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ФИЛОГЕОГРАФИЯ ТИХООКЕАНСКОЙ ТРЕСКИ
Gadus macrocephalus НА ОСНОВЕ АНАЛИЗА ПОЛИМОРФИЗМА 

КОНТРОЛЬНОГО РЕГИОНА мтДНК
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Проведен анализ 22 выборок тихоокеанской трески Gadus macrocephalus (n = 986) на основании дан-
ных о полиморфизме участка контрольного региона митохондриальной ДНК (599 пн). На основа-
нии полученных результатов показаны возможные пути расселения и формирования популяцион-
ных группировок тихоокеанской трески в азиатской части ареала и выделены три группировки,
сходные по гаплотипическому составу. Первая группировка приурочена к мористым акваториям
Берингова моря, охотоморских и тихоокеанских вод Курильских островов, находящихся в области
действия круговоротов Северной Пацифики, и несет как гаплотипы рыб, переживших ледниковый
период в рефугиуме, так и особей, мигрировавших из северных регионов Тихого океана в современ-
ный период. Вторая группировка трески объединяет выборки прибрежных акваторий Японского и
Охотского морей, имеющих в большинстве случаев низкое гаплотипическое разнообразие, обу-
словленное нахождением на окраине видового ареала, изоляцией Японского моря в течение дли-
тельного времени и существованием рефугиума в южной части Охотского моря, где рыбы данной
группировки могли находиться во время последнего оледенения. Третья группировка трески Жел-
того моря, адаптировавшаяся к условиям существования в мелководном водоеме субтропической
области, кардинально отличается от всех остальных групп и сформировалась в результате расселе-
ния из рефугиума Восточно-Китайского моря и акватории Японского моря. Современное распре-
деление митохондриальных гаплотипов в популяциях трески имеет признаки клинальной изменчи-
вости, вызванной обоюдонаправленной миграцией из предполагаемых рефугиумов.

Ключевые слова: тихоокеанская треска Gadus macrocephalus, контрольный регион мтДНК, генетиче-
ская изменчивость, популяционная структура.
DOI: 10.1134/S0016675819040106

Тихоокеанская треска Gadus macrocephalus, яв-
ляясь элиторальным широкобореальным видом,
населяет материковый шельф и свал глубин (до
800 м) Северной Пацифики от Берингова проли-
ва до п-ова Калифорния и южной части Корей-

ского полуострова [1–6]. Она заселила североти-
хоокеанский регион 5.4–5.5 млн лет назад при от-
крытии Берингова пролива [7, 8].

Формирование ареала трески вдоль азиатского
и американского прибрежий происходило в ре-
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зультате реализации ее биологических особенно-
стей в условиях специфической морфоструктуры
ложа Северной Пацифики [9–11], что способ-
ствовало образованию в его пределах целого ряда
локальных группировок, наличие которых было
показано ранее по результатам морфологических
исследований, мечения и анализа пространствен-
ного распределения [5, 9, 12–20].

Генетический анализ с использованием мик-
росателлитных маркеров [21–27] выявил диффе-
ренциацию одних и сходство других группировок
тихоокеанской трески. В частности, по результа-
там работ российских специалистов [25–27] были
выделены две крупные группировки в западной и
восточной частях Северной Пацифики, на досто-
верном уровне подтверждено сходство выборок
из вод Южных Курильских островов, а также вы-
борок из Охотского и Берингова морей. Кроме
того, многочисленными исследованиями показа-
но, что в пределах южной части ареала треска ге-
нетически неоднородна [10, 23, 28–33].

Популяционная неоднородность тихоокеан-
ской трески в пределах ареала показана также и с
использованием митохондриальных маркеров.
Контрольный регион митохондриальной ДНК
(D-loop) данного вида характеризуется низким
уровнем изменчивости, но может быть эффек-
тивно использован в межпопуляционных иссле-
дованиях [34]. На основании генетического ана-
лиза с использованием как митохондриальных,
так и микросателлитных маркеров выявлена диф-
ференциация группировок трески как в пределах
всей Северной Пацифики [23], так и на отдель-
ных участках ее ареала в Охотском, Беринговом,
Желтом и Японском морях [31–35].

Несмотря на достаточно большой объем гене-
тических исследований тихоокеанской трески,
проведенных в последние десятилетия, результа-
ты разных исследований и интерпретация полу-
ченных данных значительно различаются. Кроме
того, попытки проведения филогеографического
анализа тихоокеанской трески с использованием
выборок со всей азиатской части ее ареала от
Желтого до северо-западной части Берингова мо-
ря с использованием митохондриальных марке-
ров ранее не предпринимались.

Цель настоящей работы – анализ филогеогра-
фических процессов в популяциях тихоокеан-
ской трески на азиатской части ареала (акватории
шельфа и верхней части материкового склона Се-
веро-Западной Пацифики) на основании данных
об изменчивости участка контрольного региона
митохондриальной ДНК (D-loop).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Пробы тихоокеанской трески (n = 986) для ге-

нетических исследований собирали с 2005 по 2015 г.

из уловов донных тралов, сетей и ловушек в Бе-
ринговом, Охотском, Японском морях, а также в
тихоокеанских водах Курильских островов (21 вы-
борка). Кроме того, в исследования была включе-
на одна выборка из канадских вод (табл. 1, рис. 1).

Подавляющее большинство проб собрано в
нагульный период, поскольку нерест тихоооке-
анской трески приходится на зимне-весенний
период [1–7], когда из-за ледовых и погодных
условий проведение научных исследований и
сбор образцов от нерестовых особей практически
невозможен.

Пробы тканей (фрагмент грудного плавника)
фиксировали 96%-ным этанолом. Выделение и
очистку ДНК проводили с помощью набора для
выделения ДНК Wizard SV 96 Genomic DNA Purifi-
cation System (Promega, США) согласно протоколу
фирмы-изготовителя. Для амплификации участка
контрольного региона мтДНК (D-loop) были ис-
пользованы разработанные в лаборатории прайме-
ры Ther1021-F 5'-ACGCTCATAAACAAAGGGGG,
Ther426-R 5'-ACTGCTTCATAATATGTCCTA-
AAAACA. Для проведения реакций амплифика-
ции участка контрольного региона мтДНК ис-
пользовалась следующая программа: денатурация
ДНК – 95°С в течение 3 мин с последующими 35
циклами, состоящими из 30 с денатурации ДНК
матрицы при 95°С, 30 с отжига праймеров при
температуре 62°С и синтеза новых цепей в тече-
ние 30 с при 72°С, затем следовала завершающая
элонгация 10 мин при 72°С.

После проведения ПЦР полученный продукт в
объеме 2 мкл очищали от примесей методом эта-
нол-преципитации. Для реакции секвенирова-
ния брали 0.3 пмоль очищенного ПЦР-продукта
и 3.2 пмоль соответствующего праймера.

Реакцию секвенирования проводили с набо-
ром реактивов BigDye v. 1.1 (ABI) со следующими
условиями амплификации: 1) денатурация –
94°С, 2 мин; 2) денатурация – 90°С, 30 с; 3) отжиг
праймеров – 52°С, 30 с; 4) элонгация – 60°С,
4 мин; 5) шаги 2–4 повторяются 35 циклов;
6) охлаждение продукта – 12°С, 10 мин.

После проведения реакции секвенирования
полученный продукт объемом 0.5 мкл растворяли
в 15 мкл формамида (Hi-Di) [36], денатурировали
при температуре 95°С в течение 3 мин. Секвени-
рование образцов ДНК трески проводили на при-
боре ABI Prism 3130xl согласно протоколу фирмы-
изготовителя (Applied Biosystems, Foster City, CA,
USA).

Матрицы генетической дифференциации Fst
между выборками рассчитывали в программе Ar-
lequin 3.5.1.3 [37].

Обработку полученных последовательностей
участка D-loop осуществляли при помощи пакета
программ Geneious 8.1.8 [38], использовалось вы-
равнивание Geneious Aligment. Полученные нук-
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Таблица 1. Сроки, место сбора и объем выборок трески для генетических исследований

Выборка
Номер

выборки
на карте

Место сбора Год Число 
образцов

UKurOh_3 1 О-в Итуруп, охотоморская сторона 2009 45
SKurOh_2 2 Северные Курилы, охотоморская сторона 2007 29
ZapKam_1 3 Восточная часть Охотского моря, Западная Камчатка 2005 48
TauG_4 4 Северная часть Охотского моря, Тауйская губа 2010 47
Chuk_5 5 Наваринский район Берингова моря 2006 22
Chuk_6 6 Анадырский залив Берингова моря 2010 34
Canada_7 7 Воды Британской Колумбии, Канада 2006 43
Shant_8 8 Северо-западная часть Охотского моря 2009 84
KarZal_9 9 Карагинский залив 2008 46
NavZal_10 10 Корякское побережье Берингова моря 2008 47
PetrZal_11 11 Залив Петра Великого, Японское море 2008 41
Sah_12 12 Южная часть Татарского пролива, Японское море 2008 47
SKurTO_13 13 Северные Курилы, тихоокеанская сторона 2007 41
Chuk_14 14 Наваринский район Берингова моря 2008 43
TauG_15 15 Северная часть Охотского моря, Тауйская губа 2014 76
SKurOh_16 16 Северные Курилы, охотоморская сторона 2015 37
NavZal_17 17 Корякское побережье Берингова моря 2006 41
PetrZal_18 18 Залив Петра Великого, Японское море 2015 39
Korey_20 20 Южная Корея, Японское море 2015 45
ZapSah_21 21 Центральная часть Татарского пролива, Японское море 2015 47
YelloSea_22 22 Южная Корея, Желтое море 2015 44
UKurTO_23 23 Южные Курилы, тихоокеанская сторона 2015 40

леотидные последовательности образцов трески
переводили в необходимый формат для расчетов
в программе TCS v. 1.21 [39] при помощи конвер-
тора FaBox 1.41 [40]. Сеть гаплотипов строили на
основе метода статистической парсимонии (max-
imum parsimony) в программе TCS v. 1.21. Среднее
число нуклеотидных замен (k), число полиморф-
ных сайтов (S), число гаплотипов (h), гаплотипи-
ческое разнообразие (Hd), нуклеотидное разно-
образие (π) в каждой выборке и среди всех образ-
цов анализировали в пакете программ DnaSP
5.10.01 [41].

РЕЗУЛЬТАТЫ

В результате проведенного исследования 986
образцов (22 выборки) тихоокеанской трески по
фрагменту контрольного региона мтДНК длиной
599 пн обнаружено 38 гаплотипов. Из них 19 гап-
лотипов встречались более чем у одной особи, все
остальные – уникальные.

Основу гаплотипического разнообразия со-
ставили три основных (массовых) гаплотипа –
H1, Н2, Н3 (при этом Н3 > Н2 > H1) (табл. 2). Об-

щая доля массовых гаплотипов составила 86%, на
остальные 35 гаплотипов пришлось 14%. Гапло-
типы Н2 и Н3 присутствуют в различных соотно-
шениях во всех выборках. Гаплотип Н1 обнару-
жен во всех выборках, кроме двух: выборке из
Желтого моря (YelloSea_22) и выборке из вод За-
падного Сахалина (ZapSah_21).

Соотношение массовых гаплотипов H1, Н2,
Н3 имело сходные значения в выборках, которые
условно могут быть объединены: группа 1 – Бе-
рингово море (Chuk_5, Chuk_6, KarZal_9,
NavZal_10, Chuk_14, NavZal_17), СЗТО (SKurTO_13,
UKurTO_23), Канада (Canada_7), Северные Ку-
рилы (SKurOh_2, SKurOh_16), Южные Курилы
(UKurOh_3); группа 2 – Японское и северная
часть Охотского моря (ZapKam_1, TauG_4,
Shant_8, TauG_15, PetrZal_11, Sah_12, PetrZal_18,
Korey_20, ZapSah_21); группа 3 – выборка из
Желтого моря, отличающаяся от всех присут-
ствием только в этой выборке гаплотипов Н34 и
Н35 со значительными долями (22 и 16% соответ-
ственно) при отсутствии гаплотипа Н1 (табл. 2,
рис. 2).
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Рис. 1. Карта мест сбора выборок трески для генетических исследований.
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Сеть гаплотипов, представленная на рис. 3, от-
ражает внутривидовую организацию тихоокеан-
ской трески, существующую длительное время,
на протяжении которого происходило формиро-
вание современной популяционной структуры в
северотихоокеанском регионе. Сеть гаплотипов
характеризуется существованием трех связанных
между собой звездообразных структур и отражает
возможную изоляцию отдельных группировок
вида [42]. Пары массовых гаплотипов (Н1 и Н3;
Н2 и Н3) отличаются друг от друга на одну мута-
цию. Структура гаплотипической сети прямо ука-
зывает на то, что гаплотип H3 является наиболее
древним в связи со значительным превалирова-
нием над другими гаплотипами его доли и кос-
венно – с присутствием во всех выборках. Мы
предполагаем, что данный гаплотип широко рас-
пространился после проникновения в Тихий оке-
ан предков тихоокеанской трески при первом
кратковременном открытии Берингова пролива
5.5 млн лет назад. Наиболее молодой гаплотип H2
максимально представлен в выборках группы 1, в
особенности в Беринговом море, что свидетель-
ствует о возможном происхождении гаплотипа в
беринговоморском рефугиуме и дальнейшем его
распространении в ходе расселения трески. Гап-
лотип Н1 максимально представлен в выборке из

вод Канады (38%). С продвижением на запад его
частота встречаемости снижается вплоть до пол-
ного отсутствия в выборке из Желтого моря (Yel-
loSea_22) и вод Западного Сахалина (ZapSah_21).
Поэтому мы предполагаем формирование данно-
го гаплотипа именно в североамериканских при-
брежных акваториях.

Уникальной и давно изолированной от осталь-
ных группировок тихоокеанской трески оказалась
выборка из Желтого моря, что подтверждается
происхождением гаплотипов H35 и Н36, встреча-
ющихся только в этой выборке, от массового гап-
лотипа Н3. Обнаружен гаплотип Н34, встречаю-
щийся с высокой частотой в выборке из Желтого
моря и найденный еще только в одной выборке из
залива Петра Великого (PetrZal_18). При этом
Н34 и Н35 произошли независимо от массового
гаплотипа Н3 путем замены нуклеотидов А/Т и
T/G в позициях 16 и 491 соответственно.

Рассчитанные показатели гаплотипического
разнообразия, представленные в табл. 2, формиру-
ют представление об эволюционной истории, пу-
тях расселения и современных внутривидовых от-
ношениях в популяциях тихоокеанской трески.
Среднее значение гаплотипического разнообразия
тихоокеанской трески (Hd) с учетом всех 986 об-
разцов составило 0.680 ± 0.012 (табл. 3). Минималь-
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Рис. 2. Распределение гаплотипов участка контрольного региона мтДНК в различных выборках тихоокеанской трески.
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ное значение Hd обнаружено в выборке из японо-
морских вод Южной Кореи (0.088 ± 0.057 Korey_20)
и залива Петра Великого (0.242 ± 0.09 PetrZal_18), а
максимальное гаплотипическое разнообразие – в
выборке из тихоокеанских вод Южных Курил
(0.801 ± 0.04 UKurTO_23).

В среднем высокое гаплотипическое разнооб-
разие показали выборки из вод Северных и Юж-
ных Курил (SKurTO_13, SKurOh_2, SKurOh_16,
UKurOh_3) – 0.732, примерно такое же значение –
выборки из Берингова моря и вод Канады
(Chuk_5, Chuk_6, Chuk_14, Canada_7, KarZal_9,
NavZal_10, NavZal_17) – 0.722. Выявлено высо-
кое гаплотипическое разнообразие в выборке из
Желтого моря – 0.726, притом что среднее гапло-
типическое разнообразие выборок из Японского
моря (PetrZal_11, PetrZal_18, Korey_20, Zap-
Sah_21, Sah_12) составило 0.396. Довольно низкое
среднее гаплотипическое разнообразие (0.519)
наблюдалось в выборках из северной части Охот-
ского моря (TauG_15, TauG_4, Shant_8, Zap-

Kam_1), несмотря на большое количество иссле-
дованных образцов.

Принцип повторяемости значений Hd в вы-
борках разных лет из сходных акваторий не всегда
реализовался. Так, значение Hd в выборке из за-
лива Петра Великого 2008 г. (0.472) гораздо выше
значения для выборки 2015 г. – (0.242); отлича-
лись и значения разнообразия в двух разных вы-
борках 2008 и 2006 гг. из акватории Наваринского
района (Chuk_14 – 0.657 и Chuk_5 – 0.779). При
этом в других вариантах принцип повторяемости
вполне реализовывался в достаточной мере (табл. 3):
гаплотипическое разнообразие в выборках раз-
ных лет из акватории Корякского побережья име-
ло сходные значения (NavZal_10, 2008 г. – 0.735;
NavZal_17, 2006 г. – 0.744), аналогичная ситуация
отмечена для выборок разных лет из Тауйской гу-
бы (TauG_4, 2010 г. – 0.524; TauG_15, 2014 г. –
0.555).

Выборки из Берингова моря, вод Канады и Се-
верных Курил, сходные по своему гаплотипиче-
скому составу, в большинстве случаев имеют низ-
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кий уровень генетической дифференциации
между собой и достоверно отличаются от выбо-
рок из вод северной части Охотского моря, Япон-
ского и Желтого морей.

Матрицы генетической дифференциации Fst
между выборками трески, рассчитанные в про-
грамме Arlequin 3.5.1.3 на основании данных по-
лиморфизма участка контрольного региона
мтДНК, представлены в табл. 4. Выявлено досто-
верное отличие выборки из Желтого моря от всех
остальных, при этом значения Fst варьировали в
достаточно высоких пределах – от 0.091 до 0.257
(наиболее низкие попарные значения Fst отмече-
ны для залива Петра Великого Японского моря
(PetrZal_18) и Тауйской губы Охотского моря
(TauG_4), наиболее высокие – для Наваринского
района Берингова моря (Chuk_14) и япономор-
ских вод Кореи (Korey_20). Выборки из Японско-
го моря достоверно (от 0.014 до 0.364) отличаются
от выборок из других акваторий Северной Паци-
фики, за исключением выборок из северной ча-
сти Охотского моря.

ОБСУЖДЕНИЕ

Показатели гаплотипического разнообразия
формируют представления о расселении, микро-
эволюционных процессах и схожих по гаплотипи-
ческому составу группировках трески. В результа-

те анализа 22 выборок тихоокеанской трески в це-
лом выявлен достаточно низкий полиморфизм
контрольного региона мтДНК, хотя межвыбороч-
ный попарный уровень дифференциации в боль-
шинстве случаев имел достоверные значения.
Обнаруженный общий низкий показатель гапло-
типического разнообразия контрольного региона
мтДНК, вероятно, связан не с прохождением ти-
хоокеанской треской бутылочного горлышка, как
упомянуто в работе Лиу с соавт. [35], а с консерва-
тивностью исследованного участка. Возможно,
данный фрагмент контрольного региона имеет
определенное функциональное значение, суть
которого может быть выявлена в ходе дальней-
ших исследований. Ранее нами у тихоокеанской
трески был выявлен более высокий, чем у фраг-
мента контрольного региона, полиморфизм
участка гена Cytb [34].

Соотношения распределения обнаруженных
гаплотипов у трески различных акваторий позво-
ляют выделить три группы выборок. Основу груп-
пы 1 составляют выборки Берингова моря с при-
мыкающими к ним выборками Канады и тихо-
океанских вод Северных и Южных Курил
(Chuk_5, Chuk_6, KarZal_9, NavZal_10, Chuk_14,
NavZal_17, SKurTO_13, UKurTO_23, UKurOh_3,
Canada_7, SKurOh_2, SKurOh_16). Группу 2 со-
ставляют выборки из северной части Охотского
моря и прибрежных акваторий Японского моря
(ZapKam_1, TauG_15, TauG_4, Shant_8, Petr-

Рис. 3. Сеть гаплотипов контрольного региона мтДНК трески. Размеры кружков соответствуют числу образцов.
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Zal_11, Sah_12, PetrZal_18, Korey_20, ZapSah_21).
Группа 3 включает выборку из Желтого моря.
Разделение тихоокеанской трески на группы сов-
падает с данными о расположении смоделиро-
ванных рефугиумов в западной части Северной
Пацифики [43] и возможном сохранении трески в
их пределах: Японское, Охотское и Берингово
моря.

Группа 1 от остальных групп отличалась не
только соотношением гаплотипов, но и эколого-
биологическими характеристиками. Выборки
первой группы приурочены к мористым аквато-
риям, находящимся в поле действия системы кру-
говоротов Северной Пацифики. Хотя у тихооке-
анской трески демерсальная икра, все же личин-
ки, поднимающиеся в пелагиаль для питания
мелкими беспозвоночными [44, 45], подвергают-
ся денатантному разносу. Возможно, миграция
на ранних стадиях развития и оказалась механиз-
мом поддержания определенной генетической
идентичности выборок из группы мористых аква-
торий. Стоит отметить, что выборка из тихооке-

анских вод Южных Курил имеет самое высокое
значение гаплотипического разнообразия за счет
высокой доли уникальных гаплотипов – 17.5%
(табл. 2), а представленные в ней уникальные га-
плотипы Н27, Н28, Н29, Н30, Н31, Н32, Н33 про-
изошли от разных массовых гаплотипов. Вероят-
но, треска данного региона несет как гаплотипы
рыб, переживших похолодание в рефугиуме [43],
так и особей, мигрировавших из северных регио-
нов Тихого океана в послеледниковый период.
По всей видимости, это и объясняет высокое раз-
нообразие гаплотипов в данном регионе, что
обычно не свойственно выборкам с окраин видо-
вого ареала [46].

Сходство гаплотипов между выборками из се-
верной части Охотского моря и Японского моря
обусловлено постгляциальным расселением. Од-
нако активная миграция трески акваторий мате-
рикового шельфа Охотского и Японского морей в
современности маловероятна по ряду причин.
Известно, что тихоокеанская треска, в отличие от
атлантической, в основном масштабных мигра-

Таблица 3. Генетическое разнообразие исследованных образцов тихоокеанской трески по участку контрольного
региона мтДНК

Примечание. N – число секвенированных последовательностей; S – число полиморфных сайтов; h – число гаплотипов; Hd –
гаплотипическое разнообразие; m – ошибка средней; σ – стандартное отклонение Hd; k – среднее число различий; π – нук-
леотидное разнообразие.

Выборка N S h Hd ± m σ k π

PetrZal_11 41 3 4 0.472 ± 0.013 0.083 0.52 0.0009
PetrZal_18 39 4 5 0.242 ± 0.014 0.09 0.30 0.0005
Korey_20 45 2 3 0.088 ± 0.008 0.057 0.09 0.0002
ZapSah_21 47 6 7 0.611 ± 0.007 0.051 0.78 0.0013
Sah_12 47 5 7 0.572 ± 0.011 0.078 0.73 0.0011
YelloSea_22 44 7 8 0.726 ± 0.007 0.05 0.98 0.0016
ZapKam_1 48 3 4 0.474 ± 0.011 0.078 0.53 0.0009
SKurTO_13 41 4 5 0.699 ± 0.005 0.033 0.95 0.0016
SKurOh_16 37 5 5 0.718 ± 0.005 0.029 1.08 0.0018
SKurOh_2 29 5 6 0.766 ± 0.007 0.04 1.12 0.0019
UKurOh_3 45 6 7 0.713 ± 0.006 0.037 1.00 0.0017
UKurTO_23 40 11 12 0.801 ± 0.006 0.04 1.48 0.0025
TauG_15 76 7 8 0.555 ± 0.007 0.061 0.68 0.0011
TauG_4 47 6 7 0.524 ± 0.011 0.078 0.70 0.0012
Shant_8 84 6 8 0.526 ± 0.008 0.063 0.71 0.0012
Chuk_5 22 5 6 0.779 ± 0.014 0.064 1.21 0.002
Chuk_6 34 4 5 0.711 ± 0.008 0.044 0.99 0.0017
Chuk_14 43 5 6 0.657 ± 0.009 0.06 1.00 0.0017
Canada_7 43 5 7 0.727 ± 0.005 0.035 1.14 0.0019
KarZal_9 46 7 9 0.701 ± 0.009 0.058 1.05 0.0018
NavZal_10 47 6 7 0.735 ± 0.004 0.033 1.08 0.0018
NavZal_17 41 4 6 0.744 ± 0.005 0.029 1.06 0.0018
Все 986 24 38 0.680 ± 0.0003 0.012 0.91 0.0015
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ций не совершает, ограничиваясь перемещения-
ми в рамках шельф–склон [47]. Хотя водообмен
между Японским и Охотским морями существу-
ет, в частности через систему проливов (Татар-
ский, Невельского, Лаперуза, Амурский лиман),
однако их мелководность и сильное распресне-
ние вод Амурского лимана противодействуют ми-
грациям взрослых особей трески, а также личи-
нок и ранней молоди [48–50].

В Северной Пацифике периоды оледенения не
сопровождались такими кардинальными измене-
ниями условий существования, как в Северной
Атлантике: температуры вод изменялись слабо,
структура течений в основном сохранялась, не
было тотального развития ледников высотой
многие сотни метров [51–53]. Выраженный ха-
рактер имела только океанская регрессия, сопро-
вождавшаяся закрытием Берингова пролива, осу-
шением шельфовых зон Берингова, Охотского и
Желтого морей, обособлением Японского моря
[43]. Можно полагать, что значительных мигра-
ций и кардинальных изменений ареала тихооке-
анской трески в ледниковое–постледниковое
время не происходило, а изменения ее ареала но-
сили локальный характер вследствие изменений
глубин в прибрежье, сохраняясь везде, кроме
полностью осушавшегося Желтого моря [43, 54].

Особняком располагается группа 3, представ-
ленная выборкой из Желтого моря (H1 – 0; H2 – 6;
H3 – 45%), в которой, в отличие от других выбо-
рок, уникальные гаплотипы Н34 и Н35 составля-
ли значительную долю (22 и 16% соответственно).
Треска Желтого моря, демонстрировавшая также
дифференциацию по микросателлитным марке-
рам [55], – самая молодая в северотихоокеанском
бассейне группировка, сформировавшаяся в ре-
зультате расселения (скорее всего из рефугиума
Восточно-Китайского моря и акватории Япон-
ского моря [54]) в новообразовавшиеся в ходе по-
слеледниковой океанской трансгрессии аквато-
рии 15.0–12.8 тыс. лет назад [43, 54, 56]. Важно
подчеркнуть, что косвенным подтверждением
происхождения трески Желтого моря из несколь-
ких рефугиумов является показатель ее гаплоти-
пического разнообразия (Hd = 0.726), который в 2
раза выше, чем в среднем у трески Японского мо-
ря (0.396). Специфический гаплотипический со-
став контрольного региона этой трески (полное
отсутствие одного из массовых гаплотипов, высо-
кая доля альтернативных гаплотипов, относимых
к разряду уникальных в других выборках), види-
мо, является результатом и следствием адаптации
к гидрологическим условиям субтропических вод
Желтого моря, находящихся под воздействием
несущего воды из тропической зоогеографиче-
ской зоны течения Куросио [55].

Таким образом, проведенные нами исследова-
ния с использованием контрольного региона

мтДНК тихоокеанской трески позволили полу-
чить информацию о ее филогеографической исто-
рии, путях расселения в пределах азиатской части
ареала, формировании современного генетиче-
ского разнообразия и выделить в пределах Северо-
Западной Пацифики три группировки со сходным
гаплотипическим составом. Проведенные нами
предварительные исследования позволяют пред-
положить, что применение других генетических
маркеров (микросателлиты, SNP) предоставит
возможность выделить особености современной
популяционной структуры трески на исследован-
ной нами акватории.
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Population genetic analyses of 22 Pacific cod sample colletions (n = 986) based on the control region of the
mtDNA (599 bp) polymorphism was carried out which allowed to specify 4 following distinguished groups of
this species: 1 – within the seaward parts of the Bering Sea and Sea of Okhotsk and northern part of the Pa-
cific Ocean, affected by the Pacific Ocean gyres; 2 – coastal areas of the East/Japan Sea; 3 – northern part
of the Sea of Okhotsk, more similar to the second group from the East/Japan Sea by haplotype sets than to
the seaward groups, in spite of the limited reproductive contacts, special hydrological conditions and the his-
tory sea areas formation; 4 – fundamentally different Pacific cod from the Yellow Sea adapted to the condi-
tions of the shallow water area in the subtropical region.

Keywords: Pacific cod Gadus macrocephalus, control region of the mtDNA, genetiс variability, population
structure.
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