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Внутреннее оплодотворение и живорождение характерно для некоторых видов рода Sebastes. У не-
которых видов этого рода показано наличие полиандрии. Мы использовали пять микросателлит-
ных маркеров и три основных статистических подхода для оценки уровня полиандрии в дикой по-
пуляции восточного морского окуня (Sebastes taczanowskii). В некоторых кладках нами обнаружено
множественное отцовство. Настоящая работа – первое доказательство множественного отцовства у
дальневосточного морского окуня. Вероятно, полиандрия является весьма распространенной стра-
тегией у этого вида, обитающего в дальневосточных морях, а также важным фактором в регулиро-
вании генетического разнообразия и продуктивности.
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Для рыб характерно большое разнообразие ре-
продуктивных стратегий. Можно выделить не-
сколько основных характеристик, связанных с ни-
ми: число скрещивающихся особей, типы размно-
жения, системы спаривания, соотношение полов,
вторичные половые признаки, место и время раз-
множения, способ оплодотворения, эмбриональ-
ное развитие и забота о потомстве [1].

Системы спаривания у рыб чрезвычайно раз-
нообразны: от самооплодотворения и социаль-
ной моногамии до группового нереста [2–8]. В
целом существует четыре типа генетических си-
стем спаривания: а) моногамия (в истинной мо-
ногамной системе спаривания у каждой особи
есть один партнер и все потомство является пол-
ными братьями и сестрами); б) полигиния (поли-
гамия – у самцов есть несколько успешных спа-
риваний, а у самок – одно); в) полиандрия (поли-
гамия самок – это когда у самок есть несколько
успешных спариваний, а у самцов – только одно);
г) промискуитет (полигамия обоих полов, оба по-
ла спариваются с несколькими партнерами [2, 3,
5–8].

Анализ генетических систем спаривания, осно-
ванных на наблюдениях и молекулярных данных,

дает фундаментальные понимания о поведении,
экологии и эволюции репродуктивных стратегий
животных [6, 9]. Активное применение молеку-
лярно-биологических методов в последние два
десятилетия во многом изменило представление
о тех или иных системах спаривания у рыб.

Цель нашего исследования состояла в опреде-
лении генетической системы спаривания у одно-
го из видов семейства Scorpaenidae, в котором
лишь для представителей подсемейства Sebastinae
характерно живорождение. Входящий в это под-
семейство род Sebastes, насчитывающий более 110
видов, примечателен большим разнообразием.
Представителей этого рода можно встретить от
приливной зоны до глубин более 1000 м [10, 11].
Часть из них живородящие, с внутренним опло-
дотворением и развитием личинок [11]. Некото-
рые способны удерживать сперму после спарива-
ния для более позднего оплодотворения [12, 13]. В
отличие от большинства костистых рыб морские
окуни оплодотворяют икру внутри особей и выпус-
кают живых примитивно развитых (по сравнению с
другими живородящими (например, большинство
акул)) [14] плавающих личинок. Личинки высво-
бождаются на стадии желточного мешка, что поз-
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воляет им избежать высокой смертности, связан-
ной с ранними личиночными стадиями [15, 16].
Морские окуни очень плодовиты, с выводками,
содержащими от тысяч до миллионов личинок на
самку [10, 11, 17]. Генетические исследования вы-
явили множественное отцовство у 15 видов рода
Sebastes: S. schlegeli [18], S. atrovirens, S. brevispinis,
S. diploproa, S. elongates, S. goodie, S. jordani, S. proriger,
S. ruberrimus, S. rufus [14], S. inermis [19], S. alutus [20],
S. melanops [21], S. maliger [10, 12], S. caurinus [10].

Восточный морский окунь (Sebastes taczanowskii
Steindachner, 1880), как и другие виды рода Sebastes,
является живородящим [22]. Биология S. taczanows-
kii относительно хорошо изучена [23–27], но иссле-
дований о репродуктивном поведении на основе
молекулярных данных не проводилось. В рамках
настоящего исследования на внутрипопуляцион-
ном уровне мы проверили гипотезу множественно-
го отцовства и дали оценку уровню полиандрии у
восточного морского окуня, используя генотипиче-
ские данные, чтобы восполнить этот пробел в
знаниях. Основываясь на предыдущих оценках
множественного отцовства у рода Sebastes, пой-
манных в дикой природе, и наличии полигамных
самок у близкородственного вида S. schlegeli, мы
предположили, что полиандрия возможна и у
данного вида. Для анализа мы использовали мик-
росателлитные локусы. На сегодняшний день
наиболее эффективным инструментом для изуче-
ния полиандрии в природе является микросател-
литный анализ [28]; использование данного типа
маркеров для анализа генетического происхожде-
ния и родства было проверено на многих видах
[29–35].

Микросателлиты – фрагменты ДНК с боль-
шим количеством тандемно повторенных корот-
ких последовательностей, имеющих длину от 1 до
6 пар нуклеотидов [36]. Основными преимуще-
ствами микросателлитных маркеров являются:
кодоминантный тип наследования, высокий
уровень полиморфизма и гипервариабельность,
высокая скорость мутаций, легкая пробоподго-
товка [37].

Микросателлитные маркеры также имеют не-
которые недостатки, такие как: видоспецифич-
ность (пара микросателлитных праймеров редко
работает для широкого круга таксономических
групп в связи с большой мутационной скоростью,
поэтому праймеры обычно разрабатываются за-
ново для каждого вида [38]), скрытое аллельное
разнообразие (на практике можно столкнуться с
явлением гомоплазии), проблемы с амплифика-
цией, приводящие к ошибкам генотипирования
(к примеру, из-за мутаций в сайтах отжига прай-
меров возможно появление нулевых аллелей – без

амплификации целевого продукта ПЦР). Нуле-
вые аллели могут приводить к смещенной оценке
аллельных и генотипических частот и недооценке
гетерозиготности [38].

Несмотря на вышеперечисленные изъяны [39–
43], анализ микросателлитных локусов остается
незаменимым инструментом для исследований
родословных и семейного анализа благодаря их
полиморфизму, разработке подходящих статисти-
ческих методов и большого количества данных
генотипирования. Как правило, требуется всего
несколько микросателлитных маркеров для полу-
чения высокой статистической значимости обна-
ружения множественных спариваний [32].

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Мы проверили наличие или отсутствие мно-

жественного отцовства у особей из естественной
популяции S. taczanowskii путем генотипического
отнесения самок к их выводкам с использовани-
ем микросателлитных локусов. Материалом для
исследования послужили 48 самок восточного
морского окуня, пойманных при помощи удочки
в одной локальности зал. Восток в мае–июне 2013 г.
(зал. Петра Великого Японского моря).

Самок восточного окуня вскрывали. Ячейки го-
над, состоящих из икринок с эмбрионами и пред-
личинок, оценивали как возможность нескольких
последовательных оплодотворений (брудеры). При
микроскопическом исследовании было видно,
что в некоторых случаях эмбриональное развитие
икринок находится на разных стадиях онтогене-
за, что противоречит ранее полученным данным
на основе наблюдений [44].

Чтобы гарантировать обнаружение произво-
дителей, яичники вскрывали и отбирали эмбрионы
из передней, средней и задней частей каждого
яичника для получения репрезентативного об-
разца генотипического пула потомства. Объеди-
ненную пробу потомства от каждой отдельной
самки тщательно перемешивали и образец объе-
мом примерно 1–2 мл фиксировали в 95%-ном
этаноле.

Геномную ДНК экстрагировали из образцов
мышечной ткани самок с использованием стан-
дартного фенол/хлороформного метода [45]. Ана-
логичным образом выделяли ДНК из эмбрионов.
Подробное описание условий проведения ампли-
фикации микросателлитной ДНК можно найти в
опубликованной ранее статье [46].

ПЦР-продукт проверяли с помощью гель-
электрофореза в 1.5%-ном агарозном геле. 1 мкл
ПЦР-смеси, содержащую формамид, добавляли в
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смесь для генотипирования. Электрофоретическое
разделение полученных продуктов осуществляли
на автоматическом секвенаторе ABI3130 (Applied
Biosystems Inc., США) с применением размерного
стандарта (S450) (COrDIS). Определение размера
аллелей проводили с помощью программного па-
кета GeneMapper ver. 5.0 (Applied Biosystems).

Предварительные данные по оценке качества
амплификации микросателлитных маркеров, уро-
вень их полиморфизма, частоты аллелей, гетеро-
зиготность, наличие нуль-аллелей и соответствие
частот генотипов уравнению Харди–Вайнберга
(HWP) для S. taczanowskii опубликованы ранее
[46]. Пять высокополиморфных локусов SR 7-2,
SR 7-7, SR 7-25 [47] и Sma3, Sma10 [48] были вы-
браны для генотипирования всех образцов, чтобы
определить количество производителей для каж-
дого выводка в этом исследовании.

Для анализа и установления отцовства суще-
ствуют шесть основных статистических подходов.
Подробную информацию о каждом методе мож-
но найти в обзорах [9, 49–51].

В настоящей работе мы использовали три ме-
тода и соответствующие программные пакеты:
метод исключения, применяемый в программе
VITASSIGN V8-5.1.xlsm [52]; GERUD 2.0 [53] для
метода реконструкции отцовства; COLONY 2.0
[54] для реконструкции родства.

Программное обеспечение VITASSIGN, GER-
UD и COLONY для определения отцовства было
использовано в соответствии с рекомендациями
разработчиков. Реконструкция отсутствующих ге-
нотипов принималась, когда апостериорные веро-
ятности генотипов, выведенных COLONY, были
близки к 1.

Основной принцип в методике генетического
определения биологического родства заключает-
ся в поиске и анализе совпадающих аллелей у
предполагаемых родителей и потомков. На пер-
вом этапе мы вручную проверили все генотипы
потомства на наличие и соответствие у них мате-
ринских аллелей, определив генотип матери и срав-
нив аллели по пяти локусам, где один из аллелей
каждого локуса должен быть представлен у потом-
ства. Генотипы у одного или нескольких потомков,
в которых аллель матери не найден, были исключе-
ны из анализа. Такое событие означает, что произо-
шла мутация в праймерных сайтах.

Так как вид живородящий, материнство каж-
дого потомства идентифицировалось априори.
Сопоставление генотипов потомства и матерей
позволило провести идентификацию происхож-
дения и оценить количество предполагаемых от-
цов. На основании генотипов потомков и матерей

удалось смоделировать генотипы самцов, срав-
нив полученные данные из разных программ.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Для реконструкции родства и определения

уровня полиандрии во всех выбранных для ана-
лиза программных пакетах использовали один и
тот же набор данных. Используя коэффициент
ошибки 0.02, были получены идентичные резуль-
таты для метода исключения и реконструкции
родства. По результатам, полученным методом
реконструкции родительства (GERUD), уровень
репродукции (количество самцов, принимающих
участие в оплодотворении) оказался меньше. В
результате исключения образцов с высоким про-
центом ошибок генотипирования, которые при-
водят к несовпадению материнских аллелей с ал-
лелями у потомства, были использованы только
12 самок из 48. Сравнение аллелей у материнских
особей и потомков проводилось по пяти поли-
морфным локусам.

Мы нашли доказательства множественного
отцовства во всех 12 исследованных выводках. В
частности, выводки двух самок имели двух произ-
водителей, шесть от трех производителей, три
самки от четырех и одна самка от шести произво-
дителей (табл. 1). Реконструированные генотипы
самцов показали, что в нашей выборке 21 самец
спаривался с 12 самками, или семь самцов опло-
дотворили по одной самке, шесть – двух, пять
спаривались с тремя, оставшиеся три самых про-
изводительных самца спарились с четырьмя, пя-
тью и шестью самками соответственно (табл. 2).

Результаты моделирования каждого ряда потом-
ков в программах COLONY и VITASSIGN показа-
ли, что мы правильно определили минимальное ко-
личество производителей, оплодотворяющих каж-
дый выводок, с вероятностью 0.95. Эффективное
количество самцов, участвовавших в оплодотворе-
нии одной самки, варьировало от одного до шести.

Еще одним генетическим доказательством вы-
сокого показателя множественных спариваний у
самок восточного морского окуня является то, что
выводки всех категорий рыб состоят из групп
потомства-полусибсов по данным программы
COLONY.

ОБСУЖДЕНИЕ
Множественное отцовство может быть страте-

гией выживания потомства в неблагоприятных
условиях для морских окуней, позволяя самке
увеличить генетическое разнообразие личинок,
тем самым повышая вероятность выживания [10,
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Таблица 1. Уровень полиандрии у S. taczanowskii

* – генотипированные матери. ** – генотипы предполагаемых отцов по результатам программы COLONY.
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MM15 4 F1, F2 2 2 2

MM19 4 F3, F4 2 2 2

MM20 4 F1, F5, F6 3 2 3

MM51 3 F9, F10, F11 3 2 3

MM55 4 F9, F11, F12, F13 4 2 4

MM58 6 F8, F11, F14, F15, F16, F17 6 3 6

MM74 5 F13, F14, F18 3 2 3

MM81 4 F1, F16, F17, F20 4 2 4

MM86 3 F1, F7, F21 3 2 3

MM88 5 F7, F12, F21, F22 4 2 4

MM94 3 F7, F10, F21 3 2 3

M100 4 F2, F9, F10 3 2 3

Таблица 2. Уровень полигинии у S. taczanowskii

Примечание. Цифры обозначают число самок, спарившихся с данным самцом. * – нумерация предполагаемых отцов по ре-
зультатам программы COLONY.

Самцы* VITASSIGN COLONY Самцы* VITASSIGN COLONY Самцы* VITASSIGN COLONY

F1 4 4 F8 1 1 F15 1 1

F2 2 2 F9 3 3 F16 2 2

F3 1 1 F10 3 3 F17 2 2

F4 1 1 F11 3 3 F18 1 1

F5 5 5 F12 2 2 F20 1 1

F6 6 6 F13 2 2 F21 3 3

F7 3 3 F14 2 2 F22 1 1
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14, 20]. Еще одно потенциальное преимущество
многократного спаривания для отдельных самок –
потенциальное снижение вероятности неполного
оплодотворения яиц в выводке [13]. Как следствие –
получение преимуществ для них. На уровне попу-
ляции – выигрыш от снижения инбредной де-
прессии и увеличения эффективного размера по-
пуляции [14]. Было показано, что множественное
отцовство обеспечивает генетические преимуще-
ства [55], улучшает количество и качество потом-
ства [56], увеличивает индивидуальную приспо-
собленность [57] и количество жизнеспособного
потомства в выводке [58].

Множественное отцовство может иметь фун-
даментальное влияние на генетическое разнооб-
разие популяции. Высокое генетическое разно-
образие у S. taczanowskii [46] сходно с таковым для
других морских окуней: S. thompsoni [59], S. pinniger
[60], S. schlegeli [61], S. atrovirens [13] и S. inermis [19].

В настоящем исследовании мы использовали
высокополиморфные микросателлитные локусы
для скрининга отцовства, учитывая данные, по-
лученные на других исследованиях видов рода Se-
bastes [10, 12–14, 18–20, 62, 63]. У исследованных
15 видов этого рода в основном использовали
пять–шесть локусов и метод реконструкции ро-
дительства. Метод категориального распределе-
ния и реконструкции родительства использовали
Согард с соавт. [13].

Мы использовали три основных подхода, в ко-
торых применяются различные статистические
алгоритмы. Лишь совокупный результат полу-
ченных данных может помочь с высокой апосте-
риорной вероятностью (выше 0.95) адекватно
оценить репродуктивную стратегию данного вида
с помощью микросателлитного анализа, так как в
каждом подходе имеются свои ограничения:

COLONY [50, 54] – маркеры должны быть в
равновесии по сцеплению, высокополиморфны;
реконструкция родителей гораздо более эффек-
тивна на больших массивах потомства. Точность
быстро повышается за счет увеличения количе-
ства маркерной информации, что не всегда воз-
можно.

GERUD 2.0 [64] – не может учитывать мута-
ции, нулевые аллели или отсутствующие данные.
GERUD чрезвычайно требователен к вычисли-
тельным ресурсам с более чем четырьмя или пя-
тью локусами. Также программа не будет вклю-
чать данные, которые отсутствуют у общего роди-
теля.

VITASSIGN [52] – ошибки генотипирования
или мутации являются основной причиной низ-

кой мощности метода, а также отсутствие данных
хотя бы об одном из родителей.

Доля установления отцовства совпала на 100%
в программах VITASSIGN и COLONY, продемон-
стрировав силу сочетания метода исключения и
метода реконструкции родства при наличии хотя
бы одного реального родительского генотипа. Та-
кой подход стал возможным благодаря использова-
нию успешно реконструированных отсутствующих
генотипов самцов, исправлений ошибок генотипи-
рования, рассчитанных с помощью COLONY, и
возможного “неисключения” отцовства конкрет-
ного индивидуума в отношении данного потом-
ства с помощью VITASSIGN [65]. Методы правдо-
подобия обычно дают более высокие показатели
назначения, чем исключения с наборами марке-
ров низкой мощности. В нашем случае эти пока-
затели полностью совпали. Хотя есть работы, где
отцовство оставалось ниже, чем ожидалось с по-
мощью моделирования VITASSIGN [66].

Уровень репродукции с помощью программ-
ного пакета GERUD оказался ниже, так как в
данной программе просчитывается минимальное
количество возможных отцов. Использовать ге-
нотипы, выведенные GERUD, оказалось пробле-
матичным из-за их большого числа комбинаций.

Результаты данного исследования ясно проде-
монстрировали наличие полиандрии в природной
популяции морского окуня во всех 12 проанализи-
рованных массивах потомства (100% потомков).
Применение мультилокусного генотипирования
[67] предполагает вероятность недооценки числа
самцов из-за выборочности взятия тканей в гона-
дах самки [10, 11].

Половина самок во всех исследованных вы-
водках спаривались с тремя самцами. Двадцать
один самец принял участие в оплодотворении 12
множеств полиандрических потомков. Частота
спаривания с самками самцов F1, F5, F6 на порядок
выше, чем у остальных восемнадцати, что может
свидетельствовать о перекосе репродуктивного
успеха самцов. Мы смогли определить успех каж-
дого отца в общем массиве, но, к сожалению,
установить успех самца для каждого потомка не-
возможно, так как для этого необходимо геноти-
пировать гораздо больший массив потомства от
каждой самки.

Полученные результаты и выводы хорошо со-
гласуются с предыдущими работами по живородя-
щим окуням. На сегодняшний день у 27 видов
морских окуней исследована система спаривания.
Из них у 15 было описано множественное отцов-
ство; число самцов, успешно участвующих в
оплодотворении одной самки у S. schlegeli, – 6; у
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S. ruberrimus, S. alutus, S. melanops, S. elongates – 4;
у S. atrovirens, S. brevispinis, S. diploproa, S. goodie,
S. jordani, S. proriger, S. rufus, S. maliger – 3; у S. inermis,
S. caurinus – 2. Уровень генетического разнообра-
зия и полиандрии сопоставим с данными работ
[10, 12, 14, 18–21]. Также можно предположить
наличие полигамии обоих полов при определе-
нии генетической системы спаривания данного
вида.

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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Evidence of the Genetic Mating System in Viviparity White-Edged Rockfish, 
Sebastes taczanowskii Steindachner, 1880

N. M. Batishchevaa, *, V. D. Yagodinaa, and V. A. Brykova

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

*e-mail: batishchevanata@gmail.com

Internal fertilization and viviparity are characteristic of some species of the genus Sebastes. Polyandry has also
been reported for some species of this genus. We used five microsatellite markers and three main statistical
approaches to estimate the level of polyandry in a wild population of white-edged rockfish (Sebastes
taczanowskii). In some clutches, we detected multiple paternity. This study is the first record of multiple pa-
ternity in white-edged rockfish from the Far East. Polyandry is probably quite a widespread strategy in this
species inhabiting the Far Eastern seas, and also an important factor in the regulation of genetic diversity and
productivity.

Keywords: reproductive strategy, microsatellites, polyandry, scorpaeniformes, Sebastes.
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