
ВВЕДЕНИЕ
Нерка Oncorhynchus nerka (Walbaum) —

ценный вид, являющийся важнейшим объектом
промысла в северной части Тихого океана.
Наиболее крупные стада, обеспечивающие
более 95% отечественного вылова нерки, вос-
производятся на Камчатке [Бугаев, 2011]. Зна-
чительные запасы данного вида сосредоточены
на северо-восточном побережье полуострова.
Так, стадо нерки, воспроизводящейся в бассей-
не самой протяжённой на территории Камчат-
ского края р. Камчатки, является вторым (а в

отдельные годы даже первым) по численности
в Азии [Бугаев, 2010]. Крупные второстепен-
ные стада населяют реки, впадающие в Олю-
торский залив Берингова моря, а также водоё-
мы Чукотки и Командорских островов.

Условия размножения, пресноводного нагу-
ла и ската молоди нерки на северо-востоке ази-
атской части ареала имеют определённое сход-
ство с таковыми на североамериканском побе-
режье, где запасы её значительно больше и су-
щественно отличаются от условий существо-
вания западно-камчатских популяций. В част-
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Исследована пространственная генетическая организация нерки Восточной и Северо-Восточной Кам-
чатки и некоторых водоёмов западно-беринговоморского побережья. Проведён анализ изменчивос-
ти 45 локусов однонуклеотидного полиморфизма ДНК (ОНП) в 7 выборках из 5 крупнейших по-
пуляций данного региона. Популяционная структура нерки Восточной Камчатки и Чукотки по ре-
зультатам анализа ОНП в общих чертах соответствует полученной ранее по данным микросателлит-
ного анализа. Выборки нерки из водоёмов северо-восточной части Камчатского полуострова
объединяются в две региональные группы: первая представлена локальными популяциями бассейна
р. Камчатка, вторая  — северной группировкой рек западно-беринговоморского побережья. Часто-
ты аллелей и генотипов локусов ОНП достоверно не различались в выборках из рек Олюторского
района (р. Апука и р. Пахача) и из нижнего течения р. Камчатка. Выраженная дифференциация об-
наружена между островной (оз. Саранное, о. Беринга) и «континентальными» популяциями. Пред-
ставленные результаты свидетельствуют о том, что пространственно-генетическая структура данно-
го вида на исследованной части ареала (исключая Командорские о-ва) удовлетворительно описыва-
ется моделью изоляции расстоянием.
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ности, высокая численность нерки в данном
районе обусловлена в первую очередь обилием
в бассейнах рек ледниковых и лагунно-лиман-
ных озёр, пригодных для размножения и нагу-
ла молоди данного вида. Так, в системе прито-
ков р. Камчатка это озёра Двухюрточное, Кур-
син, Азабачье и др., в бассейнах рек Олютор-
ского района это основные нерковые
нерестово-выростные озёра Корякского на-
горья  — оз. Потат-Гытхын (бассейн р. Паха-
ча) и оз. Ватат-Гытхын (бассейн р. Апука
(Апукваям)), на юге Чукотки это Мейны-
пильгинская озёрно-речная система с лиман-
ными озёрами Ваамочка и фиордовым Пикуль-
нейское, в северной части о. Беринга это, преж-
де всего, оз. Саранное [Остроумов, 2007; Бу-
гаев, Кириченко, 2008; Погодаев, 2013].
Исключение, пожалуй, составляют лишь реки
побережья Карагинского залива, в бассейнах
которых нет крупных озёр и, соответственно,
воспроизводятся преимущественно речные по-
пуляции нерки [Погодаев, 2013].

Следует отметить, что исследованиям вну-
трипопуляционного генетического разнообра-
зия нерки бассейна р. Камчатки посвящены
десятки работ [Новосельская и др., 1982; Ал-
тухов, 1983; Пустовойт, Макоедов, 1992;
Пустовойт, 1993; Varnavskaya et al., 1994 a,
1994 б; Брыков и др., 2003, 2005; Шпигаль-
ская и др., 2005; Варнавская, 2006; Beacham
et al., 2006 a, 2006 б; Пильганчук, Шпигаль-
ская, 2013; Пильганчук, 2014]. В результате
эта популяция, характеризующаяся самой
сложной структурой среди всех популяцион-
ных систем азиатско-тихоокеанского региона,
считается наиболее хорошо изученной не толь-
ко в Азии, но и в Северной Пацифике в це-
лом [Бугаев, 2010]. В отличие от нерки бас-
сейна р. Камчатка, популяции западного по-
бережья Берингова моря изучены гораздо ме-
нее детально. Данные о генетической
структуре нерки северо-востока Камчатки до
недавнего времени носили фрагментарный ха-
рактер [Varnavskaya et al., 1994 a, 1994 б; Пу-
стовойт, 1994; Брыков и др., 2005; Beacham
et al., 2006 a, 2006 б; Хрусталева и др., 2010
и др.]. Лишь в последние годы в научной ли-
тературе появились подробные сведения о
межпопуляционной генетической дифферен-

циации стад данного региона по микросател-
литным маркерам [Пильганчук, Шпигаль-
ская, 2013; Пильганчук, 2014]. Было обнару-
жено соответствие степени генетического
сходства ряда беринговоморских популяций
азиатской нерки и географической близости их
местообитаний, выделены региональные груп-
пы, уровень различия между которыми пре-
восходил уровень межпопуляционной измен-
чивости [Пильганчук, Шпигальская, 2013;
Пильганчук, 2014]. Однако анализ изменчи-
вости микросателлиных локусов, в силу ней-
тральности последних, не всегда даёт исчер-
пывающую информацию о структуре того или
иного регионального комплекса исследуемого
вида. Кроме того, нестабильность, сложное
мутационное поведение этих локусов и непол-
ное соответствие ему имеющегося математи-
ческого аппарата, высокая скорость эволюции
и, как следствие, насыщение мутациями, в от-
дельных случаях приводящие к гомоплазии
аллелей в популяциях с длительными сроками
дивергенции, а также нуль- и интер-аллели,
искажающие результаты анализа, нередко
ставят под сомнение корректность интерпре-
тации микросателлитных данных [Хрустале-
ва, 2010; Горбачев, 2011]. По сравнению с ми-
кросателлитными маркерами, локусы однону-
клеотидного полиморфизма ДНК (ОНП) об-
ладают рядом преимуществ как методического,
так и концептуального характера [Алтухов,
Салменкова, 2002; Хрусталева и др., 2010] и
при условии репрезентативности панели локу-
сов дают возможность анализировать как ней-
тральные процессы в популяциях, так и дей-
ствие факторов, связанных с локальной адап-
тацией и отбором.

В этой связи целью данной работы было ис-
следование популяционной структуры нерки вос-
точного и северо-восточного побережья Кам-
чатки, Чукотки и Командорских островов с при-
влечением как нейтральных, так и селективно
значимых маркеров ОНП, дающих более высо-
кие оценки дифференциации, а также сопостав-
ление общей картины пространственной генети-
ческой неоднородности нерки данного региона
по данным анализа ОНП с полученной ранее по
микросателлитным маркерам [Пильганчук,
Шпигальская, 2013; Пильганчук, 2014].
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материал собирали в период с 2004 по

2008 гг. в реках Восточного побережья Кам-
чатки, Чукотки и Командорских островов
(рис. 1). Отлов производителей нерки прово-
дили в основном русле реки или в протоках озёр
закидными неводами на расстоянии 5–30 км от
устья в период её массового хода. Производи-
тели весенней нерки бассейна р. Камчатка, ми-
грирующие на нерестилище в р. Бушуева, были
отловлены в оз. Азабачье 3 и 13 июля 2004 г.
(табл. 1).

Пробы ткани нерки фиксировали 96%-м
этанолом. Тотальную ДНК выделяли из фраг-
ментов печени и плавника стандартными мето-
дами [Маниатис и др., 1984]. Исследовали
полиморфизм 45 описанных ранее локусов
ОНП, три из которых (One_CO1,
One_Cytb_17, One_Cytb_26) локализованы
в митохондриальном геноме, остальные —
преимущественно в ядерных генах, дисперги-
рованных повторах и EST-последовательно-
стях [Smith et al., 2005; Elfstrom et al., 2006;
Habicht et al., 2010].

В работе представлены оригинальные дан-
ные по изменчивости 45 локусов ОНП нерки
юго-западного побережья Камчатки, получен-
ные методом TaqMan-ПЦР. Молекулярно-ге-
нетический анализ проводили в лаборатории
экологической геномики факультета гидробио-
логии и рыболовства Университета штата Ва-
шингтон. Методика генотипирования деталь-

но изложена в работах [Seeb et al., 2009; Хру-
сталева и др., 2013]. Обозначения локусов
приведены в сокращённом варианте: префикс
One_, принятый для обозначения SNP-локу-
сов нерки, опущен для краткости изложения.

Расчёт частот аллелей в выборках, оценок
ожидаемой и наблюдаемой гетерозиготности,
коэффициентов инбридинга (Fst, Fis, Fct) и зна-
чимости отличий значений Fst от нуля, а также

Популяционная структура нерки Oncorhynchus nerka...

25

Район Локальность Обозначение Даты вылова Объём выборки (экз.)

Чукотка, 
Наваринский район

Мейныпильгынская оз.-р.
сист., оз. Ваамочка Ch 28.07.2004 50

Северо-Восточная Камчатка,
побережье Олюторского 
залива

р. Апука (Апукваям) KA 24.06.2008 и
25.06.2008 53

р. Пахача KPh 17.06.2005–
27.06.2005 59

Восточная Камчатка, 
бассейн р. Камчатка

р. Камчатка 
(устье, основное русло) KK-04 29.06.2004–

09.07.2004 100

р. Камчатка (устье) KK-05 14.06.2005 20

оз. Азабачье, р. Бушуева KKa 03.07.2004 и
13.07.2004 81

Командорские о-ва, 
о. Беринга оз. Саранное BS 01.08.2007 50

Таблица 1. Исследованные выборки нерки бассейна р. Камчатка и рек западного побережья Берингова моря

Рис. 1. Карта-схема района сбора материала. 
1 — Мейныпильгынская озёрно-речная система, 
оз. Ваамочка; 2 — р. Апука (Апукваям) (устье); 
3 — р. Пахача (устье); 4 — р. Камчатка (устье); 

5 — бассейн р. Камчатка, оз. Азабачье; 
6 — о. Беринга, оз. Саранное



вероятностные тесты на соответствие равнове-
сию Харди-Вайнберга (по методу полного пе-
ребора), генную дифференциацию и проверку
неравновесия по сцеплению (с применением
цепей Маркова) осуществляли в программе
GENEPOP 3.4 [Raymond, Rousset, 1995].
Уровень значимости для множественных те-
стов корректировали с помощью последова-
тельной поправки Бонферрони [Rice, 1989].
Детекцию локусов под влиянием отбора, дис-
персионный анализ по каждому из локусов
(Locus-by-locus AMOVA), расчёт парных
оценок Fst выполняли в программе Arlequin 3.5
[Excoffier et al., 2005]. Оценки аллельного
разнообразия, скорректированные для едино-
го минимального объёма выборки, рассчиты-
вали в программе FSTAT 2.9.3. [Goudet,
1995]. Проверку гипотезы изоляции расстоя-
нием (Мантель-тест) осуществляли в про-
грамме Isolda (GENEPOP 3.4). Для провер-
ки гипотезы о сокращении эффективной чис-
ленности популяций использовали программу
Bottleneck 1.2.02 (тесты: критерий знаков,
критерий стандартизованной разности и кри-
терий Вилкоксона) [Cornuet, Luikart, 1996].
Вычисление хордовых генетических дистанций
Кавалли-Сфорца осуществляли с помощью
программы Populations 1.2.30 [Langella, 2002].
Представление графической проекции выбо-
рок на основе многомерного шкалирования ма-
трицы хордовых генетических дистанций про-
водили в программе SPSS 10.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Изменчивость ОНП-локусов
Из 45 проанализированных ОНП 4 локуса

(p53-576, RAG1-103, RAG3-93 и U404-
229) были охарактеризованы как мономорф-
ные или низкополиморфные. В выборке из р.
Пахача по трём последним локусам были обна-
ружены редкие аллели с частотой, не превы-
шающей порогового значения, принятого для
ОНП. Частота минорного аллеля остальных 41
ОНП составляла не менее 1%.

Проверка неравновесия по сцеплению выя-
вила корреляцию между генотипами митохон-
дриальных локусов (CO1, Cytb_26 и
Cytb_17) во всех выборках. Кроме того, тесты
на независимое наследование были не значимы

после введения поправки Бонферрони для двух
пар локусов: GPDH – GPDH2 и GPH-414
– MHC2_251v2 в выборке из нижнего тече-
ния р. Камчатка (KK-04). В выборках из рек
Олюторского района (KA и KPh) и из оз.
Азабачье (KKa) обнаружено сцепленное на-
следование локусов MHC2_190v2 и
MHC2_251v2, расположенных, соответствен-
но, в экзоне и интроне гена главного комплекса
гистосовместимости класса II (Major Histo-
compatibility Complex, class II, или MHCII).
Таким образом, у нас имеются достаточные ос-
нования для объединения лишь трёх митохон-
дриальных ОНП в общий гаплотип
Cytb_CO1, объединение же локусов
MHC2_190v2 и MHC2_251v2 представляет-
ся неправомерным в силу, как показано ранее
[Gomez-Uchida et al., 2011; Хрусталева и др.,
2013], различий в эволюционировании экзонов
и интронов гена MHCII, а также высокой ве-
роятности внутригенной рекомбинации, свой-
ственной всему комплексу MHC. Таким обра-
зом, с учётом выполненных объединений и по-
сле исключения низкополиморфных локусов
далее будут рассмотрены 39 ОНП (38 ядер-
ных и 1 митохондриальный).

Генетические различия между выборками
Оценки внутрипопуляционного генетиче-

ского разнообразия (средняя ожидаемая гете-
розиготность и среднее число аллелей на локус)
были наибольшими в выборке из р. Пахача
(KPh), наименее полиморфна нерка Командо-
рских о-вов, выловленная в оз. Саранное (BS)
(табл. 2).

Обращают на себя внимание наличие ред-
ких аллелей и высокое аллельное разнообразие
по полиморфным локусам в выборке из р. Па-
хача. При этом следов прохождения данной по-
пуляции через «бутылочное горлышко» по ре-
зультатам соответствующих тестов не выявле-
но, тогда как для всех остальных обследован-
ных озёрно-речных систем обнаружены
признаки недавнего сокращения эффективной
численности популяций. Отмеченный феномен
может объясняться, с одной стороны, действи-
ем локального отбора, не учитываемого ней-
тральной моделью, и, следовательно, вероятно-
стью ошибки II рода в тестах, с другой — на
наш взгляд, весьма правдоподобным объясне-
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нием может быть прохождение данной популя-
цией фазы быстрого роста численности и,

вследствие этого, накопления редких аллелей
[Алтухов, 1983]. Ранее в р. Пахача были от-

Популяционная структура нерки Oncorhynchus nerka...

27

Выборка (обозначение) Ho (s.d.) He (s.d.) na (s.d.) na корр.

Ch 0,299 (0,171) 0,271 (0,187) 1,87 (0,41) 1,79

KA 0,258 (0.144) 0,267 (0,163) 1,92 (0,27) 1,85

KPh 0,267 (0,168) 0,285 (0,176) 1,95 (0,22) 1,85

KK-04 0,248 (0,166) 0,256 (0,184) 1,87 (0,34) 1,79

KK-05 0,311 (0,183) 0,282 (0,206) 1,74 (0,44) 1,74

KKa 0,298 (0,17) 0,261 (0,187) 1,85 (0,37) 1,78

BS 0,252 (0,188) 0,187 (0,188) 1,74 (0,44) 1,62

Примечание. Но — наблюдаемая гетерозиготность; Не — ожидаемая гетерозиготность; s.d. — стандартное от-
клонение; na — среднее число аллелей на локус; na корр. — среднее число аллелей на локус, скорректированное на
минимальный объём выборки (19 экз.).

Таблица 2. Показатели генетического разнообразия в выборках нерки бассейна р. Камчатка 
и рек западного побережья Берингова моря. Обозначения как в табл. 1

Таблица 3. Выявленные отклонения от равновесия Харди-Вайнбега в некоторых выборках нерки 

Выборка (обозначение) Локус p Fis

KA GPDH 0,008 0,38

KPh

zP3b 0,015 0,47

Ots213-181 0,003 0,65

GPDH 0,002 0,43

HGFA 0,03 0,32

KK-04

STC-410 0,006 0,38

MHC2_190v2 0,0003 0,65

GPH-414 0,006 0,29

RF-295 0,016 0,37

MHC2_251v2 0 0,95

Prl2 0,013 0,26

KK-05

MHC2_190v2 0,002 0,85

U508-533 0,004 1

MHC2_251v2 0,002 0,85

KKa U401-224 0,018 0,27

BS
GPDH2 0,01 1

ZNF-61 0,02 0,46

Примечание. p — уровень значимости по результатам вероятностного теста; Fis — коэффициент инбридинга.



мечены случайные, но довольно существенные
отклонения от среднего межгодового уровня
изменчивости аллозимных локусов, обуслов-
ленные, по мнению автора, несистематическим
стреингом производителей из других локально-
стей [Пустовойт, 1994]. Очевидно, что для од-
нозначного ответа на данный вопрос необходи-
мо оперировать не единичными выборками, а
данными за ряд лет.

Соответствие фактических и ожидаемых ге-
нотипических распределений наблюдалось в
большинстве тестов на равновесие Харди-Вай-
нберга. Значимый дефицит гетерозигот обнару-
жен в некоторых выборках по ряду локусов
(табл. 3). После введения поправки на множе-
ственность тестов статистически значимое не-
соответствие наблюдаемых и ожидаемых при
равновесии Харди-Вайнберга частот генотипов
отмечено лишь для нерки р. Камчатка в 2004 г.
(KK-04) по экзонному и интронному локусам
MHC2, что, скорее всего, объясняется эффек-
том Валунда в смешанной выборке из устья
крупной озёрно-речной системы, в различных
локальностях которой по данным локусам дей-
ствует разнонаправленный отбор.

Гетерогенность частот аллелей и генотипов
в исследованных выборках выявлена по ре-
зультатам большинства парных тестов на ген-
ную и генотипическую дифференциацию по-
пуляций. Значимых межвыборочных различий

не обнаружено лишь по локусам LEI-87, ct-
gf-301, MARCKS-241 и Tf_ex3-182. Часто-
ты аллелей и генотипов локусов ОНП досто-
верно не различались в выборках из рек Олю-
торского района (KA и KPh) и из нижнего те-
чения р. Камчатка в 2004 и 2005 гг. (KK-04 и
KK-05) (после введения поправки Бонфер-
рони).

В низовьях р. Камчатка в 2004 г. пробы тка-
ни собирали в течение нерестового хода предпо-
ложительно поздней нерки. Судя по срокам сбо-
ра образцов в 2005 г., выборка этого года пред-
ставлена ранней неркой р. Камчатка. Однако
различий между данными выборками по сумме
всех ОНП обнаружено не было, что может
объясняться существенной примесью ранней
нерки в выборке 2004 г. Фактически деление
нерки бассейна р. Камчатка на позднюю и ран-
нюю по срокам хода весьма условно, т.к. сроки
хода обеих рас сильно перекрываются. По авто-
ритетному мнению В.Ф. Бугаева, в первой де-
каде июля рыбы ранней расы довольно много-
численны в уловах, их доля составляет до 20–
30% [Бугаев, 2011].

Межвыборочное генетическое разнообра-
зие, оценённое величиной Fst, составило в сред-
нем 0,113 (p = 0), по отдельным локусам — от
0,0003 (MARCKS-241) до 0,376
(MHC2_190v2), парные оценки Fst варьиро-
вали от 0,0064 до 0,187 (рис. 2). По матрице
парных Fst хорошо прослеживается выражен-
ная дифференциация командорской нерки
(BS), а также близость популяций из рек за-
падно-беринговоморского побережья (Ch, KA
и KPh) и сходство выборок из бассейна
р. Камчатка (KKa, KK-04 и KK-05).

По результатам детекции селективно
нагруженных ОНП претендентами на
воздействие дифференцирующего отбора были
MHC2_190v2 (p <0,01) и GPH-414 (p <
0,01), балансирующего — LEI-87 (p <0,01).
При повторной детекции в различных
комбинациях выборок обнаружено, что первые
два ОНП с наибольшей вероятностью
находятся под давлением направленного отбора
в бассейне р. Камчатка, тогда как в других
локальностях адаптивное значение помимо них
имеет ещё и митохондриальный локус —
Cytb_CO1 (p <0,05).

А.М. Хрусталева, Н.В. Кловач
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Рис. 2. Матрица парных коэффициентов Fst для семи
выборок нерки из бассейна р. Камчатка и четырёх
озёрно-речных систем западно-беринговоморского 

побережья. Обозначения как в табл. 1
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Уровень иерархии Доля дисперсии, %
Все локусы

Доля дисперсии, %
Нейтральные локусы

Выборки сгруппированы согласно принадлежности к речным бассейнам
Между популяциями различных речных бассейнов 4,26 1,9
Между популяциями в пределах речных бассейнов 7,58 6,6
В пределах популяций 88,16 91,5
FFsstt 11,8* 8,5*

3 группы: Олюторско-Наваринский район (Ch, KA, KPh), бассейн р. Камчатка 
(KKa, KK-04, KK-05), Командорские о-ва, о. Беринга (BS)

Между группами 7,38 3,67
Между популяциями в группах 5,72 5,72
В пределах популяций 86,9 90,61
FFsstt 13,1* 9,4*

4 группы: Олюторско-Наваринский район (Ch, KA, KPh), оз. Азабачье (KKa), р. Камчатка 
(KK-04, KK-05), Командорские о-ва, о. Беринга (BS)

Между группами 8,76 1,69
Между популяциями в группах 3,67 6,84
В пределах популяций 87,57 91,47
FFsstt 12,4* 8,5*

4 группы: Чукотка (Ch), Олюторский район (KA, KPh), бассейн р. Камчатка 
(KKa, KK-04, KK-05), Командорские о-ва, о. Беринга (BS)

Между группами 7,41 2,96
Между популяциями в группах 5,16 6,06
В пределах популяций 87,43 90,97
FFsstt 12,6* 9,0*

5 групп: Чукотка (Ch), Олюторский район (KA, KPh), оз. Азабачье (KKa), р. Камчатка 
(KK-04, KK-05), Командорские о-ва, о. Беринга (BS)

Между группами 10,72 0,28
Между популяциями в группах 1,19 8,05
В пределах популяций 88,09 91,67
Fst 11,9* 8,3*

Примечание. * — p <<0,001.

Таблица 4. Иерархический анализ молекулярной вариансы (AMOVA) в выборках нерки 
бассейна р. Камчатка и рек западного побережья Берингова моря

Рис. 3. Диаграммы многомерного шкалирования выборок нерки из водоёмов Северо-Восточной Камчатки, 
Чукотки и Командорских островов. а — по результатам анализа изменчивости 39 ОНП; б — по результатам 

анализа изменчивости 35 нейтральных ОНП. Обозначения как в табл. 1



Пространственно-генетическая структура
популяций нерки западно-беринговоморского
побережья и бассейна р. Камчатка отображена
на диаграммах многомерного шкалирования,
построенных отдельно по всем локусам ОНП и
по нейтральным ОНП (после исключения ло-
кусов, предположительно подверженных дей-
ствию дифференцирующего отбора (MHC2_
190v2, GPH-414 и Cytb_CO1) и LEI-87 —
кандидата на действие балансирующего отбора
во всей совокупности выборок) (рис. 3). На
представленных диаграммах выделяются круп-
ные кластеры, образованные выборками из
бассейна р. Камчатки и из рек западно-берин-
говоморского побережья (северо-восток Кам-
чатки и Чукотка) (все ОНП). При этом нер-
ка Мейныпильгынской озёрно-речной системы
относительно обособлена от остальных север-
ных популяций. Обращает на себя внимание
значительная степень дивергенции нерки из оз.
Саранное (Командорские о-ва, о. Беринга) и
популяций континентального побережья.

Иерархический анализ молекулярной дис-
персии (AMOVA) в различных вариантах
объединения выборок по географическому при-
нципу показал, что пространственная органи-
зация нерки западного побережья Берингова
моря и восточного побережья Камчатки наибо-
лее удовлетворительно (по суммарной величи-
не межгрупповой и межпопуляционной компо-
нент дисперсии) описывается двухуровневой
структурой с делением на регионы происхож-
дения: западно-беринговоморское побережье
(Ch, KA, KPh), бассейн р. Камчатка (KKa,
KK-04, KK-05) и Командорские о-ва, о.
Беринга (BS) (табл. 4).

Отметим, что картина пространственно-ге-
нетической дифференциации восточно-кам-
чатских популяций нерки, по нашим оценкам,
как для полного набора ОНП, так и для ней-
тральных локусов, в целом соответствует по-
лученной ранее по данным микросателлитного
анализа [Пильганчук, Шпигальская, 2013;
Пильганчук, 2014]. Вдоль северо-восточного
побережья Камчатки (исключая выборку BS —
о. Беринга, оз. Саранное) нами также отмече-
на корреляция генетических и географических
дистанций между популяциями (Мантель-
тест: p = 0,01). Более значительные оценки ди-

вергенции были получены для островной (о.
Беринга) и «материковых» популяций нерки
данного региона. Как правило, выраженные ге-
нетические отличия островных популяций
объясняются рядом причин: изоляцией, ослаб-
лением межвидовых отношений, а также «эф-
фектом основателя», т.е. смещением аллельных
частот и снижением генетического разнообра-
зия в популяции вследствие её происхождения
от ограниченного числа особей из предкового
генофонда при заселении новой территории.
По-видимому, фактор отбора в этом случае всё
же имеет решающее значение, что косвенно
подтверждается как своеобразием климатиче-
ских и гидрологических условий в оз. Саранное
[Бугаев, Кириченко, 2008], так и более выра-
женными различиями между данными группа-
ми (островные и материковые) по потенциаль-
но селективно нагруженным ОНП, локализо-
ванным в генах, продукты которых участвуют в
регуляции или непосредственно вовлечены в
энергетический метаболизм у рыб (глицерол-
3-фосфат дегидрогеназы — GPDH (FCT =
0,244), инсулина — pIns-107 (FCT = 0,244)
и митохондриальных локусах — Cytb_CO1
(FCT = 0,253)).

По имеющимся оценкам генетической из-
менчивости нерки восточной Камчатки и при-
легающих территорий у нас нет достаточных
оснований для выделения нерки оз. Азабачье
в отдельную группу, как было предложено ра-
нее [Пильганчук, Шпигальская, 2013], учи-
тывая, что зачастую вывляемая высокая сте-
пень дивергенции между популяциями по ми-
кросателлитным локусам не является след-
ствием реально протекающих генетических
процессов, а обусловлена завышением оценок
дифференциации при использовании данного
типа маркёров [Горбачев, 2011]. С другой сто-
роны, селективно-нейтральные микросател-
литные локусы зарекомендовали себя как на-
дёжные маркёры в популяционных исследова-
ниях как для анализа внутривидовой структу-
ры, так и для оценки ряда популяционных
параметров, таких как эффективная числен-
ность популяции, коэффициент миграции, вре-
мя дивергенции и пр. Кроме того, популя-
ционно-генетическая структура, полученная
по оценкам селективно нейтральной и адап-
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тивно значимой молекулярно-генетической из-
менчивости, может сильно различаться [Сал-
менкова, 2013]. Очевидно, что наши выводы
нельзя считать окончательными, т.к. анализи-
ровались эпизодические и смешанные выбор-
ки из устьев рек.

Несмотря на то что большинство исполь-
зуемых в работе ОНП считаются «анонимны-
ми», т.е. неизвестно приводят ли данные заме-
ны к изменению функции белка или его экс-
прессии, высока вероятность того, что выя-
вляемая на основе их изменчивости внутри- и
межпопуляционная дифференциация во многом
обусловлена действием локального отбора, век-
тор и интенсивность которого варьируют в во-
доёмах воспроизводства азиатской нерки. Так,
по нашим предварительным данным, в целом
для Восточной Камчатки и Командорских
островов обнаружены широтные клины ал-
лельных частот локусов Cytb_CO1, hcs71-220
(локализован в гене, отвечающем за синтез
белков теплового шока), ALDOB-135 (лока-
лизован в гене альдолазы, ферменте, катализи-
рующем одну из реакций гликолиза), GPH-
414 и GHII-2461. Первые три локуса так или
иначе вовлечены в обменные процессы, напря-
мую или косвенно зависимые от температурно-
го фактора. GPH-414, расположенный в ин-
троне гена, кодирующего α-субъединицу гли-
копротеиновых гормонов гипофиза, вероятно,
сцеплен с адаптивно значимыми локусами,
отвечающими за регуляцию процессов роста,
полового созревания, формирование брачного
наряда и устойчивость рыб к высокой темпера-
туре [Аминева, Яржомбек, 1984]. Последний
локализован в гене гормона роста GH2, кото-
рый является ключевым белком, ответственным
за регуляцию соматического роста и многие ас-
пекты метаболизма у позвоночных животных
[Akerman et al., 2011; Панькова, Брыков,
2013]. Хорошо известно, что средние размеры
и пропорции тела особей данного вида обнару-
живают устойчивую связь с географической
широтой места расположения устья реки оби-
тания [Бугаев, 1995].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ изменчивости 45 локусов ОНП

нерки четырёх крупнейших популяций северо-

восточного побережья Камчатки и Чукотки
показал, что исследованные выборки объеди-
няются в две региональные группы: популя-
цию бассейна р. Камчатка, включающую в се-
бя многочисленные локальные субпопуляции
и сезонные расы; и северную группировку рек,
впадающих в Берингово море, в которой от-
носительно обособлена нерка Мейныпильгын-
ской озёрно-речной системы. Пространствен-
ная генетическая организация данного вида на
исследованной части ареала (исключая Ко-
мандорские о-ва) удовлетвори- тельно описы-
вается моделью изоляции расстоянием. Наи-
большая генетическая дивергенция обнаруже-
на между островной (оз. Саранное, о. Берин-
га) и «континентальными» популяциями.
Очевидно, что внутри- и межпопуляционная
дифференциация нерки по частотам однону-
клеотидных замен во многом обусловлена раз-
личиями в направлении и силе локального от-
бора в популяциях и внутрипопуляционных
группировках из обследованных рек западно-
беринговоморского побережья.
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Population structure of sockeye salmon Oncorhynchus nerka from
north-east Kamchatka coast, Chukotka and Commander Islands

A.M. Khrustaleva, N.V. Klovach 

Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography (FSBSI “VNIRO”, Moscow) 

The spatial genetic structure of sockeye salmon from East and North-East Kamchatka and some rivers of
the West Coast of Bering Sea was studied. Variability of 45 single nucleotide polymorphism loci (SNP) was
analyzed in 7 collections from 5 largest populations of the region. Population structure of East Kamchatka
and Chukotka sockeye salmon inferred from single nucleotide polymorphism was roughly in accordance with
those previously obtained by microsatellite analysis. Sockeye salmon samples from North-East Kamchatka
and Chukotka were combined into the two regional groups: the first one was represented by local populations
from the Kamchatka River drainage, the second one — by the North grouping of populations from the rivers
of the West Coast of Bering Sea. Frequencies of alleles and genotypes of SNP loci didn’t differ reliably in
the samples from Olutorsky Bay rivers (Apuka River and Pakhacha River) and from the lower course of
Kamchatka River. A significant divergence was revealed between the island population (Sarannoe Lake,
Bering Island) and the “continental” populations. The results presented showed that the spatial genetic struc-
ture of the species on the area studied (except for the Commander Islands) is adequately described by the
isolation by distance model.

Key words: sockeye salmon Oncorhynchus nerka, single nucleotide polymorphism, SNP, population struc-
ture, North-East Kamchatka.
.


