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Аннотация. Впервые в практике дальневосточной аквакультуры апробирован метод тепловой ин-
дукции организменно й полиплоидии у тихоокеанской устрицы Crassostrea gigas. Через 25 мин после 
оплодотворения был произведен экспериментальный блок мейоза путем кратковременного (3 мин) 
воздействия температуры 32 ºС. Для оценки эффективности использования данного метода в товар-
ном производстве тихоокеанской устрицы проведены исследования выживаемости, роста и развития 
контрольных и экспериментальных личинок (группы 2N и 3N соответственно) в заводских условиях, 
а также изучена двухлетняя динамика роста молоди в бух. Воевода о-ва Русский (зал. Петра Велико-
го, Японское море). Методом проточной цитометрии содержания ДНК в гемоцитах в группе 3N иден-
тифицировали 35% триплоидов, 22,5% тетраплоидов и 40% гетероплоидов. Максимальный весовой 
прирост устриц в группе 3N (0,34 г/сут) наблюдали на втором году жизни в летний период, макси-
мальную скорость линейного роста (1,55 мм/сут) — в сентябре второго года. В группе 2N соответству-
ющие показатели составили 0,31 г/сут и 1,47 мм/сут. Через 22 месяца 57,9% диплоидов и 80,9% поли-
плоидов достигли товарных размеров. Общий вес устриц в группе 3N составил 124,6 ± 2,7 г, что на 
43% больше, чем в группе 2N. 
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EXPERIMENTAL OBTAINING THE POLYPLOID PACIFIC OYSTER 
CRASSOSTREA GIGAS (THUNBERG, 1793) VIA A HEAT SHOCK
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Abstract. Method of thermal induction was tested for the fi rst time in the practice of Far Eastern aquaculture 
to obtain polyploid Pacifi c oyster Crassostrea gigas. Experimental blocking of meiosis was performed 25 min 
after fertilisation by brief (3 min) exposure to the temperature of 32 oC. Effi ciency of the method was evalu-
ated with assessment of survival, growth and development of control and experimental larvae (groups 2N 
and 3N, respectively) in conditions of plant. Growth rate of juvenile Crassostrea gigas in Voyevoda Bay, Russky 
Island (Peter the Great Bay, the Sea of Japan) during two years was studied also. The content of DNA in hae-
mocytes evaluated using fl ow cytometry revealed 35% triploids, 22.5% tetraploids and 40% heteroploids in 
the group 3N. The maximum weight increment in this group (0.34 g/day) was observed in summer at the sec-
ond year of life, and the maximum linear growth rate (1.55 mm/day) – in September at the second year. The 
values for the group 2N were 0.31 g/day and 1.47 mm/day respectively. After 22 months, 57.9% of diploid and 
80.9% of polyploid oysters reached their commercial size. The total weight of oysters in the group 3N was 
124.6 ± 2.7 g, what was 43% more compared to the group 2N. 

Keywords: Pacifi c oyster, induced polyploidy, temperature method, triploidy, fl ow cytometry, larval develop-
ment, size composition, weight composition, weight growth, linear growth
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В 2020 году в мире было произведено 610,3 тыс. 
тонн гигантской (тихоокеанской) устрицы 
Crassostrea gigas (ФАО, 2022), что составляет 3,4% 
от общего объема мировой аквакультуры мол-
люсков. В практике морских хозяйств заводское 
получение спата тихоокеанской устрицы рас-
пространено достаточно широко. У побережья 
Южного Приморья интерес к выращиванию мо-
лоди C. gigas в контролируемых условиях обо-
значился в последние годы в связи с увеличени-
ем спроса на товарную устрицу и, соответствен-
но, необходимостью получения больших объе-
мов посадочного материала. При этом сбор спа-
та на коллекторы в акватории зал. Петра Вели-
кого не позволяет ежегодно обеспечивать ста-
бильно высокие урожаи, так как гидрологиче-
ские условия не всегда способствуют успешному 
воспроизводству этого субтропическо-низко-
бореального вида (Табельская, Гаврилова, 2021).

Технология управления хромосомными на-
борами путем индукции генеративной поли-
плоидии показала высокий потенциал для улуч-
шения производства двустворчатых моллюсков 
в аквакультуре (Rasmussen, Morrissey, 2007). По-
лучение триплоидов — важная и успешная тех-
ника выращивания устриц, которая позволяет 
ускорить рост молоди до товарных размеров и 
избежать потери пищевой ценности за счет по-
давления гаметогенеза (Yang et al., 2018). У три-
плоидных самцов C. gigas сперматогенез оста-
навливается на стадии зиготены, а блок мейоза 
индуцирует апоптоз половых клеток и ограни-
чивает рост гонадных канальцев (Chen et al., 
2024). Таким образом, энергия, используемая 
диплоидами для развития и функционирования 
репродуктивной системы, у стерильных трипло-
идных особей направляется на соматический 
рост и выживание (Yang et al., 2018). Многолет-
ний опыт выращивания устриц указывает на их 
высокую смертность от «летней болезни», кото-
рая, как полагают, вызвана физиологическим 
стрессом во время размножения (Helm, 2004) и, 
соответственно, может быть снижена за счет 
стерилизации моллюсков. Другая сторона во-
проса заключается в снижении потребитель-
ских свойств товарной устрицы в преднересто-

вом, нерестовом и посленерестовом состоянии 
(Rasmussen, Morrissey, 2007; Yang et al., 2018). Из-
вестно, что у двустворчатых моллюсков в репро-
дуктивном периоде теряется качество и напол-
няемость мяса (Desrosiers et al., 1993). В частно-
сти, вкус тихоокеанской устрицы зависит от 
гликогена (Nell, 2002). Содержание гликогена в 
мягких тканях моллюска в весенний период 
уменьшается в связи с гаметогенезом, так что 
перед нерестом гонады могут составлять до 50% 
от общего веса мягких тканей (Yang et al., 2018). 
Соответственно, накануне и во время нереста 
устрицы приобретают горьковатый вкус, а по-
сле — становятся истощенными и водянистыми; 
таким образом, технология получения трипло-
идов тихоокеанской устрицы направлена на со-
хранение высоких органолептических показа-
телей продукта в течение всего года (Yang et al., 
2018).

Индукционный способ получения полипло-
идов двустворчатых моллюсков заключается в 
ингибировании выхода первого или второго по-
лярного тельца на стадии созревания оплодо-
творенных яиц (Rasmussen, Morrissey, 2007; Yang 
et al., 2018). В первом случае преимущественно 
образуются тетраплоиды (Guo et al., 1996; Zhang 
et al., 2014; Melo et al., 2022), во втором – трипло-
иды (Scarpa et al., 1994; Guo et al., 1996; Gardner et 
al., 1996; Melo et al., 2015), хотя реальное соотно-
шение классов плоидности существенно зависит 
от способа воздействия, вплоть до полной инвер-
сии пропорции 3 и 4 n (Melo et al., 2022). Было по-
казано, что триплоидные личинки в том или 
ином количестве получаются при остановке как 
первого, так и второго деления мейоза (Yamamoto, 
Sugawara, 1988; Goulletquer et al., 1996). Чаще все-
го блок мейоза вызывают химическим (цитоха-
лазин B, 6-димитиламинопурин) или физиче-
ским (температурный шок, гидростатическое 
давление) во здействием в промежутке времени 
между оплодотворением и отделением целевого 
полярного тельца. Действие цитохалазина B про-
верено на устрицах C. gigas (Allen, Downing, 1986; 
Desrosiers et al., 1993; Guo, Allen, 1994; Gardner et 
al., 1996; Goulletquer et al., 1996; Guo et al., 1996; 
Hubert et al., 2009; Zhang et al., 2014; Melo et al., 
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2015, 2022), C. virginica (Stanley et al., 1981), C. ma-
drasensis (Mallia et al., 2006) и Saccostrea glomeratа 
(Hand et al., 2004), мидиях Mytilus galloprovincialis 
(Scarpa et al., 1994) и M. edulis (Desrosiers et al., 1993; 
Scarpa et al., 1994), гребешке Placopecten magellani-
cus (Desrosiers et al., 1993). Воздействие 6-дими-
тиламинопурина исследовали на C. gigas (Desro-
siers et al., 1993; Gérard et al., 1994; Hand et al., 2004; 
Melo et al., 2015, 2022), M. edulis (Desrosiers et al., 
1993) и P. magellanicus (Desrosiers et al., 1993). Фи-
зический метод был успешно применен на мол-
люсках C. gigas (Chaiton, Allen, 1985; Quillet, Pan-
elay, 1986; Gosling, Nolan, 1989; Scarpa et al., 1994; 
Melo et al., 2015, 2022), Tapes semidecussatus (Gos-
ling, Nolan, 1989) и M. galloprovincialis (Quillet, Pan-
elay, 1986; Scarpa et al., 1994; Gosling, Nolan, 1989). 
На M. gallo provincialis были апробированы и менее 
распространенные индукторы триплоидии, та-
кие как кофеин, кальций и их комбинация с те-
пловым шоком (Scarpa et al., 1994). 

Высокая коммерческая стоимость и токсич-
ность химических агентов ограничивают их 
применение в получении триплоидных устриц 
(Melo et al., 2015), в отличие от физических ме-
тодов, которые не требуют больших финансо-
вых затрат, являются экологичными и все чаще 
используются для управления хромосомными 
наборами двустворчатых моллюсков. 

Целью настоящего исследования является 
оценка эффективности метода теплового шока 
для получения личинок триплоидной устрицы 
C. gigas с последующим выращиванием молоди 
до товарных размеров в зал. Петра Великого 
Японского моря (Южное Приморье) в условиях 
марикультурного хозяйства. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Оплодотворение и блок мейоза. Разново-
зрастные половозрелые особи C. gigas были из-
влечены из естественного устричника, находя-
щегося в бух. Воевода о-ва Русский (зал. Петра 
Великого, Японское море). Гаметы получали 
путем естественного нереста устрицы после 
температурной стимуляции. Нерест происходил 
при температуре воды 21 °C и солености 34‰. 
Устриц нерестили в индивидуальных емкостях, 
после чего яйца собирали с помощью сита с яче-
ей 45 мкм и переносили в общий контейнер объ-
емом 200 л для синхронизации оплодотворения. 
В этой емкости производили искусственное 
оплодотворение, добавляя к яйцеклеткам муж-
ские половые продукты из расчета 8 : 1 (спер-
матозоиды : яйцеклетки соответственно). Далее 
наблюдали за развитием яиц с помощью свето-

вого микроскопа МИКМЕД-5 при увеличении 
×10: отмечали количество оплодотворенных яй-
цеклеток и фиксировали время отделения по-
лярных телец. Спустя 25 мин после добавления 
сперматозоидов к яйцеклеткам второе полярное 
тельце визуализировалось в более чем 50% яиц. 
В этот момент экспериментальную группу яиц 
(далее — группа 3N) подвергли действию крат-
ковременного (3 мин) теплового шока при кон-
тролируемой температуре (32 °C), после чего 
яйцеклетки были возвращены в воду с темпера-
турой 21 °C для дальнейшего развития. В каче-
стве контроля использовали группу оплодотво-
ренных яиц, которые развивались без теплово-
го шока, при постоянной температуре воды 21 °C 
(далее — группа 2N). Стадии эмбрионального 
развития в обеих группах отслеживали с помо-
щью светового микроскопа МИКМЕД-5.

Содержание личинок. Полученных личинок 
из обеих групп содержали в идентичных кон-
тролируемых условиях до момента оседания 
на субстрат. 

Во время развития личинок температуру 
воды постепенно повышали до 23 °C (0,5 °C в 
сутки). Соленость воды на всем протяжении 
развития составляла 34‰. Полную замену 
воды производили 1 раз в 3 дня. Морскую воду 
для содержания личинок предварительно очи-
щали с помощью фильтров грубой и тонкой 
очистки и стерилизовали методом проточного 
облучения ультрафиолетом. В емкости с раз-
вивающимися личинками постоянно работала 
система аэрации.

Рацион экзогенного питания личинок и мо-
лоди состоял из нескольких видов микроводо-
рослей: Isochrysis galbana, Chaetoceros muelleri, 
Phaeodactylum tricornutum, Tetraselmis suecica, 
Skeletonema sp. По мере роста и развития личи-
нок рацион изменяли от 50 тыс. до 500 тыс. кл/мл. 

В обеих группах оценивали выживаемость 
эмбрионов и личинок на каждой стадии разви-
тия, их показатели роста и развития (рис. 1А, Б). 
Для осаждения спата в производственных усло-
виях использовали перфорированные прорези-
ненные пластины ПВХ диаметром 30 см, при-
меняемые в марикультуре для выращивания 
молоди беспозвоночных (рис. 1В, Г). После осе-
дания спат подращивали 30 дней в лаборатор-
ных условиях и переносили в естественную сре-
ду обитания для выращивания.

Выращивание молоди и контроль сомати-
ческих индексов. В естественных условиях 
устриц выращивали в пластиковых устричных 
садках-поши (рис. 1Д, Е) в придонном слое 
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Рис. 1. Личинки C. gigas на разных стадиях развития: А — велигер (10 дней), Б — великонхи (23 дня). Вы-
ростные устройства для осаждения личинок устриц и их выращивания: В — коллектор из перфорирован-
ных пластин для осаждения личинок устрицы; Г — коллектор с молодью устрицы; Д — садки-поши с 
устрицей; Е — донная этажерка для выращивания устрицы
Fig. 1. The larvae of the C. gigas at different stages of development: А – veliger (10 days), Б – veliconkhes (23 days). 
Rearing devices for deposition and cultivation of larval oysters: В – collector of perforated plates for deposition; 
Г – collector with juvenile oysters; Д – poshi cages with oysters; Е – bottom rack for oyster cultivation
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воды. Перед измерением раковины моллюсков 
щеткой очищали от обрастаний, промывали 
морской водой и обсушивали на фильтроваль-
ной бумаге. Для оценки отно сительного роста 
особей подвергали биологическому анализу. 
Массу моллюсков (W, г) определяли с помощью 
электронных весов с точностью 0,01 г, линей-
ные размеры — штангенциркулем с точностью 
до 1 мм. За высоту раковины (H, мм) прини-
мали максимальный размер от замка до ра-
стущего края (Вялова, 2019). На основе полу-
ченных результатов рассчитывали суточную 
скорость линейного (мм·сут-1) и весового 
(г·сут-1) роста, аллометрическое уравнение со-
отношения массы и высоты раковины W = aHb, 
коэффициент детерминации R². Статистиче-
ская обработка данных включала определение 
средних арифметических значений и довери-
тельный интервал при уровне значимости 
95%.

По мере выращивания молоди производили 
контрольные замеры температуры и солености 
воды. Температуру измеряли погружным тер-
мометром для воды ежедневно с 01 апреля по 
01 октября, в зимний период  — каждые десять 
дней на глубине 1 м. Соленость измеряли руч-
ным рефрактометром (RHS-10 АТС) один раз в 
декаду. 

Оценка плоидности. Для оценки эффектив-
ности использованной методики теплового 
шока в отношении индукции полиплоидии че-
рез 11 месяцев было отобрано 40 особей из 
группы 3N. Плоидность (n) определяли путем 
измерения содержания ДНК (с) в клетках гемо-
лимфы на прото чном цитофлуориметре Cyto-
FLEX (Beckman Coulter). В качестве внутренне-
го стандарта использовали эталонный дипло-
идный образец, предварительно отобранный 
из 20 проб гемолимфы контрольных устриц 
(группа 2N) на основании минимального раз-
броса значений содержания ДНК в гемоцитах. 
Метод проточной цитометрии с диплоидным 
эталоном ранее был использован для опреде-
ления плоидности личинок C. gigas (Chaiton, 
Allen, 1985; Melo et al., 2015, 2022), а также со-
матических клеток взрослых устриц (Zhang et 
al., 2014; Yang et al., 2022; Chen et al., 2024) и их 
гамет (Chen et al., 2024). Обычно для оценки 
плоидности взрослых особей используют де-
загрегированные жабры (Zhang et al., 2014; Yang 
et al., 2022; Chen et al., 2024), хотя гемолимфа, 
представляющая собой природную клеточную 
суспензию, идеально подходит для анализа 
методом проточной цитометрии. Gardner et al. 

(1996) показали, что размеры ядер гемоцитов 
хорошо дифференцируют диплоидных и три-
плоидных особей C. gigas, однако в цитируемой 
работе был применен метод световой микро-
скопии без количественной оценки содержания 
ДНК.

Гемолимфу отбирали из мускула-аддуктора 
с помощью шприца объемом 1 мл и иглы 22 ка-
либра (0,7 мм в диаметре) в 0,3 М раствор дву-
натриевой соли этилендиаминтетрауксусной 
кислоты (ЭДТА) при соотношении объемов 9 : 1 
(гемолимфа : ЭДТА соответственно) для пре-
дотвращения агрегации гемоцитов. Материал 
фиксировали  путем  ресуспензирования 
260 мкл смеси гемолимфы и ЭДТА в 700 мкл 
96%-го этилового спирта (конечная концентра-
ция этанола — 70%). Кроме простых проб гемо-
лимфы, готовили смеси экспериментальных 
образцов с контрольным диплоидным этало-
ном в соотношении объемов 1 : 1 для более 
точной идентификации полиплоидов.

Простые и смешанные клеточные суспензии 
дважды отмывали от фиксатора 0,02 М фосфат-
но-буферным солевым раствором (ФБС) путем 
центрифугирования при 1000 g, окрашивали 
0,00001%-м раствором 4',6-диамидино-2-фе-
нилиндола (DAPI) в течение 15 мин и анализи-
ровали на проточном цитофлуориметре при 
возбуждении фиолетовым лазером (длина вол-
ны 405 нм). Оценку плоидности гемоцитов про-
водили после стандартной процедуры исклю-
чения клеточных агрегатов и дебриса на гисто-
грамме DAPI-A vs DAPI-H (А — площадь под 
сигналом, Н — высота сигнала) (рис. 2А): оди-
ночные клетки гейтировали и распределяли по 
содержанию ДНК (DAPI-A) (рис. 2Б, В). Стати-
стическая обработка данных включала опре-
деление модального значения плоидности в 
каждом образце и процентного соотношения 
особей разной плоидности по выборке.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Оценка плоидности. Анализ индивидуаль-
ных распределений гемоцитов по содержанию 
ДНК у 40 устриц из группы 3N показал гетеро-
генность выборки по модальному значению 
плоидности. Только одна особь (2,5% от обще-
го объема выборки) не показала отличий от 
диплоидного эталона (рис. 3А, Б). В гемолим-
фе остальных особей при смешивании с ди-
плоидным эталоном на гистограммах выяв-
лялись дополнительные пики, соответствую-
щие другим классам плоидности, в том числе 
3n (рис. 3В). 
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Доля триплоидов (рис. 4, А) в исследованной 
выборке составила 35%; остальные особи раз-
делились на две группы: 22,5% — тетраплоиды 
(рис. 4, Б), и 40% — гетероплоидные мозаики, в 
гемолимфе которых присутствовали клетки 
разных классов плоидности, включая анеупло-
идные (рис. 4, В–Е). У последних на гистограм-
мах распределения гемоцитов по содержанию 
ДНК мажорные пики соответствовали уровням 
плоидности 3, 4 и 5n. 

Согласно данным Melo et al. (2015), темпе-
ратурный метод дает меньший выход трипло-
идных личинок в сравнении с химическим ме-
тодом, однако реальное количество сформиро-
вавшихся триплоидов зависит от многих фак-

торов. На эффективность индукции триплои-
дии и выживаемость личинок влияют: качество 
гамет, синхронизм между развитием яиц и вре-
менем индукции, продолжительность воздей-
ствия и его интенсивность, температура про-
цессов и условия выращивания личинок (Melo 
et al., 2015). Оптимальный режим тепловой об-
работки подбирают экспериментально. Так, в 
работах Ямамото и соавторов (Yamamoto, Sug-
awara, 1988; Yamamoto et al., 1990) 97,4% трипло-
идных личинок M. еdulis было получено при 
температуре 32 °C с началом воздействия через 
20 мин после оплодотворения и длительностью 
воздействия 10 мин. При таких же условиях в 
эксперименте Gosling и Nolan (1989) выход три-

Рис. 2. Определение плоидности (n) взрослых особей C. gigas на основании измерения содержания ядерной 
ДНК (c) в гемоцитах методом проточной цитометрии с диплоидным эталоном. А — выделение области 
одиночных клеток (синглетов) по соотношению площади (А) и высоты (Н) сигнала DAPI; Б — визуализация 
синглетов на гистограмме распределения всех событий по площади сигнала DAPI; В — анализ распреде-
ления синглетов по площади сигнала DAPI, соответствующей содержанию ДНК (с)
Fig. 2. Ploidy identifi cation (n) for the C. gigas adult specimens based on evaluation of nuclear DNA content (c) in 
hemocytes by fl ow cytometry with a diploid reference. А – identifi cation of the area of single cells (singletons) by 
the ratio of area (A) and height (H) of the DAPI signal; Б – visualization of singletons on a histogram of the distri-
bution of all events by the area of the DAPI signal; В – analysis of the distribution of singletons by the area of the 
DAPI signal corresponding to the DNA content (c)

Рис. 3. Картина распределения гемоцитов по содержанию ДНК у диплоида и триплоида C. gigas при сме-
шивании образца с диплоидным эталоном. А — гемоциты «идеальной» устрицы из группы 2N (диплоид-
ный эталон); Б — смесь гемоцитов диплоидной устрицы из группы 3N с диплоидным эталоном; В — смесь 
гемоцитов триплоидной устрицы из группы 3N с диплоидным эталоном
Fig. 3. The view of the hemocyte distribution by DNA content in diploid and triploid C. gigas when mixing the 
sample with a diploid reference. А – hemocytes of “ideal” oyster from the group 2N (diploid reference); Б – mixture 
of hemocytes of diploid oyster from the group 3N with diploid reference; В – mixture of hemocytes of triploid 
oyster from the group 3N with diploid reference
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плоидных личинок T. semidecussatus составил 
всего 55%. Yang и Guo (2006) получили от 86,3% 
до 98,5% триплоидных личинок Mulinia lateralis 
при 10-минутном воздействии температуры 
35 °C через 8–11 минут после оплодотворения, 
а 20-минутная экспозиция при прочих равных 
приводила к появлению пентаплоидов. В ре-
альных условиях оплодотворение яйцеклеток 
у двустворчатых моллюсков происходит асин-
хронно, поэтому время отделения полярных 
телец может в значительной степени варьиро-
вать (Gérard et al., 1994). По некоторым данным, 
у C. gigas первое полярное тельце высвобожда-
ется через 25 мин после оплодотворения, вто-
рое — через 40 мин (Desrosiers et al., 1993). 
В другой работе появление первых полярных 
телец наблюдали через 10–30 мин, а вторых — 
через 20–45 мин после оплодотворения (Gerard 
et al., 1994). Внутри этих временных промежут-
ков обнаруживаются точки, когда воздействие 
максимально эффективно: Melo et al. (2015) по-
лучили более высокий процент триплоидов 
C. gigas (56,49%) при остановке мейоза 6-дими-
тиламинопурином спустя 32 мин после опло-
дотворения, по сравнению с аналогичным воз-
действием спустя 26 и 35 мин (время экспози-

ции составляло 15 мин). В то же время, Yama-
moto et al. (1990) удалось достичь 83% триплод-
ных личинок C. gigas методом теплового шока 
через 45 мин после оплодотворения (при тем-
пературе 37 °C с продолжительностью воздей-
ствия 15 мин). Учитывая разброс эмпирических 
данных, при планировании эксперименталь-
ной индукции триплоидии можно ориентиро-
ваться на время, при котором 50% оплодотво-
ренных яиц действительно выделяют второе 
полярное тельце (Melo et al., 2015); аналогично, 
для индукции тетраплоидии маркером явля-
ется появление первого полярного тельца (Melo 
et al., 2022). В нашей работе температурный 
блок мейоза был предпринят через 25 минут 
после оплодотворения, когда более чем в 50% 
оплодотворенных яиц визуализировалось вто-
рое полярное тельце, что совпадает с наблюде-
ниями Desrosiers et al. (1993). Остальные яйце-
клетки на момент индукции либо еще находи-
лись в первом деления мейоза, либо уже под-
вергались дроблению. Этим можно объяснить 
довольно высокий процент тетраплоидии и 
гетероплоидии, полученный нами в группе 3N. 
Нестабильность хромосомного набора в гемо-
цитах 40% устриц может быть следствием ин-

Рис. 4. Индивидуальные распределения гемоцитов по содержанию ДНК у C.gigas из группы 3N без смеши-
вания обр азцов с диплоидным эталоном. А — триплоид; Б — тетраплоид; В–Е — гетероплоидные мозаики
Fig. 4. Individual distributions of hemocytes by DNA content in the C. gigas from the group 3N without mixing 
samples with diploid reference. А – triploid; Б – tetraploid; В–Е – heteroploid mosaics
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дуцированного теплового шока (хотя мы не 
можем исключить постэмбриональную нена-
правленную поли- и анеуплоидию гемоцитов, 
т. к. отмечали подобную картину в некоторых 
образцах из группы 2N). Известно, что тепло-
вая обработка яиц, как и обработка химически-
ми агентами, влияют на веретено деления 
(Melo et al., 2015), т. е. теоретически может по-
мешать правильному расхождению хромосом 
при дроблении яиц, которые на момент воз-
действия уже завершили мейоз. Возможны и 
другие объяснения феномена дестабилизации 
кариотипа в отдельных клетках при индуци-
рованной полиплоидии. Так, при производстве 
тетраплоидных устриц C. gigas из триплоидных 
яиц путем воздействия цитохалазина B на пер-
вое деление мейоза, гетероплоидные мозаики 
образовывались в 45% случаев (Zhang et al., 
2014). Авторы относят такой эффект на счет па-
тологического поведения хромосом в митозе у 
тетраплоидов, с последующей элиминацией 
части генетического материала из соматиче-
ских клеток. Жизнеспособные гетеро- и анеу-
плоиды редко встречаются среди позвоночных 
животных, тогда как на выживаемость устриц 
соматическая анеуплоидия существенно не 
влияет и может закрепляться в форме карио-
типического мозаицизма (Zhang et al., 2014). 

Динамика роста и развития личинок. Время 
развития личинок в группах 2N и 3N существен-
но не различалось. Контрольные диплоидные 
устрицы до оседания развивались за 25 дней, 
устрицы с индуцированной полиплоидией — за 

27 дней (табл. 1), что соответствует данным, по-
лученным другими авторами (Пиркова и др., 
2020) . Размерный состав в двух группах личи-
нок также не показал статистически значимых 
различий. В группе 2N размер личинок вар ь-
ировал от 47,52 ± 1,0 мкм во время эмбриональ-
ного развития до 470,5 ± 5,7 мкм у осевшей мо-
лоди; в группе 3N — от 50,5 ± 0,7 мкм до 
463,15 ± 7,6 мкм соответственно. Однако выжи-
ваемость полиплоидных личинок была выше на 
всех стадиях развития (табл. 1). Критической 
точкой развития была выделена стадия велиге-
ра (D-личнка), на которой выживаемость была 
наименьшей, составив 45% и 55,2% в группах 2N 
и 3N соответственно. Общая выживаемость от 
велигера до педивелигера составила 43,2% у по-
липлоидов и 17,9% у диплоидов. 

Уровни выживаемости на разных стадиях 
развития отражают не только гибель личинок 
по естественным причинам, но и снижение их 
количества во время сортировок по размерам 
и отбраковки тугорослых особей, особенно на 
поздних стадиях. В среднем выживаемость ти-
хоокеанской устрицы на отрезке от оплодотво-
ренной яйцеклетки до D-велигера составляет 
60%, от D-велигера до педивелигера — 30% (Ка-
линина, Табельская, 2023). Для устричных хо-
зяйств выживаемость от оплодотворенной яй-
цеклетки до D-велигера в пределах 30–85% 
считается нормальной, от D-велигера до педи-
велигера значение этого показателя может 
варь ировать от 15–30 до 50–70% (Пиркова и др., 
2020; Helm, 2004).

Таблица 1. Показатели развития экспериментальных (3N) и контрольных (2N) личинок тихоокеанской 
устрицы C. gigas
Table 1. Development indices of experimental (3N) and control (2N) larvae of the Pacifi c oyster C. gigas

 Стадия развития
Stage of development

День развития, 
сут.

Day of develop-
ment

Ср. размер, 
мкм

Mean size, μm

Мин. размер, 
мкм

Min size, μm

Макс. размер, 
мкм

Max size, μm

Выживаемость, 
%

Survival, %

Гр
уп

па
 3

N
 / 

G
ro

up
 3

N Эмбриональное развитие
Embryonic development 1 50,5 ± 0,7 40,5 54 100

Велигер (D-личинка)
Veliger (D-larvae) 2–9 85,32 ± 1,4 54 108 55,2

Великонхи
Velikhonki 10–24 212,6 ± 5,6 121,5 282 92

Педивелигер
Pediveliger 25–27 332,3 ± 2,3 297,5 357,5 85

Осевшая молодь
Spat 28  463,15 ± 7,6 391,5 591,5 43,2

Гр
уп

па
 2

N
 / 

G
ro

up
 2

N Эмбриональное развитие 
Embryonic development 1 47,52 ± 1,0 40,5 54 75

Велигер (D-личинка)
Veliger (D-larvae) 2–8 89,4 ± 2,1 54 121,5 45

Великонхи
Velikhonki 9–21 189,6 ± 5,3 108 282 51

Педивелигер
Pediveliger 22–25 328,8 ± 2,5 283,5 354 78

Осевшая молодь
Spat 26 470,5 ± 5,7 360 560 17,9
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Динамика роста молоди. Молодь тихооке-
анской устрицы из аквариальных условий была 
высажена в море на коллекторах в возрасте 2 
месяца (28 августа) со средней высотой рако-
вины 0,8 ± 0,02 мм. За первый месяц (сентябрь) 
линейные размеры особей увеличились в 4 
раза: прирост раковины в среднем составил по 
высоте 46,5 мм (рис. 4). В возрасте 3 месяца па-
раметры устриц из группы 3N были следующи-
ми: W — (6,77 ± 0,27) г; H — (47,3 ± 0,8) мм 
(n = 216); у контрольной диплоидной устрицы 
(группа 2N) эти же параметры составили: W — 
(5,9 ± 0,3) г; H — (45 ± 0,9) мм (n = 200).

В осенне-зимние месяцы линейный рост 
устриц из группы 3N практически остановился. 
К 11 месяцам (май следующего года) высота 
раковины увеличилась до 49,46 ± 0,48 мм, при-
рост за 8 месяцев холодного периода составил 
2,2 мм. Заметный рост раковины наблюдали в 
летний период. За 3 месяца (июнь–август) сред-
няя высота раковины достигла 77,6 ± 0,68 мм, 
прирост составил 28,1 мм. К следующей весне 
в возрасте 22 месяца средняя высота раковины 
в группе 3N достигла 93,9 ± 0,74 мм, прирост за 
холодный период времени составил 16,3 мм. 
Линейный рост полиплоидных моллюсков был 
неравномерным, замедляясь в холодный пери-
од (с октября по май) и увеличиваясь в летне-
осенний период (июнь–сентябрь). Линейный 

рост диплоидной устрицы был немного ниже 
и более равномерный (рис. 5).

Максимальный набор массы у устриц из 
группы 3N наблюдали на втором году жизни 
(рис. 6). Резкий набор массы был зафиксирован 
в летний сезон (июнь–август): с 12,4 ± 0,3 г до 
43,2 ± 0,6 г, прирост составил 30,9 г. Далее, по 
мере роста устрицы в холодный период, ее мас-
са к 22 месяцам увеличилась до 79,1 ± 1,4 г, при-
рост составил 35,8 г. За весь период выращива-
ния (18 месяцев) вес полиплоидов увеличился 
в 11,8 раз. Отдельные особи из группы 3N в этом 
возрасте достигли массы более 155 г (5,5%) и 
размера 150 мм. Весовой рост диплоидов был 
достоверно ниже: к 22 месяцам средний вес 
устриц из группы 2N составил 70,3 ± 0,98 г. 

Среди факторов, влияющих на рост моллю-
сков, выделяют абиотические, или экологиче-
ские (качество воды, глубина и скорость тече-
ния, мутность и тип взвеси), и биотические, 
или физиологические (обеспеченность фито-
планктоном, плотность поселения, пол, воз-
раст, стадия зрелости) (Вялова, 2019). Макси-
мальную скорость линейного роста молоди 
тихоокеанской устрицы наблюдали в сентябре: 
1,55 мм/сут в группе 3N и 1,47 мм/сут в группе 
2N. Согласно литературным данным (Холодов 
и др., 2017), в Черном море в этот период мак-
симальный прирост у C. gigas составляет до 

Рис. 5. Линейный рост C. gigas в 
бух. Воевода
Fig. 5. The linear growth of the C. gigas 
in Voevoda Bay

Рис. 6. Весовой рост C. g igas в 
бух. Воевода
Fig. 6. The weight growth of the C. gi-
gas in Voevoda Bay
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1,2 мм/сут. По нашим данным, в бух. Воевода 
зал. Петра Великого Японского моря сезонный 
прирост раковины колебался в пределах 0,009–
0,07 мм/сут в холодное время года и 0,31 мм/сут 
в теплый период. Масса устриц увеличивалась 
в среднем на 0,02–0,34 г/сут. Максимальный 
прирост наблюдали на втором году жизни в 
летний период, он составил 0,34 г/сут.

Оптимальная температура воды для роста 
тихоокеанской устрицы находится в пределах 
15–22 °C. По данным Вяловой (2019), в условиях 
лимана Донузлав (Черное море, Крым) трипло-
идные C. gigas продолжали расти и в осенне-
зимний период при температуре ниже 10–11 °С. 
Известно, что в благоприятных трофических 
условиях скорость роста у двустворчатых мол-
люсков может быть существенной даже при 
низких температурах. Так, у молоди триплои-
дов Crassostrea ariakensis темпы роста были вы-
сокими в зимний период, когда температура 
воды составляла 7,66 ± 0,02 °C (Harding, 2007). 
Скорость роста молодых (20–30 мм длиной) 
баренцевоморских мидий (подвесная культура) 
в прибрежных водах Кольского залива при тем-
пературе 1,5–3,0 °C составляла около 0,5 мм в 
месяц (Гудимов, 1998). 

По данным Барабанщикова и др. (2021), с 
середины декабря до начала апреля, в период 
ледостава, температура придонных вод в 
бух. Воевода близка к температуре замерзания, 
соленость воды достигает значения 34,2‰. 
Выше 8 °C температура в придонном слое под-
нимается в начале июня и опускается к сере-
дине ноября. По нашим данным, в бух. Воевода 
с конца декабря до начала апреля температура 

воды близка к температуре замерзания. Выше 
8 °C температура поднимается в конце мая и 
опускается к середине ноября (рис. 7).

Пространственное распределение солено-
сти и ее колебания в этой акватории в большой 
мере зависят от испарения и осадков, процес-
сов перемешивания, образования и таяния 
льда, а также водообмена с Амурским заливом 
(рис. 8). 

Весной на поверхности отмечаются мини-
мальные значения солености от 32–33‰ до 
33,5–34‰. Летом поверхностный слой подвер-
гается наибольшему распреснению: в начале 
лета соленость не превышает 32,5‰, увеличи-
ваясь в открытых районах до 33,5‰, а к концу 
лета значения понижаются до 32‰. Осенью 
соленость постепенно повышается, увеличива-
ясь в ноябре до 33,9‰. У дна соленость воды 
более высокая и изменяется в пределах 34,3–
35,2‰. Известно, что рост устриц замедляется, 
когда температура воды понижается до 8–10 °C, 
после чего наступает период зимней спячки 
(Инструкция, 2011).

Наши наблюдения за ростом контрольных 
и экспериментальных устриц, скоррелирован-
ные с изменением температурного режима в 
бух. Воевода, свидетельствуют о достаточно 
коротком промежутке времени, подходящего 
для активного роста устриц, который совпада-
ет со временем их половой активности. Счита-
ется, что триплоидные моллюски обладают 
лучшими вкусовыми качествами, чем дипло-
иды, особенно во время репродуктивного се-
зона, поскольку не участвуют в процессах раз-
множения и содержат большее количество гли-

Рис. 7. Временная изменчивость температуры воды в бух. Воевода в 2021, 2022 г. 
Fig. 7. Temporal variations of water temperature in Voevoda Bay in 2021 and 2022
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когена (Вялова, 2019). Некоторыми исследова-
ниями подтверждает  ся предположение о том, 
что триплоиды могут иметь более короткий 
период созревания и достигать рыночного раз-
мера быстрее, чем диплоиды (Вялова, 2019). 

Товарной считается устрица правильной 
формы, с хорошо выраженной глубокой нижней 
створкой, имеющая определенную массу. Со-
отношение линейных размеров и биомассы 
двустворчатых моллюсков описывается алло-
метрическим уравнением. Форма устрицы 
определяется высотой и длиной раковины и 
зависит от среды обитания, субстрата, плот-
ности в естественных поселениях или в устрич-
ных садках на морских фермах и т. д. Увеличе-
ние высоты и длины раковины устриц проис-
ходит непропорционально. Как правило, в дли-
ну она растет гораздо медленнее, чем в высоту 

(Вялова, 2019). Статистический анализ размер-
но-весового соотношения у исследованных в 
настоящей работе тихоокеанских устриц по-
казал, что взаимосвязь высоты раковины с мас-
сой моллюска четко описывается степенным 
уравнением W = aLb с коэффициентом детерми-
нации R² = 0,79 и R² = 0,83 для групп 3N и 2N 
соответственно (рис. 9). При принятой степени 
достоверности крайние величины показателя 
степени b находятся в пределах 2,691–3,357 
(Алимов, 1981). Полученные значения этого по-
казателя в нашем исследовании составили 
2,7565 для полиплоидов и 2,7546 для диплои-
дов.

Минимальный товарный размер тихооке-
анских устриц варьирует от 8 до 25 см (в сред-
нем 12–15 см), а масса — от 50 до 300 г (100–200 г 
в среднем). Выход мяса от одной товарной 

Рис. 8. Временная изменчивость солености воды в бух. Воевода в 2021, 2022 г. 
Fig. 8. Temporal variations of water salinity in Voevoda Bay in 2021 and 2022

Рис. 9. Соотношение между массой 
и высотой раковины у диплоидов и 
полиплоидов C. gigas
Fig. 9. The ratio between the oyster 
weight and shell height in diploid and 
triploid C. gigas
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устрицы составляет от 10 до 22%, в среднем 
15–18%, что соответствует весу мяса от 8 до 50 г, 
в среднем 20–30 г (Жигин и др., 2023). 

Проведенным исследованием установлено, 
что в условиях бух. Воевода первые моллюски 
коммерческого размера были получены уже в 
сентябре второго года выращивания (14 меся-
цев): их доля составила 10,7% в группе 2N и 
11,3% в группе 3N (рис. 10). На протяжении по-
следующих месяцев, несмотря на снижение 
температуры морской воды, доля товарных 
особей увеличивалась в обеих группах или бо-
лее значительно в группе 3N. К 22 месяцу куль-

тивирования (май) 57,9% контрольных дипло-
идов достигли товарных размеров. Для устриц 
из группы 3N этот показатель составил 80,9% 
(рис. 11).

Анализ морфологических показателей то-
варной устрицы показал, что за 24 месяца куль-
тивирования общий вес устриц из группы 3N в 
среднем составлял 124,6 г, что на 43% больше, 
чем в контрольной группе диплоидов (табл. 2).

Несмотря на незначительные различия раз-
меров раковины, средняя масса мягких тканей 
у полиплоидов была на 82,9% больше, чем у ди-
плоидов. Выход мягких тканей после разделки 

Рис. 10. Доля особей товарного раз-
мера среди диплоидов и полиплои-
дов C. gigas в возрасте 14 месяцев 
(сентябрь)
Fig. 10. The percent of commercial size 
individuals among 14 months old (in 
September) diploid and polyploid 
C. gigas

Рис. 11. Доля особей товарного раз-
мера среди диплоидов и полиплои-
дов C. gigas в возрасте 22 месяца 
(май)
Fig. 11. The percent of commercial size 
individuals among 22 months old (in 
May) diploid and polyploid C. gigas

Таблица 2. Морфологические показатели диплоидной и полиплоидной товарной тихоокеанской устрицы 
C. gigas в возрасте 24 месяца (август)
Table 2. Morphological indices of 24 months old (August) diploid and polyploid commercial Pacifi c oysters C. gigas

 Показатели / Indices 2N 3N
Средний вес общий, г
Mean weight, g

60,6 – 177,9
86,9 ± 3,1

91,9 – 189,5
124,6 ± 2,7

Средняя высота раковины, мм
Mean shell height, mm

90 – 139
107 ± 1,2

95 – 144
115,5 ± 1,6

Средний ММТ, г
Mean body meat weight, g

7,3 – 21,4
11,7 ± 0,4

13,5 – 38,5
21,4 ± 0,5

Выход ММТ, % от общего веса
Final body meat weight, % in total weight 13,5 17,0
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устриц из группы 3N был на 3,5% больше, чем 
у контрольных моллюсков, не подвергавшихся 
воздействию теплового шока на стадии опло-
дотворенного яйца.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Индукция организменной триплоидии — рас-
пространенная генетическая манипуляция с 
оплодотворенными яйцеклетками двустворча-
тых моллюсков, позволяющая получить сте-
рильное стадо и тем самым избежать нежела-
тельных эффектов, вызванных половым созре-
ванием, таких как снижение скорости сомати-
ческого роста, повышение заболеваемости и 
ухудшение вкуса съедобных частей в репродук-
тивный период. Известный факт, что триплоиды 
тихоокеанской устрицы растут быстрее и до-
стигают больших размеров, чем обычные ди-
плоидные особи, указывает на необходимость 
разработки и внедрения безопасных методов 
биотехнологии в практику марикультурных хо-
зяйств. Проведенное нами исследование обо-
значило перспективу применения кратковре-
менного температурного воздействия на опло-
дотворенные яйцеклетки для получения три-
плоидной тихоокеанской устрицы в коммерче-
ских целях. Трехминутная инкубация яиц при 
температуре 32 °С спустя 25 минут после искус-
ственного оплодотворения привела к образова-
нию 35% триплоидов. Несмотря на попутный 
выход нецелевых тетра- и гетероплоидов (22,5 
и 40% соответственно), в группе моллюсков с 
индуцированной полиплоидией были отмечены 
высокая выживаемость особей на личиночных 
стадиях и опережающий рост молоди в течение 
двух лет (в условиях бух. Воевода о-ва Русский 
зал. Петра Великого), что позволило быстрее вы-
растить устрицу товарного размера с увеличен-
ным весом мягких тканей на 43% относительно 
диплоидного контроля. Таким образом, наибо-
лее экологичный способ триплоидизации мол-
люсков путем температурного воздействия яв-
ляется эффективным методом культивирования 
тихоокеанской устрицы, а дальнейшие исследо-
вания по его оптимизации представляют важ-
ный практический интерес для региональной 
аквакультуры.
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