС1, ВС2, ВD, С1С1, С1С2, С1D, С2С2, С2D, DD
	С1С1
	АА

	EST
	F, S
	FF, FS, SS
	FF
	SS

	MDH
	F, S
	FF, FS, SS
	SS
	FF

	ME
	F, S
	FF, FS, SS
	FF
	FF

	СA
	F, S
	FF, FS, SS
	SS
	SS

	IDH
	F, S
	FF, FS, SS
	FF
	FF

	SOD
	F, S
	FF, FS, SS
	SS
	SS


Використання генетико-біохімічних систем в якості маркерів продуктивних ознак потребує довготривалої планомірної селекційної роботи в напрямку пошуку корелятивних зв’язків в конкретному господарстві з конкретними породними лініями, стадами коропів, а головне для цього необхідний чіткий селекційно-племінний облік у рибництві. 

Таким чином, оцінка поліморфізму молекулярно-генетичних маркерів може бути використана в селекції для визначення структури стада, генетичного різноманіття різновікових груп з метою індивідуального або групового підбору, а також для вивчення породотворних процесів.

ЗАКЛЮЧЕННЯ

Широке поширення білкового поліморфізму в популяціях дозволило використовувати його варіанти в якості маркерів в різних генетичних дослідженнях. Проте в селекційній практиці застосування цих маркерів має обмежений характер, що обумовлено низьким ступенем біохімічного поліморфізму у багатьох сільськогосподарських тварин, в тому числі і риб. Обмеженість методу з використанням генетико-біохімічних маркерів обумовлена тим, що їх більшість представлені в популяції тільки двома-трьома варіантами і тому, як правило, не можуть повно відображати більш широкий поліморфізм зчеплених з ними генів, що беруть участь у формуванні кількісних ознак. Для ефективного використання в селекційній роботі з рибами необхідні генетичні маркери, представлені в популяції множинними алелями, причому для кожного виду бажано мати кілька поліморфних локусів.
Використання біохімічних маркерів може суттєво полегшити формування генофонду риб з бажаним комплексом продуктивності за наявності попередньо виявлених найбільш значимих для цього процесу генетико-біохімічних систем. Зв'язок між алельними генами і селекційними ознаками тварин теоретично можливий через ряд генетичних механізмів. Ген, який контролює утворення білка або фермента, в силу своєї плейотропної дії може одночасно впливати і на формування господарсько-корисної ознаки. Плейотропна дія гену може виявитися і як результат вторинного впливу, виробленого під його контролем білку, на окремі біохімічні та фізіологічні процеси в організмі тварини. Зважаючи на сталість такого зв’язку, плейотропний ефект становить велику цінність для практичної селекції [25, 31]. 

Маркерні гени можуть знаходитися в одній групі зчеплення з генами, що визначають господарсько-цінні ознаки. Можливо також, що гетерозиготний стан більшості поліморфних локусів прямо чи опосередковано впливає на продуктивні якості тварин і буде призводити до гетерозису. Це обумовлює особливу актуальність розширення спектру досліджуваних локусів і проведення аналізу генетичної структури груп коропів, важливих для збереження, покращення існуючих і створення нових порід.   
Одним з найважливіших резервів для підвищення ефективності аквакультури є селекційна робота, яка давно використовується в інших галузях сільського господарства. В процесі формування високопродуктивних маточних стад риб необхідно чітко уявляти як змінюється генетична структура популяцій. Це дозволяє уникнути небажаних ефектів, наприклад, зниження генетичного різноманіття, втрату рідкісних і цінних генотипів.

Аналіз літературних даних та результати наших досліджень, можна зробити висновок про те, що поліморфізм за генетико-біохімічними маркерами у коропових риб має досить складну структуру. Тому для господарств, які розташовані в різних зонах ведення рибництва, з різними кліматичними умовами, мають різний гідрохімічний режим ставів, неоднакові умови вирощування, можуть існувати і різні корелятивні зв’язки певних генотипів за локусами білкових систем з пристосованістю риб до різних умов існування. Тому використання генетико-біохімічних систем в якості маркерів продуктивних ознак потребує довготривалої планомірної селекційної роботи в напрямку пошуку корелятивних зв’язків в конкретному господарстві з конкретними породними лініями, стадами коропів, а, головне, для цього необхідний чіткий селекційно-племінний облік у рибництві.
Запропоновані методичні рекомендації дають можливість використовувати генетично обгрунтовані методи оцінки генофондної структури популяцій та її корекції в конкретних зонах ведення рибництва. Застосування в практичних умовах результатів генетичних досліджень дасть змогу суттєво скоротити та оптимізувати процес популяційно-генетичної адаптації до умов навколишнього середовища, а також корегувати селеекційні прийоми в досліджуваних групах риб, що забезпечить можливість одержання оптимальної гетерозиготності нащадків в процесі підбору пар плідників. 

СПИСОК ВИКОРИСТАНОЇ ЛІТЕРАТУРИ

1. Фермерське рибництво / [І. І. Грициняк, М. В. Гринжевський, О. М. Третяк та ін.]. – К.: Герб, 2008. – 560 с.

2. Гринжевський М. В. Оптимізація виробництва продукції аквакультури / М. В. Гринжевський, А. В. Пекарський. – К.: Поліграф Консалтинг, 2004. – 328 с.  
3. Організація селекційно-племінної роботи в рибництві / [М. В. Гринжевський, І. М. Шерман, І. І. Грициняк та ін.]; під ред. М. В. Гринжевського, І. М. Шермана. – К.: «Рибка моя», 2006. – 352 с.
4. Калашникова Л. А. Селекция XXI века: использование ДНК-технологий / Л. А. Калашникова, И. М. Дунин, В. И. Глазко. – Изд. ВНИИплем, 2000. – 31с.

5. Effects of fishing protection on the genetic structure of fish populations / A. Perez-Ruzafa, M. Gonzalez-Wanguemert, P. Lenfant [et al.] // Biological conservation. – 2006. – N 129. – P. 244–255.
6. Алтухов Ю. П. Генетика популяции и сохранение биоразнообразия / Ю. П. Алтухов // Соросовский образов. журн. – 1995. – № 1. – С. 32–43.

7. Глазко  В. И. ДНК-технологии животных / В.И. Глазко. – К.: Нора-принт, 1997. – 173 с.
8. Тарасюк С. И. Использование генетических маркеров при создании нових пород крупного рогатого скота / С. И. Тарасюк, В. И. Глазко. // Докл. Рос. Акад. с.-х. наук. – 2002. – №1. – С. 27–30.

9. Wall R. Transgenic dairy cattle: genetic engineering on a large scale/ Wall R., Kerr D., Bondioli K. // J.Dairy Sci. – 1997. – Vol. 80. – P. 2213–2224.
10.  Zhang  H. M. Polymerase  chain  reaction-restriction fragment lenght polymorphism analysis of the bovine somatotropine gene / Zhang  H.M. et  al. // J.Anim.Sci. – 1993. – V. 71. – P. 2276 
11.  Bovenhuis H. Association between  milk  protein  polymorphysms   and    milk    production traits / Bovenhuis H., Van Arendock  J.A.M.,  Korver  S. // J. Dairy Sci. – 1992. – V. 75. – P. 2549. 

12.  Caetano-Anolles G. MAAP: a versatile and universal tool  for genome analysis / Caetano-Anolles G. // Plant Molecular Biology. – 1994. – V. 25. – P. 1011–1026.
13.  Грициняк І.І. Актуальні завдання генетичних досліджень у рибному господарстві / І.І. Грициняк, С.І. Тарасюк // Оптимальне використання, збереження і відтворення водних живих ресурсів – нагальні завдання товаровиробників рибопродукції та наукових установ рибної галузі: матеріали науково-практичного семінару, 12 червня 2009 р. під час виставки «FishExpo-2009». – К.: НТУУ «КПІ», 2010. – С. 96-108.

14.  Johansson N. General problems in Atlantiс salmon rearing in Sweden / N. Johansson // Ecological Bulletins 34 (Stockholm). Fish Gene Pools. – 1981. – P. 75–83. 
15.  Philipp D. P. Biochemical genetic evaluation of the norfhern and Florida subspecies of largemouth bass / D. P. Philipp, W. F. Childers, G. S. Whitt // Transaection of the American Fisheries Society. – 1983 – Vol. 112. – P. 1–20.
16.  Schnell G. D. Environmental and morphological correlates of genetic variation in mammals // Mammalian Population Genetics / G. D. Schnell, R. K. Selander. – Athens, 1981. – P. 60–99.
17.  Wright S. Evolution and the Genetics of Populations: in 4 v. / S. Wriht. – Chicago-London: University of Chicago Press, 1984. – Vol. 4: Variability within and Among Natural Populations. – 1984. – 590 p.

18.  Gjedrem T. Genetic variation in quantative traits and selective breeding in fish and shellfish / T. Gjedrem // Aquaculture. – 1983 – Vol. 33. – P. 51–72. 
19.  Gross M. Disruptive selection for alternative life histories in salmon / M. Gross // Nature. – 2001. – Vol. 313. – P. 47–48. 
20.  Глазко В. И. Генетика изоферментов животных и растений / В.И. Глазко, И.А. Созинов. Под ред. А.А. Созинова. – К.: Урожай, 1993. – 528 с.
21.  Wright J. K. Meiotiс models to explain classical link age, pseudolinkage and chromosome pairing in tetraploid derivative salmonids. / J. K. Wright, A. Johnson, A. Hollister [et al.] // Isozymes: Current Topies in Biological and Medical Research. – 1983. – Vol. 10. – P. 239–260.

22.  Ferris S. D. Evolution of the differential regulation of duplicate genes after polyploidization / S. D. Ferris, G. S. Whitt // J. Mol. Evol. – 1979. – Vol. 12, № 4. – Р. 267–317.
23.  Корочкин А. И. Генетика изоферментов / Корочкин А. И., Серов О. Л., Пудовкин А. И. – М.: Наука, 1977. – 275 с.
24.  Charlesworth B. The evolutionary dynamics of repetitive DNA in eukaryotes /  Charlesworth B., Sniegowski P., Stephan W. // Nature. – 1994. – Vol. 371. – P. 215–220.
25.  Алтухов Ю.П. Генетические процессы в популяциях / Ю.П. Алтухов. – М.: Наука, 1989. – С. 328.

26.  Kawamoto Y. A population genetic study on yaks cattle and their hybrds in Nepal using milk protein variations /  Kawamoto Y., Naticava T., A. et al. // Animal. Sci Technol. (Jpn.). – 1992. – V. 63. – P. 563–575.

27.  Renaud C. B. Biochemical evidence of speciation on the cod genus Gadus / C. B. Renaud, L. I. Speers, S. U. Qusdri et al. // Can. J. Zool. – 1986. – Vol. 64, № 7. – P. 1563–1569.

28.  Демкина Н. В. Биохимические маркеры в селекции и разведенни карповых рыб: дис. на соиск. доктора биол. наук: 03.00.10 / Демкина Наталья Виктровна. – М., 2005. – 280 с.
29.  Тарасюк С. І. Молекулярно-генетичні дослідження в рибництві / Тарасюк С.І., Грициняк І.І. – К: Аграрна наука, 2013. – 310 с.
30.  Nevo Е. Genetic variation in natural populations: patterns and theory / Nevo Е. – Theoretical population Biology. – 1978. – V. 13, № 1. – Р. 121–177 

31.  Алтухов Ю.П. Генетические процессы в популяциях / Ю.П. Алтухов. – М.: Наука, 1989. – С. 328.

32.  Межжерин С. В. Генетическая структура карасей (Cypriniformes, Cyprinidae carassius L., 1758), населяющих водоемы среднеднепровского бассейна / С. В. Межжерин, И. Л. Лисецкий // Цитология и генетика. ​​​– 2004. – №5. – С. 35–44. 
33.  Кирпичников В. С. Биохимические основы рыбоводства: проблемы генетики и селекции / В. С. Кирпичников. – Ленинград: Наука, 1983. – 200 с.
34.  Шерман І.М. Розведення і селекція риб / Шерман І.М., М.В. Гринжевський, І.І. Грициняк. – К.: «БМТ», 1999. – 238 с.

35.  Moav R. Applications of electrophoretic genetic markers to fish breeding. I. Advantages and methods / Moav R., Brody T., Wohlfarth G., Hulata G. // Aquaculture. – 1976. – V. 9, N 3. – P. 217–228.
36.  Маурер Г. Диск-электрофорез: теория и практика электрофореза в полиакриламидном геле / Г. Маурер. – Москва: Мир, 1971. – 247 с.

37.  Нагорнюк Т. А. Порівняльний аналіз генетичної структури окремих внутрішньопорідних груп коропів української селекції / Нагорнюк Т.А., Особа І.А., Тарасюк С.І. // Рибогосподарська наука України. – 2010. – №  1. – C. 96–100.
38.  Population genetic structure of a nonmigratory estuarine fish (Fundulus heteroclitus) across a strong gradient of polychlorinated biphenyl contamination / S.A. Roark, D. Nacci, L. Coiro [et al.] // V. 24, Issue 3. – PEnvironmental Toxicology and Chemistry. –2005. – . 717–725.
39.  Грициняк І. І. Генетична структура порід і породних груп коропів за окремими генетико-біохімічними системами / І.І. Грициняк, Т.А. Нагорнюк, С.І. Тарасюк // Рибогосподарська наука України. – 2008. – № 1. – С. 29–35.
40.  Кирпичников В. С. Генетические основы селекции рыб / Кирпичников В. С. – Л.: Наука, 1979. – 391 с.
41.  Олексієнко О. О. Внутрішньопорідна структура українських коропів / О. О. Олексієнко, І. І. Грициняк // Рибогосподарська наука України. – 2007. – №1. – С. 21–27.

42.  Кирпичников В. С. Биохимический полиморфизм и процессы микроэволюции у рыб / В. С. Кирпичников // Биохимическая генетика рыб: материалы I Всесоюзного совещания, 6-9 февраля, 1973. – Ленинград, 1973. – с. 7–23.
43.  Сапрыкин В. Г. Система трансферрина карпов Урала. – В кн.: Проблемы генетики и селекции на Урале. Свердловск, 1977. – с. 172–173.
44.  Щербенок Ю. И. Естественный отбор по трансферриновому и эстеразному локусам ропшинского карпа в период зимовки / Ю. И. Щербенок // Проблемы генетики и селекции рыб. – Л., 1980. – Вып. 153. – С. 94–99.
45.  Костенко С. Г. Полиморфизм белков украинского карпа и амурского сазана. – В кн.: Генетика, селекция, гибридизация рыб. – Ростов-на-Дону, 1981. – С. 148–149.
46.  Valenta M. Polymorphismus a isoenzymov vzory malatdehydrogenouzy u nekterych ryb deledi Cyprinidae / M.  Valenta // Zivodisna Vuroba. – 1977. – V. 22, № 11. – P. 801–812.
47.  Biochemical genetic comparison of the Chinese and European races of the common carp / T. Brody, D. Kirsht, G. Parag [et. al.] // Anim. Blood Grps. Biochem. Genet. – 1979. – V. 10. – P. 141-149.
48.  Паавер Т. Биохимическая генетика карпа Cyprinus carpio L. / Паавер Т. – Таллин: «Валгус», 1983. – 122 с.
49.  Schaklee J. B. Specialized LDH isoenzymess the molecular and genetic basis for the unique eye and liver LDH-s of teleost fishes / Schaklee J.B., Kepes K.L., Whitt G. // J. Exptl. Zool. – 1973. – V. 185, № 2. – P. 217–240.
50.  Markert C. Evolution of a gene / Markert C., Shaklee J., Hhitt E. // Science. – 1975. – V. 189, № 4. – P. 102–114.

51.  Иванова И. М. Изменчивость лактатдегидрогеназы (ЛДГ) у карпа и сазана Cyprinus carpio L. / Иванова И. М., Кирпичников В. С., Ролле Н. Н. – Биохимическая генетика рыб. – Ленинград, 1973. – С. 91–96.
52.  Powell L.R. Protein variation in natural populations of animals / L.R. Powell // Evolutionary Biologty. – 1975. – V. 8, № 4. – P. 79-119.
53.  Нагорнюк Т. А. Аналіз генетичної структури коропа антонінсько-зозуленецького типу / Нагорнюк Т.А., Залоїло О.В., Тарасюк С.І. // Вісник аграрної науки. – 2013. – № 9. – С. 36–40.
54.  Романенко В. Д. Концептуальні підходи при формуванні транскордонних гідроекологічних коридорів / Романенко В.Д., Гриб Й.В., Гродзинський М. Д. // Гидробиол. журнал. – 2003. – № 5. – С. 3–20.
55.  Відновна іхтіоекологія (реабілітація аборигенної іхтіофауни природних водойм України) // [за ред. Й. В. Гриба, В. В. Сондака]. – Рівне: Волинські обереги, 2007. – 630 с.
56.  Проворов Н. А. Генетико-эволюционные основы учения о симбиозе / Н. А. Проворов // Журнал общей биологии. – 2001. – № 61(6). – С. 472–495.
57.  Cондак В. В. До питання реабілітації умов відтворення аборигенної іхтіофауни та формування стійкості водного середовища у трансформованій річковій мережі Західного Полісся України / В. В. Cондак // Рибогосподарська наука України. – 2009. – № 3. – С. 54–61.
58.  Fries R. The bovine gene map in cattle / R. Fries, I.S. Beckmann, M. Georgies // Animal Genetics. – 1989. – V. 20. – P. 3–29.
59.  Smith C. The use of genetic polymorphisms in livestock improvement / C. Smith, S. Simpson // Anim. Breed. Genet. – 1986. – V. 103. – P. 205–217.
60.  Becker L. Combined mapping of AFLP and RFLP markers in barley / Becker L., Kuiper M., Salamini F., Heun M. // Molecular and General Genetics. – 1995. – Vol. 249. – P. 65–73.
61.  Poompuang S. Toward detection of quantitative trait loci and marker-assisted selection in fish / S. Poompuang, E. M. Hallerman // Rev. Fish. Sci. – 1997. – Vol. 5. – P. 253–277.
62.  Quantitative trait loci (QTL) associated with resistance/susceptibility to infectious pancreatic necrosis virus (IPNV) in rainbow trout (Oncorhynchus mykiss) / A. Ozaki, T. Sakamoto, S. Khoo [et al.] // Mol. Genet. Genomics. – 2001. – Vol. 265. – P. 23–31.
63.  Association between loci with deleterious alleles and distorted sex ratios in an inbred line of tilapia (Oreochromis aureus) / A. Shirak, Y. Palti, A. Cnaani [et al.] // J. Heredity. – 2002. – Vol. 93. – P. 270–276.
64.  Gibson G. A genetic attack on the defense complex / G. Gibson // BioEssays. – 2002. – Vol. 24. – P. 487–489.
65.  Translational machinery of channel catfish: I. A transcriptomic approach to the analysis of 32 40S ribosomal protein genes and their expression / A. Karsi, A. Patterson, J. Feng [et al.] // Gene. – 2002. – Vol. 291. – P. 177–186.
66.  Hulata G. Genetic manipulations in aquaculture: a review of stock improvement by classical and modern technologies / G. Hulata // Genetica. – 2001. – Vol. 111. – P. 155–173.

67.  Томіленко В. Г. Генетика і селекція риб в Україні. Т. 4 / В. Г. Томіленко // Генетика і селекція в Україні на межі тисячоліть : У 4 т. – К. : Логос, 2001. – C. 351–371.

68.  Рыбоводно-биологические показатели московского разбросанного типа парской породы карпа / А. М. Багров, Ю. П. Боброва, В. Я. Катасонов [и др.] // Доклады Российской академии сельскохозяйственных наук. – 2004. – № 4. – С. 56–58.

69.  Бойко Е. Г. Оценка генетической структуры селекционных линий казахстанского карпа усть-каменогорской и карагандинской популяций / Е. Г. Бойко // Вопросы аквакультуры : первая конф. молодых ученых NACEE, 28-29 апреля 2009 г. : тезисы докл. – Тюмень : ФГУП Госрыбцентр, 2009. – С. 4–7.
Підписано до друку 20.12.2015 р. Наклад 300 прим.

Формат 60х84 Папір офс. Зам. №1963


КиївЦНТЕІ, Київ, вул, Горького, 180
PAGE  
2

