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Приводятся данные о генетической изменчивости сайки Boreogadus saida, оценённой с помощью се-
ми микросателлитных локусов в четырёх выборках, собранных в 2014 и 2017 гг. в морях Карском,
Лаптевых и Восточно-Сибирском. Между выборками выявлены слабые, но в большинстве своём
статистически достоверные различия. Оценки пространственной генетической дифференциации у
сайки арктических морей России (в среднем 0.4% общей генетической изменчивости), сходные с
таковыми на остальной части её панарктического ареала, оказываются наименьшими среди род-
ственных видов тресковых рыб. В то же время у сайки отмечается существенная темпоральная из-
менчивость. Обсуждаются причины слабой пространственной дивергенции сайки и перспективы
дальнейших популяционно-генетических исследований.
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Сайка Boreogadus saida – холодолюбивый вид
тресковых рыб (Gadidae) с обширным панарктиче-
ским ареалом; встречается как в прибрежных водах,
фьордовых заливах, шельфовых зонах, так и над
континентальным склоном и в центральных райо-
нах Арктического бассейна, покрытых паковым
льдом (рис. 1) (Москаленко, 1964; Парин и др., 2014;
Mecklenburg, Steinke, 2015; David et al., 2016). Эта
небольшая короткоцикловая рыба может образо-
вывать скопления огромной численности плот-
ностью до 307 экз/м3 (Welch et al., 1992; Crawford,
Jorgenson, 1996; Benoit et al., 2008; Антонов и др.,
2016; David et al., 2016). Сайку относят к криопе-
лагическим видам, жизненный цикл которых
тесно связан со льдом; он служит нерестовым
биотопом и убежищем для личинок и молоди, а
ассоциированная со льдом фауна беспозвоноч-
ных составляет основу питания последних (Craig
et al., 1982; Lønne, Gulliksen, 1989; Graham, Hop,
1995; Боркин, 2013). Благодаря присутствию в
крови особых гликопротеинов – антифризов –
сайка способна переносить отрицательные значе-
ния температуры (Osuga, Feeney, 1978). Этот вид
не является важным объектом промысла, но из-за
численного доминирования и широкого распро-
странения считается ключевым компонентом
относительно простых пелагических экосистем
шельфовых и центральных регионов Арктиче-

ского бассейна (Hop, Gjøsæter, 2013; Антонов
и др., 2016), обеспечивая передачу до 75% энергии
между планктоном и хищниками более высокого
ранга – морскими млекопитающими и птицами
(Bradstreet et al., 1986; Welch et al., 1992; Hop,
Gjøsæter, 2013).

Этот довольно специализированный вид в слу-
чае ослабления ледового режима может быть
быстро замещён бореальными или субарктиче-
скими видами из Атлантики или Тихого океана.
Потепление климата сопровождается отступле-
нием полярного фронта и сокращением площади
ледовых полей, вследствие этого границы рас-
пространения сайки смещаются дальше к северу
(Mueter et al., 2016). Эта тенденция может угрожать
благополучию вида, поскольку размножение сайки
происходит преимущественно ближе к краям ареа-
ла, на арктическом шельфе (David et al., 2016). Сни-
жение численности сайки происходит обычно на
фоне возрастания более успешно конкурирую-
щих за пищевые ресурсы видов – мойвы Mallotus vil-
losus, песчанки Ammodytes hexapterus (Gaston et al.,
2003; Hop, Gjøsæter, 2013; Falardeau et al., 2014;
McNicholl et al., 2016), и хищников – более круп-
ных представителей тресковых рыб – атлантиче-
ской трески Gadus morhua и пикши Melanogrammus
aeglefinus (Боркин, Журавлева, 1995; Renaud et al.,
2012). Из-за чувствительности к температурному
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режиму этот вид может служить индикатором со-
стояния арктических ихтиоценов, а также пере-
строек пищевых цепей в арктических и субаркти-
ческих экосистемах в условиях глобальных кли-
матических сдвигов (Hop, Gjøsæter, 2013; Mueter
et al., 2016). Для долгосрочного широкомасштаб-
ного мониторинга помимо сведений о биологии,
распределении, питании, росте и размножении не-
обходимы подробные исследования внутривидо-
вой структуры, границ и генетических характери-
стик её компонентов. Генетическая изменчивость
и популяционная структура сайки исследована не-
достаточно подробно, особенно на российской ча-
сти ареала (Nelson, Bouchard, 2013; Mecklenburg,
Steinke, 2015). Судя по накопленным к настоящему
времени данным, внутри своего обширного ареала
сайка демонстрирует невысокую генетическую
изменчивость. Первые работы с использованием
биохимического полиморфизма в малоизменчи-
вых кодирующих белки генах (Fevolden, Chris-
tiansen, 1997) и RAPD-маркеров (Fevolden et al.,
1999) не обнаружили у сайки Северной Атланти-
ки различий популяционного уровня. Таким же
безуспешным оказался анализ коротких фраг-
ментов мтДНК, хотя и помог выявить в выборках
из гренландских вод две филогенетические ли-
нии (Pálsson et al., 2009). В недавней работе с по-

мощью ДНК-баркодинга, основанного на измен-
чивости фрагмента cox1 мтДНК, показано отсут-
ствие различий на более крупной географической
шкале (Mecklenburg, Steinke, 2015). Исследование
изменчивости высокополиморфных ядерных
микросателлитных локусов свидетельствует о не-
большой, но достоверной региональной подраз-
делённости на значительной части ареала (рис. 1)
(Nelson, Bouchard, 2013). Выявлены также значи-
мые различия между сайкой из фьордовых зали-
вов Северо-Восточной Гренландии и Шпицберге-
на в сравнении с выборками с шельфа Гренланд-
ского моря (Madsen et al., 2016), которые могли
возникнуть в результате изоляции популяций после
реколонизации отдельных фьордов в течение по-
следнего ледникового минимума.

Цель настоящего исследования – с помощью
информативных микросателлитных маркеров про-
анализировать генетическую изменчивость и диф-
ференциацию выборок сайки, собранных в 2014 и
2017 гг. в трёх арктических морях России, расширив
тем самым географию популяционно-генетиче-
ских исследований этого вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал для исследования сайки собран в
129-м рейсе НИС “Профессор Штокман” (2014 г.)
и 69-м рейсе НИС “Академик Мстислав Кел-
дыш” (2017 г.). Положение станций и число от-
ловленных рыб приведены на рис. 1 и в табл. 1.
Всего обследовано 288 экз., объединённых в четыре
выборки – из Карского моря (2014 и 2017 гг.), моря
Лаптевых и Восточно-Сибирского моря.

Тотальную ДНК выделяли из фрагментов ко-
жи и белых мышц с помощью коммерческого на-
бора Diatom Prep100 (OOO “Лаборатория Изо-
ген”, Россия). Анализировали изменчивость семи
микросателлитных локусов, один из которых со-
держит динуклеотидный повтор, два – тринуклео-
тидные, остальные тетранукдеотидные (табл. 2).
При выборе локусов руководствовались наиболь-
шими оценками полиморфизма и соответствием
распределения генотипов равновесному соотно-
шению Харди–Вайнберга, приведёнными в рабо-
те Нельсона с соавторами (Nelson et al., 2013). По-
лимеразную цепную реакцию (ПЦР) проводили
по следующей схеме: предварительное плавление
ДНК при 94°С в течение 4 мин, далее 7 циклов:
плавление – 94°С, 1 мин, отжиг праймеров – 30 с,
синтез ДНК – 72°С, 30 с; 25 циклов: плавление –
94°С, 30 с, отжиг праймеров – 20 с, синтез ДНК –
72°С, 15 с; окончательная достройка цепей –
72°С, 7 мин.

Полученную матрицу мультилокусных гено-
типов тестировали на наличие нуль-аллелей и
ошибок считывания в программе MICRO-
CHECKER version 2.2.3 (van Oosterhout et al.,

Рис. 1. Географическое положение выборок сайки
Boreogadus saida, исследованных в настоящей работе
(w) и в работах других авторов: ( ) – Nelson, Bouch-
ard, 2013; ( ) – (Madsen et al., 2016; (j) – ареал сайки,
( ) – положение основных мест нереста (по: Fevold-
en, Christiansen, 1997); (→) – схема течений в арктиче-
ском регионе.
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2004). Показатели генетического разнообразия в
выборках (наблюдаемой (HO) и ожидаемой (HE)
гетерозиготности (генного разнообразия)), сред-
него числа аллелей на локус (А), числа аллелей (Â)
и числа приватных (уникальных) аллелей на ло-
кус (Apr), скорректированных по минимальному
размеру выборки, а также коэффициент инбри-
динга (FIS) получали с помощью программ FSTAT
2.9.3.2 (Goudet, 2001) и HP-rare (Kalinowski, 2005).
Различия между выборками по показателям гене-
тического разнообразия оценивали с помощью
непараметрического анализа вариансы Фридма-
на (Friedman ANOVA) в программе Statistica 8.0
(StatSoft Inc., США). Проверку соответствия ге-
нотипических частот в выборках равновесному

соотношению Харди−Вайнберга, а также провер-
ку неравновесия по сцеплению между всеми па-
рами локусов проводили в программе GENEPOP 4
(Raymond, Rousset, 1995); уровень значимости
скорректирован для множественных тестов. Зна-
чимость различий между выборками в аллельных
и генотипических частотах по каждому локусу оце-
нивали также в GENEPOP с помощью комбиниро-
ванного теста Фишера, имеющего наибольшую
статистическую мощность при анализе данных об
изменчивости микросателлитных маркеров (Ryman
et al., 2006). Для определения статистической мощ-
ности теста Фишера с имеющимся набором микро-
сателлитных локусов и с данной численностью вы-
борок были проведены симуляции в программе

Таблица 1. Координаты станций и объём выборок (n) сайки Boreogadus saida, использованных для анализа гене-
тической изменчивости

Море Станция
Координаты

Дата лова Орудие лова n, экз.
с.ш. в.д.

Карское 64 72°31.98′ 64°57.30′ 28.09.2014 Сеть Бонго 8
65 72°31.98′ 64°12.36′ 28.09.2014 То же 12
78 72°57.48′ 67°04.50′ 30.09.2014 » 24
80 73°05.40′ 66°48.96′ 30.09.2014 » 4

5649 75°25.8′ 64°20.12′ 26.09.2017 РТАКСА 101
Лаптевых 5590 77°10.71′ 114°41.33′ 30.08.2017 Сеть Бонго 32

5592 75°49.82′ 130°26.16′ 02.09.2017 То же 32
5624 76°50.0′ 126°40.0′ 15.09.2017 » 32

Восточно-Сибирское 5604 74°04.54′ 158°21.15′ 06.09.2017 » 1
5605 74°52.35′ 160°09.29′ 06.09.2017 » 3
5606 75°38.86′ 161°59.80′ 07.09.2017 » 2
5612 74°23.26′ 168°08.72′ 08.09.2017 РТАКСА 5
5613 73°20.01′ 166°47.90′ 08.09.2017 Сеть Бонго 18
5615 72°20.83′ 165°26.34′ 08.09.2017 То же 8
5617 71°21.61′ 164°19.21′ 09.09.2017 » 1
5619 70°26.66′ 165°05.54′ 09.09.2017 » 5

Таблица 2. Характеристики микросателлитных локусов, использованных для анализа генетической изменчиво-
сти сайки Boreogadus saida из трёх арктических морей России

Примечание. T – температура отжига праймеров, A – число аллелей, Ho/HE – наблюдаемая/ожидаемая гетерозиготность, FST –
оценка дифференциации выборок; * уровень значимости оценок FST – p < 0.01.

Локус Мотив T, °C HO/HE А FST Источник информации

Bsa6 CA 53 0.641/0.672 16 0.004 Nelson et al., 2013
Bsa14 GATA 55 0.605/0.603 10 0.001 Тот же
Bsa60 TGAA 55 0.716/0.724 8 0.012* »
Bsa101 GATA 55 0.756/0.770 9 0.002 »
GmoC18 ACA 56 0.875/0.906 17 0 Stenvik et al., 2006
GmoC102 TCA 55 0.857/0.874 15 0.009* Delghandi et al., 2008
Tch14 GAA 55 0.930/0.936 26 0.001 O’Reilly et al., 2000
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POWSIM 4.0 (Ryman, Palm, 2006). Для каждой си-
муляции определяли долю значимых (p < 0.05) те-
стов при разных FST (0.001, 0.005 и 0.010) на основе
1000 повторов. Значимость парных и глобальной
оценок дифференциации FST (Weir, Cockerham,
1984) между выборками тестировали методом
“складного ножа” в FSTAT c помощью 500 перму-
таций. Степень генетических различий между вы-
борками представлена графически с помощью
результатов многомерного факторного анализа
матрицы индивидуальных мультилокусных гено-
типов в программе GENETIX (Belkhir et al., 2004).
Уровень генетической миграции оценивали с по-
мощью метода приватных аллелей (Barton, Slat-
kin, 1986) в GENEPOP.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Проверка матрицы полученных генотипов в
программе MICROCHECKER не обнаружила
признаков присутствия нуль-аллелей или оши-
бок считывания ни в одном из локусов. Проверка
неравновесия по сцеплению между локусами об-
наружила отклонение только в четырёх парных
тестах из 84, что ниже статистически значимого
5%-ного порога достоверности. Тесты на соответ-
ствие распределения генотипов в выборках рав-
новесному соотношению Харди–Вайнберга не
выявили достоверных различий после коррекции
уровня значимости для множественных тестов
(28 тестов;  = 0.002). Статистически значимые
различия между выборками по показателям генети-
ческой изменчивости по каждому локусу и их сред-
ним значениям (табл. 3) не обнаружены (результаты
Friedman ANOVA (n = 7, df = 3) для Â: χ2 = 1.45, p =
= 0.692; Apr: χ2 = 3.0, p = 0.391; HО: χ2 = 3.22, p =
= 0.359; HE: χ2 = 4.57, p = 0.207), хотя число уни-
кальных аллелей в Карском море несколько вы-
ше, чем в двух других морях.

α0.05
'

В результате симуляционного анализа мощно-
сти комбинированного теста Фишера для детек-
ции генетических различий в программе POW-
SIM были получены оценки 0.310 (FST = 0.001),
0.998 (FST = 0.005) и 1.000 (FST = 0.010). Таким об-
разом, объём обследованных выборок и число
примененных локусов можно считать достаточ-
ными для того, чтобы выявить даже самую слабую
генетическую структуру. Уровень значимости α,
которым оценивается вероятность обнаружить
значимую генетическую дифференциацию в слу-
чае, когда реальная оценка FST = 0, соответство-
вал 5% во всех симуляциях.

Достоверность различий в аллельных частотах
после коррекции уровня значимости для множе-
ственных тестов (42 парных теста;  = 0.0012)
сохранилась только по локусу GmoC102 между
выборками Карского моря 2014 и 2017 гг. и между
последней выборкой и выборкой из Восточно-
Сибирского моря. Комбинированные тесты Фи-
шера показали, тем не менее, достоверные разли-
чия аллельных частот между всеми выборками, за
исключением пары выборок из моря Лаптевых и
Восточно-Сибирского моря. Генотипические ча-
стоты не различались значимо между выборками
из моря Лаптевых и Восточно-Сибирского моря и
выборкой из последнего и Карского моря 2014 г.

Парные оценки дифференциации FST между
выборками сильно варьировали (табл. 4). Сред-
няя оценка пространственной дифференциации
FST (между выборками из трёх морей) оказалась
небольшой – всего 0.004, но также статистически
достоверной. Наибольшую разрешающую спо-
собность для дифференциации популяций пока-
зали только два маркера из нашего набора – Bsa60
и GmoC102 (табл. 2).

Небольшие различия между популяциями под-
тверждаются результатами многомерного анализа
матрицы мультилокусных генотипов, которые при-
ведены на рис. 2. Очевидно значительное перекры-

α0.05
'

Таблица 3. Показатели генетического разнообразия в выборках сайки Boreogadus saida

Примечание. Â и Apr – число аллелей и число приватных (уникальных) аллелей на локус, скорректированное по минималь-
ному размеру выборки; FIS – коэффициент инбридинга; ост. обозначения см. в табл. 2.

Выборка Â Apr FIS
Среднее
HO/HE

HO/HE

Bsa6 Bsa14 Bsa60 Bsa101 GmoC18 GmoC102 Tch14

Карское 
море:

2014 г. 10.2 0.6 0.0036 0.766/0.753 0.770/0.755 0.483/0.476 0.694/0.683 0.768/0.754 0.880/0.866 0.854/0.841 0.913/0.899
2017 г. 10.7 0.8 0.0121 0.785/0.781 0.670/0.666 0.603/0.600 0.761/0.756 0.771/0.767 0.906/0.900 0.854/0.848 0.933/0.927

Море Лап-
тевых

10.8 0.4 0.0154 0.782/0.778 0.649/0.645 0.620/0.617 0.732/0.728 0.758/0.754 0.904/0.898 0.876/0.871 0.937/0.932

Восточно-
Сибир-
ское море

10.5 0.4 0.0282 0.786/0.776 0.712/0.702 0.592/0.584 0.670/0.663 0.795/0.784 0.908/0.894 0.896/0.883 0.933/0.920
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вание пулов индивидуальных генотипов из обсле-
дованных выборок. Согласно оценкам, получен-
ным с помощью метода приватных аллелей, в
выборках 2017 г. величина генетической мигра-
ции после коррекции по размеру выборки соста-
вила не менее 12.3 особей, а доля мигрантов рав-
на 0.34. Если исключить сильно отличающуюся
выборку 2014 г., корреляция между генетически-
ми (FST/(1 – FST)) и географическими расстояни-
ями сайки из трёх арктических морей в тесте
Мантела оказывается очень высокой, хотя и не-
достоверной из-за малого числа наблюдений (r =
= 0.883, p = 0.311).

ОБСУЖДЕНИЕ

Генетические различия по микросателлитным
маркерам между выборками сайки из трёх аркти-
ческих морей России оказались очень небольши-
ми, хотя и статистически значимыми. Получен-
ная величина пространственной генетической
дифференциации (в терминах FST = 0.004) соот-
ветствует оценкам, наблюдаемым на сравнимой
географической шкале в работе Нельсона и Бу-

шар (Nelson, Bouchard, 2013): например, между
выборками из моря Бофорта и восточного побе-
режья Гренландии (FST = 0.0039). В этой работе,
охватывающей значительную часть ареала (рис. 1),
глобальная оценка FST равняется 0.01, а межвыбо-
рочные оценки варьируют на внутри- и межреги-
ональном уровнях в пределах от 0 до 0.0127; бóль-
шая их часть статистически недостоверна (т.е. не
отличается значимо от нуля). В атлантическом
секторе (у северо-восточного побережья Грен-
ландии и у Шпицбергена) вычисленные по мик-
росателлитным маркерам оценки FST варьируют в
гораздо большем диапазоне – 0.008–0.032 (Mad-
sen et al., 2016), а между группами выборок с
шельфа и из фьордов равняется 0.016. Так же, как
и в работе Нельсона и Бушар (Nelson, Bouchard,
2013), в нашем исследовании проявляется тенден-
ция к возрастанию генетических различий с геогра-
фическими расстояниями между выборками (так
называемый эффект изоляции расстоянием).

Низкие оценки пространственной дифферен-
циации ожидаемы у видов с потенциально высо-
кой интенсивностью генетического обмена, на-
пример, у морских рыб, которые обитают в среде,

Таблица 4. Межвыборочные оценки генетической дифференциации у сайки Boreogadus saida

Примечание. Полужирным шрифтом выделены статистически значимые оценки (p < 0.05).

Выборка Карское море 2017 г. Море Лаптевых Восточно-Сибирское море

Карское море 2014 г. 0.0109 0.0036 0
Карское море 2017 г. 0.0019 0.0099
Море Лаптевых 0.0022

Рис. 2. Результаты анализа главных компонент изменчивости матрицы мультилокусных генотипов по семи микроса-
теллитным локусам сайки Boreogadus saida. Выборки: (j) – Карское море 2014 г., (h) – Карское море 2017 г., (d) – море
Лаптевых, (n) – Восточно-Сибирское море; каждый символ соответствует индивидуальному генотипу.
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где отсутствуют физические барьеры для мигра-
ции либо на ранних стадиях развития, либо на
протяжении всего жизненного цикла (Ward et al.,
1994). Но и среди экологически и эволюционно
близких видов подсемейства Gadinae сайка, по
всей видимости, отличается наименьшими оцен-
ками генетической дифференциации. Например,
у атлантической трески средняя межвыборочная
FST = 0.03, а наибольшее её значение (0.11) наблю-
дается между подвидами (географическими раса-
ми) (O’Leary et al., 2007). Сходные с полученными
нами оценки отмечаются на локальной шкале,
например: между выборками у побережья Норве-
гии FST = 0.0023 (Knutsen et al., 2003), Ньюфаунд-
ленда – 0.0039–0.0053 (Ruzzante et al., 2001) и Ис-
ландии – 0.0030 (Pampoulie et al., 2006). У тихо-
океанской трески G. macrocephalus на её ареале в
Северной Пацифике и сопредельных морях усред-
нённая FST составляет 0.028 (Canino et al., 2010).
Только у минтая Theragra chalcogramma (в цитиру-
емой работе – Gadus chalcogrammus) значения FST
приближаются к таковым у сайки и оказываются
< 0.008 (O’Reilly et al., 2004).

Причины пространственной генетической го-
могенности морских видов уже неоднократно об-
суждались: среди них интенсивная миграция в от-
сутствие физических барьеров, недавнее расселе-
ние по ареалу в послеледниковье и небольшой
возраст популяций, их большая численность и от-
сутствие в демографической истории “бутылоч-
ных горлышек” (Ward et al., 1994; Pogson et al.,
2001; Pálsson et al., 2009). В первую очередь, сла-
бая пространственная дивергенция предполагает
генетический обмен между удалёнными друг от
друга популяциями, который у сайки может до-
стигаться за счёт пассивного рассеяния по всему
обширному панарктическому ареалу благодаря
некоторым особенностям экологии и жизненно-
го цикла. Ранние этапы развития в сравнении с
другими тресковыми у сайки, выметывающей ик-
ру под лёд, более растянуты (Craig et al., 1982;
Bradstreet et al., 1986; Graham, Hop, 1995), и всё
это время икра и личинки перемещаются вместе с
дрейфующими льдами: например, в море Бофор-
та дрейф вдоль Аляски в сторону Чукотского мо-
ря может занять около 4–5 мес. (Мельников, Чер-
нова, 2013). В дальнейшем молодые особи могут
продолжить свой путь и, следуя генеральной цир-
куляции льда (рис. 1), пересечь центральную
часть Арктического бассейна и уже к наступле-
нию половой зрелости, т.е. через 3–4 года, попол-
нить нерестовую часть популяций Северной Ат-
лантики у Гренландии и Шпицбергена (Мель-
ников, Чернова, 2013; David et al., 2016). Таким
образом, трансарктическая миграция может за-
нять всего лишь одно поколение. Миграции к ме-
стам размножения на шельфы также происходят
вместе со льдами антициклонического кругово-

рота Бофорта, полный оборот в котором занимает
от 4 до 10 лет (Мельников, Чернова, 2013).

Однако слабая межпопуляционная дифферен-
циация по селективно нейтральным молекуляр-
ным маркерам необязательно имеет причиной
интенсивный обмен генами, а может быть связа-
на с недавним обособлением популяций, особен-
но если они имеют большую эффективную чис-
ленность, которая замедляет достижение равно-
весия дрейф–миграция и максимальных оценок
FST (Crow, Aoki, 1984). Учитывая, что современ-
ный ареал сайки полностью освободился от лед-
никовой толщи относительно поздно, а числен-
ность её популяций очень велика, не удивитель-
но, что по нейтральным микросателлитам оценки
FST у неё оказываются ближе к 0, чем у остальных
тресковых видов, а значимые оценки регистриру-
ются только на самой крупной географической
шкале. Исходя из этого, к интерпретации наблю-
даемой пространственной генетической гомоген-
ности по нейтральным маркерам следует отне-
стись внимательно, в особенности если на ареале
наблюдается экологическая и морфологическая
неоднородность, противоречащая гипотезе о высо-
ком уровне межпопуляционного обмена (Carvalho,
Pitcher, 1995). Лучшим решением для уточнения
масштаба миграции будет поиск популяционно-
генетического маркера, непосредственно связан-
ного с адаптивными морфофизиологическими ха-
рактеристиками и, следовательно, испытывающе-
го сильное давление отбора (Andre et al., 2010; Гор-
деева, 2012). У тресковых рыб таким эффективно
идентифицирующим популяции маркером, по
которому показан положительный (разнообразя-
щий) отбор, является последовательность гена
пантофизина (PanI); индексы FST по этому локусу
намного превышают оценки по нейтральным
маркерам (Canino, Bentzen, 2004; Pogson, Mesa,
2004; Canino et al., 2005). Изменчивость PanI в по-
пуляциях атлантической трески связана с зани-
маемыми биотопами – фьордовыми и океаниче-
скими (Pogson, Fevolden, 2003; Pampoulie et al.,
2011), а у минтая – со среднегодовой температу-
рой воды (Canino et al., 2005).

Нельзя исключать, что морфоэкологическая
дифференциация, которая наряду с родственны-
ми видами тресковых рыб свойственна и сайке,
хотя, возможно, в меньшей степени, служит ос-
новой для репродуктивной изоляции популяций,
не обнаруженной пока в популяционно-генети-
ческих исследованиях. Например, в российском
секторе арктической акватории выделяют две
формы сайки, различающиеся по времени созре-
вания, форме тела и окраске личинок и взрослых
рыб – прибрежную и океаническую; последняя
совершает продолжительные миграции, связана в
своём распространении со льдами и доходит до
самых высоких широт (Москаленко, 1964). На
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остальной части ареала также отмечались разли-
чия в темпах роста (Falk-Petersen et al., 1986) и
внешней морфологии (Световидов, 1948). В арк-
тических морях период вылупления личинок сай-
ки проявляет связь с температурой и солёностью
приповерхностного подлёдного слоя воды: в рай-
онах, подверженных сильному влиянию речного
стока (сибирские моря, Гудзон, море Бофорта),
высокая температура поверхностного слоя воды
ускоряет эмбриональное развитие и способствует
раннему вылуплению личинок – уже в январе, то-
гда как в отсутствие речного стока первые генера-
ции личинок появляются только с прогревом
верхнего слоя воды в мае–июле (Bouchard, Forti-
er, 2011).

Требует дополнительного рассмотрения при-
чина значительных различий между выборками,
взятыми всего лишь в 270 км друг от друга, но в
разные годы в Карском море (в материковом при-
брежье в 2014 г. и возле Новой Земли в 2017 г.), ко-
торые оказались на порядок выше, чем между вы-
борками, взятыми в ходе одной экспедиции из
разных морей. Интересно, что в предыдущих ра-
ботах также были сделаны подобные наблюде-
ния. В частности, различия в частотах гаплотипов
cyt b мтДНК между выборками, взятыми в море
Бофорта на примыкающих друг к другу полиго-
нах в 2008 и 2011 гг., значимо отличалась от нуля
(FST = 0.023), в отличие от различий между выбор-
ками из моря Бофорта, Чукотского моря и зал.
Св. Лаврентия (Talbot et al., 2014). Также стоит от-
метить, что наибольшие различия обнаружива-
ются между выборками, взятыми в разные годы, в
уже упоминавшихся работах (Nelson, Bouchard,
2013; Madsen et al., 2016). Сходным образом на-
много бóльшая компонента временнóй изменчи-
вости относительно пространственной (0.55 про-
тив 0.09%) показана у минтая (O’Reilly et al.,
2004). Как предполагают авторы, значительные
межгодовые различия в частотах аллелей обу-
словлены случайными факторами (дрейфом ге-
нов) из-за очень низкой генетически эффектив-
ной численности по отношению к цензовой (раз-
личия оцениваются в тысячи–сотни тысяч раз),
что, вероятнее всего, связано с большой вариан-
сой репродуктивного успеха. Такие же генетико-
демографические процессы могут иметь место в
популяциях сайки, для которой отмечаются рез-
кие, порой критические колебания численности
(Ajiad et al., 2011).

Таким образом, у сайки арктических морей
России найдены очень низкие, хотя и по большей
части достоверно отличающиеся от нуля, оценки
пространственной генетической дифференциа-
ции по нейтральным микросателлитным марке-
рам. Значительная генетическая гомогенность мо-
жет быть обусловлена интенсивной миграцией, од-
нако масштаб реального генетического обмена
нужно уточнить с помощью сравнения изменчиво-

сти селективно-нейтральных маркеров и локусов
под сильным положительным отбором. Также в за-
дачи будущих исследований входит определение
величины временнóй изменчивости относитель-
но пространственной с помощью серий повторно
взятых выборок.

Экспедиционные работы и лабораторный ана-
лиз проведены в рамках проекта Российского на-
учного фонда № 14-50-00095 и темы государ-
ственного задания № 0149-2014-0050; первичная
обработка материала и видовая идентификация –
на средства гранта РФФИ № 16-04-00380.
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