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На основании многолетнего мониторинга генетической изменчивости у тихоокеанской сельди Clu-
pea pallasii из Белого, Баренцева и Карского морей с использованием многомерных статистических
процедур анализа в программах Structure и NewHybrids исследована географическая структура и ди-
намика интрогрессивной гибридизации с атлантической сельдью C. harengus. Показан неравный
уровень интрогрессии генов атлантической сельди в популяции беломорской летненерестующей и
весенненерестующей, а также чёшско-печорской сельди. Рассмотрены факторы, вовлечённые в
поддержку гибридизации видов сельди в зоне их вторичного контакта. Выявлена преобладающая
роль гибридизации и интрогрессии генов в формировании внутривидового генетического разнооб-
разия тихоокеанской сельди.
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Гибридизация и интрогрессия ядерных генов
являются важным фактором увеличения геноти-
пической и фенотипической изменчивости так-
сонов и потенциальным источником адаптивной
эволюции (Seehausen, 2004; Abbott et al., 2013). С
развитием молекулярных методов исследования
анализ проблем межвидовой гибридизации рыб
приобретает всё большее значение в связи с выяв-
лением множества случаев гибридизации и ин-
трогрессии, в том числе и у морских рыб (Roques
et al., 2001; Burford et al., 2011). Естественная ги-
бридизация у рыб довольно часто выявляется, ко-
гда некогда аллопатричные популяции вступают
во вторичный контакт (Machado-Schiaffino et al.,
2010; Stemshorn et al., 2011). Повторные оледене-
ния плейстоценовой эпохи и связанные с этим
изменения климата оказали значительное влия-
ние на филогеографию и генетическую диффе-
ренциацию видов Северного полушария (Bernat-
chez, Dodson, 1991; Bernatchez, Wilson, 1998). Изу-
чение процессов интрогрессивной гибридизации
в зоне вторичного контакта видов может способ-
ствовать пониманию масштабов и эволюцион-
ных последствий гибридных зон и позволяет по-

новому взглянуть на причины формообразования
в популяциях рыб.

Тихоокеанская Clupea pallasii и атлантическая
C. harengus сельди – сестринские виды, существу-
ющие изолированно в течение как минимум
3 млн лет. Они характеризуются значительными
различиями в экологии и репродуктивном пове-
дении, некоторых морфологических признаках и
отличаются по ядерным и митохондриальным
маркерам на соответствующем таксономическом
уровне (Световидов, 1952; Grant, 1986; Jørstad
et al., 1994; Laakkonen et al., 2013). Атлантическая
сельдь встречается повсеместно в Северной Ат-
лантике, тихоокеанская – в Северной Пацифике.
Кроме того, группировки сельди тихоокеанского
происхождения обитают в Белом, юго-восточной
части Баренцева (Чёшско-Печорском районе),
Карском море, море Лаптевых, а также в некото-
рых фьордах Северной Норвегии (Световидов,
1952; Jørstad et al., 1994). Предполагается, что ко-
лонизация этих местообитаний сельдью из Тихо-
го океана произошла во время климатического
максимума, пришедшего на смену последнему
оледенению ~ 5–8 тыс. лет назад (Дерюгин, 1928,
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1929; Андрияшев, 1939; Jørstad et аl., 1994; Laak-
konen et al., 2013).

В настоящее время Белое и Баренцево моря
являются зоной вторичного контакта C. harengus
и C. pallasii, поскольку в эти воды заходит на нагул
молодь атлантической (атлантико-скандинав-
ской, или норвежской весенненерестующей) сель-
ди. В тёплые годы ареал сельди урожайных поко-
лений широкий: кроме западных и центральных
районов Баренцева моря молодь распространяется
в северо-западных, восточных и юго-восточных
областях, вплоть до захода в Белое море. Предпо-
лагалось, что атлантическая сельдь половой зрело-
сти в баренцевоморских водах не достигает и раз-
множается только на основных нерестилищах в
районе Лофотенских о-вов (Марти, 1956; Там-
бовцев, 1966; Dragesund et al., 1980; Toresen, Øst-
vedt, 2000; Sætre et al., 2002). Исследования с ис-
пользованием молекулярно-генетических мето-
дов показали наличие митохондриальной ДНК
атлантической сельди у особей из Белого моря,
что свидетельствует о гибридизации видов в исто-
рическом прошлом. По аллозимным и микроса-
теллитным локусам ядерной ДНК также выявлена
интрогрессивная гибридизация в направлении ти-
хоокеанской сельди, которая происходит и в на-
стоящее время (Laakkonen et al., 2015; Semenova,
Stroganov, 2018). Обнаруженная гибридизация вы-
зывает вопросы о масштабах этого явления и даёт
новую информацию для обсуждения процессов
формообразования у сельди Белого моря и юго-
восточной части Баренцева и Карского морей.

Тихоокеанские вселенцы в морях Европейского
Севера сформировали разнообразное сообщество,
состоящее из многих локальных стад, различаю-
щихся размерно-возрастной структурой, темпом
роста, плодовитостью, морфобиологическими
особенностями, которые приурочены к отдельным
заливам и нерестилищам (Биология …, 1975; Lajus,
2002). Выделяют два подвида: беломорскую сельдь
C. pallasii marisalbi, обитающую во внутренних рай-
онах Белого моря, и чёшско-печорскую сельдь
C. pallasii suworowi из внешних районов Белого,
юго-восточной части Баренцева и Карского мо-
рей (Парин и др., 2014). Среди группировок Евро-
пейского Севера C. pallasii marisalbi характеризуется
более высоким уровнем генетической изменчиво-
сти и значительной генетической дифференциаци-
ей по сравнению с C. pallasii suworowi (Семенова
и др., 2009, 2013).

В Белом море наиболее контрастные различия
показаны между двумя экологическими форма-
ми, или сезонными расами, сельди – крупной
летненерестующей и мелкой весенненерестую-
щей. Локальные стада весенненерестующей сель-
ди отмечены во всех заливах Белого моря; раз-
множаются они в период гидрологической весны
с апреля до середины июня. Летненерестующая

раса нерестится с середины июня до начала июля;
её основным ареалом является Кандалакшский
залив, центральная часть Белого моря, район Со-
ловецких о-вов (Lajus, 2002). Основные различия
между расами проявляются в темпе роста: весен-
ненерестующая сельдь значительно меньше по
размеру, чем летненерестующая в том же возрасте
(Дмитриев, 1946; Алтухов и др., 1958). Между ними
показаны стабильные во времени генетические
различия по аллозимным и микросателлитным
маркерам (Семенова и др., 2009, 2013; Semenova
et al., 2015). Полной генетической изоляции между
расами, очевидно, не существует, поскольку среди
весенненерестующей медленнорастущей сельди
Кандалакшского залива обнаружены и быстро-
растущие особи (Лайус, 1990; Lajus, 2002). В пре-
делах весенненерестующей формы возможно на-
личие локальных стад в Кандалакшском, Онеж-
ском и Двинском заливах (Семенова и др., 2013,
Semenova et al., 2015).

Цель работы – на основании многолетних
данных об аллозимной изменчивости тихоокеан-
ской сельди в Белом, юго-восточной части Ба-
ренцева и Карском морях оценить простран-
ственную и временнýю динамику гибридизации
атлантической и тихоокеанской сельдей; рас-
смотреть факторы, влияющие на существование
этой гибридной зоны; оценить уровень интро-
грессии в зависимости от сезонной расы и этапа
жизненного цикла сельди.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Выборки сельди тихоокеанского происхожде-
ния собраны в 1994–2008 гг. во время нереста и
нагула в Белом (С. pallasii marisalbi), юго-восточ-
ной части Баренцева (Чёшско-Печорский район)
и в Карском море (C. pallasii suworowi). Сборы
сельди во время нереста проводили жаберными
сетями (ячея 22 мм), реже – удебными снастями.
Нагульные скопления собраны с помощью удеб-
ных снастей, жаберных сетей и пелагического тра-
ла. Всего изучено 85 выборок из 38 локальностей,
включающих 7589 экз. сельди (таблица, рис. 1).

У рыб из части выборок проведён общий био-
логический анализ: определена длина по Смитту
(FL), масса, пол, стадия зрелости гонад, опреде-
лён возраст по чешуе.

В качестве референсных использовали две вы-
борки молоди норвежской весенненерестующей
сельди C. harengus из Баренцева моря, данные о
которых приведены в работе Йорстада (Jørstad,
2004). Эти выборки характеризуются типичными
частотами аллелей аллозимных локусов для ат-
лантико-скандинавской сельди, молодь которой
заходит на нагул в Белое море (Jørstad et al., 1991,
1994).
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Рис. 1. Места сбора выборок тихоокеанской Сlupea pallasii (1−30) и атлантической C. harengus (31−32) сельди: 1 – губа
Колвица (Kol), 2 – губа Палкина (Pal), 3 – губа Жемчужная (Zhe), 4 – прол. Великая Салма (GSsp, GSsu, GSfd), 5 –
губа Чупа (Chu), 6 – о. Соностров (Son), 7 – губа Калгалакша (Kal), 8 – губа Поньгома (Pon), 9 – губа Сорокская (Sor),
10 – губа Нюхча (Nuh), 11 – о. Кий (Kiy), 12 – Онежская губа (Ong), 13 – Соловецкие о-ва (Slv, Sli, Sla), 13а – б. Бла-
гополучия (SBl), 13б – м. Березовый (SBe, SBes, SBef), 13в – Муксалма (SMu), 13г – о. Анзер (SAn), 13д – губа Долгая
(SDl), 13е – губа Сосновая (SSn), 14 – м. Чесменский (Chs), 15 – м. Лопатка (Lop), 16 – губа Яндовая (Ynd), 17 – Горло
(Grl), 18 – Мезенский залив (Mez), 19 – Чёшская губа (Che, Chf, Chs), 20 – р. Волонга (СhV), 21 – Индигская губа (Ind),
22 – Горносталья губа (Gor), 23 – о. Сенгейский (Sen), 24 – о. Колгуев (Klg, KlS), 25 – деревня Бугрино (KlB), 26 –
губа Ременка (KlR), 27 – Гусиная банка (Gus), 28 – Печорская губа (Pec), 29 – Вайгачский район (Vay), 30 – Карская
губа (Kar); 31−32 – Новая Земля (BNG93, NGB93 – по: Jørstad, 2004).
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Анализ результатов проведён с учётом геогра-
фической локализации выборок, а также стадии
жизненного цикла особей в момент вылова: во
время нагула или нереста. Для нерестовых сборов
из внутренних районов Белого моря выборки

классифицировали в зависимости от того, к ка-
кой экологической форме принадлежит сельдь: к
крупной быстрорастущей летненерестующей или
к мелкой медленнорастущей весенненерестую-
щей. В сборах Соловецких о-вов только пять из 20
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выборок взяты во время нереста сельди, по раз-
мерно-возрастным показателям входящей в кате-
горию крупной быстрорастущей; остальные вы-
борки собраны во время нагула. Поскольку район
Соловецких о-вов является основным местом
обитания летненерестующей расы, ещё десять
выборок соловецкой сельди отнесены к летнене-
рестующей крупной форме по размерно-возраст-
ным показателям. Остальные пять выборок,
представленные молодью и особями как круп-
ной, так и мелкой формы, которые также обитают
в этом районе (Алтухов, 1975а), при анализе диф-
ференциации между сезонными расами не учи-
тывали.

Анализ проводили по четырём аллозимным
локусам: LDH-1*, LDH-2*, MDH-4*, GPI-1*. Ло-
кус LDH-1* является диагностическим, он моно-
морфен у сельди в Тихом океане с фиксацией ал-
леля *200. У атлантической сельди высока частота
встречаемости аллеля *100 и отмечен аллель *160.
Локус LDH-2* содержит видоспецифичный для
тихоокеанской сельди аллель *120, не встречаю-
щийся у рыб атлантического происхождения. В
локусе GPI-1* аллель *200 видоспецифичен для
тихоокеанской, а *30 – для атлантической сельди.
Остальные аллели в локусах общие для обоих ви-
дов (Grant, 1986; Jørstad et al., 1991, 1994; Jørstad,
2004). Детальное описание методов исследования
и аллозимной изменчивости приведено в преды-
дущих работах (Семенова и др., 2004, 2009).

Оценку вероятности гибридной природы об-
разцов на основании многолокусных генотипов
проводили с использованием метода Байеса в
программах Structure 2.3.4 (Pritchard et al., 2000) и
NewHybrids 1.1 (Anderson, Thompson, 2002). В
процессе анализа в программе Structure показано
наличие двух отдельных генетических кластеров
(K = 2), соответствующих двум видам сельди, на
основании модальной оценки ΔK (Evanno et al.,
2005). Поэтому для каждого индивидуума оцени-
вали принадлежность к двум кластерам – атланти-
ческому и тихоокеанскому. При расчётах исполь-
зовали модель, допускающую генетическое сме-
шение и независимость аллельных частот среди
кластеров. Тестирование выполнено с 106 повто-
ров марковских цепей Монте-Карло (МСМС),
предварительный выбор стартовой точки (burn-in)
проведён в течение 105 итераций. В результате для
каждой выборки были получены средние оценки
вероятности принадлежности к кластерам, соот-
ветствующим двум видам сельди (Qhar и Qpal).
Определение каждого образца в тот или другой
кластер проводили на основании индивидуальных
оценок вероятности (qhar и qpal), а также 90%-ных
доверительных интервалов (CI) для этих оценок.
Выбор порогового значения оценки q, позволяю-
щего наиболее эффективно и точно идентифици-
ровать особей, проводили в соответствии с реко-

мендациями (Pritchard et al., 2000; Vähä, Primmer,
2006). Так, образцы со значениями оценок qhar < 0.9
и qpal < 0.9 были классифицированы как имеющие
генетически смешанное (гибридное) происхож-
дение. Кроме того, все предположительно ги-
бридные экземпляры имели доверительные ин-
тервалы (90% СI) оценок вероятности q от 0 до 1,
в то время как для большинства исследованных
чистых образцов значения 90% СI изменяются в
пределах 0.8−1.0. Расширенные доверительные
интервалы также могут свидетельствовать о сме-
шанном происхождении генотипов исследуемых
особей (Pritchard et al., 2000). Чтобы избежать
ошибок, связанных с некорректной классифика-
цией рыб, определение на основании 90% СI про-
водили только для образцов с полными многоло-
кусными данными (из-за недостатка информа-
ции были исключены 42 экз.).

В программе NewHybrids была вычислена апо-
стериорная вероятность принадлежности каждо-
го индивидуума к одному из шести генотипиче-
ских классов: двум классам чистых видов (C. har-
engus и C. pallasii), гибридам первого (F1) и второго
поколения (F2), а также возвратным гибридам с
каждым из родительских видов. Тестирование вы-
полнено с 106 повторов марковских цепей Монте-
Карло (МСМС), предварительный выбор старто-
вой точки (burn-in) проведён в течение 105 итера-
ций. Образец был отнесён к тому или иному классу
при значении оценки вероятности >0.9.

Статистическую значимость различий частоты
встречаемости гибридов между группами оцени-
вали с помощью модификации t-критерия Стью-
дента – углового коэффициента трансформации
Фишера (Лакин, 1990).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Идентификация сельди с помощью методов 

Байесовской статистики

По данным анализа в программе Structure, ве-
роятность принадлежности выборок атлантической
сельди к кластеру C. harengus (Qhar) составила в сред-
нем 0.998, тихоокеанской сельди Белого и юго-во-
сточной части Баренцева морей к кластеру C. pallasii
(Qpal) − 0.985. У большинства выборок C. pallasii
оценки Qpal варьировали в пределах 0.950−0.999. Ис-
ключение составили пять выборок, собранные в ос-
новном во время нагула сельди: SBl01 (Qpal =
= 0.935), Chs99 (0.938), Lop99 (0.889), Chf02 (0.904),
Gor02 (0.913).

Значения индивидуальной принадлежности
атлантической сельди к кластеру С. harengus (qhar) >
> 0.98 у всех референсных образцов. Особи тихо-
океанской сельди в большинстве случаев принад-
лежат к кластеру С. pallasii с индивидуальными
оценками qpal > 0.9. В то же время у 148 из 7589 экз.
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сельди Белого и Баренцева морей qpal < 0.9 (рис. 2),
что даёт возможность предположить их гибрид-
ное происхождение либо принадлежность к С. ha-
rengus. Кроме того, ещё 71 экз. сельди можно от-
нести в группу вероятно гибридных на основании
значений 90% CI индивидуальных оценок q от
0.547 до 1, в то время как для большинства особей
значения 90% CI изменяются в пределах 0.8−1.0.

Анализ в программе NewHybrids выявил высо-
кие апостериорные значения вероятности при-
надлежности к чистым видам для большинства
исследованных особей тихоокеанской сельди и
для всех атлантических образцов (p > 0.98). Ре-
зультаты идентификации чистых представителей

видов, полученные в данной программе, практи-
чески полностью совпадают с анализом Structure.
Так, все экземпляры сельди, классифицирован-
ные в Structure как чистые тихоокеанские, и все
референсные атлантические образцы принадле-
жат к соответствующим видам и по результатам
программы NewHybrids. Однако NewHybrids опре-
деляет меньшее число представителей C. pallasii,
имеющих смешанные или атлантические геноти-
пы: только 116 экз. из выборок Белого и Баренцева
морей имели значения вероятности принадлежно-
сти к чистому классу C. pallasii меньше порогово-
го значения 0.9.

Рис. 2. Графики апостериорной вероятности принадлежности сельди к кластерам Clupea pallasii ( ) и C. harengus ( ),
полученные в программе Structure; обозначения выборок см. на рис. 1.
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Атлантическая сельдь в выборках С. pallasii

По данным анализа Structure, 30 экз. сельди из
выборок Белого и Баренцева морей имели инди-
видуальные оценки вероятности принадлежно-
сти к атлантическому кластеру (qhar > 0.9), что
позволяет их считать атлантической сельдью, по-
павшей в выборки. Эти экземпляры классифици-
рованы и программой NewHybrids (qhar > 0.95) как
принадлежащие к генотипическому классу C. har-
engus. Кроме того, ещё 21 образец принадлежит к
чистому классу C. harengus по данным NewHybrids.
В Structure эти сельди имеют оценки qhar от 0.696
до 0.899, что может свидетельствовать об их ги-
бридном происхождении. Можно отметить, что все
эти 21 особи гомозиготны по аллелю LDH1*100, ви-
доспецифичному для атлантической сельди, а в
остальных локусах несут общие для видов аллели.
Такие генотипы могут быть свойственны или ат-
лантической сельди, или возвратным гибридам –
потомкам от скрещивания гибридов F1 с атланти-
ческой сельдью. Вероятность образования таких
возвратных гибридов в Белом море представляется
незначительной, поэтому можно предположить,
что все образцы, которые в NewHybrids классифи-
цированы как атлантические, т.е. 51 экз. в выбор-
ках из Белого и Баренцева морей, являются атлан-
тической сельдью (таблица).

Сельдь гибридного происхождения
в выборках С. pallasii

По данным Structure, у 97 экз. сельди можно
предполагать гибридное происхождение на осно-
вании значений вероятности как qhar < 0.9, так и
qpal < 0.9 и вместе с тем расширенных границ 90%
СI. Кроме того, 71 экз. сельди имели границы 90%
СI шире обычных, которых также можно считать
несущими в своих генотипах следы гибридизации
с атлантической сельдью в более отдалённом про-
шлом (таблица).

Не все особи, классифицированные как ги-
бридные в Structure, имеют гибридный статус и
по результатам NewHybrids. Лишь для 66 экз. по-
казано смешанное генетическое происхождение
и оценки qpal < 0.9 и qhar < 0.9. Остальные предпо-
ложительно гибридные особи классифицирова-
ны NewHybrids как чистая тихоокеанская сельдь,
однако в большинстве случаев значения вероят-
ности принадлежности к этому генотипическому
классу были ниже таковых, показанных для боль-
шинства особей. Так, значения вероятности при-
надлежности к тихоокеанскому классу подавляю-
щего большинства сельди были > 0.99, в то время
как для возможных гибридов, выявляемых только
по данным Structure, но не NewHybrids, значения
этих показателей находятся в диапазоне 0.91–
0.94. Наиболее вероятно, что эти рыбы являются
возвратными гибридами с тихоокеанской сель-

дью или потомками гибридов, возникших не-
сколько поколений назад.

Большинство особей смешанного происхож-
дения, определённых в NewHybrids (59 из 66), не
удалось отнести к какому-либо генотипическому
классу, поскольку значения апостериорных веро-
ятностей у этих рыб распределены между всеми
классами и не превышают порогового значения
0.9; 7 экз. могут быть гибридами второго поколе-
ния, поскольку имеют вероятность принадлеж-
ности к генотипическому классу F2 > 0.9.

Очевидно, что статистической силы использу-
емых аллозимных локусов недостаточно для кор-
ректной классификации сельди в NewHybrids.
Так, например, к классу гибридов F1 не отнесён
ни один из представителей гибридной группы.
Однако все семь особей, определённые в класс
F2, являются гетерозиготами LDH1*200/100 и в
остальных локусах гетеро- или гомозиготны по
общим для двух видов аллелям. Анализ Structure
даёт оценку вероятности принадлежности к двум
кластерам для этих индивидуумов в приблизи-
тельно равных соотношениях (50 : 50). Такие ге-
нотипы могут быть свойственны также и гибри-
дам F1, что, принимая во внимание особенности
биологии сельди, размер популяции и небольшой
показатель гибридизации, является более вероят-
ным событием, чем вероятность возникновения
и обнаружения гибрида F2. Некоторая часть ги-
бридных особей, не определённых к какому-либо
классу в NewHybrids, имеет соотношения вероят-
ности принадлежности к кластерам 50 : 50 по дан-
ным Structure, что также можно интерпретиро-
вать как принадлежность к гибридам F1. Основы-
ваясь на индивидуальных генотипах и данных
анализа Structure для 17 экз. сельди можно пред-
положить принадлежность к классу гибридов F1.

Все остальные вероятные гибриды, выявляе-
мые в Structure, определены NewHybrids либо как
чистая тихоокеанская сельдь, либо не классифи-
цированы. Можно предполагать, что многие из
образцов, отнесённые в Structure к гибридной
группе на основании оценок qpal < 0.9, являются
возвратными гибридами, т.е. возникли при скре-
щивании гибридов F1 с особями родительского
тихоокеанского вида. Для многих из них (31 экз.)
показаны соотношения вероятности принадлеж-
ности к кластерам около 75: 25, что близко к тео-
ретическим отношениям генотипов для возврат-
ных гибридов. Однако точная дифференциация
возвратных гибридов и представителей чистых
видов очень сложна и требует значительно боль-
шего числа локусов (>12), даже когда диверген-
ция между родительскими видами значительна
(Vähä, Primmer, 2006). Идентификация потомков
от межвидовой гибридизации, произошедшей
несколько поколений назад, с использованием
данной программы затруднительна.
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Таким образом, на основании анализа много-
локусных индивидуальных генотипов в програм-
мах Structure и NewHybrids мы можем предпола-
гать возможность гибридного происхождения для
168 экз. сельди в выборках Белого и юго-восточ-
ной части Баренцева морей, что составляет 2.2%
общей выборки. Можно предположить, что 17 из
них являются гибридами первого или, возможно,
второго поколения, а остальные, вероятно, по-
томки от скрещивания гибридов с родительским
тихоокеанским видом или имеют следы гибриди-
зации в геноме.

ОБСУЖДЕНИЕ

Атлантическая сельдь в выборках С. pallasii

В 24 выборках сельди из Белого и юго-восточ-
ной части Баренцева морей 51 экз. был идентифи-
цирован как атлантическая сельдь. Все эти рыбы
(за исключением 2 экз.) – неполовозрелая молодь
в возрасте 0+−2+ – отмечены в выборках в ос-
новном из нагульных скоплений либо пойманы
вместе с нерестующей сельдью, но не имели зре-
лых половых продуктов. Для 4 экз. атлантической
сельди из района о-ва Колгуев (KlS97) и губы Ян-
довая (Ynd96, Ynd97) данные биологического ана-
лиза отсутствуют. Встречаются атлантические
особи во всех заливах Белого моря, в районе Ба-
ренцева моря отмечены в Чёшской губе и у
о-ва Колгуев, на восток вдоль побережья попада-
ются вплоть до Горностальей губы. По данным
литературы, молодь атлантической сельди может
распространяться на восток Баренцева моря
вплоть до архипелага Новая Земля (Марти, 1956;
Пашкова, Селиверстова, 1988).

По 1 экз. атлантической сельди обнаружено в
период нереста (V стадия зрелости гонад) в вы-

борке из Великой Салмы (2000 г.) и губы Чупа
(2002 г.). Это подтверждает предположения о воз-
можном половом созревании атлантической
сельди в Белом море и размножении вместе с бе-
ломорской сельдью. В выборке летненерестую-
щей сельди из Великой Салмы атлантическая
самка была FL 250 мм, а средний размер особей в
данной выборке составил 228 (175–265) мм; дан-
ных по возрастному составу этой выборки нет.
Среди весенненерестующей сельди в губе Чупа
атлантическая особь была также самкой в воз-
расте 4+ и значительно превышала по размеру
особей на этом нерестилище (FL 270 против 145
(118–192) мм). Средний размер норвежской ве-
сенненерестующей сельди в возрасте 4+ состав-
ляет 28.7 ± 1.8 cм, а половое созревание особей
той части стада, которая заходит на нагул в Барен-
цевом море, наступает в 4–8-летнем возрасте
(Holst, Slotte, 1998; Engelhard, Heino, 2004).

Наибольшее число атлантических экземпля-
ров обнаружено в Чёшской губе (1.3% объёма вы-
борки), в Онежском (1.1%) и в Двинском заливах
(0.7%); в открытых районах Баренцева моря
(о. Колгуев и Гусиная банка) – 0.48%. Наимень-
шее число атлантических образцов отмечено в
Кандалакшском заливе (0.19%), что, скорее всего,
является следствием того, что > 96% выборок в этом
заливе представлены нерестовыми сборами, веро-
ятность попадания в которые для атлантической
молоди значительно меньше, чем в нагульные.

Норвежская весенненерестующая сельдь про-
должительное время испытывала депрессию чис-
ленности, из-за которой её ареал в Баренцевом
море значительно сократился; только к концу
1980-х гг. стали появляться урожайные поколения
и наметилась тенденция восстановления запаса. В
наших пробах наиболее многочисленна атланти-
ческая сельдь в сборах 1999 и 2005 гг. (рис. 3). Это
коррелирует с данными промысловых наблюде-
ний о максимальной численности атлантической
сельди в возрасте 1+ и 2+ в Баренцевом море в
1999–2000 и 2004–2006 гг. Кроме того, урожай-
ные поколения возникают регулярно, и числен-
ность молоди в Баренцевом море не подвержена
значительным колебаниям (Stiansen, Filin, 2007),
что, вероятно, способствует и увеличению чис-
ленности атлантических представителей в Белом
море и, как следствие, благоприятствует межви-
довой гибридизации.

Географическая изменчивость
в распределении гибридных особей

Доля гибридных особей, обнаруженных у бе-
ломорской C. p. marisalbi и чёшско-печорской
C. p. suworowi сельдей, одинаковая – по 2.2% объ-
ёма выборок каждого подвида. Анализ распреде-
ления гибридов на географической шкале показы-
вает присутствие их во всех заливах Белого моря −

Рис. 3. Доля гибридов (h) и особей атлантической
сельди Clupea harengus (j) в выборках тихоокеанской
сельди C. pallasii в разные годы.
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Кандалакшском (2.8%), Онежском (2.2%) и Двин-
ском (0.5%). На ареале C. p. suworowi гибриды отме-
чены во внешних районах Белого моря − в Горле и
Мезенском заливе (2.1%), вдоль побережья от
Чёшской губы до Индигской (1.8%), в открытых
районах Баренцева моря (2.9%) и в Печорской губе
(3.6%). Далее на восток, в районе о-ва Вайгач и в
Карском море, гибридные особи не отмечены
(таблица). У беломорской сельди наибольшая до-
ля гибридов обнаружена в выборках о-ва Соност-
ров, прол. Великая Салма и Соловецких о-вов; у
чёшско-печорской сельди – в Мезенском заливе, в
районе о-ва Колгуев и в Печорской губе. Следует
отметить, что, по данным анализа мтДНК, следы
гибридизации у чёшско-печорской группировки
не выявлены (Laakkonen et al., 2015). Возможно,
это связано с небольшим объёмом исследованных
выборок.

Во всех локальностях, за исключением Печор-
ской губы и м. Чесменский, гибридные особи
встречаются в выборках, собранных не только во
время нагула, но и во время нереста рыб. Это мо-
жет свидетельствовать о том, что на многих нере-
стилищах возможен эпизодический нерест атлан-
тической сельди и впоследствии большинство ги-
бридов приходят размножаться в места своего
рождения. Особенности популяционной структу-
ры беломорской сельди, такие как стабильные во
времени морфобиологические показатели рыб ло-
кальных нерестовых стад и временнáя стабиль-
ность их генетических характеристик (Lajus, 2002;
Семенова и др., 2009, 2013, 2016), позволяют пред-
полагать высокий уровень хоминга сельди. Резуль-
таты мечения и сравнительного анализа биологи-
ческих показателей стад свидетельствуют о том, что
развитие сельди от личинки до молоди-сеголетки, а
также значительная часть жизненного цикла взрос-
лых особей (за исключением летнего нагула) про-
ходят в пределах родного залива (Биология …, 1975;
Алтухов, 1990).

Подобная сопряжённость фенотипической и
генетической структуры популяции экологиче-
ских группировок сельди в Северном море также
интерпретируется как свидетельство натального
хоминга (Ruzzante et al., 2006). По результатам
мечения у тихоокеанской сельди уровень возвра-
та на родные нерестилища может достигать 75–
95% (Hourston, 1959; Stobo, 1982); высокий уро-
вень хоминга показан и у норвежской весеннене-
рестующей сельди (Dragesund et al., 1980; Wheeler,
Winters, 1984; Hamre, 1990). Специфические гид-
рологические особенности водного тела Белого
моря, препятствующие распространению личи-
нок от нерестилищ (Pantyulin, 2003; Евсеенко
и др., 2006; Евсеенко, Мишин, 2011), могут спо-
собствовать процессу импринтинга условий род-
ных местообитаний, являющемуся одним из ос-
новных механизмов хоминга (Dittman, Quinn,
1996; Atema et al., 2002; Mitamura et al., 2005). Тем

не менее нельзя исключать некоторый миграци-
онный обмен между локальными группировка-
ми, так как прямые доказательства нереста атлан-
тической сельди получены только на нерестили-
щах в губе Чупа и в прол. Великая Салма.

Временнáя динамика гибридизации
Наибольшее число гибридов выявлено в вы-

борках 1997, 2000 и 2001 гг. (рис. 3). После 2000 г.
наблюдается снижение доли гибридных особей, а
начиная с 2006 г. они не обнаружены. Возможно,
частично это связано с меньшим объёмом про-
анализированного материала после 2003 г.

Доля гибридов в стадах из отдельных локаль-
ностей непостоянна в разные годы. Так, напри-
мер, у летненерестующей сельди прол. Великая
Салма частота встречаемости гибридных особей
варьирует от 0 до 9.3% (большинство попарных
сравнений между выборками разных лет досто-
верны, р < 0.05), у весенненерестующей сельди из
губы Чупа – от 0 до 5.3% (достоверны различия
между выборками 2003, 2006 и 2008 гг. и всеми
остальными выборками, р < 0.05 ) (таблица). Воз-
можно, что при небольшой вероятности гибриди-
зационных событий и значительной численности
беломорской и чёшско-печорской популяций
сельди обнаружение гибридов в выборках обуслов-
лено во многом случайными причинами. Разреша-
ющая способность аллозимных маркеров с боль-
шой долей вероятности позволяет обнаружить
лишь потомков от недавней гибридизации. Кроме
того, высокие уровни внутривидового генного по-
тока могут эффективно нейтрализовывать интро-
грессивные гены, тем самым не позволяя им до-
стигнуть высокой частоты (Petit, Excoffier, 2009).
Интрогрессии также может противостоять отбор
против чужеродных аллелей в геноме или есте-
ственный и половой отбор, действующий на эти
введённые гены (Barton, Hewitt, 1985; Payseur
et al., 2004). Поскольку возможность гибридиза-
ции зависит от наличия атлантической сельди в
зоне вторичного контакта, т.е. от многих факто-
ров, обусловливающих возникновение урожай-
ных поколений атлантико-скандинавской сель-
ди, а также от факторов среды, благоприятствую-
щих созреванию и нересту атлантической сельди
в Белом море, следует предполагать, что уровень
гибридизации может сильно варьировать год от
года (Semenova, Stroganov, 2018).

В связи с недостаточной статистической силой
используемых маркеров точное определение вре-
мени наибольшей интенсивности гибридизаци-
онных событий в исследуемый период затрудни-
тельно. Однако если допустить, что особи с веро-
ятностью принадлежности к двум кластерам в
соотношении 50 : 50, по данным анализа Structure,
являются гибридами F1, а в соотношении 75 : 25 –
возвратными гибридами, можно примерно опре-
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делить год их рождения на основе данных по воз-
растному составу. Таким образом, были получе-
ны следующие результаты: наибольшее число ги-
бридов возникло в 1995 и 1999 гг. (по данным F1)
и в 1995–1996 гг. (по данным возвратных гибри-
дов). Полученные данные соответствуют динамике
численности норвежской весенненерестующей
сельди. Так, в 1995–1996 гг. отмечено начало вступ-
ления в нерестовое стадо рекрутов урожайного по-
коления 1991 г. и высокоурожайного 1992 г. – по-
колений, которые доминировали в атлантико-
скандинавской популяции долгое время (Крысов,
2000; ICES, 2004; Орлова и др., 2006). Кроме того,
начиная с конца 1980-х гг. отмечено потепление
климата и связанное с этим повышение темпера-
туры баренцевоморских вод, продолжавшееся до
2008–2010 гг., когда наметилась обратная тенден-
ция к похолоданию (Матишов и др., 2011). Наи-
более выраженное потепление в начале 1990-х гг.
отмечено также и для вод Белого моря (Дроздов,
Усов, 2014). Повышение температуры Атлантиче-
ского океана увеличивает вероятность возникно-
вения урожайных поколений атлантико-сканди-
навской сельди и широкого её распространения
по ареалу вплоть до Белого моря (Dragesund et al.,
1980; Toresen, Østvedt, 2000; Sætre et al., 2002; Siss-
ener, Bjørndal, 2005).

Помимо положительного влияния повышения
температуры на численность атлантико-сканди-
навской популяции (Ottersen, Loeng, 2000) некото-
рое потепление беломорских вод во время нереста
может способствовать выживанию и нормальному
развитию гибридных икринок и личинок сельди.
Исследования гибридных зон показали, что в ста-
бильных условиях окружающей среды большин-
ство гибридных генотипов имеют более низкую
приспособленность по сравнению с родительски-
ми генотипами, но в новых экстремальных услови-
ях, связанных с изменением климата, гибриды мо-
гут получить преимущество (Barton, Hewitt, 1985;
Arnold, Hodges, 1995; Burke, Arnold, 2001). В связи
с современными климатическими изменениями,
приводящими к потеплению морских вод и про-
странственным сдвигам в распределении видов,
возможно ожидать, что гибридизационные собы-
тия могут стать более распространёнными (Chun-
co, 2014; Muhlfeld et al., 2014). В том числе это ка-
сается и процессов гибридизации сельди в Белом
и Баренцевом морях.

Зависимость от этапа жизненного цикла
и экологической формы (сезонной расы) сельди

Различия в числе гибридов в выборках в зави-
симости от этапа жизненного цикла сельди, т.е.
нагула или нереста, достоверны (р < 0.001). В на-
гульных сборах выявлено 2.7% гибридной сельди,
в нерестовых – 1.9%. Возможно, эти различия
свидетельствуют о постзиготических барьерах,

связанных с более низкой приспособленностью
гибридных особей по сравнению с негибридны-
ми, так как многие нагульные выборки представ-
лены в основном молодью. К моменту наступле-
ния половой зрелости значительная часть гибридов
может элиминироваться отбором, поскольку но-
вые генетические комбинации с большой вероят-
ностью формируют неадаптивные фенотипы, ко-
торые никогда не были под действием естественно-
го отбора (Barton, Hewitt, 1985; Burke, Arnold, 2001;
Rogers, Bernatchez, 2006; Wiley et al., 2009).

Различия между экологическими формами сель-
ди Белого моря весьма значительны (р < 0.001): сре-
ди летненерестующей сельди выявлено 3.24% ги-
бридов (объём объединенной выборки 2465 экз.),
среди весенненерестующей – 0.62% (2327 экз.).
Эти различия касаются как гибридов недавнего
происхождения, так и особей, у которых обнару-
жены следы гибридизации. Так, из 17 гибридов F1
семь выявлены в выборках из Великой Салмы,
пять – у Соловецких о-вов, три – в губе Чупа, по
одному гибриду обнаружено в районе о-ва Кий
(2002 г.) и в Печорской губе (1995 г.). Среди 71 экз.
с отдалёнными следами интрогрессии большин-
ство оказалось из прол. Великая Салма (37 экз.) и
Соловецких о-вов (23 экз.); остальные гибриды
обнаружены в выборах у о-вов Соностров (3),
Колгуев (2) и из губ Чупа (1), Яндовая (2) и Чёш-
ская (3). Поскольку большинство сборов в
прол. Великая Салма и в районе Соловецких о-вов
представляют быстрорастущую летненерестую-
щую расу сельди, очевидно, что атлантическая
сельдь постоянно “предпочитает” для совмест-
ного нереста представителей летненерестующей
экологической формы.

Сходная тенденция показана и в работе Лаак-
конен с соавторами (Laakkonen et al,, 2015): по
данным анализа мтДНК, уровень интрогрессии у
летненерестующей сельди составляет 11%, а у ве-
сенненерестующей – 4%; по аллозимам у летне-
нерестующей сельди выявлено 4.5% гибридов, у
весенненерестующей − 2.6–3.2%. Следует отме-
тить, что эта работа основана на одной выборке
летненерестующей сельди и двух − весенненере-
стующей, поэтому возможно сравнение лишь об-
щей тенденции, а не абсолютных показателей ги-
бридизации. По микросателлитным маркерам
(Semenova, Stroganov, 2018) выявлено 2.7% гибри-
дов у летненерестующей и 3.8% у весенненересту-
ющей сельди. Однако в этой работе использован
небольшой объём материала, особенно по летне-
нерестующей сельди, и, по-видимому, отражена
ситуация, происходившая в конкретный момент.
Очевидно, что только многолетние мониторин-
говые исследования на выборках значительной
численности могут характеризовать реальную
распространённость и динамику межвидовой ги-
бридизации.
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Предпочтение атлантической сельдью нере-
ста с представителями быстрорастущей летнене-
рестующей расы, а не с медленнорастущей ве-
сенненерестующей кажется биологически обос-
нованным. Так, крупная беломорская сельдь
значительно ближе к атлантической по размеру.
Формирование в период размножения несколь-
ких нерестовых волн рыбами сходных размеров
свойственно как C. harengus, так и C. pallasii
(Blaxter, Holliday 1963; Hay, 1985; Lambert, Messieh,
1989; Ware, Tanasichuk, 1989).

Основные различия между видами связаны с
экологией размножения. Атлантическая сельдь
нерестится у дна на глубинах от 10 до 200 м, в от-
далении от берегов, при температуре 4−20°С
(Световидов, 1949; Haegele, Schweigert, 1985). Ти-
хоокеанская сельдь более приурочена к опрес-
нённым зонам, откладывает икру у берегов, на
глубинах от 0.5 до 10−15 м, обычно 3–4 м, на рас-
тительный субстрат или на камни, при более низ-
кой температуре воды, чем атлантическая. В раз-
ных частях ареала нерест начинается при темпе-
ратуре 0−12°С. Ранние стадии развития икры у
некоторых популяций, например у весенненере-
стующей сельди Кандалакшского залива Белого
моря или у сельди из зал. Петра Великого Япон-
ского моря, проходят иногда даже при отрица-
тельной температуре, икра может сохранять жиз-
неспособность даже после замерзания и оттаива-
ния (Световидов, 1952; Алтухов, 1975б; Hay, 1985).
Температура воды во время нереста и эмбрио-
нального развития у летненерестующей беломор-
ской сельди выше, чем у весенненерестующей –
5−12°С против 0−9°С (Кузнецов, 1960; Алтухов,
1975б), и больше соответствует таковой, при ко-
торой нерестится атлантическая сельдь. Отрица-
тельных значений температуры во время раннего
развития летненерестующей сельди не бывает,
что, вероятно, способствует выживанию гибрид-
ной икры и личинок. Кроме того, основные места
размножения летненерестующей сельди находят-
ся в Кандалакшском заливе и на границе Онеж-
ского залива и Бассейна Белого моря – в районе
Соловецких о-вов. Эти зоны характеризуются бо-
лее высокой солёностью по сравнению с опрес-
нёнными кутовыми участками заливов, где мас-
сово размножается весенненерестующая сельдь
(Кузнецов, 1960; Бабков, 1998). Возможно, гидро-
логический режим на нерестилищах является су-
щественным фактором, определяющим успех ги-
бридизации.

Значительные различия в численности видов
могут способствовать их гибридизации (Hubbs,
1955; Rao, Lakshmi, 1999; DiBattista et al., 2015).
Многие виды рыб способны воспринимать ин-
формацию и учиться на основании поведения
других особей в стае (Avise, Saunders, 1984; Corten,
2002; Brown, Laland, 2003; Yaakub et al., 2006). Из-
вестно, что впервые созревающие атлантические

сельди усваивают миграционное и нерестовое по-
ведение на примере такового особей старшего
возраста (McQuinn, 1997; Fernö et al., 1998; Corten,
1999; Huse et al., 2002). Вероятно, некоторые пред-
ставители атлантической сельди, находясь среди
беломорской группировки, которая значительно
превосходит их по численности, могут подвергнуть-
ся воздействию нерестовых стимулов, обучиться
нерестовому поведению и принять участие в не-
ресте.

Среди весенненерестующей сельди наиболь-
шая доля гибридов обнаружена в Кандалакшском
заливе (0.87 против 0.60 и 0.24% в Двинском и
Онежском); различия между Кандалакшским и
Онежском заливом достоверны (р < 0.05). Более
высокие показатели гибридизации у сельди в
Кандалакшском заливе могут быть обусловлены
многими факторами, в том числе некоторым по-
током генов, происходящем при обмене ми-
грантами между группировками сельди в Канда-
лакшском заливе, включая и сезонные расы
(Лайус, 1990). Несомненно, что процесс гибри-
дизации в Белом море обусловлен комплексом
биологических и климатических факторов, изу-
чение которых требует проведения масштабных
исследований.

Гибридизация и генетическая
дифференциация сельди в Белом море

Полученные данные свидетельствуют о широ-
кой интрогрессии атлантических аллелей на аре-
але тихоокеанской сельди в Белом и Баренцевом
морях. Наибольшие значения гибридизации пока-
заны для летненерестующий быстрорастущей ра-
сы сельди в Кандалакшском заливе и в районе Со-
ловецких о-вов. Помимо общего числа гибридных
особей подавляющее большинство гибридов пер-
вого поколения, а также экземпляров, для которых
отмечены следы гибридизации в отдалённом про-
шлом, сконцентрированы именно в выборках из
прол. Великая Салма и Соловецких о-вов.

Очевидно, что генетические различия по алло-
зимным локусам, позволившие ранее дифферен-
цировать летненерестующую, весенненерестую-
щую и чёшско-печорскую сельдь (Семенова и др.,
2004, 2009), обусловлены в большой мере нерав-
ной интрогрессией атлантических генов в связи
со значительным преобладанием гибридизацион-
ных событий у летненерестующей сельди. Так, к
атлантической сельди наиболее близки по гене-
тическим показателям представители летненере-
стующей беломорской расы, а наибольшие раз-
личия обнаружены с чёшско-печорской сельдью:
средние попарные оценки генетической диффе-
ренциации FST между атлантической сельдью и
летненерестующей, весенненерестующей и чёш-
ско-печорской группировками составляют соот-
ветственно 0.68, 0.75 и 0.79. Тем не менее суще-
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ствование в Белом море локальных стад сельди,
адаптированных к специфическим условиям оби-
тания и нереста, кажется обоснованным. Накоп-
ленный к настоящему времени обширный матери-
ал свидетельствует о приуроченности личинок и
сеголеток к локальным местообитаниям в своих
заливах (Алтухов, 1990; Евсеенко и др., 2006; Евсе-
енко, Мишин, 2011), незначительности миграций
взрослых особей между заливами и возврате их на
родные нерестилища (Марти, 1966; Гошева, 1967;
Мухомедиаров, 1975а, 1975б), различиях в раз-
мерно-возрастном составе, темпе роста, упитан-
ности и других параметрах локальных стад сельди
на отдельных нерестилищах (Биология …, 1975;
Lajus, 2002). Несмотря на поток генов от атланти-
ческой сельди, беломорская и чёшско-печорская
популяции сохраняют свою генетическую само-
стоятельность и обособленность.

Возможно, именно интрогрессивная гибриди-
зация явилась основным источником адаптивных
возможностей для тихоокеанской сельди Белого
и Баренцева морей, позволившим сформировать
в новых условиях сложную иерархическую попу-
ляционную структуру, представленную локаль-
ными группировками и сезонными расами. Ги-
бридизация и интрогрессия генов являются ис-
точником генетической изменчивости, которая
может приводить к формированию новых адапта-
ций и способствовать дифференциации и усиле-
нию репродуктивной изоляции локальных стад
(Mallet, 2005; Abbott et al., 2013). Особенно важ-
ную роль в формообразовании играет интрогрес-
сивная гибридизация для периферийных популя-
ций. В связи с отдалённым положением в таких
популяциях часто снижена генетическая измен-
чивость вследствие эффекта основателя и отсут-
ствия миграций генов из основного видового аре-
ала, что приводит к снижению их адаптивного
потенциала (Kirkpatrick, Barton, 1997; Bridle,
Vines, 2007; Sexton et al., 2009; Pfennig et al., 2016).

Вопрос происхождения и поддержания обособ-
ленности симпатричных популяций, различаю-
щихся сроками нереста (сезонных рас) как у ат-
лантической, так и у тихоокеанской сельди Белого
моря, до сих пор является предметом дискуссий.
Неизвестно, являются ли сезонные расы результа-
том симпатрического видообразования, либо груп-
пировки с разным временем нереста формирова-
лись аллопатрически в периоды изоляции вслед-
ствие климатических изменений (Blaxter, 1958;
Svärdson, 1961; Раннак, 1970; Батальянц, 1972; Bro-
phy et al., 2006; Семенова и др., 2009; Berg et al., 2017).

Результаты анализа генетической изменчиво-
сти сельди из Белого, юго-восточной части Ба-
ренцева и Карского морей показали, что 2.2%
особей имеют следы интрогрессии генов атланти-
ческой сельди. Наибольшее влияние гибридиза-
ции показано для летненерестующей сельди Бе-

лого моря, число гибридных потомков у которых
более чем в пять раз превышает таковое у весен-
ненерестующей сельди. Уровень гибридизации
может сильно варьировать год от года в зависимо-
сти от динамики численности норвежской весен-
ненерестующей сельди и климатических факто-
ров. Показана преобладающая роль интрогрес-
сивной гибридизации в формировании степени
генетического разнообразия, внутривидовых раз-
личий и структурированности популяций сельди
европейского севера.
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