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ВВЕДЕНИЕ

Исследования биологии ряпушки бассейна р. Пясины имеют давнюю 
историю и довольно многочисленны. В литературе приводятся сведения 
о чис ленности, меристических и пластических признаках, возрастном соста-
ве, соотношении полов, сроках нереста и других особенностях ее популяций 
почти всех крупных водоемов Норило-Пясинской озерно-речной системы: 
озер Кета, Глубокое, Лама, Арылах, Первое Пуринское и р. Пясины [1–5].

Ряпушка оз. Собачье (бас. р. Пясины) также была охвачена подобными 
исследованиями. Здесь следует отметить работы О.Л. Ольшанской, кото-
рая считала собачинскую ряпушку самой крупной среди ряпушек, населяю-
щих Норильские озера, и относила ее вместе с популяцией озера Глубокое 
к отдельному подвиду Сoregonus sardinella norilensis Olshanskaya [3, 6]. 
Ряпушку р. Пясины Ольшанская выделяла в отдельный инфраподвид —  
С. sardinella infraspecies pjasinae: озерные ряпушки и ряпушка из р. Пя-
сины обнаруживали различия и по пластическим, и по меристическим при-
знакам [3, 4].

Интересным представляется такой факт: большинство ихтиологов a priori 
полагают, что если ряпушка обитает в азиатской части Субарктики, то она 
обязательно относится к виду Сoregonus sardinella Valenciennes —  сибир-
ская ряпушка. Действительно, традиционно считается, что ареал сибирской 
ряпушки приурочен к водоемам Сибири и с ареалом еще одного евразийского 
вида —  европейской ряпушки C. albula (Linnaeus) —  перекрывается лишь 
в районе р. Печора [7]. Вероятно, поэтому ни в одной из работ, посвященных 
ряпушке Норильских озер, не проводился анализ числа позвонков —  основ-
ного признака, используемого для видовой идентификации сибирской и евро-
пейской ряпушек.

В то же время, несмотря на довольно четкую приуроченность европей-
ской и сибирской ряпушек к определенным географическим регионам, был 
период, когда статус их как отдельных видов подвергался сомнению. По-
водом для дискуссий послужило отсутствие хиатуса между ними по диагно-
стическим морфологическим признакам [8–10]. Так, даже в случае такого 
«хорошего» видоспецифического признака, как число позвонков, четкая 
дифференциация между C. albula и C. sardinella отсутствует: к первому 
виду относятся ряпушки с 54–59 (чаще 55–56) позвонками, а ко второ-
му —  с 57–64 (часто в среднем имеют более 60 позвонков) [7]. Кроме того, 
как правило, данный критерий удовлетворительно показывает принадлеж-
ность конкретной популяции ряпушки к тому или иному виду лишь по ре-
зультатам анализа статистически достоверных выборок на основе оценки 
средних величин.

Согласно данным молекулярно-генетических исследований носители рас-
пространенных в европейских водоемах гаплотипов митохондриальной ДНК 
(мтДНК) обнаружены далеко за пределами ареала европейской ряпушки 
(западная часть п-ва Ямал). С другой стороны, аллели локуса креатинфос-
фокиназы, типичные для сибирских популяций, так же как и «сибирские» 
гаплотипы мтДНК, обнаружены в водоемах европейской территории России 
[11, 12].
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Наши исследования популяции ряпушки оз. Соба-
чье дополняют материалы ранее опубликованных ра-
бот: в частности, проанализирован половой диморфизм 
собачинской ряпушки, восполнен пробел, касающийся 
числа позвонков [13]. Поскольку ряпушка оз. Соба-
чье согласно проведенному морфологическому анализу 
по диагностическим признакам (малое число позвонков, 
некоторые пластические признаки) оказалась ближе 
европейской ряпушке [13], основной целью настоящей 
работы стало изучить особенности ее генетического 
полиморфизма и филогеографии, прояснить вопросы 
филогенетических взаимоотношений с сибирской и ев-
ропейской ряпушками, сопоставить результаты ви-
дового диагноза на основе анализа морфологических 
признаков, с одной стороны, и генетических особен-
ностей —  с другой.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Сбор материала ряпушки оз. Собачье осуществлял-
ся в 2014 г. с 17 июля по 20 августа в районе кордона 
заповедника «Путоранский». Объем выборки составил 
60 особей. Исследование морфологических признаков 
проведено согласно методическим рекомендациям рабо-
ты [14]. При статистической обработке данных исполь-
зовалось руководство Г.Ф. Лакина [15].

Для анализа полиморфизма фрагментов мтДНК ис-
пользовали пробы ткани (белая мышца, жировой плав-
ник), фиксированные 96 % этанолом (1 : 5). Тотальную 
клеточную ДНК выделяли с использованием наборов 
реагентов DIAtomTMDNAPrep100 (ООО «Лаборатория 
Изоген») или ДНК–Экстран-2 (ЗАО «Синтол»). Объ-
ем выборки составлял 27 особей; в дальнейшем, однако, 
не все экземпляры были взяты в анализ ввиду низкого 
качества выделенной ДНК.

Первоначально с полученных образцов клеточной 
ДНК синтезировали так называемый ND1-фрагмент 
мтДНК длиной примерно 2050 пар нуклеотидов (п. н.), 
включающий ген субъединицы I NADH-дегидроге-
назного комплекса. Синтез фрагмента (амплифика-
цию) проводили с применением праймеров LGL381 
и LGL563 [16, 17] в 25 мкл буфера для амплифика-
ции (НПО «СибЭнзим»). Смесь содержала также 
100–300 нг ДНК; по 0,4 пмоль каждого из двух прайме-
ров; по 200 нмоль каждого из четырех дезоксирибонук-
леотидов и 0,5–1 единиц активности (ед. а.) Taq-ДНК 
полимеразы. Сверху для предотвращения испарения 
в ходе ПЦР на смесь наслаивали минеральное масло. 
Программа амплификации ND1-фрагмента включа-
ла этап первоначальной денатурации ДНК: +95 °C —  
5 мин; 32 цикла синтеза фрагмента: +95 °C —  1 мин, 
+ 53 °C —  50 с, + 72 °C —  1 мин 15 с; заключительный 
этап достройки концов: + 72 °C —  5 мин.

Поскольку возможности определить последователь-
ность нуклеотидов для всех образцов выборки не было, 

первоначально полученный ND1-фрагмент обрабаты-
вали эндонуклеазой рестрикции RsaI с целью выявления 
носителей гаплотипов Е и S, которые маркируют разные 
филогенетические линии ряпушки. Первый гаплотип 
широко распространен в европейских водоемах; встре-
чается он и в Сибири, хотя и значительно реже. Второй 
вариант типичен для восточносибирских популяций ря-
пушки (бас. рек Колыма, Индигирка) [11, 17].

Реакцию рестрикции с RsaI проводили в 10 мкл бу-
фера, рекомендованного фирмой-производителем (Ther-
mo Scientific). Смесь содержала 3 мкл ПЦР-продукта 
ND1-фрагмента и 0,5 ед. а. фермента. Длины рестрикт-
ных фрагментов после расщепления ПЦР-продукта ана-
лизировали в 1,7 % агарозном геле; для электрофореза 
использовали трис-ЭДТА-боратную буферную систе-
му [18].

На основе результатов скрининга с RsaI отбирали 
пробы для дальнейшего секвенирования: в анализ были 
взяты особи с гаплотипом Е, лишь одна особь характе-
ризовалась вариантом S. В общей сложности опреде-
ление нуклеотидной последовательности проводилось 
для девяти экземпляров ряпушки, причем для пяти 
из них определены последовательности двух фрагментов 
мтДНК: ND1 и участка гена первой субъединицы цито-
хром с-оксидазы (COI).

Состав и объем амплификационной смеси при под-
готовке образцов для секвенирования обеих участ-
ков мтДНК был одинаковым за исключением количе-
ства праймеров. ПЦР проводилась в 20 мкл буфера 
для амплификации (концентрация MgCl2 15–20 мМ) 
(НПО «СибЭнзим»); смесь содержала 100–300 нг то-
тальной клеточной ДНК; по 200 нмоль каждого из четы-
рех дезоксирибонуклеотидов; 0,5–1 ед. а. Taq-ДНК по-
лимеразы. Сверху для предотвращения испарения в ходе 
ПЦР на смесь наслаивали минеральное масло.

Для определения нуклеотидной последовательности 
ND1-фрагмента он был разделен на четыре перекры-
вающихся участка длиной примерно по 500 п. н. каж-
дый. При постановке ПЦР использовали четыре пары 
праймеров согласно работе [19], реакционная смесь 
содержала по 0,5 пмоль каждого праймера. Программа 
амплификации состояла из следующих этапов: первона-
чальная денатурация ДНК: + 94 °C —  2 мин; 32 цикла 
синтеза фрагмента: + 94 °C —  30 с, + 52 °C —  30 с, 
+ 72 °C —  50 с; заключительный этап достройки концов: 
+ 72 °C —  5 мин [19, с модификацией].

Синтез фрагмента гена первой субъединицы цитох-
ром с-оксидазы, проводили с использованием праймеров 
Fish-F1 и Fish-R1 [20]. Количество праймеров в реак-
ционной смеси объемом 20 мкл было равно 0,25 пмоль 
каждого. Программа амплификации включала эта-
пы: денатурацию ДНК при + 95 °C —  1 мин; 32 цикла 
синтеза фрагмента: + 95 °C —  1 мин, + 54 °C —  40 с 
и + 72 °C —  40 с; заключительная достройка концов 
фрагмента: + 72 °C —  10 мин [20, с модификацией].
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Секвенирование проводили на автоматическом 
анализаторе 3500 ABI (8 капилляров) согласно реко-
мендациям производителя на базе ИБВВ РАН. Протя-
женность ND1-фрагмента, нуклеотидная последова-
тельность для которого была определена, варьировала 
у разных образцов от 1749 до 1970 п. н.; длина секве-
нированного участка COI составила около 600–650 п. н. 
Все последовательности депонированы в базу данных 
GenBank (NCBI) под номерами KU760906, KU760907, 
KU760909–KU760914.

Чтение и анализ полиморфизма нуклеотидных после-
довательностей проводили в программах MEGA6 [21] 
и DnaSP v.5 [22]. Для построения медианных сетей гапло-
типов использовали программу Network 5.0.0.0 [23]. 
Поиск сайтов рестрикции RsaI в последовательностях 
ND1-фрагмента ряпушки р. Курейка (бас. р. Енисей; 
номера NCBI JN629025–JN629029) осуществляли 
с использованием онлайн-программы [24, 10.04.2016]. 
В ходе анализа полученных данных, кроме описанных 
нами гаплотипов ряпушки оз. Собачье, использованы 
последовательности из NCBI: C. albula водоемы Поль-
ши (DQ399869, KT426542–KT426556), водоемы Гер-
мании (DQ399870, KM286532, КМ286534, KM286535, 
KM286537, КМ286539, KM286540–KM286542, 
КМ286544, KM286545, KM286548, KM286552–
КМ286554, КМ286556, KM286559–KM286561, 
КМ286563, КМ286566, КМ286568–KM286570, 
КМ286573, КМ286574, KM286576, КМ286578, 
KM286581, КМ286583, KM286585, KM286588, 
KM286590, КМ286591, КМ286605, KM286611, 
KM286613, КМ286616), озера Швеции (KJ128463, 
KJ128464), озера европейской части России (JX960877, 
KT254047, KT254048, KT254057); C. fontanae 
(KM286597); C. lucinensis (KM286607); C. sardinella 
водоемы Северной Америки (EU202653, EU523982, 
EU523983, EU523985, EU523986), водоемы Сибири 

(JN629025–JN629029, KT267305). Видовые названия 
приводятся согласно аннотации в NCBI.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Особенности морфологии ряпушки оз. Соба-
чье. Из всех других популяций Норило-Пясинской си-
стемы собачинская ряпушка, наряду с ряпушкой озера 
Кета, наиболее изолирована от полупроходной пясин-
ской ряпушки: в период осенней преднерестовой мигра-
ции пясинская ряпушка проходит на нерестилища, рас-
положенные в крупных притоках и в самой реке, вплоть 
до р. Рыбной, которая в районе водопада Китабо-Орон 
становится для нее непроходимой. Поэтому нами пред-
принято сравнение меристических признаков ряпушек 
оз. Собачье и р. Пясины; в случае пясинской ряпушки 
использованы данные О.Л. Ольшанской [3] (табл. 1).

Проведенный анализ выявил достоверные различия 
между сравниваемыми популяциями по пяти признакам 
из семи. У собачинской ряпушки оказалось достоверно 
меньшим число чешуи в боковой линии и число ветви-
стых лучей в спинном и анальном плавниках: в среднем 
она имеет здесь примерно на один луч меньше. Данные 
показатели могут быть использованы для диагноза си-
бирской и европейской ряпушек, так как число ветвистых 
лучей в этих плавниках у ряпушек Сибири в среднем по-
чти на один луч превышает соответствующий показатель 
для популяций европейского вида [25].

Поскольку в работе О.Л. Ольшанской [3] данные 
о чис ле позвонков ряпушки р. Пясина не приводятся, для 
сравнения использованы собственные данные, получен-
ные в ходе анализа выборки из Пясинского залива [26]. 
Как и в случае числа лучей в плавниках, собачинская ря-
пушка характеризуется достоверно меньшим числом по-
звонков: по средним величинам этого показателя рассма-
триваемые популяции ряпушки отличаются друг от друга 

Признаки
Оз. Собачье (60 экз.) Различие Р.  Пясина (100 экз.) 

(согласно [3])

x ± m ±  tst CD x ± m ± 

D ветв. 8,67 0,07 0,57 10,33 0,81 9,65 0,06 0,64
P 13,73 0,09 0,73 0,66 0,05 13,65 0,08 0,75
V 10,23 0,06 0,46 0,51 0,04 10,19 0,05 0,52

A ветв. 11,62 0,11 0,87 8,47 0,87 12,78 0,08 0,84
L.l. 79,48 0,38 2,94 5,89 0,47 83,13 0,49 4,90

Sp.br. 48,83 0,23 1,77 11,19 0,91 45,51 0,19 1,88
Vt. 56,45 0,14 1,10 17,71 2,34 61,63 0,26 1,12

Число ветвистых лучей в плавниках: D ветв. — спинном; P — грудном; V — брюшном; A ветв. — анальном. L.l. — число 
чешуи в боковой линии; Sp. br. — число жаберных тычинок; Vt. — число позвонков. x — среднее значение признака; ± m — 
ошибка средней; ±  — дисперсия; CD — коэффициент различия. Жирным шрифтом выделены показатели критерия Стьюден-
та (tst) на уровне значимости (p  0,001). В случае пясинской ряпушки курсивом выделены собственные данные

Таблица 1
Меристические признаки ряпушек оз. Собачье и р. Пясины
Meristic features of ciscoes from Lake Sobachye and the River Pyasina
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более чем на пять позвонков, что значительно превы-
шает уровень подвидового различия (CD) по Э. Майеру 
(см. табл. 1). Кроме того, пясинская ряпушка имеет досто-
верно меньшее число жаберных тычинок; согласно нашим 
данным, среднее число жаберных тычинок ряпушки Пя-
синского залива составило 47,13 [26], что выше значений 
этого признака, приводимых О.Л. Ольшанской [3].

Особенности полиморфизма фрагментов ми-
тохондриальной ДНК ряпушки оз. Собачье. Девять 
проанализированных последовательностей COI ряпуш-
ки оз. Собачье оказались отнесены к пяти гаплотипам —  
С1, Sob6, Sob96, Sob97, Sob99, первый из которых 
характерен для ряпушек из водоемов Европы, Сибири 
и Северной Америки (рис. 1). Следует отметить, что 
гаплотип С1 у ряпушки озера Собачье является наибо-
лее частым: носителями его оказались четыре (44,4 %) 
из девяти взятых в анализ особей. Остальные четыре 
уникальных, отмеченных только в данной популяции, 
гаплотипа отличались от варианта С1 одной-двумя 
нуклеотидными заменами (р-дистанция 0,2–0,3 %). 
В целом дифференциация гаплотипов COI ряпушки 
оз. Собачье невелика: значения р-дистанции варьиру-
ют от 0,0 до 0,5 %, в среднем —  0,2 %. Основные по-
казатели внутрипопуляционного полиморфизма данного 
фрагмента мтДНК приведены в таблице 2.

Кроме полиморфизма внутри исследуемой популяции 
оценивали уровень дивергенции ее с ряпушкой других 
водоемов. Оказалось, что даже наибольшие различия 
между последовательностями COI оз. Собачье и после-
довательностями, взятыми в анализ из NCBI, не превы-
шают максимальной дифференциации вариантов COI 
ряпушки водоемов Европы. Так, максимальное число 
различий между гаплотипами COI европейской ряпушки 
достигает 13 синонимичных нуклеотидных замен (вари-
анты С3 и С8; p-дистанция 2,6 %). Число замен меж-
ду гаплотипом ряпушки оз. Собачье Sob6 и вариантом 
С8 равно 11 (p-дистанция 2,2 %), причем все замены, 
как и в первом случае, синонимичны. Депонированных 
последовательностей COI сибирской ряпушки в базе 
данных NCBI значительно меньше, чем европейской; 
большая часть из них соответствует распространенному 
гаплотипу С1 (см. рис. 1).

Для ND1-фрагмента ряпушки оз. Собачье описа-
но четыре гаплотипа (Sob2, Sob3, Sob93, Sob97), один 
из которых (Sob93) был выявлен у двух особей из пяти, 
взятых в анализ. Гаплотипы ND1 исследованной популя-
ции ряпушки образуют отдельную ветвь медианной сети 
(рис. 2). Следует отметить, что все пять особей, после-
довательность ND1-фрагмента для которых была опре-
делена, явились носителями гаплотипа Е по сайтам RsaI.

Рис. 1. Варианты последовательности COI ряпушки оз. Собачье на медианной сети гаплотипов ряпушек водоемов Европы, Си-
бири и Северной Америки. Сеть построена с использованием информации о 63 последовательностях, в том числе из базы 
данных NCBI. В анализ взят общий для всех последовательностей участок длиной 526 п. н. Цветом обозначены: чер-
ный — водоемы Европы; темно-серый — Сибири; белый — Северной Америки; светло-серый — популяция ряпушки 
оз. Собачье. Диаметр круга соответствует частоте гаплотипа. В случаях когда число нуклеотидных замен, различающих 
два гаплотипа, больше одного, их число указано рядом с отрезками, соединяющими гаплотипы. Видовые названия даны 
согласно аннотации в NCBI

Fig. 1. COI sequences of the cisco from Lake Sobachye in median network of ciscoes haplotypes from European, Siberian, and North 
American water bodies. Network was done with data about 63 ciscoes sequences some of which were taken from NCBI. For 
analysis the common fragment was used (526 base pair long). Color designates: black — European water bodies; dark gray — 
Siberian water bodies; white — North American water bodies; bright gray — the cisco from Lake Sobachye. The diameters of 
the circles correspond to the frequency of the given variant. If number of nucleotide substitution is more than one their number 
are indicated near the segments between haplotypes. Species names correspond to NCBI sequence annotations
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В целом же среди особей, взятых в анализ перво-
начально, лишь у одной был выявлен «сибирский» 
гапло тип S. К сожалению, получить качественный сик-
венс ND1-фрагмента этого экземпляра не удалось. Ин-
тересно, что согласно результатам анализа последова-
тельности COI для этой особи характерен уникальный 

гаплотип Sob96, отличающийся от распространенного 
в популяции С1 варианта одной несинонимичной нуклео-
тидной заменой (см. рис. 1).

p-Дистанция между наиболее частым гаплотипом 
N1, характерным для ряпушки европейских водоемов, 
и вариантами ND1-фрагмента ряпушки оз. Собачье 

 Водоем 
Длина анализируемого 

фрагмента, п. н.
N h S Hd

π

COI
оз. Собачье 635 9 5 4 (2) 0,81 0,00192

ND1 
оз. Собачье 1706 5 4 6 (2) 0,90 0,00164
р. Курейка* 1708 5 5 12 (2) — 0,00304

*Информация о полиморфизме последовательностей ND1-фрагмента ряпушки р. Курейка приведена для сравнения (номера 
NCBI — JN629025–JN629029). N — число проанализированных последовательностей; h — число гаплотипов; S — число 
полиморфных сайтов, в скобках указано число парсимоничных сайтов из них; Hd — гаплотипическое разнообразие; π — нуклео-
тидное разнообразие. Длина анализируемого фрагмента определялась качеством полученных сиквенсов и выровнена по самой 
короткой последовательности

Таблица 2
Основные показатели внутрипопуляционного полиморфизма мтДНК ряпушки оз. Собачье
The basic parameters of intrapopulation mtDNA polymorphism of the cisco from Lake Sobachye

Рис. 2. Варианты последовательности ND1-фрагмента ряпушки оз. Собачье на медианной сети гаплотипов ряпушек водоемов 
Европы и Сибири. Сеть построена с использованием информации о 27 последовательностях, в том числе из базы данных 
NCBI. В анализ взят общий для всех последовательностей участок длиной 897 п. н. Серый цвет соответствует популяции 
ряпушки оз. Собачье, черный — ряпушке Европы, C. albula; белый — C. sardinella Сибири. Диаметр круга соответству-
ет частоте гаплотипа. В случаях когда число нуклеотидных замен, различающих два гаплотипа, больше одного, их число 
указано рядом с отрезками, соединяющими гаплотипы. Эллипс выделяет линию гаплотипов ряпушки оз. Собачье

Fig. 2. ND1-fragment sequences of the cisco from Lake Sobachye in median network of haplotypes of ciscoes from European and 
Siberian water bodies. Network was done with data about 27 ciscoes sequences some of which were taken from NCBI. For 
analysis the common fragment was used (897 base pair long). Color designates: bright gray — the cisco from Lake Sobachye; 
black — European water bodies; white — Siberian water bodies. The diameters of the circles correspond to the frequency of 
the given variant. If number of nucleotide substitutions is more than one their number are indicated near the segments between 
haplotypes. Ellipse denotes phylogenetic line of the cisco from Lake Sobachye
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варьировала от 1,1 до 5,6 % (среднее значение 4,5 %). 
С гаплотипами же сибирской ряпушки из р. Курейка 
(N8–N11) различия последовательностей собачинской 
ряпушки оказались значительнее —  от трех до деся-
ти пар нуклеотидов (p-дистанция 3,4–11,2 %, в сред-
нем —  5,8 %). При этом значения р-дистанции между 
гаплотипами ND1 внутри популяции рассматриваемого 
озера изменялись от 1,1 до 5,6 %; средняя оценка этого 
показателя равна 3,0 %.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Анализ внутри- и межпопуляционного полимор-
физма последовательностей ND1- и COI-фрагментов 
мтДНК свидетельствует о филогенетической близости 
собачинской ряпушки ряпушке европейских водоемов. 
Так, в случае фрагмента COI, который используется для 
идентификации видов в рамках программы «Штрих-
кодирование жизни» (Barcode of Life), ряпушку оз. Со-
бачье и водоемов Европы сближает наличие общего 
гаплотипа C1 (см. рис. 1). Средние значения показателя 
дифференциации (р-дис танции) второго анализируемо-
го участка, ND1-фрагмента, оказались меньше между 
последовательностями собачинской ряпушки и гапло-
типами ряпушки водоемов Европы (озера Польши), 
чем гаплотипами ряпушки р. Курейка (бас. р. Енисей): 
4,5 и 5,8 % соответственно.

Интересно, что рассчитанные с использованием 
информации базы данных NCBI средние показатели 
внутривидовой дифференциации для C. albula состави-
ли для COI 0,5 и 1,2 % для ND1-фрагмента; в случае 
C. sardinella —  0,2 и 0,6 % соответственно. Уровень 
дивергенции между C. albula и C. sardinella равен для 
COI —  0,4 %; для ND1 —  1,0 %. В то же время оценки 
дифференциации между европейской ряпушкой и таки-
ми «хорошими» видами, как сиг C. lavaretus (Linnaeus), 
арктический омуль C. autumnalis (Pallas), чир C. nasus 
(Pallas) и другие в среднем составили для COI около 
2,0 %, а для ND1 —  4,0 %.

Приведенные данные позволяют высказать ряд пред-
положений относительно происхождения популяции ря-
пушки оз. Собачье: вероятно, бóльшая часть ее проис-
ходит от филогенетической линии европейских ряпушек. 
Возможность расселения ряпушки из водоемов Европы 
на восток в период по крайней мере последнего оледене-
ния обсуждается в работах [11, 27].

В то же время проникали в водоем и представители 
других (одной или нескольких) филогенетических линий. 
Так, поскольку согласно результатам ПЦР-ПДРФ-ана-
лиза ND1-фрагмента с рестриктазой RsaI в оз. Собачье 
была обнаружена особь —  носитель гаплотипа S, мож-
но предполагать существование потока вселенцев с вос-
тока Сибири (бас. рек Колыма и Индигирка), где этот 
гаплотип встречается чаще всего [17]. При продвиже-
нии на запад частота гаплотипа S в популяциях ряпушки 

снижается [11]. Следует отметить, что по результатам 
виртуального анализа полиморфизма ND1-фрагмента 
по сайтам RsaI для ряпушки р. Курейка также оказался 
характерен гаплотип Е.

Обособленность отдельной ветви гаплотипов ND1-фраг-
мента собачинской ряпушки на медианной сети мо-
жет быть связана с формированием специфичного вну-
трипопуляционного полиморфизма в условиях изоляции. 
Многие популяции ряпушки Европы также характери-
зуются наличием типичных только для них уникальных 
гаплотипов на фоне одного-двух широко распространен-
ных [11].

С частичной или полной изоляцией собачинской по-
пуляции может быть связан и низкий уровень внутри-
популяционного полиморфизма последовательностей 
ND1-фрагмента по сравнению с ряпушкой р. Курейка 
(см. табл. 2). Небольшие по численности изолированные 
популяции оказываются более чувствительными к дей-
ствию случайных генетико-автоматических процессов 
(дрейф генов) [28].

В то же время, согласно результатам анализа поли-
морфизма участка гена COI, приведенные выше рассуж-
дения о причинах формирования особенностей генети-
ческой структуры популяции ряпушки оз. Собачье могут 
показаться не совсем верными. Так, принимая во внима-
ние полиморфизм COI, популяции ряпушки разных во-
доемов, удаленных друг от друга географически, с разной 
экологией, филогенетически кажутся ближе друг другу, 
чем если рассматривать результаты анализа полимор-
физма ND1-фрагмента. Действительно, один и тот же 
вариант последовательности COI (C1) оказался типичен 
как для европейских озерных популяций ряпушки, так 
и для полупроходной ряпушки Сибири (море Лаптевых, 
Тикси); этот же вариант распространен и у C. sardinella 
озер Северной Америки.

Объяснением указанных выше фактов, как и разли-
чий в структуре сетей гаплотипов COI и ND1, может 
быть разная скорость накопления мутаций в последова-
тельностях разных маркерных фрагментов. Так, анализ 
результатов секвенирования митохондриального генома 
сиговых показал, что наибольшая скорость эволюции 
характерна для генов НАДН-дегидрогеназного ком-
плекса (ND), цитохрома б (cyt b) и контрольной обла-
сти. Гены цитохром оксидазы (COX) и тРНК имеют ско-
рость эволюции в 2–3 раза меньше, чем ND-гены; еще 
медленнее накапливают замены рибосомальные гены 
и гены АТФ [29].

Полученные с использованием молекулярно-ге-
нетических методов анализа результаты согласуются 
с данными об особенностях морфологии ряпушки рас-
сматриваемого водоема: меньшее число позвонков соба-
чинской ряпушки сближает ее с ряпушкой Европы [13]. 
Отметим, что ранее популяции относительно малопо-
звонковых ряпушек были отмечены и в других водоемах 
Таймыра [26, 30]. В то же время в бассейне р. Пясины 
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присутствует и полупроходная форма с бóльшим числом 
позвонков, что характерно для типичной сибирской ря-
пушки [13].

Таким образом, согласно результатам анализа поли-
морфизма мтДНК ряпушка оз. Собачье более близка 
в своем происхождении филогенетической линии евро-
пейской ряпушки. Вместе с тем на особенности гене-
тического разнообразия ее популяции оказали влияние 
такие факторы, как контакт с представителями восточ-
носибирской филогенетической линии ряпушки и дли-
тельное существование в условиях частичной или полной 
изоляции.
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MORPHOLOGICAL AND GENETIC FEATURES
OF CISCO (COREGONIDAE: COREGONUS SP.) FROM 
LAKE SOBACHYE (PUTORANA PLATEAU)

E.A. Borovikova, V.I. Romanov, J.S. Nikulina

For citation: Ecological genetics. 2016;14(3):47-55

  SUMMARY: Background. Recently was revealed that cisco from 
Lake Sobachye (Putorana Plateau) is more similar to Coregonus albu-
la Linnaeuas than C. sardinella Valenciennes according to number of 
vertebrae [13]. The aim of this work was to investigate molecular gene-
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tic features of this population. Materials and methods. For morpho-
logical analysis were used 60 specimens of cisco from Lake Sobachye. 
For nine specimens molecular genetic analysis was performed. The 
sequences of two fragments of the mitochondrial DNA (ND1 and COI) 
were defined. Results. The cisco of the Lake Sobachye significantly 
differed from riverine cisco of this region by meristic features (namely 
from cisco of the River Pyasina). Sequencing results showed the mini-

mal divergence of the ND1 and COI sequences of the cisco from Lake 
Sobachye and vendace. Conclusion. Morphological analysis and 
analysis of the mitochondrial DNA polymorphism of cisco from Lake 

Sobachye revealed close relationship of this population to C. albula.

  KEYWORDS: cisco; Putorana Plateau; features of morphology; mi-
tochondrial DNA; phylogenetic; phylogeography.
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