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Проведён анализ полиморфизма контрольного региона мтДНК (Д-петли) нерки Дальнего Восто-
ка России на обширной части ареала от Чукотки до Курильских островов. В исследованных вы-
борках нерки из 16 озёрно-речных систем азиатско-тихоокеанского побережья были выявлены два 
основных гаплотипа 13Т и 10Т, различающиеся в пяти нуклеотидных позициях и присутствующие 
в большинстве популяций. В популяциях Курильских островов (кроме о. Шумшу) обнаружен только 
13Т гаплотип, в выборке с Командорских о-вов —  только 10Т гаплотип. Все варианты нуклеотид-
ной последовательности Д-петли распределились в две филогенетические группы, в одной из них 
центральным гаплотипом является 13Т, в другой —  10Т, что, вероятно, объясняется разделением 
в прошлом ареала этого вида и его генофонда на две генетические линии. Полученные нами данные 
позволяют рассматривать два альтернативных сценария формирования современного разнообразия 
гаплотипов мтДНК нерки, подразумевающих неоднократное проникновение данного вида в Азию 
в периоды трансгрессии моря после плейстоценовых оледенений. Согласно одному из них 13Т гапло-
тип на азиатской части ареала имеет более древнее происхождение, в то время как 10Т образовался 
позднее в центрально-камчатском рефугиуме.

Ключевые слова: нерка Oncorhynchus nerka, мтДНК, контрольный регион, Д-петля, дифферен-
циация популяций, послеледниковое расселение

введение

Нерка Oncorhynchus nerka (Walbaum) —  
анадромный моноцикличный вид с длительным 
пресноводным периодом жизни, представлен-
ный в пределах своего ареала множеством ло-
кальных популяций, дифференцированных на 
субпопуляции отдельных нерестилищ и много-
численные экологические формы (экотипы, ге-
неративные формы, сезонные расы и пр.) [Ко-
новалов, 1980; Burgner, 1991; Бугаев, 1995]. 
Являясь важнейшим промысловым объектом 
в Северной Пацифике, данный вид привлекает 

к себе внимание специалистов разных научных 
направлений от ихтиологов до популяционных 
генетиков уже на протяжении более 50 лет. 
Вследствие столь длительной истории иссле-
дований различных аспектов биологии данного 
вида его популяционная структура подробно 
изучена на большей части ареала, в том чи-
сле и с привлечением молекулярно-генетиче-
ских методов [Алтухов, 1974; Кирпичников, 
Муске, 1981; Варнавская, 1984; Пустовойт, 
1994; Varnavskaya et al., 1994; Брыков и др., 
2005; Варнавская, 2006; Beacham et al., 2006 
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a, 2006 b; Пильганчук, Шпигальская, 2013; 
Пильганчук, 2014]. Однако до настоящего 
времени некоторые, в том числе и значимые 
в промысловом отношении, популяции нерки 
ряда регионов Азии остаются неисследован-
ными или изученными в недостаточном объё-
ме. В первую очередь к ним относятся локаль-
ные популяции Курильских островов, а также 
некоторые второстепенные стада Камчатки, 
Чукотки и северо-охотоморского побережья. 
Кроме того, ряд проблем, связанных с эколо-
гическим формообразованием и внутривидо-
вой систематикой нерки, а также некоторые 
эволюционные аспекты, в частности вопросы, 
связанные с историей палеорасселения, фор-
мирования современного ареала и разнообра-
зия популяционных комплексов данного вида, 
также остаются нерешёнными.

Как известно, для оценки популяционного 
разнообразия, а также для изучения путей рас-
селения вида и реконструкции последователь-
ности колонизации новых территорий в по-
слеледниковый период наиболее подходящим 
методом является анализ изменчивости мито-
хондриальной ДНК (мтДНК) [Артамонова, 
2007]. МтДНК характеризуется цитоплаз-
матическим клональным типом наследования, 
т. е. является гаплоидной и наследуется толь-
ко по материнской линии [Avise, 1993; Park, 
Moran, 1994]. У позвоночных молекула мт-
ДНК, помимо структурных генов, содержит 
также некодирующую контрольную область, 
участвующую в репликации и называемую Д-
петлёй. Достоинство митохондриальных мар-
керов состоит в том, что с помощью мтДНК 
хорошо различаются крупные региональные 
популяции или их совокупности, поскольку 
в них, благодаря высокой численности, в тече-
ние длительного периода надёжно сохраняются 
гаплотипы мтДНК, маркирующие их проис-
хождение от ранее дивергировавших предше-
ственников [Алтухов и др., 1997]. Скорость 
нуклеотидных замен в митохондриальном ге-
номе по крайней мере в 5–10 раз выше, чем 
в кодирующих последовательностях ядерной 
ДНК [Beaumont, Hoare, 2003], в связи с чем 
степень дивергенции мтДНК, будучи обуслов-
ленной более интенсивным мутационным про-
цессом и дрейфом, выше, чем у ядерных алло-
зимных генов [Алтухов, Салменкова, 2002]. 

Темп мутирования максимален в Д-петле (на-
иболее частыми являются точковые мутации), 
кроме того, для контрольной области мтДНК 
характерен высокий уровень полиморфиз-
ма числа тандемных повторов [Avise, 1993]. 
Перечисленные особенности делают Д-петлю 
удобным маркером для изучения нейтральной 
генетической изменчивости данного вида.

Целью настоящей работы было дать пред-
варительную оценку внутрипопуляционно-
го разнообразия, популяционной структуры 
и исторической биогеографии нерки на обшир-
ной части ареала от Чукотки до Курильских 
островов с использованием данных по измен-
чивости контрольного региона мтДНК.

мАтериАл и методикА

Материал собран в период с 2003 по 
2008 гг. в водоёмах Чукотки, Камчатки, се-
веро-охотоморского побережья, а также Ку-
рильских и Командорских островов (рис. 1). 
Всего проанализировано 16 выборок нерки 
(n = 8–31), в среднем объём выборки соста-
вил 10 особей.

Тотальную ДНК выделяли из фиксирован-
ных спиртом тканей плавников стандартными 
методами [Маниатис и др., 1984]. Участок ми-
тохондриального генома, включающий в себя 
702 нуклеотидные позиции (н. п.) (336–1037 
н. п.) из контрольной области (Д-петли), при-
легающий к tRNA1, амплифицировали с по-
мощью полимеразной цепной реакции (ПЦР) 
с использованием самостоятельно подобранных 
праймеров (последовательности праймеров: F: 
TGTAGTAAGAACCGACCAACGAT и R: 
ACTTTCTAGGGTCCGTCTTAACAGC). 
Реакцию проводили в объёме 15 мкл: 1Х Taq 
буфер с крезол глицерином, Mg2+ —  2 мМ, 
Taq полимераза 0,06 ед./мкл, концентрация 
праймеров —  0,4 пкМ/мкл, 1,5 мкл ДНК, 
остальной объём доводился деионизованой во-
дой. Продукты амплификации после предва-
рительной очистки подвергали циклическому 
секвенированию с помощью набора Big Dye 
Terminator (Applied Biosystems, США) при 
использовании тех же праймеров. Продукты 
секвенирования разделяли с помощью ана-
лизатора Abi Prizm 310 (Applied Biosystems, 
США). Abi-хроматограммы обрабатывали 
с помощью программы SeqMan Pro пакета 
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DNASTAR Lasergene. Множественное про-
грессивное выравнивание нуклеотидных по-
следовательностей осуществляли в программе 
MegAlign пакета DNASTAR Lasergene. Об-
щее число нуклеотидных позиций после вырав-
нивания в анализируемом фрагменте (3′-конец 
Д-петли с 541 по 1006 н. п.) составило около 
466 н. п. При анализе гаплотипов учитывали 
только достоверные, однозначно трактуемые 
замены, хорошо читаемые на хроматограммах. 
Построение сети гаплотипов по принципу ми-
нимального количества нуклеотидных замен 
[Bandelt et al., 1999], а также расчёт оценок 
внутри- и межпопуляционной изменчивости 

нерки проводили в программе PopArt (www.
popart.otago.ac.nz).

результАты

По результатам исследования вариабельно-
сти контрольного региона мтДНК в 16 попу-
ляциях нерки обнаружено 9 гаплотипов, заме-
ны в которых представлены транзициями или 
инсерциями с делециями (инделями), кроме 
того, в одном случае отмечена трансверсия.

В анализируемых выборках выявлены два 
массовых гаплотипа, присутствующих в боль-
шинстве популяций. Основные различия на-
блюдаются в районе поли-Т (политимин) 

Рис. 1. Карта-схема района сбора материала.
Чукотка: Ch —  Мейныпильгинская оз. —  р. сист., оз. Ваамочка; Восточная Камчатка: KAp —  р. Апука, KPh —  р. 

Пахача, KKa —  бассейн р. Камчатка, оз. Азабачье, KK —  р. Камчатка; Командорские о-ва: BS —  о. Беринга, 
оз. Саранное; материковое побережье Охотского моря: Okh —  р. Охота; Западная Камчатка: KP —  р. Палана, 

KV —  р. Большая Воровская, KB —  р. Большая, KОp —  р. Опала, KO —  р. Озерная; Северные Курильские о-ва: 
NKS —  о. Шумшу, бассейн оз. Беттобу, р. Острожная, NKP —  о. Парамушир, бассейн оз. Глухое, р. Шумная; 

Южные Курильские о-ва: SKU —  о. Уруп, оз. Токотан, SKI —  о. Итуруп, оз. Красивое
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участка, расположенного в районе 548–561 
н. п. мтДНК, поэтому соответствующим га-
плотипам было дано условное название 13T 
гаплотип для него характерно 13 Т подряд 
(рис. 2 а), соответственно, для второго га-
плотипа, названного 10T гаплотип, характер-
но 10 Т подряд (рис. 2 б). Соответствующие 
различия по позициям в гаплотипах приведены 
в таблице 1. Гаплотипы различаются по 4 тран-
зициям, а также в гаплотипе 10T в одной из 
позиций отмечена делеция нуклеотида.

В популяциях рек Западной Камчатки 
встречаются оба гаплотипа, при этом в направ-
лении с севера на юг наблюдается выражен-
ный градиент в их процентном соотношении: 
доля 10T гаплотипа снижается, а 13T —  уве-
личивается (рис. 3). Клинальное распределе-
ние гаплотипов наблюдается также и в реках 

Восточной Камчатки, но с противоположным 
градиентом: доля 10T гаплотипа снижается по 
мере продвижения в северном направлении от 
бассейна р. Камчатка, где отмечена его наи-
большая частота среди всех континентальных 
популяций. 10T гаплотип фиксирован в по-
пуляции оз. Саранное (Командорские о-ва). 
В выборке нерки северо-охотоморского побе-
режья оба гаплотипа представлены с равной 
частотой.

Иная картина наблюдается в популяци-
ях нерки Курильских островов (о. Уруп, о. 
Итуруп и о. Парамушир): в этих выборках 
встречается только 13T гаплотип, кроме того, 
в выборке с о. Уруп выявлен промежуточный 
гаплотип между 13T и 10T (табл. 1). В выбор-
ке с о. Шумшу (Северные Курильские о-ва) 
с наибольшей частотой встречается 10T гапло-
тип. Здесь же выявлено основное разнообра-
зие вариантов 10T гаплотипа, два из которых 
присутствуют только в этой популяции. Среди 
них обнаружено два гаплотипа 10T с транзи-
цией Т на С в позиции 722 и два гаплотипа 
с инсерцией Т в позиции 727. Разнообразие 
10T гаплотипов наблюдалось также в бассей-
не р. Камчатка (здесь отмечен гаплотип 10T 
с трансверсией A→T в позиции 576) и в р. 
Апука (10T гаплотип с заменой A на G в по-
зиции 725). Отметим, что увеличение выбор-

Рис. 2. Район поли-Т в Д-петле мтДНК нерки:
а —  13T гаплотип, б —  10T гаплотип

Таблица 1. Замены в различных позициях основных 
гаплотипов в популяциях нерки

Гаплотип
Позиция в Д-петле

558 561 789 820 974

13T гаплотип T C C A A
10T гаплотип C T T - G
13T-10T гаплотип Т С Т - G
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ки KAp c 11 до 31 экземпляра существенно не 
сказалось ни на оценках частот двух массовых 
гаплотипов (13Т/10Т = 0,677/0,323 против 
0,63/0,37 [Хрусталева и др., 2015]), ни на 
разнообразии гаплотипических вариантов (об-
наружен лишь один новый гаплотип).

Кроме того, были выявлены ещё 2 редких 
гаплотипа, относящиеся к 13T: с заменой С на 
Т в позиции 789 (1 особь в р. Пахача, Восточ-
ная Камчатка, и 1 особь на о. Уруп) и с инсер-

цией С в позиции 850 (1 особь в р. Воровская, 
Западная Камчатка).

Генеалогия гаплотипов мтДНК для иссле-
дованных выборок нерки Азиатско-Тихооке-
анского региона представлена в виде MST-
дерева, построенного по методу минимальных 
расстояний (minimal spanning tree) без учёта 
инделей (рис. 4). По полученной сети гапло-
типов видно, что варианты 3′-концевой после-
довательности Д-петли распределились в две 

Рис. 3. Распределение частот гаплотипов 10T и 13T в популяциях нерки азиатско-тихоокеанского побережья

Рис. 4. Генеалогическая сеть гаплотипов нерки, построенная по принципу минимального числа нуклеотидных 
замен. Размер окружностей и площадь секторов пропорциональны частоте встречаемости гаплотипов 

в соответствующих выборках, число поперечных штрихов на ветвях обозначает число нуклеотидных замен. 
H_10T —  10Т гаплотип, H_13T —  13Т гаплотип; обозначения выборок как на рис. 1
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филогенетические группы: в одной из них цен-
тральным гаплотипом является 10Т, во вто-
рой —  13Т.

Межвыборочное генетическое разнообра-
зие азиатской нерки, оценённое величиной ΦST, 
составило в среднем 0,2006 (p = 0,01), вну-
трипопуляционное разнообразие, по оценкам 
нуклеотидного разнообразия (p), — 0,0178, 
гаплотипического разнообразия (Н) —  0,571.

обсуждение

Межпопуляционная генетическая диф-
ференциация у всех видов р. Oncorhynchus 
в значительной степени обусловлена исто-
рией происхождения и расселения современ-
ных популяций лососей, непосредственным 
образом связанной с ледниковыми периодами 
[Глубоковский, 1995; Алтухов и др., 2004]. 
В частности, в периоды плейстоценовых оле-
денений значительные участки ареала нерки 
были покрыты ледником. Лишь немногочи-
сленные популяции выжили в свободных ото 
льда областях (рефугиумах). Вследствие изо-
ляции у обитателей различных рефугиумов 
в ходе адаптивной и нейтральной эволюции 
формировались свои генетические особенно-
сти, шёл процесс внутривидовой генетической 
дивергенции [Алтухов и др., 2004]. Учиты-
вая особенности наследования и мутационной 
изменчивости мтДНК, а также её высокую 
чувствительность к стохастическим процессам, 
становится очевидным, что в изолированных 
популяциях конфигурация распределения числа 
нуклеотидных замен в митохондрильном гено-
ме определяется демографической историей 
вида на данном участке ареала [Rogers, 1995]. 
Объём выборок и размер отсеквенированно-
го фрагмента контрольного региона мтДНК, 
использованные в данной работе, недостаточ-
ны для полноценного анализа популяционной 
структуры азиатской нерки, однако геогра-
фическое распределение частот массовых га-
плотипов позволяет сделать некоторые общие 
заключения относительно её палеорасселения. 
К тому же выбранный нами фрагмент Д-петли 
достаточно консервативен, и увеличение объ-
ёма выборок не сказывается решающим обра-
зом на выявляемом разнообразии гаплотипов.

Полученные нами данные дают возмож-
ность рассматривать два основных сценария 

формирования современного разнообразия га-
плотипов мтДНК нерки, подразумевающих 
неоднократное проникновение данного вида 
в Азию. По литературным данным возник-
новение видов р. Oncorhynchus связано с се-
веро-американским континентом и имело ме-
сто в раннем–среднем плиоцене [Cavender, 
Mikker, 1972, цит. по: Глубоковский, Глубо-
ковская, 1981]. По другим данным становле-
ние нерки как вида происходило в эпоху сред-
неплейстоценовых оледенений на территории 
богатой озёрами Британской Колумбии, где 
располагался южный рефугиум —  Каскадия 
[Глубоковский, Глубоковская, 1981]. Здесь 
в условиях жёсткой конкуренции с другими 
пресноводными видами возникла её устой-
чивая связь с озёрными нерестилищами. Ве-
роятно, первое проникновение данного вида 
в Азию совпало с послеледниковой транс-
грессией моря уже в среднем плейстоцене 
(≈125 тыс. лет назад), когда происходило фор-
мирование нынешней ихтиофауны азиатско-
тихоокеанского побережья [Черешнев, 1998; 
Пустовойт, 1995]. Учитывая данные о более 
древнем происхождении данного вида, нель-
зя исключать и более ранних попыток заселе-
ния азиатской части ареала, однако мощное 
среднеплейстоценовое (иллинойское) оледе-
нение, распространяющееся на всю азиатскую 
часть ареала нерки, скорее всего, повлекло за 
собой вымирание всех вселенцев. Второе по 
счёту верхнечетвертичное оледенение (вис-
консинское, или вюрмское) на территории 
Камчатки имело горно-долинный, или же сет-
чатый, характер [Брайцева, 1966; Брайцева, 
Евтеева, 1968]. Ледники распространялись 
в основном на прибрежные и горные районы 
и не затрагивали центральную область полу-
острова —  обширный палеобассейн в сред-
нем и верхнем течении р. Камчатки, располо-
женный между покрытыми в то время льдами 
Срединным и Восточным хребтами [Брайцева, 
1966; Брайцева, Евтеева, 1968]. Кроме того, 
рефугиумы в Азии располагались в районе 
Анадырского залива и бассейна р. Анадырь, 
а также на отдельных участках северного по-
бережья Охотского моря [Черешнев, 1998; 
Алтухов и др., 2004]. Позднеплейстоценовые 
оледенения охватывали Камчатку и побережье 
Охотского моря, в то время как реки Сахали-
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на, Приморья и Итурупа практически не были 
подвержены воздействию ледников [Горшков, 
1967; Черешнев, 1998]. Более того, рефуги-
умы, где могли сохраниться популяции нерки, 
существовали на северо-американском конти-
ненте, они примыкали к ледниковому щиту на 
севере и юге. Северный рефугиум, или Берин-
гия, располагался на Аляске, занимая боль-
шую часть бассейна р. Юкон, на территории 
Берингова пролива и северной части Беринго-
ва моря, бывших в то время сушей из-за рег-
рессии уровня моря (Берингийская суша, или 
Берингийский мост) [Бискэ, Баранова, 1976; 
Черешнев, 1998; Алтухов и др., 1997, 2004; 
Кожевников, Железнов-Чукотский, 2014]. 
В литературе высказывается мнение о том, что 
наиболее благоприятные условия диверген-
ции и видообразования тихоокеанских лососей 
складывались именно во время неоднократных 
плейстоценовых регрессий в условиях строгой 
изоляции в рефугиумах, каждый из которых 
отличался своими физико-географическими 
и фаунистическими особенностями [Глубоков-
ский, 1995].

С наступлением послеледниковой транс-
грессии происходило расселение сохранивших-
ся популяций на освобождающиеся от ледни-
ков территории. Согласно биогеографической 
гипотезе, выдвинутой МакФейлом и Линдси 
[McPhail, Lindsey, 1970; Lindsey, McPhail, 
1986, цит. по: Алтухов и др., 2004], современ-
ные популяции нерки Юкона, Анадыря и п-ва 
Камчатка произошли из общего Берингийско-
го рефугиума, тогда как популяции более юж-
ных районов колонизировались вселенцами из 
южных рефугиумов [Алтухов и др., 2004].

Полученные нами данные по географиче-
скому распределению основных гаплотипов 
в популяциях азиатской нерки свидетельству-
ют в пользу предположения о существовании 
двух филогенетических линий (в первой цен-
тральным гаплотипом является 10Т, во вто-
рой —  13Т), имеющих разное происхождение. 
Об этом свидетельствует также структура сет-
ки гаплотипов. Наши результаты полностью 
согласуются с данными, полученными ранее, 
по изменчивости мтДНК нерки Камчатки, 
Чукотки и северо-охотоморского побережья, 
а также некоторых северо-американских по-
пуляций [Churikov et al., 2001; Брыков, 2005; 

Бачевская и др., 2014]. Наиболее вероятно, 
что 13Т гаплотип более древний, а 10Т обра-
зовался позднее. Первая волна расселения, 
предшествующая позднеплейстоценовому 
висконсинскому оледенению, привела к рас-
пространению 13Т гаплотипа вдоль всего ази-
атско-тихоокеанского побережья до северных 
островов Японского архипелага. В пользу дан-
ного предположения свидетельствует тот факт, 
что в выборках из водоёмов Южных и Се-
верных Курил, за исключением о. Шумшу, 
встречается только 13Т гаплотип, вероятно, 
сохранившийся на Хоккайдо и прилегающих 
островах Курильской гряды, между которыми 
вплоть до голоцена не было проливов [Геоло-
гия СССР, 1964; Горшков, 1967]. О суще-
ствовании рефугиума в данном районе свиде-
тельствует наличие на о. Итуруп пресноводной 
ихтиофауны [Гриценко и др., 2012]. Вероят-
но, вторая волна расселения не коснулась на-
иболее южных территорий, где сохранились 
реликтовые популяции этого вида, а граница 
распространения «северной» нерки проходила 
по самому северному из островов Курильской 
гряды —  о. Шумшу, где отмечено наибольшее 
разнообразие 10Т гаплотипов. К аналогичным 
выводам пришли Л.А. Животовский с соавто-
рами в исследованиях популяционной структу-
ры кеты Южных Курильских о-вов и других 
регионов Дальнего Востока России [Живо-
товский и др., 2010; Афанасьев и др., 2011]. 
Кроме того, интересна находка на о. Уруп пе-
реходного 13Т-10Т гаплотипа. Очевидно, он 
является предковым для 10Т и сохранился 
лишь в южно-курильских популяциях, имею-
щих более древнюю историю существования. 
На данном этапе исследований затруднительно 
дать какое-либо объяснение исключительно-
му разнообразию 10Т гаплотипов в выборке 
с о. Шумшу. Вне всякого сомнения, для это-
го потребуется существенно увеличить глуби-
ну и охват исследований. Одной из наиболее 
вероятных причин высокого гаплотипическо-
го разноообразия в данной популяции может 
быть расположение о. Шумшу на пути мигра-
ционных потоков, огибающих Камчатский по-
луостров.

Гаплотип 10Т, скорее всего, образовался 
гораздо позднее в периоды позднеплейсто-
ценовых регрессий в районе палеобассейна 
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р. Камчатка, т. к. именно в выборке особей 
из среднего и верхнего течения данной реч-
ной системы этот гаплотип доминировал по 
численности, здесь же отмечено его разноо-
бразие (трансверсия). Интересно, что в оз. 
Азабачье, расположенном в низовье р. Кам-
чатка, оба гаплотипа встречаются приблизи-
тельно в равном соотношении, как и в других 
речных бассейнах. Можно предположить, что 
нижние участки р. Камчатка заселялись осо-
бями из других рефугиумов при их массовом 
расселении после отступления ледника в позд-
нечетвертичное время. Наши данные вполне 
соответствуют результатам, полученным ра-
нее по нерке ряда озёрно-речных систем Кам-
чатки и Чукотки [Брыков и др., 2005], сви-
детельствующим о разном происхождении 
популяций протяжённых рек, в частности р. 
Камчатка, и коротких рек, таких как р. Озер-
ная и Мейныпильгинская система. Судя по 
всему в это время происходило чрезвычай-
но быстрое распространение данного вида по 
всему современному ареалу, причём заселе-
ние водоёмов осуществлялось одновременно 
особями из разных географических районов, 
как северных (район Беренгии), так и южных 
(Япония и Южные Курильские о-ва), парал-
лельно с иррадиацией 10Т гаплотипа из цен-
трально-камчатского рефугиума. Полученная 
картина распределений гаплотипов позво-
ляет предположить, что проникновение 10Т 
гаплотипа на охотоморское континентальное 
побережье и побережье Западной Камчатки 
могло происходить как с юга, так и с севера 
при затоплении низменного Парапольского 
дола. Кроме того, во время трансгрессии моря 
реки разных побережий полуострова могли со-
ставлять общую систему [Пустовойт, 1995]. 
С этой точки зрения гаплотипическое еди-
нообразие Командорской популяции может 
объясняться эффектом основателя или же не-
давними сокращениями эффективной числен-
ности (бутылочное горлышко).

С другой стороны, нельзя исключать вер-
сию о северо-американском (или берингий-
ском) происхождении 10Т гаплотипа, в таком 
случае проникновение его в Азию шло через 
Алеутско-Командорскую гряду. Аргументом 
в подтверждение этой гипотезы служит фик-
сация данного гаплотипа в выборке с о. Бе-

ринга. Однако, по результатам секвенирова-
ния фрагмента из 211 н. п., расположенного на 
3ü-конце Д-петли (с 813 по 1023 н. п.), для 32 
экземпляров кокани из оз. Оканаган, а так-
же из других водоёмов северо-американского 
и азиатского побережий, в т. ч. р. Колумбия, 
р. Фрейзер, озёр Аляски, северо-востока Бри-
танской Колумбии и о. Ванкувер, а также оз. 
Кроноцкое (Восточная Камчатка) выявлена 
высокая степень консерватизма данного ре-
гиона мтДНК [Taylor et al., 1997]. Было об-
наружено только три гаплотипа (1, 2 и 3), из 
которых лишь 1 был массовым, в то время как 
два других встречались единично (последова-
тельности депонированы в Genbank под номе-
рами U 59926–U 59928). Поскольку данный 
фрагмент частично совпадает с анализируемым 
нами участком Д-петли, то можно предполо-
жить, что, скорее всего, американская нерка 
в большинстве своём имеет гаплотип 13Т, т. 
к. в первых двух гаплотипах в позициях 820 
и 974 стоит A, и лишь в гаплотипе 3, встре-
чающемся только у одной особи из оз. Или-
амна, в позиции 974 выявлена транзиция A на 
G. Наиболее вероятно, гаплотип 3 является пе-
реходным вариантом между 13Т и 10Т. Если 
наше предположение верно, то 13Т гаплотип, 
по крайней мере на восточном побережье Кам-
чатки и на Чукотке, всё же имеет берингийское 
происхождение, а в Азию он попал в резуль-
тате реколонизации освободившихся от лед-
ника территорий в позднечетвертичный пери-
од. Не исключено, что более южные регионы, 
в т. ч. и бассейн р. Озерной, где воспроизво-
дится крупнейшее в Азии стадо нерки, засе-
лялись носителями 13Т гаплотипа из южных 
рефугиумов, приуроченных к островам Япон-
ского и Курильского архипелагов. Малой чи-
сленностью исходных популяций объясняется, 
по-видимому, консерватизм 13Т гаплотипа на 
большей части азиатского ареала нерки. Кро-
ме того, низкое разнообразие 13Т гаплотипа 
может быть артефактом, связанным с ошибка-
ми выборочности (недостаточный объём вы-
борок).

Согласно второму сценарию гаплотип 10Т 
в связи с его высоким полиморфизмом имеет 
более древнее происхождение, однако для про-
верки данного утверждения необходимо опе-
рировать существенно большими выборками. 
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Таким образом, для однозначного решения по-
ставленной задачи необходимо расширить ге-
ографию исследований с включением в анализ 
выборок северо-американской нерки, а также 
увеличить объём анализируемого материала.

зАключение

По результатам анализа полиморфизма 
контрольного региона мтДНК азиатской нерки 
в исследованных выборках из 16 озёрно-реч-
ных систем азиатско-тихоокеанского побере-
жья выявлены два основных гаплотипа —  13Т 
и 10Т, различающиеся в пяти нуклеотидных 
позициях и присутствующие в большинстве 
популяций. В популяциях Курильских остро-
вов (кроме о. Шумшу) обнаружен только 13Т 
гаплотип, в выборке с Командорских о-вов —  
только 10Т гаплотип. Все варианты нуклеотид-
ной последовательности Д-петли распредели-
лись в две филогенетические группы, в одной 
из них центральным гаплотипом является 13Т, 
в другой —  10Т, что, вероятно, объясняется 
разделением в прошлом ареала этого вида и его 
генофонда на две генетические линии.
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Postglacial colonization reconstruction of Asian 
sockeye salmon Oncorhynchus nerka

A.M. Khrustaleva, A.A. Volkov, S.M. Rastorguev, T. Yu. Uglova

Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography (FSBSI “VNIRO”, Moscow)

Analysis of the mtDNA control region (D-loop) polymorphism was conducted for sockeye salmon from the 
Russian Far East on a wide part of its range from Chukotka to the Kuril Islands. Two basic haplotypes (13Т 
and 10Т) were revealed in the samples from 16 lake-river systems of the Asia-Pacific coast. They differed in 
five nucleotide positions and were discovered in most populations. In the Kuril Islands populations (except 
Shumshu Island) there was observed 13Т haplotype only, in the Commander Island sample only 10Т was 
found out. All variants of D-loop nucleotide sequences were distributed among the two phylogenetic groups. 
In the first group the central haplotype was 13T, in the second —  10T. That probably can be explained 
by dividing the species range as well as gene pool into the two genetic lines in the past. The data obtained 
allow us to consider two scenarios of modern diversity of mtDNA haplotypes of Asian sockeye salmon. 
Both of them imply multiple expansions of the species in Asia during oceanic transgression periods after 
Pleistocene glaciation. According to one of them 13T haplotype had more ancient origin in the Asian part 
of the range, whereas 10T appeared later in the central Kamchatka refugia.

Key words: sockeye salmon Oncorhynchus nerka, mtDNA, control region, D-loop, population 
differentiations, postglacial colonization.


