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Аннотация. В работе представлены результаты исследования генетической изменчивости у нерки 
р. Большой по семи микросателлитным локусам. Показано, что в бассейне р. Большой обитает стадо 
со сложной иерархической организацией. На основании данных по микросателлитной изменчивости 
в изучаемой локальности у нерки выявлены различные темпоральные группировки (ранняя и позд-
няя расы в оз. Начикинском) и экологические формы (речная и озерная). 
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Abstract. The paper presents results of the study of genetic variability in Bolshaya River sockeye salmon by 
7 microsatellite loci. A complex hierarchical organization is shown for the stock in the Bolshaya River basin. 
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lakustrine) were identified in this locality based on the analysis of microsatellite variability data. 
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Озерно-речная система р. Большой — одна из 
наиболее крупных и значимых в промысловом 
отношении на Камчатском полуострове. В бас-
сейне реки нерестится многочисленное стадо 
нерки (Oncorhynchus nerka), уловы которой ко-
леблются в разные годы от нескольких десятков 
до сотен тонн (Бугаев, 1995). Река включает в 
себя множество притоков, наиболее протяжен-
ными из которых являются реки Быстрая и 

Плотникова; в бассейне последней расположе-
но довольно крупное озеро — Начикинское. 

Известно, что стадо нерки р. Большой пред-
ставлено двумя сезонными расами — ранней 
(весенней) и поздней (летней), а также двумя 
экологическими формами — озерной (преиму-
щественно из оз. Начикинского) и речной (Кро-
хин, Крогиус, 1937; Бугаев и др., 2002; Запоро-
жец, Запорожец, 2013). Весенняя нерка обычно 
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заходит в реку в мае–июне, а летняя — в июле–
августе и нерестится до поздней осени (Запо-
рожец, Запорожец, 2013). Первые генетические 
исследования в бассейне реки в оз. Начикин-
ском, основанные на изучении полиморфизма 
белковых локусов, выявили сложную иерархи-
чески организованную структуру популяции 
озера, стабильную в ряду поколений (Варнав-
ская и др., 1988). Позже с использованием бел-
ковых и различных типов ДНК-маркеров (RAPD, 
микросателлиты, SNP-локусы) были проанали-
зированы отдельные выборки из бассейна реки 
Большой (Варнавская, 2006; Зеленина и др., 
2006; Пильганчук и др., 2017; Хрусталева и др., 
2010, 2017), однако ни в одной из этих работ не 
были затронуты вопросы популяционно-гене-
тической структуры нерки данного региона. 
Таким образом, на сегодня данные по структу-
ре нерки стада р. Большой носят фрагментар-
ный характер, и вне всякого сомнения, этот 
вопрос требует детального изучения. Пред-

ставленная работа посвящена сравнительному 
анализу выборок нерки из различных локаль-
ностей бассейна, представляющих различные 
экологические формы и сезонные расы.

Целью настоящего исследования является 
характеристика генетической изменчивости и 
дифференциации нерки бассейна р. Большой по 
частотам аллелей микросателлитных локусов.

М АТЕРИ А Л И МЕТОДИК А

Материал для проведения исследования был 
собран в бассейне р. Большой (рис. 1, табл. 1). 
У свежевыловленных рыб отрезали фрагменты 
плавников и фиксировали в 96%-м этиловом 
спирте. Все выборки, за исключением таковой 
из р. Ключевки, собраны в период нерестового 
хода. На нерестилищах оз. Начикинского ма-
териал собирался в разные сроки нерестового 
хода (июль и сентябрь). Выборка из р. Ключевки 
представлена молодью заводского происхож-
дения.

Рис. 1. Карта-схема сбора материала 
в бассейне р. Большой. 1 — NACH-L; 
2 — NACH-E; 3 — PLOT; 4 — MALKI; 
5 — BYSTR; 6 — BOLSH. Обозначения 
выборок приведены в табл. 1
Fig. 1. Schematic chart of data sam-
pling in the Bolshaya River basin. 1 – 
NACH-L; 2 – NACH-E; 3 – PLOT; 4 – 
MALKI; 5 – BYSTR; 6 – BOLSH. Des-
ignations for the samples are given in 
Table 1
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Для проведения популяционно-генетиче-
ского анализа были выбраны семь микросател-
литных локусов, разработанных для исследо-
вания лососевых рыб: Oki1a, Oki1b, Oki6, Ots107, 
OtsG68, One104, One109 (табл. 2). Шесть из семи 
локусов характеризуются тетрануклеотидны-
ми повторами, а Oki6 является динуклеотидом. 
Два локуса, Oki1a и Oki1b, амплифицированные 
с использованием одной пары праймеров, раз-
личались размерами аллельных вариантов 
(108–120 п. н. и 144–160 п. н.) и демонстрирова-
ли независимую изменчивость.

Тотальную ДНК выделяли стандартным ме-
тодом (Маниатис и др., 1984). Условия проведе-
ния ПЦР описаны в работе Афанасьева с соав-
торами (Афанасьев и др., 2006). В качестве мар-
кера длин фрагментов использовали ДНК плаз-
миды pBR322, обработанную рестриктазой 
HpaII. Продукты амплификации разделяли в 
6%-м неденатурирующем полиакриламидном 
геле в 0.5×TBE-буфере, pH 8.0 (Маниатис и др., 
1984) при 300В, окрашивали бромистым эти-
дием и фотографировали в УФ-свете. 

В программном пакете GDA рассчитывали 
частоту аллелей, ожидаемую He и наблюдаемую 
Ho гетерозиготности, среднее число аллелей на 
локус, оценку межпопуляционной дифферен-
циации θst (Вейр, 1995), бутстрэп-интервал для 
θst, индекс фиксации f (Вейр, 1995), соответ-

ствие распределению Харди–Вайнберга (Lewis, 
Zaykin, 2001). Оценки аллельного разнообразия, 
скорректированные для единого минимально-
го объема выборки, рассчитывали в FSTAT 2.9.3 
(Goudet, 1995). Уровень значимости для множе-
ственных тестов корректировали с помощью 
поправки Бенджамини–Хохберга (Benjamini, 
Hochberg, 1995).

В качестве меры количественной оценки 
различий между популяциями использовали 
генетические дистанции, рассчитанные по 
методу М. Нея (Nei, 1987). Для оценки инфор-
мативности микросателлитных локусов вы-
числяли показатель уровня информационно-
го полиморфизма (рolymorphism information 
content, PIC ) в программном приложении 
Cervus 3.0.7 (Botstein et al., 1980). Показатель 
генетической дифференциации Fst рассчиты-
вали с помощью программы Arlequin ver. 3.5 
(Excoffier, Lischer, 2010). Иерархический анализ 
молекулярной дисперсии AMOVA для оценки 
внутри- и межпопуляционной изменчивости, 
а также уровня различий между группами по-
пуляций проводили в программе Arlequin ver. 
3.5. Для выявления нуль-аллелей использова-
ли программу Micro-Checker (Van Oosterhout 
et al., 2004). Анализ главных координат (PCoA) 
проводили в программе GenAlEx6 (Peakall, 
Smouse, 2006).

Таблица 1. Характеристика материала, отобранного для исследования популяционно-генетической из-
менчивости нерки бассейна р. Большой
Table 1. Characteristics of the data collected for the study of population-genetic variability of the Bolshaya River 
basin sockeye salmon

Место сбора
Location of sampling

Дата сбора
Date of sampling

Условное обозначение
Designation

Объем выборки (экз.)
Sample size (ind.)

Оз. Начикинское / Nachikinskoye L. 21.09.2011 NACH-L 30
Оз. Начикинское / Nachikinskoye L. 08.07.2010 NACH-E 30
Р. Плотникова / Plotnikova R. 1–11.08.2005 PLOT 31
Р. Ключевка / Kluchevka R. Май / May 2018 MALKI 48
Р. Быстрая / Bystraya R. 11–20.08.2005 BYSTR 48
Устье р. Большой / Bolshaya R. mouth 28.07.2010 BOLSH 48
Всего / Total 235

Таблица 2. Характеристика микросателлитных локусов, использованных в работе 
Table 2. Characteristics of the microsatellite loci used in the work

Локус
Locus

Т отжига, оС
T annealing, оС

Последовательность праймеров
Primer sequence

Источник информации
Data source

Ots107 51 F – ACA-GAC-CAG-ACC-TCA-ACA
R – ATA-GAG-ACC-TGA-ATC-GGTA Nelson, Beacham, 1999

Oki1a 57,5 F – AGG-ATG-GCA-GAG-CAC-CAC-T
R – CAC-CAT-AAT-CAC-ATA-TTC-AGA Smith et al., 1998

Oki1b 57,5 F – AGG-ATG-GCA-GAG-CAC-CAC-T
R – CAC-CAT-AAT-CAC-ATA-TTC-AGA Smith et al., 1998

One104 53,5 F – GCT-ACT-ACA-ATC-CTA-GTC-TGT-GAT-T
R – CAT-CTT-CTT-CAG-TGG-CTG-TAG-AT Olsen et al., 2000

Oki6 48 F – TCA-ACA-GAT-AGA-CAG-GTG-ACA-CA
R – AAC-AGA-CAG-CTA-ATG-CAG-AAC-G Smith et al., 1998

One109 53,5 F: AGG-GAG-AGA-AGA-GAG-GGA-GA
R: CCT-CAG-AAG-TAG-CAT-CAG-CTC Olsen et al., 2000

OtsG68 48 F – TAT-GAA-CTG-CAG-CTT-GTT-ATG-TTA-GT
R – GTT-TCA-TGT-CGG-CTG-CTC-AAT-GTA Williamson et al., 2002
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Определение количества генетических кла-
стеров выполняли в программе Structure 2.3.4 
(Pritchard et al., 2000) с использованием метода 
численного моделирования Монте-Карло по 
схеме Марковских цепей при заданном числе К 
(вероятное число самостоятельных групп) от 1 
до 6, модель “admixture”. Для каждого предпо-
лагаемого числа кластеров К анализ повторяли 
10 раз. Количество генераций Марковских цепей 
составило 500 000 итераций при предваритель-
ном выборе стартовой точки (burn in) в течение 
100 000 итераций. Наиболее вероятному числу 
кластеров соответствовало наибольшее среднее 
значение логарифма правдоподобия LnPr(X|K).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖ ДЕНИЕ

В исследованных микросателлитных локусах 
число аллелей варьировало от 4 (Oki1b, OtsG68) 
до 21 (One104) (табл. 3). Общее число выявлен-
ных аллелей составило 62, среднее число алле-
лей на локус — 8,86. Аллельное разнообразие в 
выборках было рассчитано по минимальной 
выборке (оз. Начикинское) и изменялось от 2,77 
до 15,69. Средняя наблюдаемая гетерозигот-
ность заметно различалась между локусами, 
достигая наибольшего уровня в локусе One104 
(0,853) и наименьшего — в Ots107 (0,188) (табл. 3). 
В некоторых локусах отмечен дефицит гетеро-
зигот, наиболее выраженный в Oki1b (индекс 
фиксации — 0,236) (табл. 3). Значение индекса 
информационного полиморфизма (PIC) оказа-
лось наименьшим для локуса Ots107 (0,189), что 
свидетельствует о меньшей по сравнению с 
другими эффективности этого маркера при 
проведении популяционно-генетических ис-
следований (табл. 3). В среднем по всем локусам 
показатель PIC составил 0,507, что указывает 
на высокую дискриминационную способность 
отобранных микросателлитных маркеров. По-
казатель межпопуляционной дифференциации 

(θst) в среднем по семи локусам составил 4,28% 
(табл. 3) и оказался статистически значимым 
(95%-й бутстреп-интервал положительный, 
нижняя граница — 1,95, верхняя — 7,37). Мак-
симальный вклад в дифференциацию нерки 
р. Большой внесли локусы Oki1a, Oki1b и OtsG68, 
все они характеризуются небольшим количе-
ством аллелей — 4 или 5. Минимальный вклад 
внесли локусы Ots107 и One109. Тем не менее 
мы не стали исключать эти локусы, так как они 
показали высокую эффективность при иссле-
довании нерки восточного побережья Камчат-
ки (Пильганчук и др., 2013) и будут использо-
ваны в дальнейших исследованиях. 

Характеристики генетической изменчиво-
сти в выборках нерки бассейна р. Большой 
представлены в таблице 4. В большинстве слу-
чаев наблюдаемые распределения генотипов в 
изученных локусах не отличались от теорети-
ческих распределений Харди–Вайнберга. При 
введении поправки на множественные сравне-
ния отклонения выявились только в трех вы-
борках по локусам Oki1b, One104 и One109 
(табл. 4). Неравновесие по сцеплению микро-
сателлитных локусов не было обнаружено ни в 
одной из исследованных локальностей. Произ-
веденные расчеты в программе Micro-Checker 
не выявили наличия «нуль-аллелей».

Значения попарных оценок генетической 
дифференциации Fst варьировали от 0 до 0,145 
(табл. 5). Анализ попарной дифференциации 
выборок показал отсутствие различий между 
выборками с речных нерестилищ (реофильной 
формы), включая р. Ключевку, представленную 
молодью заводского разведения. Соответ-
ственно, для указанных пар величины дистан-
ций Нея оказались наименьшими (табл. 5). Зна-
чимые различия наблюдались между выбор-
ками нерки озерной (оз. Начикинское) и речной 
форм нереста (все выборки реофильной формы 

Таблица 3. Генетические характеристики микросателлитных локусов у нерки бассейна р. Большой 
Table 3. Genetic characteristics of microsatellite loci in the Bolshaya River basin sockeye salmon

Локус / Locus A/Ar He Ho f PIC θst

Ots107 6/3,27 0,198 0,188 0,050 0,189 0,001
Oki1a 5/3,67 0,480 0,408 0,151 0,406 0,092
Oki1b 4/3,24 0,475 0,363 0,236 0,393 0,086
One109 15/10,60 0,875 0,847 0,032 0,861 0,006
OtsG68 4/2,77 0,519 0,504 0,027 0,401 0,073
Oki6 7/4,44 0,434 0,430 0,009 0,403 0,030
One104 21/15,69 0,902 0,853 0,054 0,894 0,025
Среднее / Mean 8,86/6,24 0,555 0,513 0,075 0,507 0,043
Примечание. A — число аллелей в локусе; Ar — число аллелей в локусе, скорректированное на минимальный размер 
выборки; He — средняя ожидаемая гетерозиготность; Ho — средняя наблюдаемая гетерозиготность; f — индекс фик-
сации, PIC (polymorphic information content) — величина информационного полиморфизма, θst — показатель диффе-
ренциации нерки 
Note. A is a number of alleles at the locus; Ar is the number of alleles at the locus corrected for minimum sample size; He is mean 
expected heterozygosity; Ho is mean observed heterozygosity; f – fixation index, PIC (polymorphic information content) – 
value of information polymorphism, θst – differentiation index for sockeye salmon
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из бассейна р. Большой). В оз. Начикинском 
различия подтверждены между представите-
лями ранней (весенней) (08.07.2010) и поздней 
(летней) (21.09.2011) форм. Генетические рас-
стояния Нея находились в пределах от 0,001 
(между выборками из р. Быстрой и устьем 

р. Большой) до 0,187 (между выборками оз. На-
чикинского разного времени нереста). Следует 
отметить, что значения различий между вы-
борками разного времени хода превышают 
значения различий между экологическими 
формами.

Таблица 4. Генетическая изменчивость нерки бассейна р. Большой; выборки обозначены в соответствии 
с табл. 1
Table 4. Genetic variability of the Bolshaya River basin sockeye salmon; designation of the samples are given ac-
cording to Table 1

Выборка
Sample

Показа-
тель
Index

Микросателлитные локусы / Microsatellite loci

Ots107 Oki1a Oki1b One109 OtsG68 Oki6 One104
Среднее 

по выборке
Mean for sample

NACH-L

A/ArHe
Ho
f
p

3/2,99
0,169
0,179

–0,055
0,345

3/3,00
0,321
0,367

–0,143
0,654

4/3,87
0,578
0,333
0,427

0,004*

9/8,83
0,814
0,700
0,142
0,052

3/3,00
0,324
0,308
0,050
0,403

6/6,00
0,517
0,615

–0,196
0,043

16/15,56
0,922
0,931

–0,010
0,777

6
0,521
0,490
0,059

NACH-E

A/ArHe
Ho
f
p

4/3,85
0,138
0,143

–0,033
0,220

4/3,98
0,554
0,533
0,037
0,604

3/2,87
0,158
0,133
0,156
0,209

10/9,97
0,878
0,900

–0,026
0,988

3/3,00
0,497
0,500

–0,006
0,923

3/2,98
0,430
0,467

–0,087
0,752

12/11,87
0,909
0,862
0,053
0,478

6
0,509
0,505
0,007

PLOT

A/ArHe
Ho
f
p

4/3,84
0,238
0,226
0,054
0,328

4/3,82
0,428
0,323
0,249
0,071

4/3,82
0,374
0,290
0,226
0,089

11/10,61
0,879
0,677
0,233

0,003*

2/2,00
0,508
0,484
0,049
0,548

5/4,81
0,342
0,355

–0,038
0,833

14/13,88
0,910
0,935

–0,029
0,894

6
0,526
0,470
0,107

MALKI

A/ArHe
Ho
f
p

4/3,48
0,184
0,174
0,055
0,310

3/2,79
0,455
0,458

–0,008
0,906

3/2,54
0,423
0,417
0,016
0,702

14/11,98
0,883
0,917

–0,039
0,527

3/2,91
0,531
0,542

–0,020
0,999

3/2,93
0,433
0,444

–0,027
0,981

17/14,46
0,887
0,813
0,085
0,106

7
0,542
0,538
0,008

BYSTR

A/ArHe
Ho
f
p

4/3,50
0,294
0,250
0,150
0,100

5/4,29
0,431
0,417
0,034
0,694

4/3,33
0,527
0,479
0,091
0,388

11/10,10
0,877
0,854
0,026
0,529

3/2,54
0,500
0,542

–0,085
0,660

5/4,54
0,423
0,375
0,116
0,205

17/14,46
0,845
0,708
0,163

0,000*

7
0,557
0,518
0,070

BOLSH

A/ArHe
Ho
f
p

3/2,53
0,138
0,146

–0,058
0,412

3/2,56
0,459
0,348
0,244
0,074

4/3,71
0,501
0,404
0,195
0,125

11/10,70
0,876
0,938

–0,071
0,204

4/3,11
0,499
0,553

–0,110
0,521

4/3,89
0,410
0,396
0,036
0,564

14/12,65
0,859
0,936

–0,091
0,083

6
0,535
0,532
0,006

Среднее 
по 
локусам
Average 
by loci

A/ArHe
Ho
f

3,6/3,27
0,194
0,186
0,019

3,6/3,67
0,441
0,408
0,069

3,6/3,23
0,427
0,343
0,185

11,0/10,60
0,868
0,831
0,044

3,0/2,77
0,476
0,488

–0,021

4,3/4,44
0,426
0,442

–0,033

15,0/15,69
0,889
0,864
0,028

6,3
0,531
0,509
0,043

Примечание. A — число аллелей в локусе; Ar — число аллелей в локусе, скорректированное на минимальный размер вы-
борки, He — ожидаемая гетерозиготность, Ho — наблюдаемая гетерозиготность, f — внутрипопуляционный коэффициент 
инбридинга, p — вероятность соответствия наблюдаемых генотипических распределений равновесию Харди–Вайнберга, 
* — статистически значимое отклонение от равновесия Харди–Вайнберга.
Note. A – number of alleles at the locus; Ar – number of alleles at the locus corrected for minimum sample size, He – expected het-
erozygosity, Ho – observed heterozygosity, f – intrapopulation inbreeding coefficient, p – probability of matching the observed ge-
notypic distributions with Hardy–Weinberg equilibrium, * – statistically significant deviation from Hardy–Weinberg equilibrium.

Таблица 5. Значения попарных межвыборочных Fst (под диагональю) и дистанции Нея (над диагональю) 
при сравнении выборок нерки бассейна р. Большой
Table 5. Values of pairwise inter-sample Fst (below the diagonal) and Nei distance (above the diagonal) when com-
paring samples of sockeye salmon of the Bolshaya R.

Выборка / Sample NACH-L NACH-E PLOT MALKI BYSTR BOLSH
NACH-L 0,187 0,081 0,093 0,080 0,103
NACH-E 0,145 0,074 0,092 0,151 0,098
PLOT 0,062 0,061 0,004 0,014 0,007
MALKI 0,067 0,071 0,003 0,006 0,000
BYSTR 0,054 0,107 0,012 0,004 0,001
BOLSH 0,075 0,077 0,006 0,000 0,001
Примечание. Жирным шрифтом обозначены значения Fst, при которых различия между выборками оказались стати-
стически значимы. Выборки обозначены в соответствии с табл. 1
Note. Bold font indicates Fst values at which the differences between the samples were statistically significant. Samples are 
marked according to Table 1.
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Результаты анализа выборок в пространстве 
главных координат представлены на рисунке 2. 
На рисунке видно, что все выборки реофильной 
формы образуют отдельный кластер. Для нерки 
оз. Начикинского продемонстрированы значи-
тельные отличия как от выборок реофильной 
формы из бассейна р. Большой, так и между ран-
ней и поздней формами нерки в озере.

Оценка генетической структуры нерки бас-
сейна р. Большой была выполнена с помощью 
байесовского анализа в программе Structure 
(рис. 3). Максимальное значение вероятности, 
соответствующее минимальной оценке лог-
правдоподобия LnPr(X|K), было найдено для 
К = 3, что свидетельствует в пользу присут-
ствия в исследованной совокупности трех ге-
нетически различающихся групп.

Простейшая модель кластеризации (К = 2) 
позволила выделить из всей совокупности осо-
бей группу экземпляров ранней литоральной 
формы нерки оз. Начикинского. Дальнейшая 
кластеризация (К = 3) привела к образованию 

кластера, который составила группа особей 
поздней литоральной формы оз. Начикинского. 
Третий кластер представлен группой выборок 
реофильной формы. Таким образом, распреде-
ление особей на три кластера отражает подраз-
деленность популяционного комплекса бассей-
на р. Большой, в котором выделяются ранняя 
и поздняя расы озерной формы нерки из оз. На-
чикинского и речная (реофильная) форма из 
притоков и русла реки.

Для количественной оценки величины гене-
тических различий между различными сезонно-
экологическими группами в бассейне р. Большой 
мы провели иерархический анализ молекулярной 
вариансы (AMOVA), для чего разложили общую 
молекулярную дисперсию на три иерархических 
уровня (табл. 6). Как и ожидалось, наибольшая 
часть молекулярного разнообразия (92,26%) при-
ходится на внутрипопуляционную компоненту, 
доля межгрупповой компоненты составила 7,38%, 
что значительно превосходит дисперсию между 
выборками внутри групп (0,35%).

Рис. 2. Расположение выборок нерки 
бассейна р. Большой в пространстве 
главных координат по данным по-
парных сравнений Fst. Обозначения 
выборок приведены в табл. 1
Fig. 2. Location of sockeye salmon 
samples of the Bolshaya River basin in 
the space of principal coordinates ac-
cording to the data of Fst pairwise com-
parisons. Designations of the samples 
are given in Table 1

Рис. 3. Графическое представление 
результатов байесовского анализа 
шести выборок нерки из бассейна 
р. Большой, выполненного в про-
грамме Structure. К — предполагае-
мое количество генетических кла-
стеров. Вероятности принадлеж-
ности образцов к каждому из кла-
стеров отмечены на оси ординат. 
Обозначения выборок приведены в 
табл. 1
Fig. 3. Graphical representation of the 
results of Bayesian analysis of six sam-
ples of sockeye salmon from the Bolsh-
aya River basin performed in the Struc-
ture program. K is the estimated num-
ber of genetic clusters. Probabilities of 
samples belonging to each cluster are 
marked on the ordinate axis. Designa-
tions of the sample are given in Table 
1



74�  Пильганчук, Муравская, Зеленина

Полученные нами данные о генетической 
дифференциации нерки в бассейне р. Большой 
согласуются с концепцией о сложной внутри-
видовой организации нерки, а именно ее под-
разделенности на сезонные и экологические 
формы, отличающиеся сроками нереста и ти-
пом осваиваемых нерестилищ (Алтухов, 2003). 
Наличие ярко выраженной иерархической 
структуры нерки р. Большой подтверждается 
высоким значением параметра θst — 4,28%, зна-
чительно превышающим аналогичный пока-
затель в бассейне р. Камчатки — 1,95% (Пиль-
ганчук и др., 2019). Мы смогли провести срав-
нительную оценку полученных данных, по-
скольку в обоих случаях анализ проводился по 
одним и тем же микросателлитным локусам. 
Наибольший вклад в размер показателя меж-
выборочной дифференциации θst в бассейне 
р. Большой внесли локусы Oki1a (θst = 9,22%) и 
Oki1b (θst = 8,66%), а в бассейне р. Камчатки — 
OtsG68 (θst = 4,25%) и Oki1b (θst = 3,67%). Генети-
ческое разнообразие в бассейне р. Большой 
(средние оценки гетерозиготности в выборках: 
He = 0,509–0,557, среднее число аллелей: A = 
6,0–7,0) существенно меньше чем у нерки в бас-
сейне р. Камчатки: He = 0,562–0,640, среднее 
число аллелей: A = 6,6–8,3 (Пильганчук и др., 
2019). Меньшее генетическое разнообразие вы-
борок, вероятнее всего, связано с невысокой 
численностью стада р. Большой, по сравнению 
со стадом р. Камчатки, а также гораздо мень-
шей протяженностью реки, небольшим коли-
чеством притоков и малым количеством озер. 

Использование различных методов класте-
ризации позволило показать, что все речные 
реофильные выборки однозначно объединя-
ются в одну группу, а особи ранней и поздней 
формы оз. Начикинского в значительной сте-
пени дифференцированы как от выделенной 
группы, так и друг от друга. Присутствие в бас-
сейне р. Большой трех генетически различаю-
щихся групп подтверждается анализом муль-
тилокусных генотипов в пространстве главных 
компонент и программе Structure. По резуль-
татам расчетов молекулярной дисперсии 

(AMOVA), уровень межгрупповой дифференци-
ации выделенных группировок в разы превос-
ходит внутригрупповой, что также позволяет 
сделать вывод о наличии сложной иерархиче-
ской популяционной структуры нерки р. Боль-
шой, состоящей из группировок разного вре-
мени хода, относящихся к различным эколо-
гическим формам.

Нерестовые водоемы нерки по гидрологи-
ческим и морфологическим свойствам разде-
ляются на три типа: речные, ключевые и озер-
ные (Крохин, Крогиус, 1937; Крохин, 1960). По 
результатам наших наблюдений в бассейне 
р. Большой максимальные различия (Fst = 0,145) 
наблюдались при сравнении двух озерных вы-
борок (оз. Начикинское) разного времени не-
реста (рис 2, 3). Как было отмечено ранее, не-
рестилища нерки весенней и летней рас рас-
положены в разных частях озера (Крохин, Кро-
гиус, 1937). Производители ранней расы нерки 
созревают в озерной котловине и нерестятся с 
июля до конца августа в основном в притоках 
озера, немного в ключах и в очень малом коли-
честве на озерной литорали (Запорожец, Запо-
рожец, 2022). Для особей весенней расы харак-
терны относительно небольшие размеры и хо-
рошо выраженная прогонистость тела (Коно-
валов, Шевляков, 1980; Запорожец, Запорожец, 
2013). Производители поздней расы созревают 
в озере (преимущественно на глубине) и нере-
стятся с августа по декабрь, по большей части 
в озерной литорали, а также в ключах и при-
токах (Запорожец, Запорожец, 2022). Таким об-
разом, места нереста у разных форм и сроки у 
сезонных рас могут частично перекрываться.

Длительное время в популяции оз. Начи-
кинского численность весенней расы более 
чем в 10 раз превышала количество летней 
(Варнавская и др., 1988). В последнее десяти-
летие доля производителей поздней расы в 
озере существенно возросла (Запорожец и др., 
2020а). Есть предположение, что это связано с 
большей устойчивостью запасов поздней нер-
ки по сравнению с ранней расой в связи с более 
высоким биологическим разнообразием ее по-

Таблица 6. Результаты иерархического анализа AMOVA нерки бассейна р. Большой
Table 6. Results of the AMOVA hierarchical analysis of the Bolshaya River basin sockeye salmon

Уровень различий 
Level of differences d. f.

Абсолютные 
оценки 

Absolute estimates

Доля дисперсии 
Dispersion 

fraction (%)
Индекс фиксации 

Fixation index
Между группами / Between groups 2 0,14572 7,38 FCT: 0,07385
Между выборками внутри групп 
Between samples in groups 3 0,00700 0,35 FSC: 0,00383
Внутри выборок / Inside samples 464 1,82055 92,26 FST: 0,07739
Всего / Total 469 1,97326
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пуляционных группировок (Запорожец и др., 
2020а). В нашем исследовании оценки внутри-
популяционного генетического разнообразия 
ранней и поздней нерки в среднем были до-
вольно близки. Заметные отличия наблюда-
лись только по двум локусам (Oki6, One104); 
интересно отметить, что аллельное разно
образие в выборке поздней расы было ниже. 
В то же время наиболее критические различия 
между выборками заключались в разнице в 
частотах аллелей локусов Oki1a, Oki1b, One109 
и Ots107. Заметная дивергенция, вероятнее 
всего, может объясняться наличием значи-
тельного временного интервала между срока-
ми подхода различных сезонных группировок 
к местам нереста (Запорожец и др., 2020б). 
С другой стороны, выраженные генетические 
отличия ранней и поздней нерки оз. Начикин-
ского гипотетически могут быть обусловлены 
их разным происхождением, связанным с 
историей колонизации данного водоема в пе-
риоды палеоклиматических осцилляций в Се-
верном полушарии.

ЗА К ЛЮЧЕНИЕ
Анализ изменчивости семи микросателлитных 
локусов у нерки в бас. р. Большой выявил высо-
кий уровень дифференциации включенных в 
анализ выборок (среднее значение θst составило 
4,28). Полученные результаты показали, что ге-
нетическая структура стада реки представлена 
двумя основными уровнями дифференциации: 
на уровне 1) экологических форм и 2) темпораль-
ных группировок. Первый уровень представлен 
речными (реофильными) выборками бас. 
р. Большой и оз. Начикинского (литоральными). 
Второй уровень представлен выборками оз. На-
чикинского раннего времени хода (весенней) и 
позднего (летней). Анализ молекулярной вари-
ансы (AMOVA) подтверждает наличие данной 
иерархической структуры: различия между 
группами особей из различных сезонно-эколо-
гических форм в разы превосходят различия 
между выборками внутри групп.

Представленная работа выявила наличие 
сложной популяционно-генетической струк-
туры у нерки бассейна р. Большой, и, вне вся-
кого сомнения, эта проблема заслуживает углу-
бленного изучения. Мы планируем расширить 
количество исследованных выборок и спектр 
используемых генетических маркеров, что по-
зволит нам детально проанализировать раз-
личные характеристики этой важной в про-
мысловом отношении группировки.
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