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Сахалинский таймень Parahucho perryi
(Brevoort, 1856) – уникальная, относительно ред�
кая рыба сем. Salmonidae. Eдинственный вид рода
Parahucho занимает узкий, очаговый и неуклонно
сокращающийся ареал, включающий западное
побережье Японского моря от Татарского проли�
ва до залива Петра Великого, о�в Сахалин, Юж�
ные Курильские острова и о�в Хоккайдо [1, 2].
Сахалинский таймень способен доживать до 20–
22 лет, имеет самые крупные размеры по сравне�
нию с другими лососями и ведет полупроходной
образ жизни [2–5]. Работ по морфологическим и
биологическим характеристикам, экологии и по�
ведению Parahucho perryi вполне достаточно для
того, чтобы получить более�менее ясное пред�
ставление о данном виде и амплитуде внутриви�
довых колебаний названных признаков [4–16
и др.]. В то же время генетические данные, осве�
щающие внутривидовую структуру сахалинского
тайменя, единичны и отражают, в основном, на�
чальный характер этих исследований [17–22].
При этом показано, что микросателлитные локу�
сы являются надежным маркером для дифферен�
циации его внутривидовых группировок [19, 21,
22], а внутривидовой полиморфизм митохондри�
альной ДНК (мтДНК) обнаружен не был [20].
Учитывая краснокнижный статус сахалинского
тайменя [23–25] и современные представления о
необходимости сохранения внутривидового мо�
лекулярно�генетического разнообразия в ходе хо�
зяйственного использования рыб, мы продолжи�
ли в настоящей работе исследования мтДНК

Parahucho perryi, пополнив материал новыми об�
разцами, в том числе выборками с о�ва Сахалин,
используя ПДРФ�анализ и секвенирование нук�
леотидных последовательностей. Для секвениро�
вания был выбран участок первой субъединицы
цитохром с�оксидазного комплекса COI, как од�
ного из генов мтДНК, хорошо пригодных для фи�
логенетических построений [26] и наиболее пол�
но представленных в базах нуклеотидных после�
довательностей. Этот участок гена COI позволяет
анализировать внутри� и межвидовые родствен�
ные отношения, в связи с чем был предложен для
использования в ДНК�баркодинге [27] и утвер�
жден в качестве стандартного маркера для ДНК�
штрихкодирования животных Международным
Консорциумом (Consortium for the Barcodes of
Life: www.barcoding.si.edu). 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Выборки и методы получения первичных данных

Объем исследованного материала и локализа�
ция популяций, из которых взяты выборки, пред�
ставлены в табл. 1 и на рис. 1. Индивидуальные
препараты тотальной ДНК получали из фиксиро�
ванных этанолом тканей сердца и плавников по
стандартной методике [28]. Метод проведения
ПДРФ�анализа трех участков мтДНК, кодирую�
щих Cytb/D�loop, ND1/ND2, ND3/ND4L/ND4,
подробно изложен в работах [20, 29]. Условия се�
квенирования части гена COI и реакции его ам�
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плификации с помощью праймеров COI�FishF1 и
COI�FishR1 [30] также подробно описаны ранее
[31, 32].

Статистический анализ

При статистической обработке результатов
ПДРФ�анализа основные показатели генетиче�
ской изменчивости рассчитывали, используя
пакеты программ REAP [33], ARLEQUIN
version 3.5. [34]. Для определения уровня внутри�
популяционного полиморфизма использовали
величины нуклеотидного (π) и гаплотипического
(h) разнообразия [35, 36]. Гетерогенность частот
гаплотипов между каждой парой анализируемых
выборок оценивали методом Монте�Карло по ре�
зультатам 10000 псевдослучайных реплик [37] и
методом одноуровневой AMOVA по FST [38]. Рас�
пределение различий между гаплотипами, осно�
ванное на числе нуклеотидных замен между все�
ми парами гаплотипов (mismatch&distribution)
[39, 40], анализировалось для оценки генетиче�
ской изменчивости популяций. Количественный
анализ географической подразделенности измен�
чивости мтДНК, предполагающий разложение
общей молекулярной дисперсии частот гаплоти�
пов на иерархические уровни, и последующее
определение степени генетической дифференци�
ации в рамках выделенной иерархии проводили с
помощью AMOVA [38]. Для тестирования суще�
ственности иерархических компонентов дис�
персии рассчитывали соответствующие критерии
Φ�статистики [41, 42]. 

Для оценки нуклеотидной дивергенции
[35, 36] при филогенетическом анализе использо�
вали метод максимальной экономии (MP), кото�

рый был выполнен с помощью пакетов программ
PAUP version 4.0b10 [43] и PHYLIP 3.67 [44] (http://
evolution.qs.washinqton.edu/phylip.html). Устойчи�
вость кластеризации оценивали в 1000 итераций
бутстреп�анализа [45]. Графическое изображение
дендрограмм получали в программе TreeView
(http://taxonomy.zoology.gla.ac.uk/rod/treeview.html).
Для реконструкции филогеографических связей
между гаплотипами мтДНК были построены
MST деревья минимальной протяженности (Min�
imum Spanning Tree) по методу медианных сетей
(алгоритм MJ) [46] в пакете программ Network
4.5.02 (Fluxus Technology Ltd., www. fluxus�engi�
neering.com).

Выравнивание нуклеотидных последовательно�
стей фрагмента гена COI осуществляли с использо�
ванием программного обеспечения MEGA5 по
протоколу ClustalW [47]. Оптимальную модель нук�
леотидного замещения рассчитывали в программе
jModelTest 0.1.1 [48], используя информационный
критерий Акаки (AKI). Генетические дистанции
между последовательностями рассчитывали с ис�
пользованием модели Тамура–Неи (TrN) [49]. 

Построение филогенетических деревьев мето�
дами ближайшего соседа (NJ) [50], максимально�
го правдоподобия (ML) [51], максимальной эко�
номии MP [52] былo выполненo в программе
MEGA5 [51]. Устойчивость кластеризации оце�
нивали в 1000 итераций бутстреп�анализа [45].
NJ, MP и ML деревья создавались для обеспече�
ния графического представления паттернов рас�
хождения между выделенными группировками
сахалинского тайменя. Для поиска оптимальной
топологии филогенетического дерева было также
реконструировано Байесовское дерево по алго�
ритму MrBayes 3.2.1 (http://mrbayes.sourceforge.

Таблица 1. Основные характеристики выборок сахалинского Parahucho perryi и сибирского Hucho taimen тай�
меней

Вид Популяция Географическое положение Широта/Долгота Объeм выборки

1. Parahucho perryi р. Киевка Западное побережье Японского 
моря

43°06′ N/134°17′ E 6

2. P. perryi р. Тумнин, 1998 » 49°11′ N/140°21′ E 10

3. P. perryi р. Тумнин, 2005 » 49°11′ N/140°21′ E 4

4. P. perryi р. Тумнин, 2007 » 49°11′ N/140°21′ E 12

5. P. perryi р. Максимовка » 46°05′ N/137°54′ E 3

6. P. perryi оз. Айнское о. Сахалин, западное побережье 
(басс. Японского моря)

48°29′ N/142°04′ E 16

7. P. perryi зал. Набильский о. Сахалин, восточное побережье 
(басс. Охотского моря)

51°35′ N/143°17′ E 5

8. Hucho taimen р. Манома Бассейн р. Амур 49°21′ N/137°24′ E 2

9. H. taimen р. Аричи » 49°27′ N/136°50′ E 5



ГЕНЕТИКА  том 49  № 9  2013

ВНУТРИВИДОВОЙ ПОЛИМОРФИЗМ мтДНК 1067

net/index.php). Сеть гаплотипов строили с ис�
пользованием программы SplitsTree4 version 4.12.6
(MJ) [53].

Для филогенетических построений в настоя�
щей работе в качестве внешней группы были ис�
пользованы нуклеотидные последовательности
сибирского тайменя Hucho taimen. Секвенирован�
ные последовательности депонированы в базу
данных National Center for Biotechnology Informa�
tion (NCBI/GenBank). 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Анализ полиморфизма длин рестрикционных 
фрагментов

Суммарный размер амплифицированных
участков мтДНК равен 7814 парам нуклеотидов
(пн). Общее число сайтов, определенное из ана�
лиза размеров и распределения рестрикционных
фрагментов в гаплотипах, равно 360, что состав�
ляет около 1700 нуклеотидов, или 10.2% митохон�
дриального генома. У 56 исследованных особей
Parahucho perryi было выявлено 12 гаплотипов, из
них восемь обнаружены впервые. У семи особей
Hucho taimen выявлено четыре гаплотипа, общих
гаплотипов у анализируемых видов не обнаруже�
но. Распределение и абсолютные частоты гапло�
типов в популяциях приведены в табл. 2. 

Сравнительные характеристики генетического
разнообразия представлены в табл. 3. Средние
значения гаплотипического и нуклеотидного раз�
нообразия составляют 0.6589 ± 0.18985 и
0.0011986 соответственно. В сахалинских популя�
циях гаплотипическое разнообразие значительно
выше (0.8250 ± 0.11927), чем в популяциях мате�
рикового побережья (0.5482 ± 0.23691). Нуклео�
тидное разнообразие в сахалинских популяциях
выше на порядок (0.00251) по сравнению с при�
морскими популяциями (0.0003243). Наиболее
высокие значения h и π характерны для выборки
из Набильского залива. 

Оценки достоверности генетических различий
выборок по частотам гаплотипов с использовани�
ем χ2 и по критерию FST представлены в табл. 4.
Поскольку при тестировании на гетерогенность
трех выборок из р. Тумнин, собранных в разные
годы, нулевая гипотеза гомогенности не была от�
вергнута, весь материал был объединен в одну вы�
борку. Оба теста показали статистически значи�
мые различия (p < 0.01) между всеми парами вы�
борок, кроме пар р. Киевка – р. Максимовка,
р. Максимовка – оз. Айнское и р. Максимовка –
Набильский залив (по критерию FST). Уровень
различий соответствует данным, полученным для
Parahucho perryi в предыдущей работе [20]. При
тестировании выборок, объединенных в группы
по принадлежности к разным регионам (матери�

ковое побережье – о. Сахалин), наблюдаются до�
стоверные различия по χ2 при p < 0.05. 

Для количественной оценки величины гене�
тических различий между всеми парами выбо�
рок молекулярную дисперсию разделяли на
следующие иерархические уровни – межрегио�
нальный (популяции материкового побережья
и популяции о. Сахалин), межпопуляционный
и внутрипопуляционный (табл. 5). Проведен�
ный анализ позволил выявить (варианты I, II),
что большая часть молекулярного разнообразия
Parahucho perryi связана с генетическим разно�
образием внутри выборок, при этом все компо�
ненты дисперсии статистически существенны.
Результаты проверки гипотезы разделения аре�
ала на две части (варианты III, IV) показали ее
несостоятельность. Однако при оценке генети�
ческой изменчивости популяций с помощью
анализа mismatch&distribution была получена чет�
ко выраженная бимодальная кривая распреде�

Охотское море

Японское море
1

2

3

4

5

Рис. 1. Места взятия выборок Parahucho perryi: 1 –
р. Киевка, 2 – р. Максимовка, 3 – р. Тумнин, 4 –
оз. Айнское, 5 – Набильский залив.

4*
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Таблица 2. Встречаемость гаплотипов мтДНК в исследуемых популяциях тайменей (по данным ПДРФ�анализа)

Гаплотип

Популяции
Число гап�

лотиповр. Киевка р. Тум�
нин, 1998

р. Тум�
нин, 2005

р. Тум�
нин, 2007

р. Мак�
симовка 

оз. Айн�
ское 

зал. На�
бильский р. Манома р. Аричи 

Par 1 4 1 0 0 2 0 0 0 0 7

Par 2 1 8 4 12 1 3 0 0 0 29

Par 3 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1

Par 4 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1

Par 5 0 0 0 0 0 4 0 0 0 4

Par 6 0 0 0 0 0 7 0 0 0 7

Par 7 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1

Par 8 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1

Par 9 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1

Par 10 0 0 0 0 0 0 2 0 0 2

Par 11 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1

Par 12 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1

Huc 1 0 0 0 0 0 0 0 2 1 3

Huc 2 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1

Huc 3 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1

Huc 4 0 0 0 0 0 0 0 0 2 2

Таблица 3. Сравнительные показатели изменчивости мтДНК исследуемых популяций сахалинского тайменя
Parahucho perryi  по данным ПДРФ�анализа

Популяция Число исследо�
ванных особей

Число 
гаплотипов

Число полиморф�
ных сайтов

Гаплотипическое
 разнообразие (h)

Нуклеотидное 
разнообразие (π)

1. р. Киевка 6 3 2 0.6000 ± 0.21517 0.000438

2. р. Тумнин, 1998 10 3 2 0.3778 ± 0.18128 0.000201

3. р. Тумнин, 2005 4 1 0 0.0000 ± 0.00000 0.000000

4. р. Тумнин, 2007 12 1 0 0.0000 ± 0.00000 0.000000

5. р. Максимовка 3 2 1 0.6667 ± 0.31427 0.000334

6. оз. Айнское 16 5 11 0.7500 ± 0.07754 0.002087

7. зал. Набильский 5 4 12 0.9000 ± 0.16100 0.002933

Таблица 4. Тестирование уровня дифференциации выборок Parahucho perryi по данным ПДРФ�анализа

Популяция 1 2 3 4 5

1. р. Киевка – 20.45* 0.75 18.22* 11.00*

2. р. Тумнин 0.59220* – 11.46* 30.69* 31.00*

3. р. Максимовка –0.27500 0.65266* – 13.36* 8.00*

4. оз. Айнское 0.23921* 0.34545* 0.15009 – 21.00*

5. зал. Набильский 0.42782* 0.71360* 0.30667 0.27726* –

Примечание. Выше диагонали χ2 [37], ниже диагонали коэффициент FST [41] (* – различия достоверны при p < 0.05).
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ления различий, основанных на числе нуклео�
тидных замен, между гаплотипами из выборок с
материкового побережья и о. Сахалин (рис. 2).
Неоднозначные результаты проведенных ана�

лизов могут свидетельствовать как об ошибке
выборочности, так и о сложной картине про�
странственной генетической дифференциации
популяций исследуемого вида.

Таблица 5. Анализ гаплотипических различий между популяциями Parahucho perryi по методу AMOVA [38]

Уровень разнообразия d.f. Абсолютные оценки Процент дисперсии Вероятность (p)

Вариант I (все исследуемые популяции)

Между популяциями 6 0.39061 Va 29.07 0.00035

Внутри популяций 49 0.95323 Vb 70.93 0.00000

Вариант II (сахалинские – материковые по�
пуляции)

Между регионами 1 0.32812 Va 22.13 0.04594

Между популяциями внутри регионов 5 0.20145 Vb 13.59 0.00391

Внутри популяций 49 0.95323 Vc 64.29 0.00098

Вариант III (популяция из оз. Айнское – все 
остальные популяции)

Между группами 1 0.04325 Va 2.98 0.41349

Между популяциями внутри групп 3 0.49128 Vb 33.82 0.00000

Внутри популяций 51 0.91826 Vc 63.21 0.00000

Вариант IV (популяция из Набильского зали�
ва – все остальные популяции)

Между группами 1 0.73603 Va 36.88 0.19746

Между популяциями внутри групп 3 0.34132 Vb 17.10 0.00000

Внутри популяций 51 0.91826 Vc 46.01 0.00000

Встречаемость
0.16667

0.15152

0.13636

0.12121

0.10606

0.09091

0.07576

0.06061

0.04545

0.03030

0.01515

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16
Число попарных различий

0

Рис. 2. Распределение изменчивости [39, 40] в популяциях Parahucho perryi по данным ПДРФ�анализа.
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Значения внутривидовой дивергенции нук�
леотидных последовательностей трех исследуе�
мых участков мтДНК для анализируемых популя�
ций Parahucho perryi, выраженные в процентах

нуклеотидных замен на рестрикционный сайт,
представлены в табл. 6. Уровень дивергенции
между популяциями сахалинского тайменя ко�
леблется в пределах от нуля до 0.11%. Диверген�

Таблица 6. Значения внутри� и межвидовой дивергенции мтДНК (в процентах нуклеотидных замен) у тайменей
Parahucho perryi и Hucho taimen на основании данных ПДРФ�анализа [35, 36]

Таксон (популяция) 1 2 3 4 5 6 7 8

1. P. perryi (р. Киевка) –

2. P. perryi (р. Тумнин, 
1998)

0.0133668 –

3. P. perryi (р. Тумнин, 
2005)

0.0200254 –0.0000038 –

4. P. perryi (р. Тумнин, 
2007)

0.0200254 –0.0000038 0.0000000 –

5. P. perryi (р. Макси�
мовка)

–0.0078039 0.0100464 0.0167122 0.0167122 –

6. P. perryi (оз. Айн�
ское)

0.0620087 0.0414723 0.0414035 0.0414035 0.0583577 –

7. P. perryi (зал. На�
бильский)

0.1079464 0.0905977 0.0904740 0.0904740 0.1076113 0.08223256 –

8. H. taimen (басс. 
р. Амур)

20.7197876 20.7660659 20.7878665 20.7878665 20.7319227 20.5597919 20.6818296 –

Huc 1

Huc 2

Huc 3

Huc 4

Par 1

Par 2

Par 4

Par 3

Par 12

Par 6

Par 7

Par 10

Par 11

Par 9

Par 5

Par 8

100

88

84

100

Рис. 3. Внутривидовые филогенетические связи (МР) гаплотипов мтДНК Parahucho perryi по данным ПДРФ�анализа.
Цифрами в точках ветвления показаны оценки бутстреп�поддержки (% от 1000 реплик). Hucho taimen (гаплотипы Huс
1–4) использован в качестве внешней группы. Обозначение гаплотипов, их распределение в исследуемых популяциях
и абсолютные частоты гаплотипов представлены в табл. 2.
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ция между сахалинским и сибирским тайменями
превышает 20%. 

На основании полученных оценок была по�
строена MP фенограмма, топология которой при�
ведена на рис. 3. На данной топологии лишь два
кластера имеют высокие поддержки: базальный
кластер, объединяющий два гаплотипа, обнару�
женных у пяти особей в оз. Айнское (84%), и кла�
стер, включающий все остальные гаплотипы,
принадлежащие оставшейся 51 исследованной
особи Parahucho perryi (88%). 

Генеалогия гаплотипов исследованных выбо�
рок Parahucho perryi отражена в виде MST�дерева
на рис. 4. При анализе не было обнаружено аль�
тернативных связей, возникающих в результате
обратных или параллельных мутаций. Все гапло�
типы, входящие в состав структуры генеалогии,
можно условно объединить в три филогеографи�
ческие группы (A, B, C). В группе А основным яв�
ляется гаплотип Par 2, встречающийся во всех по�
пуляциях, за исключением популяции из На�
бильского залива (восточное побережье
о. Сахалин). В группе В основным является гап�
лотип Par 6, который встречается только в попу�
ляции из оз. Айнское. Хотя гаплотипы Par 2 и
Par 6 отличаются друг от друга одной нуклеотид�
ной заменой, первая группа является смешанной
и объединяет представителей из приморских по�

пуляций (реки Киевка, Тумнин, Максимовка) и
восемь сахалинских представителей из популя�
ции оз. Айнское (табл. 2). В группе В объединяют�
ся представители только из сахалинских выборок.
Наибольшим числом мутационных шагов (3–7)
от Par 6 отделены гаплотипы, принадлежащие по�
пуляции из Набильского залива (восточное побе�
режье о. Сахалин). Также семью нуклеотидными
заменами отделены от Par 2 гаплотипы Par 5 и
Par 8, обнаруженные у пяти особей из оз. Айнское
(западное побережье о. Сахалин, группа С). 

Секвенирование гена COI

Нуклеотидная последовательность фрагмента
гена COI мтДНК была определена у 37 особей са�
халинского тайменя и семи особей сибирского
тайменя. Длина исследуемого участка COI соста�
вила 655 пн, 77 позиций были филогенетически
информативными. 

Вариабельные сайты последовательности гена
COI мтДНК, выявленные в выборках Parahucho
perryi, представлены в табл. 7. Обнаружено 10 му�
тационных замен. Из них три являлись одиноч�
ными и семь филогенетически значимыми. Всего
найдено шесть гаплотипов, различающихся 1–
6 нуклеотидными заменами. Большая часть мута�
ций в последовательностях обусловлена транзи�

Par 1

Par 2

Par 4

Par 3 Par 12

Par 6

Par 7

Par 10

Par 11

Par 9

Par 5

Par 8

A

C

B

Рис. 4. Генеалогическая сеть (MST�дерево) гаплотипов мтДНК Parahucho perryi, полученная на основании данных
ПДРФ�анализа. Обозначение гаплотипов и их распределение в исследуемых популяциях представлены в табл. 2. Раз�
меры окружностей пропорциональны абсолютным частотам гаплотипов. 
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циями. Число транзиций составило 8, трансвер�
сий 2, соотношение транзиций к трансверсиям –
4 : 1. Все мутационные замены были синонимич�
ными. На основании полученных данных постро�
ены консенсусные NJ, MP, ML и Байесовское

(ВА) деревья. Топология Байесовского дерева
(рис. 5) конгруэнтна NJ, MP и ML топологиям. В
соответствии с дендрограммой все анализируе�
мые особи объединяются в четыре компактных
кластера. В самый многочисленный кластер (гап�

Таблица 7. Вариабельные сайты последовательности гена COI мтДНК, выявленные в выборках Parahucho perryi

Гаплотип 49 160 175 287 352 427 475 505 532 575

A A T T C A G C T C C

B ⋅ C C ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ A T

C ⋅ C C ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ T

D ⋅ C C ⋅ G . . C ⋅ T

E ⋅ C C T ⋅ ⋅ ⋅ ⋅ A T

F G C C ⋅ ⋅ A A ⋅ ⋅ T

Примечание. Точками обозначены одинаковые позиции.

PHTU05455 (JX232169)

PHTU07606 (JX232178)

PHTU07611 (JX232183)

PHAI081275 (HQ693244)

PHAI081298 (HQ693251)

PHTU05473a (JX232172)

PHAI081280 (HQ693247)

HUMA97350 (HQ693258)

HUAR97355 (HQ693262)
HUAR97356 (HQ693263)
HUAR97357 (HQ693264)

HUMA97352 (HQ693259)
HUAR97353 (HQ693260)
HUAR97354 (HQ693261)

PHNA05456 (HQ693253)
PHNA05492 (HQ693254)
PHNA06010 (HQ693255)
PHNA07001(HQ693256)

PHAI081267 (HQ693241)
PHAI081269 (HQ693242)

PHAI081279 (HQ693246)
PHAI081281 (HQ693248) 

PHTU07601 (JX232173)
PHTU07603 (JX232175)
PHTU07612 (JX232184)
PHAI081274 (HQ693243) 

PHAI081300 (HQ693252)
PHNA07002 (HQ693257)

PHTU05473 (JX232171)

PHAI081278 (HQ693245)
PHAI081289 (HQ693249)
PHAI081293 (HQ693250) 

PHTU05465 (JX232170)
PHTU07602 (JX232174)
PHTU07604 (JX232176)
PHTU07605 (JX232177) 

PHTU07607 (JX232179)
PHTU07608 (JX232180)
PHTU07609 (JX232181)
PHTU07610 (JX232182) 

PHAI081252 (HQ693237)
PHAI081260 (HQ693238)
PHAI081263 (HQ693239)
PHAI081266 (HQ693240)

81/73/92/0.98

100/100/100/1.0

–/–/–1.0

93/95/95/1.0

–/73/75/0.94

100/100/100/1.0

0.005

Гаплотип A

Гаплотипы B, E

Гаплотипы С, D

Гаплотип F

Рис. 5. Филограмма, отражающая внутривидовые филогенетические отношения гаплотипов по данным анализа
655 пн гена COI мтДНК Parahucho perryi (за основу взято Байесовское дерево). Цифрами в точках ветвления показаны
оценки бутстреп�поддержки (% от 1000 реплик) NJ/MP/ML/ и байесовские апостериорные вероятности. Hucho taimen
использован в качестве внешней группы.
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лотип А) объединяются 10 особей из оз. Айнское,
11 особей из р. Тумнин и одна особь из Набиль�
ского залива. Три представителя с гаплотипом F,
собранные в разные годы в Набильском заливе,
формируют отдельный кластер. Четыре особи из
оз. Айнское объединяются в составе третьего кла�
стера (гаплотипы C и D). Последний кластер (га�
плотипы B и E), также как и первый, является
смешанным, т.е. в его состав входят особи из раз�
ных популяций обоих регионов: две особи из
оз. Айнское, пять из р. Тумнин (гаплотип В) и од�
на особь из Набильского залива (гаплотип Е). Со�
став кластеров на всех дендрограммах одинаков.
Оценки дивергенции нуклеотидных последова�
тельностей гена COI между группами особей саха�
линского тайменя, формирующими на дендро�
граммах кластеры (табл. 8), не превышают 1.0%.
Дивергенция между Parahucho perryi и Hucho
taimen выше 12%. 

На рис. 6 представлена сеть гаплотипов, выяв�
ленных при анализе последовательностей гена
COI. Сеть имеет радиальное строение, альтерна�
тивных связей не обнаружено. Центральное по�
ложение занимает гаплотип С, принадлежащий
трем особям из популяции оз. Айнское. Гаплоти�
пы, встречающиеся у представителей Набильско�
го залива (E и F), расположены по периферии и
отделены от центрального гаплотипа двумя–тре�
мя мутационными шагами. Также тремя нуклео�
тидными заменами отделен от центрального гап�
лотип А, обнаруженный у большего числа иссле�
дованных особей из оз. Айнское, р. Тумнин и у
одной особи из Набильского залива.

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты исследования Parahucho perryi,
проведенные двумя разными методами, позволи�
ли выявить внутривидовой полиморфизм участ�
ков митохондриальных генов Cytb, COI, кон�
трольного региона (D�loop) и первой–четвертой
субъединиц надоксиддегидрогеназы. При ис�
пользовании ПДРФ�анализа в популяциях мате�
рикового побережья обнаружено четыре гаплоти�
па, в сахалинских – девять гаплотипов (табл. 2).
Лишь один гаплотип Par 2 является общим для

всех исследованных популяций, за исключением
популяции Набильского залива. Частота встреча�
емости Par 2 составляет 51.78%, восемь вновь об�
наруженных гаплотипов поровну распределяют�
ся между двумя сахалинскими популяциями. При
этом в популяции Набильского залива не найде�
но ни одного гаплотипа общего с другими попу�
ляциями, в том числе и из оз. Айнское. Соответ�
ственно, оценки уровня гаплотипического разно�
образия Parahucho perryi (табл. 3) в сахалинских
популяциях по сравнению с приморскими суще�
ственно выше. Наиболее близкой к популяции
оз. Айнское по гаплотипическому составу являет�
ся популяция р. Тумнин (табл. 2). Уровень нук�
леотидного разнообразия сахалинских популя�
ций на порядок превышает нуклеотидное разно�
образие популяций материкового побережья.
Генетические различия между популяциями двух
регионов подтверждаются также бимодальным
распределением числа нуклеотидных замен меж�
ду гаплотипами из выборок с материкового побе�
режья и о. Сахалин (рис. 3), свойственным для
конспецифичных представителей простран�
ственно изолированных популяций [54]. Секве�

Таблица 8. Значения внутри� и межвидовой дивергенции мтДНК (в процентах нуклеотидных замен) у тайменей
Parahucho perryi и Hucho taimen на основании данных секвенирования нуклеотидных последовательностей гена
COI [49]

Таксон (гаплотип) 1 2 3 4 5

1. P. perryi (А) –

2. P. perryi (F) 0.9232961 –

3. P. perryi (C и D) 0.5388406 0.5383027 –

4. P. perryi (B и E) 0.6345854 0.6339913 0.2487346 –

5. H. taimen 12.2394259 12.6057586 12.5275955 12.6298427 –

A

B
C D

E

F

Рис. 6. Генеалогическая сеть гаплотипов, полученная
на основании данных анализа нуклеотидных после�
довательностей гена COI мтДНК Parahucho perryi. Раз�
меры окружностей пропорциональны числу исследо�
ванных особей. 
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нирование гена COI показало, что популяция На�
бильского залива также характеризуется уникаль�
ным набором гаплотипов: четыре особи из пяти
имеют гаплотипы (E и F), не обнаруженные в вы�
борках из других популяций (табл. 7, рис. 5). Наи�
более изменчивой является популяция оз. Айн�
ского, где встречаются четыре гаплотипа из ше�
сти (A, B, C, D), в р. Тумнин только два гаплотипа
(А, В). 

Согласно теоретическим расчетам [55, 56],
подтвержденным эмпирическими данными [57–
59], наибольшее генетическое разнообразие ви�
дов встречается в регионах, расположенных око�
ло или в местах предполагаемых предковых рефу�
гиумов. При этом прослеживается тенденция
уменьшения разнообразия по мере удаления от
рефугиума, что вероятно отражает действие дрей�
фа генов (эффект основателя и “горлышка бутыл�
ки”) в процессе расширения ареала. Следователь�
но, оба проведенных нами анализа, выявившие
более значительную гаплотипическую изменчи�
вость сахалинских популяций по сравнению с
приморскими, свидетельствуют о том, что саха�
линские популяции Parahucho perryi являются бо�
лее древними. При анализе микросателлитных
локусов Parahucho perryi показатели генетическо�
го разнообразия также оказались более высокими
в самой малочисленной выборке из популяции
западного побережья Сахалина (р. Агнево) по
сравнению с тремя другими популяциями, обита�
ющими на восточном побережье (реки Даги, На�
биль и Поронай) [22].

При оценке генетических различий выборок
по частотам гаплотипов с использованием FST и χ2

(табл. 4) получены достоверные различия между
выборками разных регионов и между сахалин�
скими выборками, представляющими западное
(оз. Айнское) и восточное (Набильский зал.) по�
бережья о. Сахалин. При этом топологии MP и
ВА деревьев (рис. 3, 5) и структура генеалогий га�
плотипов (рис. 4, 6) указывают на то, что все по�
пуляции Parahucho perryi произошли от одного
общего предка, обитавшего, вероятнее всего, на
западном побережье Сахалина. 

В соответствии с литературными данными,
популяции Parahucho perryi различаются также и
по морфобиологическим характеристикам [8, 12,
60]. При этом В.П. Бушуевым [60] были обнару�
жены достоверные различия между популяциями
Южного Приморья (р. Киевка) и Западного Саха�
лина (р. Богатая).

На основе краниологических и кариологиче�
ских исследований М.К. Глубоковский [61] пред�
положил, что семейство лососевых рыб возникло
на тихоокеанском побережье Палеарктики не
позднее среднего эоцена, более 45 млн. лет назад.
Эти рыбы имели морфологические и экологиче�
ские особенности, близкие к таковым современ�

ных Parahucho, в частности одинаково тесную
связь как с пресными, так и морскими водами. В
середине миоцена, около 40 млн лет назад, про�
изошла дивергенция общего предка лососевых
рыб на три ствола. Первый, наиболее архаичный,
сохранив морфологические и экологические при�
знаки предка, остался в нативном ареале и дал на�
чало представителям подсемейства Parahuchoni�
nae. Позднее молекулярно�генетические иссле�
дования [62–64] показали наиболее базальное
положение родов Hucho и Brachymystax по сравне�
нию с Parahucho и сместили датировку его дивер�
генции на средний миоцен (≈19–16 млн лет на�
зад) [64]. В соответствии с палеонтологическими
находками, обнаруженными в агневской свите на
западном побережье Сахалина (отложения свиты
датируют концом среднего миоцена, имеющим
возраст 11.6–12.25 млн лет), миоценовый Parahu&
cho sp. по остеологическим признакам еще не был
идентичен современному виду [65]. Но тот факт,
что сахалинский таймень возник как вид в Палео�
Японском море в тот период, когда оно было
крупной солоноватоводной лагуной, никем не
оспаривается.

На протяжении плейстоцена под воздействи�
ем тектонических движений и глобальных коле�
баний уровня океана Японское море неоднократ�
но изменяло свои очертания и площадь, превра�
щаясь в полностью замкнутый (в период
регрессий), полузамкнутый (при подъеме уровня
моря) и современного вида водоем [66]. В плей�
стоцене происходило его частичное опреснение,
и периодически возникала сухопутная связь Са�
халина с Северным Приморьем, с о�вом Хоккай�
до и Южными Курильскими островами [67–69].
Современный геоморфологический облик и кон�
туры Сахалина сформировались в течение саха�
линского периода сейсмической активности (3–
1 млн лет назад) [69]. При этом для него более ха�
рактерны выровненные берега с косами и обшир�
ными лагунами в отличие от материковых побе�
режий. А последняя сухопутная связь Сахалина с
материком была прервана в конце плейстоцена –
голоцене в результате продолжающегося проги�
бания впадин Сахалинского залива, Амурского
лимана, пролива Невельского и Татарского про�
лива [67]. В конце вюрма около 15–13 тыс. лет на�
зад началось потепление и подъем уровня моря. В
результате чего Сахалин окончательно отделился
сначала от Хоккайдо (12–11 тыс. лет назад), а за�
тем и от материка (около 7 тыс. лет назад) [70].
Что касается формирования крупнейшего на за�
паде Сахалина лагунного водоема – оз. Айнское,
то его начало связывается с климатическим опти�
мумом голоцена [71]. Окончательное образова�
ние этого озера произошло в результате неболь�
шой регрессии моря (около 1.5 тыс. лет назад).
Основу его ихтиофауны сейчас составляют мор�
ские прибрежные и солоноватоводные виды. Пе�
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риодически заходят в озеро и некоторые морские
рыбы.

Ихтиофауна Сахалина, формирующаяся на
протяжении длительного времени, включает в
свой состав представителей как пресноводного,
так и морского генезиса [72]. Вероятность воз�
никновения тайменя была выше в больших бас�
сейнах с низкой топографией рельефа и с боль�
шой поймой [16]. Однако формирование фауны
рыб в реках Северного Приморья и Западного Са�
халина шло разными путями [73, 74], о чем свиде�
тельствуют как обитание в водоемах этих районов
некоторых пресноводных рыб, так и особенности
популяций проходных рыб [75–77]. 

Основываясь на полученных нами результатах
и принимая во внимание особенности формиро�
вания бассейна Японского моря и ихтиофауны
о. Сахалин, можно сделать следующие выводы:
1 – сахалинские и приморские популяции
Parahucho perryi имеют достоверные генетические
различия; 2 – сахалинские популяции являются
более древними по сравнению с приморскими, и
это позволяет предположить, что эволюция вида
началась с лагун пологих сахалинских побере�
жий; 3 – расселение популяций вдоль примор�
ских побережий осуществлялось, вероятно, с се�
вера на юг; 4 – расселение сахалинского тайменя
вдоль западного и восточного побережий обу�
словлено палеогеологической историей острова и
нуждается в дополнительном уточнении.

В последние годы основные усилия при изуче�
нии сахалинского тайменя направлены на иссле�
дование его поведения, экологии [4, 5, 14–16, 78–
80] и генетики [19, 21, 22]. Несмотря на то что из�
за краснокнижного статуса вида основная масса
работ проводится на ограниченном материале,
авторам часто удается получить интересные и вы�
сокозначимые результаты, способные помочь в
обосновании стратегии проведения охранно�вос�
становительных мероприятий. Существуют два
взгляда на их проведение: один предполагает на�
правлять основные усилия по восстановлению
популяций только на те речные бассейны, кото�
рые представляют лучшие условия для обитания
[16]. В соответствии со вторым, “необходимо
срочно принимать программы для восстановле�
ния малочисленных популяций, поскольку их
клонирование из других регионов может не при�
нести положительных результатов” [12]. Второе
мнение подтверждается консервативностью гене�
тических адаптаций локальных стад рыб к кон�
кретной окружающей среде, формирующихся на
протяжении тысяч поколений [76, 81, 82], и пред�
ставляется более обоснованным. 
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СКУРИХИНА и др.

Intraspecific Polymorphism of mtDNA in Sakhalin Taimen Parahucho perryi

L. A. Skurikhinaa, A. G. Oleinika, A. D. Kukhlevskya, b, and V. V. Malyara

a Zhirmunskii Institute of Marine Biology, Far Eastern Branch of Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690059 Russia
e&mail: skurikhina@gmail.com

b Department of Genetics, Far Eastern Federal University, Vladivostok, 690600 Russia

The intraspecific polymorphism of Sakhalin taimen Parahucho perryi (Brevoort, 1856), Salmonidae, was as�
sessed via the RFLP analysis of mitochondrial DNA fragments that contain Cytb, the control region
(D&loop), and the genes for the NADH dehydrogenase subunits 1–4, as well as the sequencing of the mito�
chondrial DNA COI gene. The statistically significant differentiation of the populations from the mainland
coast of the Sea of Japan and the eastern and western coasts of Sakhalin Island was demonstrated. The higher
level of haplotype diversity in Sakhalin populations compared to Primorye populations and the structure of
haplotype genealogies suggested that all populations of Parahucho perryi originated from a common ancestor,
which probably lived on the western coast of the Sakhalin Island.
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