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Исследована аллельная изменчивость десяти микросателлитных локусов нерки (Ots107, Okfi1a, Okfi1b, 
One104, One109, OtsG68, Omm1037, Okfi6, Ots100, Ots2) в бассейне р. Камчатки. Включенные в анализ 
выборки образовали несколько генетически обособленных групп: «оз. Азабачье» (ранняя и поздняя), 
«верхнее течение р. Камчатки», «среднее течение р. Камчатки». На долю межгрупповой компоненты 
молекулярного разнообразия приходится 1,83%, что превосходит дисперсию между выборками внутри 
групп (0,56%).
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Allelfic varfiabfilfity of ten mficrosatellfite locfi of sockeye salmon (Ots107, Okfi1a, Okfi1b, One104, One109, OtsG68, 
Omm1037, Okfi6, Ots100, Ots2) fin the basfin of Kamchatka Rfiver was examfined. The samples analyzed have 
demonstrated  several  genetfic-dfistfinct  groups:  of  “Azabachye  Lake”  (early  and  late),  of  “the  upper  part  of 
Kamchatka Rfiver”, of “the mfiddle part of Kamchatka Rfiver”. The part of the fintergroup component of the 
molecular dfiversfity was 1.83%, that exceeds the dfispersfion between the samples fin the groups (0.56%).

Нерка (Oncorhynchus nerka) — один из видов тихо-

океанских лососей, который имеет важное про-

мысловое значение и характеризуется сложной по-

пуляционно-генетической структурой (Алтухов, 

1974, 1983; Алтухов и др., 1997; Коновалов, 1980; 

Варнавская, 2006; Бугаев, 2010). На азиатской части 

ареала самой большой озерно-речной системой, в 

которой воспроизводится нерка, является река Кам-

чатка. Это крупнейшая река полуострова, протека-

ющая на обширной территории, охватывающей 

районы разного геоморфологического и геологиче-

ского строения. Как известно, система ее притоков 

насчитывает 7707 рек, при общей протяженности 

30 352 км и протяженности основного русла 758 км. 

В бассейне насчитывается много мелких и крупных 

озер, совместная площадь которых достигает 

1038 км2 (Васильковский, 1973). Первые выводы о 

сложной популяционной подразделенности нерки 

в данном бассейне и о наличии ряда локальных стад 

были сделаны на основе чешуйных признаков (Кро-

гиус, 1970; Бугаев, 1995, 2010) и паразитов-индика-

торов (Коновалов, 1980; Бугаев, 1986). По вышена-

званным критериям В.Ф. Бугаевым была предложе-

на модель популяционной структуры нерки реки 

Камчатки (Бугаев, 1995, 2010).

С развитием генетических методов работы по 

дифференциации нерки бас. р. Камчатки были 

продолжены на новом уровне. Так, многолетние 

исследования нерки в бассейне озера Азабачьего 

позволили охарактеризовать ее популяционную 

структуру, выделить весеннюю, летнюю расы и 

группировки отдельных нерестилищ (Алтухов, 

1974, 1983; Алтухов и др., 1997; Горшкова, 1978; 

Коновалов, 1980; Глубоковский, 1995; Брыков и 

др., 2003). На основе аллозимной изменчивости 

исследована гетерогенность нерки, размножаю-

щейся в притоках верхнего и среднего течения 

р. Камчатки, был сделан вывод о более глубоком 

уровне дифференциации локальных популяций, 

чем это представлялось в работах, выполненных 

с использованием анализа структуры чешуи и 

паразитов-индикаторов (Пустовойт, Макоедов, 
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1992; Пустовойт, 1993). Анализ полиморфизма 

главного комплекса гистосовместимости (MHC) 

по однонуклеотидным заменам позволил выде-

лить группировки из отдельных частей бассейна 

реки (Хрусталева, 2018; Хрусталева и др., 2018). 

Исследования изменчивости нерки азиатской 

части ареала с применением маркеров микросател-

литной ядерной ДНК были начаты д. б. н. Н.В. Вар-

навской совместно с канадскими исследователя-

ми — сотрудниками Тихоокеанской биологической 

станции Нанаймо (Варнавская, 2006; Beacham et al., 

2006a, b). В анализ по 14 микросателлитным локу-

сам было включено около 30 популяций Азии, в 

число которых входили и выборки из бас. р. Кам-

чатки (Варнавская, 2006). Результаты выполненных 

работ подтвердили их генетическую неоднород-

ность. Тем не менее имеющиеся на сегодня данные 

недостаточны, не дают возможности оценить уро-

вень дифференциации локальных популяций, раз-

множающихся в притоках р. Камчатки, не отража-

ют гетерогенность сезонных и экологических форм.

Целью настоящего исследования является ха-

рактеристика популяционно-генетической диффе-

ренциации нерки бассейна р. Камчатки по часто-

там аллелей микросателлитной ядерной ДНК.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом послужили 16 выборок производите-

лей нерки, отобранных в бассейне р. Камчатки 

(752 экз.) (рис. 1, табл. 1). Шесть выборок были 

собраны на нерестилищах оз. Азабачьего, две из 

них были отнесены к форме с поздним временем 

нерестового хода (р. Бушуйка, 14.08.2013; оз. Аза-

бачье, 08.09.2010), поскольку известно, что в озере 

данная форма нерки начинает нереститься в пер-

вой декаде августа (Бугаев, 1995). Шесть выборок 

отобраны на нерестилищах среднего течения реки, 

четыре — верхнего.

Тотальную ДНК выделяли из фиксированных 

в 96%-м этаноле плавников или сердечной мышцы 

стандартным способом (Маниатис и др., 1984; 

Sambrook et al., 1989). Полимеразную цепную ре-

акцию (ПЦР) проводили с использованием набо-

ров, содержащих готовую лиофилизированную 

смесь для ПЦР — Gene Pak PCR Core (ООО «Изо-

Ген», Россия). Амплификацию проводили в сле-

дующем режиме: денатурация в течение 2 мин при 

94 °C; затем проведение 8 циклов, включающих 

1 мин денатурации ДНК-матрицы при t = 94 °C, 

30 с отжига праймеров при Х °C, 15 с элонгации 

при 72 °C; далее следовал 21 цикл, включающий 

30 с при 94 °C, 30 с при Х °C и 15 с при 72 °C; за-

вершающая элонгация — 3 мин при 72 °C (Х — 

температура отжига для каждой пары праймеров, 

использованных в настоящей работе). В качестве 

маркера длины фрагментов использовали ДНК 

плазмиды pBR322, обработанную рестриктазой 

HpaII.

Рис. 1. Карта-схема сбора материала 
для исследования изменчивости ми-
кросателлитных локусов нерки реки 
Камчатки (номера выборок соответ-
ствуют таковым в табл. 1)
Ffig. 1. The schematfic map of samplfing 
agea for examfinatfion of the mficrosatellfite 
locfi varfiabfilfity of sockeye salmon fin Ka-
mchatka Rfiver (the numbers of the sam-
ples correspond to those fin Table 1)
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Для характеристики популяционной струк-

туры нерки бассейна р. Камчатки анализирова-

ли микросателлитную изменчивость десяти 

локусов: Okfi1a, Okfi1b, Okfi6 (Smfith et al., 1998), 

Ots100, Ots107 (Nelson, Beacham, 1999), Ots2 

(Banks et al., 1999), OtsG68 (Wfillfiamson et al., 

2002), One104, One109  (Olsen  et  al.,  2000), 

Omm1037 (Rexroad et al., 2002). Семь из них при-

меняли ранее для оценки популяционно-гене-

тической дифференциации нерки восточного 

побережья Камчатки (Пильганчук и др., 2013; 

Пильганчук, Шпигальская, 2013) и были исполь-

зованы при продолжении исследования на бас-

сейновом уровне. Три локуса — Omm1037, 

Ots100, Ots2 (рис. 2) — включены в анализ по 

итогам апробации и подбора информативных 

маркеров изменчивости. Они характеризуются 

достаточно высоким уровнем полиморфизма и 

качественным разделением амплификатов.

В программном пакете GDA рассчитывали 

частоту аллелей, ожидаемую (H
e
) и наблюдаемую 

(H
o
) гетерозиготности, среднее число аллелей на 

локус, оценку межпопуляционной дифференциа-

ции (θ
st
), бутстрэп-интервал для θ

st
, индекс фикса-

ции f (Вейр, 1995), а также соответствие распре-

делению Харди–Вайнберга (Lewfis, Zaykfin, 2001). 

Уровень значимости для множественных тестов 

корректировали с помощью FDR-поправки Бен-

джамини–Хохберга (Benjamfinfi, Hochberg, 1995).

В качестве меры количественной оценки раз-

личий между популяциями использовали генети-

ческие расстояния, рассчитанные по методу 

М. Нея (Nefi, 1987).

На основе матриц генетических расстояний 

между популяциями выполняли кластерный ана-

лиз с представлением его результатов в виде 

UPGMA-дендрограмм (Sokal, Mfichfiner, 1958). Гра-

фическое изображение дендрограмм получено 

Таблица 1. Места сбора и объем проанализированного материала
Table 1. The sfites of samplfing and the sample sfize analyzed

№ Места вылова и даты сбора выборок
Sfites and dates of samplfing

Объем выборок, экз.
Sample sfize, specs

Бас. р. Камчатки (верхнее течение) / Kamchatka Rfiver basfin (upper part)
1 Р. Камчатка, верховья (ХХ.ХХ.2009)* / Kamchatka Rfiver, upper part 48
2 Р. Жупанка (29.06.2015–01.07.2015) / Zhupanka Rfiver 48
3 Р. Тайонская (16.06.2015–23.06.2015) / Tayonskaya Rfiver 48
4 Р. Кирганик (08.07.2014) / Kfirganfik Rfiver 48

Бас. р. Камчатки (среднее течение) / Kamchatka Rfiver basfin (mfiddle part)
5 Р. Киревна (24.07.2003) / Kfirevna Rfiver 48
6 Р. Еловка (18.06.2010) / Elovka Rfiver 48
7 Р. Еловка (27.06.2013) / Elovka Rfiver 48
8 Оз. Гренадирское (14.06.2014) / Grenadfirskoye Lake 48
9 Р. Двухюрточная (13.06.2014) / Dvukhyurtochnaya Rfiver 48
10Р. Большая Хапица (ХХ.ХХ.2004)* / Bolshaya Khapfitsa Rfiver 50

Оз. Азабачье (бас. р. Камчатки) / Azabachye Lake (Kamchatka Rfiver basfin)
11Р. Пономарская (30.06.2009) / Ponomarskaya Rfiver 48
12Р. Бушуйка (14.08.2013) / Bushuyka Rfiver 30
13Р. Бушуйка (06.07.2010) / Bushuyka Rfiver 48
14Р. Бушуйка (07.07.2013) / Bushuyka Rfiver 48
15Кл. Рыбоводный (15.07.2012) / Rybovodnfiy Brook 48
16Оз. Азабачье (08.09.2010) / Azabachye Lake 48

Всего / Total 752
Примечание. *Число и месяц сбора материала неизвестны. Note. *Unknown date and month of samplfing.

Рис. 2. Примеры электрофоретического разделения ПЦР-продуктов в выборках нерки бассейна р. Камчатки. 
Фотографии гелей: Omm1037, Ots100, Ots2. М — маркер молекулярного веса pBR322/HpaII
Ffig. 2. The examples of the electrophoretfic splfittfing of the PCR-products fin the samples of sockeye salmon fin the basfin 
of Kamchatka Rfiver. Gel pfictures: Omm1037, Ots100, Ots2. М – the molecular wefight marker pBR322/HpaII
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в программе TreeVfiew (http://taxonomy.zoology.gla.

ac.uk/rod/rteevfiew.html).

Показатель генетической дифференциации F
st
 

рассчитан с помощью программы Arlequfin2000 

(Schnefider et al., 2000). Для оценки внутри- и меж-

популяционной изменчивости, а также различий 

между группами популяций использовали про-

грамму AMOVA (Analysfis of Molecular Varfiance) в 

пакете программ Arlequfin2000.

Определение количества кластерных групп 

выборок выполняли в программе STRUCTURE 

2.3.4. (Prfitchard et al., 2000) с использованием ме-

тода численного моделирования Монте-Карло по 

схеме марковских цепей при заданном числе К 

(вероятное число самостоятельных групп) от 1 до 

16, модель “admfixture”, учитывающая гибридное 

происхождение особей. Для каждого предполага-

емого числа кластеров К анализ повторяли 10 раз. 

Количество генераций марковских цепей состави-

ло 500 тыс. итераций при предварительном вы-

боре стартовой точки (burn fin) в течение 100 тыс. 

итераций. Наиболее вероятному числу кластеров 

соответствовало наибольшее среднее значение 

логарифма правдоподобия LnPr(X|K).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Исследованные в данной работе 10 микросател-

литных локусов различаются уровнем изменчиво-

сти (табл. 2). Число аллелей варьирует от 5 (Okfi1a) 

до 24 (One104). Суммарно в 16 выборках выявлено 

127 аллельных вариантов. Среднее число аллелей 

на локус составило 12,7. Наблюдаемая гетерози-

готность по всем исследованным микросателлит-

ным локусам в среднем имеет относительно высо-

кое значение — 0,609, достигая в отдельных слу-

чаях уровня 0,885. По локусу Ots2 наблюдается 

значительный избыток гетерозигот (индекс фик-

сации: –0,105), а в остальных — их дефицит, наи-

более заметный в локусах Ots100, Ots107, Okfi1a 

(индекс фиксации, соответственно, 0,101, 0,096, 

0,096). Характеристики изменчивости каждой из 

16 выборок представлены в таблице 3. В некоторых 

случаях в выборках наблюдается отклонение от 

равновесия Харди–Вайнберга. Поскольку нерка 

относится к видам с высокой численностью и 

сложной популяционной структурой, одним из 

наиболее вероятных объяснений данного факта 

является «эффект Валунда», возникающий в гене-

тически подразделенных популяциях. Значения 

гетерозиготности микросателлитных локусов в 

исследованных выборках характеризуются значи-

тельной гетерогенностью. Наиболее высокие зна-

чения (в среднем по всем локусам — 0,667) на-

блюдаются у экземпляров, выловленных в оз. Аза-

бачьем в августе и сентябре, наиболее низкие (в 

среднем по всем локусам — 0,587) — у особей из 

среднего течения р. Камчатки.

Распределения частот аллельных вариантов 

представлены на рисунках 3–4. Высокополиморф-

ные локусы One104, One109, Ots2 (24, 18, 21 аллель 

соответственно) заметно выраженного основного 

аллеля не имеют. Для Ots107 отмечено наличие 

доминирующего аллеля (116 п. н.), встречающего-

ся в выборках с частотой 0,59–0,81. У локусов 

Okfi1a и Okfi6 наблюдается наличие основных ал-

лелей (148 п. н. и 88 п. н. соответственно), преоб-

ладающих во всех выборках (с частотой 0,54–0,74). 

Для Okfi1b выявлена замена доминирующего ал-

леля (112 п. н.) в выборках поздней формы нерки 

р. Бушуйки (14.08.2013) и оз. Азабачьего (08.09.2010) 

на другой аллельный вариант (116 п. н.). В распре-

делениях аллельных частот локуса Omm1037 так-

Таблица 2. Характеристика микросателлитных локусов нерки бассейна р. Камчатки
Table 2. Characterfistfics of the mficrosatellfite locfi of sockeye salmon fin the basfin of Kamchatka Rfiver

Локус
Locus

Кол-во выявленных аллелей
Number of allales revealed

Размер фрагмента, п. н.
Fragment sfize, n. p. H

e
H
o

f

Ots107 8 84–132 0,462 0,418 0,096
Okfi1a 5 144 –160 0,478 0,432 0,096
Okfi1b 8 92–124 0,523 0,486 0,069
One104 24 104–196 0,926 0,885 0,045
One109 18 108–184 0,875 0,832 0,049
OtsG68 8 128–156 0,550 0,517 0,059
Okfi6 11 74–100 0,496 0,465 0,062
Ots100 15 156–222 0,752 0,676 0,101
Omm1037 9 173 –221 0,515 0,498 0,032
Ots2 21 72–116 0,799 0,883 –0,105
Среднее / Mean 12,7 0,638 0,609 0,044
Примечание. П. н. — пары нуклеотидов; He — средняя ожидаемая гетерозиготность; Ho — средняя наблюдаемая гетерози-
готность; f — индекс фиксации (Вейр, 1995)
Note. N. p. – the nucleotfide pafirs; H

e
 – mean expected heterozygosfity; H

o
 – mean observed heterozygosfity; f – fixatfion findex 

(Wefir, 1995)
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же отмечены различия между сезонными форма-

ми. Если у ранней формы нерки оз. Азабачьего 

количество аллелей длиной 209–217 п. н. прибли-

зительно равное, то у поздней доминирует аллель 

в 209 п. н. (с частотой 0,58–0,65). У экземпляров 

из верхнего течения реки основной аллель в 209 

п. н. встречается с частотой 0,60–0,72, из среднего 

течения — 0,51–0,73. Заметные различия наблю-

даются в распределении частот аллелей OtsG68. 

У экземпляров, отобранных в верхнем течении 

реки, аллель с длиной 140 п. н. встречается с ча-

стотой 0,47–0,56, у экземпляров среднего тече-

ния — 0,64–0,76. В оз. Азабачьем у ранней формы 

данный аллель встречается с частотой 0,43–0,52, 

у поздней — 0,39–0,42. Ots100 — высоко-поли-

морфный локус, с наибольшей частотой представ-

лен аллель в 170 п. н. Для особей из верхнего те-

чения р. Камчатки его частота встречаемости со-

ставила 0,24–0,35 п. н., для среднего — 0,38–0,51. 

В выборках оз. Азабачьего ранняя форма характе-

ризовалась частотой доминирующего аллеля 0,32–

0,45, поздняя — 0,25–0,41.

Показатель межпопуляционной дифференци-

ации (θ
st
) в среднем по 10 локусам составил 1,99% 

(табл. 4) и оказался статистически значимым 

(95%-й бутстреп-интервал положительный, ниж-

няя граница — 1,3, верхняя — 2,9). Максимальный 

вклад в дифференциацию нерки исследованных 

Рис. 3. Распределение частот аллелей локусов Ots107, OtsG68, One109, Okfi6 и Ots100 в исследованных выборках 
нерки
Ffig. 3. The allele frequency dfistrfibutfion of the locfi Ots107, OtsG68, One109, Okfi6 and Ots100 fin examfined samples of 
sockeye salmon
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локальностей внесли локусы OtsG68, Okfi1b, Ots100, 

Omm1037, при этом три из них (Okfi1b, OtsG68, 

Omm1037) характеризуются относительно неболь-

шим количеством аллелей — 8 или 9. Минималь-

ный вклад внесли локусы Okfi1а, Okfi6. Интересно 

отметить, что при анализе популяционной измен-

Рис. 4. Распределения частот аллелей локусов Okfi1а, Okfi1b One104, Ots2 и Omm1037 в исследованных выборках 
нерки
Ffig. 4. The allele frequency dfistrfibutfion of the locfi Okfi1а, Okfi1b One104, Ots2 and Omm1037 fin examfined samples of 
sockeye salmon

Таблица 4. Показатель дифференциации нерки бассейна р. Камчатки θ
st
 по десяти микросателлитным локусам (в %)

Table 4. The findex of sockeye salmon dfifferentfiatfion θ
st
 fin the basfin of Kamchatka Rfiver on ten mficrosatellfite locfi (fin %)

Локус / Locus θst
Ots107 1,09
Okfi1a 0,72
Okfi1b 3,67
One104 1,39
One109 1,39
OtsG68 4,25
Okfi6 0,27
Ots100 3,51
Omm1037 2,97
Ots2 0,98

Среднее / Mean 1,99
95%-й бутстреп-интервал / 95% bootstrap finterval 1,3–2,9
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чивости нерки восточного побережья Камчатки 

эти локусы оказались эффективными маркерами 

дифференциации, показатель θ
st
 для Okfi1а состав-

лял 1,56%, Okfi6 — 3,55% (Пильганчук и др., 2013).

Анализ попарной дифференциации выборок 

(табл. 5) позволил определить, что в наименьшей 

степени различаются пары выборок, отобранные 

на нерестилищах верхнего течения реки и в бас-

сейне оз. Азабачьего (ранняя форма). Соответ-

ственно, для указанных пар величины дистанций 

Нея оказались наименьшими (табл. 5). Интересно 

отметить, что при сравнении особей ранней фор-

мы нерки, отобранных на одном и том же нерести-

лище р. Бушуйки в разные годы (июль 2010 и 

2013 гг.), показано отсутствие межгодовой измен-

чивости. В то же время выборки с нерестилища 

р. Бушуйки, отобранные в пределах одного года 

нереста, но в разные сезоны, отличаются.

Кластерный анализ, выполненный по частотам 

десяти микросателлитных локусов с использова-

нием генетических расстояний Нея (Nefi, 1987), 

результаты которого представлены в виде UPGMA-

дендрограммы, позволил выделить три крупные 

популяционные группы (рис. 5). В первую вошли 

выборки, собранные в пределах бассейна оз. Аза-

бачьего. В данной группе сформированы две вет-

ви второго порядка, образованные особями ран-

него и позднего времени хода (весенняя и летняя 

формы). Во вторую вошли выборки из верхнего 

течения р. Камчатки. Третья группа образована 

выборками из среднего течения реки.

Для оценки генетической дифференциации 

нерки из изучаемых нагульно-нерестовых водое-

мов был выполнен байесовский анализ в про-

граммном пакете Structure для всех 752 включен-

ных в анализ особей (рис. 6). Максимальное зна-

чение вероятности, соответствующее минималь-

ной оценке лог-правдоподобия LnPr(X/K), было 

найдено для К = 5, что дает возможность предпо-

ложить наиболее вероятное отнесение исследуе-

мых экземпляров к пяти кластерам (рис. 6).

Простейшая модель кластеризации (К = 2) по-

зволяет выделить две крупные группы выборок, 

первая из которых относится к оз. Азабачьему, а 

вторая состоит из выборок остального бассейна 

реки. При увеличении числа кластеров до К = 3 

два новых кластера образуют выборки, отобран-

ные на нерестилищах верхнего и среднего течения 

реки. Данные внутрипопуляционные группировки 

соответствуют районам с разным геологическим 
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строением и происхождением. Так, оз. Азабачье — 

по происхождению морской реликтовый водоем, 

остаток залива, существовавшего в период по-

следней трансгрессии моря (Куренков, 1972, 2005). 

Р. Камчатка выше устья р. Андриановки (включи-

тельно), а также впадающие в нее реки выше с. Ко-

зыревска, как и верховья р. Еловки, ранее являлись 

притоками больших озер (Крогиус, 1983). На 

участке среднего течения р. Камчатки, примерно 

в 140–150 км от устья, на месте Камаковской низ-

менности в начале четвертичного периода суще-

ствовало большое холодноводное озеро со значи-

тельными глубинами (Куренков, 2005). В более 

поздний период, когда воды озера прорезали хре-

бет Кумроч, оно обмелело. По мнению В.Ф. Буга-

ева, на период, когда средние глубины в Прака-

Рис. 6. Графическое представление результатов байесовского анализа 16 выборок нерки из бас. р. Камчатки, 
выполненного в программе Structure (К — вероятное число самостоятельных групп, значения коэффициентов 
принадлежности к кластерам (Q) указаны слева)
Ffig. 6. The graphfic fimage of the results of Bayesfian analysfis of 16 samples of sockeye salmon fin the basfin of Kamchatka 
Rfiver accomplfished fin the program Structure (К – the probable number of findependent groups, the values of the coeffi-
cfients of belongfing to clusters (Q) are findficated on the left)

Рис. 5. UPGMA-дендрограмма, по-
строенная по генетическим дистанци-
ям Нея (Nefi, 1987), вычисленным на 
основе аллельной изменчивости деся-
ти микросателлитных локусов (номе-
ра выборок соответствуют таковым в 
табл. 1). В узлах ветвления указаны 
оценки генетических дистанций по 
результатам кластеризации
Ffig. 5. The UPGMA-dendrogram bufilt 
on Nefi’s genetfic dfistances (Nefi, 1987), 
calculated on the base of allele varfiabfil-
fity of ten mficrosatellfite locfi (the numbers 
of the samples correspond to those fin 
Table 1). The nodes of the branches findfi-
cate genetfic dfistance estfimates based on 
the results of clusterfing
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макском озере превышали 13–18 м, вероятнее 

всего, приходился расцвет численности нерки в 

р. Камчатке (Бугаев, 2010).

Результаты кластеризации выборок при К = 4 

свидетельствуют, что группировка среднего тече-

ния гетерогенна и в ней выделяются две совокуп-

ности особей. Наиболее дифференцирована в дан-

ном кластере выборка из р. Еловки, отобранная в 

2010 г. Р.  Е л о в к а имеет важное промысловое значе-

ние и является одним из крупнейших притоков 

р. Камчатки. Площадь ее водосборного бассейна 

составляет 8240 км². В русло р. Еловки впадают 

несколько крупных притоков, в числе которых 

реки Киревна и Двухюрточная (Государственный 

водный реестр, www.textual.ru/gvr/). К сожалению, 

небольшое количество выборок из среднего тече-

ния бас. р. Камчатки и то, что в большинстве они 

были отобраны в районах, близких к устьям ис-

следуемых рек, не позволяет в представленной 

работе подробно описать популяционно-генети-

ческую структуру данной группировки. В.Ф. Бу-

гаев на основе многолетних исследований обшир-

ного материала по структуре чешуи относит нер-

ку из данного района к трем группировкам (Буга-

ев, 2010): группировка локальных стад нерки из 

притоков среднего и нижнего течения р. Камчатки, 

молодь которых сеголетками мигрирует в оз. Аза-

бачье, где нагуливается до ската в море и скаты-

вается преимущественно в возрасте 1+ («Е»); ло-

кальное стадо нерки оз. Двухюрточного, молодь 

которого скатывается из озера в море преимуще-

ственно в возрасте 2+ («Д»); группировка локаль-

ных стад нерки из притоков среднего и нижнего 

течения р. Камчатки (район воспроизводства груп-

пировки «Е»), молодь из которых в небольшом 

количестве (оценка по половозрелым рыбам со-

ставляет примерно 8–9%) сеголетками мигрирует 

на нагул в оз. Нерпичье и скатывается в море пре-

имущественно в возрасте 1+ («Н»).

Анализ материала при К = 5 позволил разделить 

в кластере оз. Азабачьего экземпляры ранней и 

поздней форм нереста, что согласуется с результа-

тами предыдущих исследователей (Алтухов, 1974, 

1983; Алтухов и др., 1997; Горшкова, 1978; Конова-

лов, 1980; Глубоковский, 1995; Брыков и др., 2003; 

Бугаев, 2010). С наибольшим значением коэффици-

ентов принадлежности к кластерам (Q) (0,981–0,989) 

при использованной модели анализа дифференци-

рованы экземпляры, отобранные в бассейне оз. Аза-

бачьего в августе и сентябре, относящиеся к позд-

ней форме. Вероятность принадлежности к отдель-

ному кластеру особей ранней формы, обитающей 

в бассейне озера, также находится на довольно 

высоком уровне — 0,902–0,967. Высока вероятность 

отнесения нерки из притоков верхнего течения 

р. Камчатки в один кластер. Она находится в преде-

лах от 0,603 до 0,822.

Сложность популяционно-генетической струк-

туры нерки в бассейне р. Камчатки подтверждает 

мнение ряда авторов о существовании в прошлом 

нескольких центров расселения этого вида в пе-

риод отступления плейстоценовых ледников (Глу-

боковский, 1995; Варнавская, 2006).

Для количественной оценки величины генети-

ческих различий между выделенными пятью 

группами провели иерархический анализ молеку-

лярной вариансы (AMOVA), для чего разложили 

общую молекулярную дисперсию на три иерархи-

ческих уровня (табл. 6). Основная часть молеку-

лярного разнообразия (97,60%) имеет место внутри 

выборок, на долю межгрупповой компоненты при-

ходится 1,83%, что значительно превосходит дис-

персию между выборками внутри групп (0,56%).

Генетическое разнообразие выборок в преде-

лах выделенных групп заметно меньше межгруп-

пового (табл. 7). Так, к примеру, изменчивость 

внутри группы выборок нерки верхнего течения 

не превышает 0,26%, а различия между выборка-

ми весенней формы оз. Азабачьего стремятся к 

нулю. Наибольшим молекулярным разнообразием 

характеризуется группа выборок среднего течения 

р. Камчатки (1,03%).

Таблица 6. Результаты иерархического анализа (Excoffier et al., 2005) генетических различий нерки бас. р. Кам-
чатки по десяти микросателлитным локусам
Table 6. Results of hfierarchfical analysfis (Excoffier et al., 2005) of sockeye salmon genetfic dfifferences fin the basfin of 
Kamchatka Rfiver on ten mficrosatellfite locfi

Уровень разнообразия
Dfiversfity level d. f. Абсолютные оценкиAbsolute values

Доля дисперсии
Proportfion of varfiance

Значимость оценок
Probabfilfity value (p)

Между группами / Between groups 3 0,05711 1,83 < 0,001
Между выборками внутри групп
Between samples fin groups 12 0,01752 0,56 < 0,001

Внутри выборок / Insfide samples 11 575 3,03873 97,60 < 0,001
Общее / Total 1591 3,11336
Примечание. D. f. — число степеней свободы. Note. D. f. – the number of degrees of freedom.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, анализ изменчивости 10 микро-

сателлитных локусов нерки в 16 выборках из раз-

ных районов бас. р. Камчатки выявил их высокую 

дифференциацию. В целом, полученные результа-

ты позволили выделить, как минимум, три гене-

тически обособленные группировки: «оз. Азаба-

чье» (ранняя и поздняя форма), «верхнее течение 

р. Камчатки», «среднее течение р. Камчатки». Они 

соответствуют географическим районам нереста 

и времени нерестового хода нерки в бассейне реки. 

Анализ молекулярной вариансы (AMOVA) под-

тверждает наличие данной иерархической струк-

туры, различия между группами более чем в три 

раза превосходят различия между выборками вну-

три групп. Байесовский анализ также отражает 

самостоятельность и своеобразие выделенных 

структурных единиц. Представленная информа-

ция согласуется с данными, полученными преды-

дущими исследователями, и расширяет представ-

ления о популяционно-генетической структуре 

нерки. В частности, полученная модель соответ-

ствует модели внутривидовой дифференциации 

вида, предложенной М.К. Глубоковским (Глубо-

ковский, 1995). На данном этапе исследований 

можно сделать заключение о том, что сложная 

популяционная система бассейна р. Камчатки 

представлена несколькими иерархическими уров-

нями: популяция бассейна реки, субпопуляции, 

связанные с определенными нерестилищами-суб-

изолятами, темпоральные локальные популяции.

В перспективе, расширив количество исследо-

ванных выборок, на основе полученных результа-

тов можно не только детально характеризовать 

популяционно-генетическую структуру нерки 

всего бассейна реки, но и определять состав сме-

шанных уловов ставных неводов, установленных 

в Камчатском заливе. Проведенные исследования 

востребованы при разработке рекомендаций по 

рациональному ведению промысла и поддержа-

нию численности всех структурных единиц по-

пуляционной системы нерки р. Камчатки на ста-

бильно оптимальном уровне.
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