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Исследованы родственные связи и происхождение популяции малоротых корюшек рода Hypomesus,
недавно обнаруженной на значительном удалении от западной границы ареала этого рода в Барен-
цевом море. Проведенный анализ свидетельствует о принадлежности исследованной популяции к
обыкновенной малоротой корюшке H. olidus, а также о ее филогенетической близости и общей де-
мографической истории с H. olidus из бассейна Берингова моря. Показатели генетической диффе-
ренциации указывают на длительную изоляцию популяций, относящихся к тихоокеанскому и ба-
ренцевоморскому бассейнам. Статистические оценки исторических демографических процессов,
соотнесенные с палеогеографическими данными арктических районов России, допускают вероят-
ность выживания отдельных популяций H. olidus в ледовых рефугиумах Полярного Урала. H. olidus
могла неоднократно проходить через “бутылочное горлышко” как в прошлом на рефугиальной ста-
дии, так и в современное время из-за суровых условий обитания в арктическом регионе.
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арктические рефугиумы.
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Hypomesus olidus (Pallas, 1814) обыкновенная
малоротая корюшка относится к циркумполяр-
ным видам, пережившим в своем прошлом гло-
бальные климатические изменения. Исследова-
ние таких видов может не только пролить свет на
ряд аспектов их эволюции, но одновременно дать
более полное представление о роли оледенений и
связанных с ними изменениях гидрографическо-
го режима на обширных территориях в формиро-
вании современной генетической структуры се-
верных морских и эстуарных видов рыб и рассе-
лении их по ареалу. В настоящее время это
направление вызывает большой научный интерес
[1–5 и др.]. H. olidus, которая представлена озер-
но-речной и проходной формами, широко рас-
пространена в прибрежьях северной части Тихого

океана и арктических морей, омывающих берега
России и Северной Америки [6–9]. Недавно мало-
ротые корюшки были обнаружены за пределами
западной границы ареала в юго-восточной части
Баренцева моря [10]. Цель данного исследования
заключается в генетическом анализе выборки ма-
лоротых корюшек из Варандейской губы Барен-
цева моря для установления родственных связей
и происхождения популяции.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Работа основана на оригинальном материале

из коллекции авторов. В анализ включены как
опубликованные ранее [11], так и новые результа-
ты. Данные о географической локализации попу-
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ляций, распределении по ареалу и объеме выбо-
рок приведены в табл. 1. Для более полного пред-
ставления об уровне дивергенции были
использованы данные по нуклеотидным последо-
вательностям из GenBank: H. japonicus
(FJ205564/FJ010863, FJ205565/FJ010864),
H. nipponensis (FJ205569/FJ010868), Osmerus den-
tex (KP257674/KP257752, KP257626/KP257704,
KP257650/KP257728).

Фрагменты мтДНК амплифицировали мето-
дом полимеразной цепной реакции, используя
следующие праймеры: для Cytb – 5'-ACC ACC
GTT GTT ATT CAA CTA CAA GAA C-3', 5'-AAC
CTC CGA CAT CCG GCT TAC AAG ACC G-3'
[12]; для CoI – 5'-TCA ACC AAC CAC AAA GAC
ATT GGC AC-3', 5'-TAG ACT TCT GGG TGG
CCA AAG AAT CA-3' [13]. Затем ампликоны очи-
щали и секвенировали в прямом и обратном на-
правлениях с использованием набора BigDye Ter-
minator v. 3.1 (Applied Biosystems, США). После-
довательности нуклеотидов определяли в
автоматическом анализаторе ABI Prism 3500 (Ap-
plied Biosystems). Первичную обработку и множе-
ственное выравнивание нуклеотидных последова-
тельностей проводили в программах SeqScape v. 3
(Applied Biosystems) и Geneious v. 8.1 (www.gene-
ious.com). Новые нуклеотидные последовательно-
сти депонированы в базу данных GenBank/NCBI
под номерами доступа CoI: MK038781–MK038807,
Cytb: MK038813–MK038836.

Статистический анализ объединенных после-
довательностей, включая расчет основных пока-
зателей разнообразия выборок, p-дистанций [14],
числа мигрантов Nm между популяциями [15]
проводили в программе DnaSP v. 6 [16]. Степень
генетической дифференциации между парами
популяций определяли на основе критерия FST
[17, 18], методом одноуровневой и многоуровне-
вой AMOVA [19], используя пакет программ Arle-
quin vers. 3.5 [20]. Существенность иерархических
компонентов дисперсии и соответствующих
Φ-статистик оценивали из непараметрического
распределения псевдовероятностного теста [19].

Исторические демографические процессы те-
стировали по распределению нуклеотидных за-
мен между всеми парами гаплотипов (mismatch-
распределение) [21, 22] в Arlequin vers. 3.5. Соот-
ветствие между наблюдаемым частотным распре-
делением парных различий и ожидаемым распре-
делением при модели “взрывной” экспансии
(быстрого расширения ареала) [23] определялось
для каждого тестируемого набора данных из не-
параметрического распределения вероятностей
[19]. Достоверность модели оценивалась при
сравнении сумм квадратов отклонений (SSD)
между наблюдаемым распределением и распреде-
лением, полученным для каждого итерационного
набора данных. Кроме того, рассчитывался rag-

gedness-индекс Харпендинга (Rag) [24], показыва-
ющий равновесие mismatch-распределения на ос-
нове различий между стабильной популяцией и
популяцией, увеличивающей численность. Для
индекса определялась вероятность появления бо-
лее высоких величин по сравнению с наблюдае-
мыми значениями при нулевой гипотезе демогра-
фической или пространственной экспансии
P(Rag). Для распределений, которые несуще-
ственно отличаются от модели (Р > 0.05), рассчи-
тывали параметр времени экспансии (τ) [25]. Зна-
чения τ переводили в оценки времени экспансии
через уравнение τ = 2ut, где u – скорость мутаций
на поколение, t – время с момента экспансии, вы-
раженное в поколениях. В свою очередь, u = 2μk,
где μ – скорость мутации на нуклеотид, k – число
нуклеотидов в анализируемых гаплотипах. При
расчетах использовали значение скорости нук-
леотидных замен в 1% [26] и 1.77% [27] за 1 млн
лет; средний возраст поколения 3.8, вычислен-
ный ранее для корюшковых рыб [28].

Для представления филогенетических отно-
шений между гаплотипами использовали метод
медианных сетей (алгоритм MJ) [29], реализован-
ный в пакете DnaSP v. 6. Дополнительно были по-
строены дендрограммы – NJ и ML, с тестирова-
нием топологии при помощи бутстрэп-анализа
(1000 реплик) [30]. В качестве оптимальной на ос-
нове AIC-критерия была выбрана TrN93 + G мо-
дель нуклеотидных замещений [31]. Статистиче-
ский и филогенетический анализы проводили в
программе MEGA7 [32]. В качестве внешней
группы использовали Osmerus dentex.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В работе исследовано 122 особи малоротых ко-

рюшек, в том числе 119 экз. H. olidus из девяти по-
пуляций (табл. 1). Общая длина нуклеотидных
последовательностей мтДНК составила 1668 пн.
В объединенной последовательности (1–588 пн
CoI и 589–1668 пн Cytb) у малоротых корюшек ро-
да Hypomesus выявлены 344 вариабельных сайта
(241 информативных) и 46 гаплотипов мтДНК.
Для филогруппы H. olidus выявлены 57 вариа-
бельных сайтов (35 информативных) и 43 гапло-
типа.

На исследованном участке мтДНК в выборке из
Варандейской губы обнаружено пять гаплотипов,
четыре из которых уникальные. Особенностью
данной выборки является наличие двух гаплоти-
пов (V01, V39), встречающихся с высокой часто-
той. Гаплотип V01 также доминирует в выборках
из оз. Азабачьего (п-ов Камчатка) и р. Саранной
(Командорские о-ва). На NJ-дереве (рис. 1) все вы-
явленные в Баренцевом море гаплотипы формиру-
ют общий кластер H. olidus с высокой степенью под-
держки (100%). При этом уровень внутривидовой
дивергенции мтДНК H. olidus достаточно низкий
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(Dxy = 0.0001 ± 0.0001–0.0024 ± 0.0010). В то же вре-
мя выборка из Варандейской губы показывает
одинаковые оценки дивергенции с другими вы-
борками H. olidus относительно маркерных пре-
паратов H. japonicus (Dxy = 0.1331 ± 0.0076), H. nip-
ponensis (Dxy = 0.1277 ± 0.0071) и внешней группы
O. dentex (Dxy = 0.1323 ± 0.0080). Полученные
оценки соответствуют уровням внутри- и межви-
довой изменчивости корюшковых рыб [33, 34].

Для H. olidus, как и для других корюшковых
рыб [34, 35], характерны высокие показатели мо-
лекулярного разнообразия мтДНК. Средние зна-
чения гаплотипического и нуклеотидного разно-
образия H. olidus на исследованном ареале оказа-
лись равны 0.9004 ± 0.0225 и 0.0107 ± 0.0059
соответственно. Оценки гаплотипического раз-
нообразия в выборке из Варандейской губы (h =
= 0.7320 ± 0.0732) несколько ниже средних по
ареалу, показатели нуклеотидного разнообразия
достоверно ниже (π = 0.0024 ± 0.0019). Анализ
объединенных выборок H. olidus свидетельствует,
что показатели нуклеотидного разнообразия вы-
борок Охотского и Японского морей на порядок
выше, чем соответствующие значения для выбо-
рок Баренцева и Берингова морей (табл. 2).

Оценка подразделенности полиморфизма
мтДНК с помощью критерия FST подтвердила
дифференциацию между выборками H. olidus.
Минимальные существенные различия наблюда-

ются между выборками H. olidus из Варандейской
губы и оз. Азабачьего (0.1966, Р < 0.01). Попарные
FST-оценки статистически значимы (Р < 0.01), за
исключением нескольких пар сравнений выборок
из бассейна Охотского моря, в которых отсутствие
гетерогенности, вероятно, определяется ошибкой
выборочности. Для объединенных выборок, пред-
ставляющих бассейны морей, все попарные
FST-оценки статистически значимы (Р < 0.01)
(табл. 3). Тем не менее значения параметров FST и
Nm подтверждают прекращение современных
генных потоков между выборками географиче-
ских регионов (табл. 3).

Согласно AMOVA [19], для тестируемых выбо-
рок H. olidus характерны не только высокое гене-
тическое разнообразие внутри популяций (57%
дисперсии, Р < 0.001), но и высокая структуриро-
ванность между популяциями (43%) (вариант I,
табл. 4). В то же время объединение выборок по
принадлежности к бассейнам морей существенно
не изменило распределения компонентов дис-
персии (вариант II, табл. 4). Разложение молеку-
лярной изменчивости мтДНК на три иерархиче-
ских уровня, согласно принадлежности к геогра-
фическим регионам, подтвердило выявленные
характерные особенности распределения: 1) вы-
сокая внутрипопуляционная доля дисперсии (51%)
и высокое разнообразие (38%) между группами (ва-
риант III, табл. 4). Все компоненты дисперсии ста-
тистически высоко существенны (Р < 0.001), что

Таблица 2. Основные показатели изменчивости мтДНК Hypomesus olidus

N – объем выборки; n – число гаплотипов.

Популяция N n
Число

полиморфных
сайтов (S)

Оценка различий 
между гаплотипами 

(θπ)

Гаплотипическое
разнообразие

(h)

Нуклеотидное
разнообразие

(π)

1. Баренцево море 18 5 4 1.0392 ± 0.7252 0.7320 ± 0.0732 0.0024 ± 0.0019
2. Берингово море 41 6 6 0.6829 ± 0.5311 0.5476 ± 0.0848 0.0016 ± 0.0014
3. Охотское море 53 29 44 5.8229 ± 2.8285 0.9514 ± 0.0150 0.0138 ± 0.0075
4. Японское море 7 4 6 2.7619 ± 1.6584 0.8095 ± 0.1298 0.0065 ± 0.0045
По ареалу 119 43 57 4.5347 ± 2.2461 0.9004 ± 0.0225 0.0107 ± 0.0059

Таблица 3. Индексы генетической дифференциации объединенных выборок Hypomesus olidus: критерий FST [17,
18], поток мигрантов Nm [15], среднее число нуклеотидных различий на сайт между группами [14]

Уровни значимости различий между выборками: ** P < 0.01, *** P < 0.001.

Пара сравнения FST Nm Dxy ± SE

Баренцево–Берингово 0.2277*** 1.90 0.0007 ± 0.0002
Баренцево–Охотское 0.3433*** 0.68 0.0036 ± 0.0004
Баренцево–Японское 0.7320*** 0.24 0.0035 ± 0.0009
Берингово–Охотское 0.3932*** 0.67 0.0034 ± 0.0005
Берингово–Японское 0.8040*** 0.23 0.0033 ± 0.0009
Охотское–Японское 0.1719** 1.60 0.0034 ± 0.0005



ГЕНЕТИКА  том 55  № 9  2019

МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ РОДСТВЕННЫХ СВЯЗЕЙ 1035

Рис. 1. Филогенетические отношения (ML-дерево) гаплотипов комбинированных нуклеотидных последовательно-
стей генов CoI и Cytb мтДНК корюшковых рыб рода Hypomesus. Цифры в узлах соответствуют значениям бутстрэп-
поддержки (BS > 80%) для ML- и NJ-деревьев соответственно. Внешняя группа – Osmerus dentex.
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свидетельствует о наличии у H. olidus географиче-
ской структурированности.

Реконструированная генеалогия гаплотипов
объединенных нуклеотидных последовательно-
стей генов CoI и Cytb H. olidus имеет радиальную
структуру с тремя филогруппами (рис. 2). Осо-
бенностями MJ-сети H. olidus являются неболь-
шая протяженность, которая определяется низ-
ким нуклеотидным разнообразием выборок, и
наличие нескольких центров радиации гаплоти-
пов. Такая генеалогия соответствует опублико-
ванным ранее результатам [11, 36]. Внутреннее
положение занимает филогруппа с центральным
гаплотипом V03, объединяющая восемь гаплоти-
пов, обнаруженных в выборках пролива Невель-
ского и Японского моря. Обращает внимание, что
все гаплотипы малоротых корюшек из Баренцева
и Берингова морей формируют самостоятельный
центр радиации. Внутренним гаплотипом этой
филогруппы является V01, доминирующий в трех
популяциях (оз. Азабачье, р. Саранная, Варандей-
ская губа) и не встречающийся в выборках из
Охотского и Японского морей. Гаплотип V01 так-
же связан с гаплотипами из выборок северной ча-
сти о. Сахалин и устья р. Амур. Гаплотипы, обна-
руженные в выборках из Охотского моря, входят
в разные структуры MJ-сети, генеалогические
расстояния между которыми оказываются очень
большими.

Распределения попарных различий [21] между
43 гаплотипами мтДНК, выявленных в суммар-
ной выборке H. olidus, статистически существен-
но отклоняются от унимодального распределе-
ния (рис. 3). Присутствие нескольких пиков, раз-
деленных значительными разрывами, указывает
на высокую генетическую гетерогенность геогра-

фических выборок. Подобного рода кривые рас-
пределения наблюдаются и для выборок малоро-
тых корюшек Охотского и Японского морей (не
показаны на рисунке). В то же время mismatch-
распределения для объединенных выборок бас-
сейна Баренцева и Берингова морей близки к
унимодальному (рис. 3) и соответствуют модели
исторической “взрывной” демографической экс-
пансии или пространственной экспансии с высо-
ким уровнем миграции между соседними популя-
циями (P(Rag) > 0.05; P(SSD) > 0.05) (табл. 5). На-
личие основных пиков в области минимальных
различий между сайтами свидетельствует об ис-
торическом уменьшении эффективной числен-
ности предковых популяций и/или эффекте ос-
нователя.

Обращает на себя внимание совпадение вели-
чин τ у двух пар объединенных выборок, дающих
приблизительную оценку времени начала пред-
полагаемой экспансии (табл. 5). При этом самые
высокие значения τ наблюдаются у H. olidus из
Охотского и Японского морей, а самые низкие –
из Баренцева и Берингова морей. В пересчете на
временные характеристики это означает, что наи-
более ранняя экспансия H. olidus имела место в
историческом прошлом в южных регионах, в то
время как филогеографические группы H. olidus
северных участков ареала вида пережили период,
соответствующий его расширению, позднее. Вре-
менные границы демографических процессов
H. olidus для Баренцева и Берингова морей, полу-
ченные при использовании разных констант в
уравнении трансформации показателей τ при
оценке времени экспансии, отличаются, но не
выходят за границы позднего плейстоцена (табл. 5).
В соответствии с принятыми допущениями демо-

Таблица 4. Иерархический анализ межпопуляционных и внутрипопуляционных гаплотипических различий
Hypomesus olidus на основе комбинированных нуклеотидных последовательностей генов CoI и Cytb мтДНК

Уровень разнообразия d.f. Дисперсия, % P

Вариант I (популяции)
Между популяциями 8 43.22 <0.001
Внутри популяций 110 56.78

Вариант II (объединенные выборки: 
Баренцево, Берингово, Охотское, 
Японское моря)
Между группами 3 39.44 <0.001
Внутри групп 115 60.56

Вариант III (объединенные выборки: 
Баренцево, Берингово, Охотское, 
Японское моря)
Между группами 3 38.21 <0.002
Между популяциями внутри групп 7 11.14 <0.001
Внутри популяций 133 50.66 <0.001
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графическая экспансия для Баренцева и Берин-
гова морей датируется одним временем 34000
(95%-ный доверительный интервал: 14000–
85000) – 59370 (24000–148000) лет назад и, со-
гласно нашим данным, предшествует простран-
ственной экспансии.

Сравнительные характеристики основных по-
казателей генетической изменчивости малоротых
корюшек, включающих выборку из Баренцева
моря, подтверждают ее несомненную принадлеж-
ность к виду H. olidus. Результаты генеалогиче-
ского анализа сопряженного географического
распространения и mismatch-распределения гап-
лотипов мтДНК указывают на филогенетическую
близость и общую демографическую историю
обыкновенной малоротой корюшки Баренцева и
Берингова морей (рис. 2, 3). Высокое генетиче-
ское сходство между выборками H. olidus наблю-

дается на фоне значительной географической
удаленности популяций.

Следует отметить, что для H. olidus в последнее
время границы распространения были откоррек-
тированы [9, 37]. При этом западную границу ви-
дового ареала по-прежнему определяло оз. Круг-
лое (бассейн р. Кара, Байдарацкая губа Карского
моря) [8, 38, 39]. Относительно недавно в бассей-
не р. Байдарата были обнаружены новые популя-
ции H. olidus [40–42], а в 2016 г. на значительном
удалении от западной границы – в районе выхода
протоки оз. Песчанка-То в Баренцево море и не-
посредственно в акватории Варандейской губы
юго-восточной части Баренцева моря [10]. Логич-
но, что сразу возник вопрос о происхождении по-
пуляций в этой части ареала.

Рис. 2. Генеалогическая сеть (MJ-анализ) гаплотипов комбинированных нуклеотидных последовательностей генов
CoI и Cytb мтДНК Hypomesus olidus. На ветвях штрихами указано число нуклеотидных замен; размер окружностей про-
порционален абсолютным частотам гаплотипов. Все мутации имеют равный вес, интервал поиска медианных векто-
ров (черные кружки в узлах) ε равен нулю. Обозначение гаплотипов приведено согласно первому описанию [11, 36].
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Изучению вклада арктических рефугиумов в
сохранение и последующее расселение видов в
настоящее время придается все большее значение
[4, 43], в том числе и в отношении корюшковых
рыб [44]. По мнению ряда ихтиологов [38, 39, 45,
46], во время последнего ледникового периода,
15–22 тыс. лет назад [47], обыкновенная малоро-
тая корюшка могла выжить не только в Беренгий-
ском рефугиуме, но и в небольших рефугиумах
Полярного Урала. Согласно гипотезе [48], опира-
ющейся на анализ литературных источников,
H. olidus относится к видам, обладающим способ-

ностью к высокой скорости расселения. Тем не
менее существенным препятствием, затрудняю-
щим объяснение постледникового распростране-
ния H. olidus вдоль арктического побережья, яв-
ляется наличие на ее ареале двух протяженных
разрывов: около 3000 км на североазиатской ча-
сти ареала от р. Алазея до водоемов Полярного
Урала [39] и 1100 км на североамериканской части
[49].

Генетико-статистическая оценка демографи-
ческих процессов H. olidus соответствует модели де-
мографической экспансии и пространственной

Рис. 3. Распределение числа нуклеотидных замен между гаплотипами комбинированных нуклеотидных последова-
тельностей генов CoI и Cytb мтДНК Hypomesus olidus в выборках: суммарно по ареалу (а), Баренцева моря (б), Берин-
гова моря (в), в объединенной выборке из Баренцева и Берингова морей (г). По оси абсцисс – число попарных разли-
чий. Сплошная линия – наблюдаемая частота попарных различий, пунктирная линия – теоретически ожидаемая ча-
стота [21–23].
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экспансии из Берингова в Баренцево море (табл. 5).
Временные границы расширения ареала имеют
большой доверительный интервал, но превыша-
ют датировки окончательного открытия Берин-
гова пролива (около 11000 лет назад) [50]. Боль-
шая статистическая ошибка обычна для подобно-
го рода оценок, что связано со стохастичностью
генетических процессов. В целом проведенный
нами анализ и сопоставление полученных резуль-
татов с палеогеологическими данными не отверга-
ют возможности выживания обыкновенной мало-
ротой корюшки во время последнего ледникового
периода в рефугиумах Полярного Урала. Пока на
территории от Байдарацкой губы Карского моря
до р. Алазея не обнаружены популяции H. olidus,
огромный разрыв в современном ареале вида так-
же служит фактическим подтверждением пере-
живания малоротой корюшкой неблагоприятных
условий существования в приледниковых убежи-
щах на стыке между Азией и Европой.

Палеогеографические данные свидетельствуют
о том, что предпоследний ледовый покров при-
брежных территорий Евразии полностью растаял
60–45/41 тыс. лет назад [47, 51]. Затем наступил
теплый межстадиал, во время которого H. olidus
могла широко расселиться вдоль арктических по-
бережий. Последнее оледенение начало зарож-
даться в Скандинавии около 30 тыс. лет назад и на
территории России достигло своего максимума
21 тыс. лет назад. К этому времени произошло
слияние Скандинавского ледового покрова с Ба-

ренцевоморско-Карским, восточное крыло кото-
рого достигло Таймыра. Следствием этих процес-
сов стало разделение западных и восточных попу-
ляций корюшек. Однако юго-восточную часть
Баренцева моря и юго-западную часть Карского
моря ледники не закрыли, и район оказался изо-
лированным от сибирских морей. Полярный
Урал этими ледниками также не был захвачен.
Последние исследования [52] показали, что после
50–60 тыс. лет назад сплошного покровного оле-
денения на Урале не было, а основные речные до-
лины и озера были свободными ото льда начиная
с 45–40 тыс. лет назад. В совокупности эти данные
подтверждают существование морских и пресно-
водных полярных рефугиумов в обсуждаемом ре-
гионе во время последнего максимального оледе-
нения.

Таким образом, сравнительный анализ малоро-
тых корюшек на основе данных об изменчивости
нуклеотидных последовательностей митохондри-
альных генов свидетельствует о том, что экземпля-
ры корюшек, выловленные в Варандейской губе
Баренцева моря, относятся к H. olidus. Результаты
генеалогического анализа гаплотипов мтДНК
подтверждают филогенетическую близость мало-
ротых корюшек Баренцева и Берингова морей.
Тем не менее практическое отсутствие современ-
ных генных потоков и результаты AMOVA указыва-
ют на длительную изоляцию удаленных географи-
ческих популяций H. olidus. Форма mismatch-рас-
пределения и пониженный уровень разнообразия

Таблица 5. Параметры mismatch-распределения для объединенных выборок Hypomesus olidus

Примечание. τ – возраст экспансии; θ0, θ1 – мутационные параметры на начальном и конечном этапах роста численности
популяции; P(SSD) – вероятность максимального отклонения между наблюдаемым и ожидаемым mismatch-распределением
при нулевой гипотезе, постулирующей экспансию; Rag – значение индекса Харпендинга [24]; P(Rag) – вероятность появле-
ния более высоких величин индекса Харпендинга по сравнению с наблюдаемыми значениями при нулевой гипотезе демо-
графической или пространственной экспансии; M – число мигрантов; t1 – время экспансии при скорости нуклеотидных за-
мен 1% за 1 млн лет; t2 – время экспансии при скорости нуклеотидных замен 1.77% за 1 млн лет.

Группа
Тестирование модели демографической экcпансии [23]

τ θ0 θ1 t1 t2 P(SSD) Rag P(Rag)

1. Баренцево море 1.0 0 3407 59370 34000 0.2235 0.1313 0.2147
2. Берингово море 1.0 0 3407 59370 34000 0.4177 0.1138 0.3855
3. Охотское море 6.6 0.16 25.84 391880 224000 0.5210 0.0139 0.4625
4. Японское море 6.4 0 4.36 380000 217100 0.2659 0.1904 0.4948
Общее по ареалу 6.6 0.02 12.56 391870 224000 0.9355 0.0069 0.9593

Группа
Тестирование модели пространственной экcпансии [22]

τ θ0 М t1 t2 P(SSD) Rag P(Rag)

1. Баренцево море 0.7 0.71 5099 41560 23750 0.07165 0.1312 0.25076
2. Берингово море 0.7 0.01 3655 53440 30540 0.09218 0.1138 0.3855
3. Охотское море 5.0 1.38 18 296880 169640 0.68324 0.01398 0.79776
4. Японское море 4.4 2.15 1 261250 149300 0.19971 0.19048 0.69424
Общее по ареалу 3.5 2.75 11 207800 118750 0.64547 0.00689 0.98100
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мтДНК малоротых корюшек Баренцева и Берин-
гова морей, по сравнению с южными популяция-
ми, могут быть связаны как с историческими, так
и с современными суровыми климатическими
условиями существования в северной части ареа-
ла вида. Популяции H. olidus могли неоднократно
проходить через “бутылочное горлышко” как в
прошлом на рефугиальной стадии, так и в совре-
менное время из-за сложных условий обитания в
Заполярье. Статистические оценки исторических
демографических процессов у H. olidus также до-
пускают вероятность выживания отдельных по-
пуляций в ледовых рефугиумах Полярного Урала,
наличие которых подтверждаются палеогеогра-
фическими исследованиями.

Работа выполнена при финансовой поддержке
программы “Дальний Восток” 2018–2020 (проект
№ 18-4-042) и программы Минобрнауки (проект
№ АААА-А19-119011500368-9).

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.
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Molecular Genetic Analysis of the Relationships and Origin of Smelt
(Hypomesus, Osmeridae), a New Component of the Fauna of the Barents Sea

L. A. Skurikhinaa, *, A. G. Oleinika, A. D. Kukhlevskya, b, A. P. Novoselovc, d, and D. S. Sendeke

aZhirmunsky Institute of Marine Biology, National Scientific Center of Marine Biology,
Far East Branch, Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690041 Russia

bFar East Federal University, Vladivostok, 690600 Russia
cKnipovich Polar Research Institute of Marine Fisheries and Oceanography Polar Research,

Northern Branch, Arkhangelsk, 163002 Russia
dFederal Center for Integrated Arctic Research, Arkhangelsk, 163000 Russia

eState Research Institute of Lake and River Fisheries, St. Petersburg, 199053 Russia

*e-mail: skurikhina@gmail.com

This study examines the relationships and origin of a population of smelt (genus Hypomesus) that was recently
found in the Barents Sea at a significant distance from the western boundary of its geographic range. Genetic
analysis clearly identified this species as being the pond smelt H. olidus, showed its phylogenetic closeness and
shared demographic history with H. olidus from the basin Bering Sea. Genetic differentiation indices suggest
long isolation of populations belonging to the Pacific and Barents Sea basins. The statistical estimates of his-
torical demographic events, coupled with the paleographic data for the Arctic areas of Russia, show that cer-
tain populations of H. olidus might have survived in ice refugia of the Polar Ural region. H. olidus might have
passed repeatedly through a bottleneck in past glacial refugia, as well as in the recent time because of the harsh
Arctic conditions.

Keywords: Osmeridae, pond smelt, Hypomesus olidus, mitochondrial DNA, mtDNA, CoI, Cytb, Arctic refugia.
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