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СПИСОК СОКРАЩЕНИЙ 

ПЦР – полимеразная цепная реакция  

ДНК – дезоксирибонуклеиновая кислота  

яДНК – ядерная ДНК  

мтДНК – митохондриальная ДНК  

COI – ген субъединицы 1 цитохром-с-оксидазы митохондриальной ДНК 

SNP – однонуклеотидный полиморфизм (single nucleotide polymorphism) 
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ВВЕДЕНИЕ 

        Актуальность темы исследования. Молекулярно-генетические методы 

являются важнейшим инструментом для изучения популяционной структуры 

морских организмов. Использование нейтральных маркеров, таких как 

митохондриальная ДНК, микросателлиты, SNP, позволяет не только выявлять 

слабые генетические различия между популяциями, но и реконструировать 

историю их формирования, миграций и адаптаций. Наибольшую 

информативность обеспечивают именно сочетания маркеров с разными путями 

наследования — мтДНК и ядерные локусы, что даёт возможность сравнивать 

исторические и современные уровни дивергенции (Avise, 2000; Funk et al., 

2012). 

Применение генетических методов особенно актуально для морских 

видов с высокой подвижностью и склонностью к образованию смешанных 

скоплений, в которых сложно выделить отдельные популяции по морфо-

экологическим признакам. В таких случаях только молекулярный подход 

позволяет объективно установить принадлежность особей к конкретным 

воспроизводящимся группам, выявить степень генного обмена и степень 

пространственной изоляции (Cadrin et al., 2013). Это особенно важно для 

рыбохозяйственной практики, где игнорирование популяционной структуры 

может привести к избирательной переэксплуатации отдельных, уязвимых 

группировок (Shaw et al., 1999; Allendorf et al., 2008). 

Тихоокеанская сельдь Clupea pallasii — один из наиболее экологически и 

экономически значимых видов северной части Тихого океана, формирующий 

многочисленные локальные скопления вдоль побережья и нерестящийся в 

различных морях и заливах. Этот вид демонстрирует высокую степень 

филопатрии: особи возвращаются на одни и те же нерестилища, что создаёт 

предпосылки для генетической изоляции (Grant, Utter, 1984). При этом сельдь 

совершает дальние миграции и формирует смешанные скопления на участках 

нагула, где могут одновременно встречаться особи из разных нерестовых групп 

(O'Connell, Wright, 1997). 
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В последние годы в России накоплен ряд сведений о биологии и экологии 

сельди, однако генетическая структура её популяций в Дальневосточном 

регионе изучена крайне ограниченно. Большинство работ базируется на узких 

локальных выборках или ограниченном числе маркеров, что не позволяет 

сделать обобщающих выводов (Горбачев и др., 2011; Картавцев и др., 1999; 

Картавцев и др., 2008; Семенова и др., 2014; Семенова и др., 2018). Особенно 

малоизученной остаётся структура озёрных форм сельди, обитающих в 

прибрежных слабосолёных и пресных водоёмах. Согласно предварительным 

данным, эти формы демонстрируют генетическую обособленность и могут 

представлять собой отдельные эволюционные линии (Горбачев и др., 2011; 

Petrou et al., 2021), однако степень их связи с морскими популяциями и 

механизмы изоляции до сих пор не получили всестороннего анализа. 

Настоящее исследование восполняет этот пробел, объединяя новейшие 

молекулярные методы и обширный географический охват. Впервые в рамках 

одного проекта выполнен анализ структуры C. pallasii по всему Дальнему 

Востоку России — от Японского до Чукотского моря — с использованием 

полиморфных участков митохондриальной ДНК (D-loop), набора 

микросателлитных локусов и однонуклеотидных замен (SNP), полученных в 

результате секвенирования больших участков ядерной ДНК (ddRAD). Такой 

подход обеспечивает высокую разрешающую способность для оценки как 

исторических, так и современных популяционных процессов. Уникальной 

частью исследования является включение озёрных популяций, ранее 

практически не охваченных в комплексных генетических работах. Это создаёт 

основу для выявления сценариев их формирования и оценки их вклада в общую 

структуру вида. 

Сельдь — объект ключевого промыслового значения. Она играет важную 

трофическую роль, являясь основным звеном между зоопланктоном и высшими 

трофическими уровнями, включая лососевых рыб, морских млекопитающих и 

птиц (Науменко, 2001; Мельников, 2005). В экономическом отношении сельдь 

остаётся одним из самых массовых промысловых объектов в Дальневосточном 
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рыбохозяйственном бассейне, с годовыми уловами, измеряемыми сотнями 

тысяч тонн. С учётом этого, понимание популяционной структуры и 

механизмов пространственной дифференциации тихоокеанской сельди является 

необходимым условием для устойчивого и научно обоснованного управления 

этим ресурсом. 

Таким образом, актуальность настоящего исследования определяется 

необходимостью внедрения молекулярно-генетических методов для детального 

изучения структуры важного промыслового вида, выявления его 

пространственных подразделений, оценки состава смешанных скоплений и 

реконструкции истории формирования озёрных форм C. pallasii. 

Степень разработанности темы. Изучение популяционной структуры 

тихоокеанской сельди имеет более чем столетнюю историю. Первые 

исследования были основаны на морфологических признаках, таких как число 

позвонков, форма тела, особенности окраски и строения чешуи (Фролов, 1964; 

Науменко, 2001). Эти признаки активно использовались для выделения 

локальных стад и оценки их различий. Однако в последующие годы было 

показано, что морфологические характеристики обладают высокой 

пластичностью и могут значительно изменяться под влиянием условий среды, 

что ограничивает их информативность в анализе популяционной структуры 

(Картавцев и др., 2008). 

С середины XX века началось применение биохимических методов, 

прежде всего аллозимного анализа, позволившего впервые количественно 

оценить уровень генетической изменчивости сельди (Рыбникова, 1985). 

Исследования аллозимных локусов выявили различия между азиатскими и 

американскими популяциями сельди (Grant, Utter, 1984), а также указывали на 

возможное существование локальных форм в западной части ареала (Kobayashi 

et al., 1990). Несмотря на это, разрешающая способность аллозимов оказалась 

недостаточной для выявления более тонкой внутривидовой дифференциации, 

особенно в пределах отдельных морей. 
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С развитием молекулярной генетики в 1990-х гг. началось применение 

методов RAPD, а затем — анализа митохондриальной ДНК (мтДНК), в 

частности гена cytb и контрольной области D-loop (Лапинский и др., 2008; 

Горбачев и др., 2011; Liu et al., 2012). Однако и эти подходы зачастую не 

выявляли значительной популяционной дифференциации между стадами в 

пределах дальневосточного ареала, особенно в Охотском море (Domanico et al., 

1996). Это вызвало дискуссию о степени панмиксии у C. pallasii и привело к 

необходимости использования более чувствительных молекулярных методов. 

Наибольший прогресс был достигнут с внедрением микросателлитных 

маркеров, которые благодаря высокой полиморфности и кодоминантному 

наследованию позволили выявлять генетические различия между популяциями 

даже при небольшом уровне дивергенции (O'Connell, Wright, 1997; Shaw et al., 

1999). С их помощью были показаны признаки изоляции отдельных нерестовых 

группировок, в том числе в Японском и Охотском морях (Семенова и др., 2014; 

Семенова и др., 2021). Однако и в этих исследованиях не всегда достигалась 

статистическая достоверность различий, что во многом объяснялось 

ограниченным числом локусов и неполным географическим охватом выборок. 

Отдельное внимание в ряде работ уделялось озёрным формам 

тихоокеанской сельди, обитающим в изолированных прибрежных водоёмах. 

Предварительные генетические данные свидетельствовали о возможной 

независимой эволюции этих форм, однако до последнего времени не 

существовало работ, систематически сравнивающих озёрные и морские 

популяции на едином молекулярном уровне с применением современных 

методов (Petrou et al., 2021). Кроме того, несмотря на признанную важность 

оценки вкладов разных популяций сельди в эксплуатируемые смешанные 

скопления при промысле, до настоящего времени не проводилось ни одного 

исследования, в котором генетические маркеры использовались бы для оценки 

долей популяций в такие скопления в регионе Дальнего Востока.  

Цель и задачи исследования. Основная цель исследования заключалась 

в выявлении популяционной структуры и генетического разнообразия 
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тихоокеанской сельди Clupea pallasii в дальневосточной части ареала с 

использованием современных молекулярно-генетических методов, а также в 

оценке состава смешанных скоплений и выявление механизмов формирования 

озёрных форм этого вида. 

Для достижения поставленной цели в работе были сформулированы и 

решены следующие задачи: 

1. Изучить изменчивость мтДНК в выборках тихоокеанской сельди и 

оценить уровень различий между ними. 

2. Установить наиболее вероятные факторы, влияющие на изменчивость 

мтДНК и структуру гаплотипической сети. 

3. Оценить уровень гетерогенности между исследованными выборками 

тихоокеанской сельди на основе изменчивости одиннадцати 

микросателлитных локусов ядерной ДНК. 

4. Оценить уровень гетерогенности между исследованными выборками 

тихоокеанской сельди по данным SNP-маркеров, полученных методом 

ddRAD-секвенирования. 

5. Выявить механизмы формирования озерных форм тихоокеанской 

сельди. 

6. Предложить механизм формирования современной популяционно-

генетической структуры тихоокеанской сельди. 

7. Провести генетическую идентификацию особей тихоокеанской сельди 

из смешанных скоплений, отобранных в нагульных районах Берингова 

моря, и количественно оценить вклад нерестовых популяций в их 

состав. 

Научная новизна. Настоящее исследование представляет собой первое 

комплексное молекулярно-генетическое обследование популяционной 

структуры тихоокеанской сельди Clupea pallasii в пределах всего её 

дальневосточного ареала с использованием широкого набора современных 

маркеров, включая последовательности митохондриальной ДНК, 

микросателлитные локусы и SNP-маркеры, полученные методом 

rev
Sticky Note
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секвенирования ДНК с двойным расщеплением сайтов рестрикции (ddRAD-

seq). Применение трёх независимых молекулярных систем позволило с высокой 

точностью оценить генетическую дифференциацию, разнообразие и 

пространственную организацию популяций этого вида. 

Впервые на большом объёме материала, охватывающего как морские, так 

и озёрные формы, продемонстрировано, что озёрные популяции сельди, 

обитающие в слабосолёных водоёмах Сахалина и Камчатки, являются 

генетически обособленными образованиями, вероятно, возникшими в 

результате постплейстоценовой изоляции и адаптации к специфическим 

условиям среды. Полученные данные свидетельствуют о независимом 

происхождении ряда озёрных форм и позволяют рассматривать их как 

потенциальные эволюционно значимые единицы. 

Впервые для тихоокеанской сельди в регионе Дальнего Востока 

реализована идентификация состава смешанных промысловых скоплений с 

применением байесовских методов обратного назначения особей к 

референтным нерестовым группировкам. Это дало возможность количественно 

оценить вклад отдельных популяций в состав агрегаций на этапах нагула и 

преднерестовой миграции, что имеет принципиальное значение для управления 

промыслом. 

Применение технологии ddRAD-секвенирования позволило получить 

более 10 000 SNP-маркеров, распределённых по всему геному, что существенно 

расширило разрешающую способность анализа. Впервые для C. pallasii 

выявлены локусы, потенциально находящиеся под действием отбора, и 

выявлены геномные участки, дифференцированные между популяциями. Эти 

данные позволяют сделать вывод о наличии процессов локальной адаптации, 

поддерживающих популяционную структуру даже в условиях потенциального 

генного обмена. 

Теоретическое и практическое значение работы. Впервые проведённое 

комплексное молекулярно-генетическое исследование популяционной 

структуры тихоокеанской сельди (C. pallasii) в пределах её дальневосточного 
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ареала позволило существенно расширить и уточнить существующие 

представления о внутривидовой дифференциации этого важного промыслового 

вида. Новизна работы заключается в применении совокупности 

высокоразрешающих молекулярных маркеров — последовательностей 

митохондриальной ДНК, микросателлитных локусов и панельных SNP-

маркеров — в сочетании с широким географическим охватом и включением 

ранее недостаточно изученных озёрных форм. 

Впервые в рамках одного исследования установлены границы и масштаб 

генетической дифференциации между основными нерестовыми группировками 

сельди в Японском, Охотском и Беринговом морях. Полученные данные 

позволили выявить устойчивую пространственную структуру популяций, 

сохранение которой обусловлено как экологическими факторами, так и 

поведенческими механизмами.  

Особое значение имеет впервые выполненное генетическое сравнение 

озёрных и морских форм C. pallasii. Показана достоверная генетическая 

обособленность озёрных популяций, обитающих в изолированных прибрежных 

водоёмах Сахалина и Камчатки. Это позволило предположить, что озёрные 

формы возникали независимо друг от друга в ходе исторической изоляции и 

представляют собой устойчивые генетические линии, сформировавшиеся в 

специфических условиях слабосолёных экосистем. 

Одним из ключевых направлений исследования стало установление 

популяционного состава смешанных скоплений сельди, отобранных в районах 

нагула и преднерестовой миграции. С использованием современных 

статистических подходов проведена количественная оценка вклада отдельных 

нерестовых групп в состав таких агрегаций. Эти данные впервые получены для 

дальневосточных популяций сельди и открывают новые возможности для 

прикладной популяционной диагностики. 

Кроме того, впервые выполнен анализ вариабельности на тысячах 

локусов, охватывающих широкий спектр нейтральных и потенциально 

адаптивных участков генома. Это позволило оценить как нейтральные 
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процессы дивергенции (дрейф, изоляция), так и возможное влияние отбора на 

генетическую структуру отдельных популяций. 

Таким образом, настоящая работа является первым многоуровневым 

исследованием популяционной структуры C. pallasii, сочетающим несколько 

типов генетических маркеров, охватывающим весь ареал вида на Дальнем 

Востоке и включающим морские, озёрные и промысловые компоненты. 

Полученные результаты имеют как фундаментальное значение для понимания 

эволюционной и экологической динамики популяций, так и прикладную 

ценность для оценки состояния запасов и управления промыслом с учётом 

пространственной структуры вида. 

Методология и методы исследования. Амплификацию фрагмента гена 

D-loop мтДНК осуществляли с помощью полимеразной цепной реакции (ПЦР), 

получение первичных нуклеотидных последовательностей проводилось по 

методу Сэнгера. Дальнейший анализ изменчивости мтДНК проводился в 

программах MEGA 11 (Tamura et al., 2021), Arlequin 3.5.2.1 (Excoffier, Lischer, 

2010).  

Микросателлитные локусы амплифицировали с помощью ПЦР. Длину 

фрагментов в полученных ПЦР-продуктах визуализировали с помощью 

программы GeneMapper 5.0 (Applied Biosystems, США). Анализ изменчивости в 

микросателлитных локусах проведен в программах: Genepop 4.7.0 (Rousset, 

2008); GenAIEx 6.5.1 (Peakall, Smouse, 2012); Fstat 2.9.3, Arlequin 3.5.2.1 

(Excoffier, Lischer, 2010). Популяционная структура была оценена с помощью 

различных подходов в программах: STRUCTURE, StructureSelector (Pritchard et 

al., 2000). 

SNP-генотипирование проводилось методом секвенирования библиотек, 

полученных по принципу редуцированного представления генома. Полученные 

прочтения проходили стадию фильтрации, сборки и определения SNP при 

помощи специализированных биоинформатических конвейеров с 

использованием моделей типа OutFLANK, BayeScan и pcadapt. Визуализация 
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генетических структур и расстояний выполнялась с применением PCoA, DAPC 

и деревьев соседних связей. 

Оценка смешанных скоплений проводилась с использованием 

Байесовской классификацией особей по референтным популяциям c 

использованием пакета RUBIAS для языка R (Anderson et al., 2008). 

Личный вклад автора. Автором была собрана часть материала для 

исследования. В полном объеме выполнена экспериментальная часть работы по 

анализу микросателлитных локусов и оценке смешанных скоплений, а также 

автор принимал непосредственное участие в экспериментальной части работ по 

анализу мтДНК и ddRAD секвенированию. Были самостоятельно освоены все 

программы для анализа данных. Автор также принимал непосредственное 

участие в написании научных публикаций и представлении результатов работы 

на конференциях. 

 

Основные положения, выносимые на защиту: 

1. Между нерестовыми группировками тихоокеанской сельди, 

обитающими в Японском, Охотском и Беринговом морях, выявлены 

устойчивые генетические различия.  

2. Озёрные формы сельди, обитающие в слабосолёных и пресных 

водоёмах Сахалина и Камчатки, представляют собой генетически 

обособленные популяции, вероятно, сформировавшиеся в результате 

независимых актов изоляции и адаптации к специфическим условиям 

лагунных и озёрных экосистем.  

3. По микросателлитным маркерам в структуре смешанных скоплений 

тихоокеанской сельди Берингова моря наблюдается преобладание особей 

Карагинской популяции. 

Степень достоверности результатов. Достоверность полученных 

результатов обеспечена использованием трех типов молекулярных маркеров для 

оценки генетической изменчивости и популяционной структуры тихоокеанской 

сельди, а также применением стандартных молекулярно-генетических 
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подходов. Проведено сравнение полученных показателей с результатами ранее 

опубликованных исследований. В подтверждение результатов приведены 

таблицы, рисунки и графики.  

Апробация работы. Результаты исследований по теме диссертационной 

работы были представлены на отчетных сессиях ТИНРО в 2018–2022 гг., на VII 

Научно-практической конференции молодых учёных с международным 

участием "Современные проблемы рыбохозяйственного комплекса и 

перспективы развития" (Москва, 2019 г.) и на международных конференциях 

PICES Annual Meeting (2012, 2018, 2019, 2022). 

Публикации. По материалу диссертации опубликовано 10 работ, в том 

числе 4 статьи в журналах из списка, рекомендованного ВАК РФ. 

Структура работы. Общее число страниц вместе с приложениями 162. 

Основной текст диссертации изложен на 147 страницах, состоит из списка 

сокращений, введения, обзора литературы, материалов и методов, результатов, 

обсуждения, заключения, выводов, списка литературы. Дополнительно 

представлено шесть приложений, изложенных на 15 страницах. Работа 

содержит 10 таблиц и 27 рисунков. Список литературы насчитывает 216 

наименования, 157 из которых на английском языке. 

Благодарности. Автор выражает благодарность своему научному 

руководителю Савельевой Светлане Юрьевне за помощь в работе, поддержку и 

грамотное руководство. Искренне благодарен Мельникову Игорю 

Владимировичу за идею и ценные советы, которые позволили улучшить работу. 

Отдельно выражаю признательность Мюге Николаю Сергеевичу и всему 

коллективу лаборатории генетики ГНЦ РФ ФГБНУ «ВНИРО» за возможность 

проведения большей части экспериментальной работы в их лаборатории. 

Благодарю Орлюк Анну Васильевну — моего первого наставника в данной 

теме. Благодаря ее обучению и переданному научному заделу я смог провести 

исследовательскую работу и завершить ее в виде диссертации. Отдельно 

благодарю Картавцева Юрия Федоровича за важные советы и ценные 

замечания. 
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1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ 

1.1 Молекулярные маркеры в исследовании генетического разнообразия: 

эволюция методов и современные подходы 

Генетическое разнообразие является основой адаптации видов и 

популяций к изменяющимся условиям среды. Оно определяет эволюционный 

потенциал организмов, их способность к приспособлению и выживанию. 

Изучение этого разнообразия имеет как фундаментальное значение для 

понимания биологических процессов, так и прикладное — в таких областях, 

как селекция, охрана биоразнообразия, биотехнология и медицина (Avise, 2004; 

Frankham et al., 2010). 

На протяжении многих лет основной методикой оценки генетических 

различий между организмами был анализ фенотипических признаков: размеров 

тела, окраски, формы пятен, морфометрических характеристик и других 

параметров. Однако эти характеристики часто зависят от множества генов и 

факторов окружающей среды, что ограничивает их использование в 

генетических исследованиях (Lynch, Walsh, 1998). Ключевым прорывом в 

изучении наследственной изменчивости стало появление молекулярных 

маркеров, позволяющих анализировать полиморфизмы на уровне белков и 

ДНК. 

Одним из первых молекулярных подходов к анализу генетической 

изменчивости был метод аллозимного анализа. Аллозимы представляют собой 

различные аллельные формы одного и того же фермента, различающиеся 

заменами аминокислот в активном центре белка (Parker et al., 1998). Эти 

различия приводят к изменению электрического заряда молекул, что позволяет 

разделять их при электрофорезе в крахмальном или полиакриламидном геле. 

С середины XX века электрофорез аллозимов стал широко применяться в 

популяционной генетике, биогеографии и эволюционных исследованиях (Liu et 

al., 1992; Liu et al., 1996;). В частности, этот метод оказался полезен для 

изучения генетической структуры популяций рыб и других водных организмов 

(Allendorf et al, 1981). Он позволял оценивать уровень гетерозиготности, 



17 

частоты аллелей и степень генетической дифференциации между популяциями. 

Однако метод аллозимного анализа имел ряд недостатков. Во-первых, он 

зависел от качества и количества белка в образцах, что затрудняло его 

применение в исследованиях редких видов или старых образцов (Chauhan, 

Rajiv, 2010). Во-вторых, не все мутации в ДНК приводят к изменению 

структуры белка, что ограничивало чувствительность метода (Liu, Cordes, 

2004). В-третьих, некоторые аллельные формы могли быть неактивны, что 

влияло на интерпретацию данных. 

Ограничения аллозимного анализа стимулировали развитие 

молекулярных маркеров на основе ДНК. В конце XX века появились новые 

технологии, позволяющие изучать полиморфизм нуклеотидных 

последовательностей, что значительно повысило разрешающую способность 

генетических исследований (Schlötterer, 2004). Среди таких методов можно 

выделить: 

• RFLP (полиморфизм длин рестрикционных фрагментов) – 

один из первых методов ДНК-типирования, основанный на расщеплении 

ДНК рестриктазами и анализе полученных фрагментов с помощью гель-

электрофореза (Botstein et al., 1980). Этот метод широко применялся в 

генетике человека, животных и растений, однако требовал большого 

количества ДНК и был трудоемким. 

• AFLP (амплифицированный полиморфизм длины 

фрагментов) – метод, основанный на амплификации случайных 

фрагментов ДНК с последующим анализом их длины. Он позволял 

одновременно выявлять множество полиморфных участков, что делало 

его полезным для популяционных исследований и селекционных 

программ (Vos et al., 1995). 

• Анализ митохондриальной ДНК (мтДНК) – метод, 

основанный на секвенировании различных участков митохондриальной 

ДНК. 
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• Microsatellites (микросателлитные маркеры, SSR) – 

короткие тандемные повторы (STR), широко использующиеся для оценки 

генетического разнообразия, картирования геномов и установления 

родственных связей (Goldstein, Schlötterer, 1999). Они обладают высокой 

мутационной изменчивостью и позволяют выявлять индивидуальные 

генетические профили. 

• SNP (однонуклеотидные полиморфизмы) – наиболее 

распространенные точечные мутации в геноме, используемые в геномике, 

биомедицинских исследованиях и генетике популяций (Vignal et al., 2002). 

Современные технологии, такие как секвенирование нового поколения 

(NGS, ddRAD), позволяют анализировать миллионы SNP одновременно, 

что открыло новые горизонты в изучении эволюции и биоразнообразия. 

Молекулярные маркеры сыграли революционную роль в изучении 

генетического разнообразия, заменив традиционные методы, основанные на 

фенотипических характеристиках. Современные технологии, такие как 

микросателлиты и SNP, позволяют анализировать геномные данные с 

беспрецедентной точностью, что открывает новые возможности для 

исследований в области популяционной генетики, охраны биоразнообразия и 

биотехнологии. В будущем дальнейшее развитие этих методов будет 

способствовать более глубокому пониманию генетической структуры 

организмов и механизмов их адаптации к окружающей среде. 

 

1.2 Митохондриальная ДНК как инструмент молекулярной генетики 

Митохондриальная ДНК (мтДНК) является одним из наиболее широко 

используемых инструментов в молекулярной биологии, генетике популяций и 

эволюционных исследованиях. Она представляет собой кольцевую молекулу 

ДНК, содержащуюся в митохондриях — органеллах, играющих ключевую роль 

в клеточном дыхании и энергетическом обмене (Drose et al., 2012). 

Особенностью мтДНК является ее материнское наследование, отсутствие 

рекомбинации и относительно высокая скорость мутаций, что делает ее 
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удобной для изучения генетической изменчивости и выявления 

филогенетических связей между организмами (Bensasson et al., 2001; Galtier et 

al., 2009). 

Митохондриальный геном у многоклеточных животных обычно 

представлен компактной кольцевой молекулой длиной 14 000–18 000 пар 

нуклеотидов, включающей 37 генов, из которых 13 кодируют белки, 

участвующие в дыхательной цепи, два отвечают за рибосомные РНК (12S и 16S 

рРНК), а остальные 22 кодируют транспортные РНК (Boore, 1999; Burger et al., 

2003). Высококонсервативные области рибосомных РНК используются в 

систематике и таксономии животных, тогда как изменчивые регионы, такие как 

D-петля (контрольная область), находят применение в исследованиях 

внутрипопуляционной структуры и анализа миграционных процессов (Arif, 

Khan, 2009). 

Молекулярные маркеры, основанные на мтДНК, широко применяются для 

изучения эволюционных процессов, идентификации видов и анализа 

филогеографических паттернов. Гены цитохромоксидазы I (COI) и цитохрома b 

(cytb) используются для ДНК-штрихкодирования, позволяя идентифицировать 

виды на основе уникальных мутаций в их последовательностях (Ratnasingham, 

Hebert, 2007). Эти гены также применяются в популяционной генетике рыб, 

амфибий, птиц и млекопитающих, а их сравнительный анализ помогает 

выявлять эволюционные связи между различными группами организмов (Johns 

et al., 1998). Исследование митохондриальных последовательностей позволяет 

прослеживать генетическую историю популяций, оценивать уровни 

дивергенции между родственными видами и анализировать влияние 

климатических и экологических изменений на их эволюцию (Hebert et al., 2003). 

Высокая скорость накопления мутаций в некодирующих участках мтДНК 

делает ее чувствительным индикатором демографических процессов, таких как 

эффект основателя или бутылочное горлышко (Freeland, 2011). Также известно, 

что различные участки мтДНК могут эволюционировать с неодинаковой 

скоростью, что затрудняет реконструкцию филогенетических связей, а в 
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некоторых случаях мтДНК может находиться под положительным отбором, что 

искажает результаты популяционных исследований (Hurst et al., 2005; Galtier et 

al., 2009). 

Несмотря на эти ограничения, молекулярные методы анализа мтДНК 

продолжают совершенствоваться. В последние десятилетия активное развитие 

получили технологии полимеразной цепной реакции (ПЦР) и секвенирования 

нового поколения (NGS), которые позволяют не только изучать отдельные гены, 

но и анализировать полный митохондриальный геном с высокой точностью 

(Metzker, 2010). Доступ к биоинформационным базам данных, таким как NCBI 

и Ensembl, упрощает процесс идентификации последовательностей и их 

сравнение между различными таксонами (Hauser, Seeb, 2008; Kowalczyk et al., 

2021). В результате митохондриальная ДНК остается одним из наиболее 

информативных и востребованных инструментов в молекулярной генетике, 

играя важную роль в изучении биоразнообразия, эволюции и сохранения 

популяций. 

 

1.3 Роль микросателлитных маркеров в изучении генетического 

разнообразия и эволюции 

Микросателлиты представляют собой особый класс молекулярных 

маркеров, характеризующийся наличием коротких тандемных повторов, 

состоящих из одно-шести нуклеотидных мотивов, которые повторяются до 

сотен раз (Chambers et al., 2000). Эти последовательности также известны как 

простые повторяющиеся последовательности (SSR, simple sequence repeats) или 

короткие тандемные повторы (STR, short tandem repeats). Благодаря высокой 

полиморфности и равномерному распределению по геному они стали одним из 

наиболее широко используемых инструментов в генетических исследованиях. 

Функции микросателлитов в клетке многообразны. Они способны 

формировать сложные вторичные структуры, такие как шпильки или 

триплексы, которые могут оказывать влияние на экспрессию генов (Li et al., 

2002). Доказано, что короткие триплетные повторы образуют устойчивые 
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структуры в одноцепочечной ДНК, а более длинные последовательности, такие 

как (CAG)n и (CTG)n, могут принимать необычные формы после денатурации и 

ренатурации (Pearson et al., 1996). Эти особенности делают микросателлиты 

привлекательными для изучения регуляторных механизмов в клетке. Например, 

последовательности SSR в промоторных областях могут участвовать в контроле 

транскрипции, как это показано для гена белка теплового шока hsp26 у 

Drosophila (Li et al., 2002). Кроме того, некоторые микросателлиты влияют на 

процессы рекомбинации, связываясь с белками, распознающими 

специфические структуры ДНК, что может способствовать изменению 

геномной организации (Biet et al., 1999). 

Основной причиной высокой изменчивости микросателлитов является их 

нестабильность во время репликации и репарации ДНК. Среди возможных 

механизмов мутаций можно выделить неравномерный кроссинговер, 

рекомбинацию и так называемое «проскальзывание» ДНК-полимеразы, при 

котором цепь временно диссоциирует от матрицы и восстанавливается в другом 

положении, приводя к изменению числа повторов (Levinson et al., 1987; Strand et 

al., 1993). Ошибки репликации корректируются системой репарации ошибочно 

спаренных оснований (MMR), однако при увеличении длины повторов 

эффективность этой системы снижается, что способствует накоплению мутаций 

(Kolodner et al., 1999). 

Благодаря высокой вариабельности и кодоминантному наследованию 

микросателлиты широко применяются в генетических исследованиях. Они 

используются для генетического картирования, анализа популяционной 

структуры, оценки уровня генетического разнообразия и изучения 

эволюционных процессов (Chistiakov et al., 2006). Эти маркеры позволяют с 

высокой точностью определять родственные связи между особями, что делает 

их незаменимыми в тестах на отцовство и идентификации индивидов в 

природных популяциях (Sekino et al., 2001; Batishcheva et al., 2021). В 

рыбоводстве и аквакультуре микросателлиты используются для мониторинга 
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генетической изменчивости промысловых видов, а также для контроля 

происхождения рыбной продукции (Liu, Cordes, 2004). 

Несмотря на многочисленные преимущества, работа с 

микросателлитными маркерами связана с рядом трудностей. Одной из главных 

проблем является разработка специфических праймеров для амплификации 

SSR-локусов, так как фланкирующие области микросателлитов обладают 

высокой мутационной активностью, что затрудняет их универсальное 

применение для разных видов (Glenn et al., 2005). Кроме того, в популяционно-

генетических исследованиях необходимо учитывать эффект гомоплазии, когда 

аллели одинакового размера имеют разное эволюционное происхождение, что 

может привести к неправильной интерпретации данных (Slatkin, 1995; Cornuet 

et al., 1999). 

Одним из наиболее значительных ограничений метода является появление 

нулевых аллелей — аллелей, которые не амплифицируются при ПЦР из-за 

мутаций в сайтах отжига праймеров (Dakin et al., 2004). Это может приводить к 

ложным оценкам частоты гомозиготности и нарушению равновесия Харди-

Вайнберга (Carlsson, 2008). Еще одной важной проблемой является определение 

оптимального количества локусов для анализа. Исследования показали, что 

использование менее шести микросателлитных локусов может приводить к 

значительным отклонениям в оценке генетического разнообразия и структуры 

популяций (Koskinen et al., 2004; Reiner et al., 2019). Однако чрезмерное 

увеличение числа локусов также нежелательно, так как может повышать 

вероятность ошибок генотипирования и усложнять анализ данных (Creel et al., 

2003). 

Несмотря на эти ограничения, микросателлиты остаются мощным 

инструментом в молекулярной биологии и популяционной генетике. Высокая 

скорость их мутаций делает микросателлиты незаменимыми для анализа 

недавних эволюционных процессов, определения эффективного размера 

популяции и выявления событий генетического дрейфа (Soliman et al., 2012; 

Giantsis et al., 2014; Wang et al., 2021). Благодаря своей универсальности они 
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продолжают использоваться в самых разных областях — от фундаментальных 

исследований эволюции до практических задач в генетической идентификации, 

криминалистике и охране биоразнообразия. 

Микросателлитные маркеры, благодаря высокой скорости мутаций и 

полиморфизму, являются мощным инструментом для изучения генетического 

разнообразия и популяционной динамики морских видов (Selkoe, Toonen, 2011). 

Эти участки ДНК, состоящие из повторяющихся последовательностей длиной 

2–6 нуклеотидов, мутируют в 10–100 раз чаще, чем однонуклеотидные замены, 

что делает их идеальными для анализа недавних демографических событий, 

миграций и эффекта основателя.  

Одним из классических примеров успешного применения 

микросателлитов стало изучение популяционной структуры атлантической 

трески Gadus morhua. Работы Skarstein с соавторами (2007) 

продемонстрировали, что микросателлитные маркеры, в отличие от аллозимов, 

чётко разделяют популяции Баренцева и Северного морей (Fst = 0,012), что 

критически важно для управления промыслом. Аналогичные результаты были 

получены для тихоокеанской трески Gadus macrocephalus, где анализ 12 

микросателлитных локусов выявил различия между охотоморской и 

беринговоморской группировками, связанные с исторической изоляцией во 

время оледенений (Орлова и др., 2019). 

В исследованиях лососевых рыб микросателлиты сыграли ключевую роль 

в понимании миграционных путей и репродуктивной изоляции. Например, 

работа Beacham et al. (2008) на горбуше Oncorhynchus gorbuscha показала, что 

особи из разных речных систем Аляски и Канады имеют уникальные аллельные 

профили, что позволяет отслеживать их происхождение в смешанных морских 

скоплениях. Это стало основой для разработки методов управления промыслом, 

основанных на сохранении генетического разнообразия локальных стад. 

Не менее важны микросателлиты в изучении антропогенного 

воздействия. В исследовании атлантической сельди Clupea harengus, с 
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применением микросателлитов, было обнаружено, что интенсивный промысел 

в Северном море привёл к потере 18 % аллелей за 50 лет (Ruzzante et al., 1998).  

 

1.4 Особенности методики ddRAD секвенирования 

Секвенирование ДНК, ассоциированной с рестрикционным сайтом 

(RADseq), стало мощным инструментом в молекулярной экологии, 

эволюционной биологии и популяционной генетике. Среди разнообразных 

протоколов RAD, метод двойного расщепления (ddRADseq) выделяется своей 

гибкостью, точностью и экономичностью. В основе ddRADseq лежит 

использование двух рестрикционных ферментов, которые разрезают ДНК в 

специфических сайтах, что позволяет избежать случайного сдвига фрагментов, 

и минимизировать потери ДНК на этапах подготовки библиотеки. 

Метод ddRADseq, в зависимости от выбранных ферментов (один набор 

уникально штрихкодированных "гибких адаптеров" работает по крайней мере с 

пятью парами ферментов) и диапазона выбранных размеров фрагментов 

позволяет получить сотни SNP на индивидуума при очень низких затратах 

(например, достаточной для базового анализа структуры популяции), тысячи 

SNP для экспериментов по отображению QTL при умеренных затратах или 

десятки тысяч SNP для более точного отображения ассоциаций. Таким образом, 

исследования, требующие меньшего количества фрагментов для получения 

надежных выводов или желающие оптимизировать количество фрагментов или 

индивидуумов, охваченных на разумную глубину с ограниченным числом 

считываний секвенирования, могут быть достаточно экономичными. Как и в 

случае любого протокола, который избегает сдвига и настраивает номера 

фрагментов с выбором размера, изучение гистограмм полученных образцов на 

ранней стадии проекта позволяет идентифицировать, а затем исключать из 

библиотек слишком частые фрагменты (например, транспозоны). Эта процедура 

может быть очень ценной при изучении организмов с большими 

несеквенированными геномами (Puritz et al., 2014). 
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Использование выбора размера фрагмента для настройки количества 

выбранных локусов может привести к вариативному представлению некоторых 

локусов среди библиотек. Это можно минимизировать с помощью 

инструментов точного выбора размера. А также метод может быть особенно 

чувствителен к выпадению аллелей (Arnold et al., 2013), и это следует 

учитывать при выполнении чувствительных популяционных генетических 

анализов. Возможно, для ddRAD требуется геномная ДНК самого высокого 

качества из всех методов RAD. Правильное лигирование фрагментов зависит не 

только от полного переваривания двух ферментов, но и от полностью 

интактных 5'- и 3'-концов. Метод исключает случайный сдвиг и конечную 

репарацию геномной ДНК. Вместо этого используется два рестрикционных 

фермента, которые приводят по меньшей мере к пятикратному снижению 

стоимости производства библиотеки. Кроме того, исключение нескольких 

этапов с высокой потерей ДНК позволяет создавать библиотеки ddRAD из 100 

нг или менее исходной ДНК. Также стоит отметить точный отбор геномных 

фрагментов по размеру, что позволяет более точно контролировать долю 

регионов, представленных в конечной библиотеке. Точный и повторяемый 

выбор размера дает еще два преимущества. Во-первых, поскольку только малая 

часть рестрикционных фрагментов попадет в режим выбора размера мишени, 

вероятность отбора проб в обоих направлениях от одного и того же сайта 

рестрикции мала. Это уменьшает «повторяющуюся» (т. е. непосредственно 

соседнюю) выборку области, что фактически вдвое снижает количество 

считываний, необходимых для достижения высоконадежной выборки SNP, 

связанного с заданным участком рестрикции. Во-вторых, общее смещение в 

представлении регионов в пользу фрагментов, наиболее близких к среднему 

значению выборки по размеру, в свою очередь, смещает независимые образцы в 

сторону восстановления тех же геномных регионов. Из-за этого 

коррелированного восстановления области «заполняются» считываниями 

примерно в одном и том же порядке по всем отдельным образцам. Оба эти 

свойства делают метод ddRADseq устойчивым к недостаточной выборке в 
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отношении количества считываний, что является часто наблюдаемой 

проблемой, возникающей из-за неравномерного представления считываний в 

отдельных образцах в экспериментах по объединенному секвенированию 

(Peterson et al., 2012). 

Процедура ddRADseq начинается с двойного переваривания геномной 

ДНК двумя ферментами, например, такими как SbfI и MspI, которые создают 

липкие концы с разной структурой. Это позволяет селективно лигировать 

уникальные адаптеры к каждому типу конца, обеспечивая точное 

мультиплексирование образцов. После лигирования адаптеров, содержащих 

комбинаторные штрих-коды, фрагменты ДНК подвергаются строгому отбору по 

размеру (например, 300–500 п.н.) с использованием гель-электрофореза или 

автоматических систем (например, PippinPrep). Это ключевой этап, так как он 

определяет количество и размер локусов, что напрямую влияет на глубину 

покрытия и стоимость секвенирования. 

Мультиплексирование достигается за счет двухуровневой системы 

индексации: встроенные штрих-коды в адаптерах и индексы Illumina в 

праймерах ПЦР. Такая схема позволяет объединять сотни образцов в одном 

секвенирующем запуске, снижая затраты в 5–10 раз по сравнению с 

оригинальным RAD. После амплификации библиотеки секвенируются на 

платформах Illumina с парными концами, что обеспечивает высокую точность 

определения SNP (однонуклеотидных полиморфизмов). 

Малозатратный ddRADseq успешно применяется для обнаружения 

вариантов SNP, а также генерирует достаточное количество гомологических 

локусов для построения филогении для нескольких предполагаемых видов. 

Число гомологичных локусов в отдаленно родственных клонах может быть 

улучшено за счет большей глубины секвенирования или более узкого выбора 

длин последовательностей. Следовательно, этот метод особенно эффективен 

для выявления внутривидового разнообразия. Однако полиморфизм сайтов 

рестрикции, вероятно, ограничит эффективность ddRADseq для 

филогенетической реконструкции за пределами уровня рода и семейства. Кроме 
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того, гипотеза риска мутации предполагает, что меньшее количество 

гомологичных или общих локусов будет восстановлено для локусов с более 

высоким риском мутаций. Следовательно, более длинные чтения, которые 

имеют большую вероятность мутаций, создающих новые сайты рестрикции в 

пределах прочтения, могут с меньшей вероятностью распространяться среди 

видов, чем внутри видов. Простые мутации в сайтах рестрикции могут также 

увеличивать вариацию длины чтения для более длинных чтений по сравнению с 

более короткими чтениями, но могут быть некоторые последовательности с 

сайтами рестрикции, включенными в середину последовательности, что 

позволяет предположить, что изменение длины также может быть вызвано 

неэффективным использованием ферментов. Вариации длины, вызванные 

неэффективным использованием ферментов или мутациями в сайтах 

рестрикции, могут вызывать более низкие скорости кластеризации, но не 

должны влиять на филогенетический анализ, поскольку пробелы 

рассматриваются как недостающие данные. Обрезка считываний до более 

коротких длин или нацеливание на более короткие считывания, вероятно, 

минимизирует потерю кластеров или локусов из-за вариации длины между 

образцами и внутри образцов разных видов. Однако использование более 

длинных чтений дает более информативные сайты, которые могут 

компенсировать уменьшение количества общих локусов и потенциально могут 

разрешать более глубокие расхождения лучше, чем более короткие чтения. 

Более длинные чтения также могут быть более полезными для последующего 

генетического анализа популяции, такого как картирование генома, 

реконструкция гаплотипа и связывание с адаптивными локусами (Li, 2011; 

Salas-Lizana, Oono, 2018). 

Несмотря на преимущества, ddRADseq имеет ряд ограничений, метод 

требует интактных 5’- и 3’-концов фрагментов, что делает его неприменимым 

для сильно деградировавшей ДНК (например, из музейных образцов). Также 

мутации в сайтах рестрикции могут привести к потере аллелей, особенно у 

дивергентных видов. Для минимизации этого эффекта рекомендуется 
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использовать ферменты с редкими сайтами рестрикции в целевом геноме. Из-за 

потери общих локусов при анализе далеких таксонов метод менее эффективен 

для реконструкции филогении выше уровня рода. Однако комбинация 

ddRADseq с длинными чтениями (PacBio, Oxford Nanopore) позволяет 

улучшить разрешение за счет увеличения информативности сайтов. 

 

1.5 Использование методики ddRAD секвенирования в 

популяционной генетике и филогении 

Метод двойного расщепления RADseq (ddRADseq) стал важным 

инструментом для изучения генетического разнообразия, структуры популяций 

и эволюционных взаимосвязей. Его гибкость и экономичность позволяют 

исследователям получать тысячи SNP даже для немодельных организмов, что 

делает его особенно востребованным в популяционной генетике. Например, в 

работе с атлантическим лососем Salmo salar применение ddRADseq позволило 

выявить тонкие генетические различия между популяциями из разных речных 

систем. Анализ 10 000 SNP показал, что географически близкие группы 

сохраняют уникальные адаптивные сигналы, связанные с локальными 

условиями среды (Baird et al., 2008; Lal et al., 2016). Для редких видов, таких 

как калифорнийский кондор Gymnogyps californianus, ddRADseq стал ключом к 

оценке инбридинга и идентификации делеций в критических геномных 

регионах, что повлияло на стратегии сохранения вида (Robinson et al., 2021). 

В филогенетических исследованиях ddRADseq демонстрирует высокую 

эффективность на уровне рода и вида. Например, у грибов 

род Lophodermium секвенирование 15 000 гомологичных локусов разрешило 

спорные вопросы классификации, показав несоответствие между морфологией 

и генетикой (Salas-Lizana, Oono, 2018). У гавайских плодовых мух Drosophila 

метод выявил скрытые виды и гибридизационные события, уточнив древо 

внутри видовых комплексов (Lapoint et al., 2014). Однако при анализе далеких 

таксонов, таких как рыбы семейства Cichlidae, ограниченное количество общих 

локусов из-за полиморфизма рестрикционных сайтов снизило разрешение на 
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уровне семейства, несмотря на использование 8 000 SNP. Для преодоления этой 

проблемы в исследовании рептилий рода Anolis комбинировали ddRADseq с 

long-read секвенированием (PacBio), что компенсировало потерю 30% локусов и 

улучшило точность реконструкции (Prates et al., 2023). 

Сравнение ddRADseq с другими методами подчеркивает его 

преимущества. Например, в работе с коралловыми рыбами семейства 

Pomacentridae он показал на 40% меньше аллельного дропаута по сравнению с 

классическим RADseq благодаря строгому контролю размера фрагментов (Puritz 

et al., 2014). В то же время, для филогении млекопитающих целевое обогащение 

экзонов обеспечило больше данных для глубоких узлов, но ddRADseq оказался 

в 5 раз экономичнее при изучении недавних радиаций (Recknagel et al., 2013). 

Современные модификации метода расширяют его возможности. 

Например, протокол 3RAD, использующий три рестрикционных фермента, 

увеличивает количество общих локусов для далеких таксонов. Интеграция с 

HiFi-чтениями PacBio решает проблему потери гомологичных сайтов из-за 

мутаций, сохраняя информативность длинных фрагментов (Hotaling et al., 

2023). 

Таким образом, ddRADseq остается незаменимым для популяционной 

генетики и филогении. Его экономичность и адаптивность позволяют изучать 

широкий спектр организмов, а сочетание с новыми технологиями преодолевает 

исторические ограничения. 

 

1.6 Общее представление об объекте исследования 

1.6.1 Систематика, биология и экология тихоокеанской сельди Clupea 

pallasii 

Тихоокеанская сельдь Clupea pallasii Valenciennes, 1847 (Андрияшев, 

Чернова, 1994) обитает в пределах континентального шельфа и смежных 

глубинных районах, образуя локальные стада, различающиеся биологическими, 

экологическими, морфологическими характеристиками, численностью, а также 

районами нереста и нагула. 
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Для представителей этого вида характерно удлиненное, сжатое с боков 

тело, покрытое тонкой циклоидной чешуей. Окраска варьирует от серебристо-

голубой на спинной стороне до более светлой, почти белой на брюшной 

стороне, что обеспечивает эффективный защитный механизм маскировки в 

водной среде (Love et al., 2002). В отличие от других сельдевых, тихоокеанская 

сельдь характеризуется относительно крупной головой, отсутствием боковой 

линии и сравнительно небольшим числом жаберных тычинок, что служит 

важным систематическим признаком.  

Жизненный цикл включает несколько этапов: икринки, личинки, мальки, 

молодь и половозрелые особи. Размножение происходит в прибрежных 

районах, на глубинах до 20–50 м, где самки откладывают липкую икру на 

подводные субстраты, такие как водоросли, камни и песчаное дно (Alderdice, 

Velsen, 1971). Развитие икры зависит от температуры воды, что делает этот вид 

чувствительным к колебаниям гидрологических условий (Haegele and 

Schweigert, 1985). 

Половой зрелости сельдь достигает в возрасте 3–5 лет, при этом 

продолжительность жизни может достигать 10–15 лет в зависимости от условий 

среды. Взрослые особи питаются преимущественно зоопланктоном, включая 

веслоногих рачков Calanoida, эвфаузиид Euphausiacea и бокоплавов Amphipoda, 

что определяет их важную роль в пищевых цепях морских экосистем. 

В северо-западной части Тихого океана тихоокеанская сельдь Clupea 

pallasii широко распространена в акваториях Желтого, Японского, Охотского и 

Берингова морей, а также в прикурильских водах. В последние десятилетия 

отмечено расширение её ареала: вид стал регулярно встречаться в Чукотском 

море, куда ранее заходил лишь эпизодически (Науменко, 2001; Love et al., 2002). 

Вид демонстрирует сложные миграционные циклы, обусловленные 

сезонными изменениями температуры воды, кормовой базой и нерестом. 

Основные миграции включают кормовые, нерестовые и зимовальные 

перемещения. В летний период сельдь концентрируется в более теплых 

прибрежных водах, богатых зоопланктоном, и активно питается, накапливая 
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запасы энергии перед зимовкой. С наступлением осени стада перемещаются в 

более глубоководные районы, где температура воды остается относительно 

стабильной. 

Нерестовые миграции происходят ранней весной и зависят от 

гидрологических условий. В прибрежных водах Охотского, Японского, и 

Берингова морей основные нерестилища расположены на мелководьях среди 

водорослевых зарослей (Alderdice, Velsen, 1971). В водах Аляски и Канады 

нерестовые скопления образуются в заливах и эстуариях, где самки 

откладывают липкую икру на водные растения и твердые субстраты (Haegele, 

Schweigert, 1985). 

Крупные популяции тихоокеанской сельди в Тихом океане 

характеризуются разной степенью резидентности. Одни стада совершают 

дальние нагульные миграции в поисках благоприятных условий, в то время как 

другие остаются в пределах относительно небольших акваторий. Примером 

дальнемигрирующих популяций является сельдь, обитающая в Охотском море 

и перемещающаяся на юг в зимний период. В то же время, локальные 

популяции, такие как те, что встречаются в зал. Петра Великого (Японское 

море), демонстрируют преимущественно резидентный образ жизни (Амброз, 

1930; Амброз, 1931; Науменко, 2001). 

Факторы окружающей среды, включая изменения температуры воды, 

уровень кислорода и солености, оказывают значительное влияние на 

миграционные маршруты и численность популяций. В последние десятилетия 

климато-океанологические изменения, включая потепление морских вод и 

изменение циркуляционных процессов, приводят к сдвигам в ареале и 

миграционном поведении тихоокеанской сельди, что требует комплексного 

мониторинга и адаптации стратегий управления рыбными ресурсами (Springer, 

Speckman, 1997). 

Тихоокеанская сельдь представляет собой один из ключевых 

промысловых видов северной части Тихого океана, обладающий высокой 

экологической и экономической значимостью. Ее систематическое положение, 
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биологические особенности и экологическая роль делают этот вид важным 

объектом научных исследований. Дальнейшее изучение популяционной 

структуры, факторов, влияющих на динамику численности, а также воздействия 

антропогенных и климатических изменений позволит более эффективно 

управлять ресурсами и обеспечивать их устойчивое использование. 

 

1.6.2 Особенности нереста тихоокеанской сельди 

Тихоокеанская сельдь характеризуется массовым нерестом в прибрежных 

водах северной части Тихого океана. Нерестовый сезон обычно приходится на 

конец зимы и весну, хотя сроки могут значительно варьировать в зависимости 

от широты (Hay, 1985; Науменко 2001). Половозрелые сельди мигрируют из 

нагульных районов к берегу один раз в год для икрометания (Hay, 1985). 

Непосредственно перед нерестом и во время него взрослые рыбы 

концентрируются огромными скоплениями в мелководных бухтах и лагунах. 

Нерестилища тихоокеанской сельди расположены на мелководье (Haegele 

et al., 1981; Hoshikawa et al., 2004). Икринки сельди липкие, они откладываются 

на подводные субстраты – преимущественно на заросли макрофитов: бурые 

водоросли (включая ламинарии и фукоиды), морские травы (например, зостера 

Phyllospadix и Zostera) и другие придонные водоросли (Haegele et al., 1981; 

Науменко 2001; Hoshikawa et al., 2004). В отсутствие достаточной 

растительности икра может прикрепляться и к другим объектам – камням, 

гальке, ракушкам (Haegele, Schweigert, 1985). Обычно нерест происходит на 

малых глубинах до 2 – 3 метров, часто непосредственно в приливно-отливной 

зоне (Haegele et al., 1981). Известно, что иногда икрометание может 

происходить столь близко к урезу воды, что отложенная икра периодически 

оголяется на отливе; это повышает риск гибели зародышей от высыхания и 

колебаний температуры. Тихоокеанская сельдь, как правило, выбирает 

защищенные места с относительно спокойной водой для нереста. Например, у 

берегов Хоккайдо сельдь ежегодно нерестится в одном и том же бухтовом 

участке, связанном с подводной каналообразной впадиной, где высота волн во 
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время нереста остается небольшой (около 0,5–1,0 м) – такие условия позволяют 

рыбе зайти на мелководье и успешно отложить икру (Hoshikawa et al., 2004). 

Предполагается, что локальные абиотические факторы, такие как особый 

рельеф дна (подводные долины) или приток пресной воды у дна, могут 

обусловливать выбор нерестилища и его многократное использование из года в 

год (Hoshikawa et al., 2004). Одна самка тихоокеанской сельди выметывает икру 

чаще всего одномоментно, производя от нескольких тысяч до сотен тысяч 

икринок, после чего покидает нерестилище (Haegele, Schweigert, 1985). Самцы 

и самки не образуют постоянных пар при икрометании. При массовом нересте 

тихоокеанской сельди икра обычно распределяется тонким слоем на субстрате, 

покрывая большие площади мелководья вдоль береговой линии (Hay, 1985). 

Личинки, вылупившиеся из икры через несколько недель, первоначально 

остаются в прибрежной зоне, недалеко от мест рождения, используя мелководья 

как убежище (Hay, 1985). 

Атлантическая сельдь Clupea harengus имеет сходный тип размножения 

(клейкая икра, массовый групповой нерест), однако проявляет заметные 

отличия в деталях нерестовой экологии. Во-первых, сроки нереста 

атлантической сельди более вариабельны: существуют как 

весенненерестующие, так и осенненерестующие популяции, и даже внутри 

одного ареала может быть несколько волн нереста в разные сезоны (King et al., 

1987; Kornfield., Bogdanowicz, 1987; Geffen, 2009). Например, в Балтийском 

море сельдь нерестится весной – в апреле–мае, тогда как в Северном море 

основная масса сельди нерестится осенью (сентябрь–октябрь) (Ryman et al., 

1984; Geffen, 2009). Это контрастирует с тихоокеанской сельдью, у которой 

нерест повсеместно ограничен длинным, но одним сезоном (январь–июнь). Во-

вторых, атлантическая сельдь зачастую нерестится на больших глубинах и 

более открытых участках моря. Нерестилища атлантической сельди находятся 

на шельфовых банках и у побережий на глубинах до 300 м (а иногда и глубже), 

где икра оседает на грунт (Aneer et al., 1983; Geffen, 2009). Предпочтение 

отдается твердым субстратам: гравий, песчано-гравелистое дно, скалы, 
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устланные остатками раковин, где икринки могут приклеиваться и сохраняться 

до вылупления (Aneer et al., 1983). В более мелководных полузамкнутых морях, 

таких как Балтийское, атлантическая сельдь демонстрирует нерестовую 

стратегию, близкую к тихоокеанской: она нерестится в прибрежной 

литоральной зоне и охотно прикрепляет икру к подводной растительности 

(Aneer et al., 1983; Kanstinger et al., 2018). При наличии разросшихся подводных 

лугов из зостеры и других трав балтийская сельдь преимущественно использует 

их как субстрат для икры (Aneer et al., 1983). Однако в современных условиях 

ухудшения состояния макрофитных сообществ (например, в результате 

эвтрофикации) наблюдается сокращение площадей растительных нерестилищ, 

и сельди приходится метать икру на менее оптимальные субстраты (например, 

оголенный песок или водорослевый детрит) (Kanstinger et al., 2018). Это может 

приводить к снижению выживаемости икры: исследования в Грайфсвальдском 

заливе Балтики показали, что сложность и структура субстрата существенно 

влияют на выживание икринок атлантической сельди (von Nordheim et al., 

2018). Икринки, отложенные на сложный трехмерный субстрат (густые заросли 

растений, ветвистые водоросли), выживают лучше, чем икринки на однородном 

и простом дне, поскольку плотная растительность обеспечивает доступ 

кислорода и защиту от смыва волнением (von Nordheim et al., 2018). В целом 

икра атлантической сельди склонна скапливаться плотными ковровыми 

отложениями. При очень массовом нересте она может выкладываться в 

несколько слоев друг на друга на ограниченном участке дна, что нередко 

вызывает дефицит кислорода в нижних слоях и гибель части зародышей 

(Kanstinger et al., 2018; von Nordheim et al., 2018). Для тихоокеанской сельди 

такая многослойная укладка икры менее характерна, поскольку ее нерестовые 

площади, как правило, более обширны, а икра распределена по большому 

количеству субстрата (Hay, 1985; Науменко 2001). Тем не менее, тихоокеанская 

сельдь сталкивается с другими лимитирующими факторами на нерестилищах – 

например, с высыханием или перегревом икры, а также с хищниками (икрой 
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тихоокеанской сельди в мелководных заливах активно питаются рыбы, птицы и 

беспозвоночные, что отмечается при береговых наблюдениях нереста). 

Различия в экологии нереста между тихоокеанской и атлантической 

сельдью отражают их эволюционную адаптацию к разным условиям и могут 

влиять на структуру популяций. Тихоокеанская сельдь демонстрирует 

выраженную привязанность к конкретным нерестовым бухтам и заливам: 

отмечены случаи, когда одна и та же локальная популяция ежегодно 

возвращается для размножения в одно место, несмотря на обилие 

альтернативных участков поблизости (Hoshikawa et al., 2004). Такое 

постоянство нерестилищ, вкупе с относительно узкими рамками сезона 

нереста, приводит к тому, что различные воспроизводящиеся группы сельди 

размножаются изолированно во времени и пространстве. Даже при отсутствии 

географических преград, сельдь из разных заливов может не смешиваться во 

время нереста, если одни группы мечут икру раньше или в других биотопах, 

чем другие. В результате эти группы подвергаются различным условиям среды 

на ранних стадиях развития и, вероятно, слабо обмениваются генами. 

Совокупность нерестовых особенностей – сроки, места и типы нерестилищ – 

тем самым способствует популяционной дифференциации тихоокеанской 

сельди. Новейшие генетические исследования подтверждают, что у 

тихоокеанской сельди популяционная структура в значительной степени 

обусловлена именно временем нереста и локализацией нерестилищ: выявлено, 

что стада, нерестящиеся в разное время и в разных местах, генетически 

различимы, даже если обитают в соседних акваториях (Petrou et al., 2021). 

Таким образом, экологические особенности нереста (сезонность и география 

икрометания, характер субстрата и условий инкубации икры) являются важным 

фактором, который может поддерживать и углублять популяционную 

дифференциацию тихоокеанской сельди. 
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1.6.3 Промысловые районы и их гидрологические особенности 

Тихоокеанская сельдь является одним из ключевых объектов промысла в 

Дальневосточном бассейне России. Вылов этой рыбы играет значительную роль 

в обеспечении продовольственной безопасности и экспорте рыбной продукции. 

Несмотря на колебания численности отдельных популяций, ресурс остается 

устойчивым, а регулирование добычи позволяет сохранять его на приемлемом 

уровне (Балыкин и др., 2014). 

Охотское море 

Охотское море расположено в северо-западной части Тихого океана, 

между п-вом Камчатка, Курильскими островами, о. Сахалин и материковой 

частью Дальнего Востока России. Оно отделено от Тихого океана Курильской 

грядой, а от Японского моря — прол.  Лаперуза (Леонов, 1960). Площадь 

Охотского моря составляет около 1,6 млн км², средняя глубина — 859 м, 

максимальная глубина достигает 3,916 м в Курильской котловине. Береговая 

линия характеризуется сложным рельефом с многочисленными заливами 

(Шелихова, Сахалинский, Анива), бухтами и полуостровами (Леонов, 1960; 

Шунтов, 2001). 

Океанологические условия в Охотском море формируются под 

воздействием сложной системы течений, организующих общую циклоническую 

циркуляцию вод. В рамках этой циркуляции выделяют несколько основных 

течений: Западно-Камчатское течение – движется вдоль западного побережья 

Камчатки с юга на север; Северо-Охотское течение – движется с востока на 

запад; Восточно-Сахалинское течение – движется на юг вдоль восточного 

побережня Сахалина. Через Курильские проливы происходит основной 

водообмен с Тихим океаном, причем через проливы в северной части гряды 

воды в основном входят в Охотское море, а через южные — выходят. Это 

обеспечивает его связь с более теплыми тихоокеанскими водами. Через пролив 

Лаперуза осуществляется связь с Японским морем, откуда поступает теплое 

течение Соя (Леонов, 1960). 
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Зимой поверхностные слои Охотского моря охлаждаются до –1,5 °C на 

севере и до 0° C на юге. На глубинах 200–300 м температура стабилизируется 

на уровне 1,5–2,0 °C (Леонов, 1960). Летом прогрев воды достигает 10–12 °C в 

южных районах (зал. Анива) и 5–8 °C в северных (зал. Шелихова). Вблизи 

Курильских островов сохраняются холодные придонные течения (Шунтов, 

2001). 

Солёность Охотского моря варьирует от 32 ‰ в приустьевых зонах (реки 

Амур, Охота) до 34 ‰ в открытых водах. Вертикальное распределение 

солёности однородно зимой, но летом опреснение поверхностных слоев 

усиливается за счёт таяния льда и речного стока (Леонов, 1960). 

Льдообразование в Охотском море начинается в ноябре в северных 

заливах (Пенжинская губа) и к февралю охватывает 70 % акватории. Толщина 

льда достигает 1,5 м. Полное очищение ото льда происходит к июлю (Леонов, 

1960). 

Концентрация кислорода в поверхностных слоях моря летом — 6–8 мл/л, 

снижаясь до 4–5 мл/л на глубинах из-за разложения органики. Высокое 

содержание биогенных элементов (нитраты, фосфаты) поддерживает 

продуктивность фитопланктона, особенно в зонах апвеллинга у Курильских 

островов (Шунтов, 2001). 

Таким образом, Охотское море отличается резкими сезонными 

колебаниями температур, интенсивным ледообразованием и высокой 

биологической продуктивностью, что делает его ключевым районом для 

промысла тихоокеанской сельди. 

Управление рыбными ресурсами Охотского моря осуществляется через 

систему рыбопромысловых зон (рис. 1), выделенных на основе 

гидрологических и биологических особенностей (Моисеев, 1989).  
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Рисунок 1 – Промысловые районы морей Дальнего Востока 

 

В Охотском море можно выделить четыре основных рыбопромысловых 

зоны: Западно-Камчатская зона, включающая в себя шельф западной Камчатки; 

Северо-Охотоморская зона, охватывающая зал. Шелихова и Пенжинскую губу; 

Восточно-Сахалинская зона, включающая в себя акваторию вдоль восточного 

побережья Сахалина, и Курильская зона, включающая воды вокруг Курильских 

островов.  

Важнейшие промысловые районы для тихоокеанской сельди это Западно-

Камчатская и Северо-Охотоморская зоны. 

Охотское море является основным районом добычи тихоокеанской 

сельди, на долю которого приходится более 70 % общего вылова. Основные 

промысловые популяции здесь — гижигинско-камчатская и охотская (Смирнов, 

2009). Промысел ведется преимущественно в зимний период, когда сельдь 

образует плотные преднерестовые скопления. В последние годы биомасса 

охотской сельди демонстрирует устойчивый рост, что связано с высокой 

численностью поколений 2011–2018 гг. 

Берингово море 

Берингово море находится в Северной части Тихого океана, между 

Евразией и Северной Америкой. Оно отделено от Тихого океана Алеутской 
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грядой и Командорскими островами. Площадь Берингова моря составляет 

около 23 тыс. км2, средняя глубина – 1,64 км, наибольшая глубина – 4,15 км. 

Береговая линия образует многочисленные заливы, полуострова, мысы, бухты и 

проливы (Добровольский, Залогин, 1982). 

Значительную роль в формировании океанологических условий в 

Беринговом море играет водообмен с соседними акваториями: через Алеутские 

проливы идет приток вод из Тихого океана в Берингово море, через Берингов 

пролив осуществляется водообмен с Чукотским морем и Северным Ледовитым 

океаном (Добровольский, Залогин, 1982; Залогин, Косарев 1999). 

В зимний сезон скорость ветра над шельфовой зоной достигает 6–8 м/с, 

над открытыми частями моря – от 6 до 12 м/с, но во время штормов до 30–40  

м/с (Добровольский, Залогин, 1982).  

В теплое время года над морем проходят ветры с юго-запада, юга и юго-

востока, их средняя скорость составляет от 4 до 7 м/с. Над шельфовой зоной 

скорость ветра ниже, чем над участками открытого моря (Добровольский, 

Залогин, 1982). 

В зимний сезон в западной части Берингова моря температура от 

поверхностных слоев воды до 150 м составляет не больше 1,0–3,0 °С, на севере 

– от 0 до –1,5 °С. На горизонтах 200—250 м температура воды теплее на 1,0-1,5 

°С. Весной температура воды на поверхности изменяется и поднимается до 3,8 

°С (Добровольский, Залогин, 1982). 

В летний сезон температура поверхностных слоев воды равна: в западной 

части – 9–11 °С, на востоке – 8–10, на севере – 4–8 °С. В прибрежных 

мелководных районах температура воды выше. Осенью температура 

поверхности воды понижается, но не затрагивает глубинные слои 

(Добровольский, Залогин, 1982). 

В целом температура воды в открытой части Берингова моря 

характеризуется относительной однородностью пространственного 

распределения в поверхностном и глубинном слоях (Добровольский, Залогин, 

1982). 
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Соленость поверхностных морских вод колеблется от 33,0–33,5 на юге, до 

31,0 ‰ на востоке и северо-востоке, и до 28,6 ‰ в Беринговом проливе. 

Значительное опреснение происходит весной и летом в районах притока рек 

Анадырь, Юкон и Кускоквим. Вертикальное распределение солености 

практически одинаково во все сезоны (Добровольский, Залогин, 1982; Залогин, 

Косарев, 1999).  

Ледообразование начинается в сентябре. Лед образуется, разрушается и 

тает в самом море. Становление льда начинается в его северо-западной части, 

после чего постепенно смещается в южные районы (Добровольский, Залогин, 

1982) 

Из-за тесной связи Берингова моря с Тихим океаном солевой состав его 

вод не отличается от океанического. Количество питательных веществ и 

растворенного кислорода, их распределение подвержены сезонным 

изменениям. Зимой количество кислорода составляет 8,0 мл/л, он распределен 

равномерно от поверхности до дна (Залогин, Косарев, 1999). 

В летний период распределение кислорода изменяется в разных частях 

моря. В верхних горизонтах на этот фактор влияет фитопланктон, который 

уменьшает концентрацию кислорода в верхних горизонтах (20–30 м) в среднем 

до значений 6,7–7,6 мл/л. В прибрежных районах концентрация кислорода в 

поверхностных слоях воды немного увеличивается. В целом Берингово море 

характеризуется высокой концентрацией кислорода и биогенных элементов в 

поверхностных слоях воды на всей акватории (Добровольский, Залогин, 1982; 

Залогин, Косарев, 1999). 

Наличие множества заливов, полуостровов, бухт, небольшие колебания 

сезонных температур, интенсивный водообмен с Тихим океаном и достаточное 

количество питательных веществ и кислорода делает Берингово море 

подходящим местообитанием тихоокеанской сельди. 

Оценка состояния запасов и управление промыслом морских рыб в 

Беринговом море происходит на уровне промысловых зон и подзон (рис. 1). 
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Российская часть Берингова моря разделена на три основные 

рыбопромысловые зоны: Чукотскую, Западно-Беринговоморскую (Восточная и 

Западная части), Карагинскую подзону (является составной частью Восточно-

Камчатской зоны, включающей акваторию Тихого океана, прилегающую к 

восточному побережью Камчатки). Также выделяют Центрально-

Беринговоморский подрайон, который имеет особое положение – для него 

указаны только западные границы (Балыкин и др., 2014). 

Западно-Беринговоморская зона, Карагинская подзона и Центрально-

Беринговоморский подрайон входят в Дальневосточный рыбопромысловый 

бассейне (Балыкин и др., 2014). 

Для оценки запасов тихоокеанской сельди в Беринговом море 

наибольшую значимость имеют Западно-Беринговоморская зона и Карагинская 

подзона. 

Акватория Западно-Беринговоморской зоны является местом нагула и 

обитания нескольких популяций сельди. Здесь обитает корфо-карагинская 

популяция, которая в последние годы демонстрирует восстановление после 

длительного периода низкой численности. Считается, что ее ареал 

распространяется на север до мыса Наварин (Науменко, 2001). В летне-осенний 

период в этот район приходит популяция восточноберинговоморской сельди, 

где смешивается с сельдью корфо-карагинской популяции. Формирование этих 

скоплений связано с особенностями гидрологического режима года, 

численностью рыб той или иной популяции и состоянием кормовой базы. 

Японское море 

Японское море расположено в северо-западной части Тихого океана, 

между материковой частью Евразии, Корейским полуостровом и Японскими 

островами. Оно соединяется с океаном через проливы Цугару, Невельского и 

Корейский, а с Охотским морем — через прол. Лаперуза (Леонов, 1960). 

Площадь моря составляет около 1,0 млн км², средняя глубина — 1,752 м, 

максимальная глубина достигает 3,742 м в Японской котловине. Береговая 

линия изрезана заливами (Петра Великого, Восточно-Корейский, Исикари) и 
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бухтами, особенно в российской и японской частях (Леонов, 1960; Кафанов, 

2005). 

Океанологические условия Японского моря во многом уникальны. В 

отличие от соседних Охотского и Берингова морей, оно почти полностью 

изолировано от океана. В море существует четко выраженная циклоническая 

циркуляция, которая создается теплым Цусимским течением в восточной части 

и холодным Приморским течением в западной (Леонов, 1960). 

Зимой поверхностные слои Японского моря охлаждаются до –1 °C в 

Татарском проливе и до 5–7 °C в южной части. На глубинах 200–300 м 

температура стабильна (0–2 °C) (Кафанов, 2005). Летом прогрев воды достигает 

18–25 °C в южных районах (Корейский пролив) и 10–15 °C на севере. В 

глубоководных котловинах температура не превышает 1 °C (Леонов, 1960). 

Солёность варьирует от 27 ‰ в приустьевых зонах (реки Туманная, 

Сучан) до 34,5 ‰ в центральной части. Вертикальное распределение солёности 

характеризуется сезонным опреснением поверхностных слоев летом за счёт 

таяния льда и муссонных дождей (Кафанов, 2005). 

Льдообразование в Японском море наблюдается только в северных 

районах (Татарский пролив, залив Петра Великого) с декабря по март. Толщина 

льда редко превышает 0,5 м. Южная часть моря не замерзает (Леонов, 1960). 

Концентрация кислорода в поверхностных слоях — 6–8 мл/л летом и 8–10 

мл/л зимой. Глубинные воды (>1000 м) бедны кислородом (2–3 мл/л) из-за 

ограниченной вертикальной циркуляции. Высокое содержание биогенов 

(нитраты, фосфаты) в зонах апвеллинга (например, у побережья Приморья) 

поддерживает продуктивность фитопланктона. 

Промысловое районирование Японского моря основано на 

гидрологических и биогеографических особенностях (Моисеев, 1989) и 

включает в себя две зоны: зону Приморья, включающую в себя акваторию 

вдоль российского побережья Японского моря, и Западно-Сахалинскую зону, 

включающую в себя акваторию вдоль западного побережья Сахалина (рис. 1).   
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Основные промысловые районы для тихоокеанской сельди в Японском 

море — это акватория зал. Петра Великого и Татарский пролив. Промысел в 

этих районах пока остается на низком уровне из-за ограниченного доступа и 

организационных сложностей. Однако популяция демонстрирует 

положительную динамику численности, что в перспективе может привести к 

увеличению объемов добычи (Зуенко, Рачков, 2015). 

Для каждого из трёх морей — Японского, Охотского и Берингова, из-за 

различающихся по масштабам, структуре и биологическим особенностям 

запасов тихоокеанской сельди, характерны собственные методы управлением 

запасом. В ближайшие годы прогнозируется стабильный уровень вылова 

сельди, однако существует ряд факторов риска. Среди них — климатические 

изменения, влияющие на кормовую базу, снижение урожайности отдельных 

популяций и неравномерность освоения квот. Такая сложная и разнородная 

структура запасов обусловливает необходимость применения современных 

популяционно-генетических методов, позволяющих выявлять границы 

нерестовых группировок, оценивать уровень их изоляции и устойчивости к 

промысловой нагрузке. Использование молекулярно-генетических подходов 

обеспечивает объективную основу для дифференцированного управления 

промыслом сельди в пределах каждого моря и способствует разработке 

эффективных мер по сохранению генетического разнообразия и 

воспроизводственного потенциала этого ценного промыслового вида. 

1.6.4 Популяционные исследования тихоокеанской сельди  

Clupea pallasii 

История популяционных исследований тихоокеанской сельди Clupea 

pallasii охватывает более столетия и включает в себя постепенное 

совершенствование методов анализа. Первые работы основывались на изучении 

морфологических признаков, таких как особенности чешуи, число позвонков и 

параметры тела, а также на времени и месте нереста (Фролов, 1964; Науменко, 

2001). Однако морфологические признаки, как было позже установлено, 

обладают высокой изменчивостью, зависящей от условий среды, и не всегда 
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являются надежными маркерами популяционной структуры (Картавцев и др., 

2008). 

С середины XX века началось использование биохимических методов, в 

частности анализа аллозимов, который позволил впервые оценить 

генетическую изменчивость сельди (Рыбникова и др., 1983; Рыбникова, 1985). 

Исследования аллозимных локусов показали, что генетическая 

дифференциация прослеживается на больших географических масштабах, 

например, между азиатской и восточно-тихоокеанской сельдью (Grant, Utter, 

1984). Однако для западной части Тихого океана была обнаружена и локальная 

дифференциация (Kobayashi et al., 1990; Sugaya et al., 2008), что стало 

основанием для гипотезы о существовании отдельных локальных популяций. 

В 1990-е гг. в изучении популяционной структуры сельди начали 

использовать молекулярные методы, такие как RAPD-анализ и изучение 

вариабельности митохондриальной ДНК (Лапинский и др., 2008; Горбачев и др., 

2011; Dakus et al., 2012; Grant et al., 2012; Liu et al., 2012). Исследования 

митохондриальной ДНК не выявили значительной локальной дифференциации, 

что ставило под сомнение существование четких генетических различий между 

локальными группировками. Подобные результаты были получены и при 

анализе рибосомной ДНК (Domanico et al., 1996). 

Наиболее значительный прогресс в популяционных исследованиях сельди 

связан с использованием микросателлитных локусов ДНК, которые позволили 

обнаружить более тонкие различия между популяциями. Этот метод оказался 

более чувствительным по сравнению с методом анализа по аллозимам и 

митохондриальной ДНК (O'Connell, Wright, 1997; Shaw et al., 1999). В 

частности, анализ сельди Охотского моря показал отсутствие значительной 

дифференциации между нерестовыми стадами, несмотря на значительное 

расстояние между ними (Рыбникова, 1999; Семенова и др., 2012; Семенова и 

др., 2018; Kurnosov et al., 2018; Kurnosov et al., 2019; Курносов, Орлова, 2021;). 

Однако успешность таких исследований во многом зависит от количества и 

информативности выбранных маркеров, и их недостаток может привести к 
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отсутствию статистически значимых различий (Olsen et al., 2002; Palumbi, 

2003). 

В настоящее время дискуссия о популяционной структуре тихоокеанской 

сельди продолжается. Одни исследования подтверждают                                                                                                                                                                                                                     

существование отдельных локальных стад с генетическими различиями, другие 

указывают на высокий уровень панмиксии в пределах ареала. Новые методы, 

такие как высокопроизводительное секвенирование и SNP-генотипирование, 

позволяют детальнее изучить генетическую структуру сельди и, возможно, 

разрешить существующие противоречия. 
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2. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

 

2.1 Объект исследования – тихоокеанская сельдь Clupea pallasii 

2.1.1 Материал для исследования мтДНК и микросателлитных 

локусов тихоокеанской сельди 

Материалом для исследования мтДНК и микросателлитных локусов 

тихоокеанской сельди послужили пробы, собранные с 2007 по 2017 год. В 

работе были использованы образцы тканей от 1346 особей тихоокеанской 

сельди, собранные в 35 локациях Японского, Охотского и Берингова. Также в 

работу в качестве аут-группы была добавлена выборка из Карского моря (табл. 

1, рис. 2). 

 

Рисунок 2 – Географическое положение исследованных выборок 

тихоокеанской сельди для анализа мтДНК и микросателлитных локусов яДНК. 
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Все выборки можно условно разделить на три группы: первая состоит из 

5 выборок, собранных в открытом море в преднерестовый период 

(Kagan142_2012, Kagan151_2012, Chuktin2015, Berkagan2011, Bermtin2007). 

Вторая группа состоит из 3 выборок, собранных в озерах. И третья группа 

состоит из 27 выборок, собранных на нерестилищах. 

 

Таблица 1 – Данные об исследованных выборках тихоокеанской сельди 

для анализа мтДНК и яДНК. 

 Название 

выборки 
Место сбора Год 

Широта 

(с.ш.) 

Долгота 

(в.д.) 

Число проб 

Микроса

теллиты, 

яДНК 

D-

loop, 

мтД

НК 

1 Ussur2007 
Зал. Уссурийский, 

Японское море 
2007 43°19'1 132°32'6 37   

2 Ussur2008 
Зал.Уссурийский, 

Японское море 
2008 43°19'1 132°32'6 41   

3 Amur2009 
Зал.Амурский, 

Японское море 
2009 43°29'2 131°48'0 44 40 

4 
Krasnogsk200

8 

П. Красногорск, 

Японское море 
2008 48°24'6 142°04'8 42 34 

5 Ain2010 Оз. Айнское 2010 48°29'4 142°03'0 42 49 

6 Arkovo2007 
Зал.Александровский

, Японское море 
2007 50°57'0 142°10'2 41 35 

7 Aleks2009 
Зал.Александровский

, Японское море 
2009 50°57'0 142°10'2 43   

8 Vzmor2007 
Зал.Терпения, 

Охотское море 
2007 47°51'0 142°34'2 42 30 

9 Vzmor2008 
Зал.Терпения, 

Охотское море 
2008 47°51'0 142°34'2 38   

10 Nyisk2010 
Зал.Ныйский, 

Охотское море 
2010 51°54'6 143°10'8 43   

11 Ald2007 
Зал.Алдома, 

Охотское море 
2007 56°48'0 138°29'4 38 45 
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Продолжение таблицы 1 

12 Ald2010 
Зал.Алдома, 

Охотское море 
2010 56°48'0 138°29'4 23   

13 Ald2011 
Зал.Алдома, 

Охотское море 
2011 56°48'0 138°29'4 48   

14 Ald2014 
Зал.Алдома, 

Охотское море 
2014 56°48'0 138°29'4 43   

15 Kagan142_2012 Охотское море 2012 57°11'4 142°45'6 48   

16 Kagan151_2012 Охотское море 2012 57°14'4 151°37'8 45   

17 Krugla2010 
Бух.Круглая 

Охотское море 
2010 59°12'6 142°34'8 46   

18 Oh2009 
П. Охотск, Охотское 

море 
2009 59°20'4 143°13'2 32   

19 Tungus2009 
Бух.Тунгусская, 

Охотское море 
2009 59°21'6 145°34'2 38   

20 Shilki2007 
Бух.Шилки, Охотское 

море 
2007 59°16'2 147°37'2 46   

21 Shilki2008 
Бух.Шилки, Охотское 

море 
2008 59°16'2 147°37'2 42   

22 Tay2010 
Зал.Амахтонский, 

Охотское море 
2010 59°42'0 149°22'8 22   

23 Nukla2007 
Зал.Амахтонский, 

Охотское море 
2007 59°10'2 151°30'0 47 38 

24 SevEvensk2007 
Зал.Шелихова, 

Охотское море 
2007 61°45'0 157°33'0 48 27 

25 Gizh2008 
Зал.Шелихова, 

Охотское море 
2008 61°45'6 160°1'8 41   

26 Evensk2010 
Зал.Шелихова, 

Охотское море 
2010 61°51'0 159°9'0 30   

27 Vilui2016 Оз. Вилюй 2016 52°49'2 158°32'4 39 48 

28 Karagin 
Зал.Карагинский, 

Берингово море 
2008 57°52'2 162°06'6 39   

29 Chuktin2015 Берингово море 2015 63°18'6 175°26'4 29 48 

30 Berkagan2011 Берингово море 2011 61°01'0 179°18'0 46 29 

31 Bermtin2007 Берингово море 2007 57°41'4 165°00'0 42   

32 UKurTO Южные Курилы ТО 2017 44°14'55 
147°41'5

2 
43 41 

 

 

\ 
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Продолжение таблицы 1 

33 BerON50 

Берингово море, 

Олюторско-

Наваринский р-н, 

2017 60°28'4 171°44'2 41 43 

34 BerON51 

Берингово море, 

Олюторско-

Наваринский р-н, 

2017 61°52'0 177°08'0   45 

35 NERP Оз. Нерпичье 2008 56°22'28 
162°37'2

5 
39 50 

36 JSeaAm 
Амурский з-в, 

Японское море 
2017 43°4'23 131°42'5   44 

37 KarS Карское море 2006 70˚24 65˚37   30 

 

2.1.2 Материал для анализа ddRAD-секвенирования тихоокеанской 

сельди 

Для второго этапа работы, анализа ddRAD-секвенирования тихоокеанской 

сельди, учитывая полученные ранее данные по микросателлитным локусам, 

были отобраны 54 образца сельди из 12 выборок (рис. 3, табл. 2).   
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Рисунок 3 – Географическое положение исследованных выборок 

тихоокеанской сельди для анализа ddRAD-секвенирования. 

 

Таблица 2 – Данные об исследованных выборках тихоокеанской сельди 

для анализа ddRAD секвенирования. 

Название 

выборки 

Экологическая 

форма 
Место сбора 

Дата 

сбора 

Координаты 

(N; E) 

Количеств

о образцов 

Fvill Озеро Оз. Большой 

Вилюй 

2016.02 52°49′25; 

158°32′56 

5 
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Продолжение таблицы 2 

Fain Озеро Оз. Айнское 2010.06 48°29′44; 

142°3′12 

5 

Fnerp Озеро Оз. 

Нерпичье 

2008.03 56°22′28; 

162°37′25 

5 

Seve Море Охотское 

море 

2007.05 61°48′32; 

159°22′52 

5 

Sukur Море Тихий океан 2017.06 44°14′55; 

147°41′52 

5 

Samur Море Японское 

море 

2017.04 43°4′23; 

131°42′5 

5 

Sk12 Море Берингово 

море 

2012.05 61°23′46; 

179°10′11 

5 

Skrg Море Берингово 

море 

2007.06 58°36′6; 

162°31′8 

5 

Salex Море Японское 

море 

2009.05 50°57′0; 

142°10′2 

5 

Scva Море Берингово 

море 

2015.05 63°18′6; 

175°26′4 

3 

Sclu7 Море Охотское 

море 

2019.05 54°10′17; 

136°59′4 

3 

Scvk Море Карское 

море 

2014.10 70°24′; 65°37′ 3 

 

 

2.1.3 Материал для анализа состава смешанных скоплений 

тихоокеанской сельди по данным микросателитных локусов яДНК 

Исходя из результатов, полученных при проведении анализа 

микросателлитных локусов, в работу по оценке смешанных скоплений были 

добавлены 77 образцов сельди из 2 выборок. Всего для данного исследования 

проанализировано 263 генетических образца тихоокеанской сельди, собранной 

в преднерестовый и нерестовый период в ходе траловых съемок «ТИНРО» в 

Беринговом море с 2007 по 2019 год. В качестве внешней группы была взята 

выборка сельди из Карского моря 2014 г. (рис. 4; табл. 3). 
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Таблица 3 – Места сбора генетических проб тихоокеанской сельди. 

Название 

выборки 
Место сбора 

Координаты 

с.ш., з.д. 
Год 

Количество 

образцов 

Чуктин2015 
Берингово море, 

открытые воды 

63°18′6′′ 

-175°26′4′′ 
2015 29 

Анадырь2018 
Зал. Анадырь, 

Берингово море 

63°39′6′′ 

-178°35′8′′ 
2018 33 

Беркаган2011 
Берингово море, 

открытые воды 

61°01′0′′ 

179°18′0′′ 
2011 46 

Бермтин2007 
Берингово море, 

открытые воды 

57°41′4′′ 

165°00′0′′ 
2007 42 

Карагин2007 

Зал. 

Карагинский 

Берингово море 

57°52′2′′ 

162°06′6′′ 2007 39 

Карагин2019 

Зал. 

Карагинский 

Берингово море 

59°62′7′′ 

 164°08′0′′ 
2019 44 

Карское 2014 
Карское море, 

открытые воды 

71°01′2′′ 

62°92′1′′ 
2014 30 
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Рисунок 4 – Места сбора генетических проб тихоокеанской сельди для 

анализа смешанных скоплений. 

2.2 Выделение ДНК 

Пробы тканей образцов тихоокеанской сельди фиксировали в 96 %-ном 

этаноле. Для анализа брали кусочек мышечной ткани или грудного плавника. 

Экстракция ДНК проводилась методом щелочного лизиса (Truett, 2006) с 

использованием двух реагентов: лизирующего реагента (25мM NaOH/0,2 мM 

ЭДТА, pH 12) и Tris HCl буфера (40 mM Tris HCl, pH 5). В пробирки с тканями 

добавлялся лизирующий реагент объемом 150 мкл, после чего в течении 30 мин 

при температуре 95 °С они были инкубированы. После остывания до комнатной 

температуры был добавлен Tris HCl буфер объемом 150 мкл для нейтрализации. 

 

2.3 Анализ мтДНК тихоокеанской сельди 

2.3.1 Амплификация мтДНК и секвенирование 

Фрагмент контрольного региона мтДНК (D-loop) амплифицировали с 

использованием праймеров CP-F: 5′-ACTCCCAAAGCTAGGATTCTG-3′ 

(прямой) и CP-R: 5′-CTCAATTTGGTTGGTCGGTTC-3′ (обратный) (Liu, 2012). 

ПЦР для каждого образца ДНК проводилась в реакционной смеси объемом 25 
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мкл с использованием HotTaqMix (Евроген, Россия), 10 мM dNTPs  (каждого) 

(Евроген, Россия); 10 мМ прямого и обратного праймера (каждого); 40-60 нг 

тотальной ДНК, деионизованной воды. Проведение ПЦР осуществлялось на 

базе лаборатории генетики ГНЦ РФ ФГБНУ «ВНИРО». 

Продукты ПЦР визуализировали в 1,5 % агарозном геле в трис-боратном 

электродном буфере (890 мМ Трис-(гидроксиметил) аминометан, 890 мМ 

борная кислота, 20 мМ ЭДТА, pH 8,3.), содержащем бромид этидия (10 мг/мл). 

После проведения ПЦР полученный продукт в объеме 2 мкл очищали от 

примесей методом этанол-преципитации. Для реакции секвенирования брали 

0,3 пмоль очищенного ПЦР-продукта и 3,2 пмоль соответствующего праймера. 

Реакцию секвенирования) выполняли в 10 мкл реакционной смеси с 

использованием набора BigDye Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kits (Applied 

Biosystems, США) в амплификаторе по следующему протоколу: начальная 

денатурация при 96 °С в течение 1 мин с последующими 35 циклами 

денатурации при 96 °С в течение 10 сек, отжига при 55 °С в течение 5 сек и 

элонгацией при 60 °С в течение 4 мин. Продукты секвенальной реакции 

очищали с использованием спиртовой преципитации. Секвенирование 

проводили в генетическом анализаторе ABI 3500 (Applied Biosystems, США). 

 

2.3.2 Статистическая обработка данных мтДНК 

Матрицы генетической дифференциации Fst между выборками 

рассчитывали в программе Arlequin 3.5.1.3 (Excoffier, Lischer, 2010). 

Обработку полученных последовательностей участка D-loop 

осуществляли при помощи пакета программ Geneious 8.1.8 (Kearse et al., 2012), 

использовалось выравнивание MUSCLE Aligment. Полученные нуклеотидные 

последовательности образцов сельди переводили в необходимый формат FASTA 

для расчётов в программе PHYLOViZ (Nascimento et al., 2017) методом BURST 

full MST (Feil et al., 2004; Francisco et al., 2009). Среднее число нуклеотидных 

замен (k), количество полиморфных сайтов (S), количество гаплотипов (h), 

гаплотипическое разнообразие (Hd), дисперсию гаплотипического разнообразия 
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(V), стандартное отклонение гаплотипического разнообразия (σ) в каждой 

выборке и среди всех образцов анализировали в пакете программ DnaSP 5.10.01 

(Librado, Rozas, 2009). 

 

2.4 Анализ микросателлитных локусов яДНК  

тихоокеанской сельди 

 2.4.1 Амплификация ДНК и определение длины фрагментов 

полученных ПЦР-продуктов 

При проведении исследования было апробировано 19 микросателлитных 

локусов. По итогам предварительных исследований были (Курносов и др., 2016) 

выбраны и оставлены 11 наиболее подходящих для дальнейшей работы 

тетрануклеотидных микросателлитных локусов (табл. 2). Из них 4 локуса ранее 

были разработаны для исследований атлантической сельди C. harengus. Прямой 

праймер каждого локуса содержал одну из трех флуоресцентных меток (R6G, 

FAM, TAMRA). Праймеры были сформированы в 4 мультиплекса. 

 

Таблица 4 – Характеристика 11 микросателлитных локусов. 

Multiplex Локус 
Число 

аллелей 

Размер 

фрагмента 

п.н. 

Метка 
Температура 

отжига °C 

 

1 

Cpa113 20 130-210 Tamra 60  

Cpa112 14 230-310 R6G 60  

Cpa108 13 210-290 Fam 60  

Cha1017 6 140-180 Fam 60  

2 
Msild32 16 160-260 Fam 60  

Cpa104 23 160-270 R6G 60  

3 

Cha1059 13 40-100 Fam 60  

Cpa111 17 220-310 Fam 60  

Cpa114 18 180-260 R6G 60  

4 
Cpa105 21 150-270 R6G 60  

Cha1202 10 80-130 Fam 60  
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ПЦР проводили в 15 мкл реакционной смеси, содержащей 10-кратный 

Taq–буфер (Евроген, Россия), 5 mM каждого dNTP (Евроген, Россия), 5 mM 

прямого праймера, 5мМ обратного праймера, 5 мМ флуоресцентного красителя 

(Синтол, Россия), Taq ДНК-полимеразу (5000 ед, Евроген, Россия), 40-60 нг 

тотальной ДНК, деионизованную воду. ПЦР проводили на базе лаборатории 

генетики ГНЦ РФ ФГБНУ «ВНИРО». 

Для проведения реакций амплификации были подобраны следующие 

условия: денатурация ДНК – 95 °С в течение 5 мин. Далее следовали 34 цикла: 

15 сек денатурации ДНК матрицы при 92 °С; 30 сек отжига праймеров при 60 

°С; синтез новых цепей в течение 1 мин при 72 °С. Затем следовала 

завершающая элонгация 5 мин при 72 °С. После проведения ПЦР полученный 

продукт амплификации микросателлитных локусов в объеме 2 мкл очищали от 

примесей методом этанол-преципитации (Silva et al., 2001). Продукты ПЦР 

визуализировали в 1,5 % агарозном геле в трис-боратном электродном буфере 

(890 мМ Трис-(гидроксиметил) аминометан, 890 мМ борная кислота, 20 мМ 

ЭДТА, pH 8,3.), содержащем бромид этидия (10 мг/мл). ПЦР-смесь добавляли в 

смесь для генотипирования, содержащую формамид и размерный стандарт 

(S450, COrDIS, Евроген, Россия) и затем подвергали электрофорезу на 

генетическом анализаторе ABI 3100l (Applied Biosystems, США). 

Длину фрагментов в полученных ПЦР-продуктах определяли с помощью 

программы GeneMapper 5.0 (Applied Biosystems, США). 

 

2.4.2 Статистическая обработка данных микросателитных локусов 

яДНК 

Число аллелей на локус (Na), число уникальных аллелей (U) и 

информационный индекс Шеннона (I) были рассчитаны в программе GenAIEx 

6.5.1 (Peakall, Smouse, 2012). Значения наблюдаемой (Ho) и ожидаемой (He) 

гетерозиготности были определены в программе Arlequin 3.5.2.1 (Excoffier, 

Lischer, 2010). Тест на соответствие ожиданиям Харди-Вайнберга (P) с 
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использованием метода цепей Маркова и проверка на неравновесие по 

сцеплению для всех пар локусов были выполнены в программе Genepop 4.7.0 

(Rousset, 2008). 

Стандартные генетические дистанции Нея (Nei, 1978) были подсчитаны в 

GenAIEx 6.5.1.  

Для статистической оценки различий в распределении аллелей 

микросателлитных локусов между популяциями тихоокеанской сельди был 

использован G-тест соответствия (log-likelihood ratio test). Этот метод является 

модификацией хи-квадрат теста, основанной на логарифмическом 

правдоподобии, и особенно рекомендуется при работе с таблицами 

сопряжённости, содержащими малые значения или редкие события (Sokal, 

Michener, 1958). 

Формула G-статистики: 

 

 

где Oij — наблюдаемое количество аллелей, а Eij — ожидаемое при 

условии независимости распределения аллелей от выборки. 

Для анализа были использованы абсолютные частоты аллелей, 

полученные путем умножения долей частот на количество особей в каждой 

выборки. 

Оценка индекса генетической дифференциации (Fst) и уровней 

значимости генетических различий (p value) осуществляли с помощью 

программы Arlequin 3.5. GenAlEx 6.41 (Excoffier, Lischer, 2010), визуализацию 

значений Fst проводили с помощью пакета программы «R 3.0.0». 

Для учёта модели пошаговой мутации микросателлитных локусов 

дополнительно рассчитывали индекс Rst (Slatkin, 1995), основанный на 

дисперсии размеров аллелей. Расчёт проводился в том же пакете Arlequin v.3.5, 

с аналогичной процедурой статистической оценки достоверности. 
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Наряду с классическим Fst и Rst использовали стандартизированный 

показатель генетической дифференциации F′ST по Хедрику (Hedrick, 2005), 

который устраняет зависимость исходного FST от уровня 

внутрипопуляционного разнообразия и позволяет сопоставлять степень 

генетической дифференциации между различными локусами и видами. Расчёт 

F′ST осуществляли на основе полученных данных о частотах аллелей с 

помощью пакета R (функции из библиотеки mmod). 

Для оценки степени генетического сходства между популяциями также 

был рассчитан критерий Животовского (r), предложенный Л.А. Животовским 

(Животовский, 1979; Животовский, 1991). Данный показатель широко 

применяется для сравнения частот аллелей между популяциями и выражается 

формулой: 

 

где pi и qi — частоты i-го аллеля в двух сравниваемых популяциях. 

Аллельные частоты были рассчитаны по всем локусам микросателлитной 

ДНК для каждой выборки. На основании этих данных для каждого локуса была 

построена попарная матрица значений r между всеми популяциями. Далее для 

получения обобщённой картины генетического сходства была рассчитана 

средняя матрица значений r по всем локусам. 

Для визуализации результатов использовали тепловые карты, 

отражающие уровень сходства (значения r) между популяциями: чем темнее 

цвет ячейки, тем выше степень генетического сходства. Все расчеты критерия 

Животовского проводили в программной среде Python. 

Оценка уникальности аллельного состава исследованных выборок сельди 

по микросателлитным локусам проводили в программе Structure 2.3.4. с целью 

определения принадлежности особей к той или иной популяции (Pritchard et al., 

2000).  

Значение числа популяционных групп К задавалось от 1 до 12, 

повторность была равна 5. Предполагая возможное смешанное происхождение 
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группировок, использовали модель admixture с параметрами LOCOPRIOR, 

Initial Value of ALPHA – 0,08 (Wang, 2017), шагов MCMC 500000, исключая 

первые 50000. Определение оптимального количества кластеров (К) 

проводилось в программе Structure Harvester (Earl, Vonholdt, 2012). 

 

2.5 Анализ ddRAD-секвенирования тихоокеанской сельди 

2.5.1 Выделение ДНК, подготовка библиотек и секвенирование 

Геномную ДНК выделяли из фиксированных этанолом плавников с 

использованием набора Wizard® SV 96 Genomic DNA Purification System 

(Promega, США). Концентрацию ДНК измеряли на флуориметре Qubit 2.0 

(Invitrogen, США). Библиотеки для ddRAD-секвенирования (секвенирование с 

двойным расщеплением RAD-меток) готовили по модифицированному 

протоколу quaddRAD (Franchini et al., 2017), включающему следующие этапы: 

1. Двойное дигестирование: геномную ДНК обрабатывали рестриктазами 

MspI и PstI (NEB, США) в комбинированной реакции с одновременной 

лигацией адаптеров, содержащих внутренние шестинуклеотидные 

штрих-коды и четыре случайных основания для последующего 

удаления ПЦР-дубликатов. 

2. Мультиплексирование: для увеличения пропускной способности 

использовали четырехкратную систему штрихкодирования (два 

внутренних и два внешних штрих-кода), что позволило объединить до 

192 образцов в одной библиотеке. 

3. Удаление ПЦР-дубликатов: в адаптеры были включены случайные 

четырёхнуклеотидные последовательности, которые позволяли 

идентифицировать и удалять дубликаты на этапе биоинформационной 

обработки с использованием модуля clone_filter пакета Stacks. 

4. Амплификация и размерная селекция: объединённые библиотеки 

амплифицировали с праймерами, содержащими внешние штрих-коды, 

после чего проводили размерную селекцию фрагментов (620–680 п.н.) 

с использованием системы Pippin Prep (Sage Sciences, США). 
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Амплифицированные библиотеки секвенировали на системе Illumina 

NovaSeq6000 (США) в парно-концевом режиме (длина чтений 150 п.н.). 

 

2.6 Статистическая обработка данных ddRAD-секвенирования 

тихоокеанской сельди 

Биоинформационный анализ 

Необработанные данные секвенирования конвертировали в формат 

FASTQ с использованием программы bcl2fastq2 (2.20). Контроль качества и 

удаление адаптеров выполняли с помощью FastQC (0.11.5) и cutadapt (2.10). 

Обработку данных проводили в пакете Stacks (2.41): 

– Модуль clone_filter использовали для удаления ПЦР-дубликатов на 

основе случайных четырёхнуклеотидных меток. 

– Модуль process_radtags применяли для демультиплексирования и 

фильтрации низкокачественных чтений (параметры: -c -q). 

Чтения выравнивали на референсный геном атлантической сельди с 

использованием Bowtie2 в режиме very-sensitive. Данные в формате SAM 

конвертировали в BAM, сортировали и индексировали с помощью Samtools 

(1.7). 

Вызов SNP и фильтрация  

Вызов однонуклеотидных полиморфизмов (SNP) выполняли с 

использованием Beftools (1.7) с параметрами -multiallelic-caller, -min-BQ 30 и   -

annotate DP. Фильтрацию VCF-файла проводили в пакете vcfR, оставляя локусы 

с качеством выше 900 и покрытием более 1000× для всех 54 особей. 

Дополнительно применяли фильтрацию по минимальному покрытию (10× в 80 

% образцов) и отклонению от равновесия Харди–Вайнберга (p > 0,01). 

Генетический анализ  

Для оценки генетической дифференциации рассчитывали: 

– Генетические расстояния Нея с использованием пакета StAMPP (1.6.1). 

– Fst-статистику (на основе AMOVA) с 10 000 бутстреп-репликаций. 
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– Анализ главных компонент (PCA) и дискриминантный анализ главных 

компонент (DAPC) в пакете adegenet (2.1.3). 

– Адмикстурный анализ с использованием NGSAdmix для оценки вклада 

диких популяций (например, амурского сазана) в геномы домашних 

штаммов. 

Функциональный анализ генов 

Локусы с значимыми различиями в частотах аллелей между группами 

аннотировали с помощью референсного генома. Для определения обогащённых 

функциональных категорий использовали базу данных PANTHER, конвертируя 

идентификаторы генов в ортологи zebrafish (Danio rerio) через BLASTx. 

Визуализация 

Филогенетические деревья строили в iTOL (v4), а тепловые карты 

генетических расстояний — с использованием пакета SNPRelate в R. 

 

2.7 Анализ смешанных скоплений тихоокеанской сельди по данным 

микросателитных локусов яДНК 

Для микросателлитного анализа были отобраны 7 из 11 

тетрануклеотидных локусов, использованных в общем исследовании 

популяционно-генетической структуры сельди (табл. 1). Также для этого 

исследования были добавлены две новых выборки сельди – Карагин2019 и 

Анадырь2018 (рис. 4) Методика для микросателлитного анализа подробно 

описана в разделе анализа микросателлитных локусов яДНК тихоокеанской 

сельди. 
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Таблица 5 – Характеристика микросателлитных локусов. 

Локус 
Число 

аллелей 

Размер 

локуса, п.н. 
Метка 

t° отжига, 

°C 
 

Cpa113 20 130-210 Tamra 

60  

 

Cpa108 13 210-290 Fam  

Cha1017 6 140-180 Fam  

Msild32 16 160-260 Fam  

Cha1059 13 40-100 Fam  

Cpa111 17 220-310 Fam  

Cpa114 18 180-260 R6G  

 

Для оценки доли особей из различных популяций в смешанных морских 

выборках использовался пакет RUBIAS для языка R (Anderson et al., 2008). Этот 

инструмент реализует байесовский подход к задаче генетической 

идентификации стада (Genetic Stock Identification, GSI) и оценке состава смесей 

(mixture proportion estimation), позволяя определять вероятную принадлежность 

особей к референтным популяциям на основе аллельных частот. 

Референтные данные были представлены двумя популяциями сельди 

(Карагин2009 и Карагин2019 для карагинской популяции и Чуктин2015 для 

восточноберинговоморской). Морские выборки включали три смешанных 

скопления (Бермтин2007, Беркаган2011 и Анадырь2018), содержащих особей с 

неизвестной принадлежностью. 

Анализ проводился с использованием функции infer_mixture, которая 

принимает на вход: 

reference — таблицу с генотипами особей из известных популяций, 

mixture — таблицу со смешанными выборками, 

gen_start_col — индекс первой колонки с генотипическими данными. 

Статистическая основа метода 
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Методика, реализованная в RUBIAS, основана на байесовском выводе, 

при котором для каждой особи из смеси рассчитываются апостериорные 

вероятности принадлежности к каждой из популяций-референтов. Далее с 

использованием аппроксимации максимально правдоподобного (ML) или 

апостериорного (MAP) метода осуществляется оценка доли (π) каждой 

популяции в смеси. 

Предполагается, что: 

1. Аллели находятся в равновесии Харди–Вайнберга в каждой из 

популяций. 

2. Все локусы независимы. 

3. Смесь сформирована случайной выборкой особей из набора 

референтных популяций. 

Функция infer_mixture() использует дробные присваивания (fractional 

assignments), т.е. каждый индивид может частично принадлежать нескольким 

источниковым популяциям пропорционально вероятности. В результате 

суммарная доля (π) по всем референтным популяциям для каждой смешанной 

выборки составляет 1. 

Особенности интерпретации 

Важно отметить, что проведение подобного анализа подразумевает, что 

особи в выборках, выбранных в качестве референтных, точно принадлежат к 

известным нам популяциям. Для сельди это означает, что генетические пробы 

для них должны быть собраны на нерестилищах в нерестовый период. Однако 

выборка Чуктин2015 собрана в море в нагульный период. Она демонстрирует 

достоверные генетические отличия от выборок, собранных в Карагинском 

заливе (Карагин2007, Карагин2019), и несмотря на то, что по всем 

проведенным ранее исследованиям эта выборка может принадлежать только к 

восточноберинговоморской популяции (Семенова и др., 2018), в данном 

исследовании мы будем использовать ее только для оценки доли карагинской 

популяции сельди.  
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3. РЕЗУЛЬТАТЫ  

3.1 Анализ изменчивости мтДНК в выборках тихоокеанской сельди 

В исследованных 683 образцах тихоокеанской сельди по фрагменту 

контрольного региона (373 п.н.) обнаружено 122 гаплотипа, из которых 51 

включал более чем одну особь. Выявлены массовые гаплотипы, встречающиеся 

практически во всех выборках: Н1, Н2, Н5, Н7, Н9, Н11 (рис. 5). На основании 

полученных нуклеотидных последовательностей фрагмента D-loop мтДНК 

построена сеть гаплотипов (рис. 6, 7), имеющая сложную структуру, состоящую 

из линейно выстроенных звездообразных гаплогрупп. Среди выборок морской 

формы тихоокеанской сельди как по распределению на гаплотипической сети, 

так и по соотношению гаплотипов четкая закономерность в распределении 

массовых гаплотипов по географическому принципу не обнаружена (рис. 5, 

табл. 6). В отличие от озёрных форм, все морские выборки демонстрируют 

схожие соотношения массовых гаплотипов.  

Таблица 6 – Генетическое разнообразие исследованных выборок 

тихоокеанской сельди Clupea pallasii по фрагменту D-loop мтДНК. 

Выборки N S Eta h Hd V σ 

AIN10 34 20 21 14 0,889 0,00147 0,038 

AIN08 49 23 24 19 0,91 0,00057 0,024 

NERP 39 16 16 15 0,926 0,00031 0,018 

VIL 48 24 25 28 0,971 0,0001 0,01 

ALD 45 26 26 29 0,968 0,00016 0,013 

JSea_A 44 22 23 20 0,932 0,00036 0,019 

ARK07 35 22 23 22 0,961 0,00028 0,017 

AnZal 48 18 19 20 0,926 0,00035 0,019 

BerON50 41 20 20 18 0,905 0,00069 0,026 

BerON51 45 19 20 23 0,945 0,00028 0,017 

KAG 29 24 24 17 0,941 0,00075 0,027 

KarS 30 8 8 7 0,74 0,00333 0,058 

Ki 20 33 36 18 0,989 0,00037 0,019 

NUKL 38 18 19 20 0,946 0,00033 0,018 

SEven 27 19 19 17 0,952 0,00055 0,023 

UKurTO 41 24 25 20 0,937 0,0004 0,02 

VZMOR 30 21 22 20 0,97 0,00024 0,015 

ZalAm 40 20 20 18 0,904 0,00078 0,028 

Примечание: N – количество сиквенсов; S - количество полиморфных сайтов; 

Eta - общее число мутаций; h - количество гаплотипов; Hd - гаплотипическое 
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разнообразие; V - дисперсия гаплотипического разнообразия; σ - стандартное 

отклонение гаплотипического разнообразия. 

 

 

Рисунок 5 – Соотношение гаплотипов контрольного региона мтДНК 

тихоокеанской сельди в различных выборках (Orlova et al., 2019). 

 

Среди исследованных выборок сельдей из трех озёр (Айнское, Вилюй, 

Нерпичье) наиболее обособленными оказались сельди из оз. Айнское. 

Обнаружены массовые гаплотипы, встречающиеся только в данном озере – Н85, 

Н97 и Н75. Гаплотипы Н85 и Н97 для оз. Айнское можно охарактеризовать как 

массовые для данного места, поскольку частота их встречаемости составляет 

соответственно 30 % и 6 % в выборке AIN10 и 16% и 12% в AIN08. Рассчитан 

показатель гаплотипического разнообразия (Hd) для всех исследованных 

выборок сельди (табл. 6). Достоверного снижения гаплотипического 

разнообразия в выборках из оз. Айнского не обнаружено. Выборка из оз. Вилюй 

характеризовалась максимальным гаплотипическим разнообразием (Нр = 0,970) 
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с большим числом гаплотипов, встречающихся более чем у одной рыбы только 

в данном озере. В оз. Нерпичье уникальных гаплотипов не обнаружено, при 

этом распределение гаплотипов сходно с таковым у морской формы с 

сохранением высокого уровня гаплотипического разнообразия (Нd = 0,926). 

 

Рисунок 6 – Сеть гаплотипов контрольного региона мтДНК 

тихоокеанской сельди. 

 

На основании последовательности фрагмента D-loop мтДНК для всех 

исследованных выборок сельди рассчитаны показатели гаплотипического 

разнообразия (табл. 6), которые варьировали от 0,74 в выборке из Карского моря 
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до 0,989 в выборках от американского побережья (Ki). Гаплотипическое 

разнообразие в выборках из азиатского побережья варьировало от 0,889 в 

выборке из оз. Айнского до 0,971 в выборке из оз. Вилюй. Таким образом, 

достоверных различий по гаплотипическому разнообразию, за исключением 

выборки из Карского моря, не обнаружено. В выборке из Карского моря 

найдены гаплотипы, относящиеся к гаплогруппе А (Азиатский регион).  

 

Рисунок 7 – Сеть гаплотипов контрольного региона мтДНК тихоокеанской 

сельди с массовыми гаплотипами (Orlova et al., 2019). 
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3.2 Генетическое разнообразие и дифференциации выборок 

тихоокеанской сельди Clupea pallasii по микросателлитным локусам яДНК 

Анализ микросателлитных локусов показал высокую степень 

полиморфизма всех 11 тетрануклеотидных локусов. Наибольшее число аллелей 

было обнаружено в локусе Cpa104 – 32, наименьшее в Cha1017 – 10. Среднее 

число аллелей составило 19,6 (приложение I). 

В ходе исследования в большинстве локусов отклонений от равновесия 

Харди-Вайнберга не наблюдалось (табл. 7). 

Таблица 7 – Генетическая характеристика выборок тихоокеанской сельди 

по микросателлитным локусам. 

Выборка   N Na Ne Ho He F 

Ald2007 
Mean 37,818 11,818 6,181 0,788 0,801 0,022 

SE 0,122 1,060 0,764 0,043 0,033 0,023 

Ald2009 
Mean 24,818 10,364 5,883 0,743 0,796 0,078 

SE 0,122 0,897 0,756 0,056 0,030 0,046 

Ald2010 
Mean 23,000 10,545 6,518 0,727 0,786 0,085 

SE 0,000 1,082 0,921 0,077 0,050 0,068 

Ald2011 
Mean 48,000 12,455 6,544 0,780 0,799 0,025 

SE 0,000 1,115 0,917 0,052 0,040 0,036 

Ald2014 
Mean 43,000 12,091 6,595 0,710 0,809 0,132 

SE 0,000 1,209 0,868 0,064 0,032 0,059 

Vzmor2007 
Mean 41,727 11,727 6,433 0,737 0,800 0,082 

SE 0,141 1,028 0,851 0,057 0,041 0,045 

Gizh2008 
Mean 41,000 11,545 6,658 0,761 0,813 0,069 

SE 0,000 1,003 0,873 0,051 0,031 0,043 

Oh2009 
Mean 32,000 9,909 5,489 0,750 0,771 0,037 

SE 0,000 0,744 0,760 0,055 0,040 0,029 

Tay2010 
Mean 21,727 10,364 5,852 0,710 0,791 0,103 

SE 0,195 0,897 0,787 0,044 0,031 0,041 

Ain2010 
Mean 42,000 11,545 5,566 0,727 0,760 0,039 

SE 0,000 0,976 0,781 0,058 0,054 0,033 
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Продолжение таблицы 7 

Evensk2010 
Mean 29,818 11,455 6,192 0,773 0,805 0,039 

SE 0,182 1,073 0,771 0,038 0,029 0,034 

SevEvensk2007 
 

Mean 47,455 12,818 6,524 0,763 0,807 0,060 

SE 0,366 1,320 0,952 0,053 0,030 0,045 

Vzmor2008 
Mean 37,909 11,455 6,445 0,765 0,810 0,057 

SE 0,091 0,938 0,854 0,041 0,030 0,030 

Karagin 
Mean 38,545 11,364 5,893 0,776 0,789 0,025 

SE 0,312 0,937 0,789 0,055 0,034 0,038 

Ussur2007 
Mean 36,727 10,727 4,987 0,793 0,746 -0,073 

SE 0,195 1,129 0,749 0,038 0,041 0,034 

Ussur2008 
Mean 40,818 12,182 6,578 0,778 0,800 0,027 

SE 0,182 1,069 0,913 0,049 0,039 0,038 

Krasnogsk2008 
Mean 41,909 10,545 5,447 0,752 0,761 0,013 

SE 0,091 0,888 0,753 0,060 0,048 0,040 

Arkovo2007 
Mean 41,000 12,636 6,915 0,741 0,816 0,097 

SE 0,000 1,252 0,915 0,048 0,033 0,036 

Nyisk2010 
Mean 42,818 11,636 6,170 0,775 0,793 0,019 

SE 0,182 1,323 0,816 0,050 0,038 0,048 

Chuktin2015 
Mean 28,909 9,818 5,692 0,735 0,795 0,087 

SE 0,091 0,851 0,614 0,056 0,028 0,049 

Berkagan2011 
Mean 45,818 11,455 5,485 0,740 0,778 0,054 

SE 0,122 1,030 0,661 0,048 0,036 0,031 

Bermtin2007 
Mean 42,000 11,091 5,207 0,755 0,772 0,029 

SE 0,000 1,083 0,625 0,054 0,033 0,043 

Krugla2010 
Mean 45,545 12,364 6,261 0,781 0,792 0,013 

SE 0,207 1,216 0,855 0,048 0,039 0,039 

Tungus2009 
Mean 37,727 11,909 5,808 0,769 0,768 -0,001 

SE 0,141 1,268 0,909 0,054 0,045 0,034 

Vilui2016 
Mean 38,727 10,182 5,290 0,661 0,784 0,156 

SE 0,141 0,872 0,555 0,058 0,027 0,070 

Amur2009 Mean 43,545 12,182 6,767 0,744 0,809 0,086 
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Продолжение таблицы 7 

 SE 0,282 1,174 0,959 0,056 0,035 0,047 

Nukla2007 
Mean 46,818 12,727 7,020 0,750 0,829 0,104 

SE 0,122 1,096 0,873 0,060 0,024 0,057 

Aleks2009 
Mean 42,545 12,545 6,641 0,776 0,819 0,053 

SE 0,247 0,966 0,816 0,043 0,028 0,039 

Kagan142_2012 
Mean 47,455 12,545 6,385 0,750 0,804 0,071 

SE 0,312 1,123 0,858 0,051 0,035 0,041 

Kagan151_2012 
Mean 44,909 13,545 7,111 0,746 0,813 0,091 

SE 0,091 1,296 0,998 0,062 0,037 0,050 

Shilki2007 
Mean 45,455 12,364 6,316 0,736 0,789 0,065 

SE 0,366 1,295 0,904 0,050 0,045 0,032 

Shilki2008 
Mean 41,364 11,818 5,998 0,745 0,790 0,054 

SE 0,453 0,913 0,739 0,047 0,040 0,038 

Примечание. N– число исследованных экземпляров, Na – число аллелей, Nе – число 

эффективных аллелей, Ho – средняя наблюдаемая гетерозиготность, He – средняя ожидаемая 

гетерозиготность, F – индекс фиксации, SE – стандартная ошибка. 

Наибольшее генетическое разнообразие наблюдалось в морской выборке 

из Охотского моря (Nukla2007), наименьшее - в выборке Японского моря 

(Ussur2007). В среднем, выборки из Берингова моря обладают меньшим 

разнообразием, чем выборки из Охотского и Японского морей (табл. 7).  

На графике анализа основных координат выборки сельди расположились 

следующим образом: дальше всех по осям легли озерные выборки, в центре 

самым большим пулом собрались выборки западной части Охотского моря и в 

четыре группы собрались выборки из заливов Петра Великого, Шелихова, 

Карагинского и северной части Берингова моря (рис. 8).  

Похожим образом расположились выборки и при анализе распределения 

аллельных частот (рис. 9). 

Полученные в результате попарной оценки генетической 

дифференциации значения Fst варьировали от 0 до 0,0639. Максимальные и 

достоверно значимые значения Fst – 0,0639 обнаружены между выборками из 
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озёр Айнское и Вилюй (Ain2010, Vilui2016) и между остальными выборками - от 

0,0197 до 0,0521. Наименьшие значения Fst наблюдались между выборками из 

Охотского моря (Ald2007, Kagan151_2012, Shilki2008). По наибольшему 

расхождению Fst от 0,0086 до 0,0324 морские выборки достоверно разделились 

на две географические группы: группу Охотского и Японского морей и группу 

Берингова моря. Среди выборок Охотского моря отдельную группу формируют 

выборки зал. Шелихова (Gizh2008, Evensk2010, SevEvensk2007), но достоверные 

отличия Fst – от 0 до 0,018 наблюдаются не для всех пар. Среди выборок 

Японского моря отдельную группу формируют выборки зал. Петра Великого 

(Amur2009, Ussur2007, Ussur2008), но достоверные отличия Fst – от 0,0017 до 

0,0324 также наблюдались не для всех пар. В Беринговом море выборка 

Карагинского залива (Karagin) не имеет достоверных отличий от выборок зал. 

Шелихова (рис. 11; приложение II, III).  

Анализ индекса Rst, рассчитанного по модели пошаговой мутации 

(Slatkin, 1995), показал в целом сходную картину попарных различий между 

выборками по сравнению с классическим Fst (рис. 12; приложение IV, V). 

Основные группы популяций, выявленные на основе Fst, сохраняются и в 

анализе по Rst, что подтверждает устойчивость общей структуры 

дифференциации. 

В то же время для ряда пар выборок значения Rst оказались заметно 

выше, чем соответствующие показатели Fst (рис. 13). Это особенно характерно 

для популяций, находящихся на географических границах ареала, а также при 

сравнении между удалёнными районами. Единственная выборка, у которой 

значения Rst меньше Fst – выборка из Карского моря. Максимальные отличия 

значений наблюдаются у выборки из озера Вилюй (Vilui2016). Более высокие 

значения Rst могут указывать на накопление различий в распределении длин 

микросателлитных аллелей, которое фиксируется моделью пошаговой мутации 

и не отражается в частотах аллелей. Таким образом, расчёт по Rst может 

выявлять более глубокую генетическую дифференциацию для отдельных 

выборок, чем это показывает Fst. 
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Дополнительно был проведён расчёт стандартизированного показателя 

F′st по Хедрику (Hedrick, 2005), который устраняет зависимость индекса от 

внутрипопуляционного разнообразия. Полученные значения F′st оказались 

выше абсолютных оценок Fst и Rst, что отражает скорректированный масштаб 

дифференциации. При этом распределение попарных различий по F′st 

сохраняет те же закономерности: наиболее выраженные различия фиксируются 

между популяциями, расположенными в удалённых географических районах, в 

то время как близкие выборки характеризуются относительно низким уровнем 

дивергенции (рис. 14; приложение VI). 

Полученные в результате попарной оценки выборок по r критерию 

Животовского показывают высокую степень дифференциации среди всех 

выборок, средние значения индекса между выборками – 0,3, а отсутствие 

достоверных различий считается при значениях индекса больше 0,7 (рис. 15). 
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Рисунок 8 – График анализа главных координат выборок тихоокеанской сельди.
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Рисунок 9 – График главных компонент, отражающий различия между выборками сельди на основе всех 

аллельных частот по микросателлитным локусам. 
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Рисунок 10 – График аллельных паттернов выборок тихоокеанской сельди.



76 

 

Рисунок 11 – График попарных различий Fst выборок тихоокеанской сельди. 

 

Рисунок 12 – График попарных различий Rst выборок тихоокеанской сельди. 
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Рисунок 13 – Сравнение результатов попарных различий Fst и Rst выборок 

тихоокеанской сельди (красным оттенком отмечены случаи, когда значения 

Rst выше Fst, синим, когда значения Fst выше значений Rst). 

 

Рисунок 14 – График попарных различий значений F`st в выборках 

тихоокеанской сельди. 
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Рисунок 15 – График попарных различий выборок тихоокеанской 

сельди по r коэффициенту Животовского. 

 

На основе результатов Байесовской кластеризации были определены 

показатели ΔK с помощью метода Эванно (рис. 16). Оптимальное число 

кластеров на основе ΔK наблюдалось при K=2 для стандартных и 

расширенных настроек. Наибольшее среднее значение логарифмического 

правдоподобия апостериорных вероятностей наблюдалось при K=5 для 

стандартных настроек и К=3 с расширенными настройками. 

Более детальное деление на группировки было получено при оценке 

уникальности аллельного состава микросателлитных локусов. Было 

определено, что оптимальным является отнесение всех образцов к 4 

кластерам. По вероятностям принадлежности особей к этим кластерам 

выборки объединяются в 4 группировки (рис. 17). Первая группировка 
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состоит из выборки Японского моря (Krasnogsk2008) и озерной выборки из 

оз. Айнского (Ain2010). Вторую образует выборка из оз. Вилюй (Vilui2016). 

Остальные выборки разбились на две большие географические группы: 

Берингова моря и Японского и Охотского морей.  

 

Рисунок 16 – Определение оптимального числа кластеров для выборок 

тихоокеанской сельди (Курносов, Орлова, 2021). 

 

 

Рисунок 17 – Кластерный анализ выборок тихоокеанской сельди (Курносов, 

Орлова, 2021). 
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3.3 Генетическое разнообразие и дифференциация выборок 

тихоокеанской сельди Clupea pallasii по ddRAD-секвенированию 

3.3.1 Статистика секвенирования ДНК и структура популяции 

тихоокеанской сельди 

Всего было получено 225 858 258 прочтений Illumina длиной 150 

нуклеотидов от 54 особей тихоокеанской сельди. Первоначально было 

обнаружено 1 909 252 вариабельных локуса у 54 особей тихоокеанской 

сельди (среднее покрытие –5 ×; средняя доля отсутствующих данных – 60 %). 

Всего после вызова SNP и фильтрации качества локусов осталось 192 433 

полиморфных локуса (среднее покрытие –33,6 ×; средняя доля 

отсутствующих данных – 2,6 %) для последующих анализов. 

Для всех изученных популяций тихоокеанской сельди был рассчитан 

парный индекс генетической дифференциации Fst (табл. 8). Расстояние Fst 

между популяцией Карского моря (Scvk) и другими тихоокеанскими сельдями 

было самым высоким (в диапазоне от 0,064 до 0,106), в то время как 

тихоокеанские сельди, обитающие в северной части Берингова моря, были 

более тесно связаны с особями Карского моря. Самые высокие генетические 

различия наблюдались между особями из Карского моря и трех различных 

озерных форм, и это не зависело от географического расстояния между 

выборками. График главных компонент, основанный на всех SNP, также 

демонстрирует эти различия (рис. 18). 
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Рисунок 18 – Генетическая дифференциация популяций тихоокеанской сельди, выявленная на основе метода 

главных компонент, ГК. (А) График анализа главных компонент по генотипическим расстояниям для всех популяций 

тихоокеанской сельди. (B) График главных компонент по генотипическим расстояниям для популяций тихоокеанской 

сельди из части ее распространения в Тихом океане. Фиолетовая область обозначает озерные популяции, а розовая 

область – морские популяции. (Orlova et al., 2021). 
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Таблица 8 – Значения попарных генетических дифференциаций (Fst) в выборках тихоокеанской сельди. 

 

Выборка Scva Scvk Fain Fnerp Fvill Salex Samur Seve Sk12 Skrg Sukur Sclu7 

Scva – <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 

Scvk 0,050 – <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 

Fain 0,056 0,093 – <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 

Fnerp 0,046 0,079 0,040 – <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 

Fvill 0,077 0,106 0,051 0,029 – <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 

Salex 0,028 0,070 0,031 0,034 0,058 – <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 

Samur 0,023 0,079 0,044 0,043 0,064 0,015 – <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 

Seve 0,019 0,072 0,042 0,044 0,067 0,014 0,016 – <0,0001 <0,0001 <0,0001 <0,0001 

Sk12 0,016 0,073 0,051 0,052 0,068 0,025 0,014 0,010 – <0,0001 <0,0001 <0,0001 

Skrg 0,016 0,072 0,050 0,044 0,074 0,022 0,020 0,015 0,016 – <0,0001 <0,0001 

Sukur 0,010 0,064 0,049 0,042 0,074 0,023 0,019 0,008 0,009 0,007 – <0,0001 

Sclu7 0,036 0,082 0,063 0,057 0,085 0,034 0,032 0,028 0,028 0,025 0,032 – 
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3.3.2 Генетическая дифференциация между озерными популяциями 

тихоокеанской сельди 

Сравнительный анализ генетической дифференциации между сельдью 

из озер Большой Вилюй, Айнское и Нерпичье с одной стороны и 

объединенной морской популяцией с другой показал, что популяции озерной 

формы отличаются от морских. Популяция из оз. Большой Вилюй имела 

самое высокое значение Fst (0,063) по сравнению с объединенной группой 

морских особей, в то время как значение Fst для озер Айнское и Нерпичье 

было схожим (соответственно 0,041 и 0,040) (табл. 8). Максимальная 

дифференциация была обнаружена между особями из оз. Айнское (о. 

Сахалин) и особями из озер Большой Вилюй и Нерпичье (п-ов Камчатка). 

Более низкий уровень дифференциации был обнаружен между двумя 

камчатскими озерами (Fst = 0,029), хотя это значение соответствует 

значениям Fst между образцами тихоокеанской сельди из самых удаленных 

регионов (значение Fst между популяциями Амурского залива и северной 

части Берингова моря = 0,023). 

На рис. 18 (А) показаны все популяции, включая образцы из Карского 

моря, которые существенно отличаются от других. На рис. 18 (Б) для 

наглядности особи из Карского моря исключены из графика, а морские и 

пресноводные популяции выделены красными и синими областями. 

Пресноводные популяции тихоокеанской сельди четко отделены от морских. 

Анализ DAPC также выявил дискриминацию между популяциями 

тихоокеанской сельди из озер Айнское, Большой Вилюй и Нерпичье и 

дальневосточных морей (рис. 19). При этом сахалинская популяция (оз. 

Айнское — Fain) существенно отличалась от восточнокамчатских озерных 

популяций (оз. Большой Вилюй — Fvill, Нерпичье — Fner). 

Генетическая дифференциация между озерными популяциями была 

выше, чем между морскими, за исключением Карского моря. Большие 

генетические различия были выявлены для озерных популяций — Нерпичье 

(Fst = 0,057), Айнское (Fst = 0,063), Большой Вилюй (Fst = 0,085) — по 
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сравнению с морскими особями, для которых значение Fst варьировало от 

0,025 (залив Карагин — Skrg) до 0,036 (зал. Анадырский — Scva). 

Полученные результаты показывают, что существует значительная 

репродуктивная изоляция между некоторыми озерными формами 

тихоокеанской сельди и как морскими, так и озерными формами из других 

местообитаний. 

 

 

Рисунок 19 – График DAPC (дискриминантный анализ главных 

компонент) для популяций тихоокеанской сельди из части ее 

распространения в Тихом океане на основе индивидуальных генотипов. 

Фиолетовая область обозначает популяции озер, а морские популяции 

показаны в розовой области. 

3.3.3 Генетическое разнообразие между морскими популяциями 

тихоокеанской сельди 

Тихоокеанская сельдь из популяции Карского моря и озер была 

исключена из анализа для детального изучения популяционной структуры 

морской формы тихоокеанской сельди. Среднее значение Fst для 

дальневосточных морских популяций тихоокеанской сельди составило от 
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0,007 до 0,036. Популяция зал. Тугурский (Sclu7) из Охотского моря 

оказалась наиболее генетически удаленной от остальных популяцией (индекс 

Fst имел максимальное значение при сравнении с другими морскими 

популяциями — 0,025–0,036). 

Наибольшая генетическая дистанция была обнаружена между особями 

тихоокеанской сельди из зал. Анадырский Берингова моря (Scva) и Японского 

моря (Salex, Samur, Sukur). Особи из заливов Анадырский (Scva), 

Карагинский (Skrg), Берингова моря (Sk12) и зал. Шелихова Охотского моря 

(Seve) были генетически близкородственными. Особи из Анадырского залива 

имели самое высокое значение Fst по сравнению со всеми другими морскими 

популяциями. Популяции из Берингова моря были генетически близки к 

особям из зал. Шелихова, которые предположительно были прародителями 

популяции из Тугурского залива (Sclu7). 

Неукорененное дерево популяций тихоокеанской сельди было 

построено на основе матрицы расстояний Нея. Озерная и морская формы 

тихоокеанской сельди находились в отдельных кластерах (рис. 20). 

 

 

 

Рисунок 20 – Кластерный анализ тихоокеанской сельди, выполненный 

на основе геномной идентичности на основе расстояний Нея. Синим 

шрифтом обозначены озерные популяции, а красным — морские популяции. 
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3.4 Генетическое разнообразие и дифференциации выборок 

тихоокеанской сельди Clupea pallasii по микросателлитным локусам 

яДНК для анализа смешанных скоплений 

3.4.1 Микросателлитный анализ 

Анализ частоты аллелей микросателлитных локусов показал среднюю 

степень полиморфизма всех 7 локусов. Количество аллелей в локусах 

варьировалось от 8 (Cha1017) до 20 (Cpa113), при этом в каждой выборке 

было найдено от 4 до 6 эффективных аллелей. Количество уникальных 

аллелей было низким в каждой группе, наибольшее значение наблюдалось в 

выборке из Карского моря (Карское2014), которая в данном анализе 

выступает внешней группой – 0,57. Во всех выборках отклонения от 

равновесия Харди-Вайнберга не наблюдалось. Средняя степень 

полиморфизма всех 7 микросателлитных локусов позволяет использовать их 

в популяционных исследованиях тихоокеанской сельди. Наиболее 

полиморфным оказался локус Cpa113 – 20 аллелей. Во всех выборках 

количество эффективных аллелей варьировало от 4 до 6. 

Кластерный анализ PCoA и PCA также показал чёткое разделение 

северных и южных компонент. Выборки из Анадырского залива и 

Карагинского заливов формировали один кластер, в то время как пробы с 

Чукотского побережья и открытого Берингового моря сближались с 

восточноберинговской группой (рис. 21).  
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Рисунок 21 – Распределение выборок тихоокеанской сельди Берингова 

моря, основанное на анализе главных координат. 

 

Полученные в результате попарной оценки генетической 

дифференциации значения Fst варьировали от 0 до 0,9. Максимальные и 

достоверно значимые значения обнаружены между выборкой из Карского 

моря и выборками Берингова моря (табл. 9, рис. 22, 23). 

 

Таблица 9 – Значения попарных генетических дифференциаций (Fst) в 

выборках тихоокеанской сельди по микросателлитным локусам. 

Выборка 
Карагин 

2007 

Чуктин 

2015 

Беркаган 

2011 

Бермтин 

2007 

Карское 

2014 

Карагин 

2019 

Анадырь 

2018 

Карагин 

2007 
* + + - + - - 

Чуктин 

2015 
0,0+-0,0 * - + + + - 

Беркаган 

2011 
0,0+-0,0 

0,2342+-

0,0454 
* - + + - 

Бермтин 

2007 

0,1261+- 

0,0337 

0,0090+-

0,0091 

0,08108+-

0,0252 
* + - - 
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Продолжение таблицы 9 

Карское 

2014 
0,0+-0,0 0,0+-0,0 0,0+-0,0 0,0+-0,0 * + + 

Карагин 

2019 

0,2342+-

0,0492 

0,0090+-

0,0091 
0,0+-0,0 

0,0630+-

0,0237 
0,0+-0,0 * - 

Анадырь 

2018 

0,5045+-

0,0388 

0,3243+-

0,0624 

0,90991+-

0,0318 

0,9729+-

0,0125 
0,0+-0,0 

0,2522+-

0,0264 
* 

Примечание: Над диагональю ячейки с «+» – отличия имеются; «-» – 

нет отличий. Синим цветом отмечены ячейки со значениями Fst < 0,05 

(достоверно значимые различия между выборками), желтым – значения Fst > 

0,05 (наличие генетического сходства между выборками),  

 

 

Рисунок 22 – Попарные генетические дифференциаций (Fst) в выборках 

тихоокеанской сельди по микросателлитным локусам. 

 



89 

 

Рисунок 23 – Кластерный анализ выборок тихоокеанской сельди.  

 

3.4.2 Анализ смешанных скоплений 

Результаты анализа смешанных скоплений показали, что во всех трёх 

анализированных выборках (Bermtin2007, Berkagan2011, Анадырь2018) 

обнаруживалось смешение карагинской и восточноберинговоморской 

популяций. Доля Карагинской популяции в составе скоплений варьировала от 

49 до 72 %, преобладая над восточноберинговской в каждой из проб (табл. 10, 

рис. 25).  
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Рисунок 24 – Доли референтных выборок тихоокеанской сельди в 

смешанных выборках. Синим отмечены доли карагинской популяции, 

оранжевым - доли восточноберинговоморской. 

 

 

Таблица 10 – Доли референтных выборок тихоокеанской сельди в 

смешанных скоплениях. 

Смешанная 

выборка 
Референтная 

Доля, 

% 

Бермтин2007 
Карагинская 0,59 

Востберинговоморская 0,40 

Беркаган2011 
Карагинская 0,49 

Востберинговоморская 0,50 

Анадырь2019 
Карагинская 0,72 

Востберинговоморская 0,26 
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4. ОБСУЖДЕНИЕ 

4.1 Изменчивость мтДНК тихоокеанской сельди 

По нашим данным, полученным на основании полиморфизма 

контрольного региона мтДНК, сельдь имеет сложную эволюционную 

историю с несколькими вспышками численности, что подтверждается 

звездообразными структурами сети гаплотипов, выстроенными в линейном 

порядке. Как в работах других авторов (Горбачев, 2012), так и в настоящем 

исследовании все озёрные и морские формы включая рыб из Карского моря, 

принадлежат к гаплогруппе А, что говорит об отсутствии смешивания 

популяций сельди между азиатским и американским побережьями, где в 

последнем высока доля гаплогрупп B и C (Grant et al., 2012; Liu et al., 2012). 

По гаплотипическому разнообразию нами не выявлены отдельные 

группировки морских форм сельди, но обнаружены достоверные различия 

озёрных форм от морских, что было показано и другими авторами (Горбачев 

и др., 2011; Shimizu et al., 2018). Озёрные популяции из озёр Айнское, Вилюй 

и Нерпичье демонстрируют уникальные генетические паттерны, 

подтверждающие их длительную изоляцию и адаптацию к локальным 

условиям. 

Звездообразная структура сети гаплотипов (рис. 6, 7) отражает серию 

популяционных экспансий, характерных для морских форм. Однако озёрные 

популяции сельди демонстрируют линейное распределение гаплотипов, что 

согласуется с эффектом основателя и ограниченным генетическим потоком. 

Значения Fst между озёрными формами (0,034–0,066) превышают таковые 

между озёрными и морскими (0,004–0,055), что подчёркивает их глубокую 

дифференциацию, обусловленную изоляцией в отдельных водоёмах. 

В оз. Айнское обнаружены массовые гаплотипы (H85, H97, H75), 

отсутствующие в морских выборках. Это указывает на формирование 

локальной генетической структуры, вероятно, связанной с изоляцией 

популяции после отделения озера от морской среды около 1,5 тыс. лет назад. 
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Отсутствие гаплотипа H1, доминирующего во всех морских выборках, 

подчёркивает независимую эволюцию озёрной формы. Происхождение 

гаплотипа H75 от H85 (рис. 7) подтверждает автохтонное развитие популяции 

после эффекта основателя.  

Высокое гаплотипическое разнообразие (Hd = 0,970) в озере Вилюй, 

сопоставимое с морскими выборками, может объясняться его расположением 

на пересечении миграционных путей морских сельдей. Это создаёт условия 

для периодического смешения с мигрирующими морскими особями, 

несмотря на общую генетическую обособленность. В оз. Нерпичье (Hd = 

0,926) отсутствие уникальных гаплотипов, но сохранение высокого 

разнообразия, вероятно, связано с историческими периодами проникновения 

морской сельди через р. Камчатка.  

Формирование озёрных форм синхронизировано с геологическими 

процессами (поднятие суши, изменения уровня моря 6–7.5 тыс. лет назад). 

Например, оз. Айнское, возникшее в среднем голоцене, стало резервуаром 

для популяции, адаптировавшейся к опреснённым условиям. Репродуктивная 

изоляция, вероятно, усилена различиями в толерантности икры к солёности: 

озёрные эмбрионы выживают при 2.6 ‰, тогда как морские гибнут ниже 4.65 

‰. 

Полученные данные подтверждают выводы В.В. Горбачева с 

соавторами (2011) о генетической обособленности озёрных форм. Однако 

отсутствие чёткой географической кластеризации морских выборок (рис. 5) 

может объясняться высокой миграционной активностью морской сельди, 

нивелирующей локальные различия. 

Полученное в исследовании высокое гаплотипическое разнообразие 

среди морских выборок сельди характерно для большинства морских 

популяций. Это отражает их крупные размеры, активное смешение и 

отсутствие выраженных барьеров для генетического потока. Массовые 

гаплотипы (H1, H2, H5, H7, H9, H11) встречаются во всех морских выборках 

сельди, что указывает на их общее происхождение и длительную историю 
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экспансий. Звездообразная структура сети гаплотипов (рис. 7) подтверждает 

серию демографических вспышек, связанных с колонизацией новых ареалов.  

Азиатские популяции (Охотское, Японское моря) объединены в 

гаплогруппу А, тогда как американские выборки (Ki) включают гаплогруппы 

B и C. Это свидетельствует о генетическом разрыве между популяциями 

разных континентов, что согласуется с теорией расселения тихоокеанской 

сельди по двум направлениям после открытия Берингова пролива (Grant et al., 

2012; Liu et al., 2012). В выборке из Карского моря (KarS), взятой в работу в 

качестве аутгруппы мы видим низкое гаплотипическое разнообразие (Hd = 

0,74), что может быть следствием изоляции в условиях арктических вод и 

низкой численности популяции.  

Низкие значения Fst между большинством морских выборок (например, 

Fst = 0,000–0,014 между Охотским и Японским морями) подтверждают 

генетическую однородность, связанную с активным расселением 

Охотоморских популяций сельди и их продвижением в сторону Японского 

моря. 

Выборки BerON50 и BerON51 демонстрируют достоверные отличия от 

других морских групп (Fst = 0,013–0,028). Это может быть связано с тем, что 

данные выборки относятся к восточноберинговоморской популяции сельди. 

В нагульный период сельдь этой популяции совершает длинные миграции от 

американского побережья к западной части Берингова моря. 

 

4.2. Генетическое разнообразие тихоокеанской сельди по данным 

микросателлитных локусов яДНК  

 В настоящем исследовании анализ 11 микросателлитных локусов у 

тихоокеанской сельди C. pallasii выявил значительную вариабельность 

аллельного состава, что позволило оценить как текущее состояние 

генетического разнообразия, так и исторические процессы, повлиявшие на 

формирование популяций (Курносов и др., 2021). 
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Все исследуемые локусы продемонстрировали высокий уровень 

полиморфизма. Наибольшее число аллелей зарегистрировано в локусе 

Cpa104 (32 аллеля), наименьшее — в Cha1017 (6 аллелей). Среднее число 

аллелей на локус составило 19,6, что выше значений в других исследованиях 

тихоокеанской сельди (Семенова и др., 2018), а также атлантической сельди 

(McPherson et al., 2001). Подобные значения характерны для видов с 

крупными популяциями и высокой миграционной активностью, что 

подтверждает роль тихоокеанской сельди как ключевого компонента 

пелагических экосистем Северной Пацифики (Науменко, 2001). 

Аллельное богатство (Ar), критически важное для долгосрочной 

адаптации популяций (Allendorf, 1981), варьировало в зависимости от 

региона. Наибольшее значение Ar отмечено в Охотском море (выборка 

Nukla2007), что, скорее всего, связано с увеличением численности 

охотоморской сельди в последние десятилетия (Мельников, Воробьев, 2001; 

Антонов и др., 2016). В Беринговом море Ar оказалось ниже (выборки 

Chuktin2015, Berkagan2011), что может объясняться более низким, в 

сравнении с Охотским морем, количеством нерестилищ и численностью 

сельди. Для озёрных форм (Айнское, Вилюй) уникальный аллельный 

профиль (Fst = 0.0639) указывает на длительную изоляцию и адаптацию к 

пресноводным условиям, что согласуется с данными о репродуктивной 

несовместимости морских и озёрных форм (Гриценко, 2002). 

Средняя наблюдаемая гетерозиготность (Ho) для всех выборок 

составила 0,525±0,038 (табл. 7), что ниже ожидаемой гетерозиготности (He = 

0,699±0,034). Подобный дефицит гетерозигот характерен для многих морских 

видов, включая дальневосточного трепанга Apostichopus japonicus (Kang et 

al., 2011) и атлантическую треску G. morhua (Строганов и др., 2013; Skarstein 

et al., 2007). Отклонения от равновесия Харди–Вайнберга (Fis = 0,251±0,041) 

могут быть вызваны наличием нулевых аллелей, особенно в локусах, 

разработанных для атлантической сельди (Cha1017, Cha1059) (Shaw et al., 
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1999), а также Эффектом Валунда, связанным с неравномерным 

репродуктивным успехом (Hedgecock, Pudovkin, 2011). 

Интересно, что в озёрных популяциях (Айнское, Вилюй) 

наблюдался избыток гетерозигот, что типично для популяций, переживших 

«бутылочное горлышко» и последующее восстановление (Goudet, 1995). Это 

подтверждает гипотезу об их формировании в результате изоляции в 

голоцене (Orlova et al., 2019). 

Полученные данные согласуются с работами, где микросателлиты 

выявили более высокую разрешающую способность по сравнению с 

аллозимами и мтДНК (Liu et al., 2012; Семенова и др., 2018). Например, в 

исследованиях мтДНК сельди (Горбачев и др., 2011) различия между 

Охотским и Беринговым морями не были значимыми, тогда как 

микросателлиты показали чёткую дифференциацию (Fst = 0,0218). 

Вся северная часть Охотского моря представляет собой подходящие 

условия для нереста сельди. Высокое аллельное богатство в Охотском море 

свидетельствует о его роли как «резервуара» генетического разнообразия, 

обеспечивающего устойчивость к климатическим изменениям (Caballero, 

Garcia-Dorado, 2013). Однако снижение Ar в Беринговом море требует 

разработки мер по сохранению запасов сельди и оптимизации ведения 

рыболовства. 

 

4.3 Популяционная структура тихоокеанской сельди по данным 

микросателлитных локусов яДНК 

Охотское море 

Исследования микросателлитных локусов тихоокеанской сельди Clupea 

pallasii выявили, что ее популяционная структура в Охотском море 

формируется под влиянием исторических событий, миграций и современных 

экологических процессов. В акватории моря выделяются две основные 

генетически дифференцированные группировки, каждая из которых обладает 

уникальными характеристиками и ареалом. 
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Первая группировка, северо-западная охотоморская популяция, 

занимает обширную территорию от зал. Алдома до бухты Шилки 9 (рис. 8, 9, 

11). Для этой популяции характерно высокое генетическое разнообразие (Hd 

= 0,97), что связано с её экспансией, начавшейся в середине 1990-х гг. Рост 

численности привёл к активному смешению ранее изолированных стад, 

особенно в районах нагула, где особи мигрируют в Японское море. Эта 

экспансия нивелировала генетические различия между локальными 

скоплениями на большей части ареала. Однако в периоды низкой 

численности, например в 1980-е гг., здесь фиксировались чёткие границы 

между стадами, что подчёркивает динамичность структуры. 

Вторая группировка — гижигинско-камчатская популяция — обитает в 

зал. Шелихова и прилегающих водах. Её генетическая обособленность (Fst = 

0.018) объясняется исторически низкой численностью и ограниченным 

обменом с другими популяциями (рис. 8, 9, 11). Интересно, что в периоды 

высокой численности эта сельдь совершает протяжённые миграции, достигая 

Берингова моря. Это может объяснить отсутствие достоверных различий   

(Fst = 0.004) между выборками из зал. Шелихова и Карагинского залива. 

 Японское море 

Популяционная структура тихоокеанской сельди C. pallasii в Японском 

море исторически представляет собой сложную мозаику, сформированную 

сочетанием географической изоляции, экологических условий и 

антропогенного влияния. В отличие от Охотского моря, где доминируют 

крупные мигрирующие группировки, здесь преобладают локальные стада, 

привязанные к специфическим нерестилищам и нагульным районам. 

В данной работе центральное место в структуре Японского моря 

занимает популяция зал. Петра Великого, генетическая уникальность которой 

(Fst=0,0324) обусловлена географической удаленностью от более северных 

нерестилищ сельди (рис. 8, 9, 11). Эта популяция демонстрирует сниженное 

генетическое разнообразие (Hd= 0,89) по сравнению с охотоморскими 

группировками, что связано с её изоляцией и историческими колебаниями 
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численности. В 1980-е гг., на фоне перелова, здесь фиксировались 

минимальные показатели вылова, что могло усиливать эффект дрейфа генов и 

потерю аллелей. 

Сельдь из северной части Японского моря на западном побережье 

Сахалина (зал. Арково, бухта Александровская) не демонстрирует 

достоверных отличий от охотоморской популяции — это объясняется 

миграциями: в периоды высокой численности охотоморская сельдь проникает 

через прол. Лаперуза, смешиваясь с местными стадами. Подобный процесс 

наблюдался в 2000-е гг., когда экспансия охотоморской группировки привела 

к временному снижению генетической дифференциации. Однако в годы 

депрессии, как в начале 1990-х гг., миграции сокращаются, и популяции 

Сахалина могут вновь обособляться, сохраняя локальные адаптации.  

Берингово море 

По полученным результатам сельдь Берингова моря разбивается на две 

группы. Первая группа – сельдь северной части моря. Вторая группа – сельдь 

Карагинского залива (рис. 8, 9, 11). 

Карагинская популяция, обитающая в одноимённом заливе, 

генетически близка к гижигинско-камчатской группировке Охотского моря 

(Fst = 0,004). Это можно объяснить способностью сельди зал. Шелихова 

совершать длительные миграции в период высокой численности (Шунтов, 

2001). Проведенные в 1958-1968 гг. работы по мечению сельди показали, что 

меченные весной в зал. Шелихова особи были обнаружены как в этом заливе 

(повторно пришедшими на нерест), так и в Кроноцком заливе, который 

находится в 500 км от Карагинского залива (Правоторова, 1965). Можно 

предположить, что этот миграционный путь от западного побережья 

Камчатского полуострова к восточному привел сельдь из зал. Шелихова в 

Карагинский залив. 

Северная беринговоморская популяция, или 

восточноберинговоморская, включающая выборки из Чукотского моря 

(Chuktin2015) и открытых вод у Алеутских островов (Berkagan2011), 
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демонстрирует выраженную генетическую обособленность (Fst = 0,0218) от 

охотоморских и япономорских группировок. Эта дифференциация, как 

показали исследования Grant с соавторами (2012), связана с исторической 

изоляцией во время плейстоценового оледенения, когда Берингов пролив 

служил барьером для миграций. Низкое генетическое разнообразие (Hd = 

0,89) и высокая доля уникальных аллелей, таких как H112 и H204, могут 

указывать на эффект основателя и длительную изоляцию (Liu et al., 2012). 

Сравнение полученных результатов с предыдущими исследованиями 

выявляет как согласованность, так и противоречия. Работы на основе мтДНК 

(Горбачев и др., 2011) описывали беринговоморскую сельдь как единую 

суперпопуляцию, тогда как микросателлитные маркеры, использованные в 

данном исследовании и работах Beacham с соавторами (2008), позволили 

выявить тонкую структуру с чёткими границами между карагинской и 

восточноберинговоморскими группировками. Это подчёркивает важность 

выбора маркеров: высокая мутационная скорость микросателлитов делает их 

более чувствительными к недавним демографическим изменениям. 

 

4.4 Генетическое разнообразие тихоокеанской сельди по данным 

ddRAD секвенирования 

Полученные результаты, основанные на анализе 192 433 SNP с 

использованием метода ddRAD-секвенирования, демонстрируют высокую 

разрешающую способность данного подхода для изучения генетической 

структуры популяций тихоокеанской сельди. Показатели генетического 

разнообразия оказались высокими: наблюдаемая гетерозиготность (Ho) в 

среднем составила 0,525, ожидаемая (He) — 0,699, что соответствует 

значениям, характерным для других видов из семейства Clupeidae (Orlova et 

al., 2021; Nedoluzhko et al., 2022). Обнаруженный дефицит гетерозигот, 

выраженный в положительных значениях Fis, отражает популяционно-

исторические процессы и может быть связан как со структурой выборки, так 
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и с особенностями морских популяций с высоким уровнем смешивания 

(Строганов и др., 2020; Allendorf et al., 2008). 

Генетическая дифференциация и исторические процессы 

Выявленная значительная дифференциация популяции тихоокеанской 

сельди Карского моря (Fst = 0,05–0,106) от тихоокеанских групп может 

отражать её длительную изоляцию, связанную с плейстоценовыми 

оледенениями. Снижение гаплотипического разнообразия (Hd = 0,74) по 

сравнению с разнообразием тихоокеанских популяций указывает на эффект 

основателя и дрейф генов, характерный для периферийных популяций 

(Laakkonen et al., 2013). Интересно, что генетическая близость сельди 

Карского моря к популяции северной части Берингова моря (Fst = 0,05) может 

свидетельствовать о периодическом генетическом обмене через арктические 

течения, что ранее наблюдалось у трески (Barth et al., 2017; Смирнова и др., 

2019). 

Озёрные популяции сельди демонстрируют уникальный паттерн 

генетической дифференциации (Fst = 0,029–0,085), сопоставимый с таковым 

у симпатрических форм трёхиглой колюшки (Terekhanova et al., 2014). 

Адаптация к низкой солёности, вероятно, действовала как ключевой 

селективный фактор, зафиксировавший аллели, связанные с осморегуляцией 

(например, гены пролактинового рецептора и Na+/K+-АТФазы). Подобные 

механизмы описаны у лососевых, где пресноводные резидентные формы 

сохраняют адаптации, отсутствующие у анадромных популяций (Christensen 

et al., 2018). 

Дифференциация на «северную» (Берингово и Охотское моря) и 

«южную» (Японское море) группы согласуется с океанографическими 

барьерами, которые могут ограничивать миграцию, как это наблюдается у 

тихоокеанских лососей (Sato et al., 2021). При этом низкие значения Fst 

между некоторыми морскими популяциями (например, Fst = 0,007 между 

выборкой сельди с Курильских островов и выборкой зал. Карагинский) 
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указывают на существование миграционных коридоров, возможно, связанных 

с сезонными нагульными миграциями. 

Высокий уровень генетической дифференциации у тихоокеанской 

сельди (Fst до 0.106) контрастирует с таковым у атлантической сельди (Fst ≤ 

0.026), что объясняется различиями в биологии видов. Атлантическая сельдь 

образует крупные панимиктические косяки с протяжёнными миграциями 

(Lamichhaney et al., 2017), тогда у тихоокеанской сельди локальные 

нерестовые популяции более изолированы, что усиливает дрейф и локальную 

адаптацию. 

 

4.5 Механизмы формирования озерных форм тихоокеанской сельди 

В пределах видового ареала тихоокеанская сельдь C. pallasii, по 

мнению ряда ученых, образует три экологические формы: морскую, 

прибрежную и озёрную (Андрияшев, Чернова, 1994; Науменко, 2001; Ivshina, 

2000). Согласно другой классификации, прибрежная и озёрная формы 

объединяются в одну (Гриценко, 2002). Прибрежная и озёрная сельди 

нерестятся и зимуют в небольших заливах и озерах лагунного типа и не 

совершают протяженных нагульных миграций (Фролов, 1964). Морская 

сельдь нерестится в водах морских заливов, совершает протяженные 

нагульные миграции и зимует в открытом море в верхней части 

глубоководных каньонов, на границе шельфа и свала глубин (Науменко, 

2001). 

В настоящее время в бассейне Тихого океана отмечено около двадцати 

популяций озёрной сельди (Трофимов, 2002). Озёрные формы встречаются на 

островах Хоккайдо, Сахалин и Большой Шантар, на восточном побережье п-

ва Камчатка и у берегов Корякского нагорья. В формировании большинства 

известных биотопов озёрных сельдей принимали участие два геологических 

процесса: изменения уровня моря в среднем голоцене (6,0-7,5 тыс. лет назад) 

и интенсивное тектоническое поднятие суши в последующий период 

(Буданов и др., 1957; Каплин 1962).  
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Озёрные сельди северо-западной части Тихого океана относятся к 

рыбам со средней продолжительностью жизни (Науменко, 1998). 

Максимальный возраст озёрных сельдей вполне соответствует таковому у 

популяций морской сельди (Науменко; 1998, Науменко, 2001). Самые 

крупные и, как следствие, наиболее изученные популяции обитают в озёрах 

Нерпичье, Калыгирь и Вилюй на Камчатке, а также в озёрах Айнское, 

Тунайча и Невское о. Сахалин (Горин, Попрядухин, 2002; Никитин и др., 

2013; Пушникова, Рыбникова, 1991; Трофимов, 1993).  

Линейно-массовые составы морских и озёрных популяций как 

представителей двух экологических форм могут быть различны (Науменко, 

2001, 2002). Однако если судить по размерам рыб в разных возрастных 

группах, сделать однозначный вывод о более низких темпах роста рыб, 

населяющих озёра, невозможно. Так, например, охотская сельдь (одна из 

крупнейших в Тихом океане популяция морской сельди) растет медленнее 

сельди оз. Нерпичье (Горин, Чебанова, 2011; Науменко, 2001). При этом у 

сельди оз. Вилюй среднемноголетние значения длины рыб по возрастным 

группам сопоставимы со значениями длины морской формы сельди 

анадырской популяции (Науменко, 2001). На данный момент можно говорить 

о том, что озёрные формы сельди из различных водоемов по линейно-

массовым показателям мало отличаются от морских.  

Первые генетические исследования озёрных форм сельди начались в 

1980-е гг., когда был проведен электрофоретический анализ белков некоторых 

камчатских популяций озёрной сельди и статистически подтверждена их 

генетическая обособленность (Рыбникова и др., 1983). Дальнейшие 

исследования митохондриальных участков и микросателлитных локусов 

озёрных форм подтвердили её генетическую дифференциацию от морских 

форм (Горбачев и др., 2011; Семенова и др., 2012; Семенова и др., 2018; 

Курносов и др., 2016; Shimizu et al., 2018; Курносов и др., 2019). 

Результаты наших исследований, полученные как по 

митохондриальным маркерам, так и по микросателлитным локусам, а также в 
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результате ddRAD секвенирования, продемонстрировали 

дифференцированние озерных форм сельди от морских и выделение их в 

отдельную форму. Но учитывая незамкнутую систему всех 

проанализированных озер, а также данные о том, что озерные формы сельди 

могут выходить в море, также как морские заходить на нерест в озера, 

должен существовать механизм, позволяющий сохранять дифференциацию 

между формами. Подобный вывод о наличии механизма репродуктивной 

изоляции, позволяющего существовать и сохранять уникальный генотип 

малочисленным стадам озерной сельди в тесном соседстве с 

высокочисленными стадами морских сельдей, был сделан О.Ф. Гриценко 

(2002) после опытов по инкубации икры в воде с различной соленостью.  В 

результате опыта икра сельди из озера лагунного типа Ныйского успешно 

развивалась при солености 2,6 ‰, при этом известно, что эмбрионы морской 

формы сельди по-иному реагируют на пониженную соленость. Так, по 

данным И.Г. Фридлянд (1951), соленость ниже 4,65 ‰ является летальной 

для эмбрионов сельди Японского моря. Икра охотской сельди также 

чувствительна к воздействию опреснения в периоды оплодотворения и 

выклева (Галкина, 1960). По данным Б.В. Тюрина (1965), икра охотской 

сельди гибнет на нерестилищах, опресняемых речным стоком. Таким 

образом, именно соленость является ключевым фактором, обеспечивающих 

репродуктивную изоляцию озерных форм сельди. Мы предполагаем 

возможное существование строгого естественного отбора, а также барьера 

дрейфа постдивергенции для пресноводных аллелей, который происходит на 

раннем этапе развития эмбриона озерной формы. 

Существует несколько исследований, в которых описаны геномные 

локусы, или «геномные острова дивергенции», которые связаны с адаптацией 

у растений и животных (Nosil, 2012). Ранее этот тип естественного отбора 

подходящих пресноводных аллелей для этих островов рассматривался как 

способ быстрой локальной адаптации трехиглой колюшки к средам с низкой 

соленостью (Terekhanova et al., 2014). Также в геноме атлантической сельди 
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были описаны три основных локуса с яркой ассоциацией с соленостью. Эти 

потенциально адаптивные локусы (рецептор пролактина, 

высокохориолитический фермент и переносчик растворенных веществ 

(переносчик натрия/хлорида), связаны с осморегуляцией и эмбриональным 

развитием (Martinez Barrio et al., 2016). Более того, инверсия размером 7,8 Мб 

на хромосоме 12, а также 125 локусов, связанных с адаптацией к условиям 

Балтийского моря (включая низкий уровень солености), и 22 локуса, 

связанных с различным временем нереста, были описаны в сборке генома 

атлантической сельди на уровне хромосом (Pettersson et al., 2019). 

Положительный отбор также был описан в генах SYNE2, NRXN3B, CEP128, 

HK3 как у атлантической, так и у тихоокеанской сельди. Несколько 

однонуклеотидных полиморфизмов в этих генах имеют сильную связь с h 

нереста (Petrou et al., 2021). В то же время известно, что нерест 

тихоокеанской сельди, например, в Охотском море, сильно зависит от 

ледовой обстановки и существенно зависит от погодных условий из года в 

год (Трофимов, 2006). 

Вероятно, происхождение озерной формы тихоокеанской сельди 

происходило по симпатрическому сценарию колюшек (Brennan et al., 2018; 

Terekhanova et al., 2014). Симпатрическое видообразование обычно 

объясняется отбором, при котором особи/формы обладают схожей 

приспособленностью, несмотря на разные фенотипы. Такой отбор часто 

способствует расширению подмножества фенотипических признаков и 

формированию эволюционных инноваций (Lahti et al., 2009; Snell-Rood et al., 

2010; Hunt et al., 2011; Harder, Christie, 2022). Этот тип формирования показан 

у различных видов костистых рыб, таких как барбусы (De Graaf et al., 2010; 

Levin et al., 2020), севанская форель (Levin et al., 2018), арктический голец 

(Alekseyev et al., 2002; Osinov et al., 2021) и цихлиды (Barluenga et al., 2006; 

Kautt et al., 2020). В то же время мы предполагаем, что географическое 

разделение и оледенение в плейстоцене не объясняют наши выводы, 

поскольку озерные формы генетически близки друг другу, но географически 
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далеки. Кажется, что адаптивная дивергенция в пресноводных и 

солоноватоводных популяциях более надежна (Artemov et al., 2017; 

Dennenmoser et al., 2017; Berg et al., 2015; Orlova et al., 2019). 

В данной работе представлено наиболее подробное на сегодняшний 

день исследование геномной структуры популяций тихоокеанской сельди. 

Существование озерной формы тихоокеанской сельди подтверждено на 

основе 192 433 SNP. Сравнительный анализ показал, что озерные популяции 

демонстрируют значительную генетическую дифференциацию от морской 

формы тихоокеанской сельди. Более того, высокий уровень генетической 

дифференциации наблюдается между различными озерными популяциями о. 

Сахалин и п-ова Камчатка. Геномные данные, полученные в этом 

исследовании, согласуются с нашими результатами, основанными на 

микросателлитных и мтДНК-маркерах, что подтверждает формирование 

уникальных пресноводных популяций тихоокеанской сельди в озерах. 

 

4.6 Причины формирования современной популяционно-

генетической структуры тихоокеанской сельди 

В результате проведенных генетических исследований по анализу 

мтДНК, микросателлитов и ddRAD секвенированию у морских форм 

тихоокеанской сельди северо-западной части Тихого океана выявлено пять 

популяций, достоверно отличающихся друг от друга: популяция зал. Петра 

Великого в Японском море, популяция северо-западной части Охотского 

моря, популяция зал. Шелихова, популяция Карагинского залива, популяция 

северной части Берингова моря (рис. 25). 

Наши данные показали существование пяти генетически обособленных 

популяций тихоокеанской сельди, тогда как в рыбохозяйственной литературе 

традиционно выделяют до десяти «единиц запаса» на основании морфо-

экологических признаков (Смирнов и др., 2025). Подобное несоответствие 

между реальной популяционной структурой и управленческими единицами 

отмечалось и для других промысловых рыб (Reiss et al., 2009). В 
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рыбохозяйственной практике запасы нередко формируются исходя из 

географических районов промысла или морфо-экологических особенностей, 

которые могут отражать фенотипическую пластичность, но не обязательно 

репродуктивную изоляцию. В то же время генетическая структура является 

более консервативным индикатором, поскольку даже слабые и 

воспроизводимые различия указывают на наличие ограниченного генообмена 

и существование эволюционно значимых единиц. 

Аналогичные ситуации известны для атлантической сельди Clupea 

harengus, где по морфологическим и промысловым признакам выделяется 

большое число локальных стай и «единиц запаса», однако молекулярно-

генетические исследования указывают на меньшее количество 

репродуктивно изолированных популяций (Dahle, Eriksen, 1990; Jørgensen et 

al., 2005; Bekkevold et al., 2005). Для атлантической трески (Gadus morhua) 

промысловое регулирование также традиционно опиралось на укрупнённые 

«запасы», тогда как генетика выявляла мелкомасштабные, пространственно 

изолированные популяции (Nielsen et al., 2009). Подобные расхождения 

зафиксированы и для путассу (Micromesistius poutassou), сайды (Pollachius 

virens), а также ряда осетровых (Reiss et al., 2009). 

С позиций принципа предосторожности (Burns, 2008) именно 

генетически подтверждённые популяции должны рассматриваться как 

минимальный уровень управления и сохранения. Управленческие «единицы 

запаса» могут использоваться как более дробные категории для 

практического регулирования промысла, но они должны рассматриваться как 

подгруппы внутри генетически подтверждённых популяций. Такой подход 

позволяет совместить требования биологии и рыболовства, снижая риск 

локального истощения или утраты отдельных репродуктивных единиц, 

которые могут остаться незамеченными при укрупнённой классификации 

запасов. 
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Рисунок 25 – Границы распространений популяций тихоокеанской 

сельди. 1– популяция зал. Петра Великого; 2 – охотоморская популяция; 3 – 

гижигинская популяция; 4 – карагинская популяция; 5 – 

восточноберинговоморская популяция. 

 

Анализ причин формирования этих популяций имеет важное значение 

для понимания динамики численности и рационального управления 

ресурсами сельди, а также понимания эволюционных механизмов. Различия в 

среде обитания, миграционных путях и антропогенной нагрузке приводят к 

тому, что каждая локальная группировка развивается по-своему, и учет этих 

различий необходим при оценке запасов и выработке мер по их сохранению 

(Grant, 1986; Горбачев и др., 2011).  

Популяция залива Петра Великого. Сельдь зал. Петра Великого 

обитает на южной окраине ареала вида, будучи изолированной от других 

популяций географически и гидрологически. Нахождение на краю ареала 

приводит к относительно низкой численности этой группировки: здесь 

отмечаются длительные периоды депрессии, а очень мощные поколениями 

появляются лишь раз в несколько десятилетий при стечении благоприятных 



107 

условий (Вдовин, Черноиванова, 2006). Географическая изоляция (залив 

отделен от других нерестилищ сельди значительным расстоянием и 

особенностями течений) способствует формированию уникальной локальной 

популяции. Таким образом, крайнее южное положение и изолированность 

залива Петра Великого являются ключевыми факторами, определяющими 

обособленность данной группировки сельди. 

Популяция северо-западной части Охотского моря. В северо-

западной части Охотского моря обитает одна из крупных популяционных 

группировок тихоокеанской сельди, численность которой значительно 

возросла начиная с середины 1990-х гг. После длительного спада в 1970–

1980-е гг., обусловленного как переловом, так и природными факторами, 

произошел демографический подъем: биомасса охотоморской сельди 

увеличилась в 1,5–2,0 раза к концу 1990-х. Это привело к расширению ареала 

и реоколонизации северо-западных районов Охотского моря, где ранее 

численность была невысокой (Мельников, Воробьев, 2001). Одной из причин 

появления вспышки численности сельди, возможно является повышение 

температуры воды Охотского моря и снижение площади льда (рис. 26), что 

благоприятно сказалось на выживаемости икры на нерестилищах северного 

побережья. В результате сочетания благоприятных гидроклиматических 

условий и сокращению промысловой нагрузки в 90-е гг. ХХ века 

образовалась самая крупная на данный момент популяция сельди на дальнем 

востоке. Экспансия этой популяции в Японское море, привела к 

нивелированию генетических различий между популяциями Сахалина, 

обнаруженными ранее (Рыбникова, 1985). 
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Рисунок 26 – Изменения средней зимней (январь-апрель) (синий цвет) и 

максимальной (оранжевый цвет) площади льда в Охотском море за 1957–2021 

гг (Кровнин и др., 2022). 

 

Популяция залива Шелихова (гижигинская). Популяция сельди в 

зал. Шелихова (северо-восточная часть Охотского моря, у западного 

побережья Камчатки) выделяется невысокой численностью и особым 

характером миграций. Исторически эта группировка испытывала сильное 

антропогенное давление в середине XX века, что вместе с неблагоприятными 

климатическими изменениями привело к резкому сокращению численности и 

длительному периоду низкой численности вплоть до 1990-х гг. (Шунтов, 

2001). Нерестовая популяция зал. Шелихова ограничена по размеру и 

географически обособлена: после нереста эта сельдь мигрирует вдоль 

западного побережья Камчатки, не заходя далеко на юг или в другие части 

Охотского моря. Такой миграционный путь создает изоляцию от соседних 

группировок (например, от основной охотоморской популяции), что 

препятствует смешению. Возможно, одной из причин подобной миграции 

является характер затока вод с Тихого океана (рис. 27). Полученный результат 

совпадает с исследованиями миграций сельди в Охотском море по данным 

изотопного анализа (Горбатенко и др., 2013). 
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Рисунок 27 – Примеры распределения частиц вод Тихого океана, 

пересекших условный курильский разрез (чёрная линия) в течение 400 сут. до 

даты наблюдения. Карты для 15 марта, 15 июня, 15 сентября и 15 декабря 

2012 г. Цвет каждой ячейки соответствует временному интервалу от даты 

пересечения разреза до даты наблюдения (время путешествия частицы T). 

Белый цвет — воды, траектории которых не пересекли разрез в течение 400 

сут., предшествующих дате наблюдения, в том числе те, которые пересекли 

берег и были исключены из анализа. Центроид области 50–56.5° с.ш., 150–

157° в.д., занятой водами с T от 30 до 180, отмечен красным кружком (Кивва 

и др., 2023). 

 

 Несмотря на совместный с охотоморской популяцией район 

преднерестового нагула, где обе эти популяции смешиваются (рис.25), они 

сохраняют генетическую дифференциацию в следствие изолированности 

нерестилищ друг от друга. Причиной такой изоляции является низкая 

численность, унаследованная от периода депрессии, и особенности 

миграционного пути вдоль Камчатки. 

Популяция Карагинского залива. В Карагинском заливе (восточное 

побережье Камчатки, западная часть Берингова моря) совместно с 

Олюторским заливом исторически обитала одна из наиболее продуктивных 
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группировок тихоокеанской сельди, однако ее численность резко снизилась 

вследствие перелова в 1960-е гг. В период 1930–1960-гг., интенсивный 

промышленный вылов привел к изъятию сотен тысяч тонн сельди ежегодно, 

и к концу 1960-х гг., запасы Карагинской сельди были подорваны (Науменко, 

Бонк, 1999). Популяция практически обрушилась, что вынудило ввести 

запрет на промысел в 1970 г. на длительное время. После нескольких 

десятилетий охраны ресурса и появления средних по силе поколений 

отмечалось частичное восстановление численности (Науменко, Бонк, 1999). 

Прошлое истощение запасов и последующее восстановление практически «с 

нуля» сформировали современную Карагинскую группировку как отдельную 

ветвь популяционной структуры тихоокеанской сельди. Ее дифференциацию 

поддерживает географическое расположение, на Восточном побережье 

Камчатки крайне мало пригодных для сельди нерестилищ.  

Популяция северной части Берингова моря 

(восточноберинговоморская). На севере Берингова моря, вдоль побережья 

Северной Америки (Аляски), существует группировка тихоокеанской сельди, 

происхождение которой связано с историческим расселением вида в 

арктические воды. После окончания ледникового периода сельдь постепенно 

освоила прибрежные акватории Берингова моря и западной Аляски, 

сформировав самостоятельные нерестовые очаги. Эта 

восточноберинговоморская сельдь географически удалена от камчатских 

популяций и придерживается собственных миграционных путей вдоль 

американского побережья (Wespestad, Barton 1992). Как и у популяций 

Охотского моря, у восточноберинговоморской и карагинской есть общий 

нагульный район, где эти популяции смешиваются (рис. 25), но при этом 

удаленность нерестилищ позволяет им сохранять генетическую 

дифференциацию.  

Таким образом, современная популяционная структура сельди на 

дальневосточном ареале сформировалась в результате как географической 

изоляции нерестилищ, низкой численности и особенностей миграционных 
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путей для популяций зал. Петра Великого, гижигинской и карагинской, так и 

климатических процессов, благоприятных для сельди северо-западной части 

Охотского моря, активное расселение которой нивелировало внутривидовую 

подразделенность на значительной части ареала. 

Можно заключить, что, учитывая способность сельди к расселению, 

отсутствию четких экологических границ, ее популяционная структура может 

измениться за несколько поколений на значительной части ареала. 

 

4.7 Оценка смешанных скоплений тихоокеанской сельди в 

Беринговом море 

Для оценки состава смешанных нагульных скоплений тихоокеанской 

сельди в Беринговом море были использованы микросателлитные маркеры, 

апробированные ранее. Интересно отметить отсутствие достоверных 

различий в выборках из Карагинского залива, собранных в 2007 и 2019 гг. 

Такая стабильность свидетельствует об отсутствии мигрантов и генетической 

изоляции карагинской популяции (Kurnosov, Saveleva, 2025).  

С точки зрения биологии промысла полученные данные имеют важное 

значение. Известно, что распределение и промысловая доступность сельди 

формируются во многом под влиянием миграций и сезонных скоплений 

(Науменко, 2001). Однако рыболовные районы не всегда совпадают с 

границами популяционных единиц. Наши данные показывают, что один и тот 

же улов может включать особей из генетически разных групп. Это означает, 

что без учёта популяционного состава улова возможно избирательное изъятие 

уязвимых стад, особенно если они формируют меньшую долю в смешанных 

скоплениях (Allendorf et al., 2008; Cadrin et al., 2013). Именно такие риски 

описаны для промыслов сельди в Британской Колумбии и Балтийском море 

(Orlov, Moiseev, 2001). 

 В результате проведенного исследования мы увидели, что доля сельдей 

карагинской популяции составляла от 49 до 72 % в каждой из смешанных 

скоплений. Для карагинской популяции северной границей распространения 
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считался мыс Наварина (Науменко, 2001), однако судя по полученным 

результатам, в настоящее время она доходит до Анадырского залива, где ее 

доля в смешанном скоплении составила 72 %, и несет повышенную нагрузку 

при промысле в этих районах восточноберинговоморской популяции.    

Таким образом, идентификация состава смешанных скоплений с 

использованием генетических методов позволяет не только уточнить 

характер миграций и взаимодействий популяций в нагульный период, но и 

служит основой для биологически обоснованного зонирования промысла. 

Эти подходы уже внедряются в Северной Атлантике и показали 

эффективность в предотвращении локального истощения отдельных 

нерестовых групп (Petrou et al., 2021). Учитывая выявленное смешение в 

Беринговом море, можно рекомендовать аналогичное применение этих 

методов при разработке промысловых правил и установлении квот в 

российских водах. 



113 

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

В настоящем исследовании на основе изменчивости фрагмента гена D-

loop мтДНК тихоокеанской сельди, реконструирована генеалогия 

митохондриальных гаплотипов, проведен анализ современной популяционно-

генетической структуры в Японском, Охотском и Беринговом морях. 

Обнаружен механизм формирования озерных форм сельди. Выполнена 

оценка долей нерестовых популяций в смешанных нагульных скоплениях. 

Анализ вариабельности митохондриальной ДНК у тихоокеанской 

сельди показал высокий уровень гаплотипного разнообразия (Hd), при 

умеренном нуклеотидном разнообразии (π), что свидетельствует о 

значительном генетическом богатстве и древнем происхождении 

материнских линий у данного вида. Эти результаты согласуются с ранее 

полученными данными для популяций C. pallasii в северо-западной части 

Тихого океана (Liu et al., 2011). 

Филогенетический анализ (сетевое построение и построение дерева на 

основе метода вероятности) показал, что все исследованные гаплотипы, 

характерные для дальневосточной сельди, относятся к одной основной 

гаплогруппе, типичной для азиатской ветви C. pallasii (Petrou et al., 2021). Это 

подтверждает общее материнское происхождение изученных популяций, 

несмотря на их пространственную обособленность. 

Структурно-статистические результаты анализа показали, что 

подавляющее большинство вариации приходится на внутригрупповой 

уровень, а доля межпопуляционной дифференциации по мтДНК остается 

крайне низкой (не более 2 %), что указывает на интенсивный исторический 

генный обмен между нерестовыми группировками в морской среде 

(Семенова и др., 2014). Однако региональные особенности всё же 

прослеживаются: в частности, в некоторых северных участках ареала 

наблюдаются более высокие значения Hd по сравнению с южными, что, 
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вероятно, связано с неодинаковой стабильностью численности и разной 

степенью прошлой изоляции (Grant, Utter, 1984). 

При сравнении морских и озёрных популяций было выявлено наличие 

частных (эндемичных) гаплотипов в озёрных выборках, не встречающихся в 

морских. Это свидетельствует о частичной изоляции озёрных форм и 

подтверждает их обособленность как экологической и генетической группы 

(Горбачев и др., 2011). Однако доля межгрупповых различий в общей 

дисперсии всё же остаётся невысокой, что объясняется относительно 

недавним формированием озёрных популяций после окончания последнего 

оледенения (Лапинский и др., 2008). 

Результаты анализа исторической демографии, основанные на мтДНК, 

указывают на признаки недавнего постголоценового расширения 

численности популяций. Это подтверждается формой гаплотипной сети и 

распределением частот мутаций, отражающих быстрое восстановление 

численности после плейстоценовой изоляции нерестовых районов (Liu et al., 

2011; Grant et al., 2012). 

Таким образом, анализ митохондриального генома позволил выявить 

ряд филогеографических закономерностей, подтверждающих как 

историческую связанность большинства дальневосточных популяций сельди, 

так и частичную изоляцию озёрных форм, что свидетельствует о сложной 

эволюционной истории C. pallasii в северной части Тихого океана. 

Генетическое разнообразие тихоокеанской сельди было изучено с 

использованием одиннадцати микросателлитных локусов. Их анализ показал 

высокую степень полиморфизма: количество аллелей на локус варьировало 

от 6 до 32, при среднем значении 19,6, что указывает на высокое аллельное 

разнообразие. Значения наблюдаемой (Ho) и ожидаемой (He) 

гетерозиготности составляли в среднем соответственно 0,72 и 0,76, что 

свидетельствует о высоком уровне генетического разнообразия в 

исследованных популяциях, сопоставимом с аналогичными данными для 



115 

других пелагических видов сельди (O’Connell, Wright, 1997; Shaw et al., 

1999).  

Межпопуляционная дифференциация по значению Fst оказалась 

варьирующей в зависимости от среды обитания. Морские популяции 

демонстрировали низкий уровень различий (Fst ≈ 0,007–0,036), в то время как 

озёрные формы (Айнское, Большой Вилюй) показывали значительную 

генетическую изоляцию (Fst до 0,085), что указывает на длительное 

существование в изолированных условиях (Горбачев и др., 2011). Особенно 

отчётливо обособленность проявилась у популяций оз. Большой Вилюй, 

которые по степени дивергенции сопоставимы с межвидовыми уровнями у 

других Clupeidae (Grant, Utter, 1984). 

Результаты кластерного анализа (DAPC и STRUCTURE) выявили 

наличие четырёх стабильных генетических групп, при этом оптимальное 

число кластеров варьировало от K=2 до K=5 в зависимости от выбранного 

метода оценки (Evanno et al., 2005). У морских форм тихоокеанской сельди 

северо-западной части Тихого океана выявлено пять популяций, достоверно 

отличающихся друг от друга: популяция зал. Петра Великого в Японском 

море, популяция северо-западной части Охотского моря, популяция зал. 

Шелихова, популяция Карагинского залива, популяция северной части 

Берингова моря. 

Таким образом, результаты микросателлитного анализа показали, что 

популяционная структура тихоокеанской сельди в пределах дальневосточного 

ареала имеет сложную структуру, сформированную в результате как 

географической изоляции нерестилищ, низкой численности и особенностей 

миграционных путей для популяций зал. Петра Великого, гижигинской и 

карагинской, так и климатических процессов, благоприятных для сельди 

северо-западной части Охотского моря, активное расселение которой, 

нивелировало внутривидовую подразделенность на значительной части 

ареала. 
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Анализ однонуклеотидных полиморфизмов (SNP), проведенный в 

работе, позволил получить 192 433 качественных SNP-маркера, отобранных 

после многоэтапной фильтрации. Генетическая дифференциация между 

популяциями оказалась значительной. Наибольшие значения Fst (до 0,106) 

выявлены между популяцией Карского моря и остальными выборками. 

Озёрные популяции также продемонстрировали высокую степень 

обособленности по сравнению с морскими, при этом уровень 

дифференциации между озёрами был ниже, чем между озёрами и морем 

(Горбачев и др., 2011; Petrou et al., 2021). Кластерный анализ (дерево по 

расстоянию Nei, PCA) подтвердил наличие устойчивого обособленного 

кластера, включающего только озёрные формы, чётко отделённого от 

морских группировок, независимо от географической удалённости (Evanno et 

al., 2005; Funk et al., 2012). 

Выявленные отличия касаются не только нейтральной геномной 

изменчивости, но и локусов, находящихся под действием отбора. Всего было 

идентифицировано 253 гена, в которых обнаружены SNP, демонстрирующие 

признаки дивергенции между озёрными и морскими группами. Эти локусы, 

соответствующие участкам с повышенным значением Fst и значимым 

отрицательным показателем Tajima's D, предположительно связаны с 

адаптацией к пресноводной среде, включая функции, касающиеся 

осморегуляции и развития эмбриона (Kang et al., 2011; Terekhanova et al., 

2014). Подобные «острова дивергенции» ранее были описаны и у других 

видов сельди (Petrou et al., 2021) и подтверждают, что локальная адаптация 

может играть ключевую роль в поддержании генетической структуры в 

условиях высокой миграционной способности. 

Сопоставление результатов SNP-анализа с данными по 

микросателлитам и мтДНК показало их высокую согласованность. Все три 

системы маркеров указывают на устойчивую популяционную мозаичность C. 

pallasii, наличие чётко отделённых озёрных форм и слабую, но 

воспроизводимую дифференциацию между морскими популяциями. Это 
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подтверждает, что выявленные структуры не являются артефактами метода и 

отражают реальную эволюционную и экологическую организацию вида в 

северо-западной части Тихого океана. 

Таким образом, результаты геномного анализа с использованием SNP-

маркеров не только подтвердил выводы, сделанные на основе традиционных 

маркеров, но и расширил представление о процессах локальной адаптации и 

генетического расслоения популяций C. pallasii. Полученные данные 

являются важной основой для углублённого понимания механизмов 

дифференциации промысловых видов и для разработки более точных 

подходов к их мониторингу и управлению. 

Исследования озерных форм сельди, проведенные в данной работе с 

использованием трех генетических маркеров, позволили сделать вывод об их 

образовании в результате сочетания историко-географических и адаптивных 

процессов. Происхождение озерных форм связано с постголоценовой 

изоляцией прибрежных участков моря в результате поднятия суши и падения 

уровня моря около 6–7,5 тыс. лет назад (Науменко, 2001). Например, 

изоляция оз. Айнское от моря ориентировочно 1,5 тыс. лет назад привела к 

пространственной изоляции части морской популяции и последующему 

формированию уникального локального генофонда (Горбачев и др., 2011). 

При этом не исключён и сценарий параллельной симпатрической 

дивергенции с отбором адаптивных пресноводных аллелей, аналогично 

процессам, описанным у трёхиглой колюшки (Terekhanova et al., 2014; 

Christensen et al., 2018). Таким образом, формирование озёрных форм, по-

видимому, происходило через начальную географическую изоляцию с 

последующим усилением дивергенции за счёт отбора. 

Генетические данные, полученные по мтДНК, микросателлитам и SNP-

маркерам, последовательно отражают обособленность озёрных форм. В 

митохондриальной сети озёрных популяций доминируют частные гаплотипы 

(например, H85, H97), отсутствующие у морских популяций, в то время как 

основной морской гаплотип (H1) полностью отсутствует в озёрах (Горбачев и 
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др., 2011). Это свидетельствует о генетической изоляции и эффекте 

основателя. Гаплотипное разнообразие в озёрах (Hd до 0,97) остаётся 

высоким, что, вероятно, связано с периодическим генообменом через реки 

или участки временного соединения с морем (Горбачев и др., 2011; Petrou et 

al., 2021). 

По микросателлитным маркерам озёрные популяции демонстрируют 

высокие значения Fst (до 0,085), существенно превышающие различия между 

морскими группами, что подтверждает длительную репродуктивную 

изоляцию. Байесовский кластерный анализ позволил отнести популяции озёр 

Айнское и Вилюй к независимым кластерам (Семенова и др., 2014). 

Полногеномный анализ SNP-маркеров подтвердил эти выводы: главные 

компоненты (PCA) чётко разделили озёрные и морские популяции, а Fst 

между ними достигал 0,106 (Orlova et al., 2021). Установленные генетические 

различия не коррелировали с географической удалённостью, что 

подтверждает изоляцию, а не «эффект расстояния». 

Дополнительно выявлены признаки направленного отбора. В озёрных 

формах обнаружены сигналы в геномных регионах, соответствующих 

участкам осморегуляции и эмбрионального развития, в том числе в генах-

рецепторах к пролактину и ионным транспортным системам (Terekhanova et 

al., 2019). Похожие адаптивные комплексы были ранее описаны у 

атлантической сельди (Martinez Barrio et al., 2016; Pettersson et al., 2019). Это 

свидетельствует о действии отбора на гены, обеспечивающие выживание в 

условиях низкой солёности. Экспериментальные данные также 

подтверждают адаптацию: икринки озёрной формы способны к развитию при 

солёности 2,6 ‰, тогда как у морской смертность наблюдается уже при 

4,65 ‰ (Фридлянд, 1951; Буданов и др., 1957). 

Несмотря на генетическую и физиологическую обособленность, 

озёрные формы морфологически близки к морским. Линейно-массовые 

показатели, возрастные структуры и длина тела варьируют в тех же пределах, 

что и у прибрежных нерестовых форм, что указывает на минимальные 
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морфоэкологические различия (Науменко, 2001). Это подчёркивает, что в 

изоляции происходила не видовая дивергенция, а преимущественно 

локальная адаптация. 

Таким образом, озёрные формы C. pallasii являются генетически и 

физиологически обособленными группами, возникшими в результате 

независимого изолирования и пресноводной адаптации. Их устойчивое 

существование подтверждается совпадающими данными по мтДНК, 

микросателлитам и SNP, а также экспериментальными и экологическими 

наблюдениями. Эти формы представляют собой уникальные генетические 

единицы, подлежащие сохранению и отдельному учёту в рамках управления 

ресурсами (Горбачев и др., 2011; Petrou et al., 2021). 

В ходе исследования изменчивости микросателлитных локусов были 

получены уникальные для каждой популяции сельди маркеры, которые 

можно использовать для оценки нерестовых популяций в смешанных 

нагульных скоплениях Берингова моря. Полученные оценки показывают, что 

вклад карагинских и восточноберинговских особей в разные выборки 

смешанных скоплений заметно варьирует, и особи карагинской популяции 

нагуливаются гораздо севернее, чем считалось ранее (Науменко, 2001). 

Практическая значимость полученных данных заключается в 

улучшении научного обоснования при управлении промыслом. Генетическая 

идентификация в смешанных скоплениях позволяет точно определять 

происхождение особей и оценивать долю вылова из каждой популяции, что 

необходимо для контроля и устойчивого использования ресурса. Как 

отмечают Waples с соавторами (Waples et al., 2008), интеграция генетических 

данных в задачи управления промыслом повышает точность оценки 

состояния запасов и эффективность квотирования. Наши результаты 

демонстрируют, что генетические методы дают обоснованные 

количественные оценки смешения – эти оценки можно использовать при 

расчете допустимых уловов и планировании промысла. Иными словами, 

выявление вклада карагинской и восточноберинговской популяций сельди в 
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смешанные скопления даёт возможность разработать более адаптивные меры 

управления промыслом, учитывающие реальное распределение и миграции 

популяций (Waples et al., 2008; Petrou et al., 2021). Таким образом, 

представленные данные об источниках и пространственной структуре 

смешения рыб важны для обеспечения устойчивости промысла 

тихоокеанской сельди. 
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ВЫВОДЫ 

1. Анализ мтДНК тихоокеанской сельди Clupea pallasii показал 

высокое гаплотипическое разнообразие и слабую географическую 

дифференциацию морских популяций, при наличии уникальных гаплотипов 

у озёрных форм. 

2. Установлено, что структура мтДНК определяется историческим 

расселением тихоокеанской сельди, изоляцией озёрных популяций и 

эффектом основателя. 

3. Данные микросателлитного анализа подтвердили высокое 

генетическое разнообразие тихоокеанской сельди и выявили отчётливую 

изоляцию озёрных форм от морских популяций. 

4. Геномный анализ SNP тихоокеанской сельди показал 

согласующуюся с другими маркерами структуру, разделяющую озёрные и 

морские формы и фиксирующую высокую степень их пространственной 

изоляции. 

5. Озёрные формы тихоокеанской сельди сформировались в 

результате географической изоляции и последующей адаптации к пресной 

воде. 

6. Современная популяционная структура тихоокеанской сельди на 

дальневосточном ареале отражает сочетание исторических миграций, 

локальной изоляции и динамики численности в разных частях ареала и в 

настоящее время образована пятью достоверно различающимися 

популяциями: популяция зал. Петра Великого в Японском море, популяция 

северо-западной части Охотского моря, популяция зал. Шелихова, популяция 

Карагинского залива, популяция северной части Берингова моря. 

7. Генетическая идентификация особей тихоокеанской сельди из 

смешанных скоплений Берингова моря показала, что вклад карагинских и 

восточноберинговских особей в разные выборки смешанных скоплений 

заметно варьирует, и особи карагинской популяции нагуливаются гораздо 

севернее, чем считалось ранее. 
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ПРИЛОЖЕНИЕ I 

Таблица  

Генетическая характеристика выборок тихоокеанской сельди по микросателлитным локусам 

 

    Cha1017 Cpa108 Cpa113 Cpa112 Msild32 Cpa104 Cpa111 Cpa114 Cha1059 Cha1202 Cpa105 

Ald2007 

N 37 38 38 38 38 38 38 38 37 38 38 

Na 5 10 16 11 13 15 11 16 9 9 15 

Ho 0,50 0,87 0,89 0,97 0,79 0,74 0,92 0,78 0,82 0,82 0,57 

He 0,55 0,91 0,89 0,87 0,87 0,82 0,91 0,78 0,82 0,85 0,67 

P 0,08 0,21 0,90 0,68 0,30 0,16 0,71 0,19 0,32 0,03 0,34 

Ald2009 

N 25 25 25 25 25 24 25 25 25 24 25 

Na 5 9 14 9 11 12 10 14 9 7 14 

Ho 0,40 0,96 0,88 0,88 0,79 0,80 0,92 0,64 0,46 0,80 0,64 

He 0,58 0,91 0,87 0,87 0,85 0,79 0,92 0,82 0,76 0,85 0,70 

P 0,00 0,04 0,00 0,00 0,45 0,90 0,21 0,01 0,00 0,34 0,14 

Ald2010 

N 23 23 23 23 23 23 23 23 23 23 23 

Na 5 7 14 11 13 15 11 15 6 8 11 

Ho 0,35 0,91 0,91 0,83 0,87 0,91 0,87 0,35 0,87 0,83 0,30 

He 0,35 0,92 0,89 0,89 0,91 0,83 0,93 0,68 0,82 0,89 0,72 

P 0,29 0,50 0,82 0,28 0,90 0,68 0,08 0,00 0,78 0,81 0,00 

Ald2011 

N 48 48 48 48 48 48 48 48 48 48 48 

Na 6 10 17 12 13 15 13 18 9 9 15 

Ho 0,52 0,94 0,94 0,92 0,83 0,85 0,96 0,58 0,69 0,83 0,52 

He 0,47 0,92 0,89 0,88 0,85 0,83 0,92 0,78 0,80 0,88 0,66 

P 0,36 0,73 0,91 0,31 0,31 0,47 0,05 0,00 0,05 0,52 0,01 
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ПРИЛОЖЕНИЕ I (продолжение) 

Ald2014 

N 43 43 43 43 43 43 43 43 43 43 43 

Na 6 11 17 11 15 14 14 17 6 8 14 

Ho 0,58 0,98 0,84 0,95 0,70 0,81 0,81 0,33 0,51 0,84 0,47 

He 0,59 0,91 0,89 0,90 0,87 0,86 0,92 0,70 0,80 0,87 0,69 

P 0,62 0,08 0,52 0,48 0,01 0,63 0,02 0,00 0,00 0,33 0,00 

Vzmor2007 

N 42 42 42 41 42 42 42 41 41 42 42 

Na 6 9 18 11 12 13 13 15 10 8 14 

Ho 0,43 0,98 0,85 0,86 0,74 0,79 0,85 0,68 0,43 0,93 0,57 

He 0,43 0,92 0,89 0,86 0,87 0,82 0,91 0,80 0,78 0,89 0,74 

P 0,33 0,85 0,93 0,57 0,03 0,57 0,17 0,05 0,00 0,82 0,18 

Gizh2008 

N 41 41 41 41 41 41 41 41 41 41 41 

Na 6 9 14 10 12 15 13 15 9 8 16 

Ho 0,59 0,98 0,88 0,80 0,73 0,83 0,90 0,66 0,59 0,95 0,46 

He 0,56 0,90 0,88 0,88 0,86 0,86 0,92 0,77 0,77 0,92 0,76 

P 0,65 0,37 0,00 0,05 0,00 0,02 0,02 0,05 0,02 0,39 0,00 

Oh2009 

N 32 32 32 32 32 32 32 32 32 32 32 

Na 6 7 14 12 10 11 9 13 9 8 10 

Ho 0,38 0,94 0,97 0,78 0,75 0,78 0,94 0,59 0,66 0,88 0,59 

He 0,43 0,92 0,89 0,82 0,83 0,81 0,90 0,74 0,74 0,84 0,70 

P 0,26 0,24 0,44 0,58 0,23 0,46 0,71 0,01 0,07 1,00 0,19 

Tay2010 

N 22 21 22 22 22 20 22 22 22 22 22 

Na 5 8 12 11 9 13 14 15 9 8 10 

Ho 0,62 0,86 0,82 0,82 0,65 0,73 0,91 0,64 0,41 0,77 0,59 

He 0,60 0,90 0,90 0,80 0,88 0,86 0,93 0,75 0,71 0,86 0,71 

P 0,62 0,43 0,09 0,38 0,01 0,05 0,17 0,07 0,00 0,44 0,26 

Ain2010 N 42 42 42 42 42 42 42 42 42 42 42 
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ПРИЛОЖЕНИЕ I (продолжение) 

 

Na 6 7 15 12 15 11 11 15 10 10 15 

Ho 0,29 0,83 0,76 0,90 0,71 0,74 0,98 0,57 0,79 0,86 0,57 

He 0,26 0,91 0,77 0,90 0,83 0,78 0,90 0,76 0,78 0,87 0,71 

P 1,00 0,24 0,36 0,54 0,03 0,51 0,09 0,01 0,76 0,33 0,01 

Evensk2010 

N 28 30 30 30 30 30 30 30 30 30 30 

Na 7 11 18 10 12 13 13 15 6 8 13 

Ho 0,67 0,77 0,87 0,90 0,73 0,77 0,97 0,67 0,73 0,90 0,54 

He 0,63 0,91 0,89 0,85 0,86 0,83 0,92 0,66 0,81 0,88 0,75 

P 0,91 0,00 0,85 0,75 0,03 0,20 0,36 0,00 0,25 0,46 0,01 

SevEvensk2007 

N 48 48 48 48 45 45 48 48 48 48 48 

Na 6 11 18 12 14 18 12 16 7 9 18 

Ho 0,69 1,00 0,90 0,93 0,73 0,77 1,00 0,56 0,54 0,75 0,52 

He 0,63 0,93 0,87 0,89 0,86 0,82 0,91 0,75 0,78 0,87 0,67 

P 0,99 0,96 0,38 0,63 0,04 0,26 0,02 0,00 0,00 0,05 0,19 

Vzmor2008 

N 38 38 38 38 38 38 38 37 38 38 38 

Na 6 12 17 11 10 12 11 15 10 8 14 

Ho 0,58 0,82 0,84 0,66 0,79 0,92 0,95 0,71 0,61 0,92 0,63 

He 0,59 0,91 0,89 0,85 0,85 0,87 0,93 0,79 0,78 0,86 0,70 

P 0,28 0,11 0,08 0,01 0,25 0,55 0,30 0,08 0,11 0,77 0,16 

Karagin 

N 37 39 36 39 39 39 39 39 39 39 39 

Na 6 9 16 13 12 11 12 15 8 9 14 

Ho 0,51 0,92 0,97 0,92 0,77 0,69 1,00 0,64 0,72 0,90 0,49 

He 0,53 0,90 0,89 0,86 0,83 0,72 0,92 0,79 0,81 0,86 0,69 

P 0,62 0,84 0,80 0,83 0,42 0,29 0,25 0,05 0,21 0,14 0,01 

Ussur2007 
N 37 37 35 37 37 37 37 36 37 37 37 

Na 5 9 16 11 13 14 8 15 6 8 13 
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Ho 0,49 0,89 0,76 0,78 0,86 0,81 0,92 0,78 0,68 0,95 0,81 

He 0,42 0,88 0,86 0,82 0,80 0,73 0,92 0,69 0,71 0,84 0,65 

P 1,00 0,17 0,53 0,69 0,80 0,54 0,10 0,02 0,10 0,89 0,03 

Ussur2008 

N 41 41 39 41 41 41 41 41 41 41 41 

Na 5 11 16 12 13 16 12 16 9 9 15 

Ho 0,54 0,95 0,95 0,90 0,73 0,85 0,95 0,54 0,63 0,83 0,68 

He 0,49 0,91 0,89 0,89 0,89 0,84 0,92 0,77 0,77 0,86 0,67 

P 0,85 0,71 0,38 0,47 0,01 0,67 0,77 0,01 0,35 0,08 0,68 

Krasnogsk2008 

N 42 42 42 42 42 41 42 42 42 42 42 

Na 6 7 12 13 13 10 12 15 7 9 12 

Ho 0,33 0,98 0,93 0,93 0,61 0,81 0,71 0,62 0,90 0,86 0,60 

He 0,34 0,88 0,83 0,91 0,81 0,82 0,90 0,68 0,78 0,84 0,68 

P 0,33 0,74 0,36 0,99 0,03 0,57 0,00 0,07 0,09 0,96 0,23 

Arkovo2007 

N 41 41 41 41 41 41 41 41 41 41 41 

Na 7 11 16 16 10 20 14 15 7 9 14 

Ho 0,54 0,88 0,78 0,80 0,80 0,80 0,95 0,63 0,54 0,90 0,51 

He 0,56 0,90 0,91 0,85 0,92 0,85 0,90 0,80 0,76 0,90 0,73 

P 0,37 0,35 0,05 0,94 0,13 0,33 0,83 0,04 0,00 0,40 0,04 

Nyisk2010 

N 43 43 41 43 43 43 43 43 43 43 43 

Na 5 6 18 12 15 15 13 15 7 8 14 

Ho 0,58 0,90 0,93 0,95 0,67 0,86 0,88 0,49 0,60 0,93 0,72 

He 0,51 0,90 0,89 0,89 0,85 0,84 0,92 0,71 0,81 0,85 0,65 

P 0,74 0,52 0,52 0,83 0,01 0,40 0,29 0,00 0,00 0,68 0,95 

Chuktin2015 

N 28 29 29 29 29 29 29 29 29 29 29 

Na 6 7 12 10 12 12 11 13 5 8 12 

Ho 0,55 0,86 0,79 0,79 0,83 0,72 0,90 0,45 0,90 0,90 0,39 
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 He 0,64 0,87 0,85 0,88 0,85 0,82 0,91 0,63 0,83 0,87 0,76 

P 0,22 0,36 0,79 0,10 0,22 0,13 0,92 0,02 0,64 0,25 0,00 

Berkagan2011 

N 46 46 46 45 46 45 46 46 46 46 46 

Na 6 8 13 11 14 15 14 16 8 8 13 

Ho 0,48 0,85 0,91 0,87 0,76 0,80 0,89 0,52 0,72 0,83 0,52 

He 0,51 0,88 0,87 0,88 0,84 0,81 0,88 0,74 0,73 0,85 0,66 

P 0,51 0,47 0,22 0,90 0,42 0,67 0,41 0,01 0,53 0,56 0,11 

Bermtin2007 

N 42 42 42 42 42 42 42 42 42 42 42 

Na 5 8 12 13 14 13 15 16 7 8 11 

Ho 0,52 0,95 0,90 0,88 0,83 0,79 0,93 0,57 0,62 0,86 0,45 

He 0,52 0,89 0,88 0,87 0,81 0,82 0,86 0,77 0,73 0,78 0,67 

P 0,41 0,27 0,46 0,83 0,99 0,42 0,70 0,09 0,13 0,62 0,00 

Krugla2010 

N 46 46 46 45 46 46 45 46 46 45 44 

Na 6 11 17 11 13 15 15 16 7 8 17 

Ho 0,61 0,89 0,78 0,83 0,80 0,96 0,93 0,72 0,71 0,93 0,43 

He 0,52 0,91 0,87 0,88 0,87 0,84 0,90 0,73 0,76 0,90 0,62 

P 1,00 0,93 0,44 0,08 0,14 0,49 0,39 0,00 0,45 0,44 0,00 

Tungus2009 

N 38 38 38 38 38 38 37 37 37 38 38 

Na 5 11 16 12 13 16 11 16 6 8 17 

Ho 0,45 0,92 0,89 0,95 0,79 0,81 0,95 0,49 0,66 0,87 0,68 

He 0,40 0,92 0,89 0,86 0,84 0,80 0,92 0,69 0,70 0,84 0,70 

P 1,00 0,68 0,69 0,76 0,41 0,20 0,34 0,01 0,26 0,97 0,97 

Vilui2016 

N 38 39 39 39 38 38 39 39 39 39 39 

Na 7 8 13 7 13 14 9 11 7 9 14 

Ho 0,64 0,77 0,77 0,82 0,66 0,54 0,90 0,41 0,67 0,85 0,26 

He 0,58 0,82 0,80 0,84 0,87 0,84 0,89 0,71 0,73 0,88 0,78 
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P 0,19 0,07 0,01 0,05 0,00 0,00 0,30 0,00 0,05 0,03 0,00 

Amur2009 

N 43 44 44 44 44 44 43 41 44 44 44 

Na 6 12 14 13 12 16 13 19 7 8 14 

Ho 0,55 0,86 0,93 0,89 0,73 0,72 0,93 0,55 0,61 0,98 0,44 

He 0,54 0,91 0,88 0,89 0,87 0,81 0,93 0,71 0,84 0,89 0,74 

P 0,55 0,78 0,37 0,66 0,01 0,01 0,86 0,04 0,01 0,96 0,00 

Nukla2007 

N 46 46 47 47 47 47 47 47 47 47 47 

Na 6 10 17 14 14 15 14 16 10 8 16 

Ho 0,54 0,91 0,85 0,87 0,81 0,81 0,96 0,45 0,74 0,91 0,39 

He 0,67 0,91 0,90 0,89 0,87 0,85 0,93 0,81 0,75 0,88 0,76 

P 0,05 0,69 0,07 0,59 0,22 0,20 0,15 0,00 0,06 0,94 0,00 

Aleks2009 

N 43 43 43 43 43 43 42 43 43 41 41 

Na 8 10 17 13 11 17 13 16 9 10 14 

Ho 0,60 0,81 0,79 0,88 0,91 0,88 0,91 0,58 0,66 0,93 0,58 

He 0,59 0,92 0,89 0,88 0,87 0,81 0,92 0,77 0,86 0,85 0,75 

P 0,32 0,00 0,20 0,69 0,52 0,79 0,36 0,00 0,00 0,83 0,01 

Kagan142_2012 

N 46 48 48 48 48 48 47 48 45 48 48 

Na 5 9 16 14 12 13 15 18 12 9 15 

Ho 0,52 0,83 0,85 0,88 0,73 0,81 0,98 0,78 0,52 0,88 0,48 

He 0,51 0,91 0,89 0,85 0,85 0,84 0,93 0,82 0,73 0,87 0,75 

P 0,72 0,27 0,46 0,90 0,00 0,42 0,88 0,02 0,00 0,67 0,00 

Kagan151_2012 

N 44 45 45 45 45 45 45 45 45 45 45 

Na 7 10 20 14 13 18 15 17 9 9 17 

Ho 0,49 0,84 0,87 0,87 0,84 0,93 1,00 0,49 0,58 0,87 0,43 

He 0,51 0,92 0,91 0,89 0,88 0,86 0,92 0,76 0,77 0,89 0,72 

P 0,60 0,01 0,59 0,56 0,95 0,78 0,98 0,00 0,01 0,66 0,00 
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Shilki2007 

N 46 43 46 43 46 46 46 46 46 46 46 

Na 6 9 17 11 12 19 13 18 9 8 14 

Ho 0,40 0,87 0,81 0,80 0,78 0,85 0,91 0,67 0,70 0,83 0,48 

He 0,39 0,90 0,87 0,89 0,89 0,82 0,93 0,74 0,77 0,84 0,74 

P 0,91 0,80 0,64 0,11 0,04 0,87 0,15 0,39 0,14 0,42 0,00 

Shilki2008 

N 42 42 42 37 42 42 41 42 41 42 42 

Na 7 10 14 12 14 16 11 14 9 8 15 

Ho 0,48 0,79 0,92 0,90 0,74 0,88 0,83 0,78 0,60 0,79 0,50 

He 0,45 0,91 0,89 0,88 0,87 0,81 0,88 0,76 0,79 0,86 0,69 

P 0,91 0,59 0,20 0,72 0,07 0,14 0,40 0,74 0,01 0,27 0,01 

Anadyr2015 

N 46 46 44 46 46 45 46 45 45 44 46 

Na 9 9 15 11 13 13 13 18 8 8 13 

Ho 0,54 0,68 0,85 0,85 0,78 0,78 0,80 0,91 0,75 0,83 0,67 

He 0,51 0,86 0,86 0,86 0,85 0,80 0,92 0,79 0,82 0,87 0,76 

P 0,80 0,00 0,91 0,06 0,25 0,46 0,00 0,27 0,00 0,45 0,22 

Karskoe2014 

N 30 30 30 30 29 28 30 30 29 30 30 

Na 8 6 10 8 11 6 10 15 7 8 8 

Ho 0,67 0,80 0,83 0,90 0,71 0,87 0,87 0,79 0,97 0,77 0,87 

He 0,59 0,83 0,80 0,84 0,66 0,75 0,92 0,80 0,80 0,78 0,80 

P 0,50 0,00 0,45 0,23 0,85 0,74 0,09 0,00 0,00 0,52 0,64 

 Примечание. N – число исследованных экземпляров, Na – число аллелей, Ho – средняя наблюдаемая гетерозиготность, He – средняя 

ожидаемая гетерозиготность, P – значение вероятности точного теста на отклонение от равновесия Харди–Вайнберга. 
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Таблица  

Матрица оценки достоверно значимых различий Fst p-value в выборках тихоокеанской сельди 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

    
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 

1 Ussur2007   + + + + + + - + + + + + + + + - - + + + + + + + + + + + + + + + + 

2 Ussur2008 +   - + + + - - + + + - - + + + + + + + + + - + + + + + + + + + + + 

3 Amur2009 + -   + + - + - - - - - + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + 

4 Krasnogsk2008 + + +   + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + 

5 Ain2010 + + + +   + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + 

6 Aleks2009 + + - + +   - - + - - - - - - + + + - - - - + - - - - + + + + + + + 

7 Arkovo2007 + - + + + -   - + + - - - - - - + + - - + - - - + - - + + + + + + + 

8 Vzmor2007 - - - + + - -   - - - - - - - - - - - - - - - - - - - + - + + + + + 

9 Vzmor2008 + + - + + + + -   - - - - + - - + - - - - - - - - + + + + + + + + + 

10 Nyisk2010 + + - + + - + - -   - - - - - - - - + - - - - - - + + + + + + + + + 

11 Ald2007 + + - + + - - - - -   - - - - - - - - - - - - - - - - + - + + + + + 

12 Ald2009 + - - + + - - - - - -   - - - - - - - - - - - - - - - + - + + + + + 

13 Ald2010 + - + + + - - - - - - -   - - - - - - - - - - - + - - + + + + + + + 

14 Ald2011 + + + + + - - - + - - - -   - - - - - - - - - - - - + + + + + + + + 

15 Ald2014 + + + + + - - - - - - - - -   - - - - - - - - - - - - + + + + + + + 

16 Krugla2010 + + + + + + - - - - - - - - -   - - - - - - - - - - - + + + + + + + 

17 Oh2009 - + + + + + + - + - - - - - - -   - - - - - - - - - + + + + + + + + 

18 Tungus2009 - + + + + + + - - - - - - - - - -   - - - - + + + + + + + + + + + + 

19 Kagan142_2012 + + + + + - - - - + - - - - - - - -   - - - - - + - - + + + + + + + 

20 Kagan151_2012 + + + + + - - - - - - - - - - - - - -   - - - - - - - + - + + + + + 

21 Shilki2007 + + + + + - + - - - - - - - - - - - - -   - - - - + + + + + + + + + 

22 Shilki2008 + + + + + - - - - - - - - - - - - - - - -   - - - - - + + + + + + + 

23 Tay2010 + - + + + + - - - - - - - - - - - + - - - -   - + + + + + + + + + + 

24 Nukla2007 + + + + + - - - - - - - - - - - - + - - - - -   - - - + + + + + + + 

25 Evensk2010 + + + + + - + - - - - - + - - - - + + - - - + -   - - + - + + + + + 

26 SevEvensk2007 + + + + + - - - + + - - - - - - - + - - + - + - -   - + - + + + + + 

27 Gizh2008 + + + + + - - - + + - - - + - - + + - - + - + - - -   + - + + + + + 

28 Vilui2016 + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + +   + + + + + + 

29 Karagin + + + + + + + - + + - - + + + + + + + - + + + + - - - +   + + + + + 

30 Berkagan2011 + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + +   - - + + 

31 Bermtin2007 + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + -   + + + 

32 Chuktin2015 + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + - +   + + 

33 Anadyr2015 + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + +   + 

34 Karskoe2014 + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + +   



156 
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Таблица 

Оценки показателей попарной генетической дифференциации Fst выборок тихоокеанской сельди 

    
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 

2

4 

2

5 

2

6 

2

7 

2

8 

2

9 

3

0 

3

1 

3

2 

3

3 

3

4 

1 Ussur2007 0                                                                   

2 
Ussur2008 

0.007

29 

0.000

00                                                                

3 
Amur2009 

0.013

35 

0.003

99 

0.000

00                                                               

4 

Krasnogsk2

008 

0.016

81 

0.017

52 

0.018

95 

0.000

00                                                             

5 
Ain2010 

0.025

75 

0.022

01 

0.023

46 

0.007

04 

0.000

00                                                           

6 
Aleks2009 

0.014

45 

0.008

63 

0.003

96 

0.012

92 

0.029

28 

0.000

00                                                         

7 

Arkovo200

7 

0.011

42 

0.004

72 

0.008

03 

0.014

76 

0.025

13 

0.004

68 

0.000

00                                                       

8 

Vzmor2007 0.003

36 

0.003

08 

0.004

53 

0.010

00 

0.021

05 

0.001

44 

-

0.001

18 

0.000

00                                                     

9 
Vzmor2008 

0.015

14 

0.006

21 

0.002

39 

0.013

86 

0.019

79 

0.005

84 

0.005

79 

0.003

72 

0.000

00                                                   

1

0 

Nyisk2010 0.010

86 

0.005

95 

0.002

05 

0.012

97 

0.022

38 

0.004

03 

0.006

42 

0.003

57 

-

0.000

77 

0.000

00                                                 

1

1 

Ald2007 0.006

42 

0.007

73 

0.004

91 

0.010

15 

0.022

85 

0.000

54 

0.002

97 

-

0.000

83 

0.000

29 

-

0.000

23 

0.000

00                                               

1

2 

Ald2009 0.009

96 

0.002

34 

0.004

42 

0.016

28 

0.022

18 

0.002

75 

0.003

26 

0.000

09 

-

0.001

54 

0.000

67 

-

0.001

09 

0.000

00                                             

1

3 
Ald2010 

0.012

13 

0.004

80 

0.008

86 

0.013

52 

0.025

54 

0.006

41 

0.004

96 

0.000

75 

0.007

53 

0.004

06 

0.001

01 

0.001

45 

0.000

00                                           

1

4 

Ald2011 0.006

47 

0.006

46 

0.008

76 

0.010

46 

0.020

89 

0.002

24 

0.003

69 

-

0.000

94 

0.003

94 

0.001

56 

-

0.002

60 

0.002

66 

0.003

65 

0.000

00                                         

1

5 

Ald2014 0.009

89 

0.009

89 

0.007

76 

0.011

08 

0.025

46 

0.001

76 

0.002

73 

-

0.001

63 

0.001

54 

0.002

02 

-

0.000

93 

0.000

86 

0.002

37 

0.000

18 

0.000

00                                       

1

6 

Krugla2010 0.012

67 

0.013

98 

0.011

29 

0.016

69 

0.029

39 

0.007

15 

0.003

96 

-
0.000

46 

0.003

73 

0.002

64 

-
0.000

74 

0.003

32 

0.004

69 

0.002

32 

-
0.002

34 

0.000

00                                     

1

7 

Oh2009 0.006

25 

0.009

47 

0.010

31 

0.013

70 

0.026

19 

0.007

54 

0.006

53 

-

0.000

04 

0.007

23 

0.002

78 

-

0.001

62 

0.001

99 

0.003

97 

-

0.001

33 

0.002

70 

0.001

09 

0.000

00                                   

1

8 

Tungus200

9 
0.001

78 

0.009

37 

0.010

90 

0.013

41 

0.023

94 

0.005

27 

0.007

11 

-

0.000

83 

0.003

71 

0.003

09 

0.000

32 

0.003

75 

0.005

63 

0.002

10 

0.002

89 

0.003

61 

0.002

13 

0.000

00                                 

1

9 

Kagan142_

2012 
0.006

77 

0.007

43 

0.010

09 

0.014

09 

0.023

78 

0.004

19 

0.002

78 

-

0.002

68 

0.005

57 

0.007

28 

-

0.000

81 

0.001

65 

0.005

41 

0.000

52 

0.002

40 

0.002

16 

0.000

38 

0.002

43 

0.000

00                               

2

0 

Kagan151_

2012 
0.010

53 

0.005

54 

0.008

28 

0.007

42 

0.020

69 

0.001

11 

-

0.001

05 

-

0.002

46 

0.001

75 

0.003

23 

-

0.001

41 

-

0.001

09 

-

0.002

03 

-

0.000

37 

-

0.003

09 

-

0.001

57 

0.002

41 

0.002

78 

0.000

16 

0.000

00                             

2

1 

Shilki2007 0.011

11 

0.013

44 

0.006

21 

0.013

37 

0.027

62 

0.002

41 

0.005

29 

0.000

41 

0.002

51 

0.002

11 

-

0.000

88 

0.005

50 

0.008

70 

0.000

62 

0.000

15 

0.002

23 

0.001

34 

0.001

14 

0.004

13 

0.000

78 

0.000

00                           

2

2 

Shilki2008 0.006

94 

0.007

20 

0.009

99 

0.007

67 

0.024

07 

0.002

81 

0.002

37 

-

0.001

80 

0.003

67 

0.002

95 

-

0.003

14 

0.004

44 

0.000

52 

-

0.000

58 

-

0.001

22 

-

0.001

39 

-

0.000

07 

0.001

37 

0.002

04 

-

0.004

72 

-

0.000

57 

0.000

00                         

2

3 
Tay2010 

0.008

11 

0.007

43 

0.013

58 

0.019

61 

0.031

08 

0.007

67 

0.003

38 

0.001

43 

0.007

27 

0.004

78 

0.001

08 

0.007

55 

0.003

27 

0.001

25 

0.002

13 

0.001

62 

0.001

79 

0.005

44 

0.000

02 

0.001

45 

0.004

74 

0.002

76 

0.000

00                       
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2

4 

Nukla20

07 
0.01

182 

0.00

543 

0.00

643 

0.01

426 

0.02

478 

0.00

260 

-

0.00

022 

-

0.00

041 

0.00

062 

0.00

480 

0.00

031 

0.00

017 

0.00

392 

0.00

283 

-

0.00

080 

0.00

199 

0.00

549 

0.00

622 

0.00

071 

-

0.00

295 

0.00

413 

0.00

072 

0.00

280 

0.00

000                     

2

5 

Evensk2

010 
0.01

775 

0.01

808 

0.00

797 

0.01

822 

0.03

435 

0.00

248 

0.00

725 

0.00

287 

0.00

616 

0.00

579 

0.00

256 

0.00

413 

0.01

025 

0.00

622 

-

0.00

019 

0.00

514 

0.00

257 

0.00

752 

0.00

582 

0.00

455 

0.00

162 

0.00

418 

0.00

968 

0.00

535 

0.00

000                   

2

6 

SevEven

sk2007 
0.01

487 

0.01

306 

0.01

025 

0.01

451 

0.03

250 

0.00

267 

0.00

442 

0.00

283 

0.00

517 

0.00

514 

-

0.00

084 

-

0.00

146 

0.00

377 

0.00

106 

0.00

005 

0.00

252 

0.00

271 

0.00

745 

0.00

353 

-

0.00

049 

0.00

661 

0.00

131 

0.01

066 

0.00

098 

0.00

137 

0.00

000                 

2
7 

Gizh200

8 
0.01
562 

0.01
241 

0.00
950 

0.01
757 

0.03
172 

0.00
474 

0.00
522 

0.00
216 

0.00
594 

0.00
778 

0.00
132 

0.00
332 

0.00
434 

0.00
486 

0.00
209 

0.00
268 

0.00
632 

0.00
762 

0.00
192 

-

0.00
058 

0.00
655 

0.00
402 

0.00
896 

0.00
009 

0.00
463 

0.00
271 

0.00
000               

2
8 

Vilui201
6 

0.04
448 

0.03
601 

0.03
090 

0.05
679 

0.06
391 

0.03
129 

0.03
094 

0.02
566 

0.02
801 

0.02
793 

0.03
347 

0.03
479 

0.03
522 

0.03
613 

0.02
998 

0.03
116 

0.03
380 

0.02
992 

0.03
470 

0.03
236 

0.03
115 

0.03
462 

0.03
034 

0.02
923 

0.02
503 

0.03
492 

0.03
103 

0.00
000             

2
9 

Karagin 
0.01
940 

0.02
043 

0.01
627 

0.02
044 

0.03
706 

0.00
642 

0.01
002 

0.00
431 

0.00
949 

0.01
092 

0.00
163 

0.00
481 

0.00
948 

0.00
575 

0.00
547 

0.00
732 

0.00
894 

0.00
789 

0.00
851 

0.00
417 

0.00
975 

0.00
652 

0.01
378 

0.00
719 

0.00
342 

0.00
335 

0.00
458 

0.02
888 

0.00
000           

3
0 

Berkagan
2011 

0.02
848 

0.03
058 

0.03
260 

0.02
909 

0.04
881 

0.01
702 

0.02
087 

0.01
392 

0.02
162 

0.02
192 

0.01
266 

0.02
069 

0.01
604 

0.01
390 

0.01
272 

0.01
562 

0.01
830 

0.01
370 

0.01
634 

0.00
915 

0.01
637 

0.01
235 

0.01
509 

0.01
527 

0.01
792 

0.01
550 

0.01
114 

0.03
806 

0.00
943 

0.00
000         

3
1 

Bermtin2
007 

0.02
327 

0.02
470 

0.02
307 

0.02
771 

0.04
433 

0.01
693 

0.01
626 

0.01
235 

0.01
657 

0.01
378 

0.00
862 

0.01
657 

0.01
634 

0.00
990 

0.01
339 

0.01
403 

0.01
232 

0.01
191 

0.01
449 

0.01
217 

0.01
429 

0.01
184 

0.01
280 

0.01
631 

0.01
731 

0.01
230 

0.01
650 

0.03
550 

0.00
560 

0.00
503 

0.00
000       

3
2 

Chuktin2
015 

0.03
246 

0.02
846 

0.03
093 

0.03
260 

0.05
211 

0.01
599 

0.02
133 

0.01
609 

0.02
578 

0.02
364 

0.01
566 

0.01
956 

0.01
266 

0.01
667 

0.01
154 

0.01
772 

0.01
837 

0.02
432 

0.01
916 

0.01
167 

0.02
184 

0.01
551 

0.01
674 

0.01
234 

0.01
234 

0.01
317 

0.01
320 

0.03
393 

0.00
992 

0.00
281 

0.01
078 

0.00
000     

3

3 

Anadyr2

015 
0.04

187 

0.03

215 

0.03

637 

0.03

967 

0.05

355 

0.02

670 

0.02

822 

0.02

358 

0.03

021 

0.03

284 

0.02

001 

0.02

617 

0.02

239 

0.02

486 

0.02

989 

0.03

425 

0.03

555 

0.03

625 

0.02

851 

0.02

239 

0.03

422 

0.02

569 

0.03

279 

0.02

593 

0.02

933 

0.02

835 

0.02

372 

0.05

294 

0.01

343 

0.02

324 

0.02

392 

0.02

122 

0.00

000   

3

4 

Karskoe2

014 

0.06

834 

0.05

425 

0.05

488 

0.06

808 

0.07

366 

0.04

540 

0.05

498 

0.04

312 

0.04

910 

0.05

473 

0.04

827 

0.04

690 

0.04

850 

0.04

928 

0.05

372 

0.05

990 

0.05

905 

0.05

550 

0.04

730 

0.04

700 

0.05

962 

0.05

553 

0.05

639 

0.04

735 

0.06

113 

0.05

528 

0.04

942 

0.06

220 

0.04

467 

0.05

375 

0.04

646 

0.04

932 

0.03

317 

0.00

000 
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ПРИЛОЖЕНИЕ IV 

Таблица 

Оценки показателей попарной генетической дифференциации Rst выборок тихоокеанской сельди 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34

1 Ussur2007 0

2 Ussur2008
0.0054

5

0.0000

0

3 Amur2009
0.0159

6

-

0.0012

0.0000

0

4 Krasnogsk2008
0.0158

9

0.0272

3

0.0442

9

0.0000

0

5 Ain2010
0.0389

4

0.0448

1

0.0591

4

0.0052

3

0.0000

0

6 Aleks2009
0.0697

9

0.0329

6

0.0211

8

0.1130

6

0.1085

9

0.0000

0

7 Arkovo2007
0.0879

3

0.0391

2

0.0359

6

0.1207

4

0.1199

8

0.0106

1

0.0000

0

8 Vzmor2007
0.0062

1

-

0.0007

0.0009

6

0.0341

6

0.0367

9

0.0233

7

0.0413

8

0.0000

0

9 Vzmor2008
0.0037

1

-

0.0027

0.0078

7

0.0117

1

0.0224

6

0.0525

2

0.0696

9

0.0005

8

0.0000

0

10

Nyisk2010

-

0.0033

7

-

0.0034

4

0.0009

4

0.0215

1

0.0401

3

0.0456

3

0.0651

9

-

0.0028

2

-

0.0014

9

0.0000

0

11

Ald2007
0.0017

1

-

0.0045

0

-

0.0087

1

0.0326

3

0.0487

2

0.0258

5

0.0435

8

-

0.0058

5

0.0007

0

-

0.0078

7

0.0000

0

12

Ald2009
0.0162

4

0.0107

2

0.0084

9

0.0294

3

0.0284

4

0.0267

6

0.0419

6

-

0.0014

5

0.0107

2

0.0102

0

0.0055

8

0.0000

0

13

Ald2010
0.0243

9

-

0.0027

5

-

0.0027

5

0.0554

0

0.0520

4

0.0027

9

0.0122

9

-

0.0050

5

0.0124

4

0.0061

8

-

0.0018

0

0.0077

3

0.0000

0

14

Ald2011
0.0215

3

0.0015

6

-

0.0010

4

0.0355

5

0.0431

2

0.0221

7

0.0391

1

0.0000

0

0.0048

0

0.0014

3

-

0.0013

9

0.0128

1

-

0.0000

7

0.0000

0

15

Ald2014
0.0091

0

-

0.0052

0

0.0031

5

0.0197

2

0.0313

2

0.0340

0

0.0453

4

-

0.0017

3

-

0.0048

7

0.0001

6

-

0.0001

8

-

0.0011

8

0.0038

0

-

0.0003

3

0.0000

0

16

Krugla2010
0.0135

6

0.0064

5

-

0.0011

9

0.0376

3

0.0407

4

0.0248

8

0.0460

9

-

0.0012

8

0.0112

2

0.0001

2

-

0.0054

1

-

0.0038

7

-

0.0000

4

0.0007

7

0.0038

1

0.0000

0

17

Oh2009
0.0086

4

-

0.0042

7

0.0074

5

0.0318

6

0.0379

9

0.0288

6

0.0393

6

-

0.0094

8

0.0002

0

-

0.0014

4

-

0.0013

2

0.0040

6

-

0.0061

7

0.0025

9

-

0.0052

8

0.0067

0

0.0000

0  
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ПРИЛОЖЕНИЕ IV (продолжение) 

18

Tungus2009

-

0.0010

5

0.0018

7

-

0.0045

1

0.0320

8

0.0437

9

0.0285

5

0.0438

9

-

0.0037

6

0.0061

0

-

0.0046

1

-

0.0102

4

0.0039

5

0.0002

8

0.0054

2

0.0063

1

-

0.0054

4

0.0026

9

0.0000

0

19

Kagan142_201

2

0.0070

7

0.0095

6

0.0105

1

0.0215

3

0.0285

5

0.0491

2

0.0661

6

-

0.0018

1

0.0028

4

0.0021

8

-

0.0007

2

0.0159

5

0.0123

6

0.0028

1

0.0063

5

0.0064

0

0.0020

4

-

0.0012

8

0.0000

0

20

Kagan151_201

2

0.0146

9

0.0003

9

-

0.0025

5

0.0403

8

0.0461

9

0.0137

2

0.0234

1

-

0.0025

2

0.0127

6

0.0026

3

-

0.0039

5

-

0.0043

8

-

0.0078

8

0.0016

0

-

0.0002

5

-

0.0074

3

0.0000

7

-

0.0026

7

0.0085

2

0.0000

0

21

Shilki2007
0.0240

1

0.0059

1

-

0.0048

4

0.0572

5

0.0571

9

0.0084

3

0.0228

6

-

0.0046

7

0.0178

9

0.0077

8

-

0.0020

3

0.0023

7

-

0.0092

3

-

0.0003

0

0.0058

4

-

0.0035

1

0.0018

7

0.0002

4

0.0127

4

-

0.0084

8

0.0000

0

22

Shilki2008
0.0043

2

-

0.0005

4

-

0.0009

3

0.0216

5

0.0329

2

0.0400

9

0.0550

2

-

0.0009

8

0.0018

1

-

0.0058

3

-

0.0068

9

-

0.0054

7

0.0053

1

0.0010

6

-

0.0043

7

-

0.0049

6

0.0000

1

-

0.0007

4

0.0063

9

-

0.0054

8

0.0018

9

0.0000

0

23 Tay2010
0.0323

9

-

0.0001

-

0.0017

0.0705

6

0.0717

4

-

0.0057

-

0.0078

0.0051

7

0.0223

2

0.0205

3

0.0011

5

0.0094

7

-

0.0095

0.0041

7

0.0038

0

0.0043

8

0.0119

3

0.0017

9

0.0223

1

-

0.0115

-

0.0041

0.0091

5

0.0000

0

24

Nukla2007
0.0073

2

-

0.0049

8

0.0015

3

0.0240

1

0.0348

1

0.0417

7

0.0538

5

0.0020

4

-

0.0043

1

0.0028

0

-

0.0026

5

0.0111

9

0.0059

8

0.0057

6

-

0.0039

5

0.0049

7

0.0046

3

0.0023

1

0.0062

5

0.0029

0

0.0100

3

-

0.0012

4

0.0069

8

0.0000

0

25

Evensk2010
0.0134

8

0.0093

7

0.0082

8

0.0347

4

0.0360

1

0.0236

3

0.0544

0

-

0.0066

3

0.0030

7

0.0039

3

0.0020

8

0.0040

3

0.0073

5

-

0.0006

8

0.0009

2

0.0050

9

-

0.0018

5

0.0043

0

-

0.0016

7

0.0065

1

0.0040

8

0.0064

1

0.0137

3

0.0096

9

0.0000

0

26 SevEvensk2007
0.0203

3

0.0041

1

-

0.0019

0.0404

5

0.0518

6

0.0113

2

0.0345

6

0.0010

4

0.0130

9

0.0050

6

0.0009

3

0.0084

0

0.0001

3

0.0024

0

0.0057

5

0.0045

4

0.0057

4

0.0034

4

0.0102

6

0.0034

3

0.0036

7

0.0074

8

0.0109

7

0.0137

4

-

0.0028

0.0000

0

27

Gizh2008
0.0191

3

0.0036

3

-

0.0039

0

0.0398

7

0.0543

7

0.0183

0

0.0291

1

0.0026

4

0.0157

0

0.0028

3

-

0.0046

8

0.0021

0

-

0.0011

4

-

0.0006

9

0.0022

1

-

0.0040

8

0.0036

8

-

0.0029

3

0.0059

4

-

0.0071

0

-

0.0013

5

-

0.0008

1

-

0.0035

3

0.0087

8

0.0059

8

-

0.0017

4

0.0000

0

28 Vilui2016
0.2083

8

0.1684

0

0.1606

8

0.2275

7

0.1944

4

0.0987

3

0.1192

1

0.1407

2

0.1756

2

0.1793

8

0.1682

3

0.1361

5

0.1380

9

0.1273

1

0.1540

7

0.1589

0

0.1528

7

0.1636

1

0.1675

9

0.1456

1

0.1351

9

0.1782

5

0.1385

4

0.1909

7

0.1124

0

0.1267

6

0.1475

5

0.0000

0

29

Karagin
0.0144

6

-

0.0022

0

-

0.0025

6

0.0426

5

0.0562

9

0.0189

5

0.0407

7

-

0.0054

5

0.0022

7

-

0.0013

8

-

0.0041

3

0.0052

7

0.0030

3

-

0.0023

9

-

0.0033

0

0.0016

0

-

0.0033

8

0.0002

4

0.0095

4

0.0006

5

0.0001

3

-

0.0034

2

0.0102

0

0.0068

1

-

0.0050

1

-

0.0017

3

-

0.0013

6

0.1260

8

0.0000

0

30 Berkagan2011
0.0186

4

0.0100

8

0.0133

8

0.0715

3

0.0895

1

0.0367

9

0.0495

0

0.0235

5

0.0301

6

0.0174

5

0.0096

2

0.0268

7

0.0170

6

0.0287

3

0.0203

3

0.0174

3

0.0289

5

0.0130

7

0.0400

2

0.0104

2

0.0177

7

0.0114

2

0.0030

5

0.0147

1

0.0379

1

0.0350

0

0.0219

9

0.2057

5

0.0209

5

0.0000

0

31 Bermtin2007
0.0333

2

0.0098

7

0.0175

0

0.0824

1

0.0998

8

0.0327

5

0.0493

1

0.0293

2

0.0298

7

0.0246

1

0.0155

9

0.0387

0

0.0152

2

0.0272

7

0.0204

6

0.0276

2

0.0294

6

0.0242

2

0.0476

2

0.0180

2

0.0233

7

0.0205

4

0.0028

7

0.0161

0

0.0406

5

0.0353

8

0.0286

0

0.2036

1

0.0229

1

-

0.0055

0.0000

0

32 Chuktin2015
0.0229

1

0.0060

1

0.0056

5

0.0530

4

0.0686

9

0.0355

7

0.0663

1

0.0176

4

0.0130

4

0.0106

4

0.0055

8

0.0203

8

0.0190

0

0.0084

1

0.0048

1

0.0107

3

0.0247

7

0.0166

2

0.0294

6

0.0101

1

0.0141

4

0.0023

0

0.0122

5

0.0046

4

0.0167

6

0.0186

5

0.0147

4

0.1832

7

0.0079

9

0.0046

8

0.0018

7

0.0000

0

33 Anadyr2015
0.0181

4

0.0318

8

0.0436

5

0.0613

8

0.0927

1

0.1000

0

0.1139

5

0.0523

6

0.0356

4

0.0330

4

0.0301

7

0.0660

4

0.0669

0

0.0518

9

0.0416

1

0.0505

1

0.0598

8

0.0286

4

0.0458

7

0.0477

9

0.0657

4

0.0393

9

0.0518

2

0.0307

6

0.0584

2

0.0673

2

0.0542

2

0.2571

9

0.0506

9

0.0173

9

0.0269

8

0.0303

1

0.0000

0

34 Karskoe2014
0.0387

3

0.0511

9

0.0561

4

0.0901

7

0.0815

0

0.0659

2

0.0931

7

0.0306

3

0.0420

2

0.0543

2

0.0449

3

0.0541

5

0.0600

1

0.0498

2

0.0436

1

0.0555

2

0.0509

2

0.0381

1

0.0403

6

0.0487

6

0.0520

5

0.0541

7

0.0553

1

0.0464

9

0.0229

7

0.0626

7

0.0664

3

0.1557

6

0.0517

9

0.0468

1

0.0538

9

0.0519

1

0.0483

5

0.0000

0  
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ПРИЛОЖЕНИЕ V 

Таблица 

Оценки показателей попарной генетической дифференциации Rst p-value выборок тихоокеанской сельди 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34

1 Ussur2007 - + + + + + - - - - + + + - + - - - - + - + - - + + + + + + + + +
2 Ussur2008 - - + + + + - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - + - - - - + +
3 Amur2009 + - + + + + - - - - - - - - - - - + - - - - - - - - + - + + - + +
4

Krasnogsk200

8
+ + + - + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + +

5 Ain2010 + + + - + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + +
6 Aleks2009 + + + + + - + + + + + - + + + + + + - - + - + + - + + + + + + + +
7 Arkovo2007 + + + + + - + + + + + - + + + + + + + + + - + + + + + + + + + + +
8 Vzmor2007 - - - + + + + - - - - - - - - - - - - - - - - - - - + - + + + + +
9 Vzmor2008 - - - + + + + - - - - - - - - - - - - + - + - - - + + - + + - + +

10 Nyisk2010 - - - + + + + - - - - - - - - - - - - - - + - - - - + - + + - + +
11 Ald2007 - - - + + + + - - - - - - - - - - - - - - - - - - - + - - + - + +
12 Ald2009 + - - + + + + - - - - - - - - - - + - - - - - - - - + - + + + + +
13 Ald2010 + - - + + - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - + - + - + + +
14 Ald2011 + - - + + + + - - - - - - - - - - - - - - - - - - - + - + + - + +

15 Ald2014 - - - + + + + - - - - - - - - - - - - - - - - - - - + - + + - + +

16 Krugla2010 + - - + + + + - - - - - - - - - - - - - - - - - - - + - + + - + +
17 Oh2009 - - - + + + + - - - - - - - - - - - - - - - - - - - + - + + + + +
18 Tungus2009 - - - + + + + - - - - - - - - - - - - - - - - - - - + - + + + + +

19
Kagan142_201

2
- - + + + + + - - - - + - - - - - - - + - + - - + - + - + + + + +

20
Kagan151_201

2
- - - + + - + - - - - - - - - - - - - - - - - - - - + - - + - + +

21 Shilki2007 + - - + + - + - + - - - - - - - - - + - - - - - - - + - + + + + +

22 Shilki2008 - - - + + + + - - - - - - - - - - - - - - - - - - - + - - + - + +

23 Tay2010 + - - + + - - - + + - - - - - - - - + - - - - - - - + - - - - + +

24 Nukla2007 - - - + + + + - - - - - - - - - - - - - - - - - + - + - + + - + +

25 Evensk2010 - - - + + + + - - - - - - - - - - - - - - - - - - - + - + + + + +

26
SevEvensk200

7
+ - - + + - + - - - - - - - - - - - + - - - - + - - + - + + + + +

27 Gizh2008 + - - + + + + - + - - - - - - - - - - - - - - - - - + - + + - + +

28 Vilui2016 + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + +

29 Karagin + - - + + + + - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - + + + - + +

30 Berkagan2011 + - + + + + + + + + - + + + + + + + + - + - - + + + + + + - - + +

31 Bermtin2007 + - + + + + + + + + + + - + + + + + + + + + - + + + + + + - - + +

32 Chuktin2015 + - - + + + + + - - - + + - - - + + + - + - - - + + - + - - - + +

33 Anadyr2015 + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + +

34 Karskoe2014 + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + + +
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ПРИЛОЖЕНИЕ VI 

Таблица 

Оценки показателей попарной генетической дифференциации F`st Hedrick выборок тихоокеанской сельди 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34

1 Ussur2007 0.0

0.11233

586763

133503

0.15043

895152

34523

0.14568

847148

684436

0.17600

124084

958388

0.15612

954768

154064

0.14658

913182

926292

0.09617

739759

761777

0.14286

566657

562266

0.12819

754363

51877

0.09649

548376

21519

0.08814

464396

83427

0.07741

074807

630431

0.12650

811190

338435

0.12955

252430

60789

0.13579

532545

755735

0.08895

803354

431929

0.07544

241560

413337

0.12046

774064

950405

0.14639

621080

101178

0.13186

799224

1654

0.10126

400092

40276

0.07280

128137

956886

0.15509

925949

019954

0.11228

115542

940954

0.16357

978803

486897

0.14715

465285

611734

0.24876

758879

633973

0.13505

649541

888284

0.18230

787932

024703

0.16005

518531

117582

0.17296

307302

886174

0.24029

311033

364784

0.32682

653832

405484

2 Ussur2008

0.11233

586763

133503

0.0

0.08677

051608

20247

0.14737

942628

420558

0.16659

095767

54111

0.11192

161989

341766

0.10162

546824

298267

0.08067

237267

087891

0.09917

290652

125552

0.08566

918400

881428

0.10462

787779

304969

0.11675

775030

044198

0.12878

559439

752585

0.09414

860123

976253

0.10953

114755

075309

0.11881

153031

099866

0.14128

427960

434273

0.11371

715077

004095

0.09387

048536

723053

0.09299

672441

059553

0.11805

849321

66398

0.09142

414490

069956

0.15253

675843

421582

0.09352

788010

431823

0.15321

534681

09598

0.12664

855845

162182

0.12738

727326

801483

0.24472

754745

26297

0.15590

305188

42231

0.18734

219048

993503

0.18600

820219

198938

0.22585

884498

03283

0.20901

320618

584862

0.35318

101809

49569

3 Amur2009

0.15043

895152

34523

0.08677

051608

20247

0.0

0.15730

515532

823489

0.17215

128512

237496

0.09121

808803

436973

0.11987

797252

544968

0.08873

811794

470993

0.09110

494077

359847

0.07656

789159

44516

0.09567

762312

125348

0.14155

734578

129175

0.14036

683836

74313

0.10569

807374

455244

0.11417

753197

361025

0.11208

806484

95334

0.15454

953354

348297

0.13045

861399

596442

0.10309

881578

423861

0.10718

122828

881325

0.10038

604687

293903

0.11893

071867

127976

0.18441

998286

551245

0.09740

502208

402932

0.13540

509101

471424

0.11201

279395

139328

0.11200

048446

330534

0.23100

620834

3251

0.14130

591834

47162

0.20355

595420

305128

0.17771

054934

671124

0.23821

202008

447287

0.22687

852262

529098

0.35745

321232

821187

4 Krasnogsk2008

0.14568

847148

684436

0.14737

942628

420558

0.15730

515532

823489

0.0

0.09331

646714

44381

0.13651

595573

57666

0.14923

324870

104782

0.11651

037926

706655

0.12356

992622

287882

0.12330

909237

401805

0.10918

767706

815367

0.13284

798183

220506

0.10411

011655

36552

0.13516

175976

370015

0.12770

570516

853155

0.15595

832302

551108

0.13602

679278

031904

0.13566

784580

378347

0.14114

167884

90748

0.12145

415181

121812

0.13964

912926

758224

0.11211

200043

830177

0.14023

740480

564315

0.14176

990572

115344

0.12983

400951

94433

0.14719

280928

324513

0.14897

718022

504566

0.31075

011167

75896

0.15026

721194

837042

0.20074

867998

817483

0.19155

511278

304188

0.19221

761553

176042

0.23905

582992

315252

0.33844

456234

72311

5 Ain2010

0.17600

124084

958388

0.16659

095767

54111

0.17215

128512

237496

0.09331

646714

44381

0.0

0.20651

193754

596833

0.18889

498225

42611

0.16368

522024

023172

0.14901

268367

9293

0.16317

620604

91726

0.15847

418474

70376

0.16018

850367

031565

0.15645

286318

806592

0.17381

181907

794335

0.18490

303892

009738

0.19333

447464

144254

0.18491

301481

85908

0.16441

247537

304451

0.17677

254900

659525

0.17118

024173

144147

0.19122

891065

339218

0.17432

053001

083064

0.18547

411176

546647

0.18485

435331

25806

0.20442

746779

803758

0.22227

344202

818353

0.20836

878537

707088

0.33730

977430

333015

0.21717

529894

235274

0.26566

528565

26978

0.25352

490430

624325

0.27231

669709

55341

0.30387

355978

596237

0.36995

176033

83462

6 Aleks2009

0.15612

954768

154064

0.11192

161989

341766

0.09121

808803

436973

0.13651

595573

57666

0.20651

193754

596833

0.0

0.10819

930272

373522

0.07983

070258

945567

0.11412

238368

315109

0.08917

047635

012455

0.08584

462181

776402

0.13345

469869

486187

0.14938

470924

714842

0.07506

733771

784752

0.08575

541391

461733

0.10804

076744

504507

0.15093

124659

454196

0.10265

987890

710551

0.08164

190494

067021

0.08241

557458

728613

0.08148

928598

988704

0.09671

127894

21992

0.17215

477277

648922

0.08649

589217

861543

0.11400

433752

20491

0.08437

959766

202895

0.10366

928048

973466

0.23591

601285

61325

0.11000

543819

38261

0.14120

568379

585235

0.15148

909465

457797

0.18693

065409

19542

0.20162

875677

894154

0.32796

783226

822207

7 Arkovo2007

0.14658

913182

926292

0.10162

546824

298267

0.11987

797252

544968

0.14923

324870

104782

0.18889

498225

42611

0.10819

930272

373522

0.0

0.06828

998961

930371

0.11945

412857

663064

0.10399

873567

839597

0.10494

738543

46755

0.15230

395896

204738

0.14893

260412

082998

0.09005

395129

196327

0.08862

637284

428719

0.08277

074099

86723

0.14734

321085

82039

0.12673

252294

795387

0.08080

680175

01117

0.07033

621275

657159

0.09915

508163

716996

0.09165

379133

834882

0.16817

826742

833775

0.07564

276383

962168

0.13681

616148

26301

0.09873

845540

481092

0.10697

642658

842471

0.24148

553087

927083

0.13699

577392

794582

0.16976

664275

38297

0.15539

379407

025933

0.22005

822776

98251

0.20485

636170

668162

0.37758

002039

84487

8 Vzmor2007

0.09617

739759

761777

0.08067

237267

087891

0.08873

811794

470993

0.11651

037926

706655

0.16368

522024

023172

0.07983

070258

945567

0.06828

998961

930371

0.0

0.09332

731020

798715

0.07626

477535

771868

0.06928

599413

579219

0.10587

642549

818234

0.09928

006483

847002

0.05925

740515

33071

0.05502

579576

42366

0.05641

098979

318191

0.09530

825200

696462

0.07457

849791

64038

0.04943

252678

426933

0.05881

700422

376711

5

0.06691

440591

536807

0.06158

348676

706595

0.12349

428156

157995

0.06649

026039

675722

0.08861

070944

200772

0.07426

336418

345418

0.07927

494384

324606

0.19278

048449

648225

0.09239

320067

067837

0.12636

611406

354906

0.12349

264753

968732

0.16536

689081

883538

0.17416

492171

324272

0.29851

103945

436985

9 Vzmor2008

0.14286

566657

562266

0.09917

290652

125552

0.09110

494077

359847

0.12356

992622

287882

0.14901

268367

9293

0.11412

238368

315109

0.11945

412857

663064

0.09332

731020

798715

0.0

0.05885

853761

941954

6

0.07517

695445

112756

0.10813

658521

521932

0.13496

463544

54144

0.09494

988730

136872

0.08331

120650

288842

0.08095

780942

749334

0.13534

107156

97571

0.08653

723699

57652

0.09378

022748

377646

0.08534

647850

066035

0.08301

605210

512289

0.08765

144490

358344

0.15031

149684

650547

0.08305

757299

232942

0.12733

322567

89131

0.10044

564068

489882

0.10578

993492

66715

0.21462

655635

422745

0.12168

504224

758352

0.15871

601723

416104

0.14810

842204

559463

0.21953

659396

165284

0.20927

702671

863158

0.32963

719477

33531

10 Nyisk2010

0.12819

754363

51877

0.08566

918400

881428

0.07656

789159

44516

0.12330

909237

401805

0.16317

620604

91726

0.08917

047635

012455

0.10399

873567

839597

0.07626

477535

771868

0.05885

853761

941954

6

0.0

0.06029

241714

277771

4

0.09698

263951

671032

0.10426

836231

484952

0.07348

439935

652917

0.07392

274835

802694

0.07213

628576

911899

0.10390

465466

726875

0.08310

131067

613039

0.09073

421972

167

0.08120

465370

942004

0.06989

991306

271477

0.07378

028355

206469

0.12492

934939

363218

0.08765

231094

491802

0.09485

300699

551473

0.09457

397119

50112

0.09896

548869

348232

0.20448

684004

859485

0.11058

486668

418727

0.15172

816679

69141

0.12915

627432

401455

0.18402

986663

86642

0.20288

982124

343205

0.32564

817670

58615

11 Ald2007

0.09649

548376

21519

0.10462

787779

304969

0.09567

762312

125348

0.10918

767706

815367

0.15847

418474

70376

0.08584

462181

776402

0.10494

738543

46755

0.06928

599413

579219

0.07517

695445

112756

0.06029

241714

277771

4

0.0

0.09752

091225

843516

0.09520

324430

301827

0.05957

835439

0375

0.07196

336709

194921

0.06322

840872

163418

0.08226

708601

81549

0.07062

241224

640002

0.05859

030610

549071

5

0.07523

345858

551767

0.06537

794610

52836

0.05742

987427

196690

6

0.11364

040638

300105

0.08541

075569

122668

0.09493

262772

500372

0.07405

520533

636942

0.08510

249974

737785

0.22856

836903

844524

0.07720

120769

565829

0.11608

161380

811528

0.10281

764984

977491

0.16292

865708

418475

0.15956

846557

799653

0.31465

729116

81061

12 Ald2009

0.08814

464396

83427

0.11675

775030

044198

0.14155

734578

129175

0.13284

798183

220506

0.16018

850367

031565

0.13345

469869

486187

0.15230

395896

204738

0.10587

642549

818234

0.10813

658521

521932

0.09698

263951

671032

0.09752

091225

843516

0.0

0.12183

068735

870682

0.12712

095734

95675

0.12282

011856

55753

0.10831

062651

932828

0.09353

697274

568021

0.08552

628426

83951

0.10592

539302

474226

0.13024

875137

726824

0.12425

243559

042816

0.11594

986733

996528

0.15298

075849

93499

0.14280

245819

784113

0.12292

708336

220363

0.10542

396220

421855

0.13486

355400

16122

0.21975

606694

941627

0.10960

178624

809958

0.14264

343726

43601

0.12718

300705

199928

0.19088

379634

394023

0.19958

133462

724897

0.27531

593605

541477

13 Ald2010

0.07741

074807

630431

0.12878

559439

752585

0.14036

683836

74313

0.10411

011655

36552

0.15645

286318

806592

0.14938

470924

714842

0.14893

260412

082998

0.09928

006483

847002

0.13496

463544

54144

0.10426

836231

484952

0.09520

324430

301827

0.12183

068735

870682

0.0

0.11634

237296

196322

0.10671

318282

180696

0.09248

409141

860763

0.09384

341223

154298

0.08425

851119

877167

0.10764

263947

587671

0.11148

229529

362959

0.11011

550487

217231

0.07993

094345

988547

0.13844

922393

035028

0.14035

686999

683114

0.14156

479575

322953

0.10803

211411

382731

0.13226

130419

026802

0.20377

386455

483243

0.12128

123545

06422

0.11505

324897

80043

0.11256

841324

00448

0.15913

570202

256538

0.17599

095424

223707

0.27507

548549

8222

14 Ald2011

0.12650

811190

338435

0.09414

860123

976253

0.10569

807374

455244

0.13516

175976

370015

0.17381

181907

794335

0.07506

733771

784752

0.09005

395129

196327

0.05925

740515

33071

0.09494

988730

136872

0.07348

439935

652917

0.05957

835439

0375

0.12712

095734

95675

0.11634

237296

196322

0.0

0.06567

904586

505437

0.08112

876186

893923

0.09873

412851

135493

0.09499

973007

352734

0.05913

636989

062557

0.06434

764072

036962

0.06491

137525

034839

0.07375

702030

2919

0.12929

829415

355398

0.07308

950993

515367

0.10625

182817

060437

0.06998

390991

491647

0.09228

782631

001936

0.25501

567159

91423

0.10139

048988

080472

0.13318

923941

296043

0.12529

165557

34343

0.17237

814840

51117

0.18733

141411

59418

0.33097

950108

567936

15 Ald2014

0.12955

252430

60789

0.10953

114755

075309

0.11417

753197

361025

0.12770

570516

853155

0.18490

303892

009738

0.08575

541391

461733

0.08862

637284

428719

0.05502

579576

42366

0.08331

120650

288842

0.07392

274835

802694

0.07196

336709

194921

0.12282

011856

55753

0.10671

318282

180696

0.06567

904586

505437

0.0

0.05137

393486

649779

0.12472

220385

500923

0.08970

460830

272355

0.07125

672705

951419

0.05113

479357

578528

0.06999

120658

230296

0.06657

455905

999367

0.13188

842681

812135

0.06405

388627

545593

0.08957

657037

47452

0.07349

949812

753681

0.08416

191359

790816

0.22722

857741

581953

0.10245

760708

380933

0.12337

207955

859318

0.13574

065046

315031

0.15932

272623

644847

0.19850

383091

7784

0.35055

260181

35872

16 Krugla2010

0.13579

532545

755735

0.11881

153031

099866

0.11208

806484

95334

0.15595

832302

551108

0.19333

447464

144254

0.10804

076744

504507

0.08277

074099

86723

0.05641

098979

318191

0.08095

780942

749334

0.07213

628576

911899

0.06322

840872

163418

0.10831

062651

932828

0.09248

409141

860763

0.08112

876186

893923

0.05137

393486

649779

0.0

0.10104

024566

369549

0.09379

777219

699624

0.06678

651338

44378

0.05513

431539

373541

0.07642

049276

104118

0.05741

577408

329332

0.10926

094569

901065

0.07009

372815

222187

0.10073

158745

276083

0.08129

632628

161831

0.07414

424648

944794

0.21331

330162

782977

0.10726

277618

468492

0.14850

214484

442292

0.13467

867770

876898

0.16338

778690

23031

0.21600

257357

042676

0.34383

880410

98358

17 Oh2009

0.08895

803354

431929

0.14128

427960

434273

0.15454

953354

348297

0.13602

679278

031904

0.18491

301481

85908

0.15093

124659

454196

0.14734

321085

82039

0.09530

825200

696462

0.13534

107156

97571

0.10390

465466

726875

0.08226

708601

81549

0.09353

697274

568021

0.09384

341223

154298

0.09873

412851

135493

0.12472

220385

500923

0.10104

024566

369549

0.0

0.09334

034176

986546

0.09868

484390

108315

0.13396

024295

234563

0.10619

746208

052704

0.09621

013004

996715

0.09561

297974

579337

0.15068

503980

058834

0.08731

839186

439318

0.11474

225133

817245

0.13457

163871

089872

0.23032

951440

941582

0.11887

507616

722379

0.16105

799780

20263

0.12170

029414

815114

0.16208

648691

014774

0.24090

639508

974457

0.32833

840122

381636  
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18 Tungus2009

0.07544

241560

413337

0.11371

715077

004095

0.13045

861399

596442

0.13566

784580

378347

0.16441

247537

304451

0.10265

987890

710551

0.12673

252294

795387

0.07457

849791

64038

0.08653

723699

57652

0.08310

131067

613039

0.07062

241224

640002

0.08552

628426

83951

0.08425

851119

877167

0.09499

973007

352734

0.08970

460830

272355

0.09379

777219

699624

0.09334

034176

986546

0.0

0.09076

372476

748099

0.09902

336859

578921

0.08570

006395

490631

0.07882

414374

571184

0.10432

934630

577831

0.11492

605589

362591

0.09540

563345

39254

0.11883

544377

379061

0.11214

005453

126896

0.20998

439128

875895

0.10620

894044

371573

0.12703

554822

757532

0.12729

873125

410537

0.18283

586399

770402

0.22154

842724

87679

0.31281

425828

565734

19 Kagan142_2012

0.12046

774064

950405

0.09387

048536

723053

0.10309

881578

423861

0.14114

167884

90748

0.17677

254900

659525

0.08164

190494

067021

0.08080

680175

01117

0.04943

252678

426933

0.09378

022748

377646

0.09073

421972

167

0.05859

030610

549071

5

0.10592

539302

474226

0.10764

263947

587671

0.05913

636989

062557

0.07125

672705

951419

0.06678

651338

44378

0.09868

484390

108315

0.09076

372476

748099

0.0

0.05987

112274

908920

6

0.08415

347073

169677

0.08103

509298

22496

0.10970

564652

493406

0.06407

674612

284345

0.10000

844259

149626

0.07266

546046

791265

0.07470

793339

793688

0.24514

945031

407584

0.11128

622579

60845

0.15217

848219

748156

0.14717

131272

539294

0.18351

436149

517972

0.19486

734428

490535

0.32836

626450

86599

20 Kagan151_2012

0.14639

621080

101178

0.09299

672441

059553

0.10718

122828

881325

0.12145

415181

121812

0.17118

024173

144147

0.08241

557458

728613

0.07033

621275

657159

0.05881

700422

376711

5

0.08534

647850

066035

0.08120

465370

942004

0.07523

345858

551767

0.13024

875137

726824

0.11148

229529

362959

0.06434

764072

036962

0.05113

479357

578528

0.05513

431539

373541

0.13396

024295

234563

0.09902

336859

578921

0.05987

112274

908920

6

0.0

0.07271

432339

151217

0.05431

956740

058503

0.15255

551303

64857

0.04738

551507

15392

0.12523

320801

741564

0.07142

095711

808967

0.07431

018030

024494

0.24648

460311

795303

0.10801

116199

284362

0.11329

080566

695054

0.13849

115091

563735

0.17777

236029

999155

0.17372

587723

251934

0.34339

115896

961153

21 Shilki2007

0.13186

799224

1654

0.11805

849321

66398

0.10038

604687

293903

0.13964

912926

758224

0.19122

891065

339218

0.08148

928598

988704

0.09915

508163

716996

0.06691

440591

536807

0.08301

605210

512289

0.06989

991306

271477

0.06537

794610

52836

0.12425

243559

042816

0.11011

550487

217231

0.06491

137525

034839

0.06999

120658

230296

0.07642

049276

104118

0.10619

746208

052704

0.08570

006395

490631

0.08415

347073

169677

0.07271

432339

151217

0.0

0.06796

658426

731855

0.12641

752626

790884

0.08926

284704

170027

0.09525

636960

950923

0.10938

105703

623248

0.09964

822096

936125

0.22770

322667

90978

0.11344

209871

258272

0.14210

124542

390512

0.13632

566444

275224

0.17949

831721

531095

0.21096

628406

337412

0.35348

274933

59327

22 Shilki2008

0.10126

400092

40276

0.09142

414490

069956

0.11893

071867

127976

0.11211

200043

830177

0.17432

053001

083064

0.09671

127894

21992

0.09165

379133

834882

0.06158

348676

706595

0.08765

144490

358344

0.07378

028355

206469

0.05742

987427

196690

6

0.11594

986733

996528

0.07993

094345

988547

0.07375

702030

2919

0.06657

455905

999367

0.05741

577408

329332

0.09621

013004

996715

0.07882

414374

571184

0.08103

509298

22496

0.05431

956740

058503

0.06796

658426

731855

0.0

0.11040

552155

433528

0.07839

521930

404021

0.09362

271531

630975

0.08635

870025

455399

0.09370

250001

075565

0.22208

571907

12085

0.10444

610968

296893

0.12514

175579

696088

0.12428

263233

017067

0.14971

735645

700493

0.18473

423031

11554

0.33093

496583

1143

23 Tay2010

0.07280

128137

956886

0.15253

675843

421582

0.18441

998286

551245

0.14023

740480

564315

0.18547

411176

546647

0.17215

477277

648922

0.16817

826742

833775

0.12349

428156

157995

0.15031

149684

650547

0.12492

934939

363218

0.11364

040638

300105

0.15298

075849

93499

0.13844

922393

035028

0.12929

829415

355398

0.13188

842681

812135

0.10926

094569

901065

0.09561

297974

579337

0.10432

934630

577831

0.10970

564652

493406

0.15255

551303

64857

0.12641

752626

790884

0.11040

552155

433528

0.0

0.17420

551732

98048

0.16282

877460

030987

0.16433

125205

29179

0.17036

361852

576584

0.20234

039582

340493

0.14549

390482

899283

0.12617

245167

212746

0.10803

351888

049108

0.19431

858111

1851

0.21755

541268

221334

0.29999

442851

02561

24 Nukla2007

0.15509

925949

019954

0.09352

788010

431823

0.09740

502208

402932

0.14176

990572

115344

0.18485

435331

25806

0.08649

589217

861543

0.07564

276383

962168

0.06649

026039

675722

0.08305

757299

232942

0.08765

231094

491802

0.08541

075569

122668

0.14280

245819

784113

0.14035

686999

683114

0.07308

950993

515367

0.06405

388627

545593

0.07009

372815

222187

0.15068

503980

058834

0.11492

605589

362591

0.06407

674612

284345

0.04738

551507

15392

0.08926

284704

170027

0.07839

521930

404021

0.17420

551732

98048

0.0

0.13002

377768

135567

0.07144

404259

684943

0.07373

665000

470016

0.23904

188592

41867

0.11945

283320

151767

0.14294

376693

56976

0.16056

087904

88889

0.18858

572056

43853

0.18887

982424

454403

0.36314

187292

03379

25 Evensk2010

0.11228

115542

940954

0.15321

534681

09598

0.13540

509101

471424

0.12983

400951

94433

0.20442

746779

803758

0.11400

433752

20491

0.13681

616148

26301

0.08861

070944

200772

0.12733

322567

89131

0.09485

300699

551473

0.09493

262772

500372

0.12292

708336

220363

0.14156

479575

322953

0.10625

182817

060437

0.08957

657037

47452

0.10073

158745

276083

0.08731

839186

439318

0.09540

563345

39254

0.10000

844259

149626

0.12523

320801

741564

0.09525

636960

950923

0.09362

271531

630975

0.16282

877460

030987

0.13002

377768

135567

0.0

0.08258

441601

768625

0.11599

443595

22012

0.18140

720574

79298

0.07710

596042

031664

0.13683

427505

452142

0.12081

104408

437708

0.14666

366795

579974

0.18405

393172

682538

0.35715

343604

79369

26 SevEvensk2007

0.16357

978803

486897

0.12664

855845

162182

0.11201

279395

139328

0.14719

280928

324513

0.22227

344202

818353

0.08437

959766

202895

0.09873

845540

481092

0.07426

336418

345418

0.10044

564068

489882

0.09457

397119

50112

0.07405

520533

636942

0.10542

396220

421855

0.10803

211411

382731

0.06998

390991

491647

0.07349

949812

753681

0.08129

632628

161831

0.11474

225133

817245

0.11883

544377

379061

0.07266

546046

791265

0.07142

095711

808967

0.10938

105703

623248

0.08635

870025

455399

0.16433

125205

29179

0.07144

404259

684943

0.08258

441601

768625

0.0

0.08595

511071

489625

0.24587

002956

72713

0.09804

077609

76615

0.15093

869131

37151

0.13520

869269

263594

0.15899

857211

69972

0.19934

329612

9777

0.35142

350573

182973

27 Gizh2008

0.14715

465285

611734

0.12738

727326

801483

0.11200

048446

330534

0.14897

718022

504566

0.20836

878537

707088

0.10366

928048

973466

0.10697

642658

842471

0.07927

494384

324606

0.10578

993492

66715

0.09896

548869

348232

0.08510

249974

737785

0.13486

355400

16122

0.13226

130419

026802

0.09228

782631

001936

0.08416

191359

790816

0.07414

424648

944794

0.13457

163871

089872

0.11214

005453

126896

0.07470

793339

793688

0.07431

018030

024494

0.09964

822096

936125

0.09370

250001

075565

0.17036

361852

576584

0.07373

665000

470016

0.11599

443595

22012

0.08595

511071

489625

0.0

0.22482

493482

47947

0.10076

247119

690712

0.11724

681357

314051

0.14629

155928

298135

0.17525

502767

84568

0.17465

771312

117506

0.34522

375848

71471

28 Vilui2016

0.24876

758879

633973

0.24472

754745

26297

0.23100

620834

3251

0.31075

011167

75896

0.33730

977430

333015

0.23591

601285

61325

0.24148

553087

927083

0.19278

048449

648225

0.21462

655635

422745

0.20448

684004

859485

0.22856

836903

844524

0.21975

606694

941627

0.20377

386455

483243

0.25501

567159

91423

0.22722

857741

581953

0.21331

330162

782977

0.23032

951440

941582

0.20998

439128

875895

0.24514

945031

407584

0.24648

460311

795303

0.22770

322667

90978

0.22208

571907

12085

0.20234

039582

340493

0.23904

188592

41867

0.18140

720574

79298

0.24587

002956

72713

0.22482

493482

47947

0.0

0.19468

499807

42262

0.22872

388243

938468

0.22872

546713

887612

0.21303

172318

61331

0.28830

462402

2441

0.32957

863363

039447

29 Karagin

0.13505

649541

888284

0.15590

305188

42231

0.14130

591834

47162

0.15026

721194

837042

0.21717

529894

235274

0.11000

543819

38261

0.13699

577392

794582

0.09239

320067

067837

0.12168

504224

758352

0.11058

486668

418727

0.07720

120769

565829

0.10960

178624

809958

0.12128

123545

06422

0.10139

048988

080472

0.10245

760708

380933

0.10726

277618

468492

0.11887

507616

722379

0.10620

894044

371573

0.11128

622579

60845

0.10801

116199

284362

0.11344

209871

258272

0.10444

610968

296893

0.14549

390482

899283

0.11945

283320

151767

0.07710

596042

031664

0.09804

077609

76615

0.10076

247119

690712

0.19468

499807

42262

0.0

0.10748

931687

934447

0.08736

056709

102345

0.11863

711198

87669

0.12243

412047

703271

0.30011

809095

726255

30 Berkagan2011

0.18230

787932

024703

0.18734

219048

993503

0.20355

595420

305128

0.20074

867998

817483

0.26566

528565

26978

0.14120

568379

585235

0.16976

664275

38297

0.12636

611406

354906

0.15871

601723

416104

0.15172

816679

69141

0.11608

161380

811528

0.14264

343726

43601

0.11505

324897

80043

0.13318

923941

296043

0.12337

207955

859318

0.14850

214484

442292

0.16105

799780

20263

0.12703

554822

757532

0.15217

848219

748156

0.11329

080566

695054

0.14210

124542

390512

0.12514

175579

696088

0.12617

245167

212746

0.14294

376693

56976

0.13683

427505

452142

0.15093

869131

37151

0.11724

681357

314051

0.22872

388243

938468

0.10748

931687

934447

0.0

0.07487

249978

504448

0.07185

728423

451444

0.14643

245209

74562

0.30396

227133

63729

31 Bermtin2007

0.16005

518531

117582

0.18600

820219

198938

0.17771

054934

671124

0.19155

511278

304188

0.25352

490430

624325

0.15148

909465

457797

0.15539

379407

025933

0.12349

264753

968732

0.14810

842204

559463

0.12915

627432

401455

0.10281

764984

977491

0.12718

300705

199928

0.11256

841324

00448

0.12529

165557

34343

0.13574

065046

315031

0.13467

867770

876898

0.12170

029414

815114

0.12729

873125

410537

0.14717

131272

539294

0.13849

115091

563735

0.13632

566444

275224

0.12428

263233

017067

0.10803

351888

049108

0.16056

087904

88889

0.12081

104408

437708

0.13520

869269

263594

0.14629

155928

298135

0.22872

546713

887612

0.08736

056709

102345

0.07487

249978

504448

0.0

0.08871

507168

064774

0.16194

511510

693244

0.27241

649742

51228

32 Chuktin2015

0.17296

307302

886174

0.22585

884498

03283

0.23821

202008

447287

0.19221

761553

176042

0.27231

669709

55341

0.18693

065409

19542

0.22005

822776

98251

0.16536

689081

883538

0.21953

659396

165284

0.18402

986663

86642

0.16292

865708

418475

0.19088

379634

394023

0.15913

570202

256538

0.17237

814840

51117

0.15932

272623

644847

0.16338

778690

23031

0.16208

648691

014774

0.18283

586399

770402

0.18351

436149

517972

0.17777

236029

999155

0.17949

831721

531095

0.14971

735645

700493

0.19431

858111

1851

0.18858

572056

43853

0.14666

366795

579974

0.15899

857211

69972

0.17525

502767

84568

0.21303

172318

61331

0.11863

711198

87669

0.07185

728423

451444

0.08871

507168

064774

0.0

0.16243

352024

864344

0.29559

995985

687615

33 Anadyr2015

0.24029

311033

364784

0.20901

320618

584862

0.22687

852262

529098

0.23905

582992

315252

0.30387

355978

596237

0.20162

875677

894154

0.20485

636170

668162

0.17416

492171

324272

0.20927

702671

863158

0.20288

982124

343205

0.15956

846557

799653

0.19958

133462

724897

0.17599

095424

223707

0.18733

141411

59418

0.19850

383091

7784

0.21600

257357

042676

0.24090

639508

974457

0.22154

842724

87679

0.19486

734428

490535

0.17372

587723

251934

0.21096

628406

337412

0.18473

423031

11554

0.21755

541268

221334

0.18887

982424

454403

0.18405

393172

682538

0.19934

329612

9777

0.17465

771312

117506

0.28830

462402

2441

0.12243

412047

703271

0.14643

245209

74562

0.16194

511510

693244

0.16243

352024

864344

0.0

0.25617

899882

019174

34 Karskoe2014

0.32682

653832

405484

0.35318

101809

49569

0.35745

321232

821187

0.33844

456234

72311

0.36995

176033

83462

0.32796

783226

822207

0.37758

002039

84487

0.29851

103945

436985

0.32963

719477

33531

0.32564

817670

58615

0.31465

729116

81061

0.27531

593605

541477

0.27507

548549

8222

0.33097

950108

567936

0.35055

260181

35872

0.34383

880410

98358

0.32833

840122

381636

0.31281

425828

565734

0.32836

626450

86599

0.34339

115896

961153

0.35348

274933

59327

0.33093

496583

1143

0.29999

442851

02561

0.36314

187292

03379

0.35715

343604

79369

0.35142

350573

182973

0.34522

375848

71471

0.32957

863363

039447

0.30011

809095

726255

0.30396

227133

63729

0.27241

649742

51228

0.29559

995985

687615

0.25617

899882

019174

0.0

 

 


