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Промысловые виды и их биология
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Цель: Проведение филогеографического анализа взаимосвязи популяционных группировок минтая Gadus 
chalcogrammus азиатской части ареала.
Метод: Филогенетический анализ проведён на основании данных полиморфизма микросателлитных маркё-
ров, фрагмента контрольного региона мтДНК (D-loop) и фрагмента гена цитохрома b мтДНК.
Новизна: Комплексный филогеографический анализ с использованием выборок нерестового минтая с боль-
шей части азиатской половины ареала от Японского моря до северо-западной части Берингова моря с ис-
пользованием различных генетических маркёров проведён впервые.
Результаты: Анализ изменчивости выборок минтая по митохондриальным маркёрам (фрагменты гена ци-
тохрома b и D-loop) позволяет в пределах азиатской части его ареала выделить две крупные популяционные 
группировки: первая в Охотском море, Японском море, водах Курильских островов и Юго-Восточной Камчат-
ки, вторая — ​в Беринговом и Чукотском морях. Анализ изменчивости выборок минтая по микросателлитным 
маркёрам позволяет судить об отсутствии популяционных группировок в водах Охотского, Японского морей, 
Курильских островов и Юго-Восточной Камчатки.
Практическая значимость: При регулировании рыболовства минтая в российских водах следует устанавли-
вать единый общий допустимый улов (ОДУ) для каждой из двух суперпопуляций: охотоморско-япономорской 
и беринговоморской, при этом объединяя объёмы прогнозируемого вылова для группировок минтая, отно-
сящихся к каждой из названных суперпопуляций.

Ключевые слова: минтай Gadus chalcogrammus, контрольный регион мтДНК (D-loop), микросателлитные локу-
сы, цитхром b, генетическая изменчивость, популяционная структура, регулирование рыболовства.
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The aim: The aim of this work is focused on a phylogeographic analysis of the relationship between the pop-
ulation groups of walleye pollock Gadus chalcogrammus of the Asian part of the range.
The methods: The analysis of phylogeographic analysis is based on the data of polymorphism of microsatellite 
markers, a fragment of the mtDNA control region (D-loop) and a fragment of the mtDNA cytochrome b gene.
The newness: A comprehensive phylogeographic analysis using samples of spawning walleye pollock indi-
viduals from most of the Asian part of the range from the Sea of Japan to the northwestern Bering Sea using 
various genetic markers was carried out for the first time.
The results: The results of the analysis of the variability of walleye pollock samples by mitochondrial markers 
(fragments of the cytochrome b and D-loop genes) allow us to distinguish two large population groupings with-
in the Asian part of its range: the first one in the Sea of Okhotsk, the Sea of Japan, the waters of the Kuril Islands 
and southeastern Kamchatka and the second one in the Bering and Chukchi seas. Analysis of the variability of 
walleye pollock samples by microsatellite markers allows us to judge the absence of population groupings in 
the waters of the Sea of Okhotsk, the Sea of Japan, off the Kuril Islands and southeastern Kamchatka.
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ВВЕДЕНИЕ
Минтай Gadus chalcogrammus Pallas, 1811 — ​наи-

более массовый бенто-пелагический вид Северной 
Пацифики [Шунтов и др., 1993; Bailey, 1999]. Его аре-
ал простирается от Чукотского моря на севере до вод 
Кореи, Японии и Калифорнии на юге [Балыкин, 1986, 
Орлов и др. , 2020]. Известны также единичные на-
ходки минтая в Северной Атлантике и Арктике — ​мо-
рях Норвежском, Баренцевом, Карском и Лаптевых 
[Mecklenburg et al. , 2018; Махров, Лайус, 2018; Orlov 
et al. , 2020]. Минтай является ценным промысловым 
видом и занимает по объёму вылова лидирующее 
положение как в северной части Тихого океана, так 
и в целом в российском рыболовстве [Фадеев, Веспе-
стад, 2001; Bulatov, 2014; Шевченко, Датский, 2014; 
Булатов, 2015]. Кроме того, минтай играет важную 
роль в экосистемах дальневосточных морей, участвуя 
в различных трофических цепях от беспозвоночных 
до рыб, морских млекопитающих и птиц [Шунтов 
и др., 1993; Livingston, 1993; Bailey, 1999].

Несмотря на интенсивную в течение десятилетий 
промысловую эксплуатацию запасов минтая различ-
ными странами, его внутривидовая структура остаётся 
недостаточно изученной. Исследование внутривидо-
вой организации минтая, как и других широкоареаль-
ных морских видов рыб, молекулярно-генетическими 
методами затруднено из-за отсутствия физических 
границ группировок в море и сложности одновре-
менного сбора выборок в пределах всего ареала. При 
этом недостаточность знаний о морской среде вно-
сит существенные сложности в понимание факторов, 
определяющих взаимосвязь отдельных популяций 
[White, 2010]. Известно, что жизненный цикл большо-
го числа морских рыб характеризуется наличием пе-
лагических икры, личинок и ранней молоди, которые 
могут разноситься течениями на большие расстояния, 
а взрослые особи могут совершать миграции, порой 
достаточно протяжённые, что определяет значитель-
ные сложности при оценке их популяционной струк-
туры [Orlov et al. , 2020]. К таким видам относится 
и минтай [Зверькова, 1981; Пушников, 1987; Глубоков, 
Котенёв, 2006; Шубина и др., 2009]. Рассматриваемый 
вид характеризуется высокой плодовитостью с нере-

стом в толще воды, откуда пелагическая икра, а позже 
личинки и ранняя молодь могут разноситься течения-
ми на дальние расстояния [Dunn, Matarese, 1987]. На-
личие пелагических ранних стадий развития минтая 
увеличивает поток генов между локальными стадами 
и является причиной низкой внутривидовой диффе-
ренциации [Palumbi, 1995; Bohonak, 1999; Shanks, 
2009; D’Aloia et al. , 2015 и др.].

Использование различных генетических маркё-
ров (микросателлиты, митохондриальная ДНК (мтД-
НК)) при исследованиях морских широкоареальных 
видов рыб (включая демерсальных) позволяет изу-
чать микроэволюционные процессы в популяциях, 
выявлять внутривидовую структуру, филогенетические 
и филогеографические связи, динамику численности, 
миграционные потоки [Орлова и др., 2019; Bae et al. , 
2020; Okazaki et al. , 2020 и др.].

Несмотря на длительное и разностороннее изу-
чение биологии минтая, единая точка зрения на его 
внутривидовую организацию до сих пор отсутствует 
[Зверькова, 1981; Пушников, 1987; Глубоков, Котенёв, 
2006; Шубина и др., 2009, Orlova et al. , 2022].

Внутривидовая структура минтая и его филоге-
нетические связи изучались ранее с помощью раз-
личных молекулярно-генетических маркёров: алло-
зимов, микросателлитных локусов, единичных нукле-
отидных замен (SNP) [Grant, Utter, 1980; Olsen et al. , 
2002; O’Reilly et al. , 2004; Yanagimoto et al. , 2004; 
Canino et al. , 2005; Grant, 2006; Шубина и др. , 2009; 
Савенков и др. , 2018], митохондриальных маркёров 
[Lee et al. , 1995; Gray et al. , 2009; Shields, Gust, 1995; 
Лапинский и др., 2015], однако число выборок и ши-
рота охвата ареала в указанных работах были весьма 
ограничены.

Таким образом, вопрос о популяционной струк-
туре минтая всё ещё остаётся открытым, требуя для 
своего решения проведения исследований не только 
на расширенном материале со всех частей ареала, но 
и межгодового анализа генетических данных. Рацио-
нальная эксплуатация и сохранение запасов минтая, 
являющегося одним из важнейших объектов мирово-
го рыболовства, требуют разработки адекватных мер 
регулирования его промысла [Булатов, 2003; Шевчен-

The practical significance: When regulating pollock fishing in the Russian waters, it is necessary to establish 
a single total allowable catch (TAC) for each of the two superpopulations: the Sea of Okhotsk — ​Sea of Japan 
(1) and the Bering Sea (2) combining the sizes of proposed catch for walleye pollock groups belonging to each 
of these superpopulations.

Keywords: walleye Pollock Gadus chalcogrammus, control region mtDNA (D-loop), microsatellite loci, Cyt b, genetic 
variability, population structure, regulation of fishing.



SVETLANA YU. ORLOVA, ALEKSEY A. SERGEEV, DENIS S. KURNOSOV, EKATERINA S. BOCHAROVA, OLGA R. EMELIANOVA, EVGENIYA A. CHIKUROVA, ALEXEI M. ORLOV, MIKHAIL K. GLUBOKOVSKY 
POPULATION STRUCTURE OF WALLEYE POLLOCK WITHIN THE ASIAN PART OF THE RANGE BASED ON THE ANALYSIS OF VARIOUS GENETIC MARKERS

182	 Trudy VNIRO. 2022. V. 189. P. 180-197

ко и др., 2008], что возможно только на основе знаний 
его популяционной структуры.

Комплексный филогеографический анализ с ис-
пользованием выборок нерестового минтая с боль-
шей части азиатской части ареала от Японского моря 
до северо-западной части Берингова моря с исполь-
зованием различных генетических маркёров ранее не 
предпринимался.

Цель настоящей работы — ​изучить филогеогра-
фические процессы в популяциях минтая в пределах 
азиатской части ареала (Северо-Западная Пацифика) 
на основании данных об изменчивости различных ге-
нетических маркёров и усовершенствовать меры ре-
гулирования его промысла.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Микросателлитные локусы

Образцы тканей минтая для проведения исследо-
вания были собраны в Японском, Охотском, Беринго-
вом, Чукотском морях и водах Курильских островов 
и восточного побережья полуострова Камчатка. Вы-
борки минтая для исследования по микросателлит-
ным локусам указаны в табл. 1 и отражены на рис. 1.

В 2010 году пробы из Охотского моря были взя-
ты в ходе научной съёмки ФГУП «ТИНРО-Центр» со-
вместно с ФГУП «МагаданНИРО» в период с 11 апре-
ля по 2 июня. Образцы в Беринговом море были со-

браны во время научно-промыслового рейса в на-
гульный период (выборки Т9, Т10, T35).

В 2013 году был собран материал для проведе-
ния исследования в различных регионах Охотского 
моря, с тихоокеанской стороны Северных Курильских 
островов, тихоокеанской стороны о-вов Итуруп и Ку-
нашир. Образцы собирались из нерестовых скоплений 
во время тралово-акустической съёмки на НИС «Про-
фессор Кагановский», судне «Пальмино» в районе Се-
верных Курильских островов (Т15, Т17, Т18, Т20).

В 2014 г. в ходе рейса на судне «Капитан Лапкин» 
были собраны образцы минтая в районе Кунашир-
ского пролива (Т22). Также материал 2014 года для 
проведения исследования собран наблюдателями, 
работающими на промысловых судах в различных 
регионах Охотского моря (2014 г. судно «Владимир 
Бабич» — ​Т25, Т26, Т27, Т29, Т31, Т32), с тихоокеанской 
стороны Южных Курильских островов (2014 г. судно 
«Капитан Лапкин» — ​Т23), в водах Восточной Кам-
чатки (2014 г. судно «Владимир Бабич» — ​Т24), в зал. 
Петра Великого (2014 г. судно МРС‑150–084 — ​Т34). 
Все полученные образцы собирались из промысловых 
скоплений минтая.

В 2015 году собраны образцы из районов нереста 
минтая Охотского моря (НИС «Профессор Каганов-
ский» и судно МРКТ «Капитан Кайзер»).

На основании предварительных популяционно-
генетических исследований минтая для настоящей 

Рис. 1. Географическое распределение выборок минтая исследуемых по 12 микросателлитным маркёрам
Fig. 1. Geographic distribution of walleye pollock samples analysed by 12 microsatellite markers
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Таблица 1. Характеристики выборок минтая для исследования по микросателлитным маркёрам  
и фрагменту контрольного региона мтДНК

Table 1. Characteristics of walleye pollock samples analyzed by microsatellites and fragment of mtDNA control region

Выборки Место сбора Год D-loop Микросателлитные 
локусы

Pr Охотское море, Тауйская губа, прибрежная зона 2012 33 47

T1 Воды Юго-Западной Камчатки 2012 19 -

T2 Воды Западной Камчатки 2012 27 -

T4 Воды Северо-Западной Камчатки 2012 29 -

T6 Охотское море, залив Шелихова 2012 19 -

T7 Охотское море, залив Шелихова 2012 17 -

T8 Северная часть Охотского моря 2012 23 33
T9 Берингово море, Карагинский залив 2012 48 46

Т10 Берингово море 2012 44 44
T11 Северные Курилы, охотоморская сторона 2013 23 -

T12 Воды Юго-Западной Камчатки 2013 15 -

T13 Воды Северо-Западной Камчатки 2013 13 -

T15 Охотское море, залив Шелихова 2013 35 41
T17 Северная часть Охотского моря 2013 46 43
T18 Северная часть Охотского моря 2013 35 37
T19 Воды Восточного Сахалина 2013 25 32
T20 Охотское море, Притауйский район 2013 37 -

T21 Охотское море, Притауйский район 2013 22 -

T22 Охотское море, Южные Курилы 2014 30 63
T23 Тихий океан, Восточная сторона Южных Курил 2014 30 33

T24 Восточная Камчатка, Петропавловско-Командорская под-
зона 2014 48 49

T25 Камчатско-Курильская подзона 2014 42 49
Т26 Охотское море, залив Шелихова 2014 - 42
Т27 Охотское море, залив Шелихова 2014 - 45
Т29 Охотское море, Северо-Восточная часть 2014 - 42
Т31 Охотское море, Северо-Восточная часть 2014 - 49
Т32 Охотское море, Северо-Восточная часть 2014 - 48
T33 Охотское море, залив Шелихова 2014 18 -
T34 Японское море 2014 26 47
Т35 Берингово море 2014 - 49
Т37 Берингово море 2014 - 29
Т38 Авачинский залив, воды Восточной Камчатки 2014 - 42
Т39 Авачинский залив, воды Восточной Камчатки 2014 - 47
T42 Охотское море, залив Шелихова 2015 35 47
T43 Охотское море, залив Шелихова 2015 20 46
T44 Воды Западной Камчатки 2015 15 47
T45 Воды Северо-Западной Камчатки 2015 36 45

Т46 Охотское море воды Южных Курильских островов 2015 - 39

Т47 Охотское море, воды Юго-Западной Камчатки 2015 - 48
Т48 Охотское море, воды Юго-Западной Камчатки 2015 - 47

T49 Охотское море, Притауйский район 2015 47 46

T50 Северная часть Охотского моря 2015 26 45
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работы были использованы 14 микросателлитных ло-
кусов, которые были сгруппированы в мультиплексы. 
После предварительных результатов были отобраны 
12 микросателлитных маркёров для дальнейшего 
исследования: PGmo104, PGmo105, PGmo100, PGmo32, 
PGmo74, PGmo108, PGmo102, Gmo34, Gmo119, Gmo315, 
Gmo236, Gmo40.

Расчёты частот аллелей для всех микросател-
литных локусов, отклонения от равновесия Харди-
Вайнберга, матриц генетических расстояний по Нею 
и Fst, а также анализ главных компонент и распре-
деление общей генетической изменчивости между 
исследованными популяциями методом расчёта мо-
лекулярной дисперсии (AMOVA) производили в про-

грамме GenAlEx 6.41. Достоверность Fst (exact test of 
population differentiation) рассчитывали в программе 
Arlequin 3.5.1.3 с количеством шагов в цепи Маркова 
1 000 000. Оценка уникальности аллельного состава 
исследованных выборок по данным локусам с целью 
определения возможности идентификации принад-
лежности особей к той или иной популяции проводи-
лась в программе STRUCTURE 2.3.4. (при k=3, 5 или 8).

Контрольный регион мтДНК

Пробы тканей у 1162 особей половозрелого 
минтая для генетических исследований собирали 
на азиатской части ареала: в Беринговом, Охотском 
и Японском морях, а также в тихоокеанских водах 

Выборки Место сбора Год D-loop Микросателлитные 
локусы

T51 Охотское море, Северо-Западная часть 2015 24 45
T52 Северная часть Охотского моря 2015 27 44
T53 Воды Восточного Сахалина 2015 30 43
T54 Воды Восточного Сахалина 2015 32 47
T57 Берингово море 2015 37 -
T58 Берингово море 2015 37 -
T59 Берингово море 2015 45 -
T60 Берингово море 2015 47 -

Окончание табл. 1

Рис. 2. Географическое распределение исследуемых выборок минтая по фрагменту контрольного региона мтДНК. Все точки, 
кроме T42 и T43 собраны с нерестовых скоплений минтая

Fig. 2. Geographic distribution of walleye pollock samples analysed by mtDNA control region. All samples with exception for 
T42 and T43 were taken from spawning aggregations
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Курильских островов и восточного побережья Кам-
чатки (рис. 2, табл. 1). Для репрезентативности оценки 
дифференциации нерестовых скоплений минтая при 
дальнейшей статистической обработке данных в ана-
лиз включались только нерестовые и посленересто-
вые особи, гонады которых находились на V, VI, VI–II 
стадиях зрелости. Таким образом, наши выборки по-
ловозрелого минтая правомерно называть изолятами 
[Глубоковский, 1995], отражающими пространствен-
ную структуру нерестовой части ареала этого вида 
в азиатских водах.

Вся методология проведения исследования по 
фрагменту контрольного региона мтДНК описана 
в статье Орловой с соавторами [Orlova et al. , 2022].

Цитохром b

Образцы тканей минтая (n=493) из уловов пела-
гических и донных тралов собраны в Чукотском, Бе-
ринговом, Охотском морях, а также в тихоокеанских 
водах Курильских островов и зафиксированы в 96 % 
спирту (15 выборок). Температура хранения образцов 
составляла –20 °C. Карта сбора образцов представле-
на на рис. 3. Крайне важно сразу отметить особенно-
сти выборок из Чукотского моря ChBof19, Chuk19–1 
и Chuk17. В отличие от остальных выборок, образцы 
в них представлены ранней молодью и добавление 
их в анализ носит чисто информативный характер, 

поскольку глубокое сравнение с полновозрастными 
рыбами не представляется корректным. В качестве 
аутгруппы добавлены 3 последовательности гена ци-
тохрома b из базы данных NCBI тихоокеанской тре-
ски Gadus macrocephalus NC_036931.1, KY296294.1, 
AB078152.1 и 3 атлантической трески Gadus morhua 
KX267079.1, KX267089.1, NC_002081.1.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Микросателлиты

Для исследования популяционной структуры 
минтая Охотского моря и Курильских островов ис-
пользовались 12 микросателлитных локусов. Для бо-
лее полного и объективного понимания популяцион-
ной структуры минтая в данной работе исследовали 
все имеющиеся выборки, собранные из различных 
регионов за несколько лет. Из анализа исключались 
выборки с количеством образцов менее 30. Также из 
исследования исключены те образцы, у которых были 
не определены аллели трёх и более микросателлит-
ных локусов. В результате статистически проанали-
зировали 1543 образцов из 35 выборок минтая. По 
нашим данным, в большинстве локусов отклонения 
от равновесия Харди-Вайнберга не наблюдалось, 
но были обнаружены некоторые микросателлитные 
маркёры, показывающие отклонение от равновесия 

Рис. 3. Географическое распределение исследуемых выборок минтая 2015 г. по мтДНК гену цитохрома b
Fig. 3. Geographic distribution of 2015 walleye pollock samples analyzed by Cyt b mtDNA gene
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Харди-Вайнберга в отдельных выборках. В процессе 
анализа был выявлен и исключён локус с максималь-
ным отклонением от равновесия Харди-Вайнберга 
Tch12. Данный эффект можно объяснить различными 
причинами: неравномерностью выборок, смесью по-
пуляций («эффект Валунда»), инбридингом или нали-
чием нуль-аллелей.

В программе GenAlEx 6.5 проведена оценка гене-
тической дифференциации (Fst) всех исследованных 
выборок минтая и построена соответствующая ма-
трица попарных значений, что не выявило достовер-
ных величин индекса генетической дифференциации. 
В программе Arlequin рассчитаны значения достовер-
ности Fst. Также на основе матрицы величин генети-
ческой дифференциации (Rst) между различными вы-
борками минтая за несколько лет исследований был 
проведён анализ попарных генетических расстояний 
в пространстве главных компонент, результаты кото-
рого отражены на рис. 4. Достоверных различий меж-
ду выборками не обнаружено.

При анализе главных компонент вклад в общую 
изменчивость первой компоненты составлял 31,1 %, 
второй — ​18,4 %, третьей 16,7 %, что в сумме составило 
66,2 %. Причём, замена второй компоненты на третью 
в анализе попарных генетических расстояний прак-
тически не вносит изменений в распределение выбо-
рок в пространстве главных компонент. Все остальные 

компоненты составляли меньшие доли вклада в об-
щую изменчивость и не учитывались при расчётах.

В итоге анализ попарных генетических рассто-
яний в пространстве главных компонент по данным 
микросателлитного анализа на основании поли-
морфизма 12 микросателлитных локусов не выявил 
какой-либо структурированности популяционных 
группировок минтая. Результаты анализа молеку-
лярной изменчивости AMOVA (Analysis of Molecular 
Variance) были рассчитаны в программе GenAlEx 6.5 
и не показали наличия дифференциации минтая по 
микросателлитным локусам. Межпопуляционная из-
менчивость составила 8 % от всей изменчивости, в то 
время как внутрииндивидуальная изменчивость была 
на уровне 14 %, что говорит о слабой межпопуляцион-
ной изменчивости. При этом различия между индиви-
дуумами составили 78 % (табл. 2). Это свидетельствует 
о низкой генетической структурированности изучен-
ных выборок.

Также в программе STRUCTURE произведена 
оценка уникальности аллельного состава исследо-
ванных выборок по 12 микросателлитным локусам 
с целью определения возможности идентификации 
принадлежности особей к той или иной популяции. На 
рис. 5 представлена диаграмма, показывающая веро-
ятность принадлежности определённых генотипов по 
микросателлитным маркёрам к той или иной выборке.

Рис.  4. Генетические расстояния в пространстве главных компонент выборок минтая по данным полиморфизма 
микросателлитных локусов

Fig. 4. Genetic distances of walleye pollock samples in the space of principal coordinates according to the polymorphism of 
microsatellite loci
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Кластерный анализ не показал принадлежность 
отдельных выборок ни к одной из пяти теоретически 
сформированных группировок (k=5), что говорит о су-
ществовании плохо дифференцируемых между собой 
выборок минтая.

На основании данных полиморфизма микро-
сателлитных маркёров какой-либо популяционной 
дифференциации минтая в пределах Охотского моря 
не обнаружено. Чётких дифференцирующих аллелей 
или локусов, позволяющих говорить о дифференци-
ации минтая Охотского моря от особей Японского 
моря, тихоокеанских вод Курильских островов и Юго-
Восточной Камчатки, не выявлено. Для оценки гене-
тических различий между минтаем Берингова моря 
и других регионов использовали фрагменты кон-
трольного региона D-loop и гена цитохрома b мтДНК.

Контрольный регион мтДНК

Анализ исследованных образцов в 38 выборках 
минтая по фрагменту контрольного региона мтДНК 
длиной 526 п. н. выявил 32 гаплотипа, включая 19 

редких и 11 уникальных. Массовыми оказались га-
плотипы Н1 и Н3 с суммарной частотой встречаемо-
сти 84 %, на долю каждого пришлось 58 и 26 %, соот-
ветственно. На основе выравнивания фрагмента кон-
трольного региона мтДНК по 1162 образцам минтая 
была построена сеть гаплотипов. Гаплотипическая сеть 
представляет две связанные между собой звездо-
образные структуры. Такая структура свидетельствует 
о наличии в эволюционной истории рассматриваемо-
го вида двух вспышек эффективной численности.

Географическое распределение соотношений га-
плотипов в каждой выборке (рис. 6) показало, что 
максимальная частота массового гаплотипа Н1 ха-
рактерна для Охотского моря. Для большей наглядно-
сти на рис. 6 а отражены все выборки минтая из Бе-
рингова моря, вод Восточной Камчатки и Курильских 
островов, Японского и Охотского морей, собранные 
в 2012–2013 гг. , а на рис. 6 б — ​выборки минтая из 
Охотского моря, собранные в 2014–2015 гг.

Массовый гаплотип Н1 встречался во всех без ис-
ключения охотоморских выборках с незначительным 

Таблица 2. Результаты AMOVA общего генетического разнообразия в выборках минтая
Table 2. AMOVA results of total genetic diversity in walleye pollock samples

Источник разнообразия Число степеней 
свободы, df

Сумма квадратов 
отклонений, SS

Среднее 
квадратичное 

отклонение, MS

Доля в общей 
дисперсии, абс. 
значения Var.

Доля в общей 
дисперсии в %

Между популяциями 34 1678475,911 62165,774 560,326 8

Между индивидуумами 1208 15372341,179 12725,448 5827,105 78

Внутри индивидуальная 
изменчивость 1236 1324051,000 1071,239 1071,239 14

Общая генетическая 
изменчивость 2471 18374868,091 7458,669 100

Рис. 5. Диаграмма вероятностей принадлежности генотипов минтая по 12 микросателлитным локусам (различными цветами 
показаны возможные принадлежности образцов к одной из пяти теоретических группировок): ось х — ​выборки минтая; 

ось у — ​частоты аллелей
Fig. 5. Probability diagram of walleye pollock genotypes by 12 microsatellite loci (different colors show possible belonging of 

samples to one of the five theoretical groupings): x-axis — ​walleye pollock samples; y-axis — ​allele frequencies
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увеличением доли встречаемости с севера на юг. Наи-
большая доля встречаемости выявлена в выборках из 
Японского моря и северо-западной части Охотского 
моря. Максимальная встречаемость массового гапло-
типа Н3 отмечена в западной части Берингова моря, 
при этом снижаясь в направлении с севера на юг. Вы-
сокие частоты гаплотипа Н3 и сформированного от 
него гаплотипа Н5 зарегистрированы в Беринговом 
море, тихоокеанских водах Камчатки и Северных Ку-
рил. Гаплотип Н7 встречался в основном в выборках 
Охотского моря.

На основании данных полиморфизма контроль-
ного региона мтДНК рассчитаны попарные индексы 
генетической дифференциации (FST) выборок минтая, 
которые варьировали в пределах значений от 0 до 
0,333. Эти данные представлены на рис. 7. Наиболь-
шее значение FST выявлено между выборками из Бе-
рингова моря (Т59) и вод Юго-Западной Камчатки 
(Т12). Достоверных значений FST из 703 попарных 
сравнений оказалось 104 с минимальным значени-
ем индекса генетической дифференциации от 0,003 
(Т19-Т17) максимально до 0,333 (Т59-Т12). При этом 
анализ всех взятых исключительно на нерестилищах 
выборок минтая не позволяет чётко и достоверно 
разделить его особей из крупных регионов, например, 
минтая Берингова моря и минтая Охотского или Япон-
ского моря. Однако наиболее высокий и статистиче-
ски достоверный индекс генетической дифференци-
ации показали образцы минтая из Берингова моря 
(Т10, Т60, Т59) по отношению к остальным выборкам 
из других участков азиатской части его ареала. При 
этом выборки внутри Берингова моря при сравнении 
между собой имели минимальные значения индекса 

FST, что является признаком существования в Берин-
говом море единой группировки минтая. Этот вывод 
подтверждается, кроме того, характером простран-
ственного распределения гаплотипов и гаплотипиче-
ским разнообразием.

Цитохром b

В результате проведённого исследования поли-
морфизма у 493 образцов (15 выборок) минтая по 
фрагменту гена цитохрома b мтДНК длиной 614 п. н. 
обнаружено 119 гаплотипов. Из них 29 гаплотипов 
встречались более, чем у одной особи, все осталь-
ные — ​уникальные и отмечены только по 1 разу в ис-
следовании.

У минтая основу гаплотипического разнообра-
зия составили два массовых гаплотипа — ​H1 и Н2 
(при этом Н2 > H1). Общая доля массовых гаплоти-
пов составила 60 %. Гаплотипы Н1 и Н2 присутство-
вали в различных соотношениях во всех исследо-
ванных выборках. В Беринговом (кроме выборки из 
Карагинского залива) и Чукотском морях гаплотип 
Н2 встречался чаще, чем в Охотском (40–70 % против 
23–35 %). Гаплотип Н1 — ​наоборот, чаще встречался 
в Охотском море и в водах Южных Курил (4–31 %), 
чем в Чукотском и Беринговом морях (2–14 %). Мож-
но предположить, что местом происхождения гапло-
типа H2 может быть Берингово море, а H1 — ​Охот-
ское море. Эти гаплотипы давали мощные вспышки 
численности, распространяясь, судя по всему, на весь 
ареал азиатского минтая.

На основании данных о полиморфизме гена Cyt 
b мтДНК была построена матрица попарных зна-
чений индекса генетической дифференциации FST 

Рис. 6. Распределение гаплотипов участка контрольного региона мтДНК в различных выборках минтая а) использованы 
выборки, собранные до 2012–2013 гг. б) использованы выборки из Охотского моря, собранные до 2014–2015 гг.

Fig. 6. Distribution of haplotypes of the mtDNA control region site in various walleye pollock samples a) samples collected 
before 2012–2013 were used; b) samples in the Sea of Okhotsk collected before 2014–2015 were used
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между всеми выборками минтая (рис. 8). Выборка из 
тихоокеанских вод северных Курильских островов 
(NKur13) мала и достоверно не отличалась от всех 
других выборок. То же самое можно сказать об од-
ной из выборок из Чукотского моря (Chuk19–1) и вы-
борке из вод на границе Чукотского моря и моря 
Бофорта (ChB19). Ещё одна выборка из Чукотского 
моря (Chuk19–2) была относительно крупной, но до-
стоверных различий между этой выборкой и другими 
не установлено.

Среди проб, взятых в Беринговом море, выборка 
из Карагинского залива (Ber10–2) достоверно отли-
чалась от всех остальных (FST = 0,0001–0.056), кото-
рые, в свою очередь, достоверно не отличались друг 
от друга.

Пробы из восточной (Chuk17) и западной 
(Chuk19–3) частей Чукотского моря достоверно раз-
личались друг от друга (FST = 0,03). Остальные образцы 
из этого моря друг от друга достоверно не отличались.

Различий между выборками из Охотского моря, 
а также между пробами из вод северных и южных Ку-
рильских островов не обнаружено. Также не было вы-
явлено различий между всеми выборками Охотского 
моря и таковыми вод Курильских островов.

Наиболее сильные и значимые различия наблю-
дались между выборкой из юго-западной части Чу-
котского моря (Chuk19–3) и всеми пробами из Охот-
ского моря (FST = 0,070–0,169), а также из вод южных 
Курильских островов (FST = 0,144). Для других выбо-
рок Чукотского моря существенных различий при по-
парном анализе не обнаружено. Также выборки из 
западной части Берингова моря 2015 г. (Ber15–2, FST 
= 0,092–0,153) и 2010 г. (Ber10–1, FST = 0,050–0,136) 
существенно отличались от выборок из Охотского 
моря и вод Южных Курильских островов. Выборка 
из вод Карагинского залива (Ber 10–2) достоверно 
не отличалась от выборок из Охотского моря и вод 
южных Курильских островов. Выборка из восточной 
части Чукотского моря (Chuk17) достоверно отлича-
лась от двух выборок из Берингова моря (Ber 10–1 
и Ber15–2, FST = 0,010 и 0,025, соответственно), но до-
стоверно не отличалась от выборки из Карагинско-
го залива (Ber 10–2). Выборка из юго-западной части 
Чукотского моря (Chuk19–3) достоверно отличалась 
от выборки из Карагинского залива (Ber 10–2) и не-
достоверно от других выборок Берингова моря. Меж-
ду остальными выборками из Чукотского и Берингова 
морей достоверных различий не обнаружено.

Рис. 7. Попарные значения FST в выборках минтая на основании данных полиморфизма фрагмента контрольного региона 
мтДНК. Достоверные значения обозначены символом «+» (p-value<0,01)

Fig. 7. Pairwise values of FST in walleye pollock samples based on the data of polymorphism of mtDNA control region fragment. 
Statistically significant values are indicated by «+» symbol (p-value<0.01)
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ОБСУЖ ДЕНИЕ
Согласно проведённым ранее исследованиям, 

минтай образует локальные группировки, отличаю-
щиеся не только размерно-возрастным составом, но 
и некоторыми морфологическими признаками, что, 
предположительно, может быть связано как с абиоти-
ческими факторами среды, так и с адаптацией к осо-
бенностям кормовых условий на различных участ-
ках ареала. Известен широкий диапазон морфоло-
гической изменчивости и клинальные переходы по 
многим морфометрическим индексам [Шунтов и др., 
1993]. На основании данных многолетних наблюде-
ний предполагалось существование крупных популя-
ций минтая, характеризующихся не только простран-
ственной, но и межгодовой стабильностью [Серобаба, 
1977; Шунтов и др. , 1993]. При этом вопрос степени 
стабильности таких группировок оставался открытым 
из-за существования протяжённых миграций минтая 
[Пушников, 1987; Глубоков, Котенёв, 2006].

Предполагалась, что существует дифференциа-
ция минтая Берингова и Охотского морей, в послед-
нем из которых обитает единая популяция с центром 
в западно-камчатском районе с наличием возможной 
внутренней системы субпопуляций, предназначенных 
для более полного освоения видом доступных биото-
пов [Зверькова, 1981].

Согласно данным предыдущих работ, контрольный 
регион мтДНК минтая был рекомендован для оценки 
его популяционной структуры как высоко полимор-
фный [Yanagimoto et al. , 2004]. Этот вывод противо-
речит данным, полученным нами на основе анализа 
более чем 1000 генотипированных образцов минтая, 
свидетельствующего о существовании экстремально 
низкого полиморфизма его контрольного региона 
мтДНК. Такой же низкий полиморфизм контрольного 
региона обнаружен и у тихоокеанской трески [Орлова 
и др., 2019]. Изучение взаимосвязи динамики числен-
ности этих двух видов [Naumenko et al. , 2001; Балы-

Рис. 8. Попарные значения FST в выборках минтая на основании данных полиморфизма фрагмента гена цитохрома b 
мтДНК. Цветом показаны градации значений индекса генетической дифференциации. Достоверные значения выделены 

полужирным шрифтом (p-value<0,01)
Fig. 8. Pairwise FST values in walleye pollock samples based on mtDNA Cyt b gene fragment polymorphism data. The color shows 

the gradations of the values of the index of genetic differentiation. Reliable values are highlighted in bold (p-value<0,01)
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кин, Золотов, 2010] показало, что падение численно-
сти минтая сопровождается снижением численности 
трески, поскольку минтай в рационе трески во многих 
районах занимает лидирующее положение [Чучукало, 
Напазаков, 2014]. Взаимосвязь динамики численно-
сти этих двух видов была показана как для Беринго-
ва [Kichara, Shimada, 1988; Vinnikov, 1996; Балыкин, 
2007], так и для Охотского [Чучукало и др., 1996] мо-
рей. Можно предположить, что в процессе микроэво-
люции из-за климатических или других причин оба 
вида оказались довольно тесно связаны экологиче-
ски, что могло найти своё отражение в синхронных 
вспышках численности обоих видов. Другие экологи-
ческие факторы, например, межвидовые трофические 
отношения и оптимальные температурные преферен-
ции также могли повлиять на сходство истории рассе-
ления и динамики численности обоих видов.

Выборки минтая из Берингова моря имеют самое 
высокое гаплотипическое разнообразие. Это можно 
объяснить тем, что минтай, как вид сформировался 
именно в данном регионе после открытия Берингова 
пролива 3,5 млн лет назад [Lyle, 2008; Orlova et al. , 
2022]. Нами показано, что гаплотипическое разноо-
бразие минтая снижается в направлении с севера на 
юг, и минимальные его значения наблюдаются в вы-
борках из Японского моря, Южных Курильских остро-
вов и северо-западной части Охотского моря, т. е. на 
окраинах видового ареала.

Согласно полученным нами индексам генетиче-
ской дифференциации выявлены две крупные груп-
пировки минтая. Важно отметить, что подавляющее 
большинство использованных в работе выборок со-
брано на нерестилищах минтая на большей части его 
азиатского ареала. Однако мы не можем говорить об 
их полной популяционной обособленности, поскольку 
существуют два фактора, препятствующие этому. Пер-
вым фактором, является миграционный поток взрос-
лых половозрелых особей, который может проходить 
лавинообразно. Это было показано на примере выхо-
да крупного половозрелого минтая в открытые воды 
Берингова моря (Алеутскую котловину) в 1980–90‑х 
гг. [Wespestad, 1993; Булатов, 2020], а также на приме-
ре недавнего проникновения взрослого половозрело-
го минтая в Чукотское море [Орлов и др., 2019, 2020]. 
Ранее отмечалось, что для минтая характерны пери-
одические сильные флуктуации численности, связан-
ные с климатическими изменениями, обуславливаю-
щими изменения биопродуктивности морей [Кляшто-
рин, Любушин, 2005]. Взрослые особи минтая могут 
выходить из Охотского моря через Курильские про-
ливы и мигрировать в северном направлении, дости-
гая Берингова моря, а из Берингова моря проникать 

и в Чукотское море. О способности минтая совершать 
протяжённые миграции (например, из вод Восточной 
Камчатки в центральную часть Берингова моря) хоро-
шо известно [Maeda, 1972; Orlov et al. , 2020]. Все это 
свидетельствует о возможности достаточно быстрой 
экспансии минтая в другие регионы, подходящие для 
его существования по климатическим условиям. Вто-
рой фактор, способствующий быстрому распростра-
нению минтая в различные морские районы, — ​его 
нерест в толще воды и наличие пелагической икры 
и ранней молоди, которые с Курильским течением 
из Берингова моря могут распространяться в более 
южные участки ареала (вплоть до Южных Курильских 
островов), а через Курильские проливы заноситься 
в Охотское море. Описанные факторы могут способ-
ствовать генетическому обмену между крупными ге-
ографическими группировками минтая, приводя к от-
сутствию чёткой популяционно-генетической структу-
рированности.

Для минтая типичными являются как короткие вер-
тикальные суточные миграции, так и длительные се-
зонные — ​нагульные, нерестовые и зимовальные. Ре-
зультаты мечения подтвердили, что он совершает про-
тяжённые миграции внутри Охотского моря, из кото-
рого также происходит выход особей в Японское море 
и Тихий океан [Пушников, 1987]. Также существуют ми-
грации минтая между водами Камчатки и Беринговым 
морем, Охотским и Беринговым морями [Maeda, 1972; 
Глубоков, Котенёв, 2006; Orlov et al. , 2020]. В преде-
лах протяжённого ареала этого вида существуют раз-
нообразные условия для созревания особей, развития 
икры и молоди, что сказывается в целом на сроках он-
тогенеза минтая [Серобаба, 1977].

По данным предыдущих исследований, минтай 
в пределах ареала вида образует ряд групп, разли-
чающихся не только размерно-возрастным составом, 
но и некоторыми морфологическими признаками, что 
предположительно может быть связано как с экологи-
ческими факторами, так и с адаптацией к кормовым 
условиям в разных районах [Шунтов и др., 1993].

Наличие потока генов между акваториями, уда-
лёнными друг от друга более чем на 1000 км, под-
тверждается и генетическими исследованиями [Ла-
пинский и др. , 2015]. Предыдущие генетические ис-
следования беринговоморского минтая показали, что 
границы его популяций очень размыты и что это свя-
зано как с миграциями рыб, так и со слабо выражен-
ным дрейфом генов [Глубоков, Котенёв, 2006; Шубина 
и др. , 2009]. Наши исследования не показали нали-
чия генетической дифференциации минтая в Чукот-
ском море и прилегающих районах северо-западной 
Пацифики.
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Результаты нашей работы, выполненной на более 
значительном материале, чем предыдущие исследо-
вания половозрелых рыб, показали наличие в ази-
атской части ареала двух крупных суперпопуляций 
минтая. Одну группировку формируют рыбы Беринго-
ва и Чукотского морей, вторую — ​Японского и Охот-
ского морей, а также тихоокеанских вод Курильских 
островов и Юго-Восточной Камчатки. Возникновение 
локальных группировок минтая, для которых харак-
терны сходные морфологические и экологические 
параметры, может быть частично объяснено теорией, 
согласно которой группировка Охотского моря яв-
ляется единой популяционной системой с центром 
в западно-камчатском районе и возможной внутрен-
ней системой субпопуляций, назначение которых 
состоит в более полном освоении видом доступных 
биотопов [Зверькова, 1981].

Полученные в нашей работе данные о популяци-
онной структуре минтая азиатской части его ареала 
позволяют по-новому рассмотреть вопросы регули-
рования его промысла. Важнейшим инструментом 
регулирования промысла минтая служит установле-
ние его ежегодных общих допустимых уловов (ОДУ) 
на основе оценок запаса. В соответствии с п. 12 ст. 1 
Федерального закона «О рыболовстве и сохранении 
водных биологических ресурсов» (№ 166-ФЗ)1 общий 
допустимый улов водных биоресурсов — ​научно обо-
снованная величина годовой добычи (вылова) водных 
биоресурсов конкретного вида в определённых райо-
нах промысла, установленная с учётом особенностей 
данного вида.

В настоящее время районы промысла минтая 
(впрочем, как и других видов водных биоресурсов) 
и, соответственно, районы оценки его ОДУ, опреде-
лены существующими зонами и подзонами промыс-
ла, установленными «Правилами рыболовства для 
Дальневосточного рыбохозяйственного бассейна». 
Для Охотского моря это Западно-Камчатская, Северо-
Охотоморская, Камчатско-Курильская, Восточно-
Сахалинская, Северо-Курильская и Южно-Курильская 
зоны. Для Японского моря это Приморская и Западно-
Сахалинская зоны. Для российского сектора Беринго-
ва моря и прикамчатских вод Тихого океана это Чу-
котская, Западно-Беринговоморская, Карагинская 
и Петропавловско-Командорская зоны (подзоны). 
Оправдано ли такое подразделение с позиций по-
пуляционной биологии минтая? Наше исследование, 
основанное на наиболее современных методах мо-
лекулярной генетики, даёт недвусмысленный отрица-
тельный ответ на этот вопрос.

По нашим данным все перечисленные выше во-
семь группировок минтая в Охотском и Японском 
морях следует рассматривать как единую суперпо-
пуляцию охотоморско-япономорского минтая и, со-
ответственно, определять единый ОДУ для данного 
запаса. Аналогично, для трёх группировок Берингова 
моря также следует определять единый ОДУ. Возни-
кает закономерный вопрос: а что в этом случае из-
менится в оценках ОДУ запасов минтая? Для ответа 
на данный вопрос сотрудник ВНИРО В. К. Бабаян про-
вёл специальное исследование, результаты которого 
были доложены на Учёном Совете ВНИРО, в котором 
одним и тем же методом на основе модели TISVPA 
определил различия ОДУ охотоморского минтая в за-
висимости от его подразделённости на группировки. 
Было установлено, что оценка ОДУ при рассмотрении 
охотоморского минтая как единой популяции на 20 % 
выше, чем оценка ОДУ в случае его подразделения на 
отдельные группировки внутри Охотского моря. При-
нимая во внимание огромную биомассу охотоморско-
го минтая, это сотни тысяч тонн дополнительного еже-
годного вылова.

Кроме того, основываясь на результатах нашего 
исследования, представляется целесообразным осу-
ществлять промысел минтая внутри двух выделен-
ных суперпопуляций — ​охотоморско-япономорской 
и беринговоморской с объединением внутри них 
группировок в пределах промысловых зон и подзон. 
Эта мера регулирования рыболовства повысит эф-
фективность освоения запасов минтая в зависимо-
сти от промысловой обстановки в конкретных райо-
нах промыла. Следует оговориться, что в этом случае 
могут возникнуть определённые проблемы с догово-
рами закрепления долей квот добычи минтая, кото-
рые заключались с пользователями для конкретных 
зон и подзон. Однако решение этого вопроса нахо-
дится вне компетенции научных организаций, а вхо-
дит в сферу деятельности регулятора рыболовства. 
Тем более, что ежегодная практика объединения зон 
и подзон промысла обычна в отношении многих еди-
ниц управления водных биологических ресурсов.

ЗАК ЛЮЧЕНИЕ
Обобщая результаты анализа изменчивости вы-

борок минтая по митохондриальным (фрагменты гена 
цитохрома b и D-loop) и микросателлитным маркёрам, 
можно установить две крупные популяционные груп-
пировки минтая: 1) Охотское море, Японское море, 
воды Курильских островов и Юго-Восточной Камчат-
ки; 2) Берингово и Чукотское моря.

Обобщая результаты анализа изменчивости по 
микросателлитным маркёрам минтая в водах Охот-1 http://www.consultant.ru/document/cons_doc_LAW_50799/
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ского, Японского морей, Курильских островов и Юго-
Восточной Камчатки можно говорить об отсутствии 
популяционных группировок на всей исследованной 
акватории.

При регулировании рыболовства минтая в рос-
сийских водах следует устанавливать единый ОДУ 
для каждой из двух суперпопуляций: охотоморско-
япономорской и беринговоморской. При осуществле-
нии промысла минтая целесообразно объединять объ-
ёмы прогнозируемого вылова группировок минтая, 
относящихся к каждой из названных суперпопуляций.
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