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Исследована популяционно-генетическая структура тихоокеанской сельди Clupea pallasii в северо-
западной части Тихого океана на основе анализа полиморфизма 11 микросателлитных локусов.
Обнаружены достоверные генетические различия между озёрными и морскими формами сельди
(FST 0.0197−0.0521). Сельди озёр Айнское и Вилюй являются отдельными популяциями. Выборки
морских форм по индексу генетической дифференциации FST (0.0086−0.0218) разделяются на две
географические группы – группу Охотского и Японского морей и группу Берингова моря. Внутри
этих групп дифференцированы пять популяционных группировок: 1) зал. Петра Великого, 2) севе-
ро-западной части Охотского моря (охотская), 3) зал. Шелихова (гижигинская), 4) Карагинского
залива, 5) северной части Берингова моря. В период высокой численности у сельди отсутствуют чёт-
кие экологические границы, её популяционная структура может измениться за несколько поколе-
ний на значительной части ареала. Современную популяционную структуру морских форм сфор-
мировали депрессия численности в Беринговом море и вспышка численности в Охотском море.
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Основное направление филогеографических ис-
следований – изучение влияния исторических со-
бытий и современных процессов на распростране-
ние и популяционную структуру видов (Avice, 2000).
На данный момент популяционная структура пела-
гических морских рыб изучена недостаточно хоро-
шо (Jorgensen et al., 2005; Machado-Schiaffino et al.,
2009; Савенков и др., 2018; Orlova et al., 2019b). От-
сутствие барьеров и совместные зоны миграций
могут облегчить обмен генами между популяция-
ми и усложнить определение границ между ними
(Palumbi, 1994). Факторы, которые могут ограни-
чить поток генов у таких популяций, условно мож-
но разделить на несколько типов: исторические
(малые ледниковые периоды, изменение уровня
моря), поведенческие (период нереста и нагула) и
гидрологические (современные океанические те-
чения, температура, солёность) (Shaw et al., 1999;
Bekkevold et al., 2005; Jorgensen et al., 2005; Skarstein
et al., 2007). Слабая выраженность этих факторов
во время роста численности среди популяций пе-
лагических рыб также усложняет определение их

популяционной структуры (Строганов и др., 2013;
Савенков и др., 2014; Orlova et al., 2019b; Smirno-
va et al., 2019).

Тихоокеанская сельдь Clupea pallasii – нерити-
ческая рыба, обитает в пределах континентально-
го шельфа и над глубинами в смежных районах,
образуя локальные стада, которые различаются
численностью, биологическими и экологически-
ми характеристиками, районами нереста и нагула
(Андрияшев, Чернова, 1994; Ivshina, 2000; Нау-
менко, 2001). Ареал этого вида крайне широк: от
Берингова пролива по шельфу Евразийского кон-
тинента до Корейского п-ова, а по шельфу Севе-
роамериканского континента до Сан-Диего (Ка-
лифорния) (Науменко, 2001).

Ранее полагали, что большинство нересто-
вых скоплений тихоокеанской сельди представля-
ют собой отдельные популяции, различающиеся
по морфологическим признакам, а также времени
и месту нереста (Фролов, 1964; Науменко, 2001;
Смирнов и др., 2005). Однако с развитием генети-
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ческих методов картина пространственного рас-
пределения популяций северо-западной части
Тихого океана существенно изменилась. Первым
этапом в исследованиях популяционной структу-
ры сельди стало применение нового вида маркеров
(Рыбникова и др., 1983; Рыбникова, 1985). Полу-
ченные на основании анализа аллозимов резуль-
таты демонстрировали однородность выборок се-
верной и юго-западной части Японского моря.
Аналогичный результат, свидетельствующий об
отсутствии локальных популяций в Японском
море и северной части Охотского моря, был полу-
чен и при исследовании полиморфизма митохон-
дриальной ДНК (мтДНК) (Горбачев и др., 2011;
Grant et al., 2012; Liu et al., 2012; Shimizu et al., 2018;
Orlova et al., 2019a). В результате исследований с ис-
пользованием микросателлитных локусов (Liu et al.,
2012; Семенова и др., 2012; Курносов и др., 2016)
сформировались две точки зрения на популя-
ционную структуру сельди. Согласно первой диф-
ференциация между популяциями отсутствует или
предполагается наличие всего двух суперпопу-
ляций, разделённых границей в северо-западной
части Берингова моря, и присутствие несколь-
ких малочисленных стад на периферии ареала
(Liu et al., 2012). Вторая точка зрения предпола-
гает наличие более сложной популяционной
структуры (Beacham et al., 2008; Курносов и др.,
2016; Семенова и др., 2018). В предыдущих иссле-
дованиях (Курносов и др., 2016; Orlova et al., 2019a)
мы показали наличие дифференцированных озёр-
ных популяций сельди, а также генетические раз-
личия между популяциями в Охотском и Берин-
говом морях.

Цель работы − изучить популяционную струк-
туру тихоокеанской сельди северо-западной ча-
сти Тихого океана (оценка генетического разно-
образия внутри Японского, Охотского и Берин-
гова морей) с использованием микросателлитных
ДНК-маркеров.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Образцы тканей от 1245 особей были собраны
в 31 локации Японского, Охотского и Берингова
морей в 2007−2016 гг. (табл. 1, рис. 1). Пять выбо-
рок были собраны в море в преднерестовый пери-
од (Kagan142_2012, Kagan151_2012, Chuktin2015,
Berkagan2011, Bermtin2007), остальные на нере-
стилищах.

Пробы тканей (кусочек мышечной ткани или
грудного плавника) фиксировали в 96%-ном эта-
ноле. Выделение и очистку ДНК проводили с по-
мощью набора для выделения ДНК Wizard SV 96
Genomic DNA Purification System (Promega, США)
согласно протоколу фирмы-изготовителя.

Апробировано 19 микросателлитных локусов.
По итогам предварительных исследований (Кур-

носов и др., 2016) выбраны 11 наиболее подходя-
щих для дальнейшей работы тетрануклеотидных
микросателлитных локусов (табл. 2). Из них че-
тыре локуса ранее были разработаны для исследо-
ваний атлантической сельди C. harengus. Прямой
праймер каждого локуса содержал одну из трёх
флуоресцентных меток (HEX, FAM, TAMRA).
Праймеры формируют четыре мультиплекса.

Для проведения реакций амплификации были
подобраны следующие условия: денатурация ДНК −
95°С в течение 5 мин. Далее следовали 34 цикла:
15 с денатурации ДНК матрицы при 92°С, 30 с от-
жига праймеров при 60°С и синтеза новых цепей
в течение 1 мин при 72°С. Затем следовала завер-
шающая элонгация 5 мин при 72°С. После прове-
дения полимеразной цепной реакции получен-
ный продукт амплификации микросателлитных
локусов в объёме 2 мкл очищали от примесей ме-
тодом этанол-преципитации (Silva et al., 2001).
Электрофоретическое разделение продуктов ам-
плификации проводили с помощью системы ка-
пиллярного электрофореза ABI 3100 Genetic Ana-
lyzer. Полученные исходные хроматограммы обра-
батывали с помощью программного обеспечения
GeneMarker software1.2. Оценку индекса генетиче-
ской дифференциации (FST) и уровней значимо-
сти генетических различий осуществляли с помо-
щью программы Arlequin 3.5. GenAlEx 6.41. (Ex-
coffier, Lischer, 2010), визуализацию значений FST
проводили с помощью пакета программы R 3.0.0.

Оценку уникальности аллельного состава ис-
следованных выборок по микросателлитным ло-
кусам проводили в программе STRUCTURE 2.3.4.
для определения принадлежности особей к той
или иной популяции (Pritchard et al., 2000). Значе-
ние числа популяционных групп задавалось от 1
до 12, повторность была равна 5. Предполагая
возможное смешанное происхождение группи-
ровок, использовали модель admixture с парамет-
рами LOCOPRIOR, Initial Value of ALPHA−0.08
(Wang, 2017), шагов MCMC 500000, исключая
первые 50000. Определение оптимального числа
кластеров проводили в программе STRUCTURE
HARVESTER (Earl, Vonholdt, 2012).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Анализ микросателлитных локусов показал вы-
сокую степень полиморфизма всех 11 тетранук-
леотидных локусов. Наибольшее число аллелей
было обнаружено в локусе Cpa104 – 32, наимень-
шее в Cha1017 – 10. Среднее число аллелей соста-
вило 19.6.

Исследованные выборки не показали откло-
нений от равновесия Харди−Вайнберга по боль-
шинству локусов, за исключением разработанных
для атлантической сельди C. harengus (Приложе-
ние 1).
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Наибольшее генетическое разнообразие на-
блюдалось в выборке из Охотского моря (Nuk-
la2007), наименьшее − в выборке Японского моря
(Ussur2007). В среднем выборки из Берингова мо-
ря обладают меньшим разнообразием, чем вы-
борки из Охотского и Японского морей (рис. 2,
Приложение 1). Полученные в результате попар-
ной оценки генетической дифференциации зна-
чения FST варьировали от 0 до 0.0639 (рис. 2, При-
ложение 2). Максимальные и достоверно значи-

мые значения FST = 0.0639 обнаружены между
выборками из озёр Айнское и Вилюй (Ain2010, Vi-
lui2016) и остальными выборками (0.0197−0.0521).
Наименьшие значения FST наблюдались между
выборками из Охотского моря (Ald2007, Ka-
gan151_2012, Shilki2008). По наибольшему расхож-
дению FST (0.0086−0.0324) морские выборки до-
стоверно разделились на две географические груп-
пы: группу Охотского и Японского морей и
группу Берингова моря. Среди выборок Охотско-

Таблица 1. Места сбора и объём выборок тихоокеанской сельди Clupea pallasii

№ Название 
выборки Место сбора Год

Координаты
Число проб

с.ш. в.д.

Японское море
1 Ussur2007 зал. Уссурийский 2007 43°19′1′′ 132°32′6′′ 37
2 Ussur2008 То же 2008 43°19′1′′ 132°32′6′′ 41
3 Amur2009 зал. Амурский 2009 43°29′2′′ 131°48′0′′ 44
4 Krasnogsk2008 пос. Красногорск 2008 48°24′6′′ 142°04′8′′ 42
5 Ain2010 оз. Айнское, Сахалин 2010 48°29′4′′ 142°03′0′′ 42
6 Arkovo2007 зал. Александровский 2007 50°57′0′′ 142°10′2′′ 41
7 Aleks2009 То же 2009 50°57′0′′ 142°10′2′′ 43

Охотское море
8 Vzmor2007 зал. Терпения 2007 47°51′0′′ 142°34′2′′ 42
9 Vzmor2008 То же 2008 47°51′0′′ 142°34′2′′ 38

10 Nyisk2010 зал. Ныйский 2010 51°54′6′′ 143°10′8′′ 43
11 Ald2007 зал. Алдома 2007 56°48′0′′ 138°29′4′′ 38
12 Ald2010 То же 2010 56°48′0′′ 138°29′4′′ 23
13 Ald2011 –“– 2011 56°48′0′′ 138°29′4′′ 48
14 Ald2014 –“– 2014 56°48′0′′ 138°29′4′′ 43
15 Kagan142_2012 открытые воды 2012 57°11′4′′ 142°45′6′′ 48
16 Kagan151_2012 То же 2012 57°14′4′′ 151°37′8′′ 45
17 Krugla2010 б. Круглая 2010 59°12′6′′ 142°34′8′′ 46
18 Oh2009 пос. Охотск 2009 59°20′4′′ 143°13′2′′ 32
19 Tungus2009 б. Тунгусская 2009 59°21′6′′ 145°34′2′′ 38
20 Shilki2007 б. Шилки 2007 59°16′2′′ 147°37′2′′ 46
21 Shilki2008 То же 2008 59°16′2′′ 147°37′2′′ 42
22 Tay2010 зал. Амахтонский 2010 59°42′0′′ 149°22′8′′ 22
23 Nukla2007 То же 2007 59°10′2′′ 151°30′0′′ 47
24 SevEvensk2007 зал. Шелихова 2007 61°45′0′′ 157°33′0′′ 48
25 Gizh2008 То же 2008 61°45′6′′ 160°1′8′′ 41
26 Evensk2010 –“– 2010 61°51′0′′ 159°9′0′′ 30
27 Vilui2016 оз. Вилюй, Камчатка 2016 52°49′2′′ 158°32′4′′ 39

Берингово море
28 Karagin зал. Карагинский 2008 57°52′2′′ 162°06′6′′ 39
29 Chuktin2015 открытые воды 2015 63°18′6′′ 175°26′4′′ 29
30 Berkagan2011 То же 2011 61°01′0′′ 179°18′0′′ 46
31 Bermtin2007 –“– 2007 57°41′4′′ 165°00′0′′ 42
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го моря отдельную группу формируют выборки
зал. Шелихова (Gizh2008, Evensk2010,
SevEvensk2007), но достоверные отличия FST (от 0
до 0.018) наблюдаются не для всех пар. Среди вы-
борок Японского моря отдельную группу форми-
руют выборки зал. Петра Великого (Amur2009,
Ussur2007, Ussur2008), но достоверные отличия
FST = 0.0017−0.0324 также наблюдались не для
всех пар. В Беринговом море выборка Карагин-
ского залива (Karagin) не имеет достоверных от-
личий от выборок зал. Шелихова.

Более детальное деление на группировки было
получено при оценке уникальности аллельного со-
става микросателлитных локусов. Оптимальным
является отнесение всех образцов к четырём кла-

стерам. По вероятностям принадлежности осо-
бей к этим кластерам выборки объединяются в
четыре группировки (рис. 3). Первая группировка
включает две выборки – из Японского моря
(Krasnogsk2008) и из оз. Айнское (Ain2010). Вто-
рую образует выборка из оз. Вилюй (Vilui2016).
Остальные выборки разбились на две большие
географические группы: Берингова моря и Япон-
ского и Охотского морей.

ОБСУЖДЕНИЕ

При анализе истории исследований популя-
ций атлантической и тихоокеанской сельдей с
помощью генетических методов в полученных

Рис. 1. Карта сбора выборок (d) тихоокеанской сельди Clupea pallasii: Японское море: Ussur2007, Ussur2008 – Уссурий-
ский залив, Amur2009 – Амурский залив, Krasnogsk2008 – пос. Красногорск, Ain2010 – оз. Айнское, Сахалин; Arko-
vo2007, Aleks2009 – зал. Александровский; Охотское море: Vzmor2007, Vzmor2008 – зал. Терпения, Nyisk2010 –
зал. Ныйский; Ald2007, Ald2010, Ald2011, Ald2014 – зал. Алдома; Kagan142_2012, Kagan151_2012 – открытые воды;
Krugla2010 – б. Круглая, Oh2009 – пос. Охотск, Tungus2009 – б. Тунгусская; Shilki2007, Shilki2008 – бух. Шилки;
Tay2010, Nukla2007 – зал. Амахтонский; SevEvensk2007, Gizh2008, Evensk2010 – зал. Шелихова; Vilui2016 – оз. Вилюй,
Камчатка; Берингово море: Karagin – зал. Карагинский; Chuktin2015, Berkagan2011, Bermtin2007 – открытые воды.
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результатах можно заметить общие для этих ви-
дов противоречия. В более ранних работах по изу-
чению популяционной структуры с использова-
нием аллозимов и мтДНК не были обнаружены
генетические неоднородности, несмотря на зна-
чительный географический масштаб работ (Ry-

man et al., 1984; Рыбникова, 1985; King et al., 1987;
Kornfield, Bagdanowicz, 1987; Dahle, Eriksen, 1990;
Пушникова, Рыбникова, 1991; Лапинский и др.,
2008; Горбачев и др., 2011; Grant et al., 2012). В ис-
следованиях с применением микросателлитных
маркеров была обнаружена генетическая диффе-

Таблица 2. Характеристика микросателлитных локусов

Мультиплекс Локус Число
аллелей

Размер 
фрагмента, п.н. Метка Температура 

отжига, °C
Источник 

информации

Multiplex1 Cpa113 20 130–210 TAMRA 60 Olsen et al., 2002
Cpa112 14 230–310 R6G 60 То же
Cpa108 13 210–290 FAM 60 –“–

Cha1017 6 140–180 FAM 60 McPherson et al., 2001
Multiplex2 Msild32 16 160–260 FAM 60 Libungan et al., 2012

Cpa104 23 160–270 R6G 60 Olsen et al., 2002
Multiplex3 Cha1059 13 40–100 FAM 60 McPherson et al., 2001

Cpa111 17 220–310 FAM 60 Olsen et al., 2002
Cpa114 18 180–260 R6G 60 То же

Multiplex4 Cpa105 21 150–270 R6G 60 –“–
Cha1202 10 80–130 FAM 60 McPherson et al., 2001

Рис. 2. Диаграмма попарных различий и разнообразия выборок (обозначения выборок см. на рис. 1) тихоокеанской
сельди Clupea pallasii.
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ренциация между популяциями (Shaw et al., 1999;
Sugaya et al., 2008; Liu et al., 2012; Семенова, 2012;
Курносов и др., 2016). Во время изучения возмож-
ности применения микросателлитных маркеров
для генетических исследований рыб было выска-
зано предположение о том, что более высокие по-
казатели мутации (и, как следствие, полиморфизма
у микросателлитных маркеров) приводят к повы-
шению эффективности дифференцирования попу-
ляций в сравнении с исследованиями, базирующи-
мися на анализе аллозимов и мтДНК (Goudet, 1995;
Rousset, Raymond, 1995). Позже это предположе-
ние было подтверждено на примерах изучения
популяционной структуры и других видов (Estoup
et al., 1998; Ruzzante et al., 1998; Shaw et al., 1999).

Полузамкнутый характер Охотского и Япон-
ского морей, отделённость Берингова моря Кам-
чатским п-овом и Алеутским архипелагом могут
служить барьером, препятствующим смешива-
нию популяций. Нерест сельди происходит в бух-
тах и лагунах, икра крепится на водоросли, ли-
чинки обитают в районе нерестилищ до полного
рассасывания желточного мешка и перехода на
активное питание (Фридлянд, 1951; Дарда, 1960).
Учитывая все эти факторы, мы ожидали найти ге-
нетические различия не только между популяци-
ями, населяющими Японское, Охотское и Берин-
гово моря, но и внутри этих морей. Наибольшие
отличия по микросателлитам были получены меж-
ду выборками из озёр Вилюй и Айнское и всеми
морскими выборками. Этот результат согласует-
ся с полученными ранее выводами (Orlova et al.,
2019b) о том, что тихоокеанские сельди каждого
озера являются в генетическом плане обособлен-
ными и могут быть выделены в отдельную группи-
ровку озерных форм. Выборка из Японского моря
(Krasnogsk2008), собранная рядом с устьем реки,
вытекающей из оз. Айнское, вероятно, состоит из
смеси озёрной и морской форм сельди, что объ-

ясняет её дифференциацию от морской формы и
генетическое сходство с озёрной.

Самую крупную группировку формирует сельдь
Охотского и Японского морей. Слабая достоверная
дифференциация наблюдается только для выборок
с самой южной (зал. Петра Великого) и северной
(зал. Шелихова) части ареала. Сельдь из этих за-
ливов многие исследователи считают отдельными
популяциями (Посадова, 1988; Рыбникова, 1999;
Науменко, 2001; Смирнов, 2009; Горбатенко и др.,
2013). Подобный результат может быть следстви-
ем роста численности популяций северо-запад-
ной части Охотского моря начиная с 1995 г.
(Мельников, 2005; Антонов и др., 2016). Появле-
ние в этом районе сверхурожайных поколений
привело к экспансии охотской сельди в Японское
море в настоящее время (Shimizu et al., 2018). Это
объясняет результат, полученный по образцам
сельди, собранным в 1980-х гг. (Рыбникова, 1985;
Картавцев и др., 2008), когда численность сельди
Охотского моря находилась на низком уровне
(Антонов и др., 2016). Авторы сделали выводы о
существовании генетической дифференциации
тихоокеанской сельди, обитающей в зал. Петра
Великого, западного и восточного побережья Са-
халина и северной части Охотского моря. Можно
предположить, что при низкой численности сельдь
образует обособленные локальные стада, обитаю-
щие в заливах и не совершающие длительных
миграций. Численность сельди заливов Петра Ве-
ликого и Шелихова в последние десятилетия на-
ходится на низком уровне (Науменко, 2012). Че-
рез некоторое время, учитывая адаптацию вида к
условиям окружающей среды через естественный
отбор, возможна генетическая дифференциация
этих стад. Однако рост численности сельди севе-
ро-западной части Охотского моря в последние
25 лет привёл к смешению разных стад и отсут-
ствию чётких генетических различий между сель-

Рис. 3. Кластерный анализ выборок тихоокеанской сельди Clupea pallasii на основе алгоритма программы
STRUCTURE 2.3.4: разные цвета соответствуют четырём кластерам и отображают вероятность принадлежности к ним
особей; обозначения выборок см. на рис. 1.
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дью Охотского и Японского моря. Результат это-
го смешения можно наблюдать в увеличении
числа недостоверных различий между выборками
из зал. Петра Великого и из Охотского моря. Для
выборки 2007 г. (Ussur2007) таких пар обнаруже-
но две, для выборки 2009 г. (Amur2009) − уже
пять. Это объясняет и то, что наибольшее генети-
ческое разнообразие мы получили в выборках Са-
халина, являющегося контактной зоной для осо-
бей, обитающих в этих морях.

Между Охотским морем и северной частью
Берингова моря обнаружены достоверные гене-
тические различия по индексу дифференциа-
ции (FST 0.0086−0.0218), которые ранее выявили и
другие исследователи (Grant et al., 2012; Liu et al.,
2012). Подобный разрыв объясняется изоляцией
сельди восточной части Берингова моря в период
плейстоценового оледенения. По нашим данным,
сельдь Берингова моря разбивается на две груп-
пы: северной части моря и Карагинского залива.
Интересно отметить, что достоверные отличия вы-
борки из Карагинского залива от выборок из зал.
Шелихова Охотского моря не обнаружены. Это
можно объяснить способностью сельди зал. Шели-
хова совершать длительные миграции (Правото-
рова, 1965; Шунтов, 2001). По данным проведён-
ного в 1958−1968 гг. мечения сельди (фондовые
материалы МагаданНИРО; Правоторова, 1991),
меченые весной в зал. Шелихова особи были об-
наружены как в этом заливе (повторно пришли на
нерест), так и в Кроноцком заливе, находящемся
в 500 км от Карагинского залива. Можно предпо-
ложить, что в период высокой численности этот
миграционный путь с западного побережья Кам-
чатки к восточному привёл сельдь из зал. Шели-
хова в Карагинский залив. Сельдь Карагинского
залива совершает морские миграции только в годы
высокой численности (Науменко, 2001), в осталь-
ное время её ареал ограничен водами Карагинско-
го и Олюторского заливов. Наличие достоверной
генетической дифференциации между группами
внутри Берингова моря при небольшом географи-
ческом расстоянии согласуется с их низкой чис-
ленностью (Науменко, 2012; Антонов и др., 2016).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате наших исследований у морских

форм тихоокеанской сельди северо-западной ча-
сти Тихого океана выявлены пять популяцион-
ных группировок: зал. Петра Великого, северо-
западной части Охотского моря, зал. Шелихова,
Карагинского залива и северной части Берингова
моря. Популяционную структуру озёрных форм
тихоокеанской сельди, учитывая их генетическую
обособленность, логично рассматривать отдель-
но от морских форм. В данном исследовании
сельди озёр Айнское и Вилюй рассматриваются в
качестве отдельных популяций.

Выявленная популяционная структура являет-
ся результатом как исторических, так и современ-
ных процессов. К историческим процессам отно-
сятся: образование озёрных форм сельди во вре-
мя изменения уровня моря в среднем голоцене
(6.0−7.5 тыс. лет назад); формирование популя-
ции сельди в северо-восточной части Берингова
моря во время географической изоляции в период
плейстоценового оледенения (Жузе, 1962). Со-
временные процессы сформировали низкую про-
странственно-генетическую дифференциацию, ко-
торую мы наблюдаем в настоящее время в Охот-
ском и Японском морях. Активное расселение
сельди северо-западной части Охотского моря
нивелировало внутривидовую подразделённость
на значительной части ареала. Дифференциация
популяций заливов Петра Великого и Шелихова
наблюдается благодаря их удаленности от зоны экс-
пансии охотоморской сельди и многолетнему со-
стоянию низкой численности. Учитывая способ-
ность сельди к расселению и отсутствие чётких эко-
логических границ, можно предположить, что её
популяционная структура может измениться за не-
сколько поколений на значительной части ареала.
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