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С использованием десяти микросателлитных локусов проведен анализ генетической изменчивости
и дифференциации тихоокеанской сельди Clupea pallasii на широком ареале в Охотском, Беринго-
вом, Чукотском, Карском, Баренцевом и Белом морях. Показан сходный уровень генетической из-
менчивости сельди, принадлежащей к трем географическим подвидам. Генетическая структура на
макрогеографической шкале наиболее выражена между тремя географическими подвидами сельди,
при этом уровень генетической дифференциации в пределах каждого из подвидов различается.
Сельдь тихоокеанского ареала дифференцирована только на уровне крупных бассейнов – Охотско-
го и Берингова морей, что свидетельствует о значительном обмене генами, так же как и в юго-во-
сточной части Баренцева моря и в Карском море. В то же время поток генов у сельди Белого моря
ограничен на очень небольшой пространственной шкале.
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Тихоокеанская сельдь Clupea pallasii Valenciennes,
1847 – пелагическая морская рыба прибрежных вод
и окраинных морей Северной Пацифики и Арк-
тики имеет прерывистый ареал. Номинативный
подвид С. p. pallasii широко распространен в боре-
альных акваториях азиатского и американского
побережий Тихого океана, два других подвида на-
селяют воды Европейского Севера вдоль Аркти-
ческого побережья Северного Ледовитого океана:
С. p. marisalbi обитает во внутренних районах Бе-
лого моря, а C. p. suworowi – во внешних районах
Белого моря и далее на восток вдоль побережья в
Чешско-Печорском районе Баренцева моря и
Карском море. Небольшие популяции сельди от-
мечены также в море Лаптевых и Восточно-Си-
бирском [1, 2].

На ареале сельдь формирует популяции, раз-
личающиеся биологическими, морфологически-
ми и экологическими особенностями, районами
нереста, нагула и зимовки, продолжительностью
миграций [3–5]. В Тихом океане выделяют три
экологические формы сельди – морскую, при-
брежную и озерно-лагунную [4]. По мнению не-
которых авторов наиболее обосновано выделение

двух форм, основными различиями между кото-
рыми являются места и условия зимовки: мор-
ской и прибрежной, при этом к прибрежной от-
носят популяции лагунной (озерной) сельди [6].
Сельдь Арктического побережья можно отнести к
прибрежной экологической форме, она диффе-
ренцирована на локальные стада, приуроченные
к отдельным заливам [3, 7–9]. Нерест сельди про-
исходит во время гидрологической весны, его ка-
лендарные сроки изменяются с февраля на юж-
ных окраинах ареала до июня–июля в северных
районах и вплоть до августа–сентября в морях Арк-
тики. Кроме того, только в Белом море обитают
группировки летненерестующей сельди [1, 3, 5].

Генетические исследования показали един-
ство происхождения сельди азиатского побере-
жья Тихого океана и Европейского Севера, кото-
рые относятся к одной митохондриальной гапло-
группе [10, 11]. Дивергенция тихоокеанского и
европейских подвидов произошла сравнительно
недавно в геологической шкале исчисления – после
окончания ледниковой эпохи (не ранее 12 тыс. лет
назад) [10, 12, 13]. У европейских популяций сель-
ди показана сильная редукция генетической из-
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менчивости по локусам мтДНК, которая отража-
ет эффект основателя во время постледниковой
колонизации [10]. Исследование популяционно-ге-
нетической структуры сельди по ядерным маркерам
проводилось на отдельных участках ее ареала в мо-
рях Европейского Севера [14–16], в Японском,
Охотском и Беринговом морях [17–20].

Цель данной работы – сравнительный анализ
генетической изменчивости и дифференциации
сельди на широком ареале, включающем популя-
ции сельди из Белого, юго-восточной части Барен-
цева, Карского, Чукотского, Берингова и Охотского
морей. Учитывая относительно небольшое эво-
люционное время с начала послеледниковой ко-
лонизации сельди ее современных местообита-
ний, использование микросателлитных маркеров
(SSR) может быть наиболее эффективным по
сравнению с другими типами молекулярных мар-
керов для анализа современных механизмов воз-
никновения и поддержания наблюдаемой попу-
ляционно-генетической структуры сельди на раз-
личной пространственной шкале [21, 22].

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом для анализа послужили более 40
выборок сельди (1327 экз.), которые были собраны в
2000–2019 гг. на европейской части Арктики – в
Белом (C. p. marisalbi), юго-восточной части Ба-
ренцева (Чешско-Печорский район) и Карском
морях (C. p. suworowi), а также в районах северо-
востока России – северной части Охотского, за-
падной части Берингова и юго-западной части
Чукотского морей (C. p. pallasii). Большинство
выборок в Белом, Баренцевом и Охотском морях
собраны во время нереста сельди, сборы в Кар-
ском, Чукотском и Беринговом морях представ-
ляют собой нагульные скопления. Информация о
выборках 2000–2018 гг. была опубликована нами
ранее, в этих работах приведены методы исследо-
вания и данные изменчивости SSR-локусов [15–
18, 23]. Дополнительно использованы результаты
изучения выборок, собранных в 2019 г. в Чукот-
ском море, двух локальностях Карского и Берин-
гова морей. Для статистического анализа выбор-
ки сельди разных лет сбора из одного района, а
также соседних локальностей были объединены,
если генетические различия между ними недо-
стоверны, в итоге в анализ были включены 20
объединенных выборок (табл. 1, рис. 1).

Стандартные оценки генетического разнооб-
разия и дифференциации (FST (θ) и RST) были по-
лучены с использованием программ GDA,
FSTAT, GENEPOP [24–26]. Гипотеза об отсут-
ствии вклада пошагового мутационного процесса
(SMM) в формирование генетической дифферен-
циации сельди, т.е. FST = RST, была проверена в
программе SPAGeDi [27]. Уровень статистиче-

ской значимости для множественных вероят-
ностных тестов корректировали с помощью про-
цедуры Бонферрони [28]. Значимость корреля-
ции генетических FST/(1 – FST) и географических
дистанций между группировками проверяли с по-
мощью теста Мантела в программе IBD [29]. Анализ
популяционной структуры проводился методом
Байеса в программе STRUCTURE [30]. Для опреде-
ления наиболее вероятного числа кластеров был
применен метод ∆K [31] с использованием Интер-
нет-ресурса STRUCTURE HARVESTER [32], а так-
же рассчитаны оценки MedMeaK, MaxMeaK, Med-
MedK и MaxMedK [33] в программе STRUCTURE
SELECTOR [34].

Иерархический анализ молекулярных варианс
(AMOVA) в программе ARLEQUIN [35] был про-
веден для оценки количества генетической из-
менчивости на следующих уровнях иерархии:
1) между морскими бассейнами (Белое море,
Чешско-Печорский район Баренцева моря, Кар-
ское, Чукотское, Берингово и Охотское моря),
между выборками в каждом из морей и внутри
выборок; 2) между тремя подвидами сельди, между
выборками в пределах каждого подвида и внутри
выборок; 3) между кластерами, определенными в
STRUCTURE, между выборками в пределах каж-
дого кластера и внутри выборок.

Для выявления прохождения популяциями
фазы низкой численности (“горлышка бутылки”)
использовали тест Уилкоксона для трех различ-
ных моделей: бесконечного числа аллелей (IAM),
пошаговой мутационной (SMM) и двухфазной
(TPM) в программе BOTTLENECK [36]. Также
был рассчитан индекс М [37], выборки со сред-
ним значением М менее 0.68 полагали прошед-
шими этап редукции численности. Оценки со-
временного эффективного размера популяций
(Ne) вычислены в программе LDNE [38].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Генетическое разнообразие в выборках сельди

Среднее число аллелей (А) в выборках сельди
изменялось от 5.4 до 10.5 (табл. 1). Приватных ал-
лелей, частота которых превышала бы пороговое
значение р = 0.05, не обнаружено ни в выборках,
ни у каждого из трех подвидов. Однофакторный
дисперсионный анализ не выявил достоверных
различий между выборками ни по HE, ни по AR.
Среди подвидов наименьшие значения генетиче-
ского разнообразия обнаружены у сельди C. p. su-
worowi (табл. 1), однако эти различия статистиче-
ски недостоверны (p > 0.05).
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Рис. 1. Карта сбора выборок, обозначения как в табл. 1. а – Арктический ареал, б – Тихоокеанский ареал.
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Анализ прохождения популяциями
фазы редукции численности

Тестирование в программе BOTTLENECK не
выявило редукции численности в демографической
истории сельди в недавнем прошлом ни по одной из
мутационных моделей (0.148 < P < 1.000). Оценки
показателя М в выборках варьируют от 0.662 до
0.833. Для трех выборок: WOsl, WDya и KArs зна-
чения показателя М были менее 0.68, что свиде-
тельствует о прохождении популяциями этапа
“горлышка бутылки”.

Генетическая дифференциация сельди на ареале
Общая оценка генетической дифференциации

была достоверна FST = 0.041 c 95%-ным довери-
тельным бутстреп-интервалом [0.031–0.056]. Ин-
дивидуальные локус-специфичные оценки изме-
нялись от 0.027 (Cha1059, Cha1020) до 0.079
(Her71) и были достоверны для каждого локуса.
Глобальная дифференциация на основании RST =
= 0.047 [0.016–0.057] также была достоверна, как
и оценки для каждого локуса. Достоверно значи-
мых различий FST и RST при анализе всей совокуп-
ности выборок не выявлено (RST > FST, р = 0.113).
В связи с этим в дальнейшем для оценки диффе-
ренциации были использованы только F-стати-
стики.

В пределах каждого из подвидов генетическая
дифференциация была статистически значима и
составила у С. p. marisalbi FST = 0.022 [0.013–0.037],
C. p. suworowi FST = 0.006 [0.0007–0.013] и C. p. pallasii
FST = 0.011 [0.007–0.016].

Попарные оценки FST были достоверны в 157
случаях из 190 сравнений, с мультилокусными
показателями от 0.00 до 0.115 (табл. 2). Все разли-
чия между выборками разных подвидов статисти-
чески значимы. Отсутствие дифференциации по-
казано у сельди Чешско-Печорского района и
Карского моря, у сельди Охотского моря, между
большинством выборок в Чукотском и Беринго-
вом морях, за исключением двух проб (BZb2 и
BZb3), а также в пяти случаях из 21 в Белом море.

Результаты кластеризации в программе
STRUCTURE показывают наиболее вероятное
число кластеров K = 6 по оценкам MedMeaK,

MaxMeaK, MedMedK и MaxMedK, а также LnP(K)
(рис. 2). Большинство индивидуальных геноти-
пов демонстрируют смешение между кластерами,
но в целом шесть выявленных кластеров сформи-
рованы выборками: 1) WKch; 2) WKgs, WOsl, WOso;
3) WKku, WOku, WDya; 4) BChe, BPec, KArs;
5) CHko, BZb1–4, BKar; 6) BOlu, OHct, OHgz,
OHtt. При этом максимальное значение ∆K выяв-
лено при кластеризации только на две группы: ти-
хоокеанской С. p. pallasii и европейской C. p. marisal-
bi и C. p. suworowi сельди.

Иерархический анализ AMOVA показал сход-
ные тренды в изменении значений FST и их компо-
нентов на разных уровнях иерархии при выделе-
нии разного числа групп (табл. 3). Основная доля
генетического разнообразия сельди заключена
внутри выборок (94.69–95.64%). В зависимости
от варианта анализа значения FST варьируют от
0.045 до 0.053, наибольшее значение показано
при анализе подразделенности сельди на три под-
вида. Среди трех вариантов наиболее предпочти-
тельным оказывается вариант, предполагающий
выделение шести кластеров, поскольку на разли-
чия между выборками внутри кластеров прихо-
дится минимальная доля генетической изменчи-
вости. Результаты двух других анализов, предпо-
лагающих дифференциацию в соответствии с
географической локализацией или кластеризацией,
очень сходны между собой. Все полученные зна-
чения F-статистик достоверны (p = 0.000).

Анализ на наличие изоляции, связанной с рас-
стоянием, показал, что корреляция между геогра-
фическими расстояниями и генетической диф-
ференциацией сельди достоверна для всей сово-
купности выборок (р < 0.001). Однако бόльшая
часть этой корреляции обусловлена различиями
между региональными группами – тихоокеан-
ской и европейской, поскольку как в пределах ти-
хоокеанского ареала, так и в пределах европей-
ского ареала генетические различия между попу-
ляциями не связаны с расстояниями между ними.
Не проявляется изоляция дистанцией и при ана-
лизе на меньшей географической шкале – в пре-
делах каждого из морей. Проведение лог-транс-
формации генетических и/или географических
дистанций не изменяет полученных результатов.

Рис. 2. Кластерный анализ сельди в программе STRUCTURE, K = 6.
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UPGMA-дендрограмма, построенная на осно-
вании генетических дистанций Нея, отражает ре-
гиональную генетическую дифференциацию с
четкими границами между сельдью трех геогра-
фических подвидов (рис. 3). Наиболее обособле-
на клада сельди Белого моря, при этом в ее преде-
лах кластеризация выборок не соответствует их
географическому положению. Расположение вы-
борок тихоокеанской клады в целом следует гео-
графическому принципу, несколько обособлен-
ное положение занимают две выборки западно-
беринговоморской промысловой подзоны (BZb2
и BZb3), однако уровень бутстреп-поддержки та-
кой дифференциации невелик и составляет 50%.

Оценка эффективного размера популяций

Оценки современной эффективной численно-
сти были не очень точные, поскольку в большин-
стве случаев, за исключением двух выборок, верх-
няя граница 95%-ного доверительного интервала,
CI, была определена как бесконечность, и многие
оценки Ne имели отрицательные значения, что
можно интерпретировать как бесконечно боль-
шую эффективную численность [38]. В целом
можно отметить, что все выборки тихоокеанского
ареала имели отрицательные оценки Ne, т.е. эф-
фективная численность популяций сельди при-
ближается к бесконечно большим значениям, то-
гда как Ne у C. p. suworowi колебалась от 125 до
1073. Среди беломорской сельди наименьшие зна-
чения показаны для выборок Соловецких остро-
вов (Ne = 60, 95% CI (32.8–167.2)), кута Онежского
залива (Ne = 108, 95% CI (64.4–255.5)) и кута Кан-
далакшского залива (Ne = 139), все остальные бе-
ломорские выборки имели очень большую эф-
фективную численность.

ОБСУЖДЕНИЕ
Генетическое разнообразие в популяциях

сельди и “горлышко бутылки”

Целый ряд исследований молекулярной из-
менчивости демонстрируют значительное влия-
ние послеледниковой колонизации на уровень
генетического разнообразия современных попу-
ляций рыб [39, 40]. В процессе освоения новых
местообитаний эффективная численность попу-
ляции часто снижается, что в результате “гор-
лышка бутылки” и эффекта основателя приводит
к значительной потере генетического разнообра-
зия. В дальнейшем исторически обусловленные
паттерны модифицируются в результате индиви-
дуальных адаптаций видов под действием усло-
вий окружающей среды, формируя наблюдаемые
уровни генетического разнообразия и дифферен-
циации [41–44].

Полагают, что современные популяции сельди
Северо-Западной Пацифики распространились в
Голоцене из небольшой рефугиальной популя-
ции из южной части Охотского и Японского мо-
рей, о чем свидетельствует их принадлежность к
единой линии мтДНК, а также невысокий уро-
вень генетической изменчивости по аллозимным
и SSR локусам [10, 11, 45, 46]. После открытия Бе-
рингова пролива сельди азиатской части Тихого
океана проникли в моря Европейского Севера
вдоль побережья Арктики, лишь небольшое число
индивидуумов (0.05–1% от исходной популяции)
достигли Белого моря и даже фиордов Северной
Норвегии, что подтверждается распределением га-
плотипов и значительным снижением генетиче-
ской изменчивости мтДНК у европейских попу-
ляций C. pallasii [10, 12, 13, 47].

Проведенное нами тестирование на прохожде-
ние популяциями “горлышка бутылки” в про-

Таблица 3. Иерархический анализ молекулярных варианс (AMOVA) в выборках тихоокеанской сельди Clupea pal-
lasii

Уровень иерархии Вероятность Доля дисперсии, % FST

Выборки сгруппированы согласно принадлежности к морским бассейнам
Между группами 3.39 0.000 0.034
Между популяциями внутри групп 1.48 0.000 0.015
В пределах популяций 95.12 0.000 0.048

Выборки сгруппированы в соответствии с таксономическим статусом (по подвидам)
Между группами 3.76 0.000 0.037
Между популяциями внутри групп 1.53 0.000 0.016
В пределах популяций 94.69 0.000 0.053

Выборки сгруппированы в соответствии с анализом STRUCTURE (K = 6)
Между группами 3.52 0.000 0.035
Между популяциями внутри групп 0.92 0.000 0.009
В пределах популяций 95.64 0.000 0.045
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грамме BOTTLENECK не показало возможности
такого события ни в одной из выборок сельди, а
по индексу М снижение эффективной численно-
сти выявлено в трех популяциях из Белого и Кар-
ского морей. Следует отметить, что микросател-
литы менее “чувствительны” к событиям редук-
ции численности, поскольку популяции теряют
значительно больше генетической изменчивости
по митохондриальным генам по сравнению с
ядерными [48]. Кроме того, тесты в программе
BOTTLENECK позволяют выявить уменьшение
размеров популяции в недавнем прошлом, от не-
скольких десятков поколений, в то время как
М-индекс может отслеживать эффект редукции
численности и спустя 500 поколений [37, 49, 50].

Предполагая длину поколения сельди в среднем
3–4 года, очевидно, что выявленное снижение чис-
ленности в отдельных популяциях сельди могло
произойти около 1500–2000 лет назад, что значи-
тельно позже предполагаемых колонизационных
событий. По-видимому, это снижение численности
является отражением периодических похолода-
ний, происходящих в Северной Атлантике с пе-
риодичностью 1470 ± 500 лет, так называемых
циклов Бонда [51].

Результаты нашего исследования подтвержда-
ют, что современные факторы могут сильно изме-
нять исторически обусловленную пространствен-
ную структуру генетического разнообразия видов.
В настоящее время только популяции C. p. suworowi
демонстрируют некоторое снижение генетиче-
ской изменчивости, в то время как беломорские
C. p. marisalbi практически не отличаются по оцен-
кам AR и HE от тихоокеанской сельди С. p. pallasii на
основном ареале (табл. 1).

Более низкие оценки генетического разнооб-
разия у чешско-печорской сельди по сравнению с
тихоокеанской представляются закономерными
даже без учета демографической истории, по-
скольку популяции C. p. suworowi характеризуют-
ся низкой эффективной численностью, вероятно
вследствие пространственной ограниченности и
периферийного положения их ареала. Сочетание
этих факторов в суровых и нестабильных клима-
тических условиях, которые существуют в насто-
ящее время в морях Арктического побережья, мо-
жет приводить к периодическим колебаниям по-
пуляционной численности, потере генетического
разнообразия вследствие стохастических процес-
сов [46, 52, 53]. Было установлено, например, что
С. р. pallasii северо-восточной части Тихого океа-
на, распространенные южнее, характеризуются
более высокими оценками генетического разно-
образия по сравнению с более северными. Также
сельди Северо-Западной Пацифики имеют более
низкие показатели изменчивости, как по SSR-ло-
кусам, так и по мтДНК, по сравнению с сельдью
Северо-Восточной Пацифики, что объясняют
бόльшим диапазоном климатических колебаний
[46, 54].

Относительно небольшую численность имеют
сельди Белого моря, по сравнению с многомил-
лионными популяциями в Тихом океане [4], однако
оценки генетического разнообразия на беломор-
ском ареале сравнимы с таковыми на тихоокеан-
ском (табл. 1). Одной из причин формирования
значительной генетической изменчивости бело-
морской сельди может быть пространственное
разнообразие условий окружающей среды в Бе-
лом море, наличие полуизолированных заливов и
открытых участков моря, значительно различаю-
щихся по физическим и климатическим свой-
ствам, системам течений, солености и др. [55].

Рис. 3. UPGMA-дендрограмма, построенная на осно-
вании генетических дистанций Нея. В узлах ветвле-
ния указаны индексы бутстреп-поддержки более
60%, 100 итераций.
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Известно, что разнообразие биотопов способ-
ствует поддержанию высокого уровня генетическо-
го разнообразия видов [56]. Кроме того, отмечена
гибридизация сельди C. p. marisalbi Европейского
Севера с атлантической сельдью, C. harengus, мно-
гочисленной в морях Атлантического океана [57–
59]. Интрогрессивная гибридизация является су-
щественным фактором увеличения генотипиче-
ской и фенотипической изменчивости таксонов и
потенциальным источником адаптивной эволю-
ции [60, 61]. По аллозимным, SSR и мтДНК мар-
керам был установлен неравный уровень интро-
грессии генов атлантической сельди в популяции
C. p. marisalbi и C. p. suworowi, как в историческом
прошлом, так и в настоящее время. По мтДНК
следов исторической гибридизации у Чешско-
Печорской сельди не выявлено, но по аллозим-
ным и SSR-локусам показана интрогрессия у
сельди Чешско-Печорского района (но не у сель-
ди Карского моря) и в настоящее время. Однако
наибольший уровень гибридизации отмечен у
летненерестующей сельди Белого моря [57–59].

Популяционная структура сельди на ареале
Анализ изменчивости SSR-локусов демон-

стрирует иерархическую генетическую структури-
рованность сельди на ареале, наиболее выраженную
между тремя подвидами (табл. 3, рис. 3). FST-диффе-
ренциация между C. p. marisalbi и C. p. suworowi со-
ставляет 0.041 [0.008–0.076], между C. p. marisalbi
и C. p. pallasii 0.040 [0.025–0.062] и между C. p. suworo-
wi и C. p. pallasii 0.039 [0.018–0.060]. Генетическая
дифференциация на уровне подвидов показана и
по мтДНК [10]. В пределах беломорского и тихо-
океанского подвидов сельди генетически неодно-
родны, при этом показатели дифференциации
C. p. marisalbi почти в 2 раза превышают таковые у
C. p. pallasii (табл. 2). По данным байесовской ста-
тистики все исследованные популяции сельди на
ареале группируются как минимум в шесть кла-
стеров, три из которых выделяются в Белом море
и два в бассейне Тихого океана. В пределах неко-
торых из выделенных кластеров поток генов между
популяциями ограничен, о чем свидетельствуют
достоверные генетические различия между выбор-
ками из одного кластера (табл. 2).

Генетическая дифференциация сельди на мак-
рогеографической шкале соответствует изоляции
расстоянием. Однако уже в пределах областей
обитания подвидов такая корреляция не наблю-
дается. Скорее всего, изоляция дистанцией на
всем ареале не отражает равновесие миграций и
дрейфа [62, 63], а связана с ограниченным пото-
ком генов между изолированными популяциями
арктического побережья и Тихого океана [64–66].
Для C. p. pallasii отсутствие изоляции расстоянием
не значит полного отсутствия географической
структурированности, поскольку два кластера

STRUCTURE в значительной мере сформирова-
ны сельдью Охотского моря, с одной стороны, и
Берингова и Чукотского моря, с другой, что также
показано и по результатам UPGMA-кластериза-
ции (рис. 2, 3). В то же время для беломорской
сельди четких географических паттернов генети-
ческой структурированности не прослеживается.

Полученные нами оценки дифференциации
сельди на крупномасштабной шкале в целом со-
гласуются с данными мтДНК, свидетельствую-
щими о более сильной региональной структури-
рованности европейских популяций сельди, в со-
четании с однородностью как тихоокеанской, так
и атлантической сельди на их основных ареалах
[10, 11, 46].

Дифференциация сельди C. p. pallasii 
северо-восточной части России

Генетические различия C. p. pallasii из Охот-
ского, Берингова и Чукотского морей достовер-
ны, однако невелики по значению FST = 0.011
[0.007–0.016], попарные оценки FST варьируют от
0 до 0.038 (табл. 2). По данным STRUCTURE пока-
зана дифференциация только на крупномасштаб-
ной шкале, все выборки сельди кластеризуются в
две группы: первая включает сельдь Чукотского и
Берингова морей, вторая – сельдь Охотского мо-
ря и Олюторского залива Берингова моря. Дан-
ные байесовской кластеризации подтверждаются
и расчетами с использованием F-статистик. Раз-
личия между выборками сельди Охотского и Бе-
рингова морей выявлены в 14 случаях из 18 срав-
нений FST, при этом все недостоверные значения
показаны между нагульной выборкой сельди из
центральной части Охотского моря и выборками
Берингова моря (табл. 2).

Следует отметить, что выделенные STRUCTURE
кластеры не являются генетически гомогенными.
Так, все выборки Охотского моря достоверно отли-
чаются от выборки Олюторского залива Берингова
моря. Принадлежность сельди Олюторского залива
к кластеру Охотского моря поддерживается лишь
56.3%-ной вероятностью и, поскольку сборы в
этом районе представляют собой нагульное ста-
до, вероятнее всего обусловлена случайными
причинами. При UPGMA-кластеризации (рис. 3)
выборка Олюторского залива расположена ближе
к Берингову морю, чем к Охотскому. При исклю-
чении Олюторского залива генетическая диффе-
ренциация в пределах кластера Охотского моря
является недостоверной, FST = 0.006 [–0.0006;
0.012].

В кластере Берингова моря пробы BZb2 и
BZb3 в большинстве случаев достоверно отлича-
ются от остальных. Поскольку все выборки Бе-
рингова моря собраны во время нагульных мигра-
ций сельди, во время которых в Беринговом море
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происходит смешение популяций корфо-кара-
гинской, анадырской и даже восточно-беринго-
воморской сельди [4, 67], мы не можем говорить о
точной пространственной локализации генетиче-
ски обособленных группировок.

Общая генетическая дифференциация в пре-
делах и Охотского и Берингова морей сходна:
FST = 0.006 [–0.0006; 0.012] и FST = 0.006 [0.001;
0.012] соответственно.

Сельдь Чукотского моря очень близка по гене-
тическим характеристикам к сельди Берингова
моря и кластеризуется вместе с беринговомор-
ской сельдью (табл. 2; рис. 2, 3). Существует мощ-
ное поступление беринговоморских вод через Бе-
рингов пролив в Чукотское море, особенно выра-
женное в летний период, с которым переносится
много живых организмов, включая гидробионтов
и промысловых рыб [68–70]. Предполагается, что
в Чукотском море обитает самостоятельная популя-
ция сельди, по некоторым меристическим показа-
телям более сходная с сельдью бассейна Северного
Ледовитого океана, чем с собственно тихоокеан-
ской сельдью [4]. Однако поскольку выборка в Чу-
котском море собрана в августе в открытой части
моря, нельзя сказать, представлена ли она рыба-
ми местной локальной популяции или это сель-
ди, являющиеся частью нагульного стада из Бе-
рингова моря.

В целом полученные нами оценки генетиче-
ской дифференциации около 1% между Охот-
ским и Беринговым морями и 0.6% в пределах
каждого из морей свидетельствуют о значитель-
ном уровне генетического обмена между популя-
циями морской сельди на северо-востоке России.
Очевидно, что миграции, которые для некоторых
популяций морской сельди могут составлять
многие сотни километров [4], являются факто-
ром, в значительной мере определяющим совре-
менную популяционную структуру сельди на ти-
хоокеанском ареале [71]. Оценки по SSR-локусам
согласуются с данными, показавшими практиче-
ски полную генетическую однородность сельди
по мтДНК [11, 46]. В то же время наличие стати-
стически достоверных различий между сельдью
Охотского и Берингова морей свидетельствует о ча-
стичной репродуктивной изолированности сельди
на региональной шкале. Достоверные различия
по ядерным маркерам между сельдью Берингова
моря, с одной стороны, и Японского и Охотского
морей, с другой, были показаны и другими иссле-
дователями [20].

Кроме того, существует информация о разли-
чиях между охотской и гижигинско-камчатской по-
пуляциями сельди северо-восточной и северо-за-
падной частей Охотского моря [19]. Надо отметить,
что по нашим оценкам дифференциация между
этими популяциями сельди (выборки OHgz и OHtt)
также достоверна (р = 0.022) без применения кор-

рекции уровня значимости. По нашему мнению,
эти различия биологически обоснованы и отража-
ют наличие репродуктивной обособленности попу-
ляций сельди в северной части Охотского моря.
Известно, что для морских рыб даже очень не-
большие достоверные оценки дифференциации
могут быть “биологически значимыми” и выяв-
лять отдельные популяции [72]. Для атлантиче-
ской сельди было показано [73] (и впоследствии
нашло подтверждение и для других видов рыб
[74–76]), что число генетически дискретных групп
определяется числом географически стабильных
“областей удержания личинок”. Каждый отдель-
ный генный пул включает в себя все нерестовые
группы, чьи личиночные и пост-личиночные ста-
дии распределены в одной области. Такая модель
подразумевает, что естественный отбор будет
благоприятствовать особям, которые хорошо
адаптированы, чтобы оставаться в популяцион-
но-специфических областях обитания особей
ранних стадий и возвращаться в свои родные места
для нереста; а также для того, чтобы потомство име-
ло доступ к этим же самым областям развития мо-
лоди, и все это несмотря на то, что обширные кор-
мовые миграции могут распространяться далеко от
мест нереста. Предполагается, что такой процесс
приводит к развитию репродуктивной изоляции
и возникновению генетической структурирован-
ности в популяции сельди [77]. Нерестовые ареа-
лы сельди охотского и гижигинско-камчатского
стад практически изолированы, их перекрывание
в районе Тауйской губы отмечено только в годы
очень высокой численности гижигинско-камчат-
ского стада [4, 78], что вероятно может способ-
ствовать формированию репродуктивной изоля-
ции, которая, однако, в значительной мере может
нивелироваться потоком генов. При этом для вы-
явления популяционной структурированности
видов с очень большой эффективной численно-
стью нужны выборки адекватного объема [79], а в
нашем исследовании выборка гижигинско-кам-
чатской сельди составляет только 24 экз., поэтому
можно предполагать, что только масштабные ис-
следования сельди в северной части Охотского
моря смогут прояснить репродуктивные взаимо-
отношения ее популяций.

Дифференциация сельди C. p. marisalbi
и C. p. suworowi европейской части России

Генетические различия между подвидами сельди
европейской части ареала, практически сходные с
различиями с тихоокеанской сельдью, свиде-
тельствуют об ограничении обмена генами
между C. p. marisalbi и С. p. suworowi. По мтДНК
различия между подвидами также обнаружены
[10]. Известно, что гидрографический режим Горла
Белого моря, узкого и неглубокого пролива, с силь-
ными течениями и высокой турбулентностью вод,
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является основным фактором, препятствующим об-
мену фауной между Белым и Баренцевым морями
[13, 80, 81]. Недостоверные различия оценок диффе-
ренциации FST и RST свидетельствуют о недавней
дивергенции подвидов сельди [16, 82], а исследо-
вания особенностей распределения гаплотипов
мтДНК показывают, что колонизация Чешско-
Печорского района и Белого моря была результа-
том одной и той же инвазии из Cеверо-Западной
Пацифики, после чего сложная популяционная
структура сельди на ареале формировалась под
действием постледниковых колебаний климати-
ческих факторов [10]. Генетические взаимоотно-
шения C. p. marisalbi, C. p. suworowi не могут быть
объяснены их географической локализацией и не
соответствуют модели изоляции расстоянием.
Среди сельди Чешско-Печорского района и Кар-
ского моря генетических различий не обнаруже-
но, что свидетельствует о единстве популяции
сельди в этом районе.

Напротив, поток генов у сельди Белого моря
ограничен на очень небольшой пространственной
шкале, что было продемонстрировано с помощью
различных статистических методов анализа. Анализ
STRUCTURE определил три кластера у сельди Бе-
лого моря: 1) г. Чупа, 2) сельдь из кутовых частей
Кандалакшского, Онежского и Двинского заливов
и 3) сельдь из Кандалакшского (г. Ругозерская) и
Онежского заливов (Соловецкие острова и г. Со-
рокская). При этом и во втором, и в третьем кла-
стере в ряде случаев отмечены достоверные внут-
рикластерные различия.

Как было показано в предыдущих работах,
формирование иерархической внутривидовой ге-
нетической структуры сельди Белого моря опре-
деляется комплексом климатических, гидрологи-
ческих и биологических факторов, значительная
роль среди которых принадлежит различиям в
сроках нереста группировок, и интрогрессией ге-
нов атлантической сельди [15, 16, 57, 58]. Наи-
большие, стабильные во времени, генетические
различия по аллозимным и микросателлитным
маркерам показаны между двумя экологическими
расами сельди, различающимися по времени не-
реста – летненерестующими и весенненерестую-
щими [14–16]. Эти различия обусловлены в боль-
шой мере неравным уровнем интрогрессивной ги-
бридизации с атлантической сельдью С. harengus
и значительным преобладанием гибридизацион-
ных событий у летненерестующей сельди [57–59].
Полиморфизм по Робертсоновским транслока-
циям, а также дифференциация по SSR-локусам
свидетельствуют о наличиии у весенненерестую-
щей формы частично репродуктивно обособлен-
ных стад в Кандалакшском, Онежском и Двин-
ском заливах, отражающих, вероятно, локальные
адаптации группировок сельди к специфическим
условиям обитания [9, 15, 16, 83]. Помимо различий
в сроках нереста, поддержанию репродуктивной

обособленности способствуют специфические гид-
рологические характеристики Белого моря, огра-
ничивающие распределение личинок и мальков
от мест нереста, подтверждающие гипотезу о важ-
ной роли “ареалов удержания личинок” в форми-
ровании репродуктивной изоляции [15, 16, 73, 84,
85]. Полной генетической изоляции между расами и
локальными стадами, очевидно, не существует
вследствие миграций особей [9, 59, 86]. Поскольку
уровень гибридизации непостоянен во времени и
зависит от большого числа факторов, наблюдаемая
картина дифференциации сельди динамична и мо-
жет несколько изменяться [59]. Так, например, три
кластера сельди Белого моря отражают различия
между весенненерестующей сельдью (кластеры 1 и
3) и летненерестующей (кластер 2). При этом c лет-
ненерестующей сельдью (выборки WSgz, WSsl) кла-
стеризуется выборка весенненерестующей сельди
г. Сорокской (WSso), в составе которой отмечен
высокий процент гибридных особей [58].

Таким образом, показан сходный уровень ге-
нетической изменчивости по SSR-локусам у сельди,
принадлежащей к трем географическим подвидам,
который является как отражением исторических
процессов послеледникового расселения вида, так и
результатом действия современных демографиче-
ских и климатических факторов. Генетическая
структура на макрогеографической шкале наибо-
лее выражена между тремя подвидами сельди,
при этом уровень генетической дифференциации
в пределах каждого из подвидов неодинаков.
Сельдь тихоокеанского ареала дифференцирова-
на только на уровне крупных бассейнов – Охот-
ского и Берингова морей, что свидетельствует о
значительном уровне обмена генами, так же как и
в юго-восточной части Баренцева моря и в Кар-
ском море. В то же время временная изоляция и
ограничение распространения ранних стадий
развития сельди от мест нереста, а также интро-
грессия генов атлантической сельди являются ос-
новными факторами, которые определяют попу-
ляционную структуру сельди в Белом море.

Работа выполнена в рамках гостемы ГЗ 0112-
2019-0002 (подтема “Эколого-генетическая структу-
ра вида”), а также при финансовой поддержке
РФФИ (грант № 19-04-00244-а). Выделение по-
пуляционных группировок, в том числе статисти-
ческими методами, поддержано грантом РФФИ
18-016-00033.

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Genetic Structure of the Pacific Herring Clupea pallasii Valenciennes 1847,
on a Macrogeographic Scale

A. V. Semenovaa, b, *, A. N. Stroganova, G. A. Rubtsovab, and M. O. Rybakovc

aLomonosov Moscow State University, Moscow, 119234 Russia
bVavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119991 Russia

cPolar Branch of the Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Murmansk, 183038 Russia
*e-mail: seman2000@yandex.ru

Using ten microsatellite loci, the analysis of genetic variability and differentiation of the Pacific herring Clu-
pea pallasii over a wide range in the Okhotsk, Bering, Chukchi, Kara, Barents and White seas was performed.
A similar level of genetic variability of herring belonging to three geographical subspecies is shown. The ge-
netic structure at the large scale is most pronounced between the three geographical subspecies of herring,
with the different level of genetic differentiation within each of the subspecies. Herring of the Pacific range is
differentiated only at the level of large basins-the Okhotsk and Bering seas, which indicates a significant level
of gene exchange, as well as in the South-Eastern part of the Barents and Kara seas. At the same time, the
gene f low in White Sea herring is restricted on a very small spatial scale.

Keywords: intraspecific structure, genetic diversity, Pacific herring, Clupea pallasii, Sea of Okhotsk, Bering
Sea, White Sea.
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