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Современная популяционно�генетическая
структура вида может быть результатом действия
самых разнообразных процессов, разделенных в
пространстве и во времени. Глобальные изменения
климата, происходившие в плиоценовую и плей�
стоценовую эпохи, оказали серьезное воздействие
на формирование биоразнообразия не только арк�
тических, но и всех северных экосистем [1, 2]. Ли�
митирующими факторами, определявшими воз�
можности существования ихтиофауны в эти пери�
оды, были количество и масштабы оледенений,
крупные колебания уровня Мирового океана, вул�
канические и тектонические процессы. Типичным
представителем арктической фауны, которая ис�
торически заселяет районы, подвергшиеся значи�
тельным оледенениям в плейстоцене, является се�
верная мальма Salvelinus malma malma Walbaum. 

Северная мальма в Азии занимает ареал к во�
стоку от р. Колыма по арктическому побережью
Чукотки до южной оконечности п�ова Камчатка и
Амурского лимана по материковому побережью
Охотского моря [3]. В Северной Америке ареал
S. m. malma расположен к западу от р. Макензи по
арктическому побережью до п�ова Аляска, вклю�
чая Алеутские острова [3–5]. В то же время появи�
лись данные о ее гораздо более широком распро�
странении вдоль североамериканского тихоокеан�
ского побережья, чем предполагалось ранее [6, 7].

Сходство северной мальмы Азии и Северной Аме�
рики показано на основании морфологических [5,
8] и генетических признаков [9, 10]. Это может
свидетельствовать о происхождении современных
популяций из одного рефугиума [10–15], который
располагался на Берингийской суше, соединяв�
шей два континента в периоды оледенений, со�
провождавшихся регрессиями Мирового океана
[1, 16]. Однако была предложена и альтернативная
гипотеза, опирающаяся на различия биологиче�
ских характеристик гольцов двух географических
районов [1, 17]. Согласно гипотезе ДеЧико и Рей�
ста [17], у северной мальмы существуют две фор�
мы, собственно “северная” (northern form), рас�
пространенная в североамериканской части ареа�
ла от бухты Имурук (Imuruk Basin) на п�ове
Сьюард до р. Макензи, и “берингийская” (Bering�
ian form), которая встречается между заливом Нор�
тон, расположеным на п�ове Сьюард, и п�овом
Аляска. Предполагается, что предковые популя�
ции этих форм северной мальмы были аллопат�
ричными, т.е. эволюционировали в двух изолиро�
ванных рефугиумах, расположенных на Берингий�
ской суше.

Следует отметить, что большинство работ по
исследованию генетической дифференциации
северной мальмы [9, 12, 13, 18–31] посвящены
изучению изменчивости популяций из ограни�

ГЕНЕТИКА ЖИВОТНЫХ

ПОПУЛЯЦИОННО�ГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА СЕВЕРНОЙ МАЛЬМЫ 
Salvelinus malma malma АЗИИ И СЕВЕРНОЙ АМЕРИКИ

© 2011 г.   А. Г. Олейник1, Л. А. Скурихина1, Вл. А. Брыков1, 2

1Учреждение Российской академии наук Институт биологии моря им. А.В. Жирмунского
Дальневосточного отделения РАН, Владивосток 690041

e%mail: alla_oleinik@mail.ru
2Дальневосточный государственный университет, Академия экологии, морской биологии и биотехнологии,

кафедра генетики, Владивосток 690600
Поступила в редакцию 04.04.2011 г.

На основании PCR�RFLP�анализа изменчивости мтДНК (участки ND1/ND2, ND5/ND6, Cytb/D�
loop) оценен уровень генетической дифференциации северной мальмы Salvelinus malma malma Азии
и Северной Америки. Средние значения гаплотипического и нуклеотидного разнообразия
S. m. malma равны 0.5261 ± 0.00388 и 0.001558 соответственно, средняя оценка нуклеотидной дивер�
генции популяций составляет 0.055%. Показано, что для S. m. malma на большей части исследован�
ного ареала (бассейны морей Бофорта, Чукотского, Берингова, Охотского) характерна популяци�
онно�генетическая структура с низким уровнем генетической дифференциации и дивергенции. В
то же время обнаружена хорошо выраженная генетическая дифференциация популяций из залива
Аляска Тихого океана, подтверждаемая высокими значениями попарных ΦST (0.4198–0.5211) и
оценками нуклеотидной дивергенции (средняя дивергенция 0.129%) от азиатских и североамери�
канских популяций. Иерархический анализ молекулярного разнообразия (AMOVA) показал, что
большая часть изменчивости мтДНК S. m. malma приходится на внутрипопуляционную компоненту
(72.5%), тогда как различия между популяциями (21.1%) и между регионами (6.4%) вносят меньший
вклад в общую изменчивость. 
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ченной части ареала, как правило представляю�
щей только один континент, Азию или Северную
Америку. Исключением является исследование
Осинова [11], объединившего собственные дан�
ные по азиатским и литературные данные по се�
вероамериканским популяциям S. m. malma. 

В настоящей работе проведен анализ изменчи�
вости мтДНК северной мальмы S. m. malma с целью
установления характерных особенностей популя�
ционно�генетической структуры на территории,
охватывающей основную часть ареала в Северо�
Восточной Азии и Северо�Западной Америке. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В работе использован материал из коллекции
авторов, собранный в 1995–2004 гг. В анализ
включены как опубликованные ранее [9, 14, 18,
19, 28], так и новые результаты. Схематическая
карта сбора материала изображена на рис. 1. Дан�
ные о географической локализации 27 исследо�
ванных популяций, распределении по ареалу и
объеме выборок приведены в табл. 1. Большая
часть выборок состоит из преднерестовых взрос�
лых рыб, выловленных вблизи нерестилищ. Вы�
борка гольцов р. Кроноцкой объединяет матери�
ал, собранный у истока (2003 г.) и в нижнем тече�
нии (2004 г.) реки. Две изолированные популяции
(руч. Холодный, оз. Крокур) представлены жилой
экологической формой гольцов, и две популяции
из залива Нортон (р. Соломон, р. Синук) � юве�
нильными особями. Молодь также была включе�

на в состав выборок из рек Камчатка (7 экз.) и Ки�
валина (2 экз.). Разработанная методика сбора
молоди [23] была направлена на минимизацию
ошибок выборочности из�за 1) возможного ана�
лиза семейных групп; 2) присутствия мигрирую�
щей молоди из других локальностей. Для всех
смешанных выборок на предварительном этапе
тестирования нулевая гипотеза наличия гетеро�
генности была отвергнута. Выборка из бухты
Оук�Бэй, не привязанная к нерестилищу, состоя�
ла из мелких особей не более 300 мм длиной и
возрастом смолтификации 2–5, которые не со�
вершают длительных миграций между речными
системами [23].

Изменчивость мтДНК анализировали, ис�
пользуя полиморфизм длины рестрикционных
фрагментов (RFLP) трех участков (ND1/ND2,
ND5/ND6, Cytb/D�loop), амплифицированных в
полимеразной цепной реакции (PCR). Подробно
методика анализа изложена ранее [9, 19, 28]. Ос�
новные показатели генетической изменчивости
[32–34] определяли, используя пакеты программ
REAP [35] и Arlequin vers. 2.0 [36]. Гетерогенность
частот гаплотипов между каждой парой анализи�
руемых выборок оценивали методом Монте�Кар�
ло (17000 псевдослучайных реплик) [37] с исполь�
зованием программы CHIRXC [38] и по крите�
рию ΦST, аналогичному критерию FST Райта [39].
Количественную оценку географической под�
разделенности изменчивости мтДНК проводили
методом AMOVA [40]. Существенность иерархи�
ческих компонентов дисперсии и соответствую�
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Рис. 1. Схематическая карта локализации выборок северной мальмы Salvelinus malma malma. Нумерация выборок со�
ответствует табл. 1.



1644

ГЕНЕТИКА  том 47  № 12  2011

ОЛЕЙНИК и др.

Та
бл

иц
а 

1.
Д

ан
н

ы
е 

о
б 

и
сс

ле
до

ва
н

н
ы

х 
п

о
п

ул
яц

и
ях

 S
al

ve
li

nu
s 

m
al

m
a 

m
al

m
a

П
о

п
ул

яц
и

я
Ге

о
гр

аф
и

че
ск

о
е 

п
о

ло
ж

ен
и

е
Ш

и
р

о
та

/д
о

лг
о

та
О

бъ
ем

 в
ы

бо
р

к
и

1.
 о

з.
 А

чч
ен

 
Б

ас
с.

 Б
ер

и
н

го
ва

 м
о

р
я,

 п
�о

в 
Ч

ук
о

тк
а,

 А
зи

я
64
°
50
′

N
/1

74
°
36
′

W
8

2.
 о

з.
 П

ек
ул

ьн
ей

ск
о

е 
П

ек
ул

ьн
ей

ск
ая

 о
зе

рн
о�

ре
чн

ая
 с

и
ст

ем
а,

 б
ас

с.
 Б

ер
и

н
го

ва
 м

ор
я,

 м
ат

ер
и

ко
во

е 
п

об
ер

еж
ье

, А
зи

я
62
°
33
′

N
/1

77
°
17
′

E
6

3.
 р

. А
н

ад
ы

р
ь 

З
ал

. А
н

ад
ы

р
ск

и
й

, 
ба

сс
. Б

ер
и

н
го

ва
 м

о
р

я,
 А

зи
я 

64
°
51
′

N
/1

76
°
17
′

E
32

4.
 р

. А
п

ук
а

З
ал

. О
лю

то
р

ск
и

й
, 

ба
сс

. Б
ер

и
н

го
ва

 м
о

р
я,

 п
�о

в 
К

ам
ча

тк
а,

 А
зи

я 
61
°
49
′

N
/1

74
°
05
′

E
27

5.
 р

. К
ам

ча
тк

а
З

ал
. К

ам
ча

тс
к

и
й

, 
ба

сс
. Б

ер
и

н
го

ва
 м

о
р

я,
 п

�о
в 

К
ам

ча
тк

а,
 А

зи
я

56
°
13
′

N
/1

62
°
01
′

E
25

6.
 р

. К
р

о
н

о
ц

к
ая

З
ал

. К
р

о
н

о
ц

к
и

й
, 

ба
сс

. Т
и

хо
го

 о
к

еа
н

а,
 п

�о
в 

К
ам

ча
тк

а,
 А

зи
я

54
°
42
′

N
/1

60
°
22
′

E
32

7.
 о

з.
 К

р
о

к
ур

П
�о

в 
К

ам
ча

тк
а,

 А
зи

я
54
°
42
′

N
/1

60
°
23
′

E
35

8.
 р

уч
. Г

р
и

ш
к

и
н

Б
ас

с.
 о

з.
 Н

ач
и

к
и

н
ск

о
го

, 
ба

сс
. О

хо
тс

к
о

го
 м

о
р

я,
 п

�о
в 

К
ам

ча
тк

а,
 А

зи
я

53
°
01
′

N
/1

57
°
50
′

E
20

9.
 р

. П
ар

ат
ун

к
а

Б
ас

с.
 Т

и
хо

го
 о

к
еа

н
а,

 п
�о

в 
К

ам
ча

тк
а,

 А
зи

я
52
°
58
′

N
/1

58
°
15
′

E
25

10
. р

. Я
м

а 
Я

м
ск

ая
 г

уб
а,

 б
ас

с.
 О

хо
тс

к
о

го
 м

о
р

я,
 м

ат
ер

и
к

о
во

е 
п

о
б

ер
еж

ье
, 

А
зи

я
59
°
41
′

N
/1

54
°
21
′

E
13

11
. р

уч
. Х

о
ло

дн
ы

й
Т

ау
й

ск
ая

 г
уб

а,
 б

ас
с.

 О
хо

тс
к

о
го

 м
о

р
я,

 м
ат

ер
и

к
о

во
е 

п
о

б
ер

еж
ье

, 
А

зи
я

59
°
31
′

N
/1

50
°
44
′

E
24

12
. р

. К
ух

ту
й

Б
ас

с.
 О

хо
тс

к
о

го
 м

о
р

я,
 м

ат
ер

и
к

о
во

е 
п

о
б

ер
еж

ье
, 

А
зи

я 
59
°
21
′

N
/1

43
°
12
′

E
19

13
. р

. К
о

н
га

к
ут

Б
ас

с.
 м

о
р

я 
Б

о
ф

о
р

та
, 

ар
к

ти
че

ск
о

е 
п

о
бе

р
еж

ье
, 

А
ля

ск
а,

 С
ев

. А
м

ер
и

к
а

69
°
46
′

N
/1

41
°
42
′

W
10

14
. р

. С
ав

ю
к

вя
к

Б
ас

с.
 м

о
р

я 
Б

о
ф

о
р

та
, 

ар
к

ти
че

ск
о

е 
п

о
бе

р
еж

ье
, 

А
ля

ск
а,

 С
ев

. А
м

ер
и

к
а

70
°
00
′

N
/1

48
°
28
′

W
10

15
. р

. К
и

ва
ли

н
а

З
ал

. К
о

ц
еб

у,
 б

ас
с.

 Ч
ук

о
тс

к
о

го
 м

о
р

я,
 А

ля
ск

а,
 С

ев
. А

м
ер

и
к

а
67
°
47
′

N
/1

64
°
39
′

W
10

16
. р

. К
ел

ли
П

р
и

то
к

 р
. Н

о
ат

ак
, 

З
ал

. К
о

ц
еб

у,
 б

ас
с.

 Ч
ук

о
тс

к
о

го
 м

о
р

я,
 А

ля
ск

а,
 С

ев
. А

м
ер

и
к

а
67
°
04
′

N
/1

62
°
18
′

W
10

17
. р

. К
о

бл
ьс

то
ун

Б
ух

та
 И

м
ур

ук
, 

ба
сс

. Б
ер

и
н

го
ва

 м
о

р
я,

 п
�о

в 
С

ью
ар

д,
 А

ля
ск

а,
 С

ев
. А

м
ер

и
к

а
65
°
07
′

N
/1

65
°
26
′

W
10

18
. р

. С
и

н
ук

З
ал

. Н
о

р
то

н
, 

ба
сс

. Б
ер

и
н

го
ва

 м
о

р
я,

 п
�о

в 
С

ью
ар

д,
 А

ля
ск

а,
 С

ев
. А

м
ер

и
к

а
64
°
36
′

N
/1

66
°
11
′

W
10

19
. р

. С
о

ло
м

о
н

З
ал

. Н
о

р
то

н
, 

ба
сс

. Б
ер

и
н

го
ва

 м
о

р
я,

 п
�о

в 
С

ью
ар

д,
 А

ля
ск

а,
 С

ев
. А

м
ер

и
к

а
64
°
32
′

N
/1

64
°
28
′

W
10

20
. р

. К
ан

ек
то

к
З

ал
. Б

р
и

ст
о

ль
ск

и
й

, 
ба

сс
. Б

ер
и

н
го

ва
 м

о
р

я,
 А

ля
ск

а,
 С

ев
. А

м
ер

и
к

а
59
°
43
′

N
/1

62
°
01
′

W
10

21
. р

. К
аш

ая
к

П
р

и
то

к
 р

. Т
о

ги
ак

, 
за

л.
 Б

р
и

ст
о

ль
ск

и
й

, 
ба

сс
. Б

ер
и

н
го

ва
 м

о
р

я,
 А

ля
ск

а,
 С

ев
. А

м
ер

и
к

а
59
°
03
′

N
/1

60
°
18
′

W
10

22
. о

з.
 Б

еч
ар

о
в

З
ал

. Б
р

и
ст

о
ль

ск
и

й
, 

ба
сс

. Б
ер

и
н

го
ва

 м
о

р
я,

 п
�о

в 
Н

о
р

т,
 А

ля
ск

а,
 С

ев
. А

м
ер

и
к

а
58
°
01
′

N
/1

56
°
48
′

W
21

23
. р

. Ф
р

о
ст

и
�К

р
и

к
З

ал
. А

ля
ск

а,
 б

ас
с.

 Т
и

хо
го

 о
к

еа
н

а,
 п

�о
в 

Н
о

р
т,

 С
ев

. А
м

ер
и

к
а

57
°
38
′

N
/1

55
°
46
′

W
10

24
. р

. Р
ас

се
л�

К
р

и
к

З
ал

. А
ля

ск
а,

 б
ас

с.
 Т

и
хо

го
 о

к
еа

н
а,

 п
�о

в 
С

ау
з,

 С
ев

. А
м

ер
и

к
а

59
°
06
′

N
/1

53
°
16
′

W
10

25
. р

. К
ва

р
ц

�К
р

и
к

З
ал

. А
ля

ск
а,

 б
ас

с.
 Т

и
хо

го
 о

к
еа

н
а,

 п
�о

в 
К

ен
ай

, 
С

ев
. А

м
ер

и
к

а
60
°
32
′

N
/1

51
°
15
′

W
10

26
. р

. С
н

о
у�

К
р

и
к

З
ал

. А
ля

ск
а,

 б
ас

с.
 Т

и
хо

го
 о

к
еа

н
а,

 п
�о

в 
К

ен
ай

, 
С

ев
ер

н
ая

 А
м

ер
и

к
а

60
°
02
′

N
/1

49
°
07
′

W
10

27
. б

ух
та

 О
ук

�Б
ей

З
ал

. А
ля

ск
а,

 б
ас

с.
 Т

и
хо

го
 о

к
еа

н
а,

 С
ев

. А
м

ер
и

к
а

58
°
22
′

N
/1

34
°
39
′

W
19



ГЕНЕТИКА  том 47  № 12  2011

ПОПУЛЯЦИОННО�ГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА СЕВЕРНОЙ МАЛЬМЫ 1645

щих Φ�статистик оценивали из непараметриче�
ского распределения псевдовероятностного теста
[40]. Анализ проводился на следующих уровнях
географической иерархии: между всеми популя�
циями, между популяциями внутри континен�
тов, между популяциями внутри областей, меж�
ду областями внутри континентов, между конти�
нентами (Азией и Северной Америкой). На
азиатской части ареала были выделены три обла�
сти: 1) п�ов Чукотка и материковое побережье
Берингова моря; 2) п�ов Камчатка; 3) побережье
Охотского моря. Также тестировалось деление на
водоемы бассейнов Берингова моря, Тихого океа�
на и Охотского моря. В пределах североамерикан�
ского континента были выделены четыре обла�
сти, относящиеся к побережьям морей Бофорта,
Чукотского, Берингова и залива Аляска Тихого
океана. Тестировалась степень генетической диф�
ференциации между популяциями Берингова мо�
ря и объединенной выборкой популяций моря Бо�
форта и Чукотского моря. Распределения абсо�
лютных частот гаплотипов в выборках из
соответствующих мест обитания составлялись для
каждого из уровней географической иерархии.
Степень генетической дифференциации количе�
ственно оценивалась между всеми парами популя�
ций методом одноуровневой AMOVA [40]. Оценки
нуклеотидной дивергенции [41, 42] использовали в
качестве мер генетических дистанций при класте�
ризации популяций (методы UPGMA, NJ) в паке�
тах программ REAP [35] и PHYLIP 3.67 (http://evo�
lution.qs.washinqton.edu/phylip.html).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Суммарный размер амплифицированных
фрагментов мтДНК составил 7672 пары нуклео�
тидов. Общее число сайтов, определенных из ана�
лиза размеров и распределения рестрикционных
фрагментов в гаплотипах, равно 212, что состав�
ляет около 848 нуклеотидов, или 5.0% митохон�
дриального генома. У 436 исследованных рыб вы�
явлено 75 гаплотипов мтДНК. 

Распределение и абсолютные частоты гапло�
типов мтДНК в популяциях S. m. malma показаны
на рисунках (рис. 2, 3). На всем исследованном
ареале у S. m. malma выявлено три основных гап�
лотипа: N1, N4, N13. Гаплотип N1 присутствует
практически во всех популяциях (82%) и в боль�
шинстве является наиболее распространенным
(63%). Гаплотип N4, являющийся основным в
трех популяциях азиатского побережья Беринго�
ва моря (р. Анадырь, р. Апука, р. Камчатка),
встречается также и в популяциях материкового
побережья Охотского моря (руч. Холодный) и се�
вероамериканского побережья Берингова моря
(р. Кобльстоун, р. Соломон). В четырех популя�
циях зал. Аляска наиболее распространенным га�
плотипом является N13, который с разной часто�

той встречается также в популяциях азиатского
(оз. Аччен, р. Анадырь, р. Камчатка) и североаме�
риканского (р. Соломон, р. Кашайак, оз. Беча�
ров) побережий Берингова моря. Помимо трех
основных в некоторых популяциях с высокой ча�
стотой встречаются и другие гаплотипы: N71 (ча�
стота 42% в бухте Оук�Бэй), N6 (28% в р. Кроноц�
кой), N10 (25% в руч. Холодный), N29 (42% в
руч. Гришкин). Из указанных гаплотипов только
N71 является уникальным для популяции бухты
Оук�Бэй, а остальные с низкими частотами
встречаются также и в других популяциях. 

Сравнительные характеристики основных по�
казателей разнообразия мтДНК в популяциях
S. m. malma приведены в табл. 2. Средние значения
гаплотипического и нуклеотидного разнообразия
S. m. malma на всем ареале оказались равны
0.5261 ± 0.00388 и 0.001558 соответственно. Сред�
ние оценки гаплотипического разнообразия в ази�
атских популяциях S. m. malma (h = 0.6066 ± 0.0736)
оказались выше, чем в североамериканских
(h = 0.4616 ± 0.1099), но показатели нуклеотидного
разнообразия статистически достоверно не разли�
чаются (π = 0.001979 и π = 0.001220 соответ�
ственно). 

Анализ гетерогенности частот гаплотипов
мтДНК S. m. malma выявил высокозначимые раз�
личия при сравнении всех популяций (p2 <
< 0.001), популяций Азии (p2 < 0.001), популяций
Северной Америки (p2 < 0.001), а также между
объединенными выборками двух континентов
(p2 < 0.001) (см. табл. 4). Достоверные различия
наблюдались между выборками, представляющи�
ми тестируемые области Азии (p2 < 0.01), а также
объединенными выборками бассейнов Беринго�
ва и Охотского морей (p2 < 0.001) (табл. 3). При
попарном сравнении объединенных выборок,
представляющих области североамериканского
континента, высокосущественная гетероген�
ность была в основном обусловлена популяциями
зал. Аляска. При исключении из анализа этого
региона достоверные различия наблюдались
между популяциями бассейнов Чукотского и Бе�
рингова морей (p2 = 0.0081) и между популяциями
заливов Бристольский и Нортон Берингова моря
(p2 < 0.01). Генетическая гетерогенность между
объединенной выборкой бассейнов морей
Бофорта и Чукотского и выборкой аляскинских
популяций Берингова моря была близка к досто�
верной (p2 = 0.0549). В то же время не удалось об�
наружить существенных различий между объе�
диненными выборками двух континентов бассей�
на Берингова моря (p2 = 0.0907) (табл. 3). 

Оценка географической подразделенности по�
лиморфизма мтДНК с помощью критерия ΦST
(табл. 3) подтвердила дифференциацию азиат�
ских популяций двух территорий (п�ов Чукотка,
материковое побережье Берингова моря–побере�
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Рис. 2. Географическое распространение и частоты гаплотипов мтДНК Salvelinus malma malma в популяциях Азии: а –
п�ов Чукотка и материковое побережье Берингова моря; б – побережье Охотского моря; в – восточное побережье п�
ова Камчатка.
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Рис. 3. Географическое распространение и частоты гаплотипов мтДНК Salvelinus malma malma в популяциях Северной
Америки: а – побережья морей Бофорта и Чукотского; б – побережье Берингова моря; в – побережье залива Аляска
Тихого океана.

жье Охотского моря). Однако для остальных те�
стируемых регионов Азии между объединенными
выборками S. m. malma не выявлено статистиче�
ски значимой гетерогенности. Крайне низкие

значения ΦST (0.002–0.092) существенно не отли�
чались от нуля после поправки на множественность
тестов. Попарные ΦST между объединенной выбор�
кой зал. Аляска и областями североамериканского
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континента имели высокие значения (0.420–0.521)
и являлись достоверными (p1 < 0.01). В то же время
для всех других тестируемых объединенных выбо�
рок, включая дифференциацию популяций с про�
тивоположных побережий Берингова моря, гипо�
теза гомогенности не была отвергнута из�за низ�
ких значений ΦST (0.007–0.062) (табл. 3). 

Для количественной оценки величины генети�
ческих различий между всеми парами популяций
S. m. malma было проведено разложение общей мо�
лекулярной дисперсии частот гаплотипов мтДНК
на иерархические уровни с использованием AMO�
VA [40]. Степень генетической дифференциации
оценивалась на выделенных уровнях географиче�
ской иерархии (табл. 4). Анализ объединенных вы�
борок (вариант I) показал, что у S. m. malma на всем
ареале большая часть изменчивости (74.92% дис�
персии) приходится на внутрипопуляционную

компоненту. Анализ для популяций Азии (вариант
II) и Северной Америки (вариант IV) подтвердил
обнаруженные закономерности распределения из�
менчивости (табл. 4 ). Однако межпопуляционная
компонента дисперсии S. m. malma Северной Аме�
рики (33.39%) оказалась значительно выше, чем у
азиатских популяций (15.28%). Разложение моле�
кулярной дисперсии на три иерархических уровня
с учетом географической принадлежности популя�
ций к областям внутри континентов (табл. 4, вари�
анты III и V) обнаружило следующие особенности
распределения изменчивости мтДНК: во�первых,
высокая межрегиональная доля дисперсии для Се�
верной Америки (32.71%) наряду с относительно
низкой внутри регионов (6.55%); во�вторых, низ�
кая доля дисперсии между регионами Азии (1.81%)
наряду с умеренной межпопуляционной (14.07%). 

Таблица 2. Основные показатели изменчивости мтДНК в популяциях Salvelinus malma malma

Популяция
Число
особей 

N

Число
гаплотипов

Число поли�
морфных 
сайтов (S)

Оценка различий меж�
ду гаплотипами (θ

π
)

Гаплотипическое 
разнообразие (h)

Нуклеотидное 
разнообразие (π)

1. оз. Аччен 8 5 13 5.3214 ± 2.8727 0.7857 ± 0.1508 0.003771

2. оз. Пекульнейское 6 6 18 7.9333 ± 4.3025 1.0000 + 0.0962 0.005595

3. р. Анадырь 32 11 19 3.5262 ± 1.8427 0.8206 ± 0.0476 0.002458

4. р. Апука 27 14 19 4.8832 ± 2.4562 0.8319 ± 0.0692 0.003423

5. р. Камчатка 25 12 21 3.0333 ± 1.6352 0.7733 ± 0.0876 0.002108

6. р. Кроноцкая 32 9 19 2.8952 ± 1.5613 0.7519 ± 0.0569 0.001969

7. оз. Крокур 35 2 9 0.5143 ± 0.4442 0.0571 ± 0.0532 0.000363

8. руч. Гришкин 20 6 9 1.8596 ± 1.1138 0.7368 ± 0.0676 0.001368

9. р. Паратунка 25 3 2 0.1600 ± 0.2270 0.1567 ± 0.0957 0.000111

10. р. Яма 13 1 0 0.0000 ± 0.0000 0.0000 ± 0.0000 0.000000

11. руч. Холодный 24 6 6 1.7138 ± 1.0360 0.7862 ± 0.0446 0.001177

12. р. Кухтуй 19 5 14 2.0000 ± 1.1781 0.5789 ± 0.1138 0.001407

13. р. Конгакут 10 5 8 3.4667 ± 1.9303 0.6667 ± 0.1633 0.002246

14. р. Савюквяк 10 1 0 0.0000 ± 0.0000 0.0000 ± 0.0000 0.000000

15. р. Кивалина 10 6 9 2.5778 ± 1.5069 0.8444 ± 0.1029 0.002757

16. р. Келли 10 4 10 3.0889 ± 1.7508 0.5333 ± 0.1801 0.001298

17. р. Кобльстоун 10 2 1 0.5333 ± 0.4816 0.5333 ± 0.0947 0.000365

18. р. Синук 10 3 8 2.3778 ± 1.4109 0.3778 ± 0.1813 0.001303

19. р. Соломон 10 6 12 4.7556 ± 2.5393 0.8889 ± 0.0754 0.002709

20. р. Канекток 10 3 7 1.7111 ± 1.0880 0.3778 ± 0.1813 0.000689

21. р. Кашаяк 10 3 8 1.6000 ± 1.0335 0.3778 ± 0.1813 0.001116

22. оз. Бечаров 21 7 19 3.2762 ± 1.7559 0.5619 ± 0.1263 0.002259

23. р. Фрости�Крик 10 2 2 0.4000 ± 0.4029 0.2000 ± 0.1541 0.000275

24. р. Рассел�Крик 10 5 9 2.9556 ± 1.6873 0.7556 ± 0.1296 0.002119

25. р. Кварц�Крик 10 1 0 0.0000 ± 0.0000 0.0000 ± 0.0000 0.000000

26. р. Сноу�Крик 10 1 0 0.0000 ± 0.0000 0.0000 ± 0.0000 0.000000

27. бухта Оук�Бей 19 8 9 1.6959 ± 1.0373 0.8070 ± 0.0790 0.001166
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Анализ популяций в соответствии с их геогра�
фической принадлежностью к континентам (Азия
и Северная Америка) выявил, что на всем ареале
только 6.42% общей молекулярной дисперсии обу�
словлены разделением на континентальные обла�
сти, 21.07% связаны с межпопуляционной компо�
нентой, а основная часть дисперсии 72.51% обу�
словлена генетическим разнообразием внутри
популяций (табл. 4, вариант VI). Все компоненты
дисперсии статистически высоко существенны
(p1 < 0.001), за исключением межрегионального
уровня для Азии (p1 = 0.0867), что может быть свя�
зано с малой мощностью тестирования, как след�
ствие минимального числа нуклеотидных замен
(1–2) между основными гаплотипами, дифферен�
цирующими популяции. Тем не менее тест, осно�
ванный на частотах гаплотипов [37], показывает
достоверные различия (p2 < 0.001), в том числе и
для этого варианта анализа (табл. 4). 

Проведенный анализ выявил, что большая
часть молекулярного разнообразия S. m. malma
приходится на различия внутри популяций. Значе�
ния ΦST, которые рассматриваются в качестве мер
генетической дифференциации [39], имеют низ�
кие показатели на разных уровнях популяционной
организации S. m. malma. Также низкие значения
имеют и оценки нуклеотидной дивергенции
мтДНК [41, 42] между популяциями S. m. malma.
Средняя попарная оценка нуклеотидной дивер�
генции для популяций на всем ареале составляет
0.055% с диапазоном изменчивости от –0.027% до
максимального 0.230%. При кластеризации попу�
ляций на фенограммах (рис. 4) образуются два ос�

новных кластера (средняя дивергенция 0.129%),
один из которых объединяет популяции зал. Аляс�
ка и оз. Аччен. Во втором кластере, объединяющем
большинство популяций, можно выделить две
группы, в одну из которых входят популяции ази�
атского побережья Берингова моря, в другую – ма�
терикового побережья Охотского моря и п�ова
Камчатка. Расположение североамериканских по�
пуляций S. m. malma в этом кластере не связано с
географической принадлежностью. 

Данные по изменчивости мтДНК, полученные
в настоящей работе, свидетельствуют о наличии у
S. m. malma на большей части исследованного аре�
ала (бассейны морей Бофорта, Чукотского, Берин�
гова, Охотского) популяционной структуры с низ�
ким уровнем генетической дивергенции и генети�
ческой дифференциации популяций. Анализ
аллозимных локусов также показал, что для попу�
ляций Азии [11, 12, 20, 29] и Северной Америки
[21–26, 30, 31] характерны низкий уровень генети�
ческой дивергенции и слабая географическая
структурированность. Распределения генного раз�
нообразия аллозимных [11, 25] и микросателлит�
ных [22, 23, 27] локусов ядерного генома соответ�
ствуют оценкам, полученным нами для мтДНК,
так как, согласно проведенным исследованиям,
90–95% общего разнообразия S. m. malma заклю�
чено внутри популяций. Низкий уровень популя�
ционно�генетической подразделенности S. m. mal%
ma может быть обусловлен наличием потока генов
между современными популяциями [11, 23], не�
продолжительным историческим периодом с мо�
мента дивергенции популяций [11] или существо�

Таблица 3. Тестирование уровня дифференциации популяций Salvelinus malma malma

Популяции ΦST p1 χ2 p2

Азия

П�ов Чукотка, материковое побережье Берингова моря –
п�ов Камчатка

0.00917 0.23042 86.405 <0.001

П�ов Чукотка, материковое побережье Берингова моря –
материковое побережье Охотского моря

0.09187 0.00000 59.8387 <0.001

П�ов Камчатка � материковое побережье Охотского моря 0.00214 0.41063 61.9632 <0.01

Бассейны Берингова моря, Тихого океана и Охотского моря 0.00202 0.31051 95.9858 <0.001

Северная Америка

Бассейны моря Бофорта и Чукотского моря 0.05240 0.98644 13.9259 0.1031

Бассейны моря Бофорта и Берингова моря 0.04372 0.99930 10.8929 0.6565

Бассейны моря Бофорта и зал. Аляска Тихого океана 0.52111 0.001 66.9529 <0.001

Бассейны Чукотского моря и Берингова моря 0.00703 0.71497 34.3522 0.0081

Бассейны Чукотского моря и зал. Аляска Тихого океана 0.51666 <0.01 70.0494 <0.001

Бассейны Берингова моря и зал. Аляска Тихого океана 0.41979 <0.001 107.737 <0.001

Зал. Нортон и зал. Бристольский 0.01876 0.17886 20.3807 <0.01

Бассейны моря Бофорта, Чукотского моря – Берингова моря 0.06230 0.06858 26.4800 0.0549

Берингово море (Азия – Северная Америка) 0.00530 0.275040 64.80 0.0907

6
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ванием в эволюционной истории рефугиальной
стадии [10–13, 15]. Наиболее вероятным является
последнее предположение. Согласно полученным
результатам анализа мтДНК, слабая генетическая
дифференциация популяций S. m. malma связана с
их недавним происхождением от общей предковой
популяции. Об этом может свидетельствовать пре�
обладание в выборках одного основного гаплоти�
па, низкий уровень нуклеотидного разнообразия и
небольшая глубина дивергенции между гаплоти�
пами мтДНК, что типично для видов, в недавнем
прошлом переживших фазу низкой численности в
рефугиуме [43]. 

В то же время популяционная структуриро�
ванность S. m. malma Северной Америки, осно�
ванная на генетических дистанциях и значениях
ΦST (AMOVA) для мтДНК (табл. 3) и микросател�
литных локусов [23], противоречит гипотезе об
историческом разделении ареала S. m. malma на
Аляске [17, 30, 31]. В этой части ареала, включаю�
щей популяции бассейнов морей Бофорта, Чу�
котского и Берингова, выявлена наибольшая го�

могенность частот гаплотипов мтДНК. Сходная
слабая структурированность на всех уровнях гео�
графической иерархии при наличии хоминга бы�
ла установлена для еще одного вида, горбуши On%
corhynchus gorbuscha, расширение ареала которого
связано с отступлением ледников в плейстоцене
[44, 45]. При этом наибольшая генетическая гомо�
генность также наблюдалась среди популяций гор�
буши на Аляске. Очевидно, что общие черты со�
временной популяционно�генетической структу�
ры обоих видов лососевых рыб формировались
под влиянием одинаковых историко�демографи�
ческих событий.

В азиатской части ареала S. m. malma кластер�
ный анализ, основанный на генетических ди�
станциях, выделяет две географические группы,
которые приблизительно могут соответствовать
биологическим группам, предложенным Череш�
невым [1]. Подразделенность азиатских популя�
ций существенна на разных уровнях географиче�
ской иерархии по частотам гаплотипов мтДНК,
однако она не всегда поддерживается показателя�

Таблица 4. Иерархический анализ межпопуляционных гаплотипических различий Salvelinus malma malma [40]

Уровень разнообразия d.f. Процент дисперсии Вероятность (р1) Вероятность (р2)

Вариант I. Весь ареал S. m. malma

Между популяциями 26 25.08 <0.001 <0.001

Внутри популяций 408 74.92

Вариант II

Между популяциями S. m. malma Азии 11 15.28 <0.001 <0.001

Внутри популяций S. m. malma Азии 253 84.72

Вариант III

Между регионами Азии 2 1.81 0.08667 <0.001

Между популяциями регионов Азии 9 14.07 <0.001

Внутри азиатских популяций 253 84.12 <0.001

Вариант IV

Между популяциями S. m. malma
Северной Америки

14 33.39 <0.001 <0.001

Внутри популяций S. m. malma
Северной Америки

155 66.61

Вариант V

Между регионами Северной Америки 3 32.71 <0.001 <0.001

Между популяциями регионов
Северной Америки

11 6.55 <0.001

Внутри американских популяций 155 60.74 <0.001

Вариант VI

Между Азией и Северной Америкой 1 6.42 <0.001 <0.001

Между популяциями Азии и Северной 
Америки

25 21.07 <0.001 <0.001

Внутри популяций 408 72.51 <0.001

Примечание. p1 – вероятность, раcсчитанная для F�статистик [39]; p2 – вероятность, раcсчитанная для χ2 [37].
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ми ΦST (табл. 3). Кроме того, в рамках деления на
“северную” и “бореальную” группы (по опреде�
лению автора [1]) довольно сложно объяснить по�
ложение популяции оз. Аччен и ее генетическую
близость с популяциями зал. Аляска.

Таким образом, результаты анализа собствен�
ных и литературных данных, касающихся попу�
ляционно�генетической структуры S. m. malma,
позволяют определить наиболее характерные
особенности ее организации. Показано, что со�

оз. Аччен

оз. Пекульнейское

р. Анадырь

руч. Гришкин

р. Яма

р. Апука

р. Камчатка

р. Кроноцкая

р. Паратунка

оз. Крокур

р. Конгакут

р. Савюквяк

р. Кивалина

р. Келли

р. Кобльстоун

р. Синук

р. Соломон

р. Канекток

р. Кашаяк

оз. Бечаров

р. Фрости�Крик
р. Рассел�Крик

бухта Оук�Бей

р. Кварц�Крик
р. Сноу�Крик

р. Кулькуты

руч. Холодный

0.0012 0.0008 0.0004 0.0001 –0.0003

а

оз. Аччен

оз. Пекульнейское

р. Анадырь

руч. Гришкин

р. Яма

р. Апука

р. Камчатка

р. Кроноцкая

р. Паратунка

оз. Крокур

р. Конгакут

р. Савюквяк

р. Кивалина

р. Келли

р. Кобльстоун

р. Синук

р. Соломон

р. Канекток

р. Кашаяк
оз. Бечаров

р. Фрости�Крик

р. Рассел�Крик
бухта Оук�Бей

р. Кварц�Крик
р. Сноу�Крик

р. Кулькуты
руч. Холодный

0 0.0003 0.0006 0.0008 0.0011

б

Рис. 4. Фенетические отношения между популяциями северной мальмы Salvelinus malma malma (а – метод UPGMA,
r = 0.81171; б – метод NJ, r = 0.78325). По оси – степень дивергенции нуклеотидных последовательностей мтДНК
[41, 42].
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временная генетическая структурированность се�
верной мальмы на большей части ее ареала (бас�
сейны морей Бофорта, Чукотского, Берингова,
Охотского) выражена достаточно слабо. На ши�
рокой географической шкале выделяется только
район зал. Аляска, который определяет повы�
шенную структурированность регионов Север�
ной Америки. Исключение этой локальности из
анализов демонстрирует, что североамерикан�
ские популяции гораздо более гомогенны по
сравнению с азиатскими как по гаплотипическо�
му составу, так и по нуклеотидному разнообра�
зию. Следует также отметить, что различия между
континентами значительно менее выражены, чем
между популяциями внутри континентов. Гене�
тическая структурированность популяций с про�
тивоположных побережий Берингова моря стати�
стически недостоверна. Оценки нуклеотидной
дивергенции и генетической дифференциации на
разных уровнях популяционной организации
S. m. malma имеют низкие значения. Иерархиче�
ский анализ молекулярного разнообразия пока�
зал, что основная часть внутривидовой изменчи�
вости мтДНК S. m. malma обусловлена различия�
ми между индивидами внутри популяций, тогда
как различия между популяциями и между регио�
нами вносят меньший вклад в общую изменчи�
вость. 

В то же время для более глубокого понимания
причин формирования популяционно�генетиче�
ской структуры S. m. malma и выяснения роли ис�
торических событий в формировании современ�
ного географического распространения гаплоти�
пов мтДНК представляется важным провести
филогеографический анализ. Применение дан�
ного подхода позволило реконструировать эво�
люционную историю нескольких видов лососе�
вых рыб и показать, что особенности популяци�
онной структуры видов, ареалы которых в
прошлом находились в северном полушарии как
в районах развивающихся в плейстоцене ледни�
ков [44–46], так и обитающих на территориях, не
подвергавшихся оледенению [47, 48], обусловле�
ны циклическими изменениями климата.

Авторы искренне признательны И.А. Череш�
неву (Институт биологических проблем Севера
ДВО РАН), С.В.Фролову (Институт биологии мо�
ря ДВО РАН) за помощь, оказанную в сборе и
определении материала. Выражаем благодар�
ность P.A. Crane (Conservation Genetics Laboratory,
1011 E. Tudor Rd., Anchorage, Alaska, USA) и
A.J. Garrett (School of Fisheries and Ocean Science,
University of Alaska Fairbanks, Juneau, USA) за
предоставленные препараты мтДНК S. m. malma.

Исследование частично финансировалось
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Population Genetic Structure of Northern Dolly Varden Char Salvelinus malma malma 
in Asia and North America

   A. G. Oleinika, L. A. Skurikhinaa, and Vl. A. Brykova, b

aZhirmunsky Institute of Marine Biology, Far Eastern Branch of Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690041 Russia
e%mail: alla_oleinik@mail.ru

bFar Eastern National University, Academy of Ecology, Marine Biology and Biotechnology, Department of Genetics
and Selection, Vladivostok, 690000 Russia

The level of genetic differentiation of northern Dolly Varden char Salvelinus malma malma from Asia and
North America was evaluated using the data on mtDNA variation (regions ND1/ND2, ND5/ND6, and
Cytb/D loop) obtained by means of PCR–RFLP analysis. For S. m. malma, the mean values of haplotype
and nucleotide diversity were 0.5261 ± 0.00388 and 0.001558, respectively. The mean estimate of the popula�
tion nucleotide divergence constituted 0.055%. It was demonstrated that S. m. malma on the most part of the
species range examined (drainages of the Beaufort Sea, Chukotka Sea, Bering Sea, and the Sea of Okhotsk)
was characterized by the population genetic structure with the low level of genetic differentiation and diver�
gence. At the same time, populations from the Pacific Ocean Gulf of Alaska demonstrated marked genetic
differentiation, supported by the high pairwise ΦST values (from 0.4198 to 0.5211) and nucleotide divergence
estimates (mean divergence, 0.129%), from Asian and North American populations. Nested analysis of mo�
lecular variance (AMOVA) showed that most of the mtDNA variation in S. m. malma fell in the intrapopula�
tion component (72.5%). At the same time, the differences between the populations (21.1%) and between the
regions (6.4%) made lower contribution to the total variation.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Gray Gamma 2.2)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (ISO Coated v2 300% \050ECI\051)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Perceptual
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.1000
  /ColorConversionStrategy /sRGB
  /DoThumbnails true
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams true
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts false
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 149
  /ColorImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 150
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 149
  /GrayImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 150
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 599
  /MonoImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 600
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /DEU <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice


