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Аннотация. Впервые исследован полиморфизм 10 ядерных микросателлитных локусов в популяци-
ях кижуча на азиатской части ареала. Выявлены три генетически обособленных региональных ком-
плекса стад: камчатский, североохотоморский и сахалинский. Показано, что для всех популяций вне 
зависимости от их географического положения характерен высокий уровень генетического поли-
морфизма.
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Кижуч (Oncorhynchus kisutch Walbaum, 1792) яв-
ляется представителем тихоокеанских лосо-
сей рода Oncorhynchus — группы ценных про-
мысловых видов, обитающих как на Дальнем 
Востоке, так и в странах Северной Америки. 

Этот вид распространен в Северной Пацифике: 
нерестится он на азиатском побережье — от 
Чукотки до северной части Хабаровского края, 
включая о. Сахалин и северные острова Ку-
рильской гряды, на американском — от Аляски 
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до Калифорнии (Зорбиди, 2010). В пределах 
азиатской части ареала кижуч является тре-
тьим-четвертым по численности видом рода 
Oncorhynchus, только лишь на Северных Кури-
лах он занимает второе место, уступая наи-
более массовому виду этого рода — горбуше. 
Несмотря на несомненную ценность вида, сре-
ди тихоокеанских лососей он до последнего 
времени оставался одним из наименее изу-
ченных. 

Популяционно-генетические исследования 
кижуча начали проводиться в конце XX века. 
В 1995 г. был исследован полиморфизм алло-
зимных локусов в азиатских популяциях ки-
жуча (Пустовойт, 1995), а вскоре — минисател-
литных локусов в популяциях Западной Аля-
ски, Британской Колумбии и п-ова Камчатка 
(Beacham et al., 1996). Дальнейший анализ по-
лиморфизма ядерного генома кижуча затраги-
вал исключительно популяции восточного по-
бережья Тихого океана. В этой связи следует 
упомянуть две работы, посвященные изучению 
генетической структуры и расселения кижуча 
и охватывающие значительную часть северо-
американской части ареала, с помощью микро-
сателлитного анализа (Smith et al., 2001) и пол-
ногеномного генотипирования методом ddRAD 
(Rougemont et al., 2020). Что же касается кижуча 
азиатских стад, единственное исследование, 
охватывающее практически всю российскую 
часть ареала, основано на анализе полимор-
физма мтДНК (Зеленина и др., 2020).

Цель представленной работы состояла в 
расширении представлений о генетической 
структуре азиатского кижуча с применением 
ядерных микросателлитных локусов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал для проведения исследования был 
собран в период с 2002 по 2017 гг. во время не-
рестового хода в реках Дальнего Востока Рос-
сии (рис. 1, табл. 1). Фрагменты тканей отбира-
лись у свежевыловленных рыб и фиксировались 
в 96%-м этиловом спирте. 

Для проведения популяционно-генетиче-
ского анализа были выбраны 10 микросател-
литных локусов, разработанных для тихооке-
анских лососей: Oki10, One114, OtsG68, OtsG78b, 
OtsG83b, OtsG253b, OtsG423, AMPCX, CWDDD, 
OtsG422. Все локусы характеризуются тетрану-
клеотидными повторами, при этом локус 
AMPCX содержит лишь пять аллелей. Последо-
вательности праймеров для амплификации 
фрагментов, содержащих повторяющийся мо-
тив, приведены в таблице 2.

Выделение и очистку ДНК проводили мето-
дом абсорбции на микроколонках AcroPrep™ 
96 filter plate, 1 mL – 1.0 μm, glass fiber media 
(“PALL”, США) по методике, описанной ранее 
(Ivanova et al., 2006). 

Амплификацию проводили по программе 
с тремя температурными режимами отжига по 
следующей схеме: предварительная денатура-
ция ДНК 95 °С — 2 мин; синтез ПЦР-продуктов 

Рис. 1. Карта-схема сбора материа-
ла. Обозначения выборок представ-
лены в таблице 1
Fig. 1. Schematic map of sampling sites. 
Sample identifi cation is in Table 1
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(30 циклов, в каждом из которых температура 
отжига праймеров снижалась на 0,2 °С): плав-
ление 92 °С — 10 с, отжиг праймеров 60 °С в 
первом цикле — 30 с, синтез ДНК 72 °С — 10 с); 
синтез ПЦР-продуктов (десять циклов, в каж-
дом из которых температура отжига праймеров 
повышалась на 0,2 °С): плавление 92 °С — 10 с, 
отжиг праймеров 54 °С в первом цикле — 30 с, 
синтез ДНК 72 °С — 10 с; синтез ПЦР-продуктов 
(20 циклов): плавление 92 °С — 10 с, отжиг прай-
меров 56 °С — 30 с, синтез ДНК 72 °С — 10 с; 
окончательная достройка цепей: 72 °С — 5 мин. 
Реакция амплификации проводилась в конеч-
ном объеме 10 мкл [30 мМ Трис-HCl (pH 8,6), 
16,6 мМ (NH4)2SO4, 2,5 мМ MgCl2, 0,6 мМ dNTP, 
2 пМ каждого праймера, около 100 нг ДНК и 
0,5 ед. Taq-полимеразы (Диалат)]. Электрофо-
ретическое разделение продуктов амплифика-
ции проводили с помощью системы капилляр-
ного электрофореза ABI Prism Genetic Analyzer 
3500 (“Applied Biosystems”, США), определение 
длин аллелей и генотипирование осуществля-

ли с использованием программного обеспече-
ния GeneMarker v.2.1 (SoftGenetics LLC). 

Уровни ожидаемой (Но) и наблюдаемой (Не) 
гетерозиготности, параметры F-статистики (Fis, 
Fit и Fst), генетическое разнообразие локусов в 
популяциях оценивали в GenAlEx 6 для MS-
Excel (Peakall, Smouse, 2006). Там же рассчиты-
вали ряд генетических параметров, а именно 
количество аллелей (Nа), количество эффектив-
ных аллелей (Ne), индекс Шеннона (I). Для оцен-
ки информативности микросателлитных локу-
сов с помощью программного обеспечения 
CERVUS 3.0.7 (Kalinowski et al., 2007) вычисляли 
уровень информационного полиморфизма 
(рolymorphism information content, PIC).

Для изучения генетической структуры были 
использованы два статистических подхода: ме-
тод кластеризации, реализованный в Struc-
ture 2.3.4 (Pritchard et al., 2000), и анализ главных 
координат на основе генетических дистанций, 
рассчитанных по методу М. Нея (Nei, 1987), вы-
полненный в GenAlEx 6. Индивидуальный бай-

Таблица 1. Характеристика исследованного материала
Table 1. Characteristics of examined samples

Регион
Region

Название выборки
Sample name

Год сбора
Sampling year

Условное
обозначение
Identifi cation

Количество 
образцов

Sample size

Восточная Камчатка
East Kamchatka

Р. Апука / Apuka R. 2007 APU 48
Р. Камчатка / Kamchatka R. 2010 KAM 46
Р. Кроноцкая / Kronotskaya R. 2014 KRON 47
Р. Авача / Avacha R. 2015 AVA 40

Западная Камчатка
West Kamchatka

Р. Палана / Palana R. 2015 PAL 48
Р. Пымта / Pymta R. 2002 PYM 48

Северное побережье
Охотского моря
Northern coast of the Sea of Okhotsk

Р. Ола / Ola R. 2018 OLA 48
Р. Тауй / Taui R. 2018 TAUI 48
Р. Охота / Okhota R. 2016 OKH 48

О. Сахалин / Sakhalin Island Р. Лангери / Langeri R. 2017 LANG 48
ИТОГО/ TOTAL 469

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

Локус
Locus

Последовательность праймеров 
Sequence of primers

Флуоресцентная метка
Fluorescent tag

Источник информации
Reference

Oki10 GGAGTGCTGGACAGATTGG FAM Smith et al., 1998CAGCTTTTTACAAATCCTCCTG

One114 TCATTAATCTAGGCTTGTCAGC TAMRA Olsen et al., 2000TGCAGGTAAGACAAGGTATCC

OtsG68 GCAGCTTGGTCCATTGATAATGT TAMRA

Williamson et al., 2002

GCTCACACACAATGTTACATCAGAT

OtsG78b GTCCCTTGAATTGAATTGATTAGA FAMCAGCCTACTGCAGTTCAATAGACT

OtsG83b TAGCCCTGCACTAAAATACAGTTC R6GCATTAATCTAGGCTTGTCAGCAGT

OtsG253b GAGCAGGCCGAGCAGGTGTCT TAMRAAATTGGGTCATTAAGGCTCTGTGG

OtsG422 GCTTGCTCGCTCAATCTTCTTATT FAMGAGGCAATGAGGGAGGATGGTGAG

OtsG423 AGGCCTGCCAGGCACTAAAGGTAT FAMGCAAGCAAACATGTAGCTTCATGG

AMPCX TGACACAGATCAATGCAAAACA TAMRA
Nakamura et al., 2013AGGTGTTCTTTAGAGCCTTCCC

CWDDD AACCGATCTCTTTCATTGAACC R6GGTCCTTCTTCCAGCACTGTACC
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есовский тест на определение популяций в 
Structure проводился с использованием модели 
смешанного происхождения среди популяций, 
коррелированных частот аллелей и предшеству-
ющей информации о популяциях. Было проте-
стировано от 1 до 12 предполагаемых чисел по-
пуляций (K) с 10 итерациями для каждого зна-
чения K, используя 100 000 шагов прожига, за 
которыми следовали 500 000 итераций Марков-
ской цепи Монте-Карло (MCMC). Количество 
генетических кластеров определяли в програм-
ме StructureSelector (Li, Liu, 2018) на основе ме-
тода Эванно (Evanno et al., 2005) и метода Пюх-
майля (Puechmaille, 2016). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В результате исследования популяционно-гене-
тического разнообразия кижуча (Oncorhynchus 
kisutch) азиатских стад по 10 микросателлитным 
локусам суммарно было обнаружено 387 алле-
лей. Самым высокополиморфным  локусом ока-
зался OtsG83b c 60 аллелями, меньше всего ал-
лелей (4) было зафиксировано в локусе AMPCX. 
Среднее число аллелей на локус составило 23,83. 
Средняя наблюдаемая гетерозиготность в боль-
шинстве локусов варьировала от 0,923 до 0,806, 

при этом в локусе AMPCX она оказалась значи-
тельно ниже остальных — 0,552 (табл. 3). Дефи-
цит гетерозигот отмечен в локусах One114 и Ots-
G253b (индивидуальный индекс фиксации Fis 
0,102 и 0,131 соответственно). Популяционный 
индекс фиксации Fit варьирует от 0,007 для ло-
куса AMPCX до 0,151 (локус OtsG253b). Низкий 
субпопуляционный индекс фиксации Fst для 
всех локусов (<0,05) отражает слабый уровень 
дивергенции между выборками.

Индекс информационного полиморфизма 
минимален в локусе AMPCX и максимален в 
локусе OtsG83 (табл. 3). Среднее значение по-
казателя PIC по всем локусам составило 0,899, 
что означает высокую дискриминирующую 
способность используемых микросателлитных 
локусов.

Исследуемые выборки кижуча характери-
зуются высоким количеством средних аллелей 
на выборку (от 22,7 до 26,9), при этом число эф-
фективных аллелей варьирует от 13,585 до 
17,545, что говорит о наличии аллелей с низкой 
частотой. Самое низкое значение эффективно-
го числа аллелей наблюдается в выборке из 
р. Кроноцкой, а самое высокое — из р. Пымта 
(табл. 4).

Таблица 3. Генетические характеристики микросателлитных локусов у кижуча азиатских стад
Table 3. Genetic characteristics of microsatellite loci of coho salmon from Asian stocks
Локус / Locus Na Ne Ho He Fis Fit Fst PIC

Oki10 16,900 8,969 0,870 0,882 0,013 0,053 0,041 0,912
One114 32,100 20,461 0,853 0,950 0,102 0,122 0,021 0,970
OtsG68 31,700 20,711 0,901 0,950 0,051 0,072 0,021 0,970

OtsG78b 25,200 15,946 0,901 0,936 0,038 0,064 0,027 0,961
OtsG83b 33,600 22,238 0,897 0,954 0,060 0,077 0,018 0,971

OtsG253b 23,900 14,094 0,806 0,926 0,130 0,151 0,024 0,947
OtsG422 27,200 18,086 0,923 0,944 0,022 0,039 0,017 0,959
0tsG423 31,300 21,766 0,899 0,952 0,056 0,073 0,018 0,969
AMPCX 3,100 2,223 0,552 0,547 –0,010 0,007 0,017 0,479
CWDDD 13,300 6,453 0,824 0,841 0,020 0,050 0,030 0,854

Примечание. Na — среднее количество аллелей по всем выборкам; Nе — среднее количество эффективных аллелей по 
всем выборкам; Ho — средняя наблюдаемая гетерозиготность; Hе — средняя ожидаемая гетерозиготность; Fis, Fit и 
Fst — индексы фиксации; PIC — величина информационного полиморфизма 
Note. Na – number of alleles across all samples; Ne – number of effective alleles across all samples; Ho – observed heterozygo-
sity; Nе – expected heterozygosity; Fis, Fit and Fst – fi xation indices; PIC – polymorphic information content

Таблица 4. Оценка аллельного разнообразия в популяциях кижуча азиатской части ареала. Обозначения 
выборок приведены согласно таблице 1
Table 4. Assessment of allelic diversity in Asian coho salmon populations. Sample identifi cation is in Table 1
Выборка / Sample N Na Ne Ho He f

APU 42,200 23,400 14,956 0,795 0,891 0,101
KAM 44,100 25,000 14,785 0,827 0,882 0,068
AVA 37,000 22,600 15,426 0,880 0,899 0,016
PAL 40,200 22,200 13,826 0,863 0,886 0,026
PYM 46,100 26,900 17,545 0,825 0,901 0,086

KRON 45,500 22,700 13,585 0,829 0,881 0,061
TAUI 44,000 24,000 14,317 0,864 0,882 0,015
OLA 46,600 26,100 17,410 0,864 0,893 0,028
OKH 45,200 22,700 15,162 0,837 0,884 0,047

LANG 45,900 22,700 13,936 0,842 0,883 0,040
Примечание. N — среднее количество исследованных особей; Na — среднее количество аллелей по всем выборкам; 
Nе — среднее количество эффективных аллелей по всем выборкам; Ho — средняя наблюдаемая гетерозиготность; 
Hе — средняя ожидаемая гетерозиготность; f — коэффициент инбридинга
Note. N – average number of individuals analyzed; Na – average number of alleles across all samples; Ne – average number of 
effective alleles across all samples; Ho – average observed heterozygosity; Nе – average expected heterozygosity; f – inbreeding 
coeffi cient
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Средние значения наблюдаемой гетерози-
готности в выборках кижуча азиатской части 
ареала достаточно высокие и варьируют от 
0,795 до 0,88, при этом самое низкое значение 
наблюдается в выборке из р. Апука, а макси-
мальное — из р. Авача. Низкое значение сред-
ней наблюдаемой гетерозиготности особей ки-
жуча из р. Апука коррелирует с высоким зна-
чением индекса фиксации F, показывающим 
дефицит гетерозигот.

Для каждой выборки по каждому локусу 
были получены характеристики генетической 
изменчивости, представленные в таблице 5. 
Наибольшее количество аллелей (269) отмече-
но у популяции кижуча из р. Пымта, наимень-
шее (222) — у популяции из р. Палана. Всего 
выявлено 32 уникальных аллеля, при этом 8 из 
них — в выборке из р. Тауй, 7 — из р. Пымта, 
4 — из р. Камчатки, по три уникальных аллеля 

выявлено в выборках из рек Кроноцкая и Лан-
гери, два — у кижуча из р. Ола, и один уникаль-
ный аллель выявлен у кижуча из выборки р. 
Авача.

Генетические расстояния Нея (табл. 6) ва-
рьируют от 0,111 (между выборками из рек Ола 
и Тауй) до 0,373 (между выборками из рек Кам-
чатка и Тауй).

На основании генетических дистанций Нея 
был выполнен анализ главных координат, ре-
зультаты которого представлены на рисунке 2. 
Наблюдается три популяционных кластера, 
сформированных в соответствии с региональ-
ной принадлежностью выборок: камчатский 
(APU, KAM, AVA, PAL, PYM, KRON), сахалинский 
(LANG) и североохотоморский (OLA, OKH, 
TAUI). Минимальные различия, отмеченные 
при данном типе анализа, наблюдаются между 
выборками из рек Пымта и Кроноцкая.

Таблица 5. Генетическая изменчивость кижуча азиатских стад; выборки обозначены в соответствии с табл. 1
Table 5. Genetic variability of Asian coho salmon stocks; sample identifi cation is in Table 1
Выборка
Sample

Показатель
Index

Микросателлитные локусы / Microsatellite loci
Oki10 One114 OtsG68 OtsG78b OtsG83b OtsG253b OtsG422 ОtsG423 AMPCX CWDDD

APU

Na 17 34 32 25 33 20 24 31 3 15
Ne 7,518 19,660 22,329 15,125 24,847 12,794 17,876 20,126 2,332 6,952
He 0,867 0,949 0,955 0,934 0,960 0,922 0,944 0,950 0,571 0,856
Ho 0,818 0,867 0,857 0,909 0,911 0,459 0,861 0,800 0,600 0,864
f 0,056 0,087 0,103 0,027 0,051 0,502 0,088 0,158 –0,051 –0,009

HWE 0,003** 0,643 0,004** 0,232 0,284 0,000*** 0,033 0,000*** 0,368 0,999

KAM

Na 16 37 37 28 37 22 27 30 3 13
Ne 9,241 18,925 25,313 18,127 20,659 12,423 16,010 18,893 1,923 6,337
He 0,892 0,947 0,960 0,945 0,952 0,920 0,938 0,947 0,480 0,842
Ho 0,795 0,889 0,867 0,953 0,977 0,822 0,927 0,891 0,400 0,750
f 0,108 0,062 0,098 –0,009 –0,026 0,106 0,011 0,059 0,167 0,109

HWE 0,246 0,001*** 0,181 0,413 0,266 0,883 0,010** 0,000*** 0,098 0,742

AVA

Na 19 31 32 25 31 21 28 22 3 14
Ne 14,880 25,333 17,827 17,293 24,269 10,787 19,282 15,876 2,642 6,071
He 0,933 0,961 0,944 0,942 0,959 0,907 0,948 0,937 0,622 0,835
Ho 0,973 0,921 0,842 0,974 0,921 0,821 0,946 0,875 0,694 0,838
f –0,043 0,041 0,108 –0,033 0,039 0,096 0,002 0,066 –0,117 –0,003

HWE 0,427 0,449 0,006** 0,443 0,406 0,002** 0,782 0,001** 0,797 0,909

PAL

Na 17 25 29 24 29 23 28 30 3 14
Ne 9,066 15,044 19,820 14,733 18,575 14,246 18,436 19,989 2,215 6,133
He 0,890 0,934 0,950 0,932 0,946 0,930 0,946 0,950 0,548 0,837
Ho 0,935 0,838 0,929 0,953 0,878 0,927 0,897 0,953 0,548 0,767
f –0,051 0,103 0,022 –0,023 0,072 0,003 0,051 –0,004 0,002 0,083

HWE 0,584 0,433 0,010** 0,203 0,289 0,003** 0,958 0,002** 0,919 0,606

PYM

Na 19 39 38 28 39 23 34 30 4 15
Ne 9,825 25,391 29,538 18,213 25,329 12,126 22,048 22,222 2,346 8,415
He 0,898 0,961 0,966 0,945 0,961 0,918 0,955 0,955 0,574 0,881
Ho 0,958 0,787 0,917 0,938 0,698 0,711 0,979 0,925 0,489 0,851
f –0,067 0,180 0,051 0,008 0,274 0,225 –0,026 0,031 0,147 0,034

HWE 0,007** 0,009** 0,649 0,126 0,000*** 0,001** 0,908 0,077 0,018* 0,494

KRON

Na 18 29 30 23 32 22 27 27 3 16
Ne 10,322 19,043 15,940 12,205 18,726 11,299 20,352 19,360 2,004 6,602
He 0,903 0,947 0,937 0,918 0,947 0,911 0,951 0,948 0,501 0,849
Ho 0,915 0,766 0,977 0,884 0,804 0,787 0,978 0,886 0,447 0,848
f –0,013 0,192 –0,042 0,037 0,150 0,136 –0,028 0,065 0,108 0,001

HWE 0,022* 0,020* 0,997 0,024* 0,097 0,686 0,806 0,843 0,566 0,919

TAUI

Na 14 31 29 24 36 28 25 40 3 10
Ne 5,842 15,804 17,779 15,610 20,817 15,871 17,362 26,286 2,274 5,525
He 0,829 0,937 0,944 0,936 0,952 0,937 0,942 0,962 0,560 0,819
Ho 0,837 0,886 0,930 0,825 1,000 0,814 0,860 0,978 0,609 0,896
f –0,010 0,054 0,014 0,119 –0,050 0,131 0,087 –0,017 –0,086 –0,094

HWE 0,000*** 0,625 0,005** 0,022* 0,543 0,044* 0,003** 0,410 0,722 0,435
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Выборка
Sample

Показатель
Index

Микросателлитные локусы / Microsatellite loci
Oki10 One114 OtsG68 OtsG78b OtsG83b OtsG253b OtsG422 ОtsG423 AMPCX CWDDD

OLA

Na 19 33 33 27 36 31 31 37 3 11
Ne 8,862 23,631 22,588 16,667 24,545 22,511 19,236 28,688 2,281 5,092
He 0,887 0,958 0,956 0,940 0,959 0,956 0,948 0,965 0,562 0,804
Ho 0,911 0,833 0,938 0,889 0,933 0,978 0,891 0,915 0,604 0,750
f –0,027 0,130 0,019 0,054 0,027 –0,024 0,060 0,052 –0,076 0,067

HWE 0,853 0,004** 0,160 0,880 0,044* 0,893 0,993 0,136 0,355 0,920

OKH

Na 15 31 27 23 32 26 22 36 3 12
Ne 6,826 21,429 16,875 17,526 23,381 14,926 15,156 28,125 2,224 5,155
He 0,853 0,953 0,941 0,943 0,957 0,933 0,934 0,964 0,550 0,806
Ho 0,804 0,933 0,800 0,791 0,957 0,830 0,953 0,933 0,587 0,783
f 0,058 0,021 0,150 0,161 0,001 0,111 –0,021 0,032 –0,067 0,029

HWE 0,000*** 0,185 0,402 0,003** 0,093 0,028* 0,511 0,197 0,562 0,734

LANG

Na 15 31 30 25 31 23 26 30 3 13
Ne 7,310 20,346 19,104 13,964 21,235 13,955 15,108 18,092 1,992 8,250
He 0,863 0,951 0,948 0,928 0,953 0,928 0,934 0,945 0,498 0,879
Ho 0,756 0,804 0,956 0,896 0,896 0,907 0,938 0,833 0,542 0,891
f 0,125 0,154 –0,008 0,035 0,060 0,023 –0,004 0,118 –0,088 –0,014

HWE 0,000*** 0,047 0,051 0,270 0,261 0,401 0,971 0,001*** 0,550 0,348
Примечание. Na — количество аллелей; Ne — количество эффективных аллелей; Ho — наблюдаемая гетерозиготность; 
He — ожидаемая гетерозиготность; f — коэффициент инбридинга; HWE — соответствие равновесию Харди–Вайнбер-
га (*P < 0,05; **P < 0,01; ***P < 0,001).
Note. Na – number of alleles; Ne – number of effective alleles; Ho – observed heterozygosity; Ne – expected heterozygosity; f – 
inbreeding coeffi cient; HWE – Hardy–Weinberg equilibrium fi t (*P < 0.05; **P < 0.01; ***P < 0.001).

Таблица 5. Окончание. Начало на с. 27 / Table 5. Ending. Start on page 27

Рис. 2. Расположение выборок кижуча азиатских стад в двумерном пространстве, образованном первой 
и второй главными координатами в результате многомерного шкалирования матрицы генетических дис-
танций Нея. Обозначения выборок приведены в табл. 1. Цвет маркера обозначает регион сбора материала: 
желтый — Восточная Камчатка, зеленый — Западная Камчатка, синий — северное побережье Охотского 
моря, красный — о. Сахалин
Fig. 2. Location of coho salmon samples from Asian stocks in the two-dimensional space formed by the fi rst and 
second principal coordinates as a result of multidimensional scaling of Neyʼs matrix of genetic distances. Sample 
identifi cation is in Table 1. Marker color indicates sampling region: yellow – East Kamchatka, green – West Kam-
chatka, blue – northern coast of the Sea of Okhotsk, red – Sakhalin Island

Таблица 6. Генетические дистанции Нея при сравнении выборок кижуча азиатских популяций
Table 6. Neiʼs genetic distances when comparing samples of coho salmon from Asian populations

APU KAM AVA PAL PYM KRON TAUI OLA OKH LANG
APU 0,000
KAM 0,194 0,000
AVA 0,240 0,185 0,000
PAL 0,236 0,142 0,159 0,000
PYM 0,176 0,120 0,145 0,125 0,000

KRON 0,212 0,157 0,196 0,155 0,142 0,000
TAUI 0,338 0,373 0,369 0,312 0,303 0,357 0,000
OLA 0,262 0,267 0,284 0,226 0,242 0,230 0,111 0,000
OKH 0,284 0,323 0,305 0,272 0,284 0,287 0,178 0,121 0,000

LANG 0,325 0,248 0,304 0,257 0,261 0,284 0,312 0,241 0,281 0,000
Примечание. Выборки обозначены в соответствии с табл. 1 / Note. Sample identifi cation is in Table 1.
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При оценке генетической структуры кижу-
ча на азиатской части ареала с помощью байе-
совского анализа в программном обеспечении 
Structure мы рассмотрели варианты, предпо-
лагающие присутствие внутри проанализиро-
ванной совокупности образцов различного ко-
личества генетически отличающихся групп — 
от 1 до 10. При увеличении К вплоть до 5 на-
блюдался рост числа популяционных кластеров 
(рис. 3), в то время как при дальнейшем увели-
чении числа К рост количества кластеров не 
наблюдался. 

С целью определения наиболее вероятного 
количества кластеров мы применили два под-
хода: согласно методу Эванно (Evanno et al., 
2005), K оказался равным 2 (рис. 4, А), тогда как 
метод Пюхмайля (Puechmaille, 2016) свидетель-
ствует в пользу существования четырех кла-
стеров (рис. 4, Б). Мы считаем, что второй под-
ход более реалистично отражает существую-
щую картину, поскольку он предполагает кла-
стеризацию выборок по региональному прин-
ципу, что коррелирует с результатами анализа 

главных координат (рис. 3). Помимо этого, 
байе совский анализ позволяет предположить 
дополнительное разделение всей совокупности 
камчатских выборок на две группы: выборка 
из р. Апука, расположенной на материке к се-
веро-востоку от п-ова Камчатка, отличается от 
выборок из рек полуострова.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В представленной работе впервые изучена по-
пуляционно-генетическая структура кижуча в 
пределах азиатской части ареала с применени-
ем ядерных генетических маркеров. Наше ис-
следование охватывает практически все основ-
ные регионы воспроизводства вида в Дальне-
восточном рыбохозяйственном бассейне. 

Информативность 10 высокополиморфных 
микросателлитных локусов оказалась доста-
точной для уверенной дифференциации попу-
ляций кижуча по региональному принципу и 
выделения в пределах исследуемой совокуп-
ности трех основных генетических кластеров: 
сахалинского, североохотоморского и камчат-

Рис. 3. Вероятность индивидуальной принадлежности особей кижуча к каждому из предполагаемых ге-
нетических кластеров, рассчитанная в программе Structure. Количество кластеров (К) указано справа от 
диаграмм. Обозначения выборок под диаграммами приведены в таблице 1
Fig. 3. Probability of individual belonging of coho salmon individuals to each of the assumed genetic clusters, 
calculated in the Structure program. The number of clusters (K) is indicated to the right of the diagrams. Sample 
designations under the diagrams are in Table 1.
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Рис. 4. Оценки количества генетически различаю-
щихся групп кижуча на азиатской части ареала на 
основании K: А — по (Evanno et al., 2005); Б — по 
(Puechmaille, 2016)
Fig. 4. Estimates of the number of genetically distinct 
groups of coho salmon in the Asian part of the species 
range based on K: A – based on (Evanno et al., 2005); 
Б – based on (Puechmaille, 2016)

А

Б
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ского. Внутри последнего было отмечено до-
полнительное разделение на две группировки: 
собственно п-ова Камчатка и р. Апука, распо-
ложенной на материковом побережье Беринго-
ва моря. Результаты, полученные путем при-
менения двух статистических подходов (байе-
совского кластерного анализа и метода много-
мерного шкалирования), хорошо коррелирова-
ли между собой. 

Как было показано ранее на основании ми-
тохондриальных данных (Зеленина и др., 2020), 
внутривидовой полиморфизм азиатского кижу-
ча существенно ниже наблюдаемого на амери-
канской части ареала. Наиболее вероятное объ-
яснение этому заключается в том, что современ-
ные дальневосточные стада кижуча образова-
лись в результате последовательного распро-
странения этого вида из района современной 
Калифорнии вдоль побережья американского 
континента на север, а затем через Берингию на 
запад и далее в различные регионы Дальнего 
Востока. Очевидно, что каждый этап расселения 
сопровождался некоторой потерей генетическо-
го разнообразия, что и было выявлено при ана-
лизе маркеров мтДНК. В то же время уровень 
полиморфизма ядерных микросателлитных 
локусов во всех исследованных в данной работе 
популяциях кижуча оказался весьма высоким, 
и средняя ожидаемая гетерозиготность (основ-
ная мера генетического полиморфизма популя-
ции) варьировала незначительно.

Генетические характеристики популяций 
кижуча найдут свое применение для иденти-
фикации смешанных нагульных и преднере-
стовых скоплений и при изучении путей ми-
граций в морской период жизни. Полученные 
знания будут использованы для рациональной 
эксплуатации вида с учетом сохранения при-
родного биоразнообразия. 

Хотелось бы дополнительно отметить, что, 
являясь ценным промысловым видом, кижуч 
наряду с этим занимает одно из первых мест в 
мировой лососевой аквакультуре как по объ-
емам воспроизводства, так и по географиче-
скому диапазону, и генетические исследования 
азиатского кижуча могут стать важным этапом, 
предваряющим интенсивное развитие аква-
культуры кижуча в Дальневосточном регионе.
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