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Арктические гольцы Salvelinus alpinus complex
отличаются широкой экологической пластично�
стью и высокой скоростью морфологической
эволюции; происхождение и эволюция их совре�
менных популяций тесно связаны с историей
позднечетвертичных оледенений. Поэтому они
представляют собой интересный объект для ис�
следований механизмов быстрой адаптивной ди�
вергенции и формирования биоразнообразия
(Taylor, McPhail, 1999, 2000). Гольцы населяют об�
ширный циркумполярный ареал вдоль арктиче�
ских побережий и высокогорные области в глуби�
не материка. Озёрные популяции гольцов пред�
ставлены двумя или более симпатрическими
формами, различающимися по размерам и окрас�
ке тела, скорости роста и полового созревания,
возрастной структуре, внешней морфологии и
меристическим признакам, срокам нереста и ха�
рактеру нерестилищ, спектрам питания и занима�
емым биотопам, поведению (Johnson, 1980; Hin�
dar, Jonsson, 1982; Behnke, 1984; Sandlund et al.,
1992; Adams et al., 1998; Gislason et al., 1999;
Klemetsen et al., 2003; Telnes, Saegrov, 2004). Оцен�

ки генетических различий между симпатрически�
ми формами широко варьируют в разных работах
(Hindar et al., 1986; Magnusson, Ferguson, 1987;
Danzmann et al., 1991; Hartley et al., 1992, 1995;
Осинов и др., 1996; Volpe, Ferguson, 1996; Gislason
et al., 1999; Jonsson, Jonsson, 2001; Осинов, 2002;
Wilson et al., 2004). Обычно внутриозёрные груп�
пировки гольцов рассматривают как результат
симпатрического формообразования (Ferguson,
1981; Klemetsen et al., 1985, 2003; Hindar et al.,
1986; Riget et al., 1986; Magnusson, Ferguson, 1987;
Савваитова, 1989, 1991; Danzmann et al., 1991;
Savvaitova, 1991, 1995; Sandlund et al., 1992; Hindar,
Jonsson, 1993; Осинов и др., 1996; Gislason et al.,
1999; Jonsson, Jonsson, 2001; Осинов, 2002), но в
отдельных случаях (Hartley et al., 1992, 1995; Wil�
son et al., 2004) показана возможность вторичного
контакта форм, происходящих из разных алло�
патрических популяций.

В Забайкалье арктический голец обитает в не�
больших олиготрофных озёрах c бедной ихтиофа�
уной, связанных с верховьями крупных притоков
р. Лена – Олекмы, Витима и Чаи, а также в бас�
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Исследована изменчивость 8 микросателлитных локусов у арктических гольцов Salvelinus alpinus
complex из 5 горных озёр Забайкалья. Выборки из трех озёр включали две симпатрические формы
(карликовую и мелкую), различающиеся по трофической специализации, морфологии и парамет�
рам жизненного цикла. Показано, что симпатрические формы генетически более близки друг к дру�
гу, чем к гольцам из других озёр, что может рассматриваться как свидетельство их независимого воз�
никновения внутри каждого из этих водоёмов в результате симпатрического формообразования.
В каждом из исследованных озёр симпатрические формы имеют в разной степени обособленные ге�
нофонды (оценки FST варьируют от 0.030 до 0.184, ρST – от 0.119 до 0.359). Иерархический анализ
вариансы частот аллелей (AMOVA) у арктического гольца из бассейнов Байкала, Витима и Олекмы
показал, что 19.5% межпопуляционной изменчивости распределены между популяциями трех бас�
сейнов и 19.5% – между популяциями внутри бассейнов. При анализе AMOVA, учитывающем раз�
личия между симпатрическими формами в трех озёрах, на долю последних приходится 7.1% общей
изменчивости.
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сейне Байкала (Берг, 1948; Карасев, 1987; Алексе�
ев и др., 1999). Между популяциями разных озёр
наблюдаются значительные морфологические
различия, позволяющие считать Забайкалье од�
ним из важных центров разнообразия гольцов
(Алексеев и др., 2000б). В большинстве исследо�
ванных забайкальских озёр найдены 2 или 3 сим�
патрические формы (экотипа): крупная, мелкая и
карликовая (Савваитова и др., 1981; Алексеев,
Пичугин, 1998; Алексеев и др., 2000а; Alekseyev et
al., 2002; Самусенок и др., 2006). В водоёме они
осваивают разные биотопы: крупная форма зани�
мает нишу хищника, а мелкая и карликовая –
планктофага или бентофага в разных сочетаниях,
причём карликовая форма тяготеет к глубоковод�
ной зоне, а мелкая и крупная – к литоральной
(Самусенок, 2000; Alekseyev et al., 2002). Степень
морфологической дивергенции симпатрических
форм варьирует между озёрами: от различий
лишь по пропорциям тела, связанным с разницей
в размерах и аллометрическим ростом, до высо�
кой степени обособленности по меристическим
признакам и длине жаберных тычинок (Алексеев
и др., 1997, 2000б; Алексеев, Пичугин, 1998; Alek�
seyev et al., 1999, 2002). По данным морфоэколо�
гического анализа, наиболее вероятным механиз�
мом происхождения внутриозёрных форм голь�
цов в Забайкалье признаётся адаптивная
радиация на основе симпатрического формооб�
разования (Савваитова и др., 1981; Alekseyev et al.,
1999, 2002; Алексеев и др., 2000а, 2000б), однако в
связи с параллельной изменчивостью морфоло�
гических признаков морфологические методы
недостаточны для разграничения симпатриче�
ского формообразования и множественных инва�
зий.

Ранее генетические исследования гольцов За�
байкалья включали анализы кариотипов (Алексе�
ев и др., 1997), аллозимов (Осинов и др., 1996;
Осинов, 2002), последовательности контрольного
района митохондриальной ДНК (Brunner et al.,
2001; Alekseyev et al., 2009). Цитологическое изу�
чение двух форм гольцов в одном из озёр (Боль�
шой Намаракит) продемонстрировало различия
их кариотипов (Алексеев и др., 1997). Анализ ал�
лозимной изменчивости у гольцов из 5 озёр (Оси�
нов и др., 1996; Осинов, 2002) выявил у них, как и
у гольцов Таймыра, низкий уровень аллозимной
изменчивости (например, у карликовой и мелкой
форм из оз. Даватчан все изученные локусы мо�
номорфны и несут общие для обеих форм аллели).
Уровень генетической дифференциации между
большинством изученных симпатрических и ал�
лопатрических популяций гольцов низкий. Наи�
более генетически обособлена популяция
оз. Гольцовое, в которой близок к фиксации уни�
кальный аллель в локусе GPI)B1*, не выявленный
ни в других популяциях Забайкалья, ни на других
участках ареала арктического гольца. На основа�

нии анализа нуклеотидной последовательности
фрагмента контрольного района мтДНК в 3 попу�
ляциях Забайкалья (озёра Большое Леприндо,
Гольцовое и Фролиха) гаплотипы гольцов Забай�
калья и Таймыра были выделены в сибирскую
филогеографическую группу (Brunner et al., 2001).
По результатам анализа 29 популяций Забайкалья
и ряда популяций гольца из других районов Си�
бири, часть гаплотипов из сибирской (sensu Brun�
ner et al., 2001) группы выделены в евросибирскую
подгруппу евразийской группы; гаплотипы голь�
цов Забайкалья отнесены к восточносибирской
подгруппе; получены также свидетельства в поль�
зу симпатрического происхождения форм в ряде
озёр (Alekseyev et al., 2009). 

Микросателлиты зарекомендовали себя как
полезный инструмент для выяснения филогене�
тических взаимоотношений между близкород�
ственными популяциями и видами (Тakezaki,
Nei, 1996), в том числе и у гольцов (Gislason et al.,
1999; Wilson et al., 2004). Недавно в одном из озёр
Забайкалья (Светлинское) между двумя морфо�
логически слабо различающимися формами
гольцов были выявлены достоверные различия по
частотам аллелей микросателлитных локусов
(Самусенок и др., 2006). 

В задачи нашей работы, продолжающей эти
исследования, входил анализ изменчивости мик�
росателлитов в 5 популяциях гольцов Забайкалья
для выяснения степени различий, репродуктив�
ных взаимоотношений и происхождения симпат�
рических форм, а также родственных отношений
аллопатрических группировок. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Географическая локализация 5 обследованных
озёр показана на рис. 1, а их характеристика и
численность выборок разных форм гольцов при�
ведены в табл. 1. Материал собран в ходе экспеди�
ций в 1995–2004 гг. и объединён в 8 выборок, каж�
дая из которых соответствует одной форме из од�
ного озера. Исследованные озёра удалены друг от
друга на значительные расстояния, препятствую�
щие миграции, за исключением озёр Большое
Леприндо и Гольцовое, соединённых друг с дру�
гом коротким (3 км) ручьём, непроходимым для
гольцов (М.Ю. Пичугин, личное сообщение). 

ДНК выделяли из фиксированных 96%�ным
этанолом тканей (мышц или плавников) стан�
дартным методом (Sambrook et al., 1989). Ампли�
фицировали 8 микросателлитных локусов, из ко�
торых 3 – Smm10, Smm22 и Smm24 (Crane et al.,
2004) – включают тетрануклеотидные повторы,
5 – Smm 3, Smm17, Smm 21 (Crane et al., 2004), Sco 19
(Taylor et al., 2001) и SSOSL456 (Slettan et al., 1997) –
динуклеотидные повторы. Условия полимераз�
ной цепной реакции (ПЦР) и электрофоретиче�
ского разделения аллелей описаны в работе Са�
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мусенка с соавторами (2006). Генетическую из�
менчивость в выборках оценивали величинами
аллельного разнообразия Â (среднего числа алле�
лей на локус, скорректированного по минималь�
ному размеру выборки), наблюдаемой и ожидае�
мой гетерозиготности, а также генного разнооб�
разия HS (Nei, 1987), которые рассчитывались с
помощью программы FSTAT, версия 2.9.3.2 (Gou�
det, 2001). Скорректированные для минимально�
го размера выборки оценки разнообразия уни�
кальных аллелей отдельно для форм и для озёр
получены с помощью программы HP�RARE 1.0
(Kalinowski, 2005). Графическую интерпретацию
изменчивости частот некоторых аллелей в выбор�
ках проводили с помощью программы EXCEL
MS. 

Тесты на соответствие генотипических распре�
делений равновесию Харди–Вайнберга (РХВ) в
каждом локусе и в каждой выборке (несколько
опций), а также проверку неравновесия по сцеп�
лению во всех возможных парных комбинациях
локусов выполняли в программе GENEPOP, вер�

сия 3.4 (Raymond, Rousset, 1995). Уровень стати�
стической значимости для множественных тестов
корректировали с помощью процедуры Бонфер�
рони (Вейр, 1995). Оценки межпопуляционной
дифференциации аллельных частот – индексы
фиксации FST, или θST (Weir, Cockerham, 1984), и
аналогичные оценки, основанные на вариансе
длины аллелей ρST (Rousset, 1996), рассчитывали с
помощью программы GENEPOP. Иерархическое
подразделение генетического разнообразия вы�
полнено с помощью анализа “локус�за�локусом”
молекулярной вариансы (AMOVA) (Excoffier
et al., 1992) в программе ARLEQUIN 3.1 (Excoffier
et al., 2005). 

Тест на наличие популяционной структуры
(подразделённости на генетически изолирован�
ные группировки) внутри каждого озера, где оби�
тают симпатрические формы, а также для сооб�
щающихся озёр Гольцовое и Б. Леприндо прово�
дили в программе STRUCTURE, версия 2.1
(Pritchard et al., 2000). Для этого выполняли Байе�
сову кластеризацию объединённых выборок сим�
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Рис. 1. Географическая локализация исследованных популяций. Серым цветом выделен ареал арктического гольца
Salvelinus alpinus complex в Забайкалье, пунктиром обозначены линии водоразделов между р. Лена и оз. Байкал и между
притоками Лены. Цифрами указаны озёра: 1 – Светлинское, 2 – Большой Намаракит, 3 – Большое Леприндо, 4 –
Гольцовое, 5 – Даватчан.
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патрических форм (admixture model) при задан�
ном числе кластеров (К = 1–3). Наиболее вероят�
ным считали число кластеров, для которого
программа рассчитала наибольшее среднее
значение вероятности лог�правдоподобия

P(X/K)], где X – генотип взятого индивидуу�
ма, Р – доверительная вероятность. Оценки гене�
тически эффективного потока мигрантов между
симпатрическими популяциями (Nem) вычисля�
ли несколькими способами: 1 – из оценок диф�
ференциации FST (θST) по формуле для островной
модели популяции (при равновесии дрейф�ми�
грация) Nem = (1 – θ)/ 4θ (Wright, 1931); 2 – на ос�
нове частот уникальных аллелей (Slatkin, 1985) с
последующей корректировкой для данного раз�
мера выборки (Barton, Slatkin, 1986) в программе
GENEPOP; 3 – на основе теории коалесценции с
использованием цепей МСМС (Monte�Carlo
Markov Chain) в программе MIGRATE, версия
2.1.3 (Beerli, 2003). В последнем случае анализ
мультилокусных генотипических данных прово�
дили методом максимального правдоподобия с на�
чальной оценкой параметров (Θ = 4Neμ, M = m/μ,
где μ, Ne и m – соответственно скорость мутиро�
вания, эффективный размер популяции и коэф�
фициент миграции) из величины FST. Получен�
ные оценки использовали в качестве стартовых
для второго цикла итераций, чтобы получить как
можно более точные оценки Nem. Кроме этого, с
помощью программы GeneClass 2 (Piry et al.,
2004) с использованием метода Раннала и Маунт�
эйна (Rannala, Mountain, 1997) и симуляционного

[log

алгоритма (Paetkau et al., 2004) для каждой пары
симпатрических популяций рассчитали число
мигрантов (F0), и на их основе, с учётом рекомен�
даций Петка с соавторами (Paetkau et al., 2004),
получены оценки Nem.

Использовали два способа оценки генетиче�
ских дистанций. В первом по частотам аллелей
рассчитывали хорд�дистанции (DCE), позволяю�
щие получать наиболее корректную топологию
филогенетических деревьев при преобладающем
влиянии генетического дрейфа и в условиях лю�
бой мутационной модели (Cavalli�Sforza, Edwards,
1967; Takezaki, Nei, 1996). Другая оценка генети�
ческих расстояний предполагает более адекват�
ную для микросателлитов ступенчатую модель
мутационного процесса (SMM) (Ohta, Кimura,
1973) и представляет собой среднелокусную сум�
му квадратов разностей средних длин аллелей
каждого локуса между популяциями (σμ)2 (Gold�
stein et al., 1995). Эта оценка изменений в средних
размерах микросателлитного локуса, теоретиче�
ски линейно увеличивающихся во времени, не за�
висит от размера популяции (в равновесных усло�
виях) (Takezaki, Nei, 1996). Статистическое моде�
лирование показало её преимущество перед
другими методами для приближённой оценки ис�
тинных длин ветвей.

Оценки DCE и (σμ)2 дистанций рассчитаны с
помощью программы MSA 4.05 (Dieringer, Schlot�
terer, 2003); на их основании построены NJ дере�
вья в программе PHYLIP 3.6 (Felsenstein, 2004).
Устойчивость топологии проверяли с помощью

Таблица 1. Характеристика района сбора материала и объем исследованных выборок арктических гольцов
Salvelinus alpinus complex Забайкалья
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Число рыб, экз. 

Всего
с. ш. в. д. карлики мелкие

Светлинское (Верхняя 
Ангара, Байкал)

55°38′ 110°31′ 1.7 0.6 30–35 1766 2004 37 30 67

Большой Намаракит
(Куанда, Витим)

56°14.5′ 116°57.5′ 7 4 35 970 ± 10 1995 28 38 66

2003 29 12 41

Большое Леприндо
(Чара, Олёкма)

56°37′ 117°31′ 11.5 2.8 64.5 984 1996 21 – 21

2001 21 – 21

2005 24 – 24

Гольцовое (Б. Леприндо, 
Чара, Олёкма)

56°36.5′ 117°25′ 0.4 0.4 25 1100 ± 20 1995 24 – 24

1996 38 – 38

Даватчан (Чара, Олёкма) 56°27′ 117°33′ 4.4 1.4 46 1101 2001 24 39 63

2005 43 40 83

Всего 448
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бутстрэп анализа (1000 псевдореплик); консен�
сусное дерево получено с помощью программы
CONSENCE из пакета PHYLIP; для графическо�
го представления деревьев использовали про�
грамму TREEVIEW (Page, 1996). 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Проверка соответствия генотипических рас�
пределений равновесию Харди–Вайнберга вы�
явила 5 статистически значимых отклонений,
связанных с дефицитом гетерозигот, в двух вы�
борках – мелких гольцов из оз. Даватчан и карли�
ков оз. Гольцовое (табл. 2). Общий тест РХВ вы�
явил существенный дефицит гетерозигот у мел�
ких гольцов из оз. Даватчан. Статистически
значимых случаев неравновесия по сцеплению ни
в одной популяции не обнаружено (после коррек�
ции для 147 тестов α0.05 = 0.0003), так же как и в
любой парной комбинации локусов в общем те�
сте. Показатели генетической изменчивости –
разнообразия аллелей и генного разнообразия
(HS) – широко варьируют между отдельными ло�
кусами и между выборками. Между оценками
генного разнообразия и индексами фиксации
(FST), рассчитанными по каждому из 8 микроса�
теллитных локусов, наблюдается достоверная об�
ратная зависимость (показатель корреляции ран�
гов Спирмена rs = –0.93, p < 0.01). В двух иссле�
дованных озёрах выборки разных лет значимо
(p < 0.001) различались по частотам аллелей в од�
ном локусе: в оз. Б. Леприндо – между выборкой
1996 г. и остальными двумя по локусу Smm10, в
оз. Даватчан – по локусу Smm21.

Как можно видеть на рис. 2, где в графической
интерпретации представлены частоты наиболее
информативных аллелей (37% от общего числа),
выборки совместно обитающих форм (озёра
Светлинское, Б. Намаракит, Даватчан) имеют об�
щие уникальные для данного озера аллели и более
сходны между собой, чем с соответствующими
формами из других озёр. Анализ скорректирован�
ных оценок разнообразия уникальных аллелей
показывает, что популяции озёр в целом обладают
бóльшим их количеством в сравнении с симпат�
рическими формами в отдельности (табл. 2), то
есть последние имеют менее давнюю историю
или связаны генным обменом. При этом наи�
большее число уникальных аллелей имеют голь�
цы оз. Б. Намаракит (бассейн р. Витим). 

В то же время симпатрические формы гольцов
существенно различаются по аллельным и гено�
типическим частотам (после коррекции для мно�
жественных тестов, табл. 3). Все значения θST

между симпатрическими формами статистически
значимы (p < 0.001) и варьируют от 0.030 в
оз. Б. Намаракит до 0.184 в оз. Даватчан. 

Популяционные деревья (рис. 3), построен�
ные по хорд�дистанциям DСЕ и по (σμ)2 дистанци�
ям, имеют сходную топологию и высокую бутстрэп�
поддержку основных кластеров. Кластер, объеди�
няющий выборки из озёр Б. Леприндо, Даватчан
и Гольцовое из верховьев Чары (бассейн Олёк�
мы), имеет на двух деревьях бутстрэп�поддержку
соответственно 73% и 96%. Выборки из оз. Б. На�
маракит (бассейн Витима) вместе с выборками из
бассейна Олёкмы образуют устойчивый кластер
(бутстрэп�поддержка 100%), объединяющий все

2Алелли 3 4 5 6 1 2 4 5 6 9 11 12 13 2 3 4 4 6 7 8 9 10 11 12 13 14 5 6 7 8 9 10 11 12 13 2 6 8 9 10 11 13 1 2

Smm10 Smm17 Smm21 Smm24 SSOSL 456 Sco19 Smm3

Гольцовое

Б. Леприндо

Даватчан мелкие

Даватчан карлики

Б.Намаракит карлики

Б.Намаракит мелкие

Светлинское мелкие

Светлинское карлики

Локус

Рис. 2. Частоты некоторых аллелей микросателлитных локусов в исследованных популяциях гольцов Salvelinus alpinus
complex. Площадь кружков пропорциональна частоте аллеля. Номера соответствуют следующим аллелям: Smm10: 148,
152, 156, 160, 164; Smm17: 101, 103, 113, 115, 117, 125, 129, 131; Smm21: 107, 109, 111; Smm24: 176, 180, 184, 188, 192, 196,
200, 204, 208, 212, 216; SSOSL456: 186, 188, 190, 192, 194, 196, 198, 200, 202; Sco19: 170, 178, 182, 184, 186, 188, 190; Smm3:
114, 122.
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выборки из бассейна Лены. Обособленное поло�
жение занимают выборки из оз. Светлинское
(бассейн Байкала). Симпатрические формы из
каждого озера кластеризуются друг с другом, за
исключением двух форм гольца из оз. Б. Намара�
кит на дереве, построенном по (σμ)2 дистанциям. 

Анализ молекулярной вариансы (табл. 4) пока�
зывает, что 61% всей изменчивости сосредоточе�
но внутри выборок. Генетические различия между
популяциями гольцов трёх крупных бассейнов со�
поставимы с различиями между популяциями из
озёр внутри этих бассейнов. На долю различий
между симпатрическими формами внутри 3 озёр
приходится только около 7% наблюдаемой измен�
чивости, хотя эти различия достоверны (р < 0.001).
На различия между темпоральными выборками
приходится около 2% изменчивости, и эти разли�
чия также достоверны. 

Кластеризация особей без априорной инфор�
мации об их принадлежности к форме (популя�
ции), проведённая с помощью Байесова алгорит�
ма внутри каждого озера, продемонстрировала
хорошее разделение форм в оз. Даватчан и голь�
цов из соседних озёр Гольцовое и Б. Леприндо, с
наиболее правдоподобным в каждом случае чис�
лом кластеров (К) 2 (рис. 3). В то же время в объ�
единённых выборках из озёр Светлинское и
Б. Намаракит было показано отсутствие какой�
либо структуры, то есть наиболее вероятным ока�
залось значение К = 1, и симпатрические формы
не разделялись соответственно их морфологиче�
скому определению. 

Оценки генной миграции между симпатриче�
скими формами, вычисленные разными способа�

ми, в большинстве случаев довольно схожи между
собой. Наиболее сильно различаются оценки, по�
лученные с помощью программы MIGRATE и
другими методами, для озёр Б. Леприндо и Голь�
цовое (табл. 3). Наиболее высокий уровень генно�
го обмена выявлен у гольцов из озёр Б. Намара�
кит и Светлинское. Поток генов между симпатри�
ческими формами в некоторых озёрах, согласно
приведенным оценкам, несимметричен. 

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведённый анализ выявил высокую измен�
чивость у гольцов Забайкалья в микросателлит�
ных локусах, что контрастирует с результатами,
полученными ранее при анализе аллозимной из�
менчивости. Анализ 35 аллозимных локусов у
гольцов аллопатрических и симпатрических по�
пуляций из 6 озёр Забайкалья (Фролиха, Б. Нама�
ракит, Леприндокан, Б. Леприндо, Гольцовое и
Даватчан) выявил только 7 диаллельных локусов,
в которых хотя бы в одной из популяций был най�
ден полиморфизм (Осинов, 2002). Оценки сред�
ней гетерозиготности (HS), рассчитанные по 7 по�
лиморфным аллозимным локусам, варьировали
от 0.000 до 0.083 (среднее значение 0.037). В то же
время, оценки средней гетерозиготности, полу�
ченные по 8 микросателлитным локусам, кото�
рые были использованы в данной работе, значи�
тельно выше (от 0.390 до 0.588, среднее 0.471).
Число аллелей, выявленных в этих локусах, ва�
рьировало от 2 (локус Smm3) до 41 (локус Smm21).
Между оценками генного разнообразия и оцен�
ками индекса фиксации (FST), рассчитанными по

Таблица 3.  Параметры популяционной структуры арктических гольцов Salvelinus alpinus complex из озёр Забайкалья 

Популяции θST ρST
Генные/генотипические 

различия*

Nem

1 2 3 4

Светлинское 

карлики  мелкие 0.089 0.359 1/1 2.2 2.6 2.4 4

мелкие  карлики 1.8 5

Большой Намаракит

карлики  мелкие 0.030 0.119 1/0 6.0 8.1 4.2 6

мелкие  карлики 3.4 3

Большое Леприндо 0.274 0.140 5/5 0.6 0.7 4.2 0

Гольцовое 0.9 0

Даватчан

карлики  мелкие 0.184 0.311 6/5 1.1 1.1 2.6 1

мелкие  карлики 1.8 1

Примечание. * – указано число локусов со значимыми (р < 0.05, уровень значимости скорректирован для множественных те�
стов) различиями в частотах аллелей/генотипов. Эффективная величина миграции (Nem, особей на поколение): 1 – согласно
Barton, Slatkin (1986), программа GENEPOP; 2 – согласно Wright (1931); 3 – Beerli, Felsenstein (2001), программа MIGRATE
(оценки потока генов из популяции указанной формы); 4 – оценки, полученные в программе GENECLASS2.
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каждому из 8 микросателлитных локусов, отмече�
на достоверная отрицательная корреляция.

Иерархический анализ вариансы аллельных
частот (AMOVA) выявил высокий уровень гене�
тической дифференциации популяций из трёх
речных бассейнов (FST = 0.390), причём из 39%
общей изменчивости, распределённой между по�
пуляциями, ровно половина приходится на раз�
личия между тремя бассейнами и половина – на
различия между популяциями внутри бассейнов.
На филогенетических деревьях взаимное положе�
ние разных аллопатрических популяций находит�
ся в хорошем соответствии с их географической
удалённостью друг от друга: надёжно выделяются
кластеры, объединяющие популяции (формы) из
бассейнов Байкала и Лены, а внутри последнего –
из бассейнов Витима и Олёкмы. Скорее всего, то�
пология деревьев отражает особенности заселе�
ния и генетических контактов между изученными
популяциями в послеледниковое время. Отме�
тим, что согласно данным анализа мтДНК попу�
ляции арктического гольца из бассейнов Байкала
и Лены принадлежат к сибирской филогеографи�
ческой группе (Brunner et al., 2001) или к восточ�
носибирской подгруппе евразийской группы

(Alekseyev et al., 2009). Гольцы из бассейна Байка�
ла имеют общий гаплотип контрольной области
мтДНК с гольцами из прилежащих участков бас�
сейна Лены, откуда, видимо, и проникли в него
(Alekseyev et al., 2009).

Несмотря на различия в наборах использован�
ных микросателлитных локусов и уровне их из�
менчивости (HS), полученные нами данные в це�
лом сходны с результатами исследований гольцов
из европейской части ареала. Например, согласно
иерархическому анализу вариансы аллельных ча�
стот (AMOVA) уровень генетической дифферен�
циации популяций из бассейнов Роны, Рейна и
Дуная значителен (FST = 0.370), причём, как и в
нашей работе, примерно половина общей измен�
чивости, распределённой между популяциями,
приходится на различия между тремя речными
бассейнами и половина – на различия между по�
пуляциями внутри этих бассейнов (Brunner et al.,
1998). На популяционных деревьях 12 природных
популяций арктического гольца распределяются
по 3 основным кластерам, каждый из которых
объединяет популяции одного из 3 речных бас�
сейнов. Анализируя полученные данные, Брун�
нер с соавторами (1998) не исключают возмож�
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Рис. 3. Бескорневые NJ деревья для исследованных популяций гольцов Salvelinus alpinus complex, построенные по
хорд�дистанциям (слева) и (σμ)2 дистанциям (справа). На ветвях указаны индексы бутстрэпа (в процентах от 1000 де�
ревьев). В центре приведены результаты поиска наиболее правдоподобной структуры в объединённых выборках сим�
патрических форм из оз. Даватчан (внизу, К = 2) и гольцов из соседних озёр Гольцовое и Б. Леприндо (вверху, К = 2) с
использованием Байесова анализа без априорных данных о популяционной принадлежности особей (admixture model,
программа Structure). Результаты для озёр Светлинское (K = 1) и Большой Намаракит (К = 1) не приведены. 
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ность того, что заселение трёх речных бассейнов
шло не из одного, а из нескольких ледниковых ре�
фугиумов. Тем не менее, как и в случае с популя�
циями из Забайкалья, согласно данным анализа
мтДНК, все гаплотипы, выявленные в популяци�
ях гольца из бассейнов Роны, Рейна и Дуная, при�
надлежат к одной (Атлантической) филогеогра�
фической группе (Brunner et al., 1998, 2001) или
подгруппе (Alekseyev et al., 2009). Отметим, что
хотя абсолютные значения оценок FST, получен�
ные нами и в работе Бруннера с соавторами
(1998), близки (0.390 против 0.370), средние зна�
чения оценок генного разнообразия существенно
различаются (0.47 против 0.77). Так как оценки
FST зависят от уровня генетической изменчивости
внутри популяций (Charlesworth, 1998; Hedrick,
1999), это означает, что реальный уровень разли�
чий между популяциями из бассейнов Роны, Рей�
на и Дуная всё же несколько выше, чем между по�
пуляциями из Забайкалья.

Полученные нами данные свидетельствуют о
разной степени репродуктивной изоляции между
симпатрическими формами из разных озёр. От�
метим, что разный уровень изоляции (значения
FST варьируют от 0.008 до 0.381) выявлен и между
достаточно большим числом симпатрических
форм арктического гольца из озёр Северной Ев�
ропы (Gislason et al., 1999; Westgaard et al., 2004;
Wilson et al., 2004), происхождение которых в

большинстве случаев связывают с внутриозёр�
ным формообразованием и только в отдельных
случаях – с вторичным контактом популяций,
вышедших из разных ледниковых рефугиумов.
Наличие у группировок общих аллелей, объеди�
нение в сестринские группы на филогенетиче�
ских деревьях косвенно указывают на внутри�
озёрное происхождение симпатрических форм
гольцов из озёр Забайкалья в результате адаптив�
ной радиации, что подтверждает выводы, сделан�
ные при анализе других систем признаков (Алек�
сеев и др., 2000б; Осинов, 2002; Alekseyev et al.,
2009). Однако следует иметь в виду, что генетиче�
ское сходство совместно обитающих форм может
возникать и в результате обмена генами при их
вторичном контакте. Среди изученных нами сим�
патрических форм наибольшая генетическая ди�
вергенция выявлена между двумя формами из
оз. Даватчан, а наименьшая – между формами из
озёр Светлинское и Б. Намаракит. 
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Таблица 4.  Иерархический анализ молекулярной вариансы (локус�за�локусом, AMOVA) для 8 микросателлит�
ных локусов у арктического гольца Salvelinus alpinus complex Забайкалья

Варианты анализа (I–III),
группы (G1–6):

популяции, формы, выборки

Компоненты вариансы, %

FCT FSC FST
среди групп (CT) среди популяций 

внутри групп (SC)
внутри

популяций

I . 3 речных бассейна – 5 озёр 19.4 19.6 61.0 0.194* 0.245 0.390

G1: Б. Намаракит
G2: Даватчан, Б. Леприндо,
Гольцовое
G3: Светлинское

II. 3 озера – 6 форм 32.9 7.1 60.0 0.329 0.086 0.399

G1: Б. Намаракит, 2 формы
G2: Даватчан, 2 формы
G3: Светлинское, 2 формы

III. 6 форм – 13 темпоральных
выборок

30.2 1.9 67.9 0.302 0.027 0.321

G1: Б. Намаракит, 2 (карлики)
G2: Б. Намаракит, 2 (мелкие)
G3: Б. Леприндо, 3 (карлики)
G4: Гольцовое, 2 (карлики)
G5: Даватчан, 2 (карлики)
G6: Даватчан, 2 (мелкие)

Примечание. Варианты: I – все выборки внутри каждого озера объединены в одну; II – в каждом озере выделены по 2 формы
(см. табл. 1), выборки разных лет объединены; III – в озёрах Б. Намаракит и Даватчан выделены по 2 симпатрических формы,
в Б. Леприндо и Гольцовое – по одной, все формы представлены выборками разных лет. Значения F статистик достоверны
при р < 0.001, * – при p < 0.01.
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