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Лаборатория популяционной генетики Ин-
ститута общей генетики им. Н.И. Вавилова РАН в
2022 г. отмечает свой 50-летний юбилей. Лабора-
тория носит имя академика Юрия Петровича Ал-
тухова, ее основателя и бессменного руководителя с
момента создания в 1972 г. и до ухода из жизни
Ю.П. Алтухова в 2006 г. Создание лаборатории бы-
ло инициировано директором ИОГен АН СССР
академиком Н.П. Дубининым, который пригла-
сил Ю.П. Алтухова, возглавлявшего лабораторию
с аналогичным названием в Институте биологии
моря Дальневосточного научного центра АН СССР.
Первыми сотрудниками новой лаборатории в
ИОГен стали Б.А. Калабушкин, Т.В. Малинина,
Е.А. Салменкова, Т.А. Ракицкая (Новикова),
А.Н. Милишников, Е.Я. Тетушкин, А. Гнучева,
Б.В. Шиленко, Б.А. Абдуллаев. Параллельно с ис-
следованиями лососевых рыб (тематика, унасле-
дованная с владивостокского периода) и анализом
модельных популяций дрозофилы (Е.Ю. Победо-
носцева, А.Г. Бернашевская (Имашева), Л.П. Фи-
латова), в лаборатории изучались популяции рыб
из радиоактивно загрязненных водоемов в районах
Восточно-Уральского радиоактивного следа и
проводились работы по селекции хлопчатника. В
последующие годы в ряды коллектива лаборатории
влились И.И. Сусков, О.Л. Курбатова, В.И. Слынь-
ко, В.Д. Прохоровская, С.К. Семенова, Р.И. Хиль-
чевская, К.И. Афанасьев, Н.И. Иващенко,
Л.А. Животовский и др.

С конца 1970-х гг. в лаборатории развернуты
исследования полиморфизма белковых и иммуно-
генетических маркеров в популяциях человека.
Сформулировано представление об оптимуме гете-
розиготности и роли стабилизирующего отбора в
поддержании генетического разнообразия, разрабо-
тан популяционно-генетический подход к проблеме
адаптивной нормы (Ю.П. Алтухов, О.Л. Курбатова,
И.И. Сусков, Т.В. Малинина, Л.А. Животовский,
Ю.Е. Дуброва, К.И. Афанасьев). С 1980-х гг.
Ю.П. Алтухов с сотрудниками (К.В. Крутовский,

Н.И. Гафаров, С.А. Мальцев, Д.В. Политов,
Ю.С. Белоконь, М.М. Белоконь, О.П. Малюченко)
приступили к исследованию популяционной гене-
тики новых экологически и экономически важных
объектов – хвойных растений. Было установлено,
что в популяциях древесных растений, кажущихся
непрерывными на больших пространствах ареалов,
действуют те же механизмы, что в любых других
популяциях животных и растений, т.е. вместо не-
ограниченной панмиксии существует система
подразделенных популяций с определенной сте-
пенью изоляции. Большое число работ лаборато-
рии посвящено выявлению связей моногенных и
полигенных, как правило, адаптивно нагруженных,
признаков в популяциях. Эффекты отбора, ва-
рьирующего по направлению на разных стадиях
онтогенеза, были открыты и подробно исследованы
в нескольких поколениях горбуши (Ю.П. Алтухов,
Е.А. Салменкова, В.Т. Омельченко, Б.А. Кала-
бушкин). В связи с катастрофической ситуацией
с естественным воспроизводством осетровых рыб
на Каспии встал вопрос о генетическом монито-
ринге искусственного размножения русского и
сибирского осетров, севрюги, белуги, стерляди
(Г.Д. Рябова и др.). Для стабилизации сортов пу-
тем поддержания генетического разнообразия
Ю.П. Алтухов на хлопчатнике разработал метод се-
лекции, сочетающий умеренный направленный от-
бор по признакам продуктивности со стабилизиру-
ющим отбором по адаптивно-значимым признакам.
Впоследствии этот метод оказался эффективным и в
поддержании других ценных сортов растений, а так-
же пород животных (работы Н.А. Сарсенбаева,
А.И. Гундаева, В.А. Жидковой, И.Г. Моисеевой).

В 1994 г. пять сотрудников лаборатории (Д.В. По-
литов, К.И. Афанасьев, Т.В. Малинина,
А.А. Махров, В.Б. Фeдоров) приняли участие в
масштабной международной научной экспеди-
ции в российской Арктике “Экология тундры-
94”, что положило начало изучению новых объ-
ектов в лаборатории – сиговых рыб и арктиче-
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ских гольцов комплекса Salvelinus alpinus. В фоку-
се этих исследований – механизмы формо- и ви-
дообразования, в том числе роль межвидовой
гибридизации и интрогрессии, симпатрического
видообразования, неконгруэнтности морфологи-
ческих и молекулярных филогенетических ре-
конструкций (Д.В. Политов, Н.Ю. Гордон,
С.Н. Балдина). Выполнены работы по генетиче-
ским взаимоотношениям среди нескольких видов
(форм) гольцов рода Salvelinus со спорным таксо-
номическим статусом в условиях аллопатричного
и симпатричного обитания (Е.А. Салменкова).
Проведено обширное геногеографическое иссле-
дование дальневосточных гольцов – мальмы,
кунджи, а также изучены популяционно-генети-
ческие процессы у акклиматизированных видов
рыб – тихоокеанской горбуши на Европейском Се-
вере и дальневосточного пиленгаса в бассейне
Азовского моря (Е.А. Салменкова, Н.В. Гордеева).
С конца 1990-х гг. Ю.П. Алтуховым и сотрудни-
ками публикуется цикл работ по анализу связей
популяционного генетического разнообразия со
скоростью роста, полового созревания и продол-
жительностью жизни. Это было последним круп-
ным исследованием Юрия Петровича. В октябре
2006 г. после тяжелой болезни он скончался.
Один из авторов этой статьи (Д.В. Политов) –
ученик и сотрудник Ю.П. Алтухова – стал снача-
ла и.о., а затем заведующим лабораторией.

Позже в число объектов лаборатории вошли
птицы (М.М. Белоконь, Е.А. Мудрик, Ю.С. Бело-

конь, А.В. Нечаева), мелкие млекопитающие
(М.М. Белоконь, Ю.С. Белоконь) и самый круп-
ный хищник – волк (М.С. Талала, П.А. Казимиров,
А.В. Нечаева, Д.В. Политов). Новый импульс попу-
ляционно-генетическим и геномным исследова-
ниям хвойных дало возвращение в лабораторию
К.В. Крутовского в 2013 г. Выполняется изучение
генетической структуры популяций ели и сибир-
ской кедровой сосны с помощью традиционных и
современных маркеров, функциональных генов и
полногеномных данных. Активно изучается гене-
тика популяций и филогения спирей – нового и
перспективного объекта из покрытосеменных
растений (Т.А. Полякова, А.В. Шатохина).

В 2022 г. в ИОГен РАН проводится очередная,
третья по счету конференция, получившая назва-
ние созвучно основному труду Юрия Петровича
“Генетические процессы в популяциях”, которая
начнется 11 октября, в день рождения Ю.П. Алтухо-
ва. В этот юбилейный для лаборатории год хочется
пожелать большего внимания правительства к про-
блемам генетического скрининга и мониторинга
популяционного уровня организации живой ма-
терии, поднятым в свое время Ю.П. Алтуховым.
Необходимо оказывать разностороннюю под-
держку как прикладным, так и фундаментальным
исследованиям в области генетики природных и
искусственных популяций, которые обеспечива-
ют генетическую, экологическую, продовольствен-
ную и природоохранную безопасность страны.
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Данный обзор посвящен дендрогеномике, новой междисциплинарной области исследований, ин-
тегрирующей дендрохронологию, дендроэкологию, дендроклиматологию, генетику и геномику и
позволяющей на основе совместного анализа данных, полученных дендрологическими и геномны-
ми методами, исследовать на новом уровне важные биологические проблемы, в частности такие,
как временная динамика формирования границы леса, пространственно-временная структура по-
пуляций, а также изучение адаптивного генетического потенциала лесных древесных популяций.
Данные проблемы особенно актуальны в контексте глобального потепления, которое способствует
активному продвижению леса на север и горные высоты, ранее малоприспособленные для древесных
растений, а также для понимания достаточно ли наблюдаемого уровня адаптивного генетического по-
тенциала лесных древесных популяций для их выживания в новых климатических условиях.

Ключевые слова: адаптация, геномика, геномная селекция, геномное редактирование, годичные
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Этот специальный выпуск журнала посвящен
юбилею выдающегося ученого-генетика Юрия
Петровича Алтухова, примечательными чертами
которого, присущими ему, как и всякому настоя-
щему исследователю, были широкий взгляд, стрем-
ление к новому, выход за рамки своей дисципли-
ны. Благодаря ему и под его руководством многие
новые междисциплинарные области исследова-
ния были заложены и успешно развивались в со-
зданной им лаборатории популяционной генетики,
в том числе такая интересная и важная область
исследований, как лесная генетика. Будучи его
учеником я также всегда стремился следовать
этому. В частности, на базе Института фундамен-
тальной биологии и биотехнологии Сибирского
федерального университета (СФУ) в г. Красноярске
нами был создан один из первых в стране научно-

образовательный центр геномных исследований
в 2012 г., а через два года, в 2014 г. была создана
первая и до сих пор единственная в стране лабо-
ратория лесной геномики. Одно из современных
направлений, которое развивается в рамках этой
лаборатории совместно с сотрудниками научно-
образовательной лаборатории дендроэкологии и
экологического мониторинга Хакасского техниче-
ского института (филиала СФУ), является дендро-
геномика – новая междисциплинарная область,
интегрирующая дендрохронологию, дендроэко-
логию, дендроклиматологию, генетику и геноми-
ку и позволяющая на основе совместного анализа
данных, полученных дендрологическими и геном-
ными методами, исследовать на новом уровне важ-
ные биологические проблемы, в частности такие,
как временная динамика формирования границы
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леса, пространственно-временная структура по-
пуляций, а также изучение адаптивного генетиче-
ского потенциала лесных древесных популяций.
Данные проблемы особенно актуальны в контексте
глобального потепления, которое способствует ак-
тивному продвижению леса на север и горные вы-
соты, ранее малоприспособленные для древесных
растений, а также для понимания достаточно ли на-
блюдаемого уровня адаптивного генетического
потенциала лесных древесных популяций для их
выживания в новых климатических условиях.

ГЛОБАЛЬНОЕ ИЗМЕНЕНИЕ КЛИМАТА
И АДАПТИВНЫЙ ГЕНЕТИЧЕСКИЙ 

ПОТЕНЦИАЛ ЛЕСНЫХ ПОПУЛЯЦИЙ
Имеют ли современные лесные популяции

адаптивный генетический потенциал, достаточ-
ный для адаптации к изменению климата и поз-
воляющий им выжить в условиях более частых и
сильных средовых стрессов, таких как катастро-
фические и повторяющиеся засухи, пожары и ин-
вазии вредителей, является одним из наиболее
острых вопросов, связанных с природоохранными
мероприятиями и определяющих их стратегию [1–
3]. Бореальные (северные) леса, представляющие
30% (1224 млн га) всех лесов мира, особенно важны
в этом отношении, и в первую очередь бореаль-
ные леса России (главным образом Сибири и
Дальнего Востока), составляющие 69% всех боре-
альных лесов на планете [4]. Благосостояние бо-
реальных экосистем определяется ключевыми
системообразующими лесными древесными ви-
дами, в первую очередь хвойными, такими как
ель, лиственница, пихта и сосна [5]. Поэтому
большинство исследований, представленных в
этом миниобзоре, сосредоточены в первую оче-
редь на этих видах. Для данных видов, как и для
большинства хвойных, характерны высокая фе-
нотипическая пластичность и высокий уровень
генетической изменчивости. Поэтому вызывает
огромный интерес как эта изменчивость влияет
на рост и адаптацию древесных видов [6–8].

ДЕНДРОХРОНОЛОГИЯ, ГОДИЧНЫЕ 
КОЛЬЦА ПРИРОСТА ДРЕВЕСИНЫ

И ДЕНДРОФЕНОТИПЫ
Дендрохронология путем изучения изменчи-

вости и датировки годичного прироста древесины
изучает влияние экологических факторов и собы-
тий в истории лесных популяций на рост и развитие
деревьев [9, 10]. Годичные кольца прироста дре-
весины содержат много информации об индиви-
дуальной реакции деревьев на биотические и
абиотические факторы окружающей среды, такие
как динамика численности вредителей, темпера-
тура, осадки [11–14]. Они регистрируют засухи,
инвазии вредителей и другие значительные измене-

ния среды, которые сильно влияют на годичный
прирост [15–26]. Изменения годичного прироста
древесины можно синхронизировать по времени
с реальными событиями, используя климатиче-
ские и метеорологические данные. Основываясь на
этой информации и индивидуальной реакции дере-
ва, можно выделить разные индивидуальные денд-
рофенотипы деревьев и прокоррелировать их из-
менчивость с генетической изменчивостью [27–42].

Наиболее часто используемые параметры
дендрофенотипической изменчивости – это ве-
личина годового кольцевого прироста (tree ring
width – TRW), которая может быть конвертирована
в годовой прирост базальной площади (annual basal
area increment – BAI), стандартизированная TRW
(standardised ring width index – RWI), средняя ве-
личина кольцевого прироста (average tree ring
width – AvTRW) и ее варианса (variance of tree ring
width – VarTRW). Последние два параметра были
использованы, например, для изучения как сред-
няя гетрозиготность дерева по совокупности ге-
нетических маркеров может влиять на величину
прироста как показателя гетерозиса и на стабиль-
ность (вариансу) прироста как показателя гомео-
стаза [27].

Другие важные индивидуальные дендрофено-
типы, предложенные Lloret et al. [43] – это индексы
сопротивления Rt (= Gd/Gprev), устойчивости Rs
(= Gpost/Gprev) и восстановления Rc (= Gpost/
Gd), где Gprev – средний прирост (измеренный
используя либо TRW, либо BAI) в течение двух–
трех лет до стресса (например, засухи или инва-
зии вредителей), Gd – средний прирост в течение
стресса и Gpost – средний прирост в течение
двух–трех лет после стресса (рис. 1; см. также
[44–54] для обзора этих, а также аналогичных ин-
дексов). Они отражают индивидуальный ответ
дерева на биотический или абиотический стресс
и часто используются для анализа стабильности
индивидуального прироста деревьев при воздей-
ствии засухи (например, [55–59]) и других стрес-
совых событий, например инвазий вредителей
[60–62].

Например, используя базу данных годичных
колец выживших и уже мертвых деревьев из 118
лесонасаждений восьми видов покрытосеменных
и 14 голосеменных (>3500 деревьев), в исследова-
нии [63] было показано, что устойчивость роста
во время сильных засух и способность к возоб-
новлению роста определяют способность пере-
жить будущие засухи. Было обнаружено, что де-
ревья, которые погибли во время сильной засухи,
были менее устойчивы также к предыдущим не-
летальным засухам по сравнению с выжившими
деревьями того же вида.
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Рис. 1. Черные линии обозначают годичный кольцевой прирост древесины (TRW – tree-ring width) на примере пяти
деревьев лиственницы сибирской из одной из популяций Кузнецкого Алатау в Южной Сибири [57] за период с 1971
по 1979 гг., включая период засухи в 1974–1976 гг. Черная жирная линия обозначает TRW в среднем на популяцию.
Голубая прерывистая линия обозначает стандартизированный индекс осадков-эвапотранспирации для района иссле-
дования (SPEI – standardized precipitation-evapotranspiration index). Условно обозначены также измерения дендрофе-
нотипов: индексы сопротивления Rt (= Gd/Gprev), устойчивости Rs (= Gpost/Gprev) и восстановления Rc (=
Gpost/Gd), где Gprev – средний прирост в течение трех лет до засухи, Gd – средний прирост в течение засухи и Gpost
– средний прирост в течение трех лет после засухи.
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ДЕНДРОГЕНОМИКА

Геномика позволяет секвенировать и аннотиро-
вать геномы индивидуальных деревьев и генотипи-
ровать их по многим генам. В частности, геномы
нескольких основных видов хвойных полностью
просеквенированы и аннотированы (см. для обзора
[64–66], включая сибирскую лиственницу Larix
sibirica Ledeb. [67]). Наличие таких геномных дан-
ных и референсных геномов позволило разработать
большое число высокоизменчивых генетических
маркеров, таких как микросателлиты (например,
[68–71]). Данные маркеры в основном представ-
ляют некодирущие районы и являются селектив-
но-нейтральными. Они очень удобны для изуче-
ния пространственной структуры популяций, их
дифференциации вследствие изоляции, миграции,
потока генов, родства, индивидуального и попу-
ляционного уровня изменчивости и там, где важ-
но исключить влияние отбора или можно его иг-
норировать. Однако данные маркеры не подходят
для изучения связи между отдельными генами и
контролируемыми ими индивидуальными фено-
типами. Полногеномное секвенирование является
наиболее информативным методом генотипиро-
вания и изучения индивидуальной генетической
изменчивости по таким важным функциональ-
ным генам. Но из-за огромного размера генома
хвойных – от 12 млрд пн (гигабаз – Гб) у листвен-
ницы сибирской [67] до 31 Гб у сахарной сосны,
Pinus lambertiana Dougl. [72] – этот метод все еще
непозволительно дорог для индивидуального ге-
нотипирования большого числа деревьев. В каче-

стве альтернативы используются методы частичного
секвенирования генома, такие как таргетное се-
квенирование (например, [73–76]) и секвениро-
вание районов, связанных с сайтами рестрикции, –
restriction-site associated DNA sequencing (RADseq)
(например, [28–30, 39, 77–81]).

Возможность индивидуально генотипировать
большое число деревьев в популяциях по большому
числу генов и генетических маркеров позволяет
связать генетическую изменчивость с изменчиво-
стью конкретных дендрофенотипов [27–29, 31–42].
Такой междисциплинарный подход позволяет
интегрировать дендрохронологию, дендроэколо-
гию, дендроклиматологию, генетику и геномику
и был впервые использован в работах [27–29] и
приобрел популярность в последние годы [31–42].
Мы предложили назвать эту новую дисциплину,
которая развивает данный подход, дендрогено-
микой, а сам термин “дендрогеномика” впервые
был предложен нами в статье [30].

Краткий обзор наиболее недавних опублико-
ванных исследований в данной области и некото-
рых неопубликованных данных автора приведен
в табл. 1, и здесь мы выделили только несколько
важных проблем, для решения которых дендроге-
нетика и дендрогеномика оказались очень эф-
фективными. Конечно, ими не исчерпывается весь
спектр исследований дендрогеномики. Ограни-
ченный размер журнальной статьи не позволяет
описать все исследования в данной области, по-
этому автор вынужден ограничиться только не-
сколькими наиболее недавними и характерными



1228

ГЕНЕТИКА  том 58  № 11  2022

КРУТОВСКИЙ

примерами и заранее приносит извинения, если
какие-то важные исcледования и публикации не
вошли в данный миниобзор.

Динамика границы леса
Ожидается, что граница леса будет поднимать-

ся на более высокие высоты и продвигаться даль-
ше на север в связи с глобальным потеплением
[82]. Хотя этот процесс очень гетерогенный [83],
важно понимать насколько он устойчив, на-
сколько он связан с миграцией семян и перено-
сом пыльцы, за счет каких деревьев происходит
формирование популяций на границе леса, кото-
рая фактически является экотоном, какова ре-
продуктивная структура этих популяций. Чтобы
ответить на некоторые эти вопросы, мы исследо-
вали дендрохронологически и генетически дере-
вья горной тсуги (Tsuga mertensiana Bong. Carr)
вдоль одного из горных склонов на п-ове Кенай,
Аляска, определив с помощью кернов их точный
возраст и прогенотипировав их по однонуклео-
тидным полиморфизмам (т.н. “снипам” от ан-
глийского SNPs, означающего single nucleotide
polymorphisms), используя секвенирование ДНК,
связанной с сайтами рестрикции двух рестриктаз
SphI и MluCI (ddRADseq) [28]. Сочетание двух
подходов – дендрохронологического и геномного –
позволило установить точную возрастную, гене-
тическую, родственную и репродуктивную струк-
туру деревьев на границе леса, используя 353 вы-
сокоинформативных генетических маркера-сни-
па, отобранных из 171019 снипов (табл. 1).
Средняя дистанция, на которую распространя-
лись семена, была всего 73 м, однако родство
между деревьями в популяции было низким, а
миграция семян и поток генов высокими.

В исследовании [84] с помощью дендрохроно-
логии и кольцевого прироста был определен воз-
раст 194 деревьев лиственницы Гмелина (Larix
gmelinii (Rupr.) Rupr.) на северной границе ареала
обитания вида на п-ове Таймыр (север Восточной
Сибири), а с помощью 16 полиморфных микроса-
теллитных локусов установлен также их генотип.
Обнаружено, что преобладающий тип размноже-
ния в этом районе клональный (58.76%) путем
распространения рамет на короткие расстояния.
При этом возраст клонов часто достигал 2200 лет.
Авторы предполагают, что особи с клональным
способом размножения поддерживались есте-
ственным отбором, поскольку это снижало веро-
ятный риск вымирания в суровых условиях, но
теперь эта способность может стать неадаптив-
ной и замедлять расширение границы леса в но-
вых условиях сильно повышающихся в настоя-
щее время температур.

Совместное изучение индивидуальных гене-
тических, дендрохронологических и дендрокли-
матических данных позволило детально изучить

структуру популяции и индивидуальный рост ели
канадской, или ели белой (Picea glauca (Moench)
Voss) на границе леса в Аляске [85]. Данное иссле-
дование показало, что 1) особенности микросре-
ды в целом оказали большее влияние на показате-
ли роста, чем генетическое сходство между дере-
вьями; 2) влияние климата на рост различалось
между участками, но было меньше, чем влияние
размера дерева; 3) большая внутрииндивидуаль-
ная изменчивость ростовых реакций может сви-
детельствовать о высокой фенотипической пла-
стичности ели белой, которая может амортизиро-
вать кратковременные изменения окружающей
среды и, таким образом, позволяет выдерживать со-
временные меняющиеся климатические условия.

Пространственно-временная
структура популяций

Через изучение динамики кольцевого приро-
ста в сопоставлении с климатическими и эпиде-
миологическими данными методами дендрохро-
нологии можно понять, как разные абиотические
(температура, осадки, аридность и т.д.) и биоти-
ческие (вспышки вредителей, инвазии фитопато-
генов и пр.) средовые факторы могут влиять на
рост деревьев. При этом важно вычленить влия-
ние и других факторов, таких, например, как ге-
нетическое родство и пространственная структура.
В работе [36], используя в комплексе индивиду-
альные дендрохронологические, генетические и
пространственные данные для двух популяций
ели обыкновенной (Picea abies L.), было показано,
что генетическое сходство не было связано с из-
менчивостью прироста древесины, тогда как про-
странственное расположение деревьев (т.е. осо-
бенности микросреды) влияло на прирост доста-
точно сильно.

В комплексном мультидисциплинарном иссле-
довании [32] с использованием дендрохронологи-
ческих, дендроэкологических и генетических дан-
ных было изучено как разные лесохозяйственные
мероприятия и методы лесопользования и управ-
ление лесными угодьями влияют на простран-
ственно-возрастную структуру лесонасаждений
(табл. 1).

Совместный анализ генетических данных и
долговременной физиологической информации,
полученной на основе изучения годичных колец,
был использован для изучения старовозрастного
лесонасаждения пихты испанской (Abies pinsapo
Boiss.), заложенного еще в 1910-х гг. в централь-
но-восточной Испании (~500 км к северу от есте-
ственного ареала распространения вида), на
предмет его пригодности в качестве ex situ попу-
ляции в природоохранных целях [86].

Представленные выше примеры мультидис-
циплинарных дендрогенетических исследований
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КРУТОВСКИЙ

подчеркивают необходимость и эффективность
изучения дендрохронологических данных вместе
с генетическими на индивидуальном уровне для
понимания динамики роста природных популя-
ций и их адаптивного потенциала.

Рост и репродукция деревьев

Корреляция между наблюдаемой индивиду-
альной гетерозиготностью деревьев, определен-
ной в среднем по большому числу генетических
маркеров со средней индивидуальной шириной
годичных колец (average tree ring width – AvTRW –
прокси гетерозиса), и ее дисперсией (variance of
tree ring width – VarTRW – прокси гомеостаза) была
изучена у лиственницы сибирской [27] и горной
тсуги (Tsuga mertensiana Bong. Carr) [29], чтобы
проверить гипотезу о том, что деревья с более вы-
сокой индивидуальной гетерозиготностью также
будут иметь более высокий и устойчивый прирост,
предполагая, что они могут быть более устойчи-
выми к климату и окружающей среде, в том числе
в экстремальных условиях на границе альпийского
леса. Результаты показали, что не было суще-
ственной связи между ростом дерева и индивиду-
альной гетерозиготностью. Однако между средней
шириной годичных колец и дисперсией прироста
годичных колец у горной тсуги наблюдалась зна-
чительная положительная взаимосвязь, подразу-
мевающая, что в целом быстрорастущие деревья в
стрессовых условиях, таких как альпийская ли-
ния деревьев, растут нестабильно независимо от
уровня индивидуальной гетерозиготности.

Влияние дендрофенотипических, простран-
ственных и климатических переменных на инди-
видуальный рост деревьев и их отцовский и мате-
ринский репродуктивный успех было изучено в
пяти популяциях европейской ели с использова-
нием полиморфных генетических маркеров для
анализа семейной структуры, необходимой для
оценки индивидуального репродуктивного успе-
ха (табл. 1; [37]). Использованный в этой работе
дендрогенетический подход позволил найти
функциональные связи между индивидуальными
экофизиологическими особенностями деревьев и
их эволюционной и адаптивной значимостью.

Генетические механизмы устойчивости к стрессам

Поиск связей между изменчивостью генов и
индивидуальной изменчивостью дендрофенотипов
помогает понять генетические механизмы устой-
чивости к стрессам. В одном из первых дендрогене-
тических исследований использование совместно
дендрохронологических и генетических данных для
233 деревьев сосны Веймута (Pinus strobus L.) позво-
лило обнаружить ассоциации между изменчиво-
стью дендрофенотипов, отражающих индивиду-

альную устойчивость к засухе, и изменчивостью
ряда генов [33].

В исследовании [31] на выборке в 193 дерева
европейской пихты (Abies alba Mill.) из Нацио-
нального парка “Баварский лес” (Германия), пе-
реживших сильную засуху в 1976 г., была изучена
связь между изменчивостью индивидуальных денд-
рофенотипов (индексов сопротивления Rt, устой-
чивости Rs и восстановления Rc) и изменчивостью
130 однонуклеотидных полиморфизмов (снипов),
прогенотипированных в 103 генах-кандидатах,
чья функция предположительно связана также с
ответом на различные стрессы. Было обнаружено
15 генов, включая гены фотосинтеза и устойчивости
к засухе, чья изменчивость статистически досто-
верно коррелировала с изменчивостью дендрофе-
нотипов.

Fasanella et al. [39] обнаружили шесть снипов,
чья изменчивость ассоциировалась с изменчиво-
стью дендрофенотипов, отражающих индивиду-
альный ответ деревьев нотофагуса Домбея
(Nothofagus dombeyi (Mirb.) Blume) на засуху (табл. 1).

Приведенные примеры использования отра-
жающих индивидуальный ответ деревьев на
стресс дендрохронологических и дендроэкологи-
ческих данных в ассоциативных генетических ис-
следованиях демонстрируют новый эффектив-
ный подход для оценки устойчивости деревьев к
средовым стрессам и для лучшего понимания ге-
нетических механизмов и функциональной адап-
тации лесных деревьев.

Полногеномный ассоциативный анализ 
и геномная селекция

Все более интенсивные и частые засухи, свя-
занные с изменением климата, требуют от селек-
ционеров рассматривать засухоустойчивость в
качестве важнейшего селекционного признака в
селекционных работах, а адаптацию к засухе –
приоритетом в усилиях лесоводов по лесовосста-
новлению [41, 42, 87]. Такие сложные количе-
ственные признаки как засухоустойчивость кон-
тролируются множеством генов, соответственно
селекция должна вестись одновременно по боль-
шому числу генов [88, 89]. Полногеномный ассо-
циативный анализ устойчивости к засухе путем
поиска связи между устойчивыми дендрофеноти-
пами и полногеномной генетической изменчиво-
стью позволяет найти эти гены, чья изменчивость
связана с засухоустойчивостью [31, 33, 35, 38, 39,
90, 91]. Например, значительные связи были об-
наружены между 29 снипами и признаками, свя-
занными с засухой, качеством и влиянием клима-
та на рост, в исследованиях 11 географических
культур ели европейской в Австрии [35]. Эти свя-
зи объясняли от 11 до 43% изменчивости призна-
ков. Большинство этих снипов расположены
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внутри экзонов генов, наиболее важные из кото-
рых экспрессируются преимущественно в тканях
камбия и ксилемы. Данное исследование под-
тверждает высокую адаптивную изменчивость
ели европейской в Центральной и Юго-Восточ-
ной Европе и демонстрирует как количественные
генетические, дендроклиматические и геномные
данные могут быть совместно использованы для
понимания генетической основы адаптации дере-
вьев к экстремальным климатическим условиям.
Обнаруженные связи затем могут быть использо-
ваны в геномной селекции для предсказания
устойчивых к засухе фенотипов на основе много-
локусных генотипов [41, 42, 92] и в геномном ре-
дактировании [89, 93, 94].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Представленный миниобзор демонстрирует,
что использование данных дендрохронологии,
дендроэкологии и дендроклиматологии совмест-
но с генетическими данными позволяет более
полно изучать структуру, динамику и адаптацию
лесных древесных популяций. Индивидуальные
дендрофенотипы отражают индивидуальный от-
вет деревьев на средовые факторы и стрессы и мо-
гут быть эффективно использованы для изучения
генетических механизмов адаптации и лежащих в
ее основе индивидуальных генов путем исследо-
вания ассоциаций изменчивости большого числа
генов с изменчивостью дендрофенотипов. Иссле-
дования, проводимые в рамках описанной в данном
миниобзоре новой интегративной дисциплины –
дендрогеномики, позволяют более эффективно
выявлять адаптивные генетические изменения в
лесных популяциях. Знание их адаптационного
потенциала крайне необходимо для прогнозирова-
ния последствий глобального изменения климата и
разработки природоохранных и лесовосстанови-
тельных программ для смягчения его потенци-
ального негативного воздействия.

Мы призываем к более широкому сотрудниче-
ству дендроэкологов и лесных генетиков для изуче-
ния индивидуальных дендрофенотипов совместно
с их генотипами, для поиска генетических ассоциа-
ций важных адаптивных признаков с конкретными
генами, которые их контролируют.
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С помощью анализа генотипов взрослых растений кедрового стланика, Pinus pumila (Pall.) Regel, и
сибирской кедровой сосны, Pinus sibirica Du Tour, по аллозимам (ядерным кодоминантным марке-
рам с бипарентальным наследованием) и мтДНК исследована зона гибридизации на северной гра-
нице перекрывания ареалов на стыке Приленского плато со Становым и Алданским нагорьями. По-
лучены доказательства современной гибридизации этих видов, а также прошлых гибридизацион-
ных событий. Наше исследование выявило, что в условиях Южной Якутии гибридизация проходит
преимущественно однонаправленно с асимметричным потоком генов между видами. В большинстве
изученных выборок из зоны симпатрии отмечается замена митохондриальных геномов Pinus sibirica ге-
номами Pinus pumila. Данное явление может носить адаптивный характер и способствовать расши-
рению ареала сибирской кедровой сосны.

Ключевые слова: сибирская кедровая сосна, Pinus sibirica, кедровый стланик, Pinus pumila, гибриди-
зация, интрогрессия, аллозимы, nad1 intron2.
DOI: 10.31857/S0016675822110029

Межвидовая гибридизация широко распро-
странена среди высших растений, в том числе и
древесных [1–3]. Отсутствие репродуктивных ба-
рьеров среди сосен в пределах подрода Strobus рода
Pinus хорошо документировано [4, 5]. Гибридиза-
ционные события, по-видимому, имели значи-
тельное влияние на формирование современных
видов сосен [6–9].

Сибирская кедровая сосна, Pinus sibirica Du
Tour, занимает обширный ареал в таежном поясе
от Приуралья, Урала и Западной Сибири до За-
байкалья. Ареал кедрового стланика, Pinus pumila
(Pall.) Regel, простирается от оз. Байкал на западе
до Камчатки и Курильских островов на востоке.
Стланик встречается в подгольцовом поясе высо-
когорий, в составе смешанных таежных древо-
стоев на средних высотах, а также в низкогорьях.
В Прибайкалье и Забайкалье расположена зона
перекрывания ареалов и контакта этих видов
(рис. 1). Места совместного произрастания кед-
ровой сосны и стланика были обнаружены на во-

сточном побережье оз. Байкал (Баргузинский за-
поведник), в дельте Верхней Ангары, в Южном
Забайкалье (гора Алханай, Могойтуйский хребет
Хэнтей-Чикойского нагорья), по всей горной си-
стеме Станового хребта до Алданского нагорья на
крайнем северо-востоке зоны перекрывания аре-
алов [10–13]. В этих местах происходит естествен-
ная гибридизация с образованием гибридов в раз-
личных сочетаниях. Поскольку кедровая сосна и
стланик представляют собой виды с контрастными
экологическими особенностями, естественные
гибриды первого поколения между ними можно
идентифицировать морфологически по наличию
нескольких невертикальных стволов, или ветвей,
отходящих от основного ствола по стланиковому
типу, а также по цвету созревающих женских ши-
шек [12]. Однако такое определение не всегда яв-
ляется точным.

Первое генетическое доказательство межвидо-
вой гибридизации было получено с применением
аллозимных локусов [14, 15]. В дальнейшем были

УДК 582.475.4:575.86
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изучены зоны гибридизации в Баргузинском за-
поведнике, в дельте Верхней Ангары [10, 12], в
Южном Забайкалье [13]. На северо-востоке зоны
перекрывания ареалов (Алданское нагорье) при
помощи маркеров хлоропластной и мтДНК изу-
чены две локальности с совместным произраста-
нием видов [11]. Обнаружена однонаправленная
интрогрессия митохондриальных геномов – все
деревья сибирской кедровой сосны в гибридной
зоне обладают мтДНК от кедрового стланика. У
части особей (17%) выявлены хлоропластные ге-
номы, которые были унаследованы от кедрового
стланика или гибридов. Таким образом, в гено-
мах всех деревьев, определенных морфологиче-
ски как сибирская кедровая сосна, выявлены сле-
ды гибридизации.

Задачей нашего исследования было изучение
гибридизации между сибирской кедровой сосной
и кедровым стлаником на севере зоны перекры-
вания ареалов на стыке Приленского плато со
Становым и Алданским нагорьями с применени-
ем аллозимов (ядерных кодоминантных маркеров
с бипарентальным наследованием) и мтДНК.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В Южной Якутии P. sibirica распространена на
Приленском плато до северных отрогов Станового

и Алданского нагорья, по долинам рек, в составе
таежных лесов на высотах 450–500 м над уровнем
моря. P. pumila занимает высоты от 700 м над
уровнем моря и выше, до подгольцового пояса.
Места их совместного произрастания в составе
смешанных древостоев встречаются довольно ред-
ко. Для данного исследования мы выбрали три по-
пуляции сосны кедровой сибирской в местах, где
современные ареалы видов не перекрываются,
две группы выборок из зоны симпатрии в Алдан-
ском районе Республики Саха (Якутия), представ-
ленные особями обоих видов и предполагаемыми
гибридами, а также две популяции кедрового стла-
ника за пределами этой зоны (табл. 1, рис. 1).

В качестве материала для генетического анализа
использовали вегетативные почки. Для аллозимно-
го анализа готовили гомогенаты с добавлением
0.5 М Трис-HCl буфера pH 7.5, содержащего 3% по-
ливинилпирролидона и 0.2% β-меркаптоэтанола.
Горизонтальный электрофорез экстрактов в 13%-
ном крахмальном геле с последующим гистохи-
мическим окрашиванием срезов для выявления
зон активности ферментов проводили по описан-
ным ранее методикам [14]. В анализ были вклю-
чены 22 локуса, кодирующие 15 изоферментов:
алкогольдегидрогеназу (ADH, 1.1.1.1), формиатде-
гидрогеназу (FDH, 1.2.1.2), флуоресцентную эсте-
разу (FE, 3.1.1.1), глутаматдегидрогеназу (GDH,

Рис. 1. Локализация изученных выборок и ареалы P. sibirica и P. pumila.
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1.4.1.2-4), глутаматоксалоацетаттрансаминазу (GOT,
2.6.1.1), изоцитратдегидрогеназу (IDH, 1.1.1.42),
лейцинаминопептидазу (LAP, 3.4.11.l), малатде-
гидрогеназу (MDH, 1.1.1.37), менадионредуктазу
(MNR, 1.6.99.2), фосфоенолпируваткарбоксилазу
(PEPCA, 4.1.1.31), фосфоглюкоизомеразу (PGI,
5.3.1.9), 6-фосфоглюконатдегидрогеназу (PGD,
1.1.1.44), фосфоглюкомутазу (PGM, 5.4.2.2), ши-
киматдегидрогеназу (SKDH, 1.l.1.25) и суперок-
сиддисмутазу (SOD, 1.15.1.1).

Тотальную ДНК выделяли из тех же гомогена-
тов вегетативных почек с использованием CTAB
[16]. В качестве видоспецифичного митохондри-
ального маркера использовали интрон 2 локуса
NADH-дегидрогеназы-1 (nad1 intron2), для которо-
го описаны разные длины ампликонов у исследуе-

мых видов сосен [17]. Фрагмент nad1 intron2 ампли-
фицировали с помощью полимеразной цепной
реакции (ПЦР) со специфическими праймерами
[18] и ранее использованными условиями и режи-
мами амплификации [11]. Амплифицированные
фрагменты разделяли путем электрофореза в
1.5%-ном агарозном геле в буфере TAE (трис-аце-
тат-ЭДТА) [19].

Оценку байесовской апостериорной вероятно-
сти принадлежности к конкретному гибридному
классу (вид 1, вид 2, гибриды F1 и F2 и поколение
обратного скрещивания с видом 1 или видом 2) по
многолокусным аллозимным генотипам прово-
дили в программе NewHybrids, версия 1.1_b3 [20]
с использованием графического интерфейса и
300000 повторов.

Таблица 1. Расположение, фенотипическая видовая идентификация и численности изученных выборок кедро-
вых сосен

Название
выборки Регион Координаты Сокращенное 

обозначение
Численность и видовая 

идентификация

Баталино З. Сибирь, Томская область,
Томский р-н, уроч. Баталино

56°14′ с.ш.
84°32′ в.д. BatS 30 особей P. sibirica 

без признаков гибридности

Ленск Респ. Саха (Якутия), Ленский р-н, 
окрестности г. Ленск

60°43′ с.ш.
114°54′ в.д. LenS 26 особей P. sibirica 

без признаков гибридности

Олёкминск Респ. Саха (Якутия), Олёкминский 
р-н, окрестности г. Олёкминск

60°23′ с.ш.
120°26′ в.д. OleS 20 особей P. sibirica

без признаков гибридности

Алдан
Респ. Саха (Якутия), Алданский 
район, 5 км от г. Алдан, окрестности 
пос. Ленинский

58°20′ с.ш.
125°17′ в.д.

AldS 56 особей P. sibirica
без признаков гибридности

AldН 15 особей, определенных как 
гибриды

AldP 25 особей P. pumila 
без признаков гибридности

Алдан 2
Респ. Саха (Якутия), Алданский 
район, окрестности пос. Ленинский, 
вдоль дороги на Якокут

58°34′ с.ш.
125°28′ в.д. Ald2S

41 особь P. sibirica, 
у одного дерева отмечены 
признаки гибридности

Алдан 3
Респ. Саха (Якутия), Алданский 
район, окрестности г. Алдан,
Белая гора

58°27′ с.ш.
125°25′ в.д. Ald3P 41 особь P. pumila 

без признаков гибридности

Томмот Респ. Саха (Якутия), Алданский 
район, окрестности пос. Томмот

58°58′ с.ш.
126°16′ в.д.

TomS
45 особей P. sibirica, 
признаки гибридности
отмечены у двух деревьев

TomP 20 особей P. pumila
без признаков гибридности

Каталах Респ. Саха (Якутия), Алданский 
район, южнее п. Томмот

58°15′ с.ш.
126°18′ в.д. KatP

30 особей P. pumila,
признаки гибридности 
отмечены у одного дерева

Большое 
Токо

Респ. Саха (Якутия), Нерюнгрин-
ский р-н, окрестности оз. Большое 
Токо (Токко)

56°16′ с.ш.
130°32′ в.д. BToP 34 особи P. pumila 

без признаков гибридности

Сегян-Кюёль Центральная Якутия, Кобяйский 
улус, окрестности п. Сегян-Кюёль

64°00′ с.ш.
130°18′ в.д. SegP 33 особи Pinus pumila

без признаков гибридности
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Все образцы были генотипированы по 22 алло-
зимным локусам: Adh-1, Fdh, Fe-2, Gdh, Got-1, Got-2,
Got-3, Idh, Lap-3, Mdh-1, Mdh-2, Mnr-1, Pepca,
6Pgd-2, 6Pgd-3, Pgi-2, Pgm-1, Pgm-2, Skdh-1, Skdh-2,
Sod-1 и Sod-2. Максимальный вес для различения
видов имеет Skdh-2, по этому локусу у P. sibirica и
P. pumila фиксированы разные аллели. Аллель-
ный состав остальных изученных локусов частич-
но или полностью перекрывается. При этом ло-
кусы Adh-1, Fe-2, Gdh, Got-2, Got-3, Lap-3, Mdh-2,
Mnr-1, Pgm-1, Pgm-2, Pepca, Skdh-1, Sod-1 и Sod-2
также имеют высокий диагностический вес за
счет различий в частотах преобладающих аллелей
и наличия видоспецифичных аллелей. Результа-
ты анализа многолокусных генотипов сибирской
кедровой сосны, кедрового стланика и их предпо-
лагаемых гибридов в программе NewHybrids при-
ведены на рис. 2.

Полиморфизм выборок по фрагменту nad1 in-
tron2 мтДНК (P. sibirica, S – 2530 пн; P. pumila, P –
2181 пн) представлен в табл. 2.

В выборке Баталино (BatS), Томская область,
все особи сибирской кедровой сосны имеют ти-
пичный для вида фрагмент nad1 intron2 мтДНК
(2530 пн) и характерные генотипы по аллозим-
ным локусам (рис. 2, табл. 2). Деревья P. sibirica из
выборки Ленск (LenS) также не демонстрируют
гибридности по генетическим маркерам. Среди
20 деревьев из выборки Олёкминск (OleS) у 19 вы-
явлен типичный для стланика фрагмент nad1 in-
tron2 мтДНК (2181 пн). У одного дерева фрагмент
nad1 intron2 соответствует P. sibirica. При этом ге-
нотипы по аллозимным локусам у всех деревьев
характерны для сибирской кедровой сосны.

В зоне симпатрии P. sibirica и P. pumila в окрест-
ностях г. Алдан было выделено несколько выбо-
рок различающегося видового состава (табл. 1).
Среди 56 деревьев сибирской кедровой сосны из

выборки Алдан (AldS) по изоферментным дан-
ным пять особей несли следы гибридизации (рис. 2):
две особи определены как гибриды F1; одно дере-
во – бэккросс на P. sibirica; два дерева несли следы
более отдаленной гибридизации – вероятные вто-
ричные и более отдаленные бэккроссы на P. sibirica.
Из 15 образцов, определенных по морфологии как
гибриды (AldH), шесть оказались гибридами F1,
один – бэккроссом на стланик, у которого в пред-
ках был гибрид, восемь особей генетически не от-
личались от кедрового стланика. В группе из 25
растений кедрового стланика (AldP) только у од-
ного выявлены вероятные следы гибридизации в
третьем поколении. Остальные особи не демон-
стрируют признаков гибридности.

Выборка Ald2S из смешанного насаждения с
незначительным присутствием кедрового стланика
состояла из 41 дерева сосны кедровой сибирской
без фенотипических признаков гибридности. Толь-
ко у одного дерева были отмечены несколько ветвей,
отходящих от ствола по стланиковому типу. Все
особи имеют типичный для стланика фрагмент
nad1 intron2 мтДНК и характерные для сибирской
кедровой сосны генотипы по аллозимным локу-
сам.

Выборка Ald3P из смешанного насаждения без
присутствия P. sibirica состояла из 41 особи кедро-
вого стланика без признаков гибридности. Гене-
тический анализ выявил у всех растений фраг-
мент nad1 intron2, соответствующий стланику, а
также типичные для стланика аллозимные гено-
типы.

В выборке Томмот (TomS) из 45 деревьев си-
бирской кедровой сосны 44 не демонстрировали
признаков гибридизации по изоферментам, но
при этом длина фрагмента nad1 intron2 у всех осо-
бей соответствовала P. pumila. Генотип одного де-
рева по аллозимным локусам был отнесен с высо-
кой вероятностью к гибриду F1 с небольшой при-
месью бэккросса на кедровую сосну. У 20 образцов

Таблица 2. Видовой состав изученных выборок и полиморфизм по длинам фрагмента nad1 intron2 мтДНК

Выборка P. sibirica Гибриды P. pumila
nad1 intron2

S P

Баталино 30 − − 30 −
Ленск 26 − − 26 −

Олёкминск 20 − − 1 19
Алдан 56 15 25 − 96
Алдан 2 41 − − − 41
Алдан 3 − − 41 − 41
Томмот 45 − 20 − 65
Каталах − 1 29 − 30

Большое Токо − − 36 − 36
Сегян-Кюёль − − 33 − 33
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стланика (TomP) генетических следов гибридиза-
ции не обнаружено.

Все 30 особей кедрового стланика из выборки
Каталах (KatP) и по аллозимным генотипам, и по

мтДНК оказались типичными P. pumila без следов
гибридизации. Две выборки P. pumila из зоны ал-
лопатрии – Большое Токо (BToP) и Сегян-Кюёль
(SegP) представлены растениями с типичными
для стланика генотипами.

Рис. 2. Значения апостериорной вероятности принадлежности особи к гибридному классу.
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Таким образом, среди деревьев, относимых по
габитусу к сибирской кедровой сосне, по всей се-
верной границе зоны перекрывания ареалов от
Олёкминска до Томмота наблюдается практиче-
ски полная замена мтДНК кедровой сосны на
мтДНК стланика (рис. 3). При этом в большин-
стве выборок аллозимные генотипы P. sibirica со-
ответствуют типичным для вида.

В Алданском районе гибридные по морфоло-
гическим признакам растения были обнаружены
только в двух локальностях с совместным произ-
растанием P. sibirica и P. pumila – Ald и Tom. Ока-
залось, что в генотипах некоторых из них нет сле-
дов гибридизации и они могут быть отнесены к
кедровому стланику. Среди деревьев сибирской
кедровой сосны шесть оказались гибридами,
причем три из них могут быть отнесены к F1. В ге-
нотипах растений P. pumila следов гибридизации
практически не обнаружено, за исключением од-
ного отдаленного гибрида из выборки Ald.

ОБСУЖДЕНИЕ

Необходимыми условиями для гибридизации
двух видов являются формирование зон контакта
и перекрывания ареалов, отсутствие репродук-
тивных барьеров, совпадение сроков репродук-
ции. Сходная морфология пыльцы у P. sibirica и
P. pumila делает взаимное опыление возможным

[21]. Необходимым условием для переопыления
является хотя бы частичное перекрывание сроков
цветения видов в смешанных популяциях. Как
показали наблюдения, в зонах гибридизации во-
круг оз. Байкал такое перекрывание возможно в
пределах 12 дней, в то время как продолжитель-
ность цветения каждого из видов составляет
15 дней [9, 22]. Сроки созревания микростробилов и
женских шишек у гибридных растений промежу-
точные между кедровой сосной и стлаником [23].

Кроме перекрывания фенофаз цветения на
структуру гибридных популяций влияет числен-
ное соотношение особей родительских видов и
гибридов в составе насаждения. Исследование
происхождения зародышей семян от свободного
опыления на побережье оз. Байкал (Давша, Бар-
гузинский заповедник) установило, что в струк-
туре опыления ведущая роль принадлежит P. sibir-
ica – виду с преобладающей численностью, кото-
рый опыляет и P. pumila, и гибриды. Также была
подтверждена гипотеза о том, что гибриды перво-
го поколения могут участвовать в опылении, да-
вая начало как бэккроссам, так и гибридам второ-
го поколения [24]. На основании анализа nad1 in-
tron2 было показано, что в смешанных популяциях
на побережье Байкала, где большинство гибридных
растений являются гибридами F1, в роли материн-
ских растений преимущественно выступает вид с
более высокой численностью в данном насажде-

Рис. 3. Состав изученных выборок из зоны гибридизации по результатам анализа мтДНК и изоферментов.
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нии [25]. У 15 из 16 гибридов из дельты Верхней
Ангары, где в насаждении преобладает P. pumila,
мтДНК оказалась от стланика. В выборке из Бар-
гузинского заповедника мтДНК гибридов была
преимущественно от P. sibirica (у 21 гибрида из
22), несмотря на то, что пыльца кедрового стла-
ника в данной локальности не играет заметной
роли в структуре опыления [26].

Изучение семенной продуктивности гибридов
показало, что они отличаются значительно более
высокой долей недоразвитых и пустых семян по
сравнению с чистыми видами [22, 26]. Тем не менее
в результате экспериментов по искусственному
опылению чистых видов и их гибридов в условиях
стационара было установлено, что наибольшее ко-
личество полноценных семян формируется в слу-
чае опыления материнских растений одного из
родительских видов пыльцой гибрида. Обратные
сочетания с опылением гибридных растений чи-
стыми видами дают меньше полных семян. Наи-
более низкая продуктивность отмечена при опы-
лении гибрида пыльцой P. sibirica [27].

Наше исследование выявило преимущественно
однонаправленную гибридизацию с асимметрич-
ным потоком генов между видами в условиях
Южной Якутии. Данные мтДНК указывают на то,
что в процессе гибридизации материнскими рас-
тениями выступали особи кедрового стланика, ко-
торые опылялись пыльцой сибирской кедровой
сосны. Затем гибридные растения также могли
опыляться пыльцой сибирской кедровой сосны и
далее до возникновения ситуации, когда большая
часть ядерных генов оказывалась постепенно за-
мещенной генами P. sibirica. Такой процесс до-
вольно протяжен во времени и предусматривает
на начальном этапе значительный перевес чис-
ленности растений P. pumila (материнский вид)
над P. sibirica. Возможно, что среди потомства ги-
бридов F1 селективное преимущество получали
бэккроссы от опыления кедровой сосной. Можно
предположить, что P. pumila имела большее рас-
пространение на юге Приленского плато, но в даль-
нейшем из-за изменений климатических и эколо-
гических условий была оттеснена в более высотные
местообитания. Поскольку крайняя восточная точ-
ка нахождения единичной особи P. sibirica с харак-
терной для кедровой сосны мтДНК – Олёкминск,
можно заключить, что продвижение вида с запада
на восток происходило довольно длительное вре-
мя и исключительно за счет однонаправленной
гибридизации.

В зоне контакта видов в Алданском районе
Республики Саха происходит современная гибри-
дизация, в которой участвуют кедровый стланик с
типичными для него генотипами как по ядерным
маркерам, так и по мтДНК, и сибирская кедровая
сосна с характерными для вида ядерными марке-
рами, но с мтДНК от стланика. Наши изофер-

ментные данные являются первыми результатами
анализа локусов ядерного генома симпатричных
кедровых сосен в данном регионе, они подтвер-
ждают наличие гибридов F1 и бэккроссов различ-
ного направления, что также соответствует ранее
полученным данным по хпДНК [11].

В горных местообитаниях на островах Хонсю и
Хоккайдо (Япония) кедровый стланик обитает в
контакте с сосной мелкоцветковой, P. parviflora
var. pentaphylla, что приводит к их гибридизации
[28, 29], при этом в ряде локальностей происхо-
дит однонаправленная интрогрессия митохон-
дриальных геномов от P. pumila к P. parviflora var.
pentaphylla. С возрастанием высоты над уровнем
моря увеличивается численность гибридных осо-
бей с мтДНК от стланика, при этом хпДНК ин-
трогрессирует в обратном направлении [29, 30].
Авторы предположили, что такая структура зоны
гибридизации связана с различиями в распростра-
нении пыльцы и семян. Как известно, у большин-
ства хвойных хпДНК наследуется по отцовской
линии и переносится с пыльцой, а мтДНК – по
материнской и распространяется с семенами [31].
В трех зонах совместного произрастания на о. Хон-
сю обнаружена широкая интрогрессия мтДНК
P. pumila к P. parviflora var. pentaphylla – почти все
особи, по морфологии относимые к P. parviflora
или к гибридам, обладали мтДНК от стланика,
при этом хпДНК у них встречалась в разных соче-
таниях [32].

Еще одним примером асимметричной интро-
грессии цитоплазматических геномов могут слу-
жить североамериканские сосны – P. contorta и
P. banksiana [33]. Характерный для P. contorta ми-
тотип встречается довольно далеко в зоне алло-
патрии P. banksiana. По-видимому, это оказалось
результатом древних гибридизационных событий.
В зоне современного контакта и гибридизации этих
видов распределение хлоротипов зависит от струк-
туры популяции. Численное преимущество особей
одного или другого вида определяет преобладаю-
щий тип хпДНК у гибридных растений.

С одной стороны, появление популяций си-
бирской кедровой сосны с мтДНК кедрового
стланика можно трактовать лишь как результат
механической однонаправленной интрогрессии,
модерируемой неразвитыми механизмами прези-
готической изоляции, что характерно для видов
хвойных в пределах родов, консерватизмом ге-
номной организации из-за низких скоростей эво-
люции [34], а также перекрыванием фенофаз
мужского и женского “цветения” [35]. То есть заме-
щение мтДНК можно трактовать как селективно
нейтральный процесс, связанный лишь с межвидо-
вым потоком генов, возникающим как следствие
репродуктивных особенностей видов. Но с другой
стороны, учитывая экстремальные для P. sibirica
условия существования на северо-восточной гра-



ГЕНЕТИКА  том 58  № 11  2022

ДРЕВНЯЯ И СОВРЕМЕННАЯ ГИБРИДИЗАЦИЯ СИБИРСКОЙ КЕДРОВОЙ СОСНЫ 1247

нице его ареала, захват митохондрий другого вида
и закрепление чужеродных митотипов может
быть также и следствием адаптивных процессов.
В последние годы активно обсуждается роль так
называемой адаптивной интрогрессии [36]. Ин-
трогрессия митохондриального субгенома кедро-
вого стланика, который содержит у растений де-
сятки генов [37], контролирующих в том числе
энергетический обмен, привела к полному заме-
щению мтДНК сибирской кедровой сосны на
мтДНК P. pumila. Этот быстрый в эволюционном
масштабе времени процесс (по сравнению с “дар-
виновской” эволюцией, основанной на случайных
мутациях и поддержке естественным отбором той
ничтожной доли из них, которая может нести по-
ложительный селективный потенциал) мог стать
полезной адаптацией, обеспечившей существо-
вание вида на самом северо-востоке ареала, на
территории, где условия сильно отличаются от
зоны оптимума вида [38].

В отличие от модели постепенного формиро-
вания изоляции двух видов, которая проходит
стадию гибридизации через поток генов между
еще недостаточно сильно дивергировавшими ис-
ходными формами, в случае данной пары видов
кедровых сосен мы имеем дело с сильно разошед-
шимися видами, имеющими глубокие различия
как в морфологии и экологии, так и в ядерном ге-
номе, и в органельных субгеномах [7]. По всей ви-
димости, формирование этих видов проходило
миллионы лет назад в разных рефугиумах, с на-
коплением существенных геномных различий,
обусловливающих разные паттерны адаптации, и
нынешние гибридизационные процессы не име-
ют прямого отношения к той фазе первичного об-
мена генами. Вторичная зона симпатрии в дан-
ном случае не привела к формированию такой
широкой зоны интерградации фенотипических
признаков и генотипической структуры, как это
можно наблюдать для видов палеарктических елей
[39–42] и лиственниц [43, 44]. В целом в пределах
зоны симпатрии, в том числе и в рассматриваемом
регионе Южной Якутии, P. sibirica и P. pumila ведут
себя как хорошие виды. Гибриды постоянно об-
разуются в биотопах, где виды находятся в усло-
виях непосредственного контакта, но нигде осо-
би с промежуточными фенологическими харак-
теристиками и генотипами по генным локусам
ядерной локализации не доминируют, не вытесня-
ют исходные виды. В данном случае мы наблюдаем
скорее не единую сплошную гибридную зону, а от-
дельные локальные зоны и очаги гибридизации,
которая может идти далее первого–второго поко-
ления [13], но при этом нигде не приводит к сме-
шению видов. Захват чужеродной мтДНК, видимо,
является альтернативной стратегией регуляции
межвидового потока генов, которая позволяет из-
бежать формирования плохо коадаптированных
комплексов ядерных генов (гибридный дисгенез,

регуляторная несовместимость) [45], но в то же
время дает возможность однонаправленного, а
потенциально и взаимного, обогащения генети-
ческой структуры, примерами чему могут слу-
жить не только растения, но и некоторые группы
животных [46].

Несовпадающие границы ареалов в зонах кон-
тактов близких видов по разным маркерам –
ядерным, митохондриальным и хлоропластным
неоднократно описывались для хвойных разных
регионов Палеарктики, в частности для пихт [47,
48], лиственниц [43], елей [49–51]. Наблюдаемое
нами явление имеет большое значение для практи-
ческой видовой идентификации особей кедровых
сосен в зонах симпатрии, поскольку в зависимости
от используемого класса молекулярно-генетиче-
ских маркеров одно и то же растение может быть
признано представителем одного из родитель-
ских видов или их гибридом. В то же время про-
странственные границы распространения раз-
личных элементов органельных и ядерных гено-
мов кедровых сосен требуют более детального
изучения методами геномики.
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Ancient and Modern Hybridization of Siberian Stone Pine
and Dwarf Siberian Pine in the South of Yakutia
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The hybridization zone on the northern border of the overlapping ranges at the junction of the Prilensky Pla-
teau with the Stanovoj and Aldan highlands was studied using the analysis of the genotypes of adult plants of
dwarf Siberian pine, Pinus pumila (Pall.) Regel, and Siberian stone pine, Pinus sibirica Du Tour, by allozymes
(nuclear codominant markers with biparental inheritance) and mtDNA. Evidence of modern hybridization
of these species, as well as past hybridization events, has been obtained. Our study revealed that in the condi-
tions of Southern Yakutia, hybridization takes place mainly unidirectionally with an asymmetric f low of genes
between species. In most of the studied samples from the sympatry zone, the replacement of the mitochon-
drial genomes of Pinus sibirica with the genomes of Pinus pumila is noted. Probably, this phenomenon can be
adaptive and contribute to the expansion of the range of Siberian stone pine.

Keywords: Siberian stone pine, Pinus sibirica, dwarf Siberian pine, Pinus pumila, hybridization, introgression,
allozymes, nad1 intron2.
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РОДА Spiraea (Rosaceae) ПО ДАННЫМ НУКЛЕОТИДНОЙ 
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Приводятся результаты изучения изменчивости последовательностей региона ITS рДНК для 17 ви-
дов рода Spiraea (Magnoliópsida: Rosaceae), встречающихся в пределах российской части ареалов и
на сопредельных территориях. Результаты демонстрируют наличие однонуклеотидных замен (тран-
зиций и трансверсий) и делеций/инсерций, в том числе специфических на уровне подродов, секций,
циклов и рядов. Изменчивость в межгенном спейсере ITS1 выше, чем в ITS2. Подчеркивается вы-
сокая значимость ITS как молекулярного маркера в разрешении филогенетических взаимоотношений
в роде Spiraea. Близкородственные виды Spiraea, как правило, различаются по последовательностям
ITS, однако наибольшие затруднения в идентификации таксонов имеет полиморфная секция Cha-
maedryon. Филогенетический анализ, проведенный разными способами (ML, MP, BI), подтверждает
монофилетическое происхождение рода Spiraea и древних секций Spiraea и Calospira. Сформулиро-
вана гипотеза о парафилетической природе более эволюционно молодой, разнообразной и самой
богатой по числу видов секции Chamaedryon. Предполагается, что парафилия секции Chamaedryon
связана с дивергенцией признаков и последующим обособлением видов наряду с многократными
миграциями под влиянием контрастных экологических условий.

Ключевые слова: Spiraea, Calospira, Chamaedryon, триба Spiraeeae, ITS, рДНК, нуклеотидная изменчи-
вость, транзиция, трансверсия, филогения, монофилия, парафилия.
DOI: 10.31857/S0016675822110091

Современные методы и подходы для решения
проблем систематики и эволюции растений на-
прямую связаны с успешным развитием молеку-
лярно-генетических технологий, таких как ПЦР
и секвенирование. С помощью анализа нуклео-
тидных последовательностей того или иного ва-
риабельного информативного участка генома
растений стало возможным проверить, подтвер-
дить или опровергнуть филогенетические гипотезы,
предложенные ранее на основании сравнительно-
морфологических, цитологических и/или биохи-
мических данных.

Анализ данных по изменчивости нуклеотидных
последовательностей стал неотъемлемой частью ре-
конструкции эволюционной истории любых орга-
низмов. По мере накопления молекулярно-генети-
ческих исследований оказалось очевидным, что
для решения различных задач требуются разные
молекулярные инструменты из-за различающихся
скоростей эволюции разных генов и геномов. По-
этому на первом этапе необходимо выбрать такой
фрагмент ДНК, чтобы скорость накопления за-

мен в нем соответствовала поставленной пробле-
ме, в частности филогенетической.

Для изучения филогенетических взаимоотно-
шений таксонов на уровне родов и видов таким
молекулярным инструментом стал регион ITS,
включающий внутренние транскрибируемые
спейсеры ITS1 и ITS2 и ген 5.8S цистрона ядерной
рибосомной ДНК (рДНК). Медленно эволюцио-
нирующие гены рРНК используются на высших
таксономических уровнях [1], в то время как на низ-
ких таксономических уровнях более эффективен
анализ внутренних транскрибируемых межгенных
спейсеров [2–4]. Интерес таксономистов к ITS
рДНК обусловлен наличием в ее составе как эво-
люционно консервативных кодирующих участков,
позволяющих использовать универсальные прай-
меры, так и быстро эволюционирующих некодиру-
ющих спейсерных последовательностей, обладаю-
щих значительной межвидовой изменчивостью.
Уровень изменчивости ITS-последовательностей
обычно обеспечивает более высокие уровни ди-
вергенции и следовательно более высокое разре-
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шение и более сильную поддержку в сравнении с
хлоропластными локусами для одних и тех же об-
разцов [5]. Кроме того, рибосомная ДНК дает
возможность анализировать ядерный геном, то-
гда как цитоплазматические (хлоропластные и
митохондриальные) фрагменты демонстрируют
унипарентальное наследование.

Гены рРНК и межгенные спейсеры ITS присут-
ствуют в ядерном геноме растений в виде тандемно
расположенных и многократно повторенных ко-
пий, что увеличивает потенциальную пользу и
надежность этих регионов в филогенетических
исследованиях [3, 6], а также позволяет успешно
амплифицировать их как из свежесобранных, так
и из гербарных образцов, в том числе хранящихся
десятилетиями. Для ITS-региона характерна быст-
рая, но в то же время согласованная эволюция,
приводящая к гомогенизации всех копий после-
довательностей ITS в геноме, что позволяет про-
водить прямое секвенирование продуктов ПЦР с
получением единственной доминирующей, а зна-
чит репрезентативной, последовательности [7].
Это особенно важно для корректной реконструк-
ции филогении видов и родов растений.

Род Spiraea L. принадлежит к обширному и
экономически важному семейству Розоцветные
(Rosaceae Juss.). Спиреи произрастают в умеренных
и субтропических зонах Северного полушария.
Южная граница в Азии проходит по восточным и
северным Гималаям, в Америке южная граница
проходит по центральной части Мексики [8]. Род
насчитывает около 20–25 таксонов на территории
России и на сопредельных территориях бывших
республик [9]. Основное видовое разнообразие
Spiraea сосредоточено в Восточной Азии (около
70 видов в Китае) [10].

Согласно классификации, принятой во Флоре
СССР [9], род Spiraea подразделяется на два под-
рода и три секции. В более древний подрод Proto-
spiraea Nakai входят две секции: Spiraea Ser. с двумя
видами (S. salicifolia L., S. humilis Pojark.), имеющи-
ми метелки розового цвета, и Calospira C. Koch,
включающая три вида (S. betulifolia Pall., S. beau-
verdiana C.K. Schn., S. baldschuanica B. Fedtsch.) со
сложными белыми щитками. Эволюционно более
молодой подрод Metaspiraea Nakai включает в себя
морфологически разнообразную и самую много-
численную по числу видов секцию Chamaedryon
Ser., виды которой имеют простые щитки и зон-
тики белого цвета. Китайские систематики выде-
ляют в этом подроде еще одну секцию Glomerati
Nakai [11], которая во Флоре СССР имеет ранг ря-
да Hypericifoliae Pojark. [9] или является синони-
мом секции Sciadantha K. Koch. [12]. А. Пояркова
дает более подробную классификацию секций,
разделив их на циклы и ряды, опираясь при этом
на такие видовые признаки, как форма и край ли-

стовой пластинки, форма и опушение годичных
побегов, число наружных чешуй пазушных почек.

Существующие классификации рода Spiraea,
предложенные разными авторами [9–13], в целом
не противоречат общей идее системы рода, осно-
ванной на изменчивости морфологических при-
знаков соцветий, и дополняют друг друга, однако
не все российские виды “вписываются” в суще-
ствующую систему рода, принятую китайскими
систематиками [11], а также таксономические
проблемы некоторых сложных видовых комплек-
сов остаются открытыми. До сих пор общепри-
знанная мировая сводка по внутриродовой и
внутривидовой таксономии отсутствует.

Филогения видов рода непосредственно свя-
зана с их таксономией. Ведутся работы по систе-
матике отдельных таксонов Spiraea [14, 15], в том
числе по хемотаксономии [16–18], по определе-
нию числа хромосом [19, 20] и установлению раз-
мера ядерного генома [21] как одних из важных
маркеров для изучения полиплоидных растений.
Таксономическая путаница возникает чаще всего
вследствие слабых морфологических различий
близкородственных видов Spiraea, а также способ-
ности особей образовывать спонтанные гибриды в
местах симпатрии из-за отсутствия барьеров для
скрещивания. Факты интрогрессивной гибридиза-
ции близких видов Spiraea описываются по мор-
фологическим признакам [9, 15], переходные
формы зарегистрированы в отечественных и за-
рубежных Гербариях, однако ни один из гибридов
достоверно не подтвержден. Способность близ-
кородственных таксонов к образованию гибридов,
выявленная внутривидовая изменчивость мор-
фологических признаков в роде Spiraea [14, 15],
наличие полиплоидных рас, а также возможная
нестабильность цитотипов за счет наличия мик-
соплоидии и/или анеуплоидии обусловливают
возникающие неоднозначности при определении
и частые ошибки в идентификации таксонов Spi-
raea [15].

Изучение рода Spiraea с привлечением молеку-
лярно-генетических маркеров началось в начале
2000-х гг. с целью разрешения проблем филогении,
таксономии и филогеографии [22–25]. Преимуще-
ственно используемые для идентификации видов
рода Spiraea молекулярные маркеры – регион ITS
рДНК и хлоропластный межгенный спейсер
trnL-trnF.

На филогенетическом дереве, построенном на
основе анализа фрагментов хлоропластного генома
trnL-trnF, отсутствие согласованности корейских
видов спиреи с морфологией и с географическим
распространением объясняется наличием как ча-
стых ошибок в идентификации видов спиреи, так
и встречающихся в естественных популяциях ги-
бридных особей [23].
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Данные по филогении рода Spiraea, полученные
китайскими исследователями на основе анализа
региона ITS и шести фрагментов хлоропластной
ДНК [25], противоречат существующей системе
рода Spiraea [9], не соответствуя делению на три
группы, характеризующие секции, а также не со-
гласуются с ранними молекулярно-генетическими
исследованиями [22]. Однако в ранних работах
исследовалось небольшое число видов Spiraea ки-
тайского, корейского и североамериканского про-
исхождения. Филогенетические исследования рос-
сийских видов Spiraea на основе молекулярных
маркеров начаты недавно [22]. Взаимоотношения
внутри рода Spiraea, выявленные по молекуляр-
ным маркерам позднее, также противоречивы
[26] и, таким образом, полностью не разрешены.

Цель данного исследования – оценка значимо-
сти ITS-региона рДНК в филогении российских
видов рода Spiraea и установление филогенетиче-
ских взаимоотношений изученных видов Spiraea.

Для достижения цели были поставлены следу-
ющие задачи: 1) выявить изменчивость нуклео-
тидных последовательностей ITS-региона рДНК
у наибольшего числа доступных видов рода Spi-
raea, данные по которым отсутствуют; 2) проана-
лизировать информативность ITS-региона для
выявления взаимоотношений видов Spiraea внутри
рода; 3) провести сравнительный анализ филоге-
нетических деревьев, построенных различными
способами, и дать оценку полученным филогене-
тическим реконструкциям рода Spiraea.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Для выделения ДНК использованы образцы
растений, собранные лично во время полевых
сборов с 2001 по 2021 гг., а также из коллекций
отечественных гербариев (LE, SASY, ALTB, SVER).
Всего изучено 17 видов: S. salicifolia L., S. humilis
Pojark., S. betulifolia Pall., S. beauverdiana C.K. Schn.,
S. chamaedryfolia L., S. flexuosa Fisch. ex Cambess.,
S. elegans A. Pojark., S. media Schmidt, S. sericea Turcz.,
S. dahurica Maxim., S. alpina Pall., S. trilobata L.,
S. pilosa Franch., S. pubescens Turch., S. crenata L.,
S. hypericifolia L., S. aquilegifolia Pall., собранных в
российской части ареалов (рис. 1).

ДНК выделяли из высушенных в силикагеле
листьев, а также из гербарных образцов как по
стандартным методикам для растительных тканей с
применением цетилтриметиламмониумбромида
(CTAB) [27], так и коммерческим набором для
выделения геномной ДНК из растений – Mag-
MAX DNA Multi-Sample Kit (Thermo Fisher Scien-
tific, США). Концентрацию и количество ДНК
определяли на спектрофотометре Implen Nano-
Photometer P-Class (P-360) (IMPLEN, Германия).
Для амплификации фрагментов ДНК использовали
набор реагентов GenePak® PCR Core (ООО “Лабо-

ратория Изоген”, Россия). Для амплификации
фрагмента ITS оперона использовали праймеры
ITS6 и ITS9, разработанные для восточноазиатских
видов трибы Spiraeeae [22]. Цикл амплификации
включал: денатурацию при 94°С в течение 1 мин,
отжиг праймеров при 58°С в течение 50 с и элон-
гацию при 72°С в течение 1 мин с числом циклов
30. Все полученные ПЦР-фрагменты проверяли с
помощью электрофореза в 1.5%-ном агарозном
геле и очищали набором реагентов для быстрой
элюции ДНК из агарозных гелей Diatom DNA
Elution (ООО “Лаборатория Изоген”). Секвени-
рование фрагментов ITS проводили в ЗАО “Евро-
ген”, а также самостоятельно на автоматическом
анализаторе модели ABI PRISM 3500. Секвениру-
ющая реакция проводилась с BigDye Terminator
v1.1 Cycle Sequencing Kit. Очистка продуктов по-
сле секвенирующей реакции проводилась набо-
ром BigDye XTerminator Purification Kit. Сиквен-
сы просматривались в Data Collection v3.1 и счи-
тывались с помощью программного обеспечения
Sequence Analysis Software v6. Сиквенсы попарно
выравнены в программе BioEdit v7.0.5.3 [28], мно-
жественное выравнивание выполнено в програм-
ме ClustalW2 с последующей визуальной провер-
кой спорных позиций на хроматограммах.

Эволюционные построения выполнены в про-
грамме MEGA 11 [29]. Эволюционные дистанции
получены методом максимального правдоподо-
бия (Maximum Likelihood, ML) с использованием
модели Тамуры–Нея [30], методом парсимонии
(Maximum Parsimony, MP) с использованием ал-
горитма SPR (Subtree-Pruning-Regrafting) [31].
Консенсусные деревья построены с бутстреп-под-
держкой в 1000 реплик [32]. Филогенетическая ре-
конструкция выполнена также в программе MrBayes
(BI) [33] с использованием параметров эволюцион-
ной модели GTR (General Time Reversible Model) с
гамма-распределением, с 10000000 поколений с ча-
стотой сэмплирования каждое тысячное поколе-
ние. Визуализация филогенетического дерева вы-
полнена в программе FigTree v1.4.4 [34].

Всего в предварительном анализе изменчиво-
сти ITS было охвачено около 230 нуклеотидных
последовательностей, из них 200 получены нами
(прямых и обратных), часть последовательностей
близкородственных североамериканских и азиат-
ских видов привлечены из EMBL/GenBank (http://
www.ncbi.nlm.nih.gov/nuccore). В филогенетиче-
ском анализе использовали 60 последовательностей
ITS, которые характеризовались отсутствием поли-
морфных позиций. В качестве внешней группы
взяты образцы Physocarpus opulifoliа (L.) Maxim. и
Sorbaria sorbifolia (L.) A. Braun. Полученные нами
последовательности ITS депонированы в GenBank
(KU321584–KU321585, KU321587–KU321589,
KU321591).
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Рис. 1. Консенсусное филогенетическое дерево, построенное на основе метода максимальной парсимонии MP с ис-
пользованием алгоритма Subtree-Pruning-Regrafting (SPR) с 1000 реплик. В узлах ветвления указана поддержка бут-
стрепа (%). Узлы с поддержкой менее 50% не представлены. I–VI – номера клад.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Изменчивость региона ITS ядерной рДНК у Spiraea

Для 12 таксонов Spiraea последовательности
ITS-региона получены нами ранее, для многих из
них впервые [35]. В данном исследовании после-
довательности ITS получены впервые для трех
видов (S. humilis, S. beauverdiana, S. pilosa).

В результате амплификации с праймерами
ITS6 и ITS9 для 200 образцов 17 видов Spiraea по-
лучены фрагменты длиной около 750 пн, вклю-
чавшие полноразмерный регион ITS1–5.8S–ITS2
и частично гены 18S и 26S рРНК.

Длина ITS-региона видов Spiraea разного про-
исхождения, принадлежащих ко всем известным
секциям, составляет от 634 до 648 пн, из них 572
позиции являются консервативными и 74 пози-
ции – филогенетически информативные (табл. 1).
Как общая длина ITS-фрагмента, так и длины
спейсеров ITS1 и ITS2 являются таксоноспеци-
фичными [35].

Сравнительное изучение ITS-фрагментов у
изученных видов Spiraea показало наличие как
инделей, так и генных точечных мутаций – транс-
версий и транзиций.

По протяженности, а также по числу кон-
стантных, вариабельных и филогенетически ин-
формативных сайтов спейсеры ITS1 (6 инсерций,
36 точечных замен) и ITS2 (2 инсерции, 32 точеч-
ные замены) различаются незначительно, но
спейсер ITS1 более изменчивый, что отмечалось
нами ранее для сибирских видов секции Cha-
maedryon [35]. Для области гена 5.8S характерна
ожидаемая консервативность, его длина состави-
ла 167 пн у всех исследуемых образцов. Уровень
GC-состава высокий, более 60% (табл. 1).

Сходные данные указываются для S. japonica L.
и ее разновидностей, для которых впервые при-
водится характеристика последовательностей
ITS. Длина региона ITS варьирует от 632 до 639 пн,
содержание GC составляет 64% [36].

Анализ нуклеотидного полиморфизма ITS-ре-
гиона позволил выявить видоспецифические
(аутапоморфные) нуклеотидные замены. В неко-
торых случаях сложно определяемый вид S. flexuosa
отличается от родственных ему видов S. cha-
maedryfolia и S. elegans по пяти мутациям (транзи-

циям и трансверсиям), расположенным как в
ITS1, так и ITS2. Близкие виды S. chamaedryfolia и
S. elegans различаются по трем мутациям.

Инсерции/делеции наблюдались как в обла-
сти ITS1, так и ITS2. Вставка в три нуклеотида
-GCT- в ITS1 обнаружена у видов секции Spiraea
и полностью отсутствует в секции Chamaedryon.
Инсерция -TT- в спейсере ITS1 наблюдается
только у близких видов родства S. chamaedryfolia s.l.,
относящихся к секции Chamaedryon (ряд 1 – Cha-
maedryfoliae и ряд 2 – Elegantes).

Для спейсера ITS2 характерны две инсер-
ции/делеции. В позиции 435–442 обнаружены две
видоспецифические инсерции: для всех образцов
S. trilobata – -CCCCGCG- и для S. hypericifolia –
-ACCCCGCG-. В позиции 638–642 вставка
-TTATG- наблюдается только у видов S. salicifolia
и S. humilis, принадлежащих к общей секции Spi-
raea.

Филогенетический анализ видов рода Spiraea
на основе последовательностей ITS-региона

Для познания эволюционной динамики рДНК
и ее природы, а также распознания паралогов и
псевдогенов было изучено большое число после-
довательностей ITS особей одного таксона и
близких таксонов. Как правило, среди особей та-
ких видов Spiraea, как S. flexuosa, S. media, S. sali-
cifolia, часто встречаются последовательности с
несколькими полиморфными позициями, под-
тверждающимися и при секвенировании с обрат-
ным праймером. Такие последовательности с по-
лиморфными позициями чаще всего являются
свидетельством наличия вариантов, не прошед-
ших окончательную гомогенизацию, а следова-
тельно они могут являться в том числе и филоге-
нетически отдаленными последовательностями
[7]. Такие особи с полиморфными позициями в
филогенетический анализ не были включены. Из
филогенетического анализа также были исклю-
чены последовательности морфологически оче-
видных предполагаемых гибридных образцов, хо-
тя наличия гибридов на филогенетическом дере-
ве мы не исключаем.

На основе массива данных последовательно-
стей ITS различных видов Spiraea построены фи-

Таблица 1. Характеристики ITS1–5.8S–ITS2 – региона рДНК у изученных видов рода Spiraea

Показатель ITS1 5.8S ITS2

Выровненная длина, пн 249–254 167 218–227
GC-состав, % 64.7 56.6 70.3
Число константных сайтов 214 164 194
Число вариабельных сайтов 45 3 37
Число филогенетически информативных сайтов 39 2 33
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логенетические деревья с применением различ-
ных методов и моделей. Все деревья (MP, ML, BI)
оказались топологически схожи. Сравнение под-
держки узлов для таких группировок как секции и
ряды на деревьях, построенных разными метода-
ми (табл. 2), показывает более низкие значения
поддержки при использовании метода макси-
мального правдоподобия (ML) и более высокие –
при использовании байесовского метода (BI).

Топология филогенетических деревьев (MP,
BI) демонстрирует монофилетическое происхож-
дение рода Spiraea и образование шести клад с вы-
сокими и средними бутстреп-поддержками (рис. 1,
2). Клада I объединяет близкородственные виды
секции Chamaedryon – S. chamaedryfolia, S. flexuosa,
принадлежащие к ряду Chamaedryfoliae, и S. elegans
из ряда Elegantes [9]. Клада подразделена на две
субклады – одна образована образцами S. elegans
из различных мест произрастания, а вторая объ-
единяет виды ряда Chamaedryfoliae, однако образцы
S. flexuosa попадают между образцами S. cha-
maedryfolia различного происхождения (рис. 1),
что указывает либо на подвидовой ранг S. flexuosa,
либо на принадлежность особей к гибридным.

В кладу II вошли две древние секции: Spiraea (с
близкими видами S. salicifolia, S. humilis) и Calospira
(с близкими видами S. betulifolia, S. beauverdiana
цикла Betulifoliae по Поярковой [9]). На дереве
близкие виды S. salicifolia и S. humilis хорошо диф-
ференцированы, так же как и S. betulifolia и
S. beauverdiana образующие отдельную субкладу.

Клада III включает близкие виды секции Cha-
maedryon цикла Mediae (S. media, S. sericea, S. dahuri-
ca) и ряда Crenatae (S. crenata). Эти виды слабо
дифференцированы на филогенетических дере-
вьях (рис. 1, 2), возможны особи гибридного про-
исхождения.

Клады IV, V и VI демонстрируют более низкие
поддержки (63–99%) в сравнении с кладами I, II
и III, имеющими более высокие бутстреп-под-
держки, 83–100% (табл. 2). Все три клады (IV, V и
VI) включают остальные виды секции Chamaedryon:
IV – близкородственные виды ряда Hypericifoliae
(S. hypericifolia, S. aquilegifola), образующие от-
дельные кластеры; V – виды ряда Pilosae (S. pilosa,

S. pubescens) и ряда Trilobatae (S. trilobata); VI – ви-
ды ряда Alpinae (S. alpina). Все близкородствен-
ные таксоны ожидаемо оказались в сестринских
субкладах, но не все хорошо дифференцируются
(рис. 1, 2).

Конфликта таксономических данных на фи-
логенетических деревьях не наблюдается, однако
виды секции Chamaedryon не образуют хорошо
поддерживаемых субклад, за исключением видов
родства S. media s.l. (100% BI). На BI-дереве клады
формируются в несколько ином порядке, однако
состав видов в кладах совпадает полностью, кла-
ды V и VI, распознаваемые на MP-дереве, объеди-
няются в одну на BI-дереве (рис. 2).

Филогенетические исследования рода Spiraea
предпринимались неоднократно и показывали
противоречивые результаты. Первое наиболее
полное филогенетическое исследование рода Spi-
raea, включающее 24 вида, было основано на объ-
единенных данных хлоропластных (trnL-trnF) и
ядерных (ITS1, 5.8S, ITS2) локусов [22]. Монофиле-
тическая природа рода подтверждается с 95%-ной
байесовской постериорной вероятностью, одна-
ко монофилия ни одной из секций не поддержи-
вается в данном исследовании. Филогенетиче-
ский анализ позволил предположить, что виды
рода Spiraea со сложными щитками (секция Calo-
spira) являются предковыми. Кроме того, воз-
можно, что все три типа соцветий, наблюдаемых
в роде Spiraea (сложный щиток, метелка, простой
зонтик), могли быть утеряны в ходе эволюции и
вновь образованы по крайней мере дважды [22].

Парафилетическое происхождение рода Spi-
raea было показано на проведенном кладистиче-
ском анализе морфологических признаков [37].
Одна группа включала секции Spiraea и Calospira
подрода Protospiraea, близкие к роду Sibiraea; дру-
гая – виды подрода Metaspiraea, сестринские к ро-
дам трибы Spiraeeae (Kelseya, Luetkea, Petrophyton и
Xerospiraea). В работе Potter, Still [23] род Spiraea
попадает в одну группу с Sibiraea, Petrophyton и
Kelseya. Расхождение с результатами Henrickson
[37] Potter и Still связывают с ограниченным чис-
лом взятых для анализа морфологических при-
знаков, демонстрирующих потенциально инфор-

Таблица 2. Сравнение значений индексов бутстреп-поддержки (%) для групп, объединяющих секции и/или ря-
ды, по результатам филогенетического анализа с использованием различных методов

Клада ML MP BI

I. Секция Chamaedryon, ряд Chamaedryfoliae, ряд Elegantes 98 99 100

II. Секция Spiraea, секция Calospira 83 93 94

III. Секция Chamaedryon, цикл Mediae, ряд Crenatae 97 100 100

IV. Секция Chamaedryon, ряд Pilosae, ряд Trilobatae 76 80 99
V. Секция Chamaedryon, ряд Hypericifoliae 80 91 63
VI. Секция Chamaedryon, ряд Alpinae 86 80 53
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мативные паттерны изменчивости, характерные
не только для рода Spiraea, но и для других родов
трибы Spiraeeae, а также с гомоплазией по мень-
шей мере некоторых из признаков, таких как тип
соцветия, габитус и другие, наиважнейшие для
реконструкции классификации рода Spiraea.

Несмотря на широкую видовую представлен-
ность (24 вида) в другом филогенетическом ана-
лизе, проведенном на основе ITS и trnL-trnF, и
кажущуюся очевидность дивергенции рода, воз-
никают неопределенности, которые сложно объ-
яснить. Так, тип соцветий, по мнению Potter и
Still [23], лежащий в основе распознавания сек-
ций, не подтверждается в качестве надежного ин-
дикатора взаимоотношений внутри рода Spiraea,
как было показано ранее, хотя некоторые корре-
ляции этого прослеживаются. Вид S. decumbens
Koch. со сложными щитками, характерными для
секции Calospira, на дереве оказался в кладе, сест-
ринской по отношению ко всему роду. Виды с
простыми зонтиками из секции Chamaedryon на-
ходились в одной высоко поддерживаемой кладе

(96% MP, 100% BI) с видами из неродственной сек-
ции Spiraea. Также результаты филогенетических
взаимоотношений Spiraea, выявленных методом
AFLP, оказались несовместимы с принципами пе-
реходной изменчивости морфологических призна-
ков соцветий и побегов [26], высказанными ранее.

Наиболее полный филогенетический анализ
рода Spiraea был выполнен сравнительно недавно
на основе изменчивости молекулярных (trnL-trnF,
ITS) и морфологических маркеров для 55 видов
[38]. Анализ данных также подтверждает монофи-
лию рода Spiraea, однако остальные выдвигаемые
гипотезы не только не соответствуют обсуждае-
мым ранее, но и демонстрируют новые результаты,
такие как полифилия обоих подродов, полифилия
двух неродственных секций – Calospira и Cha-
maedryon, парафилия секции Glomerati. Сформи-
рованные клады (5) включают виды из разных
секций; есть и неточности: вид S. elegans из сек-
ции Chamaedryon ошибочно отнесен (или попал в
результате анализа) в секцию Calospira. Секция
Spiraea попала внутрь секции Calospira [38]. Попа-

Рис. 2. Консенсусное филогенетическое дерево, построенное на основе байесовского метода BI с использованием мо-
дели GTR с гамма-распределением, с 10000000 поколений с частотой сэмплирования каждое тысячное поколение. В
узлах ветвления указана поддержка бутстрепа (%). Узлы с поддержкой менее 50% не представлены. I–VI – номера
клад.
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дание различных видов из разных секций в одну
кладу авторы объясняют отражением интенсивных
изменений морфологических признаков между
секциями, вызываемых динамичными, постоянно
изменяющимися условиями среды обитания и
орографическими факторами Гималаев [25, 38].

Наши данные показывают, что более древний
подрод Protospiraea и две его секции – Spiraea и
Calospira – имеют монофилетическое происхож-
дение (рис. 1). Тогда как для второго подрода
Metaspiraea и более молодой и богатой на виды
секции Chamaedryon, включаемой в этот подрод,
характерна парафилия. Одна высоко поддержива-
емая клада (II) включает в себя комплекс близко-
родственных лесных видов-мезофитов, встречаю-
щихся под пологом леса. Другая группа объединяет
несколько клад (III–VI) с видами, предпочитаю-
щими более ксерофитные условия – остепненные
ценозы, скалистые обнажения, солнечные опушки
лесов, т.е. это кустарники с ксероморфными при-
знаками (более узкие листья, более опушенные
листья и годичные побеги и т.д.). Вероятно, в ходе
эволюции происходили дивергенция признаков и
последующее обособление видов наряду с много-
кратными миграциями под влиянием экологиче-
ских условий.

Таким образом, выявленная степень генетиче-
ских различий ITS-региона у видов Spiraea является
высокоинформативной для изучения родственных
связей таксонов в роде; обнаружены видоспеци-
фические однонуклеотидные замены, инсерции/
делеции длиной в несколько нуклеотидов, имею-
щие таксономическое значение на уровне подро-
дов, секций, циклов и рядов.

Наши данные подтверждают монофилетиче-
ское происхождение рода Spiraea, а также более
древнего подрода Protospiraea и его секций – Spi-
raea и Calospira. Выдвинута гипотеза о парафиле-
тическом происхождении эволюционно молодого
подрода Metaspiraea и его секции Chamaedryon.
Расхождение видов в этой секции, вероятнее всего,
связано с их приспособлением к контрастным
экологическим условиям наряду с многократны-
ми миграциями.

Согласно правдоподобию филогенетических
гипотез, подтверждающихся на основании срав-
нения последовательностей ITS1 и ITS2 [39], наши
предположения о филогенетических связях видов
Spiraea могут служить основой для ревизии рода,
однако не все взаимоотношения между видами
Spiraea остаются полностью разрешенными. Для
выдвижения более взвешенных филогенетических
выводов предложенная на основе изменчивости
ITS гипотеза о парафилии секции Chamaedryon
будет проверена на большем числе видов, с при-
влечением последовательностей низкокопийных
генов ядерного генома в силу их очевидных пре-
имуществ, в частности перед хлоропластными

маркерами. На основе таких данных в конечном
итоге может быть предложена новая классифика-
ция рода Spiraea.

Авторы выражают благодарность за помощь в
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Molecular Phylogeny of Russian Species of the Genus Spiraea (Rosaceae)
according to the Nucleotide Variability of Its Nuclear rDNA Region

T. A. Poliakovaa, *, A. V. Shatokhinaa, and D. V. Politova

aVavilov Institute of General Genetics of Russian Academy of Sciences, Moscow, 119991 Russia
*e-mail: tat-polyakova@yandex.ru

The results of studying the variability of sequences of the ITS rDNA region for 17 species of the genus Spiraea
(Magnoliópsida: Rosaceae) occurring within the Russian part of the ranges and in adjacent territories are pre-
sented. The results demonstrate the presence of single-nucleotide substitutions (transitions and transver-
sions) and deletions/insertions, including those specific at the level of subgenera, sections, cycles and series.
The variability in the intergenic spacer ITS1 is higher than in ITS2. The high importance of ITS as a molec-
ular marker in the resolution of phylogenetic relationships in the genus Spiraea is emphasized. Closely related
Spiraea species usually differ in ITS sequences, but the polymorphic Chamaedryon section has the greatest
difficulties in identifying taxa. Phylogenetic analysis carried out in various ways (ML, MP, BI) confirms the
monophyletic origin of the genus Spiraea and the ancient sections Spiraea and Calospira. A hypothesis is for-
mulated about the paraphyletic nature of the more evolutionarily young, diverse and richest in the number of
species section Chamaedryon. It is assumed that the paraphilia of the Chamaedryon section is associated with
divergence of traits and subsequent isolation of species along with multiple migrations under the influence of
contrasting environmental conditions.

Keywords: Spiraea, Calospira, Chamaedryon, tribe Spiraeeae, ITS, rDNA, nucleotide variability, transition,
transversion, phylogeny, monophilia, paraphilia.
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Проведено популяционно-генетическое изучение волка, Canis lupus Linnaeus, 1758, на части ареала
в России и Казахстане с фокусом на происхождение, состояние генофонда и статус степного волка
(номинативный подвид C. l. campestris). С помощью анализа 18 ядерных микросателлитных локусов
показано, что уровень внутрипопуляционного генетического разнообразия степного волка Казах-
стана достаточно высок, аллельное и генное разнообразие сравнимо с популяциями степного волка
других регионов (степи европейского юга России) и лесного и горно-лесного экотипов, населяю-
щих Кавказ, Приуралье и Западную Сибирь. Анализ дифференциации изученных выборок в про-
грамме STRUCTURE позволяет сделать заключение о наличии в генофонде степного волка как
местного кластера генотипов, так и иммигрантов из соседних, прилегающих к степи с севера, тер-
риторий. Обсуждается возможное влияние антропогенного пресса в виде регулирования популяций
в советское и постсоветское время и последующая реколонизация из окружающих донорских попу-
ляций.

Ключевые слова: волк, Canis lupus, степь, генетическое разнообразие, генетическая структура, ДНК,
микросателлиты.
DOI: 10.31857/S0016675822110042

Вопрос о подвидах волка Canis lupus Linnaeus,
1758 (Mammalia: Carnivora: Canidae), обоснован-
ности их выделения, статусе и генетической ос-
нове наблюдаемых морфоэкологических разли-
чий широко дискутировался в течение всей исто-
рии изучения этого несомненно самого важного
для человека крупного хищника [1–3]. Несмотря
на способность к распространению на большие
расстояния, основную роль в которых играет на-
тальная миграция [4], что должно вести к переме-
шиванию генетического материала, волк отдельных
регионов и природных зон имеет своеобразие мор-
фологических признаков, экологии и поведения,
что явилось основанием для выделения много-
численных подвидов. Однако, поскольку подвиды
волка обычно связаны не с выраженной диффе-
ренциацией формы тела, черепа или иных структур,
а в основном с размерами тела и особенностями
мехового покрова и его окраски, часто, особенно
в англоязычной литературе, они называются эко-

типами, что подчеркивает слабую степень изоля-
ции между ними и неопределенность генетиче-
ской основы, лежащей за видимыми внешними
различиями. Наиболее принятая в России и стра-
нах бывшего СССР система подвидов [2, 3, 5] для
части ареала волка, охватывающего Россию, Казах-
стан и государства Средней Азии, включает тундря-
ного волка C. l. albus Kerr, 1792, лесного C. l. lupus
(Linnaeus, 1758), кавказского C. l. cubanensis Ognev,
1923, степного C. l. campestris Dwigubski, 1804, мон-
гольского/тибетского C. l. chanco Gray, 1863 и пу-
стынного C. l. desertorum Bogdanov, 1882. Иногда вы-
деляется также сибирский лесной подвид C. l. altai-
cus [1, 5, 6] и некоторые другие [7]. В то же время
при тщательном анализе серьезных оснований
для подтверждения подвидового статуса, напри-
мер алтайского волка, выявлено не было [8].

Степной волк не был исключением в ряду дис-
куссий о правомерности выделения подвидов на
основании достаточно слабо выраженных мор-
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фологических различий у волков бореальной и
умеренной зон Северной Евразии, касающихся
главным образом размеров и окраски, т.е. призна-
ков, подверженных отбору в конкретных условиях
среды на фоне потенциально интенсивного обмена
генами между локальными популяциями. Волк,
населяющий открытые пространства западной и
центральной части Палеарктики к югу от лесной
зоны, еще в начале XIX в. был выделен в отдель-
ный подвид C. l. campestris Dwigubski, 1804. По
сравнению с лесным степной волк мельче, окраска
более светлая, в восточной части ареала с примесью
рыжих тонов. Существенных морфологических и
анатомических различий с другими подвидами не
выявлено, скорее это были признаки морфоти-
па/экотипа. Ареал степного волка включает степи
Предкавказья, Нижнего Поволжья, Прикаспия,
Приуралья, Западной Сибири, Казахстана и
Средней Азии [2]. На востоке ареал степного волка
охватывает север Монголии и Внутреннюю Мон-
голию (Китай). Считается, что с севера степной
волк контактирует с лесным, или обыкновенным,
волком (C. l. lupus s.l.), а с юго-запада – с кавказ-
ским (прискаспийским) C. l. cubanensis (подвид,
ныне признаваемый в основном лишь некоторы-
ми териологами стран бывшего СССР). В Сред-
ней Азии и Казахстане степной волк контактирует
на юге с признаваемым далеко не всеми специа-
листами пустынным волком C. l. desetorum, а на
юго-востоке (и юге, если не выделять волка пу-
стынного в подвид) – с монгольским (тибет-
ским), C. l. chanco. Насколько глубоки генетиче-
ские различия между этими подвидами – вопрос
крайне сложный, как спорно и то, могут ли дан-
ные по отдельным генетическим маркерам яв-
ляться основанием для поддержки или отрицания
подвидового статуса. Так, под сомнение было по-
ставлено и выделение сразу нескольких подвидов
палеарктических волков – C. l. chanco, C. l. deser-
torum, C. l. cubanensis и собственно степного волка
C. l. campestris, которые было предложено ввести в
синонимию обыкновенного (лесного, евразий-
ского) C. lupus lupus [9, 10]. В настоящее время до-
минирует точка зрения, согласно которой все эти
подвиды являются слабо дивергировавшими под-
группами бореальной ветви евразийского волка,
хотя в отношении тибетского/монгольского волка,
распространенного от Каспия до Тибета и на во-
сток до тихоокеанского побережья Китая, подви-
довой статус обычно сохраняется. В то же время
на юге Азии, где ареал волка в XX в. оказался
фрагментированным, выделяются не только под-
виды (азиатский, или индийский волк C. l. palli-
pes, аравийский C. l. arabs [11]), но и, в частности
на индийском субконтиненте, новые виды, на-
пример гималайский (C. himalayaensis) и индий-
ский (C. indica) волки, которые считаются одними
из наиболее древних в Евразии на основании из-
менчивости их мтДНК [12, 13]. В то же время более

поздние исследования с помощью мтДНК [14]
показали близость северо- и восточноазиатских
волков, а не гималайских, к плейстоценовым, и в
целом крайне сложную и запутанную филогео-
графическую картину, по крайней мере по после-
довательностям контрольного региона мтДНК.
Тем не менее примеры “дробительского” подхода
к внутривидовой систематике палеарктического с
выделением не только множества подвидов у
внутриподвидовых рас волка сохранились до не-
давнего времени [7]. Очевидно, что вопрос далек
от разрешения, и пути дальнейших исследований
лежат в области использования молекулярно-ге-
нетических маркеров и геномных подходов [15–
17]. Крайне интересны и важны исследования ис-
копаемых и субфоссильных волков и собак [18],
при изучении современного генетического разно-
образия волка много внимания уделяется событи-
ям плейстоцена и их влиянию на происхождение
рецентных форм, в том числе и в Сибири [19].

Однако при анализе дифференциации степно-
го волка нужно учесть, что не меньший, чем па-
леогеография, след в генетической структуре по-
пуляций должен был оставить антропогенный
пресс. В советский период истории волк откры-
тых пространств как на севере, в тундре, так и на
юге от лесной зоны, в степи, оказался более уяз-
вим, чем лесной волк, поскольку с развитием тех-
нических средств, применяемых для борьбы с
ним, таких как автотранспорт, вертолеты, а также
яды, в степях стало возможным добывать тысячи
и даже десятки тысяч особей хищника в год [2, 20,
21]. Кроме того, с освоением целинных земель
степной зоны юга РСФСР и Казахстана, особен-
но в послевоенное время, задача регулирования
популяций волка была признана важнейшей в го-
сударственном масштабе для достижения целей
снижения прямого ущерба от хищничества волка
для сельского и охотничьего хозяйства [22].

Наиболее обширная часть ареала степного волка
сохранилась до настоящего времени на территории
Республики Казахстан [22, 23], где после периода
тотальной борьбы с волком в Казахской ССР чис-
ленность волка стабилизировалась на более низ-
ком, но в целом достаточно высоком, уровне. Од-
ной из проблем, которая требует исследования по-
пуляционно-генетическими методами, является
выявление автохтонного генетического субстрата и
возможных мигрантов из потенциальных донор-
ских популяций, которыми для волка Казахстана
можно признать как группировки горно-лесного
волка Алтая, так и степных и пустынных волков
Средней Азии, Китая и Монголии.

Оценка современного состояния генофонда
степного волка может не только дать ответ на во-
прос о его статусе, происхождении, но и практи-
ческих путях регулирования его численности и
снижения накала конфликта с человеком. Пони-
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мание того факта, что экономический вред от
волка не абсолютен, а его воздействие на популя-
ции диких животных и степные экосистемы в це-
лом имеет и обратную сторону – повышение их
адаптивной устойчивости, в целом пришло [2,
20–29]. Тем не менее популяционно-генетиче-
ских исследований, основанных на массовом ма-
териале из типовых местообитаний степного вол-
ка в России и Казахстане, до настоящего времени
не проводилось. В наших предыдущих работах по
волку Алтая [26] и Сибири [30] на основе измен-
чивости шести микросателлитных локусов мы
показали в целом достаточно слабо выраженную
дифференциацию на изученной части ареала, одна-
ко основные популяционные группировки волка в
Сибири имеют некоторую географическую лока-
лизацию, в которой степной волк из номинативных
местообитаний юга Сибири (Алтайский край, Бу-
рятия) оказался в значительной степени переме-
шан с лесным.

Целью настоящей работы было изучение уров-
ней генетического разнообразия и паттернов диф-
ференциации по расширенной панели ядерных
микросателлитных локусов популяционных груп-
пировок волка, обитающего в степной зоне Россий-
ской Федерации и Республики Казахстан в сравне-
нии с соседними регионами лесной и горно-лесной
зон европейской части России, Приуралья, Си-
бири и Казахстана.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Характеристика биологического материала
Материал для популяционно-генетического

анализа представлен высушенными фрагментами
шкур или фиксированными тканями мышц или
внутренних органов волка, сбор которых прово-
дился в ходе государственных мероприятий по
регулированию численности вида в России и Ка-
захстане. Образцы из Республики Казахстан со-
браны автором (С.В. Леонтьев), биоматериал из
регионов России прислан по запросу из регио-
нальных охотуправлений и предоставлен для на-
стоящего исследования ФГБУ “Центрохоткон-
троль”/ФГБУ “Федеральный центр развития охот-
ничьего хозяйства” (А.Я. Бондарев, А.В.
Давыдов, П.М. Павлов). Всего было исследовано
326 особей из 16 регионов России и Казахстана.
Для определенных видов анализа образцы из вы-
борок также были отнесены к “макрорегиону” на
основе места происхождения образца (табл. 1).

Выделение ДНК и проведение ПЦР
Выделение тотальной ДНК от волков с терри-

тории РФ проводили наборами DNeasy Blood &
Tissue Kit компании “QiaGen” или ДНК-Экстран
2 компании “Синтол” в соответствии с протоко-
лами производителя. При выделении ДНК набо-

рами ДНК-Экстран 2 после проведения лизиса
дополнительно удаляли из супернатанта липиды
четыреххлористым углеродом. К лизату добавляли
300 мкл CCl4, перемешивали на вортексе, центри-
фугировали одну минуту при 3000 об./мин, после
чего полученный супернатант, содержащий рас-
твор ДНК, переносили в чистые пробирки. Даль-
нейшее выделение проводили в соответствии с
протоколом проводителя. ДНК от волков, добытых
охотниками по лицензиям на территории Казахста-
на, выделялась на базе Казахского агротехнического
университета им. С. Сейфуллина с помощью набо-
ров для выделения Qiagen Blood and Tissue DNA
Extraction Kit (Qiagen, США). Для проверки каче-
ства выделенных препаратов ДНК использовали
электрофорез в агарозном геле с визуализацией в
УФ-свете после окраски бромистым этидием.

Генотипирование изначально проводилось по
31 аутосомному микросателлитному локусу [31]
(табл. 2), сборку ПЦР-реакций проводили от-
дельно для каждой из четырех мультиплексных
смесей праймеров (1a,b; 2a,b; 3a,b; 4a,b), однако в
отличие от оригинального протокола для ампли-
фикации использовали мастер-миксы GenPak™
PCRCore (OOO “Лаборатория Изоген”, Москва,
Россия). Режимы амплификации не отличались
от рекомендованных в статьях, где описаны соот-
ветствующие праймеры [32–34, 36, 39]. После ам-
плификации ПЦР-продукты хранили при –20°C
(кратковременно при 2–8°C). Для проверки ам-
плификации специфического ПЦР-продукта и
его качества использовали электрофорез в по-
лиакриламидном геле.

Перед фрагментным анализом образцы объ-
единялись в четыре смеси (меченные разными
цветовыми метками) в соотношении по 1 мкл
мультиплексов a и b каждой реакции и 13 мкл во-
ды milli-Q. Фрагментный анализ проводился c
помощью капиллярного электрофореза на ДНК-
анализаторах компании “Синтол” (Москва, Рос-
сия).

Считывание и обработка результатов
Считывание результатов фрагментного анализа

и получение первичных матриц генотипов прово-
дили в программе STRand v2.4.110 [40]. В качестве
дополнительного программного обеспечения ис-
пользовали пакет Fragman v1.0.9 для среды R [41].
Матрицы многолокусных генотипов предвари-
тельно обрабатывали с помощью макроса GenAl-
Ex v6.503 [42], работающего на базе электронной
таблицы MS Excel. Так как фрагментный анализ
исследуемых образцов проводился в разных пар-
тиях и на разных приборах, для установления со-
ответствия аллелей была проведена полокусная
компенсация погрешности прибора на основании
данных о частотах аллелей. Кроме того, некоторые
образцы из предыдущих партий фрагментного ана-
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лиза переставлялись в следующие эксперименты в
качестве реперных. Локусы, для которых изменчи-
вость, связанная с погрешностью прибора, оста-
лась выше, чем изменчивость, обусловленная по-
пуляционными процессами, были исключены из
анализа. Также были исключены локусы и особи
с большим количеством отсутствующих данных.

В связи с особенностями получения материала –
от особей, добытых охотниками, в коллекции по-
тенциально присутствовало большое число близ-
кородственных особей (так как волков часто до-
бывают семьями). Родство не всегда указано в со-
проводительной информации, поэтому мы
проверили его сами, чтобы исключить потенци-
альных близких родственников из анализа. Так
как большое количество близкородственных осо-
бей может внести погрешность в популяционный
анализ, было принято решение исключить близ-
кородственных особей. Для этого использовался
пакет Demerelate для среды R [43]. Определение
индекса родства проводили по [44]. Далее из пар
волков с индексом родства >0.5 удаляли либо
особь с большим количеством отсутствующих
данных, либо случайную особь. Если одна из осо-

бей в паре уже была удалена, то вторая особь авто-
матически оставалась в анализе.

Также проводилась проверка на присутствие в
локусах нуль-аллелей. Для этого использовали
три независимых теста: проверка присутствия от-
клонения от равновесия Харди–Вайнберга для
каждого локуса в каждом макрорегионе; проверка
наличия отклонения индекса фиксации от нуля
(рассчитано по χ2) для каждого локуса как по мак-
рорегионам, так и по совокупным данным; провер-
ка присутствия нуль-аллеля для каждого локуса по
макрорегионам. Первые два теста проводились в
GenAlEx, для выявления и оценки частот нуль-
аллелей использовалась программа Micro-Check-
er v2.2.3 [45]. Локусы, для которых все три теста
дали положительный результат, были исключены
из анализа.

Анализ популяционной структуры методами
байесовского анализа проводили в программе
Structure v2.3.4 [46–48] со следующими парамет-
рами: длина периода “разогрева” (“burn-in”) –
10000; количество MCMC (Markov chain Monte
Carlo) повторов после “разогрева” – 100000; модель
наследования – “admixture”; число кластеров K –

Таблица 1. Географическое происхождение материала и распределение по группам

* Территории бывшей Тургайской области, в настоящее время входящие в состав Акмолинской и Костанайской областей.

Регион Изначальное количество 
образцов

Количество образцов, 
вошедших в анализ

Степи и лесостепи европейской части РФ (EurStRu)
Республика Калмыкия 12 8
Ростовская область 3 3
Ставропольский край 69 43

Кавказский регион РФ (Cau)
Республика Адыгея 10 8
Кабардино-Балкарская Республика 5 4
Республика Чечня 12 8

Леса Приуралья, РФ (ForUr)
Пермский край 43 35

Запад Казахстана (KzW)
Актюбинская область 16 16
Западно-Казахстанская область 9 7
Атырауская область 12 11
Костанайская область 13 8
Тургайский регион* 13 13

Восток Казахстана (KzE)
Восточно-Казахстанская область 6 6
Карагандинская область 30 24

Леса Западной Сибири, РФ (ForSib)
Тюменская область 12 10
Республика Алтай 61 52
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1–12, число повторов для каждого K – 5, флаг
UsePopInfo=0. На основе анализа генетической
структуры проводился расчет наиболее вероятно-
го числа исходных кластеров (K) при помощи ме-
тода Эванно [49] с использованием конвейерного
веб-сервиса СLUMPAK [50]. Этот же веб-сервис
использовали для получения совокупных результа-
тов для каждого K. Для интерпретации выбиралось
наиболее вероятное значение K, а также несколько
соседних значений с близкими оценками вероят-
ности по Эванно.

Для выделенных популяций GenAlEx были
рассчитаны основные популяционно-генетические
параметры: среднее число аллелей на локус – NA;
число эффективных аллелей – NE; средняя наблю-
даемая гетерозиготность – HO; средняя ожидаемая
гетерозиготность – HE; внутрипопуляционный ин-
декс фиксации – F; показатель межпопуляционной
дифференциации – FST; теоретическое число ми-
грантов между популяциями на поколение при
наблюдаемом значении FST – Nm; среднее число
приватных (специфичных для популяции) алле-
лей – Np.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Девять локусов были исключены из анализа

из-за значительной погрешности прибора или
большого количества пропущенных данных. Че-
тыре локуса (2006, 2159, CXX.123 и AHT126) исклю-
чены из-за того, что в них выявлены нуль-аллели,
отклонения от равновесия Харди–Вайнберга и от-
клонения индекса фиксации от нуля. Для двух ло-
кусов (AHT119 и 2201) наблюдалось присутствие
нуль-аллеля во всех кластерах с частотами от 0.09
до 0.24, однако отклонение от Харди–Вайнберга
и отклонение индекса фиксации от нуля наблю-
дали лишь в отдельных кластерах, в связи с чем
было принято решение оставить их в анализе.
Всего в итоговый набор анализируемых микроса-
теллитов вошло 18 локусов: 2137, 2010, CXX.253,
vWf, 2079, PEZ03, AHT119, 2201, 2096, CXX.250,
CXX.225, 2140, 2054, 2168, AHT138, CXX.204,
AHT106, 2001.

В результате исключения близкородственных
индивидуумов из анализа было удалено 70 осо-
бей. В итоговый анализ вошло 256 образцов. Из-
начальное число особей из разных регионов и
итоговое число образцов, которые вошли в ана-
лиз, представлены в табл. 1.

Анализ внутрипопуляционной изменчивости
Для анализа популяционно-генетических пара-

метров выборки волка юга степной и лесостепной
зон Европейской части России были объединены с
кавказским регионом в единый макрорегион, так
как анализ популяционной структуры показал, что

они представляют собой единый кластер, а малое
число особей в кавказском макрорегионе препят-
ствует адекватному сравнению популяционно-
генетических параметров с другими регионами.

Среднее число аллелей на локус по популяци-
ям варьирует от 7.72 ± 0.57 на востоке Казахстана
до 9.11 ± 0.63 на западе Казахстана (табл. 3). В этих
же выборках наблюдаются крайние значения ко-
личества эффективных аллелей – 4.66 ± 0.34 и
5.47 ± 0.39 соответственно. Наибольшее число
приватных аллелей выявлено в выборках лесного
волка Сибири. В целом выявленный уровень ал-
лельного разнообразия по микросателлитным ло-

Таблица 2. Характеристики микросателлитных марке-
ров, используемых в исследовании

Локус Число аллелей 
(по [31]) Источник

2010 5  [32]
2137 14  [32]
AHT002 8  [33]
AHT121 13  [34]
vWf 9  [35]
CXX.253 8  [36]
2079 5  [32]
MS41B 9  [37]
PEZ03 15  [38]
PEZ06 12  [38]
CXX.225 4  [36]
2096 5  [32]
2201 23  [32]
CXX.250 6  [36]
2006 5  [32]
2140 14  [32]
AHT119 9  [34]
2054 8  [32]
2088 17  [32]
2168 14  [32]
AHT004 4  [34]
CXX.20 5  [36]
2159 16  [32]
CXX.123 8  [36]
CXX.204 6  [36]
AHT103 7  [34]
AHT138 8  [34]
2001 8  [32]
AHT101 12  [33]
AHT106 15  [33]
AHT126 11  [39]
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кусам был характерным для популяций волка, не
прошедших “бутылочное горлышко”.

Наблюдаемая гетерозиготность варьирует
между регионами лишь в небольшой степени –
почти все значения находятся в рамках стандартной
ошибки друг от друга с максимальной разницей
между средними значениями по регионам, рав-
ной 0.04. Минимальные значения наблюдаются в
лесах Приуралья (0.66 ± 0.02), максимальные – на
западе Казахстана (0.70 ± 0.01). Разница между
ожидаемой и наблюдаемой гетерозиготностью во
всех регионах составляет ~0.1 ± стандартная
ошибка для данного региона. При этом мини-
мальные значения ожидаемой гетерозиготности
наблюдаются на востоке Казахстана – 0.76 ± 0.01;
максимальные – на западе Казахстана – 0.80 ± 0.01.
Для популяции лесов востока России не наблю-
дается различий между значениями ожидаемой
гетерозиготности, как без поправки на размер по-
пуляции, так и с ее учетом. В остальных популяциях
средние значения с поправкой и без нее различа-
ются на 0.01, что находится в рамках стандартной
ошибки. Минимальные значения индекса фикса-
ции наблюдаются в популяции лесов востока Рос-
сии – 0.09 ± 0.02, максимальные – в лесах При-
уралья – 0.14 ± 0.03.

Число приватных аллелей в популяциях варьи-
рует от трех на востоке Казахстана до 12 в лесах
Сибири. При этом в остальных регионах наблю-
дается практически идентичное число приватных
аллелей – 6 в лесах запада России и в лесах При-
уралья и 7 на западе Казахстана.

Таким образом, можно сделать вывод о том,
что ни в одном из исследуемых районов не на-
блюдается какого-либо значительного снижения
уровня внутрипопуляционной изменчивости.

Анализ межпопуляционной подразделенности
Степень генетической подразделенности попу-

ляций волка в изученной части ареала на террито-
рии России и Казахстана оказалась невысокой
(FST = 0.029). Анализ матрицы генетических ди-
станций между географическими популяциями
(рис. 1) показал значительное расхождение друг
от друга популяций трех регионов (Западного,
лесного Приуральского и Восточного). Популя-
ции Казахстана занимают промежуточное поло-
жение между выборками лесного волка Ураль-
ского и Восточного регионов и наиболее удалены
от выборок запада России.

Методом Эванно было выявлено оптимальное
число исходных кластеров K = 6. При рассмотре-
нии меньших К можно выделить три крупных ге-
нетических кластера, внутри которых при боль-
ших значениях К выделяются более мелкие попу-
ляции (рис. 2). Эти три “макрокластера” имеют
следующий состав:

1. Западный: степи и лесостепи Европейской
части России, включая Кавказ, а также часть Тю-
менской области.

2. Уральский (данный кластер начинает выяв-
ляться уже при K = 2): леса Приуралья, а также

Таблица 3. Оценки популяционно-генетических параметров в объединенных по регионам выборках волка по 18
микросателлитным локусам

Примечание. Верхняя строка – среднее, нижняя – ошибка. N – объем выборки; NA – общее число аллелей; NE – число эф-
фективных аллелей; I – индекс Шеннона; HO – наблюдаемая гетерозиготность; HE – ожидаемая гетерозиготность; uHE –
ожидаемая гетерозиготность с поправкой на размер выборки; F – внутрипопуляционный индекс фиксации; Np – среднее
число приватных (специфичных для популяции) аллелей.

Выборка N NA NE I HO HE uHE F Np

EurStRu + Cau 73.11 8.77 4.88 1.73 0.68 0.77 0.78 0.114 6

0.26 0.63 0.33 0.07 0.02 0.01 0.01 0.02

ForUr 33.38 8.00 5.29 1.74 0.66 0.78 0.79 0.14 6

0.44 0.67 0.48 0.08 0.02 0.02 0.02 0.03

KzW 53.11 9.111 5.467 1.83 0.70 0.80 0.81 0.12 7

0.51 0.63 0.39 0.07 0.01 0.01 0.01 0.02

KzE 29.33 7.72 4.66 1.67 0.68 0.76 0.77 0.10 3

0.25 0.57 0.34 0.07 0.03 0.01 0.01 0.03

ForSib 60.88 8.94 4.97 1.73 0.69 0.77 0.77 0.09 12

0.30 0.71 0.43 0.08 0.02 0.02 0.02 0.02
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Тургайская, Актюбинская и частично Атыраус-
кая области Казахстана.

3. Восточный: леса Алтая, часть Тюменской
области, Западно-Казахстанская, Костанайская
и Карагандинская области.

Стоит отметить, что степные регионы, пред-
ставленные в данном исследовании в основном
территорией Казахстана, при К = 3 не обособля-
ются.

При К = 4 происходит выделение нового кла-
стера, присутствующего в основном в Тургай-
ском регионе Казахстана и Тюменской области.
При К = 5 происходит дробление Западного кла-
стера – от него отделяется популяция Республики
Калмыкия. При К = 6 происходит выделение но-
вого кластера на территории Казахстана, присут-
ствующего в основном в Западно-Казахстанской
и Карагандинской областях.

При К > 6 выделения новых обособленных
кластеров не происходит – наблюдается дробле-
ние кластера, ассоциированного с популяцией
Калмыкии, на более мелкие фрагменты без зна-
чительного влияния на общую популяционную
структуру. Начиная с К = 10, видимых изменений
генетической структуры с увеличением К не на-
блюдается. Таким образом, можно говорить о
том, что К = 6 в полной мере описывает межпопу-
ляционную изменчивость в рамках данной работы.

При рассмотрении К = 6 с точки зрения экоти-
пов можно отметить, в первую очередь, ярко вы-
раженную генетическую идентичность лесных и
европейских степных регионов – три “макрокла-
стера”, выделившихся на малых значениях К, все
еще занимают доминирующее положение в попу-
ляционной структуре. Со степными регионами

ассоциированы два кластера. Первый, приуро-
ченный преимущественно к Тургайскому региону,
выделяется уже на К = 4. Особи, принадлежащие
к этому кластеру, присутствуют также в Актю-
бинской и Атырауской областях Казахстана, Тю-
менской, Ростовской областях и Ставропольском
крае России. Второй степной кластер, ассоцииро-
ванный в первую очередь с Западно-Казахстанской
и Карагандинской областями Казахстана, выделя-
ется только на К = 6, что может свидетельствовать
о его меньшем уровне генетической обособлен-
ности. Особи, принадлежащие к данному кластеру,
присутствуют также в Костанайской и Восточно-
Казахстанской областях Казахстана, а также в
Республике Алтай и Пермском крае.

Стоит отметить относительно высокую долю
волков, относящихся к “лесным” кластерам, в вы-
борках с территории Казахстана. Эти особи, вероят-
но, ассоциированы с регионами лесов и лесостепей
или являются потомками мигрантов из лесных и
горно-лесных ландшафтов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Уровни внутрипопуляционного генетического
разнообразия в популяциях степного волка ока-
зались высокими и близкими к наблюдаемым в
соседних частях ареала и природных зонах. Таким
образом можно сделать вывод о том, что если со-
кращение численности и повлияло на параметры
внутрипопуляционного разнообразия, то не самым
драматическим образом, или что генетическое раз-
нообразие было восстановлено за счет миграции из
соседних регионов, в пользу чего свидетельствует
и наличие общих исходных кластеров многолокус-

Рис. 1. Результаты многомерного анализа межпопуляционной дифференциации волка методом главных координат по
матрице попарных генетических дистанций.
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Рис. 2. Результаты анализа байесовской кластеризации особей волка в программе STRUCTURE.
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ных генотипов у казахстанского, южнорусского и

сибирского волков.

Анализ популяционной структуры демонстри-

рует значительное влияние окружающих регионов

на популяции волка в Казахстане. Так, в западных

областях, в частности в Актюбинской, наблюдается

большое количество особей, относящихся к ураль-

скому кластеру. В восточных и центральных реги-

онах присутствует большое количество особей,

относящихся к алтайскому кластеру. В обоих слу-

чаях наблюдаются как особи, практически цели-

ком относящиеся к уральскому или алтайскому

кластеру, так и их потомки с меньшей долей при-

надлежности к кластеру.

Влияние кавказского кластера на популяцион-

ную структуру Казахстана выражено значительно в

меньшей степени – он представлен лишь отдель-

ными особями. Тем не менее все еще наблюдается

разнообразие доли принадлежности к кавказскому

кластеру, что свидетельствует о присутствии как

свежих мигрантов, так и их потомков.

Несмотря на такое существенное влияние со

стороны российских популяций, в Казахстане

присутствуют два генетических кластера, ассоци-

ированных в первую очередь именно с террито-

рией Республики, что свидетельствует о наличии

на ее территории генетически обособленных по-

пуляционных группировок. При этом присутствие

особей, относящихся к этим кластерам за предела-

ми Казахстана, служит свидетельством двухсто-

роннего генетического обмена между популяциями

Казахстана и сопредельных территорий. Об ак-

тивном генетическом потоке между популяциями

свидетельствуют также и высокие, сравнимые с

популяциями РФ, популяционно-генетические

параметры.

Численность и плотность популяции волка на

открытых пространствах, в том числе в степи, по-

тенциально выше, чем у таежного (лесного, горно-

лесного) волка, что объясняется трудностями, ко-

торые он должен преодолевать в условиях большой

высоты снежного покрова в лесу, затрудняющего

передвижение и охоту [51]. Однако большая уяз-

вимость волка перед человеком в тех же открытых

биотопах приводит к некоторому балансу. При

усилении пресса истребительных мероприятий

волка в рамках программ регулирования его чис-

ленности средняя плотность населения волка в

степи снижается, однако в случае Казахстана, по-

видимому, предпринятые усилия не привели к

“бутылочному горлышку”, т.е. не достигли эф-

фекта коллапса, ведущего к генетическому обед-

нению. При том, что на пиках добычи волка, в

1953–1955 гг., в год уничтожалось до 13–21 тыс.

особей, на спаде, во время и после Великой Оте-

чественной войны (например, 1942 г. – 2000 осо-

бей), в 1966 г. – 7875 волков – при том, что отстрел

велся не так интенсивно, никогда не было паде-

ния до значений ниже 7 тыс. добытых зверей [22].

В 1971–1978 гг. на территории Казахской ССР до-

бывалось от 7.4 до 9.9 тыс. особей, и эти оценки

были ниже рассчитанной величины приплода.

Для сравнения во всей Российской Федерации в

настоящее время добывается в среднем около 10–

11 тыс. волков в год [52]. Таким образом, демогра-

фические причины не могли вызвать генетиче-

ского обеднения и, скорее всего, не вызвали.

Помимо репродукции автохтонного степного

волка, другим важным фактором, который нужно

рассмотреть в качестве поддерживающего и по-

вышающего генетическое разнообразие популя-

ции, является иммиграция из соседних регионов.

Донорскими популяциями для степного волка

Южной Сибири и Казахстана могли быть: с севе-

ро-запада – волк лесов и лесостепей Приуралья и

Зауралья (C. l. lupus), с севера и северо-востока –

горно-таежный волк Алтая и Саян C. l. lupus (или

C. l. altaicus), с юга – пустынный волк Средней

Азии C. l. desertorum, с востока – монгольский/ти-

бетский подвид C. l. chanco. Мы можем отметить

реальный вклад северных, сибирских кластеров в

генетическую конституцию степного волка. Пред-

ставительство у сибирско-казахстанского волка

кластеров, характерных для степного волка попу-

ляций степей юга Европейской части РФ, невели-

ко. Материал от пустынного и монгольского волка

в нашем исследовании отсутствовал, и в связи с

этим трудно судить о связях этих подвидов/эко-

типов со степным. Можно лишь предполагать,

что один из “автохтонных” кластеров, а именно

выявленный в Карагандинской области, каким-то

образом связан с этими подвидами. Что касается

генетического субстрата местного степного волка,

наши данные свидетельствуют о том, что, несмотря

на иммиграцию, он сохранился и является одной

из основ генофонда популяции волка Казахстана.

Дальнейшие исследования с привлечением

данных по другим классам генетических марке-

ров и расширение географии выборок требуются

для более детального анализа популяционно-ге-

нетической структуры степного волка.

Этические нормы обращения с животными не

нарушались, ни одно животное не было добыто

специально для данного исследования. Все об-

разцы взяты от законно добытых особей.

Работа выполнена при финансовой поддержке

гранта Российского фонда фундаментальных ис-

следований 18-04-01300, а также частично в рам-

ках темы госзадания (ИОГен РАН) 0112-2019-

0001.
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Все применимые международные, националь-

ные и/или институциональные принципы ухода

и использования животных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-

тересов.
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Population Genetic Structure of the Steppe Wolf of Russia
and Kazakhstan by Microsatellite Loci

P. A. Kazimirova, *, S. V. Leontyevb, c, A. V. Nechaevaa, M. M. Belokona, 
Yu. S. Belokona, A. Ya. Bondarevd, A. V. Davydovd, and D. V. Politova, **
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cNovisibirsk State Agricultural University, Novosibirsk, 630039 Russia
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A population genetic study of the wolf, Canis lupus Linnaeus, 1758 in Russia and Kazakhstan was carried out
with a focus on the origin, state of the gene pool and the status of the steppe wolf (nominative subspecies
C. l. campestris). Using the analysis of 18 nuclear microsatellite loci, it was shown that the level of intrapopu-
lation genetic diversity of the steppe wolf of Kazakhstan is quite high, the allelic and genetic diversity is com-
parable with the populations of the steppe wolf in other regions (plains of the European South of Russia) and
forest and mountain-forest ecotypes inhabiting the Caucasus, the Urals and Western Siberia. An analysis of
the differentiation of the studied samples in the STRUCTURE program allows us to conclude that the steppe
wolf gene pool contains both a local cluster of genotypes and immigrants from neighboring territories adja-
cent to the steppe from the north. The possible impact of anthropogenic pressure in the form of population
regulation in the Soviet and post-Soviet times and subsequent recolonization from surrounding donor popu-
lations is discussed.

Keywords: wolf, Canis lupus, steppe subspecies, genetic diversity, population genetic structure, DNA, micro-
satellites.
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СООТНОШЕНИЕ ПОЛОВ В ПОТОМСТВЕ МОНОГАМНОГО 
ВИДА ПТИЦ – КРАСАВКИ Anthropoides virgo
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С использованием молекулярно-генетического маркера пола EE0.6 установлен пол 155 птенцов мо-
ногамного вида птиц – журавля красавки (Anthropoides virgo Linneaus, 1758) из азово-черноморской,
прикаспийской, волго-уральской, зауральской, алтайской, хакасской и забайкальской гнездовых
группировок. Показано, что полные выводки с двумя птенцами, представленными самцом и сам-
кой, встречались чаще, чем выводки с двумя птенцами одного пола. Выводки, в которых оба птенца
являлись самками, преобладали над выводками из двух птенцов-самцов, хотя различия были стати-
стически незначимы. Всего из 155 птенцов определено 69 самцов и 86 самок. Из 112 птенцов в пол-
ных выводках самцами являлись 48 особей, самками – 64. Несмотря на тенденцию преобладания
самок среди птенцов в общей выборке и в большинстве гнездовых группировок, соотношение сам-
цов и самок в потомстве красавки в целом (0.445, P = 0.181) и в полных выводках (0.429, P = 0.174)
было паритетным, что отражает адаптивную и репродуктивную стратегию этого моногамного вида
птиц с большой продолжительностью жизни.

Ключевые слова: журавль, молекулярно-генетическое определение пола, самец, самка, птенец, вы-
водок, гнездовая группировка, EE0.6.
DOI: 10.31857/S0016675822110078

Соотношение полов – важная характеристика
популяционной демографии, системы скрещива-
ния и адаптивной стратегии организмов, размно-
жающихся половым путем. Согласно классиче-
ской теории Фишера [1] равное количество сам-
цов и самок в популяциях животных является
оптимальным и поддерживается отбором, однако
у многих видов могут наблюдаться сдвиги в рав-
новесии полов на разных этапах их индивидуаль-
ного развития. К птицам данная теория также
применима со многими допущениями ввиду осо-
бенностей их физиологии и образа жизни [2]. Со-
отношение полов в потомстве птиц может сме-
щаться в сторону преобладания самцов или самок
при оплодотворении (первичное соотношение),
на момент вылупления птенцов (вторичное соот-
ношение) и при достижении ими половой зрело-
сти (третичное соотношение) [3]. Первичное со-

отношение во многом зависит от массы тела и
гормонального состояния организма матери [4–
6] и выбора самкой наиболее перспективного
партнера для размножения [7, 8]. Возраст, репро-
дуктивный опыт, продолжительность жизни, сте-
пень биологического родства, энергетические за-
траты родителей и условия среды определяют
вторичное соотношение полов у птиц [9, 10]. Тре-
тичное соотношение непосредственно обуслов-
лено смертностью половозрелых особей и не свя-
зано с первичным и вторичным соотношениями
[11]. В целом соотношение взрослых самцов и са-
мок у позвоночных животных с генетической де-
терминацией пола имеет тенденцию к преоблада-
нию гомогаметного пола (которым у птиц являются
самцы) из-за возможной экспрессии вредных ре-
цессивных генов у гетерогаметных особей (в слу-
чае с птицами – у самок) [10, 12–14].
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Отклонения в первичном и вторичном соотно-
шениях полов чаще всего встречаются у полигам-
ных видов птиц с большими кладками яиц [10].
Однако феномен управления и регулирования
пола потомства родителями описан у многих видов
птиц [15–17]. Представители всех видов журавлей
являются моногамными птицами с большой про-
должительностью жизни и репродуктивного пери-
ода, у которых заботу о потомстве выполняют оба
родителя. Как правило, у таких видов соотноше-
ние полов в потомстве должно быть близким к
равному [10], однако экспериментальные данные
для природных популяций журавлей по этому во-
просу отсутствуют.

Красавка (Anthropoides virgo Linneaus, 1758) – это
мигрирующий вид журавлей, размножающийся в
степной и полупустынной зонах Евразии от юга
Украины до севера Китая, мировая численность
которого постепенно снижается [18, 19]. Гнездо-
вая часть ареала красавки в Европе в основном
находится на территории России, где выделяют
азово-черноморскую, прикаспийскую и волго-
уральскую группировки [20]. Азиатская часть гнез-
дового ареала значительно больше европейской и
преимущественно расположена в Казахстане,
Монголии и Китае, а северная граница распро-
странения вида проходит по южным рубежам
России – от Зауралья через Южную Сибирь до
Прибайкалья и Забайкалья. В России красавка
занесена в Красную книгу как сокращающийся в
численности и распространении вид [19]. Выде-
ление гнездовых группировок в азиатской части
ареала в соответствии с описанием их пролетных
путей не завершено, на российской территории к
настоящему времени выделяются зауральская,
алтайская, хакасская и забайкальская группиров-
ки [21]. Как и у других видов журавлей, кладка
красавки состоит из двух яиц. Птенцовая конку-
ренция у красавок отсутствует, поэтому оба по-
томка имеют шансы выжить и достичь репродук-
тивного возраста. При анализе репродуктивной
стратегии и системы скрещивания видов очень
важны знания о механизмах поддержания опти-
мального соотношения полов, что является необ-
ходимым для сохранения высокой эффективной
численности популяций [22].

Цель работы – анализ соотношения полов в
потомстве красавки в природе в разных гнездо-
вых группировках на основе молекулярно-гене-
тического определения пола.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Биологический материал

В качестве биологического материала исполь-
зовали растущие покровные перья из оперения
груди у отловленных ручным способом птенцов
красавки 14–40-дневного возраста, в котором они

еще не обладают способностью к полету. Материал
был собран от 155 птенцов в ходе собственных экс-
педиций в места гнездования красавки азово-чер-
номорской, прикаспийской, волго-уральской, за-
уральской, алтайской, хакасской и забайкальской
группировок в течение трех сезонов размножения
2017–2019 гг. Количество проанализированных
выводков и птенцов из каждой гнездовой группи-
ровки дано в табл. 1. Отлов птенцов, забор биомате-
риала (1–2 пера от особи) и последующий выпуск
птенцов в природу проводили в соответствии с раз-
решениями Федеральной службы по надзору в
сфере природопользования (Росприроднадзора)
№ 104, 105 и 106 от 2017 г.; № 52 и 56 от 2018 г.; № 9
и 60 от 2019 г. Растущие перья помещали в про-
бирки 1.5 мл типа Эппендорф с 95%-ным этано-
лом или раствором Лонгмайра [23], которые хра-
нились при комнатной температуре до момента
их транспортировки в лабораторию, а затем в мо-
розильной камере на –20°С.

Выделение ДНК и молекулярно-генетическое 
определение пола

Экстракцию ДНК из растущих перьев осу-
ществляли с помощью наборов для выделения
ДНК DIAtom™ DNAPrep100 Kit (ООО “Лабора-
тория Изоген”, Россия) и K-сорб (НПК “Синтол”,
Россия) по протоколам производителей. Получен-
ную геномную ДНК использовали для последую-
щей ПЦР-амплификации сцепленной с полом по-
следовательности W-хромосомы EE0.6 [24] с при-
менением комбинации праймеров AWS05/NRD4
(5'-CACCCTGGATTGGACAACCTATTTC-3'; 5'-
TCAGAGCACTCTTTCCAGGAA-3') и SINT-F/SINT-
R (5'-TAGGCTGCAGAATACAGCAT-3'; 5'-TTGT-
GCAGTTCTAGTCCATA-3') [25], протестирован-
ной нами ранее на красавках [26, 27]. Для прове-
дения ПЦР использовали набор реагентов Gen-
Pak® PCR Core (OOO “Лаборатория Изоген”) и
ДНК-амплификатор Dyad Peltier Thermal Cycler
(Bio-Rad, США). ПЦР-амплификация включала
первичную денатурацию при 94°С – 5 мин; 30 цик-
лов, состоящих из денатурации при 94°С – 50 с,
отжига праймеров при 57°С – 50 с и элонгации
при 72°С – 50 с; и финальную элонгацию при
72°С – 10 мин. Продукты амплификации иденти-
фицировали путем электрофоретического разде-
ления в 1.5%-ном агарозном геле в буферной си-
стеме TAE с последующим окрашиванием геля
бромистым этидием и визуализацией в ультрафио-
летовом свете с помощью системы гель-документа-
ции Kodak Edas 290 (США). В электрофоретиче-
ском профиле самцов на геле идентифицировали
один фрагмент ДНК размером 150 пн, самок –
два фрагмента ДНК размерами 150 и 300 пн [26,
28]. В качестве маркера длин фрагментов ДНК ис-
пользовали 1 Kb ДНК-маркер (ООО “СибЭнзайм”,
Россия).
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Статистический анализ
Соотношение полов среди всех птенцов опре-

деляли как долю самцов по отношению к общему
количеству птенцов [29] в потомстве разных гнездо-
вых группировок и в целом в популяции красавки.
Соотношение полов в выводках определяли как до-
лю самцов в полных выводках, представленных
двумя птенцами. Сравнение выборок самцов и
самок осуществляли с помощью точного теста
Фишера для выборок малого размера с нуль-гипо-
тезой о соотношении полов 1 : 1; расчеты проводи-
ли в модуле COMPARE2 программы WINPEPI [30].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Из 99 проанализированных выводков красав-

ки в семи гнездовых группировках 56 выводков
были полными (т.е. с двумя птенцами) и 43 вы-
водка состояли из одного птенца (табл. 1). Коли-
чество выводков, в которых единственный пте-
нец был самцом или самкой, как в каждой гнездо-
вой группировке, так и во всей популяции (21 и 22
выводка с самцами и самками соответственно)
достоверно не отличалось от паритетного (0.488,
Р = 0.585 в целом в популяции). В 56 полных вы-
водках разнополые выводки (32) недостоверно
преобладали над однополыми (24). Полных одно-
полых выводков с двумя самками (16) было вдвое
больше, чем с двумя самцами (8), что, однако,
также статистически незначимо.

В потомстве волго-уральской группировки
определено больше самцов (16), чем самок (12); в
забайкальской выборке было поровну птенцов
обоих полов (8 : 8), во всех остальных гнездовых
группировках в потомстве преобладали самки

(табл. 2). Однако все отклонения не были стати-
стически достоверными ни в одной из выборок
(табл. 3). Соответственно это относится и ко всей
популяции, где из 155 птенцов определено 69 сам-
цов и 86 самок (соотношение полов составило
0.445, P = 0.181). В полных выводках соотношение
полов в разных гнездовых группировках и в целом
в популяции сохраняло те же тенденции, что и во
всем потомстве. Из 112 птенцов в полных выводках
определено 48 самцов и 64 самки, соотношение по-
лов варьировало в разных гнездовых группировках
от 0.167 (зауральская) до 0.5 (забайкальская) и для
всей популяции составило 0.429, P = 0.174, но также
без статистической поддержки.

ОБСУЖДЕНИЕ

Поскольку материал был получен из разных
гнездовых группировок красавки в течение трех
лет (2017–2019 гг.), мы не сравнивали непосред-
ственно половой состав потомства этих гнездо-
вых группировок между собой. Нашей задачей
было оценить соотношение полов в потомстве
красавки в природе, особенно в полных вывод-
ках, не испытавших действия отбора, на впервые
собранном уникальном материале в разных ча-
стях ареала этого вида. Полученные данные о рав-
ном соотношении самцов и самок в полных вы-
водках и в целом в потомстве красавок в разных
гнездовых группировках указывают на то, что для
этих моногамных видов птиц с большой продол-
жительностью жизни и заботой о потомках обои-
ми родителями воспроизводство разнополых вы-
водков является наиболее адаптивной репродук-
тивной стратегией. Однако не исключено, что

Таблица 1. Количество неполных и полных выводков, а также общее количество изученных птенцов в разных
гнездовых группировках красавки (Anthropoides virgo)

Выводки

Гнездовые группировки

Всего

аз
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о-
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рн
ом

ор
ск

ая

пр
ик

ас
пи

йс
ка

я
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лг

о-
ур

ал
ьс

ка
я

за
ур

ал
ьс

ка
я

ал
та

йс
ка

я

ха
ка

сс
ка

я

за
ба

йк
ал

ьс
ка

я

Один самец 2 12 2 1 1 1 2 21
Одна самка 4 9 2 4 1 – 2 22
Два самца 2 3 2 – – – 1 8
Две самки 3 8 – 2 1 1 1 16
Самец и самка 4 9 10 1 2 2 4 32

Количество выводков 15 41 16 8 5 4 10 99

Количество птенцов 24 61 28 11 8 7 16 155
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Таблица 2. Половой состав выводков красавки (Anthropoides virgo) в разных гнездовых группировках

Пол
Количество выводков с Общее 

количество 
птенцоводним птенцом двумя самцами двумя самками самцом и самкой

азово-черноморская
Самец 2 4 – 4 10
Самка 4 – 6 4 14
Всего 24

прикаспийская
Самец 12 6 – 9 27
Самка 9 – 16 9 34
Всего 61

волго-уральская
Самец 2 4 – 10 16
Самка 2 – – 10 12
Всего 28

зауральская
Самец 1 – – 1 2
Самка 4 – 4 1 9
Всего 11

алтайская
Самец 1 – – 2 3
Самка 1 – 2 2 5
Всего 8

хакасская
Самец 1 2 3
Самка 2 2 4
Всего 7

забайкальская
Самец 2 2 4 8
Самка 2 2 4 8
Всего 16

Таблица 3. Соотношение полов среди всех птенцов и в полных выводках в потомстве красавки (Anthropoides virgo)
в разных гнездовых группировках и в целом в популяции

Примечание. P – вероятность значения точного теста Фишера.

Гнездовая 
группировка

Общее 
количество 

птенцов

Соотношение 
полов среди 
всех птенцов

P
Количество 

птенцов в полных 
выводках

Соотношение 
полов в полных 

выводках
P

азово-черноморская 24 0.417 0.386 18 0.444 0.500
прикаспийская 61 0.443 0.358 40 0.375 0.184
волго-уральская 28 0.571 0.395 24 0.583 0.386
зауральская 11 0.182 0.181 6 0.167 0.273
алтайская 8 0.375 0.500 6 0.333 0.500
хакасская 7 0.429 0.704 6 0.333 0.500
забайкальская 16 0.500 0.638 12 0.500 0.658
вся популяция 155 0.445 0.181 112 0.429 0.174
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тенденция к преобладанию самок, хоть и стати-
стически незначимая, но регулярно наблюдаемая
в большинстве гнездовых группировок и в целом
в популяции, может являться косвенным ответом
на ухудшение условий окружающей среды. Это
согласуется с гипотезой Трайверса–Вилларда
[31], по которой в неблагоприятных условиях роди-
тели минимизируют свои усилия на выращивание
потомства путем воспроизводства энергетически
менее затратного пола, каковым в большинстве
случаев являются самки – более адаптированные
и нуждающиеся в меньшем количестве корма,
чем самцы. В благоприятные годы популяция
стремится восполнить более ресурсозатратный и
уязвимый пол, соответственно для большинства
видов, в том числе журавлей, это самцы. У кра-
савки условия для гнездования во всей европей-
ской части ареала и в России в целом неуклонно
ухудшаются из-за аридизации, олуговения и рас-
пашки степей, возрастания рекреационной на-
грузки, пожаров и других природных и антропо-
генных факторов, что приводит к общему сниже-
нию численности и воспроизводства вида [19].
Вместе с тем ресурсозатратность на выращивание
потомства может быть обусловлена не только
внешними условиями, но и возможностями са-
мих родителей. Есть примеры того, что у долго-
живущих моногамных видов птиц молодые не-
опытные родители, так же как и старовозрастные,
производят больше самок, менее требовательных
к качеству питания и заботе, чем самцы, тогда как
в потомстве опытных родителей среднего репро-
дуктивного возраста преобладает более энергети-
чески затратный пол – самцы [32].

Процессы регулирования пола потомства, осу-
ществляемые родителями в природе (в случае
птиц – именно самками, являющимися гетерога-
метным полом), вероятно, происходят и при раз-
ведении птиц в искусственно созданных условиях.
За многолетний период наблюдений в потомстве
японских журавлей (Grus japonensis) в Питомнике
редких видов журавлей Окского заповедника от-
мечено преобладание самок [33, 34], а в потом-
стве стерха (Leucogeranus leucogeranus) – равное
соотношение обоих полов [34, 35]. Потомство ис-
кусственной популяции красавки не столь репре-
зентативно для обобщений, однако по нашим
данным среди 22 птенцов и эмбрионов, которые
были получены от одной самки красавки за 18 лет
размножения в питомнике, определено 7 самок и
15 самцов. Красавки более толерантны к человеку
по сравнению с другими видами журавлей и, воз-
можно, для этой самки условия для воспроизвод-
ства и выращивания самцов были достаточно
комфортными. Таким образом, проблема соотно-
шения полов потомства журавлей в зависимости
от разных факторов нуждается в дальнейшем изу-
чении на репрезентативном биологическом мате-
риале, однако к настоящему времени мы можем

резюмировать, что у красавки в природе адаптив-
ным является воспроизводство равного количе-
ства самцов и самок.
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Offspring Sex Ratio in the Monogamous
Bird Species – Demoiselle Crane Anthropoides virgo

Е. А. Mudrika, *, Е. I. Ilyashenkob, K. А. Postelnykhc, О. А. Goroshkod, e, and D. V. Politova

aVavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119991 Russia
bSevertsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

cOka Crane Breeding Center, Oka State Nature Biosphere Reserve, Brykin Bor, Russia
dDaursky State Nature Biosphere Reserve, Nizhny Tsasuchey, Russia

eInstitute of Nature Resources, Ecology and Cryology, Russian Academy of Sciences, Chita, Russia
*e-mail: mudrik@vigg.ru

Using the molecular genetic sex marker EE0.6 the gender of 155 chicks of the monogamous species of birds –
Demoiselle Crane (Anthropoides virgo Linneaus, 1758) from the Azov-Black Sea, Caspian, Volga-Ural,
Trans-Ural, Altai, Khakass and Transbaikal breeding groups was determinated. It has been shown that com-
plete broods with two chicks represented by a male and a female were more frequent than broods with two
chicks of the same sex. Two-female chick broods prevailed over two-male chick broods, although the differ-
ences were not statistically significant. Totally, out of 155 chicks, 69 males and 86 females were identified. Out
of 112 chicks in complete broods, 48 individuals were males, and 64 were females. Despite the tendency for
females predominance in the total population and in most breeding groups, the ratio of males and females in
the Demoiselle Crane in general (0.445, P = 0.181) and in complete broods (0.429, P = 0.174) was parity,
which reflects the adaptive and reproductive strategy of this monogamous long-lived bird.

Keywords: crane, molecular genetic sexing, male, female, chick, brood, breeding group, EE0.6.
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Работа посвящена изучению внутривидового генетического полиморфизма горбуши. Уникаль-
ность этого представителя тихоокеанских лососей рода Oncorhynchus заключается в существовании
двух аллохронных репродуктивно изолированных группировок – линий четных и нечетных лет не-
реста. Нами впервые исследована изменчивость митохондриального гена цитохрома b (cytb) во всех
основных регионах Дальнего Востока России. Показана уверенная генетическая дифференциация
между линиями, в то время как внутри линий стабильных межрегиональных и темпоральных разли-
чий выявлено не было. Гаплотипическое разнообразие в пределах четной линии заметно превыша-
ло таковое в пределах нечетной, агенетические различия между “четной” и “нечетной” горбушей
превышали межпопуляционную изменчивость в пределах каждой из линий.

Ключевые слова: горбуша, митохондриальная ДНК, ген cytb, генетический полиморфизм, внутриви-
довая структура.
DOI: 10.31857/S0016675822110145

Горбуша (Oncorhynchus gorbuscha) обитает в
бассейне северной части Тихого океана и в не-
промысловых количествах в сопредельных водах
Ледовитого океана. Нерестовый ареал этого анад-
ромного вида тихоокеанских лососей простира-
ется от рек Корейского полуострова до р. Лены в
Азии и от рек Калифорнии до р. Маккензи в Се-
верной Америке. Нагульные скопления горбуши
в океане концентрируются в прикурильском и
приалеутском районах, а также в Японском море;
численность азиатских популяций горбуши замет-
но выше, чем американских. Динамика численно-
сти этого вида характеризуется резкими коротко-
периодными колебаниями по четным и нечетным
годам, что связано с созреванием подавляющего
большинства особей на втором году жизни [1, 2];
в связи с этим горбуша на всем ареале представлена
двумя репродуктивно независимыми линиями –
четных и нечетных лет нереста. Имеются также
значительные по амплитуде долгопериодные – до
нескольких десятков лет – изменения численности
горбуши, которые, как полагают, определяются
колебаниями абиотических факторов среды, вли-
яющих на воспроизводство популяций данного

вида, а также, возможно, и глобальным потепле-
нием [3].

Горбуша – доминирующий объект лососевого
промысла на Дальнем Востоке России. Ежегод-
ный вылов ее достигает более 80% от всех добыва-
емых у нас тихоокеанских лососей и в отдельные
годы превышает 400 тыс. тонн. Кроме того, в насто-
ящее время горбуша наряду с кетой – основной
объект искусственного воспроизводства дальне-
восточных лососей. Несмотря на определенные
успехи в изучении динамики численности и по-
пуляционной структуры горбуши, прогнозирова-
ние мощности ее подходов к береговым районам
промысла как в Азии, так и в Северной Америке
зачастую бывает неудачным: амплитуда колебаний
численности взрослых особей в каждой конкретной
локальности оказывается труднопредсказуемой.
Это обусловливает большие потери уловов в одних
районах промысла и переловы горбуши в других.

В течение ряда десятилетий внутривидовая
структура горбуши изучалась по экологическим
[4, 5], морфологическим [6, 7] и кариологическим
признакам [8], а также селективно значимым бел-
ковым маркерам [6, 9–15]. С наступлением XXI в.
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популяционные исследования горбуши преимуще-
ственно основывались на различных типах молеку-
лярно-генетических маркеров: митохондриальных
[16–19], ядерных селективно-нейтральных микро-
сателлитных локусах [20, 21], адаптивном локусе
главного комплекса гистосовместимости MHC-1
[22] и совокупности однонуклеотидных полимор-
физмов [23].

Взгляды исследователей на популяционную
структуру горбуши достаточно сильно разнятся в
деталях, при этом большинство из них сходятся во
мнении относительно главных принципов внут-
ривидовой организации данного вида, выделяя
несколько иерархических группировок. Иными
словами, горбуша, по их мнению, в пределах каж-
дой из линий представлена рядом относительно
независимых самовоспроизводящихся локаль-
ных группировок. Эти группировки отвечают по-
пулярной в ихтиологии концепции локального
стада [11, 24–26], которая в настоящее время лежит
в основе стратегии популяционных исследований
всех тихоокеанских лососей и практических реко-
мендаций по их рациональному использованию.

Основная цель настоящего исследования за-
ключается в сравнительном изучении митохон-
дриального полиморфизма двух линий горбуши и
оценке уровня дифференциации локальных и се-
зонных группировок внутри них. В связи с этим
при подборе материала для работы мы руковод-
ствовались следующими принципами: 1) анализ
одинакового числа выборок из каждой линии, а
именно: 15 выборок четных лет нереста и 15 – не-
четных; 2) представленность всех основных реги-
онов воспроизводства горбуши Дальнего Востока
России для обеих линий; 3) для каждого региона –
изучение равного числа выборок, в ряде случаев
позволившее провести сравнение сборов разных
лет для конкретных локальных стад и разных сро-
ков их нерестового хода, т.е. разных сезонных рас
(табл. 1), и на этой основе оценить стабильность
дифференциации групп в поколениях.

Работа посвящена изучению полиморфизма
митохондриального гена cytb в популяциях азиат-
ской горбуши и представляет собой первое иссле-
дование, охватывающее все основные регионы
воспроизводства этого вида на Дальнем Востоке
России.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материал для молекулярно-генетического

анализа азиатских стад был собран сотрудниками
ФГБНУ “ВНИРО” в период с 2006 по 2019 гг.
(табл. 1). Все изученные особи горбуши были вы-
ловлены в реках или в их приустьевом простран-
стве в преднерестовом состоянии.

Выделение и очистку тотальной ДНК из тка-
ней плавников или сердца исследуемых особей

горбуши проводили методом адсорбции на мик-
роколонках AcroPrep™ 96 filter plate, 1 mL ‒ 1.0 μm,
glass fiber media (PALL, США), основываясь на
методике, описанной ранее [27].

Амплификацию гена cytb и постановку си-
квенс-реакции осуществляли в соответствии с
опубликованной методикой [28]. Секвенирова-
ние проводили на приборе ABI Prism Genetic An-
alyzer 3500 (Applied Biosystems, США).

Для обработки результатов секвенирования и
множественного выравнивания последователь-
ностей использовали пакет программ Geneous
6.0.5 [29]. Филогенетические отношения между
гаплотипами визуализировали в программе
PopArt [30] с применением алгоритма TCS [31].
Генетическое разнообразие, молекулярную дис-
персию и уровень дифференциации выборок на
основании вероятностного теста [32] оценивали в
программе Arlequin v3.5.1.3 [33].

Для графического представления и выделения
генетически близких групп выборок вычисляли
попарное генетическое сходство (r) между выбор-
ками [34] по данным о частотах 12 гаплотипов
(А1–А6, В1–В6), а затем собственные векторы
(“главные координаты”) корреляционной матри-
цы значений r [35] с дальнейшим вращением ме-
тодом Varimax с использованием компьютерного
пакета SPSS [36].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Исследуемый фрагмент длиной 1018 пн соот-

ветствовал позициям 15577–16594 полного мито-
хондриального генома горбуши (GenBank
#EF455489) и позициям 74‒1094 гена cytb. Сум-
марно в совокупности образцов выявлено 73 гап-
лотипа. В пределах линии горбуши четных лет не-
реста обнаружено 53 гаплотипа, а в нечетных –
33; при этом только 13 присутствовали в обеих ли-
ниях. Полученные последовательности депони-
рованы в Генбанк под номерами, указанными в
Приложении. Для облегчения восприятия мате-
риала названия гаплотипов в Приложении и на
рисунках приведены в сокращенном варианте: A1
вместо OG-A1, В1 вместо OG-В1 и т.д. Гаплоти-
пический состав выборок представлен в Прило-
жении.

Анализ гаплотипической сети, построенной с
применением алгоритма кластеризации TCS
(рис. 1), позволяет разделить все 73 последова-
тельности на две основные группы A и B с цен-
тральными гаплотипами OG-A1 и OG-B1 соот-
ветственно. Помимо этого внутри каждой из этих
совокупностей было выявлено некоторое количе-
ство массовых гаплотипов, являющихся цен-
тральными для своих гаплогрупп А2, А3, А4, А5,
А6, В2, В3, В4, В5, В6. Как следует из рис. 1 и
Приложения, только 7 из 12 центральных гапло-
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типов присутствуют в обеих линиях горбуши,
причем лишь два из них, OG-A1 и OG-B1, встре-
чаются массово практически во всех выборках
как в четные, так и в нечетные годы. Гаплотипы
OG-A2, OG-A5 и OG-B2 существенно преоблада-
ют в линии четных лет нереста, но при этом были
отмечены по крайней мере у нескольких рыб дру-
гой линии. Гаплотипы OG-A4 и OG-B4, за еди-
ничными исключениями, характерны только для
нечетной линии горбуши. Оставшиеся пять цен-
тральных гаплотипов присущи лишь одной из ли-
ний: OG-A3, OG-A6, OG-B3 и OG-B2 – линии
четных лет нереста, а OG-B5–линии нечетных.

Анализ вариабельности гена cytb и сравнитель-
ная оценка основных параметров генетической
изменчивости в двух линиях горбуши указывают
на заметно более высокий митохондриальный
полиморфизм горбуши четных лет нереста (табл. 2).
Это наглядно подтверждается при сопоставлении
TCS-сетей гаплотипов (рис. 2), построенных для
каждой из линий в отдельности. Сеть гаплотипов
“четной” горбуши значительно разветвленнее, в
ней можно выделить большее количество гапло-
групп и массовых гаплотипов, распространенных
по всему ареалу или на значительной его части. В
случае нечетной линии горбуши, напротив, ши-
рокое распространение на ареале характерно
только для трех гаплогрупп А1, В1 и В4, централь-

ные гаплотипы которых присутствуют во всех ре-
гионах воспроизводства.

Анализ молекулярной дисперсии, результаты
которого представлены в табл. 3, был выполнен
как для всей совокупности особей, так и для каж-
дой из линий в отдельности. Как и следовало
ожидать, при всех вариантах анализа наибольшая
доля генетического разнообразия приходится на
его внутрипопуляционную компоненту. В случае
исследования горбуши обеих линий она состави-
ла 87.52%, при этом различия между “четной” и
“нечетной” горбушей (9.33%) превышали межпо-
пуляционную изменчивость в пределах каждой из
линий (3.16%). При проведении расчетов для
каждой из линий по отдельности выраженная
межпопуляционная изменчивость (6.07%) была
обнаружена только у горбуши нечетных лет не-
реста.

Четкую дифференциацию между линиями
четных и нечетных лет азиатской горбуши также
демонстрируют главные координаты, построен-
ные по данным о частотах гаплотипов мтДНК
(рис. 3). Отличие прослеживается по всем трем
главным координатам, на которые приходится
96.7% всей изменчивости. Оценка уровня межвы-
борочных различий с помощью вероятностного
теста (табл. 4) в пределах каждой из линий указыва-
ет на статистически значимую дифференциацию

Рис. 1. Сеть гаплотипов cytb горбуши, построенная с применением алгоритма кластеризации TCS. Для каждого гапло-
типа показана доля особей четных и нечетных лет нереста.
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Таблица 2. Полиморфизм последовательности гена cytb в выборках горбуши. Обозначения выборок приведены в
соответствии с табл. 1

Примечание. N – объем выборки; H – число гаплотипов; S – число вариабельных сайтов; π – нуклеотидное разнообразие;
h – гаплотипическое разнообразие; Pi – среднее число попарных различий между гаплотипами.

Линия горбуши четных лет нереста Линия горбуши нечетных лет нереста

Выборка N H S π × 100 h Pi Выборка N H S π × 100 h Pi

CHUK14 30 11 10 0.1994 0.9034 2.029885 CHUK13 30 8 8 0.1425 0.777 1.450575
APU06 31 13 12 0.2459 0.9204 2.503226 APU07 30 9 10 0.1685 0.823 1.714943
APU16E 32 10 8 0.1836 0.8367 1.868952 APU15E 32 7 8 0.1143 0.744 1.163306
APU16L 32 12 11 0.2056 0.8387 2.092742 APU15L 32 7 9 0.1763 0.8165 1.794355
TAUI12 27 12 10 0.2228 0.9088 2.267806 TAUI11 45 10 12 0.184 0.8182 1.872727
TAUI16 29 8 7 0.1669 0.8498 1.699507 TAUI17 32 7 8 0.1767 0.8226 1.798387
BOL06 27 17 15 0.2569 0.9487 2.615385 BOL09 32 6 8 0.1048 0.6714 1.066532
BOL10 30 14 13 0.2658 0.9057 2.705747 BOL11 31 7 7 0.1052 0.714 1.070968
BOL12 31 16 12 0.226 0.9118 2.301075 BOL13 32 12 14 0.1751 0.8448 1.782258
AMUR10 29 12 13 0.2057 0.9163 2.093596 AMUR09 32 7 6 0.0913 0.6653 0.929435
POR10 31 12 11 0.2036 0.8882 2.073118 POR09 28 6 6 0.1091 0.746 1.111111
BOT18 31 9 8 0.1496 0.8344 1.522581 BOT19 32 9 8 0.124 0.8004 1.262097
KUR14 33 7 6 0.1793 0.8352 1.825758 KUR13E 44 6 5 0.0657 0.537 0.669133
KURZ16 31 13 13 0.2159 0.9161 2.197849 KUR13L 48 8 8 0.0576 0.4583 0.585993
KURZ18 31 11 11 0.2146 0.8774 2.184946 KUR15 32 4 3 0.0614 0.5544 0.625
Среднее 11.8 10.67 0.2094 0.8861 2.132145 Среднее 7.53 8 0.1238 0.7195 1.259788

Таблица 3. Результаты оценки молекулярной дисперсии AMOVA

ОБЕ ЛИНИИ

Уровень различий d.f. Сумма 
квадратов

Дисперсия % дисперсии Индекс
фиксации

Между группами 1 21.175 0.04216 9.33 FCT: 0.09326

Между популяциями 
внутри групп

28 23.945 0.01427 3.16 FSC: 0.03482

Внутри популяций 937 370.711 0.39564 87.52 FST: 0.12484

Всего 966 415.831 0.45207

ЧЕТНАЯ ЛИНИЯ

Уровень различий d.f. Сумма
квадратов

Дисперсия % дисперсии Индекс 
фиксации

Между популяциями 14 16.454 0.00371 0.35 FST: 0.00348

Внутри популяций 440 467.612 1.06275 99.65

Всего 454 484.066 1.06647

НЕЧЕТНАЯ ЛИНИЯ

Уровень различий d.f. Сумма
квадратов

Дисперсия % дисперсии Индекс
фиксации

Между популяциями 14 15.873 0.02289 6.07 FST: 0.06069

Внутри популяций 497 176.047 0.35422 93.93

Всего 511 191.920 0.37711
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Рис. 2. Гаплотипическая сеть cytb горбуши четных (а) и нечетных (б) лет нереста, построенная с применением алго-
ритма кластеризации TCS. Для каждого гаплотипа отмечены доли особей из различных выборок, обозначенных в со-
ответствии с табл. 1. Выборки из рек разных регионов Дальнего Востока России представлены различными цветами:
Чукотка – темно-синий, Восточная Камчатка – светло-бирюзовый, Магаданское побережье – темно-зеленый, За-
падная Камчатка – светло-зеленый, р. Амур – светло-желтый, Северное Приморье (р. Ботчи) – серый, Сахалин –
оранжевый, Южные Курилы – красный. Размер круга соответствует количеству особей, несущих данных гаплотип.
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южнокурильских популяций горбуши нечетных лет
нереста от прочих выборок этого поколения, что
и обусловливает межпопуляционную изменчивость
“нечетной горбуши”, выявленную тестом AMOVA.

ОБСУЖДЕНИЕ

Изучение полиморфизма митохондриальной
ДНК традиционно находит широкое применение
в филогенетических и филогеографических по-
строениях. Настоящая работа является частью
масштабных исследований изменчивости мито-
хондриального гена cytb тихоокеанских лососей
рода Oncorhynchus в пределах всего ареала. Срав-
нительный анализ уровня вариабельности показал,
что среди пяти анадромных видов (чавыча, кижуч,
нерка, кета, горбуша) этого рода для горбуши ха-
рактерен наиболее высокий внутривидовой по-
лиморфизм [37, 38]. Большинство гаплотипов
cytb отличаются на одну нуклеотидную замену,
что наглядно продемонстрировано на рис. 1; это
утверждение касается как массовых гаплотипов,
так и происходящих от них минорных.

Линия четных лет нереста более полиморфна
по гену cytb, ее гаплотипическая сеть значительно
разветвленнее, и число массовых гаплотипов, от-
меченных в большинстве регионов, существенно
превышает таковое для “нечетной” линии. Этот
результат находится в соответствии с данными
Л.Т. Бачевской и В.В. Переверзевой [17], полу-
ченными ранее при изучении фрагмента этого ге-
на в 2 раза меньшей длины. В то же время соглас-
но результатам ПЦР-ПДРФ полного митохон-
дриального генома горбуши [16] и анализа
нуклеотидных последовательностей контрольно-
го региона [20] более высокий уровень полимор-
физма наблюдался в линии нечетных лет нереста,
а в случае сравнительного исследования комби-
нированных гаплотипов двух генов мтДНК –

ND2 и cytb – этот показатель для обеих линий был
одинаков [19]. Таким образом, вариабельность
мтДНК в целом выше в линии нечетных лет нере-
ста, а обратный эффект, отмеченный для гена
cytb, может быть обусловлен особенностями мо-
лекулярной эволюции этого белка и требует до-
полнительного рассмотрения. Что же касается
исследований ядерного генома, аллозимные [15]
и микросателлитные [21] маркеры обнаруживали
более высокий полиморфизм в “четной” линии, а
SNP-локусы [23] – в “нечетной”.

В отношении популяционной структуры вида
у горбуши в научной литературе рассматривались
различные популяционно-генетические модели,
которые, на наш взгляд, можно разделить на три
группы.

1. “Модель локальных стад”, согласно которой
горбуша дифференцирована на ряд отграниченных
друг от друга самовоспроизводящихся группиро-
вок, приуроченных к районам нереста и даже к от-
дельным нерестовым рекам или же к определенным
районам морского нагула. К этой же модели можно
отнести и взгляды тех исследователей, которые вы-
деляют у горбуши сезонные расы в качестве круп-
ных внутривидовых группировок.

2. “Модель перемешивающихся стад”, согласно
которой стада горбуши регулярно обмениваются
большим количеством мигрантов, т.е. по сути явля-
ются панмиксными [9, 39, 40]. Эта модель была по-
пулярна среди американских исследователей в 60–
70-е гг. Наши данные по изменчивости митохон-
дриальной ДНК у горбуши не подтверждают и эту
гипотезу, поскольку кластеризация выборок гор-
буши внутри каждой из темпоральных линий все
же не хаотична в пространстве и во времени.

3. “Модель флуктуирующих стад”, согласно
которой границы и количество самовоспроизво-
дящихся стад горбуши внутри темпоральных ли-
ний горбуши не являются константными, а под-

Рис. 3. Кластеризация выборок горбуши линий нечетных (круги) и четных (треугольники) лет нереста. Вклад трех
главных координат в общую изменчивость представлен по осям. Цвета, обозначающие региональную принадлеж-
ность выборок, приведены в легенде к рис. 2.
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вержены периодическим изменениям во времени
[6]. Эти изменения, на наш взгляд, обусловлены
регулярными, иногда значительными, флуктуа-
циями миграционных потоков между локальны-
ми стадами горбуши. В соответствии с моделью
флуктуирующих стад локальное стадо имеет
определенную региональную приуроченность – в
смысле районов происхождения составляющих
его особей. Однако степень региональной приуро-
ченности локального стада (т.е. процент особей с
происхождением из рек этого региона) может
значительно меняться из года в год: от полной
приуроченности (около 100%) до частичной
(80–60% и менее).

Модель флуктуирующих стад далека от гипо-
тезы панмиксии в модели “перемешивающихся
стад”: флуктуации миграционных потоков могут
происходить асинхронно в разных районах ареа-
ла. Следствием этого будет сохранение существо-
вавшей ранее популяционной структуры в одних
районах ареала вида и перестройка в других.
Иными словами, в одних участках ареала популя-
ционная структура может временно соответство-
вать панмиксной модели со значительным обме-
ном особей. Со временем ситуация с потоком ге-
нов может измениться на противоположную. В
частности, массовый стреинг у горбуши может
происходить в период смены доминирующей по
численности линии [41, 42]. Важнейшими пара-
метрами модели флуктуирующих стад являются
интенсивность миграций и периодичность изме-
нения мощности миграционных потоков (соизме-
римая с длительностью нескольких генераций).
Таким образом, модель флуктуирующих стад в
отношении жесткости субпопуляционных гра-
ниц является как бы промежуточной между моде-
лью локальных стад и моделью перемешиваю-
щихся стад. Однако практические следствия из
модели флуктуирующих стад (относящиеся к тео-
рии прогнозирования численности, оценке запа-
сов, стратегии рациональной эксплуатации, ди-
намике популяционного состава) не будут “про-
межуточными” и поэтому требуют разработки
соответствующей теории [43]. Модель флуктуи-
рующих стад является по своему характеру дина-
мической во времени, а не статической как моде-
ли локального стада или перемешивающегося
стада.

Как уже отмечалось выше, среди сторонников
концепции локальных стад горбуши не существова-
ло единого мнения об их привязанности к элемен-
там пространственно-временной структуры вида.
Часть исследователей объединяли в рамках рыбо-
хозяйственного локального стада горбушу, вос-
производящуюся в реках одного крупного региона.
Важнейшими региональными стадами азиатской
горбуши и по сей день считают: западнокамчат-
ское, восточнокамчатское, амурское, восточно-
сахалинское, южнокурильское [44–46]. Другие

ихтиологи полагали, что у азиатской горбуши
наиболее крупными являются локальные группи-
ровки, связанные с конкретными районами мор-
ского нагула – япономорским, охотоморским,
беринговоморским [5, 47]. И, наконец, существо-
вала точка зрения, что сезонные расы азиатской
горбуши (летняя и осенняя) представляют собой
самостоятельные крупные темпоральные группи-
ровки [48–51].

Полученные нами результаты однозначно ука-
зывают на то, что на всем ареале горбуша пред-
ставлена в первую очередь двумя независимыми
популяционно-генетическими группами – алло-
хронными линиями четных лет и нечетных лет
нереста. Принципиально такой же результат был
ранее получен при многомерном анализе морфо-
логических экстерьерных признаков на всем ареале
дальневосточной горбуши [6, 7]. Отметим также,
что ранее были обнаружены рельефные и устой-
чивые во времени различия между линиями гор-
буши четных и нечетных лет нереста по селектив-
но значимым белковым маркерам [9, 10, 12, 52],
кариологическим особенностям [8] и молекуляр-
но-генетическим маркерам [16, 18–21, 23].

Очевидно, что существование горбуши на про-
тяжении всего ареала в виде двух темпорально и
репродуктивно изолированных группировок –
линий четных и нечетных лет нереста – обуслов-
лено ее уникальной внутривидовой структурой.
Строго двухлетний жизненный цикл обеспечивает-
ся присутствием в каждой из линий единственной
возрастной группы (исключения из этого правила
столь редки, что могут в данном случае в расчет не
приниматься). Таксономический статус и генезис
этих темпоральных группировок горбуши будут
рассмотрены в последующих публикациях.

Локализация выборок горбуши в пространстве
главных координат подтверждает существование
устойчивых различий между линиями четных и
нечетных лет нереста (рис. 3), при этом никаких
обособленных кластеров выборок, приуроченных
к определенным участкам ареала (континентам,
рекам, более крупным регионам воспроизвод-
ства, районам морского нагула) или к сезонным
расам, методом многомерного шкалирования вы-
явлено не было. Таким образом, заметной иерар-
хии популяционных группировок горбуши внут-
ри линии четных или нечетных лет нереста по
данным анализа митохондриальной ДНК мы не
наблюдаем. В то же время в расположении выбо-
рок в пространстве главных компонент нет и хао-
тичности: в линии горбуши нечетных лет нереста
прослеживается определенное сходство между
южнокурильскими выборками, что было обнару-
жено и при проведении попарных сравнений вы-
борок (табл. 4Б).

Таким образом, на основании полученных дан-
ных популяционная структура у горбуши представ-
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ляется нам двухуровневой. Первый уровень состав-
ляют линии четных и нечетных лет нереста, каждая
из которых является самовоспроизводящейся тем-
поральной группировкой. Второй уровень пред-
ставлен системой субизолятов, взаимодействую-
щих друг с другом внутри каждой темпоральной
линии горбуши. Мы рассчитываем исследовать
характер взаимодействий между группировками
горбуши в пределах линий, уточнить их статус и
определить степень внутрилинейной дифферен-
циации в ходе проводимых исследований поли-
морфизма ядерной ДНК.
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сотрудников Камчатского, Магаданского и Хаба-
ровского филиалов ФГБНУ “ВНИРО”, прини-
мавших участие в сборе генетического материала.
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Intra-Species Differentiation of the Asian Pink Salmon Based
on the Mitochondrial cytb Gene
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The study is focused on the intraspecific diversity of pink salmon. The uniqueness of this representative of the
Pacific salmon of the genus Oncorhynchus lies in the existence of two allochronous reproductively isolated
groups – even years and odd years spawning lineages. We have studied for the first time the variability of the
mitochondrial cytochrome b gene (cytb) in all major regions of the Russian Far East. Confident genetic dif-
ferentiation between lineages was shown, while no stable interregional and temporal differences were found
within the lineages. The haplotype diversity within the even years spawning lineage significantly exceeded
that within the odd years spawning. The differences between the “even” and “odd” pink salmon were higher
than the interpopulation variability within each of the lineages.

Keywords: pink salmon, mitochondrial DNA, gene cytb, genetic polymorphism, intraspecific structure.
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Представлены результаты морфогенетического анализа популяций сигов среднего течения р. Лена
и симпатрических форм/видов сигов Баунтовской системы озер. Установлено, что в озерах обитают
до восьми форм/видов сигов с относительно высокой степенью дифференциации. В озерах Доронг,
Баунт и Б. Капылюши обитают близкие по числу жаберных тычинок, но различные по числу про-
боденных чешуй в боковой линии симпатрические сиги. В оз. Баунт, кроме того, обитает эндемич-
ный ряпушковидный многотычинковый сиг. Анализ изменчивости гена ND1 мтДНК различных
форм с привлечением популяций сига из среднего течения р. Лены показал, что гаплотипы сигов
Баунтовской системы озер сильно перемешаны и в своей основе имеют несколько хорошо выра-
женных филогенетических линий. Ряпушковидный сиг имеет более древнее происхождение по
сравнению с другими видами пыжьяновидных сигов р. Coregonus.

Ключевые слова: симпатрические сиги, мтДНК, гаплотипы, Сибирь, река Лена, оз. Капылюши,
оз. Баунт.
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Сиговые рыбы (Teleostei: Salmoniformes: Salmoni-
dae: Coregoninae) известны как одна из наиболее
эволюционно пластичных и сложных в филогенети-
ческом и филогеографическом отношениях групп.
Среди сиговых Палеарктики наиболее широко
распространены и полиморфны “настоящие” си-
ги комплекса Coregonus lavaretus sensu lato. Ранее
обычно представлявшиеся в ранге внутривидо-
вых форм [1–3], в современную эпоху как алло-
патрические, так и симпатрические популяции все
чаще выделяются в отдельные виды. Так, в по-
следней сводке по пресноводным рыбам Европы
приводится список из 58 видов сигов этого видо-
вого комплекса [4]. В отечественной систематике
значительная часть этих видов признается [5], но
чаще рассматривается в качестве подвидов, эко-
логических форм, рас или “племен”. Так, в неко-

торых крупных водоемах севера европейской ча-
сти России выделялось до десяти симпатричных
внутривидовых форм сигов [1, 2]. Считается, что
поддержание морфоэкологического разнообразия
сигов комплекса lavaretus определяется специали-
зацией популяций к разным спектрам питания,
дифференциацией по числу жаберных тычинок,
скорости роста и миграционного поведения. В
водоемах ледовитоморского побережья Евразии
малотычинковые формы сига традиционно назы-
ваются пыжьяном, который был описан из бас-
сейна р. Обь И.Г. Гмелиным как отдельный вид
Salmo (Coregonus) pidschian (Gmelin, 1789). В более
общей форме для восточно-европейских и сибир-
ских популяций применяется термин “пыжьяно-
видные сиги”. Статус пыжьяна по разным авторам
варьирует от видового [5] до подвидового C. lavaretus
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pidschian (Gmelin, 1789) [1–3, 6]. В водоемах Си-
бири сиг-пыжьян представлен множеством алло-
патрических и симпатрических речных, озерно-
речных и озерных форм самой различной степени
экологической и морфологической дифференци-
ации [1, 5, 7]. Особенно выделяются морфоэко-
логическим разнообразием водоемы среднего и
верхнего течения крупных сибирских рек – Оби
[8, 9], Енисея [1, 7, 10] и Лены [7, 11–13]. Ленский
сиг остается наименее изученным, хотя он чрезвы-
чайно интересен для изучения филогенетических
взаимоотношений сигов и филогеографических
связей. Помимо всего эти формы/виды сигов в
прошлом, вероятно, имели связь с крупнейшей
древней озерной системой кайнозоя – палеобай-
калом, а в настоящее время – с образовавшимися
в результате орографических трансформаций водо-
емов Байкальской рифтовой зоны (БРЗ). Наличие в
регионе крупных, существующих непрерывно зна-
чительное время (в геологическом понимании),
озерно-речных систем заставляет предполагать в
этом регионе наличие плейстоценовых рефугиумов.

В последние десятилетия прогресс в изучении
статуса и эволюционных взаимоотношений сигов
связан c применением молекулярно-генетиче-
ских маркеров. Анализ паттернов морфологиче-
ской изменчивости сигов, особенно связанной с
быстро эволюирующими трофическими и двига-
тельными характеристиками, показал, что за фе-
нотипической дифференциацией может стоять
выраженная генетическая [14–22], но может наблю-
даться и обратная картина – практическое отсут-
ствие различий в частотах генов и эпигенетические
особенности, обусловленные дифференциальной
экспрессией регуляторных генов [23]. Из симпатри-
ческих речных форм Сибири изучены малотычин-
ковые сиги из бассейна р. Енисей, известные под
названиями сиг Исаченко, или енисейский речной
(горбоносый) сиг С. fluviatilis Issatchenko и восточ-
носибирский сиг C. lavaretus pidschian natio brachy-
mystax Smitt. Эти сиги хорошо различаются как по
морфологическим признакам [1, 24, 25], так и по
митохондриальной ДНК [26]. Между парой сим-
патрических сигов из р. Анадырь – горбуном (пы-
жьян) C. (l.) pidschian и востряком (C. anaulorum Ka-
ganowsky in Berg) также наблюдаются существенные
различия по морфологическим признакам [6, 27,
28] и наличие нескольких хорошо дифференциро-
ванных линий мтДНК [29, 30]. Симпатрические
сиги из р. Амур C. chadary и C. ussuriensis хорошо
дифференцированы по меристическим призна-
кам, однако по мтДНК различия между ними ме-
нее значительны [29, 30]. К симпатрическим сигам
из низовьев рек Сибирской Арктики относятся
вышеупомянутый восточносибирский, а также и
ледниково-равнинный сиг C. lavaretus pidschian n.
glacialis Kirillov, которые сильно дифференциро-
ваны генетически [30–32].

В водоемах Евразии симпатрических пар или
“букетов” озерных сигов намного больше, чем
речных. Многие симпатрические сиги населяют
озера Альп [33, 34] и Фенноскандии [2, 35–37],
однако существенной генетической дифферен-
циации между формами европейских сигов не об-
наружено, даже для тех, для которых признан ви-
довой статус [38, 39].

В Сибири озерных форм сигов, обитающих
симпатрично и различающихся по темпу роста,
структуре питания, положению рта и числу жа-
берных тычинок, гораздо меньше. Например, в
оз. Байкал описаны близкие к комплексу lavaretus
(а не к арктическому омулю C. autumnalis) бай-
кальский омуль C. migratorius и его близкий род-
ственник озерный сиг C. baicalensis, а также бай-
кальский озерно-речной сиг (так же известный
как С. fluviatilis) [18, 19, 40, 41]. Симпатрические
сиги обитают в Телецком озере (бассейн верхнего
течения р. Обь) [8], в озерах Тоджинской котло-
вины (верхнее течение р. Енисей) и в оз. Орон
(бассейн р. Витим) [7, 11, 42]. Наибольшим раз-
нообразием сигов характеризуется Баунтовская
система озер бассейна р. Витим (озера Доронг,
Большие и Малые Капылюши, Баунт), где насчи-
тывают до восьми форм/видов сигов [7, 12, 43,
44]. В оз. Баунт можно выделить следующие фор-
мы/виды: 1) ряпушковидный среднечешуйчатый
сиг из оз. Баунт (в некоторых источниках баунтов-
ская ряпушка C. sardinella baunti) [45] – в Анноти-
рованном каталоге (1998 г.) эта форма/вид включе-
на в состав сибирской ряпушки в качестве подвида
C. sardinella; 2) среднечешуйчатый малотычинко-
вый сиг из оз. Баунт, внешне почти не отличимый
от сигов из р. Витим; 3) малотычинковый и мно-
гочешуйчатый пыжьяновидный сиг из оз. Баунт,
по морфологическим признакам идентичный ма-
лотычинковому сигу из оз. Капылюши, которого
было предложено выделить в отдельный вид Core-
gonus skrjabini [12]; 4) среднетычинковый и сред-
нечешуйчатый сиг обнаружен в оз. Баунт относи-
тельно недавно [16]; 5) малотычинковый и средне-
чешуйчатый пыжьяновидный сиг из оз. Доронг;
6) мелкий среднетычинковый и среднечешуйча-
тый сиг из оз. Доронг; 7) среднетычинковый и
многочешуйчатый сиг из озер Большие и Малые
Капылюши, который имеет общепризнанный
видовой/подвидовой статус – баунтовский сиг
(C. baunti, Muchomediarov или C. lavaretus baunti);
8) малотычинковый и многочешуйчатый сиг из
оз. Б. Капылюши, обозначаемый в  литературе
как сиг-пыжьян. В оз. Орон были обнаружены
симпатрические сиги, близкие по форме тела и
меристическим признакам к сигам из озер Доронг и
Баунт. Главное их отличие от сигов из оз. Баунт на-
блюдается по несколько меньшему числу пробо-
денных чешуй в боковой линии. В результате ис-
следований были описаны одна малотычинковая
и две среднетычинковые формы/вида. При этом
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среднетычинковым сигам Ю.Е. Калашников
предложил присвоить собственные названия C. l.
baunti и C. l. oronensis [11]. Малотычинковый и ма-
лочешуйчатый сиг был отнесен к C. l. pidschian.
Однако детальной таксономической ревизии этих
форм/видов не проводилось. Очевидно, что эти
формы/виды тесно связаны с сигами из Баунтов-
ских озер.

Анализ фрагмента мтДНК ND-1 не выявил
между формами/видами сигов из озер Доронг и
Баунт существенных различий. По-видимому,
исследованные группировки представляют собой
результат гибридизации нескольких филогенети-
ческих линий сигов, и при этом их гаплотипы пе-
ремешаны как между формами/видами, так и
между водоемами. В то же время анализ мтДНК и
аллозимов “баунтовской ряпушки” из оз. Баунт
показал, что она относится не к ряпушкам, а к
древней филогенетической линии, близкой к
группе пыжьяновидных сигов байкальского про-
исхождения [16, 30, 46].

На происхождение форм/видов сигов из Баун-
товской системы озер существует несколько аль-
тернативных точек зрения. Согласно первой, все
эти формы/виды сформировались в тех озерах,
где они обитают в настоящее время. Считается,
что причинами их формирования являются уни-
кальные геологические и экологические условия
региона, в частности наличие термальных источ-
ников, которые повышают среднегодовые темпе-
ратуры в оз. Баунт [7, 12, 42]. Г.Л. Карасев [12] по-
лагал, что весенненерестующие сиги являются
наиболее древними. Согласно другой точке зре-
ния, бóльшая часть форм/видов сигов из Баун-
товской системы озер могла сформироваться в
результате постледникового расселения и гибриди-
зации [47]. И, наконец, Ю.С. Решетников полагает,
что среднетычинковые формы сигов из Баунтов-
ской системы озер (за исключением C. l. baunti) яв-
ляются производными сига Палласа (C. l. pallasi),
а ряпушковидный сиг является озерной формой
сибирской ряпушки (C. sardinella) [3].

Цель работы – анализ филогенетических и
филогеографических связей между современны-
ми симпатрическими формами/видами сигов из
Баунтовской системы озер и верхнего течения
р. Лена. На основании морфологического и гене-
тического анализа предложена гипотеза их про-
исхождения.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Характеристика района работ

В работе были использованы выборки сигов
комплекса C. lavaretus sensu lato: из бассейна
р. Лены (верхняя Лена) (59°39′ с.ш., 112°55′ в.д.),
р. Марха, бассейна р. Вилюй (левый приток Ле-
ны) (65°06′ с.ш., 116°42′ в.д.), из устья р. Буотама

(61°14′ с.ш., 128°34′ в.д.) – правого притока сред-
него течения р. Лены (рис. 1). В группировку си-
гов из р. Витим были включены выборки из самой
р. Витим и оз. Орон (Орон Витимский) (57°07′ с.ш.,
116°32′ в.д.), а также ряд форм/видов сигов из Ба-
унтовской (Ципо-Ципиканской) системы озер
(рис. 1, врезка), которая расположена в северо-
западной части Витимского нагорья Байкальской
рифтовой зоны; оз. Б. Токо бассейна р. Алдан,
правого притока р. Лена (56°02′ с.ш., 130°52′ в.д.).
Озеро Доронг (55°17′ с.ш., 112°16′ в.д.) представ-
ляет собой узкий вытянутый водоем с крутыми
берегами, связанный с оз. Баунт реками Точа и
В. Ципа. Озеро Доронг находится на водоразделе
бассейнов оз. Байкал и р. Витим на высоте 1107 м.
Озеро Б. Капылюши (54°47′ с.ш., 112°10′ в.д.) рас-
положено у подножья горы Бурпала (1588 м) на
высоте 1175 м над уровнем моря. Через протоку
длиной около 600 м оз. Б. Капылюши соединяет-
ся с оз. М. Капылюши; берега озер пологие, с хо-
рошо выраженными песчано-галечными пляжа-
ми. Озеро М. Капылюши связано с оз. Баунт че-
рез извилистую протоку с заморными Окуневыми
озерами, и р. Ципикан, которая характеризуется
обилием порогов и перекатов. Наиболее крупное
озеро Баунт (55°27′ с.ш., 113°14′ в.д.) лежит у под-
ножья вулкана Большой Хаптон и связано с Ви-
тимом р. Н. Ципа.

Ихтиофауна

В реках Лена, Вилюй и Алдан обитают обыч-
ные для этих мест виды рыб, в том числе и восточ-
носибирский сиг-пыжьян [13, 48]. Видовой со-
став рыб из Баунтовских озер относительно бе-
ден. Помимо сиговых рыб в этой системе озер
обитают: в оз. Доронг ‒ байкало-ленский хариус
Thymallus baicalolenensis Matveev, Samusenok, Pro-
nin et Tel’pukhovsky, острорылый ленок Brachymy-
stax lenok (Pallas, 1773), щука Esox lucius Linnaeus,
1758, окунь Perca fluviatilis Linnaeus, 1758, ерш
Gymnocephalus cernuus (Linnaeus, 1758), елец Leu-
ciscus leuciscus (Linnaeus, 1758), речной гольян
Phoxinus phoxinus (Linnaeus, 1758) и налим Lota lota
(Linnaeus, 1758). Наиболее многочисленны в озе-
ре малотычинковые и среднетычинковые средне-
чешуйчатые сиги. В озерах Большие и Малые Ка-
пылюши отмечены те же самые виды, что и в
оз. Доронг, а также плотва Rutilus rutilus (Linnaeus,
1758), но отсутствуют ленок и хариус. Здесь наибо-
лее многочисленны много- и среднетычинковые
многочешуйчатые симпатрические сиги, которые
помимо числа тычинок, различаются формой голо-
вы (рис. 1). В озере Баунт обитают таймень Hucho
taimen (Pallas, 1773), щука, плотва, язь Leuciscus idus
(Linnaeus, 1758), елец, речной гольян, окунь, ерш,
налим. Иногда встречается осетр Acipenser baeri,
Brandt, 1869. В пойме обитает серебряный карась
Carassius auratus gibelio (Bloch, 1782). Наиболее
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многочисленным видом в озере является баун-
товский ряпушковидный сиг.

Сбор материала и морфологический анализ

Лов различных форм/видов сигов в реках и
озерах проводили в летний период. В озерах Ба-
унт и Доронг лов проводили в 2009 и 2010 г. сетя-
ми с ячеей от 18 до 35 мм. В оз. Б. Капылюши си-
гов ловили в середине августа 2011 г. сетями с ячеей
от 12 до 40 мм на глубинах от 2 до 20 м. В р. Марха,
верхнем течении Лены и в устье р. Буотама для
сборов материала применяли закидной “тугунко-
вый” невод. В оз. Б. Токо применяли жаберные
сети с ячеей 22–40 см. В данной статье мы ис-
пользовали 12 выборок, принадлежащих к раз-
личным формам/видам сигов из восьми различ-
ных водоемов бассейна р. Лена (табл. 1, рис. 2).

Для сбора морфологических данных сразу по-
сле лова рыбу с расправленными плавниками вы-
кладывали на пенополиуретановый коврик и фо-
тографировали с помощью цифрового фотоаппа-
рата Nikon D500. Взвешивание особей, подсчет
прободенных чешуй в боковой линии и жаберных
тычинок проводили одновременно с фотографи-
рованием. Измерение рыб проводили по фото-
графиям в лаборатории с помощью программы
AxioVision 3.1 [49, 50]. Чтобы устранить размер-
ную изменчивость, значение каждого признака
делили на среднее геометрическое всех промеров
[51, 52]. Полученное значение логарифмировали.
Для визуальной оценки различий был построен
график распределения особей.

Меристические данные проверили на нор-
мальность. Поскольку в соответствии с F-критери-
ем Левена дисперсии были примерно одинаковы
(p > 0.05), то для сравнения средних использовали

Рис. 1. Головы сигов из озера Б. Капылюши (а) малотычинковый пыжьяновидный сиг. (б) C. baunti, Muchomediarov,
или C. lavaretus baunti (в зависимости от взглядов). Рисунок Н.А. Бочкарева.

а б
10 мм10 мм

Таблица 1. Места сбора и объем исследованного материала

ND1(n) – число образцов, типированных на мтДНК.

№ Форма/вид Водоем N ND1(n)

1 Восточносибирский сиг Р. Лена, верхн. течение 15 10
2 Восточносибирский сиг Р. Марха 18 9
3 Восточносибирский сиг Р. Буотама, устье 26 10
4 Восточносибирский сиг Р. Витим 25 5
5 Восточносибирский сиг Оз. Б. Токо 12 11
6 Coregonus baunti Оз. Б. Капылюши 44 11
7 Малотычинковый сиг Оз. Б. Капылюши 45 11
8 Малотычинковый сиг Оз. Доронг 67 11
9 Среднетычинковый сиг Оз. Доронг 12 10

10 Ряпушковидный сиг Оз. Баунт 26 6
11 Пыжьяновидный сиг Оз. Баунт 59 4
12 Среднетычинковый сиг Оз. Баунт 9 3



1296

ГЕНЕТИКА  том 58  № 11  2022

БОЧКАРЕВ и др.

однофакторный дисперсионный анализ вместе с
апостериорным критерием Тьюки HSD для нерав-
ных по размеру выборок. Оценку достоверности
между выборками по пластическим признакам

проводили с помощью многомерного дисперси-
онного анализа MANOVA. Для статистической
обработки использовали статистический пакет
PAST [53].

Рис. 2. Карта-схема Баунтовской системы озер. Места лова рыб. 1 – В. Лена, 2 – р. Марха, 3 – р. Бутама, 4 – оз. Б. Токо,
5 – р. Витим, 6 – оз. Б. Капылюши (две выборки), 7 – оз. Доронг (две выборки), 8 – оз. Баунт (три выборки). Стрел-
ками показано направление течения рек.
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Анализ мтДНК

Геномную ДНК выделяли фенольно-хлоро-
формным методом из фиксированной 96% этано-
лом печени сигов. Нами проведен анализ изменчи-
вости фрагмента гена митохондриальной ДНК
(мтДНК), включающий гены 16S-RNA-tRNA-Leu-
ND1-tRNA-Ile-tRNA-Gln, амплифицированного
в полимеразной цепной реакции (ПЦР) с исполь-
зованием внешних праймеров LGL381 и LGL563
и трех пар внутренних праймеров [26, 40, 54].
Продукты ПЦР очищали с помощью набора ре-
активов “БИОСИЛИКА” (Новосибирск, Россия)
и секвенировали по Сэнгеру по прямому и обрат-
ному праймерам с использованием BigDye Termi-
nator v3.1 (Applied Biosystems) на ДНК-анализато-
ре ABI 3130xl Genetic Analyzer (Applied Biosystems,
Inc., США) в ЦКП “Геномика” СО РАН (Новоси-
бирск, Россия, http://sequest.niboch.nsc.ru). Нук-
леотидные последовательности выравнивали с
помощью алгоритма ClustalW и редактировали
вручную. Оригинальные нуклеотидные последо-
вательности депонировали в международную базу
данных GenBank (табл. 2). Для анализа генетиче-
ского полиморфизма вычисляли: число полиморф-
ных (сегрегирующих) сайтов (S), число гаплотипов
(h), гаплотипическое разнообразие (Hd), нуклео-
тидное разнообразие (π), среднее число нуклео-
тидных различий (k). Расчеты выполнялись в
программе DnaSP v.5.10 [55]. Для оценки степени
межпопуляцонной дифференциации в программе
ARLEQUIN v.3.5 [56] были рассчитаны парные
значения FST при 10000 репликаций. Для оценки
нейтральности эволюции были использованы те-
сты Таджимы (Tajima’s D) и Фу (Fu’s FS) [57, 58].
Статистическая значимость результатов была вы-

числена при 10000 репликаций. Для выявления
демографических параметров были построены
гистограммы распределения попарных различий
(mismatch distributions, MMD) [59]. Для анализа
гипотезы популяционной экспансии оценивали
среднестатистическое отклонение (SSD) и ин-
декс Харпендинга (r) [60]. Для оценки генеалоги-
ческих связей между гаплотипами предполагаемых
форм/видов сигов построили медианную сеть в
программе Network v.4.5 с помощью алгоритма
медианного связывания (median-joining) [61].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Морфология

Все популяции/формы/виды сигов из бассей-
на р. Лена (ее верхнего и среднего течения) по ко-
личеству прободенных чешуй в боковой линии
(l.l.) делятся на малочешуйчатые, среднечешуйча-
тые и многочешуйчатые. Число чешуй варьирует от
76 до 83 у малочешуйчатых, от 83 до 86 у среднече-
шуйчатых и от 86 до 102 у многочешуйчатых сигов.
К малочешуйчатым популяциям/формам/видам
сигов относятся все речные сиги бассейна р. Ле-
на, сиги из оз. Б. Токо. Симпатрические сиги из
озер Доронг и Баунт можно отнести к среднече-
шуйчатым сигам. К многочешуйчатым сигам от-
носятся только симпатрические сиги из оз. Б. Ка-
пылюши (рис. 3). По числу прободенных чешуй в
боковой линии речные сиги и сиги оз. Б. Токо не
различаются друг от друга. При сравнении реч-
ных популяций сига с выборками многочешуйча-
тых сигов из оз. Б. Капылюши и выборками сигов
из озер Доронг и Баунт почти во всех случаях об-
наруживались достоверные различия.

Таблица 2. Характеристика исследованных форм/видов сигов по меристическим признакам. Номера гаплотипов
в NCBI

Примечание. Номера популяций соответствуют приведенным в табл. 1. sp.br. – число жаберных тычинок на первой дуге (X ± m).
l.l. – число прободенных чешуй в боковой линии (X ± m). Звездочками обозначены сиквенсы, сделанные для настоящей ра-
боты.

№1 sp.br. l.l. Номер доступа последовательностей в GenBank

1 21.3 ± 0.76 80.20 ± 0.78 KM013418–KM013424, MT862526, MT862535
2 20.13 ± 0.46 81.26 ± 0.52 KM013405–KM013409, MT862525
3 19.39 ± 0.37 80.88 ± 0.85 MT862527–MT862533
4 21.80 ± 0.44 81.12 ± 0.60 OK018185–OK018189*
5 21.08 ± 0.72 81.06 ± 0.63 KM013410–KM013417, MT862534
6 35.52 ± 0.29 93.39 ± 0.46 KC339252–KC339263*
7 22.83 ± 0.23 94.32 ± 0.48 KC339264–KC339274*
8 22.04 ± 0.27 84.46 ± 0.65 JN629005, JN629006, MW741833–MW741836
9 32.58 ± 0.72 84.00 ± 0.86 JN629010–JN629013, MW741829–MW741832

10 43.22 ± 0.44 82.87 ± 0.34 JN629014–JN629024
11 22.13 ± 0.21 85.07 ± 0.38 JN629001– JN629004
12 33.33 ± 0.67 83.33 ± 0.97 JN629007–JN629009
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По числу жаберных тычинок (sp.br.) сиги из
исследованного региона подразделялись на мало-
тычинковых (sp.br. 18–27) и среднетычинковых
(sp.br. 27–35), ряпушковидного баунтовского сига,
можно отнести к многотычинковым сигам (рис. 3).
По количеству жаберных тычинок речные мало-
тычинковые сиги бассейна р. Лена и малотычин-
ковые сиги из всех озер отличаются друг от друга
незначительно, но достоверно отличаются от всех
среднетычинковых сигов и баунтовского ряпуш-
ковидного сига. Среднетычинковые сиги из озер
Доронг, Баунт и Б. Капылюши по числу жабер-
ных тычинок хоть и принадлежат к одной группе,
но среднетычинковые сиги из оз. Б. Капылюши и
оз. Доронг достоверно различаются друг от друга
(табл. 3).

Дендрограмма сходства по пластическим при-
знакам показывает структурированность выбо-
рок в виде двух кластеров (I и II). В кластер I во-

шли C. baunti из оз. Б. Капылюши и баунтовский
ряпушковидный сиг (табл. 1). Кластер II состоит
из двух ветвей (a) и (б). Ветвь (a) включает в себя
среднечешуйчатых сигов из озер Баунт и Доронг
и малотычинкового сига из оз. Б. Капылюши
(рис. 4). Ветвь (б) включает в себя выборки мало-
тычинковых сигов из оз. Доронг и Баунт и всех
малотычинковых сигов из бассейнов рек Лена и
Витим (табл. 1). Многомерный дисперсионный
анализ (MANOVA) по пластическим признакам
показал, что выборки хорошо дифференцированы
(Wilk’s Λ = 0.0004378, F = 10.04 d.f.1 = 352, d.f.2 =
= 3213) и достоверно отличаются друг от друга
(р < 0.001) (табл. 4). Попарное сравнение показа-
ло, что ряпушковидный сиг достоверно отличает-
ся от остальных сигов. Среднетычинковые сиги
отличаются почти от всех малотычинковых си-
гов, симпатричных с ними. Малотычинковые
речные сиги разных популяций слабо дифферен-

Рис. 3. Распределение числа жаберных тычинок и прободенных чешуй в боковой линии у симпатрических сигов оз. Б. Ка-
пылюши. 1 ‒ малотычинковый сиг, 2 ‒ среднетычинковый сиг оз. Б. Капылюши (C. baunti).
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Таблица 3. Попарное сравнение исследованных популяций сига-пыжьяна числа прободенных чешуй в боковой
линии (выше диагонали) и жаберных тычинок (ниже диагонали) по средневзвешенному критерию Тьюки

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

1 – 1.000 1.000 0.999 0.999 0.000 0.000 0.001 0.006 0.222 0.000 0.065
2 0.186 – 1.000 1.000 1.000 0.000 0.000 0.015 0.069 0.688 0.001 0.351
3 0.126 1.000 – 1.000 1.000 0.000 0.000 0.019 0.085 0.737 0.002 0.399
4 1.000 0.023 0.013 – 1.000 0.000 0.000 0.034 0.132 0.833 0.004 0.514
5 1.000 0.258 0.181 0.999 – 0.000 0.000 0.028 0.115 0.803 0.003 0.475
6 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 – 0.999 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
7 0.529 0.000 0.000 0.941 0.424 0.000 – 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000
8 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 – 1.000 0.902 1.000 0.993
9 0.996 0.006 0.003 1.000 0.987 0.000 0.992 0.000 – 0.992 0.995 1.000

10 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 – 0.523 1.000
11 0.956 0.001 0.001 1.000 0.915 0.000 1.000 0.000 1.000 0.000 – 0.839
12 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.064 0.000 0.000 0.000 0.387 0.000 –
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цированы друг от друга, но, как правило, отлича-
ются от соответствующих симпатрических с ними
озерных сигов.

Митохондриальная ДНК

Наибольший вклад в изменчивость фрагмента
16S-RNA-tRNA-Leu-ND1-tRNA-Ile-tRNA-Gln
мтДНК вносит изменчивость белок-кодирующе-
го гена ND1, остальные участки более консерва-
тивны. Все рассматриваемые популяции сигов из
бассейна р. Лена характеризуются высокими по-
казателями генетического полиморфизма ND1.
Максимальные значения обнаружены у ряпуш-
ковидного сига. У C. baunti из оз. Б. Капылюши
зарегистрированы одни из самых низких показа-
телей генетического полиморфизма.

Реконструкция генеалогических взаимоотно-
шений между популяциями сигов из водоемов

Баунтовской системы озер, верхнего и среднего
течения р. Лена выявила три основные гаплогруп-
пы (рис. 5). В гаплогруппу I вошла часть гаплотипов
симпатрических сигов из озер Б. Капылюши и Ба-
унт, часть гаплотипов малотычинкового сига из
верхнего течения р. Лена, устья р. Буотама, р. Ви-
тим и все гаплотипы сигов из оз. Б. Токо. Вторая
гаплогруппа удалена от первой на два мутацион-
ных шага и включает в себя остальные гаплотипы
вышеперечисленных группировок. Гаплогруппа III
сформирована гаплотипами ряпушковидного си-
га. Группа гаплотипов (H3, H4, H6, H7, H13, H14,
H18, H21, H22, H29, H33, H34) из популяций си-
гов из рек Марха, Витим и верхнего течения р. Ле-
на удалена от трех выделенных гаплогрупп и по
структуре представляет собой цепь. В составе гап-
логрупп I и II отмечено несколько звездообраз-
ных структур (с центральными гаплотипами Н2,
H8, H16, H33, H35). Звездообразные структуры

Рис. 4. UPGMA-дендрограмма популяций сигов верхнего и среднего бассейна р. Лена по пластическим признакам
(обозначения как в табл. 1).
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Таблица 4. Попарное сравнение выборок (MANOVA) по пластическим признакам (значения p)

№ 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

1 0.9230 – 0.9652 – 0.0000 0.0001 0.8082 – 0.0000 0.0000 –
2 0.9846 0.1770 0.4325 0.0000 0.0000 0.0405 0.2702 0.0000 0.0000 0.8069
3 0.9550 – 0.0000 0.0000 0.9134 – 0.0000 0.0018 –
4 0.3426 0.0000 0.0000 0.0059 0.2964 0.0000 0.0000 0.8979
5 0.0000 0.0001 0.2809 – 0.0000 0.0000 –
6 0.0000 0.0000 0.0094 0.0000 0.0000 0.0027
7 0.0000 0.0056 0.0000 0.0000 0.0207
8 0.5101 0.0000 0.0471 0.9619
9 0.0000 0.0000 –

10 0.0000 0.000
11 0.036

первой гаплогруппы связаны между собой множе-
ством альтернативных связей разной длины, кото-
рые означают, как правило, вероятность обратных
или параллельных мутаций. Каждая структура ха-
рактеризуется наличием множества минорных
гаплотипов, удаленных от центрального на
один–три мутационных шага. В центре гапло-
группы I расположен гаплотип H16, обнаружен-
ный в популяции сигов из р. Лена. Вторая гапло-
группа имеет более простое строение и состоит из
двух звездообразных структур с множеством ми-
норных гаплотипов, удаленных от центрального на
один-два мутационных шага. Третья гаплогруппа
включает в себя сеть гаплотипов ряпушковидного
сига из оз. Баунт. Оригинальная часть гаплогруп-
пы III связана с гаплогруппой I через восемь му-
тационных шагов и двух гипотетических гаплоти-
пов (рис. 5). Дистантная часть гаплогруппы III
связана с гаплогруппой I через общий гипотети-
ческий гаплотип.

По распределению основных гаплотипов в
бассейне средней и верхней Лены видно, что гап-
лотипы сигов сильно перемешаны (рис. 6). Толь-

ко гаплотипы сильно дивергировавшего ряпуш-
ковидного сига отмечены в единственном водое-
ме – озере Баунт.

Для анализа молекулярной дисперсии (AMOVA)
были сформированы группы согласно географиче-
скому распределению и формам/видам (табл. 5), а
также по экологическим характеристикам (мало-
тычинковых и среднетычинковых) сигов из раз-
ных озер. Ряпушковидный сиг, как генетически
удаленный, в этот анализ не включен. При прове-
дении анализа по 11 выборкам было показано, что
внутригрупповая изменчивость преобладает во
всех сравнениях – 70.97–72.73% (табл. 5). Внут-
ригрупповая генетическая дифференциация для
экологической модели показала относительно
высокую долю изменчивости – 24.76% при низ-
ких значениях индекса фиксации. При измене-
нии состава групп результаты практически не из-
менялись.

Гаплотипы сигов из оз. Б. Токо формируют
собственную звездообразную структуру (H7–H14),
тесно связанную с другой звездообразной струк-
турой (Н16) (рис. 6). В бассейне р. Витим гапло-

Таблица 5. Иерархический анализ молекулярной дисперсии (AMOVA) для изученных форм/видов сигов (1–12)
и по объединенным группам (малотычинковых и среднетычинковых)

* – p < 0.05, ** – p < 0.01, *** – p < 0.001.

Уровни иерархии d.f.
Процент

изменчивости
Индексы

фиксации (p)

Между группами 10 17.02 0.17016 (0.080)
Между популяциями внутри групп 2 10.26 0.12358 (0.000***)
Внутри популяций 86 72.73 0.27271 (0.020*)

По двум группам мало- и среднетычинковых форм/видов сигов
Между группами 1 4.26 0.25864 (0.000***)
Между популяциями внутри групп 11 24.76 0.29026 (0.000***)
Внутри популяций 86 70.97 0.04264 (0.184)
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типы сигов из оз.  Б. Токо не отмечены, однако в
озере встречались гаплотипы сигов из верхней
Лены. Во всех точках присутствуют гаплотипы,
которые формируют рассеянные слабо связанные
сети. Такая структура характерна для арктических
видов/форм сигов, известных как C. pidschian n.
glacialis. Так в оз. Орон (Витимский) такие гапло-
типы были доминирующими.

Тест Таджимы D в большинстве случаев при-
нимает отрицательные и недостоверные значе-
ния. Исключение составляет выборка C. baunti,
которая характеризуется положительными значе-
ниями (табл. 6). Достоверные значения были по-
лучены для выборок сигов из оз. Б. Токо, р. Лена,
для выборки малотычинкового сига из оз. Б. Ка-
пылюши и малотычинкового сига из оз. Доронг.
Тест Фу FS для сигов из оз. Б. Токо, малотычин-
ковых сигов из озер Б. Капылюши и Доронг ха-
рактеризовался отрицательными достоверными
значениями. Тест на нейтральность эволюции
для всей выборки сигов продемонстрировал от-
рицательные и достоверные значения по обоим
параметрам.

Попарное сравнение выборок выявило в ос-
новном низкие, редко средние и высокие значе-
ния FST между изучаемыми группировками (от
0.00089 до 0.52092). Относительно высокие значе-
ния, как правило, связаны с географически уда-
ленными популяциями сигов из оз. Б. Токо, бас-
сейнов рек Алдан и Марха (связь с ряпушковид-
ным сигом не анализировали). Согласно индексу
суммы квадратичного отклонения (SSDobs) и ин-
декса Харпендинга (r) обе модели демографиче-
ской и пространственной экспансии оказались
равноценными, оба показателя были недостовер-
ны. Анализ наблюдаемого и ожидаемого распре-
деления числа попарных нуклеотидных различий
показал, что кривые имеют различный характер
распределения (рис. 7,а, б). Показано, что для вы-
борки сигов верхнего течения р. Лена характерно
унимодальное распределение, тогда как озерные
группировки сигов демонстрировали мультимо-
дальную форму кривой распределения (рис. 7,б, в).

Рис. 5. Медианные сети гаплотипов (16S RNA-tRNA-Leu-NADH1-tRNA-Ile-tRNA-Gln мтДНК) сигов верхнего и
среднего течения р. Лена. Размер узла пропорционален частоте встречаемости гаплотипа. I–III – гаплогруппы. Вы-
борки как в табл. 1. 9 – ряпушковидный сиг.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Морфология

Все обитающие в оз. Байкал сиговые рыбы от-
носятся к многочешуйчатым сигам. Все сиги Ба-

унтовской системы озер по числу прободенных
чешуй в боковой линии относятся к среднече-
шуйчатым или к многочешуйчатым формам/видам.
Пограничное значение этого признака у мелкого
ряпушковидного сига возможно связано со слож-

Рис. 6. Географическое распределение гаплотипов сигов в бассейне верхнего и среднего течения р. Лены. Выборки как
в табл. 1. 9 – распределение гаплотипов ряпушковидного сига.

Чукотское море

Вост
очно-С

ибирское море
Берингово
море

Ана
ды

рь

К
ол

ы
м

а

Алдан

Лена

Лена

О
лекм

аВитим

Байкал

Ле
на

Н
. Тунгуска

Вилюй

Оленек

Анабар

М
арха

Я
на И

ндигирка

1 4

5

7

8 9

6

3

2

Море Лаптевых

В. Ципа

Б. Капылюши

Точа

Ципикан

Баунт
Доронг

Котера

Н. Ципа

Ц
ип

ик
ан

С

Ю



ГЕНЕТИКА  том 58  № 11  2022

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ, ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ И ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ... 1303

ностью подсчета мелких чешуй, и его настоящая
величина несколько занижена. По этому признаку
сиги Баунтовских озер отличаются от всех попу-
ляций сигов бассейна р. Лены, у которых досто-
верно меньше чешуй в боковой линии. Сходными
с баунтовскими сигами значениями этого признака
обладают только сиги Жаровских озер нижнего те-
чения р. Витим и оз. Дальнее (бассейн р. Киренга ‒
верхнее течение р. Лена) [13]. Очевидно, что зако-
номерность в распространении этих форм/видов
сигов обусловлена влиянием особых экологиче-
ских условий и историей форм/видов сигов оби-
тающих в Байкальской рифтовой зоне (БРЗ).
Кроме водоемов БРЗ много- и среднечешуйчатые
формы сигов в Сибири обитают только в бассейне
р. Б. Енисей. Притом, в нижних по течению озе-

рах обитают многотычинковые формы, а в верх-
них ‒ малотычинковые [26, 62]. Следует иметь в
виду, что бассейн р. Енисей связан с БРЗ в тече-
ние относительно непродолжительного времен-
ного периода [25].

Морфоэкологическую дифференциацию сигов
обычно связывают с их трофической специализа-
цией. Согласно нашим исследованиям, малотычин-
ковые сиги во всех озерах питаются хирономидами,
крупными донными ракообразными, крупными и
воздушными насекомыми, реже встречаются
циклопы и остракоды [16]. Ряпушковидный сиг
из оз. Баунт является стенофагом и питается ис-
ключительно зоопланктоном. Среднетычинко-
вые сиги из озер Доронг и Баунт, в том числе и
среднетычинковый сиг из оз. Б. Капылюши, упо-

Таблица 6. Тест на нейтральность по ND1 мтДНК для изученных форм/видов сигов

Выборка n
Тест Таджимы 

(D) p Тест Фу (FS) p

1 10 –0.09186 0.49500 –2.51467 0.05800
2 10 –0.12729 0.47700 –1.96882 0.08500
3 9 –0.80442 0.24300 –2.03350 0.05500
4 12 0.61425 0.73500 –0.57666 0.33400
5 11 –1.41744 0.07900 –2.81763 0.02500
6 11 0.17177 0.61200 0.67459 0.06670
7 11 –1.29764 0.08800 –3.14039 0.02500
8 11 0.72706 0.81700 –2.90752 0.05500
9 10 –0.98485 0.18600 –1.54678 0.06500

10 6 –0.68157 0.32300 –2.29890 0.03500
11 3 – – – –
12 4 0.68673 0.76500 –0.61511 0.16400

Для всех 110 –2.02563 0.00400 –25.77617 0.00000

Рис. 7. График распределения числа попарных различий между нуклеотидными последовательностями (а) для речных
популяций сигов р. Лена с притоками (б) для гаплотипов сигов оз. Б. Токо. (в) для симпатрических сигов Баунтовской
системы озер и р. Витим. Сплошная толстая линия – наблюдаемое распределение, тонкая линия – ожидаемое распре-
деление, пунктирная линия – 95%-ный доверительный интервал.
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требляют в пищу весь спектр доступных организ-
мов. Анализ числа жаберных тычинок позволяет
утверждать, что во всех трех Баунтовских озерах
экологические ниши заняты соответствующими
формами/видами сигов. В оз. Баунт обитает до-
минирующий по численности многотычинковый
ряпушковидный сиг, но при этом встречаются и
среднетычинковые формы сигов, вероятно, ми-
грирующие из озер Доронг и Капылюши. По всей
видимости, в связи с присутствием в оз. Баунт
многотычинкового ряпушковидного сига, доми-
нирующего в этой экологической нише, число
среднетычинковых сигов в озере незначительно.
Тем не менее, они доминируют в озерах, располо-
женных выше по течению рек, где ряпушковид-
ный сиг не обнаружен.

МтДНК

Все выборки пыжьяновидных сигов характе-
ризуются высокими показателями генетического
полиморфизма (табл. 7), что характерно для давно
существующих популяций с высоким эффектив-
ным размером, которые при своем становлении,
возможно, объединились с популяциями иного
происхождения. По всей видимости, некоторые
популяции сигов из бассейна р. Лены прошли че-
рез “бутылочное горлышко”. В медианной сети
гаплотипы сигов из разных локальностей иссле-
дованного района сильно перемешаны, и при
этом гаплотипы сигов из Баунтовских озер рассре-
доточены, как минимум, по нескольким звездооб-
разным структурам двух основных гаплогрупп. Это
позволяет предполагать, что нынешнее разнообра-
зие сигов Баунтовских озер изначально имеет ги-
бридную природу. Из всех изученных популя-
ций/форм/видов сигов только гаплотипы сига из
оз. Б. Токо сформировали отдельную звездооб-
разную структуру, что позволяет предположить
высокий уровень изоляции данной популяции и ее
относительно недавнее прохождение через “бу-
тылочное горлышко” (рис. 5). Ряпушковидный
сиг характеризуется высокими показателями гене-
тического полиморфизма и, в отличие от пыжьяно-
видных сигов, его гаплотипы сформировали слабо
связанную медианную сеть, что указывает на его
древнее происхождение. Часть гаплотипов ряпуш-
ковидного сига более тесно связана с гаплотипа-
ми пыжьяновидных сигов, чем с оригинальными
гаплотипами [16, 46]. Этот факт позволяет предпо-
ложить давнюю гибридизацию ряпушковидного
сига с пыжьяновидными сигами местных популя-
ций. Генетическое своеобразие ряпушковидного
сига подтверждается также аллозимными данны-
ми [46] и дифференциацией последовательностей
митохондриального гена цитохрома b [18].

Иерархический анализ молекулярной диспер-
сии AMOVA показал, что бóльшая часть анализи-
руемой генетической изменчивости приходится на

внутрипопуляционную составляющую (72%).
Попарное сравнение выявило в основном низкие
значения FST между сравниваемыми выборками
что позволяет говорить об активном потоке генов
между популяциями, который мог быть ограничен
расстоянием. В некоторых сравнениях значения
индекса достигают более значительных величин.
Последнее заключение подтверждается более вы-
сокими значениями данного индекса, при сопо-
ставлении максимально удаленных группировок
сигов из р. Марха и оз. Б. Токо и выборок сигов из
Баунтовской системы озер (табл. 5).

Тесты на нейтральность принимают отрица-
тельные значения в случае экспансивного роста
популяции или в случае действия отрицательного
отбора. Высокие, достоверные и отрицательные
значения теста Фу FS, как правило, свидетель-
ствуют о продолжающейся гибридизации в попу-
ляциях и пространственной экспансии. Именно
эти процессы отмечаются для популяций сигов из
оз. Б. Токо и малотычинковых сигов из оз. Б. Ка-
пылюши. При объединении гаплотипов разноты-
чинковых сигов из оз. Б. Капылюши были полу-
чены отрицательные недостоверные значения для
обоих индексов. Это может свидетельствовать о
разнонаправленных процессах в популяциях сигов
даже в пределах одного водоема. Недостоверные
значения среднеквадратического отклонения и
индекса Харпендинга не позволяют отдать пред-
почтение той или иной демографической модели.

Происхождение форм среднетычинковых сигов
Существует гипотеза, что в конце одного из

последних оледенений в ареал многочешуйчатых
сигов пра-баунтовской системы озер, ранее при-
надлежавших бассейну оз. Байкал, вселились ма-
лочешуйчатые пыжьяновидные сиги из бассейна
р. Лена [12]. Реализация такого события оказа-
лась возможной в связи с изменением направле-
ния водостока из “пра-баунтовских” водоемов с
байкальского на ленский [63]. Вернее всего, что
данное событие произошло одновременно с изме-
нением стока оз. Байкал с ленского (Пра-Манзур-
ский сток) на енисейский [64, 65]. Таким образом,
речные малотычинковые и малочешуйчатые сиги
(р. Лена) проникли через полноводную р. Ципа и
распространились далее по рекам Нижняя и
Верхняя Ципа, оз. Баунт, р. Точа до оз. Доронг.
Озера Б. и М. Капылюши находятся в системе
р. Ципикан несколько выше по высоте над уровнем
моря, чем оз. Доронг. В период даже максималь-
ного подъема воды система этих озер, по всей ви-
димости, лишь нечасто и нестабильно объединя-
лась с системой расположенных ниже над уров-
нем моря озер Доронг и Баунт. По этой причине
автохтонные многочешуйчатые сиги в оз. Б. Ка-
пылюши подверглись меньшей гибридизации с
пыжьяновидными сигами, чем популяции сигов
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Таблица 7. Полиморфизм последовательности фрагмента 16S RNA-tRNA-Leu-NADH1-tRNA-Ile-tRNA-Gln ге-
нов мтДНК в популяциях сигов из некоторых водоемов и среднего течения р. Лена

Популяции Фрагмент ДНК Длина, 
пн n h Hd S π K

1. В. Лена,
восточносибирский сиг

16S rRNA 735 10 2 0.200 1 0.0003 0.200
tRNA-Leu 75 10 1 0.000 0 0.0000 0.000
ND1 975 10 8 0.956 12 0.0043 4.156
tRNA-Ile 72 10 4 0.711 3 0.0117 0.867
tRNA-Gln 68 10 3 0.689 2 0.0111 0.822
Всего 1929 10 8 0.956 18 0.0031 6.044

2. Р. Марха,
восточносибирский сиг

16S rRNA 735 9 2 0.389 1 0.0005 0.389
tRNA-Leu 75 9 1 0.000 0 0.0000 0.000
ND1 975 9 6 0.833 7 0.0022 2.111
tRNA-Ile 72 9 2 0.500 1 0.0068 0.500
tRNA-Gln 68 9 2 0.500 1 0.0070 0.500
Всего 1929 9 5 0.722 8 0.0015 2.889

3. Р. Буотама,
восточносибирский сиг

16S rRNA 735 10 1 0.000 0 0.0000 0.000
tRNA-Leu 75 10 1 0.000 0 0.0000 0.000
ND1 975 10 7 0.933 9 0.0032 3.089
tRNA-Ile 72 10 3 0.378 2 0.0056 0.400
tRNA-Gln 68 10 1 0.000 0 0.0000 0.000
Всего 1929 10 7 0.933 11 0.0018 3.489

4. Р. Витим,
восточносибирский сиг

16S rRNA 735 12 1 0 0 0.0000 0.000
tRNA-Leu 75 12 1 0 0 0.0000 0.000
ND1 975 12 6 0.864 7 0.0027 2.682
tRNA-Ile 72 12 2 0.167 1 0.0023 0.167
tRNA-Gln 68 12 1 0.000 0 0.0000 0.000
Всего 1929 12 8 0.864 8 0.0015 2.848

5. Оз. Б. Токо,
восточносибирский сиг

16S rRNA 735 11 3 0.582 2 0.0011 0.836
tRNA-Leu 75 11 1 0.000 0 0.0000 0.000
ND1 975 11 7 0.818 9 0.0021 2.036
tRNA-Ile 72 11 3 0.345 3 0.0074 0.054
tRNA-Gln 68 11 2 0.182 1 0.0026 0.182
Всего 1929 11 9 0.945 1 0.0016 3.061

6. Оз. Б. Капылюши
C. baunti

16S rRNA 735 13 3 0.182 3 0.0006 0.462
tRNA-Leu 75 13 1 0.000 0 0.0000 0.000
ND1 975 13 5 0.692 8 0.0028 2.692
tRNA-Ile 72 13 3 0.295 2 0.0043 0.308
tRNA-Gln 68 13 2 0.154 1 0.0021 0.154
Всего 1929 13 7 0.795 14 0.0019 3.615

7. Оз. Б. Капылюши,
малотычинковый сиг

16S rRNA 735 11 3 0.473 4 0.0014 1.018
tRNA-Leu 75 11 1 0.000 0 0.0000 0.000
ND1 975 11 8 0.927 12 0.0029 2.872
tRNA-Ile 72 11 3 0.473 2 0.0071 0.509
tRNA-Gln 68 11 2 0.182 1 0.0025 0.182
Всего 1929 11 9 0.964 19 0.0024 4.582
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из озер Баунт и Доронг. Сложность проникнове-
ния витимских рыб в оз. Капылюши подтвержда-
ется отсутствием в нем реофильных видов – ленка и
хариуса. Географическое распределение гаплоти-
пов сигов также объясняется недавними постлед-
никовыми событиями, которые отражают относи-
тельно небольшой промежуток времени. На такой
вывод наталкивает незначительное распростра-
нение (в речной системе) части гаплотипов.

Остается открытым вопрос о происхождении
всей среднетычинковой группы сигов. До послед-
него времени доминировала точка зрения, что
“букет” форм/видов сформировался по причине

особых экологических и геологических условий
этого региона [11–13, 42] и что все обитающие в
системе озер формы/виды сигов сформировались
там, где они обитают. Полученные нами данные о
высокой гаплотипической и нуклеотидной из-
менчивости мтДНК ряпушковидного сига пока-
зывают, что этот морфологически и генетически
хорошо дифференцированный вид вряд ли мог
длительное время эволюционировать в одном
озере Баунт или небольшой системе озер. Вероят-
но, в прошлом его ареал был значительно шире.
Нельзя исключать также, что предок баунтовско-
го ряпушковидного сига также имел отношение к

Примечание. n – число образцов, S – число полиморфных (сегрегирующих) сайтов, h – число гаплотипов, Hd – гаплотипи-
ческое разнообразие, π – нуклеотидное разнообразие, K – среднее число нуклеотидных различий (на сайт).

8. Оз. Доронг,
малотычинковый сиг

16S rRNA 735 6 2 0.533 1 0.00073 0.533
tRNA-Leu 75 6 1 0.000 0 0.0000 0.000
ND1 975 6 6 1.000 12 0.00479 4.667
tRNA-Ile 72 6 1 0.000 0 0.0000 0.000
tRNA-Gln 68 6 1 0.000 0 0.0000 0.000
Всего 1929 6 6 1.000 13 0.00271 5.200

9. Оз. Доронг,
среднетычинковый сиг

16S rRNA 735 10 1 0.000 0 0.0000 0.000
tRNA-Leu 75 10 1 0.000 0 0.0000 0.000
ND1 975 10 5 0.800 5 0.0014 1.333
tRNA-Ile 72 10 1 0.000 0 0.0000 0.000
tRNA-Gln 68 10 1 0.000 0 0.0000 0.000
Всего 1929 10 5 0.800 5 0.0007 1.333

10. Оз. Баунт,
ряпушковидный сиг
(баунтовская ряпушка)

16S rRNA 735 11 9 0.964 5 0.0048 3.527
tRNA-Leu 75 11 2 0.182 1 0.0024 0.182
ND1 975 11 11 1.000 39 0.0158 15.382
tRNA-Ile 72 11 2 0.436 1 0.00611 0.436
tRNA-Gln 68 11 1 0.000 0 0.00000 0.000
Всего 1929 11 11 1.000 52 0.01012 19.527

11. Оз. Баунт,
малотычинковый сиг

16S rRNA 735 4 1 0.000 0 0.0000 0.000
tRNA-Leu 75 4 1 0.000 0 0.0000 0.000
ND1 975 4 4 0.1000 8 0.00479 4.667
tRNA-Ile 72 4 1 0.000 0 0.0000 0.000
tRNA-Gln 68 4 1 0.000 0 0.0000 0.000
Всего 1929 4 4 0.866 8 0.00242 4.667

12. Оз. Баунт,
среднетычинковый сиг

16S rRNA 735 4 1 0.000 0 0.0000 0.000
tRNA-Leu 75 4 1 0.000 0 0.0000 0.000
ND1 975 4 4 0.1000 8 0.00479 4.667
tRNA-Ile 72 4 1 0.000 0 0.0000 0.000
tRNA-Gln 68 4 1 0.000 0 0.0000 0.000
Всего 1929 4 4 0.866 8 0.00242 4.667

Популяции Фрагмент ДНК Длина, 
пн n h Hd S π K

Таблица 7. Окончание
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эволюции пра-ряпушек комплекса Coregonus sar-
dinella/C. albula, ранее широко расселенного в
Евразии [66]. Возможно, что среднетычинковые
сиги Баунтовских озер являются результатом ин-
трогрессивной гибридзации автохтонных ряпуш-
ковидных сигов-планктонофагов, сформировав-
шимися после вселения пыжьяновидного сига
ленского происхождения в систему оз. Баунт.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Различия исследованных нами популяций си-
гов из верхнего и среднего течения р. Лены по
морфологическим признакам имеет неслучайный
характер. Распределение числа жаберных тычи-
нок сигов бассейна р. Лена непосредственно свя-
зано с экологией сигов. Так, в озере Б. Токо и в
русловой части рек обитают только малотычин-
ковые сиги-бентофаги, что вполне отражает на-
ши взгляды на экологию этих форм/видов сигов.
Однако в Баунтовской системе озер симпатрично
сосуществуют малотычинковые бентофаги, средне-
тычинковые эврифаги и многотычинковые планк-
тофаги, следов которых не обнаружено в оз. Б. Токо
и в многочисленных крупных озерах бассейна
р. Б. Енисей [26]. Скорее всего, распределение
среднетычинковых форм/видов сигов в водоемах
Сибири свидетельствует об их гибридном проис-
хождении, чем о длительной эволюции.

В озерах Доронг и Капылюши доминируют
среднетычинковые сиги планктофаги, в то время
как в оз. Баунт экологическая ниша сигов планк-
тофагов занята доминирующим здесь по числен-
ности эндемичным ряпушковидным сигом. По
всей видимости, численность среднетычинковых
сигов оз. Баунт ограничена реликтовым ряпуш-
ковидным сигом, более приспособленным к пи-
танию планктоном.

Существование популяций сигов с разным ко-
личеством чешуй в боковой линии, обитающих в
бассейнах рек Витим, Лена, Енисей и Амур напря-
мую связаны с путями расселения сигов в прошлом
[65, 67]. По сравнению с бассейном р. Лена, в бас-
сейне р. Енисей более многочисленны многоче-
шуйчатые и среднечешуйчатые сиги, что вероятно
обусловлено расселением байкальских многоче-
шуйчатых сигов через р. Ангара в бассейн р. Енисей
(Тоджинскую котловину). Переориентация стока
Баунтовских озер с байкальского на ленский поз-
волило ленским малочешуйчатым формам про-
никать в бассейн р. Ципа и в результате гибридиза-
ции число прободенных чешуй в боковой линии у
баунтовских сигов снизилось до современного
уровня.

Возможно, что наличие нескольких форм ве-
сенненерестующих сигов в относительно неболь-
ших Баунтовских озерах связано с присутствием в
оз. Баунт весенненерестующего ряпушковидного

сига. Результаты генетических анализов показы-
вают, что происхождение последнего имеет более
длинную историю, чем время формирования всех
ныне живущих байкальских форм/видов сигов
[25, 30, 46].

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ
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54-44017.
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Morphological, Ecological and Genetic Variability Diversity of Whitefish
Coregonus lavaretus sensu lato from Upper and Middle Stream of Lena River

N. A. Bochkareva, *, D. S. Sendekb, A. V. Katokhinc, E. I. Zuykovaa,
A. N. Matveevd, L. A. Pestryakovae, E. S. Zakharove,
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The results of morphogenetic analysis of whitefish populations from the upper and middle stream of the Lena
River and sympatric forms/species from the Baunt Lake system are presented. It has been shown that seven
forms/species with a high level of differentiation inhabit the lakes. In Lake Dorong and Lake Bolshie Kapy-
lyushi sympatric whitefish forms were characterized by the similar number of gill rakers, but different lateral
line counts. In Lake Baunt, located downstream, all forms/species of whitefishes inhabiting the upstream
lakes are present, as well as an endemic cisco-like densely-rakered whitefish. The analysis of variability of the
ND1 gene of the mtDNA with whitefish populations from a middle stream of the Lena River showed that
whitefish haplotypes from the Baunt Lake system are heavily intermixed and carry several distinct phyloge-
netic lineages. The cisco-like whitefish is of more ancient origin compared to other whitefish forms/species.

Keywords: sympatric speciation, whitefish, mtDNA, haplotypes, Siberia, Lena River, Vitim River, Baunt
Lake system.
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С использованием пяти микросателлитных локусов, Bwf1, Bom22b, Cocl23, Cam1, Cam5, изучен по-
лиморфизм девяти популяций байкальского комплекса сиговых рыб, представленного в озере тре-
мя видами: омулем и двумя сигами, озерным и озерно-речным. Обобщенная выборка составила 244
особи. Популяции омуля и озерного сига кластеризуются в две отдельные группы с небольшими по-
парными генетическими расстояниями. Расстояния между группами невелики, на основании чего
можно заключить, что байкальские сиг и омуль дивергировали друг от друга в недавнем геологиче-
ском прошлом. На большом расстоянии от этих групп находится популяция омуля из оз. Кулинда
(бассейн р. Кичера, северного притока оз. Байкал), что подтверждает ее изолированность от всего
комплекса омуль/озерный сиг. Промежуточное положение популяции омуля, нерестящейся в еще
одном северном притоке озера, р. Верхняя Ангара, между остальными байкальскими популяциями
омуля и кулиндинским омулем свидетельствует о наличии потока генов из оз. Кулинда в северные
притоки озера. Также на большом расстоянии находится нерестящийся в р. Верхняя Ангара озерно-
речной сиг, несмотря на наложение сроков и мест нереста с верхнеангарским омулем. Выявленный
рисунок генетического полиморфизма свидетельствует о недавней симпатрической дивергенции
байкальских омуля, озерного сига и их популяций, подтверждает факт географической изоляции
одной из популяций байкальского омуля в оз. Кулинда ледниково-тектонического происхождения
и не противоречит гипотезе о продолжительной аллопатрической дивергенции предка байкальско-
го озерно-речного сига за пределами озера.

Ключевые слова: Байкал, сиговые рыбы, эволюция, микросателлиты, дивергенция.
DOI: 10.31857/S001667582211011X

Изучение популяционного полиморфизма ви-
дов, имеющих промысловое значение и большой
ареал обитания, является актуальной задачей по-
пуляционной экологии. Для изучения микроэво-
люционных процессов [1], генетической структу-
ры популяций, а также взаимодействий между
ними [2, 3] широко используются микросател-
литные локусы благодаря высокому уровню по-
лиморфизма аллелей и гетерозиготности, боль-
шой представленности в геноме, как в некодиру-
ющих участках, так и в составе регуляторных
последовательностей [4].

Объект данного исследования – популяции
сиговых рыб Байкала: байкальский омуль и два
сига, озерный и озерно-речной, освоившие прак-
тически все реки и заливы, а в открытом озере –
глубины до 400 м (рис. 1, табл. 1). Популяционная
структура отдельных видов байкальских сиговых

изучалась изоферментным анализом [5–9] и ре-
стрикционным анализом мтДНК [10–12]. Однако
совместного анализа видов одним методом до сих
пор не проводилось. В настоящей работе впервые
для исследования процессов внутриозерной эво-
люции использованы микросателлитные локусы
и осуществлен единовременный сравнительный
анализ популяционного полиморфизма всех трех
видов байкальских сиговых. В контексте полу-
ченных данных обсуждается спорный таксоно-
мический статус байкальских видов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объекты исследования и характеристики локусов

Объектом исследования явились девять выбо-
рок из девяти популяций байкальских сиговых

УДК 575.86

ГЕНЕТИКА
ЖИВОТНЫХ

EDN: CPMELH
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Рис. 1. Карта сбора материала.

Посольский

Селенгинский

Баргузинский

Кулиндинский

Верхнеангарский

Омуль

Сиг озерный

Сиг озерно-речной
верхнеангарский

Чивыркуйский залив

Пролив Малое море

Селенгинское мелководье

рыб (рис. 1, табл. 1). В микросателлитный анализ
включены:

– четыре популяции пелагобионта байкаль-
ского омуля, размножающегося в притоках озера,
и представляющие три, выделяемые ихтиолога-
ми, морфо-экологические группы [13];

– популяция омуля оз. Кулинда – географиче-
ский изолят байкальского омуля периода олиго-
цена [14, 15];

– три популяции озерного сига, нерест кото-
рого проходит непосредственно в озере, его мел-
ководных участках;

– одна популяция озерно-речного сига, ми-
грирующего на нерест в крупные притоки озера.

Ткани (мышцы, плавники, печень) отбирались у
половозрелых рыб в период нереста на путях мигра-
ций. Общее число рыб составило 244 особи.

Выделение ДНК

Суммарная ДНК выделялась экстракцией фе-
нолом и хлороформом [16] из фиксированных в
95%-ном этаноле тканей (мышцы, плавники, пе-
чень).

ПЦР

Микросателлитные локусы амплифицировали
с помощью полимеразной цепной реакции (ПЦР),
используя праймеры, характеристика которых
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дана в табл. 2. ПЦР проводилась в 10 мкл реакци-
онной смеси, содержащей 10 нг ДНК, 1 мкМ каж-
дого праймера, 10 мМ Трис-HCl, pH 8.9, 40 мМ
KCl, 5 мМ MgCl2 и 1 е.а. Taq-полимеразы при сле-
дующих условиях: 3 мин при 95°С, последующие
30 циклов (30 с при 94°С, 30 с при локус-специ-
фичной температуре отжига (см. в табл. 2) и 30 с

при 72°С) и 10 мин при 72°С. При амплификации
локуса Cam1 оптимальное количество ПЦР-про-
дукта получали, увеличивая число циклов ампли-
фикации до 40. При увеличении числа циклов бо-
лее качественный продукт получался при исполь-
зовании Taq-полимеразы, свободной от ДНК.
Реакция в данном случае проводилась в буфере,

Таблица 1. Места сбора проб и объем проанализированного материала

* – морфо-экологическая группа (МЭГ) омуля, размножающегося в притоках оз. Байкал; ** – согласно электронной базе
данных FishBase www.fishbase.org/; *** – согласно электронному каталогу рыб Эшмейера: www.calacademy.org.

Вид Номер
выборки

Популяция/МЭГ*
(место размножения)

Число 
образцов

Байкальский омуль
**/***Coregonus migratorius
Georgi, 1775

1 Баргузинский омуль/прибрежная МЭГ 
(р. Баргузин) 44

2 Посольский омуль/придонно-глубоководная МЭГ 
(Посольский сор, р. Большая) 32

3 Селенгинский омуль/пелагическая МЭГ
(р. Селенга) 29

5 Кулиндинский омуль, географический изолят
байкальского омуля (оз. Кулинда) 37

4 Верхнеангарский омуль/прибрежная МЭГ 
(р. Верхняя Ангара) 12

Байкальский озерный сиг
**/***Coregonus baicalensis 
Dybowski, 1874

6 Селенгинский сиг (Селенгинское мелководье) 39

7 Чивыркуйский сиг (Чивыркуйский залив) 10

8 Маломорский сиг (пролив Малое Море) 22

Байкальский озерно-речной сиг
**Coregonus pidschian (Gmelin, 1789)
***Coregonus fluviatilis Isachenko, 1925

9 Верхнеангарский озерно-речной сиг
(р. Верхняя Ангара) 19

Таблица 2. Характеристики микросателлитных локусов

Локус Элемент
повтора

tотжига,
°С

Последовательность праймеров

Bwf1 [17] (GA)16N95(TG)13 60 L: TACAGAGAAATACACACAACGCATCAA
R: GAGAGGTTCCATTACTGAGCAC

22b [18] (CT)15 60 L: GCTGTATGAGGATAGCATTC
R: GCATTAGGTCGTTTTGTGT

Coc123 [19] (GT)8 60 L: GCCATGGATGCCTTCTTGAT
R: GGCCTTAACTTGTACACGGTCTG

Cam1 [18] (GT)3C(GT)3A(GT)6N9(CA)6N19(GT)11 65 L: GGCTGGTGTGAACAAAAACA
R: CCACGTACAGGGAGGCTACA

Cam5 [18] (GT)16 58 L: CGGTCATGGACAAGGTTATTC
R: GGGTTCACATTCAAGGCACT
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содержащем 16 мМ (NH4)2SO4, 65 мМ Трис-HCl,
pH 8.8 и 0.01% Tween 20.

Электрофорез

Продукты ПЦР разделялись с помощью вер-
тикального электрофореза в 6%-ном денатуриру-
ющем полиакриламидном геле [20]. Использова-
ли раствор 6%-ного полиакриламида в буфере
ТВЕ: 0.05 M Трис-HCl и 0.02 M EDTA, pH 8.0. Ви-
зуализация полос осуществлялась методом окра-
шивания нитратом серебра и радиографическим
методом с применением в качестве метки радио-
активного изотопа 32P. Для определения размеров
микросателлитных фрагментов использовался
маркер молекулярной массы с шагом 25 пн (Prome-
ga, США).

Включение радиоактивной метки (кинирование)

Мечение 5'-концов праймеров проводили с
помощью реакции кинирования. Реакционная
смесь для кинирования содержала буфер Mg-DTT,
буфер Трис-HCl, 10 пM праймеров, Т4 полинук-
леотидкиназу, аденозин-5'-[γ-32P] трифосфат и
воду. Меченые праймеры использовали в реак-
ции ПЦР. После электрофоретического разделе-
ния продуктов реакции ПЦР полиакриламидный
гель закладывали с рентгеновской пленкой для
получения радиоавтографа. Затем проводился
анализ длин фрагментов по снимку.

Фиксация серебром

После электрофореза гель переносили в пла-
стиковую емкость и подвергали последующей об-
работке, включающей несколько этапов:

1. Гель выдерживали при перемешивании 15 мин
в фиксирующем растворе 0.1% СТАВ.

2. Промывали три раза 0.3%-ным гидроксидом
аммония.

3. Выдерживали при перемешивании 15–20 мин
в серебряном растворе, содержащем 0.1% нитрата
серебра, 4 мМ гидроксида натрия и 0.4% гидрок-
сида аммония.

4. Проявляли изображение на свету в трех сменах
проявителя (раствор 0.1%-ного параформа и 2%-
ного карбоната натрия).

Затем проводился анализ длин фрагментов по
снимку.

Статистическая обработка данных
При помощи программы Micro-checker [21]

данные были протестированы на наличие “нуле-
вых” аллелей, “доминирования коротких алле-
лей” и “заикания”. По результатам обработки
данных в программе Micro-cheker наличие “нуле-
вых” аллелей на основании дефицита гетерозигот
по методу Brookfield [22] с вероятностью более
95% было предсказано для локусов Bwf1 и 22b для
популяций посольского и верхнеангарского ому-
лей, а также селенгинского и маломорского си-
гов; только для локуса Bwf1 для популяций баргу-
зинского омуля и верхнеангарского озерно-реч-
ного сига; для локусов Coc123 и Cam5 для
популяции селенгинского омуля (табл. 3). Для
популяций кулиндинского омуля и чивыркуй-
ского сига не было найдено ни одного “нулевого”
аллеля. Однако при коррекции входных данных
на основе оценок частот нулевых аллелей [23]
резко возрастало количество отсутствующих дан-
ных (missing data) и, как следствие, значительно
сокращалось число анализируемых локусов. Со-

Таблица 3. Результаты обработки данных полиморфизма пяти микросателлитных локусов в программе Micro-
сheker

Примечание. 1–9 – номера выборок (для табл. 3, 5, 6): 1 – баргузинский омуль, 2 – посольский омуль, 3 – селенгинский
омуль, 4 – верхнеангарский омуль, 5 – кулиндинский омуль, 6 – селенгинский сиг, 7 – чивыркуйский сиг, 8 – маломорский
сиг, 9 – верхнеангарский озерно-речной сиг. Знаком (+) и (–) обозначено наличие и отсутствие нулевых аллелей.

Локус
Омуль Озерный сиг

Озерно-
речной 

сиг

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Bwf1 + + – + – + – + +

Bom22b – + – + – + – + –

Cocl23 – – + – – – – – –

Cam1 – – – – – – – – –

Cam5 – – + – – – – – –
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ответственно дальнейший анализ вели без кор-
рекции, а информацию о наличии “нулевых” ал-
лелей использовали для интерпретации значений
соответствия частот аллелей в исследованных вы-
борках равновесию Харди–Вайнберга.

В программе Arlequin v3.5 [24] по пяти локусам
(Bwf1, Cocl23, Bom22b, Cam1, Cam5) было прове-
дено вычисление наблюдаемой (HO) и ожидаемой
(HE) гетерозиготности, отклонения от равновесия
Харди–Вайнберга, количества аллелей на локус,
аллельного разнообразия, среднего индекса ал-
лельных “потерь” Garza–Williams (G–W-индекс)
на локус, а также был вычислен критерий FST [25,
26] как показатель меры генетической дифферен-
циации. Значения FST и метод объединения бли-
жайших соседей (NJ), реализованные в програм-
мах Arlequin [24] и MEGA7.0 [27], использовались
для построения схемы, отражающей степень ре-
продуктивной обособленности между анализиру-
емыми популяциями. Для построения дерева гап-
лотипов, основанного на данных полиморфизма
микросателлитных локусов, использовались ге-
нетические расстояния Da [28] и метод объедине-
ния ближайших соседей (NJ – Neighbor-Joining),
реализованные в программе Population v1.2.32
[29]. При построении схем визуализацию осу-
ществляли в программе FigTree v1.4.4 [30].

Для выявления границ популяций и их числа
была использована программа STRUCTURE [31].
В основе программы лежит алгоритм Монте-Кар-
ло по схеме марковских цепей (MCMC) для байе-
совской статистики, при помощи которого мож-
но определить популяционную структуру, опира-
ясь на наиболее вероятное разделение данных на
кластеры. В программе STRUCTURE при анали-
зе микросателлитных данных предполагается, что
популяции находятся в равновесии Харди–Вайн-
берга и равновесны по сцеплению. Параметры
настраивались на основании статей, посвящен-
ных анализу популяций с неравными выборками,
а также подбору надежных значений, обеспечива-
ющих достоверность полученных данных [32, 33],
и приведены в табл. 4.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Генетическое разнообразие

Проведенный анализ выявил высокий поли-
морфизм изученных популяций байкальских сиго-
вых по исследованным локусам (табл. 5). Наимень-
шее число выявленных аллелей на локус в анализи-
руемой выборке составило два (22b и Cocl23), а
наибольшее – 26 (рис. 2). В целом по всем выбор-
кам среднее число аллелей на локус составило во-
семь. Популяции байкальского омуля по числу
выявленных аллелей и уровню гетерозиготности
в целом оказались более полиморфными (среднее
число аллелей – 10.9, средний уровень HE = 0.77,

HO = 0.70) чем популяции озерного сига (среднее
число аллелей – 6.4, средний уровень HE = 0.6404,
HO = 0.60). Еще более низкий уровень полимор-
физма показали малочисленные популяции –
географический изолят байкальского омуля –
омуль оз. Кулинда (среднее число аллелей – 5.6,
средний уровень HE = 0.58, HO = 0.60) и верхнеан-
гарская популяция озерно-речного сига (среднее
число аллелей – 4.4, средний уровень HE = 0.51,
HO = 0.47).

G–W-индекс для всех исследованных выборок
оказался существенно менее 0.70, что предпола-
гает прохождение популяций через “бутылочное
горлышко” [34].

Генетическая дифференциация
и популяционная структура

Согласно полученным значениям FST (табл. 6)
все проанализированные выборки достоверно от-
личались друг от друга, за исключением селенгин-
ского озерного сига, который не демонстрировал
достоверных различий от двух других выборок
озерных сигов (чивыркуйского и маломорского).
Если руководствоваться интерпретацией значе-
ний FST, предложенной Райтом [35], очень большая
дифференциация выявлена между популяциями
кулиндинского омуля и верхнеангарского озер-
ного сига (FST = 0.306), которые, в свою очередь,
умеренно дифференцированы от четырех попу-
ляций омуля и трех популяций озерных сигов (FST =
= 0.135–0.217). Попарные значения FST между по-
пуляциями омуля (исключая омуля оз. Кулинда)
и популяциями озерного сига располагаются на
предложенной шкале ниже умеренных, но выше
незначительных показателей (FST = 0.062–0.127);
разброс значений FST между популяциями омуля
смещается в сторону незначительных показате-
лей (FST = 0.03–0.1); различия между озерными
сигами либо недостоверны, либо незначительны

Таблица 4. Настройки параметров для запусков про-
граммы STRUCTURE для разных K

K Burnin Alpha

2 10000 0.5
3 10000 0.3
4 10000 0.25
5 300000 0.2
6 500000 0.16
7 500000 0.14
8 500000 0.12
9 500000 0.11

10 500000 0.1
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(FST = 0.012–0.038). Общая картина дифференци-
ации между проанализированными выборками
наглядно представлена на дереве, построенном
на основе полученных попарных значений FST
методом ближайших соседей (NJ) в программе
MEGA7.0 (рис. 3,б). На схеме, построенной мето-
дом ближайших соседей (NJ) на основе генетиче-
ских расстояний между гаплотипами Da, реали-
зованных в программе Population (рис. 3,а) только
гаплотипы популяций кулиндинского омуля и
верхнеангарского озерно-речного сига, демон-
стрирующих очень большую дифференциацию
по значениям FST, образуют хорошо идентифици-
руемые отдельные группы.

Результаты обсчета данных в STRUCTURE
для разного количества кластеров приведены на
рис. 4, каждая вертикальная линия представляет
долю участия обозначенных цветом кластеров в
многолокусном генотипе особи.

При анализе в программе STRUCTURE для
определения истинного количества кластеров
применяют метод, предложенный Эванно в 2005 г.
[32] и реализованный сервисом STRUCTURE
HARVESTER [36]. Результат применения этой
программы представлен на рис. 5. Наибольшее
значение ΔК соответствует разделению анализи-
руемых выборок на 6 кластеров. В то же время ΔК
для случаев с возможным разделением на 7 и 8

Рис. 2. Число аллелей по пяти микросателлитным локусам. 1 – Bwf1, 2 – Bom22b, 3 – Cocl23, 4 – Cam1, 5 – Cam5.
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кластеров и их дисперсия имеют близкие вероят-
ные значения. Данный результат хорошо согласу-
ется со схемами, построенными на основе гене-
тических расстояний между гаплотипами Da
(рис. 3,а) и попарных значений генетической
дифференциации FST между выборками (табл. 6;
рис. 3,б). Так, при разделении в программе
STRUCTURE анализируемых выборок на класте-
ры (рис. 5) в очевидные кластеры обособились
только выборки верхнеангарского озерно-речного
сига и кулиндинского омуля. На схеме, построенной
по генетическим расстояниям между гаплотипами
Da, только гаплотипы популяций кулиндинского
омуля и верхнеангарского озерно-речного сига,
демонстрирующих очень большую дифференци-
ацию по значениям FST, образуют хорошо иденти-
фицируемые отдельные группы (рис. 3,а). Вместе
с тем восемь из девяти анализируемых выборок
показали статистически достоверные попарные
различия по FST.

ОБСУЖДЕНИЕ

Во всех проанализированных выборках при-
сутствуют достоверные отклонения частот алле-
лей от равновесия Харди–Вайнберга (табл. 6):
всего 22 случая, из которых в 17 наблюдался избыток
гомозигот и в пяти – избыток гетерозигот. Из-
вестно, что наличие нуль-аллелей может приво-
дить к проявлению ложной гомозиготности у гете-
розиготных особей. Анализ на наличие “нулевых”
аллелей (табл. 3, 5) показал, что из 17 выявленных
случаев избытка гомозигот 11 может быть вызвано
их присутствием. Остальные 11 случаев (6 – избы-

ток гомозигот и 5 – избыток гетерозигот) выявле-
ны только в выборках из популяций омуля. Гипо-
тезу о действующем на локусы отборе в данной
ситуации можно отвергнуть, если считать, что
микросателлитные локусы селективно нейтральны.
Возможность инбридинга в случае отклонения в
сторону гомозиготности можно рассматривать
только для посольского омуля, в выборке которо-
го недостаток гетерозигот наблюдался по всем ис-
следованным локусам, независимо от наличия
или отсутствия “нулевых” аллелей. Интенсивное
искусственное воспроизводство посольского ому-
ля, начавшееся с 50-х гг. 20-го в., на сегодняшний
день полностью заместило естественное [13], что
и могло привести к инбридингу. В трех наиболее
полиморфных популяциях омуля по отдельным
локусам наблюдается как снижение гетерозигот-
ности (баргузинской – 22b и Coc123, селенгин-
ской – Cam1 и верхнеангарской – Cam1), так и
повышение (баргузинской – Cam1, селенгинской –
22b и верхнеангарской – Cam5). Такой результат
можно объяснить эффектом Валунда, когда изме-
нениям подвержена частота гетерозигот только в
тех локусах, в которых имеется вариация аллель-
ной частоты между субпопуляциями. При эффекте
Валунда частота некоторых гетерозигот понижа-
ется, другие не подвергаются воздействию или же
их частота повышается [37]. Что мы и наблюдаем
в указанных популяциях, для которых наличие
субпопуляционной структуры хорошо описано
морфо-экологическими методами [13]. Что каса-
ется небольшой и географически обособленной
популяции омуля из оз. Кулинда, для нее можно
было бы ожидать повышенный уровень гомози-
готности за счет интенсивного дрейфа генов и ин-

Таблица 6. Оценки показателей попарной генетической дифференциации FST

Номер 
выборки

Омуль Озерный сиг
Озерно-
речной

сиг

1 2 3 4 5 6 7 8 9

1 –

2 0.030 –

3 0.042 0.0362 –

4 0.074 0.100 0.067 –

5 0.202 0.194 0.204 0.135 –

6 0.062 0.087 0.092 0.093 0.208 –

7 0.097 0.104 0.118 0.127 0.218 0.027 –

8 0.071 0.099 0.081 0.075 0.202 0.012 0.038 –

9 0.183 0.214 0.149 0.190 0.306 0.217 0.204 0.188 –
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бридинга. Однако такого смещения не обнаружено.
Напротив, выявлено преобладание гетерозигот в
двух локусах (22b и Cam5). Если вспомнить, что
оз. Кулинда расположено на пути р. Кичера, проте-
кающей через еще одно вышерасположенное

Верхнекичерское озеро, в котором обитает этот же
омуль, можно предположить, что в данном случае
мы наблюдаем эффект смешивания обособленных
субпопуляций, который приводит к смещению
частот аллелей от соотношения Харди–Вайнберга.

Рис. 3. Деревья, построенные по данным полиморфизма пяти микросателлитных локусов. а – для особей методом
ближайших соседей (NJ – Neighbor Joining) на основе генетических расстояний между гаплотипами Da [24], реализо-
ванных в программе Population v1.2.32; б – для популяций методом NJ на основе попарных значений FST [21, 22], ре-
ализованных в программе Arlequin и MEGA7.0.
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G–W-индекс свидетельствует о прохождении
популяций через бутылочное горлышко [34]. По-
лученный результат согласуется с данными ана-
лиза генетического полиморфизма мтДНК. Так,
П. Брзузан и соавт., основываясь на результатах
рестрикционного анализа мтДНК небольшого
количества особей чивыркуйской и маломорской
популяций, указывают на возможное резкое
уменьшение численности озерного сига во время
плейстоценовых похолоданий [10]. Полученный
результат согласуется также с результатами моле-
кулярно-филогенетических реконструкций на
основе последовательностей гена цитохрома b
мтДНК байкальских сиговых, согласно которому

дивергенция между байкальскими омулем и озер-
ным сигом произошла в недавнем геологическом
прошлом, предположительно после последнего
Сартанского оледенения [38]. На схеме генетиче-
ского родства между популяциями байкальских си-
говых рыб, построенной на основе FST значений по
данным полиморфизма пяти микросателлитных ло-
кусов, популяции омуля кластеризованы в одну
группу с небольшими попарными генетическими
расстояниями, что свидетельствует о недавнем вре-
мени дивергенции этих популяций (табл. 6; рис. 3,б).
Популяции озерных сигов также кластеризованы
в одну группу с небольшими попарными генети-

Рис. 4. Результаты обсчета данных в STRUCTURE для сиговых Байкала. K = 2 (а), 3 (б), 4 (в), 5 (г), 6 (д), 7 (е), 8 (ж), 9 (з),
10 (и) кластеров. Цифры отражают принадлежность особей к популяциям на основе мест вылова (1 – баргузинский
омуль, 2 – посольский омуль, 3 – селенгинский омуль, 4 – верхнеангарский омуль, 5 – кулиндинский омуль, 6 – се-
ленгинский сиг, 7 – чивыркуйский сиг, 8 – маломорский сиг, 9 – верхнеангарский озерно-речной сиг). Каждая вер-
тикальная линия представляет долю участия обозначенных цветом кластеров в многолокусном генотипе особи.
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ческими расстояниями, что также свидетельству-
ет об их недавней дивергенции (табл. 6; рис. 3,б).
Расстояния между этими группами невелики, на
основании чего можно заключить, что байкаль-
ский озерный сиг и байкальский омуль, в свою
очередь, тоже разделились в недавнем геологиче-
ском прошлом, что соответствует данным упомяну-
того выше молекулярно-филогенетического анали-
за [13, 38]. На большом расстоянии от этих групп
находится популяция кулиндинского омуля, что
подтверждает географическую изолированность
этой популяции от всего комплекса сиговых Бай-
кала. Как упоминалось выше, проникновению
омуля в оз. Кулинда (бассейн Байкала) мешают
непреодолимые пороги, расположенные в верхо-
вьях р. Кичеры, вытекающей из озера [13, 14]. Пол-
ностью изолированная маленькая популяция быст-
ро накапливает различия за счет большой скорости
генетического дрейфа. Промежуточное положение
верхнеангарского омуля между остальными бай-
кальскими омулями и кулиндинским омулем яв-
но свидетельствует о наличии потока генов из
оз. Кулинда в р. Верхнюю Ангару и согласуется с
географией мест нереста популяций. Также на
большом расстоянии находится верхнеангарский
озерно-речной сиг (рис. 3,б), что согласуется с ги-
потезой о продолжительной аллопатрической

изоляции его предковой формы за пределами озе-
ра и данными филогенетического анализа [38]. В
то же время одинаковая удаленность кулиндин-
ского омуля и верхнеангарского озерно-речного
сига от омулей и озерных сигов Байкала не соот-
ветствует генетическим расстояниям, определен-
ным на основании анализа полиморфизма
мтДНК. Это очередной раз подтверждает, что с
увеличением времени дивергенции генетические
расстояния, определенные с помощью микроса-
теллитов, становятся не пропорциональны вре-
мени по причине насыщения мутациями, приво-
дящего к гомоплазии (конвергенции аллелей).

Использование иерархической кластеризации
для выявления подразделенности внутри круп-
ных кластеров широко применяется в популяци-
онной генетике рыб, включая лососевые виды
[39–41]. В целом рисунок разделения проанали-
зированных выборок на кластеры в программе
STRUCTURE (рис. 4) также подтверждает резуль-
таты молекулярно-филогенетического анализа [13,
38] и недавнее время дивергенции популяций омуля
и озерного сига в присутствии потока генов. В оче-
видные кластеры обособились только выборки
верхнеангарского озерно-речного сига и кулин-
динского омуля (попарное значение FST = 0.306).

Рис. 5. График среднего правдоподобия L(K) и дисперсии значений K. Значения функции ∆K (ось ординат) от воз-
можного числа кластеров (ось абсцисс). Значение, отложенное по оси Х, указывает на истинное число кластеров (в
данном случае 6). Высота пика отражает выраженность популяционной структуры.
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Таким образом, рисунок генетического поли-
морфизма, выявленный с использованием ядер-
ных генетических маркеров (микросателлитов)
путем сравнительного анализа большого количе-
ства популяций, представляющих все три вида
байкальских сиговых, и сопоставление с имею-
щимися в литературе данными [5–13, 15, 42–44]
окончательно подтверждает предположение о не-
давней симпатрической дивергенции байкаль-
ских омуля и озерного сига и их популяций [11].
Также полученные результаты согласуются с фак-
том географической изоляции предковой формы
байкальского омуля в оз. Кулинда ледниково-
тектонического происхождения [14]. Очевидная
обособленность байкальского, нерестящегося в
р. Верхняя Ангара озерно-речного сига от осталь-
ных проанализированных выборок по всем ана-
лизируемым параметрам еще раз подтверждает
гипотезу об изоляции (аллопатрической дивер-
генции) его предка за пределами озера в некоем
рефугиуме, имеющем отношение к Ангаро-Ени-
сейскому бассейну с последующим образованием
енисейской речной формы, определяемой рядом
автров как C. fluviatilis, и конспецифичной ей бай-
кальской формы, обитающей в оз. Байкал и его
притоках, в которых и проходит нерест [13, 38, 45].

Работа выполнена в рамках темы Госзадания
ЛИН СО РАН № 121032300154 при финансовой
поддержке проекта РФФИ № 20-54-44017 Монг_а.

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Study of Population Structure of Baikal Whitefish Based 
on the Polymorphism of Microsatellite Loci

T. V. Sidorovaa, *, V. V. Smirnovb, S. V. Kirilchika, and L. V. Sukhanovaa

aLimnological Institute, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Irkutsk, 664033 Russia
bBaikal Museum of the Irkutsk Scientific Center of the Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences,

Listvyanka, 664520 Russia
*e-mail: tuyana_be@mail.ru

Using five microsatellite loci, Bwf1, Bom22b, Cocl23, Cam1, Cam5, we studied the polymorphism of nine
populations of the Baikal complex of whitefish represented in the lake by three species: Omul Coregonus mi-
gratorius Georgi, lake whitefish C. baicalensis Dyb. and lacustrine river whitefish C. pidschian Gmelin. The
generalized sample included 244 individuals. The populations of omul and lake whitefish can be divided into
two separate groups with low pairwise genetic distances. The distances between the groups are small, from
which it can be concluded that the lake whitefish and the omul have separated from each other in the recent
geological past. At a great distance from these groups is the population of the Omul from the Lake Kulinda
(basin of the Kichera River, the northern tributary of Lake Baikal), which confirms its isolation from the
whole omul/lake whitefish complex. The intermediate position of the omul population of another northern
tributary of the River Upper Angara between the other Baikal omul populations and the Kulinda omul sug-
gests the presence of gene f low from Lake Kulinda to the northern tributaries of the lake. Also at a great dis-
tance is located Pyzhyan from the River Upper Angara, despite the partial overlap of terms and places of
spawning with the Upper Angara omul. The revealed pattern of genetic polymorphism indicates a recent sym-
patric divergence of the Baikal omul, lake whitefish and their populations, confirms the fact of geographical
isolation of one of the populations of the Baikal omul in Lake Kulinda of glacial-tectonic origin, and does not
contradict the hypothesis of a long-term allopatric divergence of the ancestor of the Baikal laсustrine-riverine
whitefish outside the lake.

Keywords: Baikal, whitefish, evolution, microsatellites, divergence.
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В трех выборках из населения Москвы, представляющих три условных поколения, проведено гено-
типирование по 18 STR Y-хромосомы и собраны генетико-демографические данные путем анкети-
рования. Сравнительный статистический анализ выявил характерные для каждого поколения спек-
тры и профили частот гаплогрупп Y-хромосомы; продемонстрировал достоверные различия между
двумя старшими поколениями и молодым поколением жителей Москвы, в частности по частоте
гаплогруппы N. Показано статистически достоверное накопление в молодом поколении “южных
по происхождению” гаплогрупп, привносимых с потоками мигрантов. Особенности распределения
частот гаплогрупп Y-хромосомы в трех поколениях москвичей хорошо согласуются с параметрами
миграционных потоков в Москву в последние десятилетия и с данными анкетирования о местах
происхождения мигрантов и их этническом составе. Результаты исследования указывают на необ-
ходимость своевременного обновления и актуализации популяционных референтных баз данных
для целей ДНК-идентификации в мегаполисах, а также на необходимость дополнения молекуляр-
но-генетического анализа генетико-демографическими данными, полученными путем анкетиро-
вания.

Ключевые слова: Москва, популяция, генофонд, гаплогруппы Y-хромосомы, миграционные процес-
сы, поколения.
DOI: 10.31857/S0016675822110121

Исследования по генетике человека начались
в лаборатории популяционной генетики ИОГен
РАН практически с момента ее основания. Сотруд-
ники лаборатории под руководством и с участием ее
заведующего – академика Юрия Петровича Алту-
хова разрабатывали проблемы стабилизирующего
отбора, неспецифической биологической устой-
чивости организма человека к заболеваниям, кос-
мической генетики с использованием доступных
в то время классических генетических маркеров
(биохимических и иммуногенетических), а также
антропометрических признаков. Начиная с 1980-х
годов особое внимание уделялось демографиче-
ской генетике. Основным объектом стало населе-
ние Москвы – крупнейшего мегаполиса РФ. Были
определены основные параметры миграции – ос-
новного фактора популяционной динамики го-
родского населения – за полуторавековой период;
показано, что при современных темпах миграци-
онных процессов генофонд популяции практически
полностью обновляется за 4–6 поколений (обзор,
см. [1]).

В настоящем исследовании объединены два
направления работы лаборатории – исследова-

ние генетических маркеров (теперь маркеров
ДНК) и анализ генетико-демографических процес-
сов. Ранее при изучении генетико-демографиче-
ских процессов в мегаполисах показаны гендерные
различия в количественных и качественных харак-
теристиках миграционных потоков, включающие
различия в интенсивности (коэффициенты ми-
грации) и дальности (миграционное расстояние)
миграции и этнорегионального состава мигран-
тов [2–5]. В последние десятилетия интенсифи-
цировался приток в Москву мигрантов из республик
Средней Азии, Закавказья и северокавказских
республик в составе РФ [5], что приводит к увели-
чению генетического разнообразия популяции, в
особенности ее молодого поколения. В этой связи
особый интерес представляют однородительские
молекулярно-генетические маркеры – гаплогруп-
пы Y-хромосомы и мтДНК, которые маркируют
миграционные потоки в мегаполис, соответствен-
но, по мужской и женской линиям, и с помощью
которых можно охарактеризовать приток в гено-
фонд населения мегаполиса не характерных для
коренного населения маркеров.

УДК 575.17:599.9

ГЕНЕТИКА
ЧЕЛОВЕКА

EDN: LFBHQB
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Учет генетико-демографических параметров
миграции позволяет прогнозировать динамику
частот однородительских маркеров в поколениях
под действием миграции с учетом гендерных раз-
личий. Наличие динамики генофонда популяции
в поколениях диктует необходимость постоянного
обновления и актуализации популяционных/ре-
ферентных баз данных по генетическим марке-
рам для целей ДНК-идентификации, включая од-
нородительские маркеры.

Цель данного исследования – изучение про-
филя частот гаплогрупп Y-хромосомы в разных
поколениях населения Москвы и влияния мигра-
ционных процессов на межпоколенные различия
частот гаплогрупп.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Изучены выборки жителей Москвы из трех по-
колений. Выборка АМ собрана в 2001 г. и содер-
жит данные о москвичах, средний год рождения
которых – 1949 для мужчин и 1948 для женщин;
выборка БМ содержит данные о новорожденных,
родившихся в Москве в 2017–2018 гг.; выборка
ВМ содержит данные о мужчинах в среднем 1985
года рождения. Можно считать, что эти три вы-
борки характеризуют три условных поколения
москвичей: “деды” (АМ), “родители” (ВМ) и “де-
ти” (БМ).

Формирование выборок осуществляли по-
средством сбора образцов крови москвичей на
базе медицинских учреждений г. Москвы и одно-
временного сбора анкет с генетико-демографиче-
скими данными (о месте проживания, годе рож-
дения, месте рождения, этнической принадлеж-
ности жителя Москвы, включенного в выборку, а
также его предков в двух предыдущих поколениях).
От каждого анкетируемого получено информиро-
ванное согласие на использование биологическо-
го образца и генетико-демографических данных в
анонимном виде в популяционном исследова-
нии. Для выборки БМ проведено анкетирование
матерей. Генетико-демографические параметры
в изученных выборках представлены в [5], а дан-
ные о молекулярных маркерах – аутосомных STR
в выборке АМ, ранее представлены в [6, 7].

ДНК из образцов крови выделена стандарт-
ным методом с применением набора реактивов
фирмы “Изоген” (Москва). Проведено генотипи-
рование образцов ДНК по 18 STR Y-хромосомы на
базе ООО “Гордиз” (Москва) с последующим опре-
делением принадлежности установленного геноти-
па к гаплогруппе Y-хромосомы с помощью Ин-
тернет-предиктора [8].

Статистический анализ проведен в программе
“Statistica”, использованы также алгоритмы про-
граммы WinPepi [9], для надежности выводов при

определении оценок вероятности использовали
одновременно обе программы.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Распределение гаплогрупп

К гаплогруппам Y-хромосомы, выявленным
во всех трех выборках жителей Москвы, следует
отнести следующий спектр гаплогрупп: R1a, R1b,
E1b1b, N, T, I1b и I2, а также J1 и J2. В целом вы-
явленные частоты гаплогрупп в выборках жите-
лей г. Москвы соответствуют частотам, характер-
ным для русского населения [10]. В отношении
спектра присутствующих гаплогрупп и их частот-
ного профиля три изученные выборки различа-
ются (табл. 1). Количество выявленных гапло-
групп варьирует от 12 в выборках АМ и ВМ до 26
в выборке БМ и составляет 28 гаплогрупп в сум-
марной выборке.

Превалирующей гаплогруппой в изученных
выборках из населения Москвы является гаплогруп-
па R1a (c минимальной частотой 42.8% в выборке
ВМ и максимальной – в выборке АМ – 52.1%), в
суммарной выборке частота 45.6%. Частота гап-
логруппы N варьирует от 7.3 в выборке БМ до
17.8% в выборке АМ, а в суммарной выборке со-
ставляет 9.1%. При сравнении частот гаплогруп-
пы N в трех поколениях выявлена гетерогенность
(G = 8.0721, d.f. = 2, P < 0.025). Различия между
двумя старшими поколениями (АМ + ВМ) и самым
молодым поколением (БМ) по частоте гаплогруппы
N достоверны (G = 7.2455, d.f. = 1, P < 0.01; P =
= 0.007, OR = 2.22, CI95% = 1.20–4.07). Достовер-
ны также и различия по частотам гаплогруппы N
между самым старшим и самым младшим поко-
лениями (G = 6.9270, d.f. = 1, P < 0.01). Частота
гаплогруппы R1b варьирует от 4.1 в выборке АМ
до 7.3% в выборке ВМ, а в суммарной выборке со-
ставляет 6.4%. Представленность гаплогруппы
E1b1b в изученных выборках невелика: мини-
мальная – 1.4% в выборке АМ и максимальная в
выборке ВМ – 4.3%. Особенности распростране-
ния рассмотренных гаплогрупп в изученных вы-
борках находятся в хорошем соответствии с ранее
установленными географическими ареалами их
распространения в Европейской части России
(R1a, E1b1b1, R1b и N) [11].

Частота гаплогруппы I1 варьирует незначи-
тельно: от 5.5% в выборке АМ до 6.3% в выборке
БМ, что вполне согласуется с географическими
особенностями распространения этой гаплогруп-
пы в Европе [12]. Гаплогруппа I2 представлена с
минимальной частотой (8.2%) в выборке АМ и с
максимальной частотой в выборке ВМ – (17.7%),
в суммарной московской выборке ее частота со-
ставляет 11.4%; особенности представленности этой
гаплогруппы также хорошо согласуются с геогра-
фическими особенностями распространения в
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Таблица 1. Распределение гаплогрупп Y-хромосомы в изученных выборках из населения г. Москвы

Примечание. * – “южные” по происхождению гаплогруппы; N – число, а f – численная доля гаплогруппы в выборке.

Гаплогруппа
АМ ВМ БМ Москва суммарно

N f N f N f N f

С3* 0 0 0 0 7 0.018 7 0.012
E1b1b 1 0.014 2 0.021 17 0.043 20 0.035
G2a* 0 0 3 0.031 7 0.018 10 0.018
G2c* 0 0 0 0 1 0.003 1 0.002
H* 0 0 0 0 1 0.003 1 0.002
I1 4 0.055 6 0.063 21 0.053 31 0.054
I2a 0 0 0 0 1 0.003 1 0.002
I2a(×I2a1) 6 0.082 16 0.167 35 0.088 57 0.100
I2a1 0 0 0 0 2 0.005 2 0.004
I2b(×I2b1) 0 0 0 0 1 0.003 1 0.002
I2b1 0 0 1 0.010 3 0.008 4 0.007
J1* 1 0.014 1 0.010 16 0.040 18 0.032
J2a* 0 0 5 0.052 15 0.038 20 0.035
J2a1b* 2 0.027 0 0 3 0.008 5 0.009
J2ab1* 0 0 0 0 1 0.003 1 0.002
J2a1bh* 1 0.014 0 0 0 0 1 0.002
J2a4(×bh)* 0 0 0 0 3 0.008 3 0.005
J2b* 0 0 0 0 7 0.018 7 0.012
J2a1×J2a1-bh* 1 0.014 0 0 0 0 1 0.002
L* 0 0 0 0 2 0.005 2 0.004
N 13 0.178 12 0.125 29 0.073 54 0.095
R1a 38 0.521 41 0.427 181 0.453 260 0.457
R1b 3 0.041 7 0.073 26 0.065 36 0.063
R2* 0 0 0 0 4 0.010 4 0.007
T* 2 0.027 1 0.010 5 0.013 8 0.014
O2* 0 0 1 0.010 0 0 1 0.002
O3* 0 0 0 0 5 0.013 5 0.009
Q* 1 0.014 0 0 7 0.018 8 0.014

Всего 73 1 96 1 400 1 569 1

Европе [12]. Однако наблюдаемые различия по
оценкам частоты этой гаплогруппы в трех выборках
недостоверны. С тем, чтобы точнее охарактеризо-
вать особенности распространения гаплогрупп I1 и
I2, проведен анализ соотношения частот этих гап-
логрупп в изученных выборках, по результатам
которого можно предположить различия по соот-
ношению рассматриваемых гаплогрупп в разных
поколениях москвичей. В табл. 2 представлены
особенности распространения гаплогрупп I1 и I2
в трех выборках из населения Москвы и в сум-
марной выборке. Во всех выборках превалирует
гаплогруппа I2. Интересно, что в выборке АМ соот-
ношение I2/I1 равно 1.5, а в выборках ВМ соотно-
шение практически в два раза выше. Таким образом,

продемонстрирована гетерогенность разных поко-
лений мужского населения г. Москвы по встречае-
мости этих гаплогрупп.

Частота гаплогруппы J1 в московском населении
довольно низкая и варьирует от 1% (ВМ) до 4%
(БМ). В населении Москвы с относительно высо-
кой частотой выявлена гаплогруппа J2, которая
варьирует по частоте от от 5.2 в выборке ВМ до
7.3% в выборке БМ и составляет в суммарной
выборке 6.7% (табл. 3). Аналогично проведенно-
му анализу для гаплогрупп I1 и I2, проведен ана-
лиз соотношения частот гаплогрупп J1 и J2 в трех
выборках, по результатам которого можно пред-
положить различия по соотношению рассмот-
ренных гаплогрупп в разных поколениях москви-
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чей. Во всех выборках превалирует гаплогруппа
J2. Суммарно группы J1 и J2 представлены в вы-
борке БМ с самой высокой частотой – 11.3%, а в
выборке ВМ с самой низкой частотой – 6.2%. Со-
отношение J2/J1 в разных поколениях различно,
так, например, соотношение равно 4.0 в выборке
АМ и 5.0 в выборке ВМ, а в выборке БМ – 1.81. Та-
ким образом, продемонстрирована гетероген-
ность разных поколений мужского населения
г. Москвы по встречаемости этих гаплогрупп. Од-
нако непосредственное сравнение частот в разных
выборках жителей Москвы не достигает порога до-
стоверности. Следует отметить, что гаплогруппы J1
и J2 входят в группу “южных по происхождению”
гаплогрупп, которые максимально представлены
в самом молодом поколении. Географические
особенности распространения гаплогрупп J1 и J2
представлены в [13].

Распределение крупных гаплогрупп

Для выявления различий частотных профилей
гаплогрупп Y-хромосомы в трех выборках из муж-
ского населения г. Москвы, относящихся к раз-
ным поколениям, проведен еще один вариант

статистического анализа, для которого гапло-
группы были объединены в более крупные кате-
гории, а редкие гаплогруппы, представленные в
суммарной выборке с частотой менее 2% каждая,
объединены в класс “RH”. Частоты по объеди-
ненным классам гаплогрупп в московских выбор-
ках представлены в табл. 4.

Сравнительный статистический анализ как
для всех трех московских выборок (G = 23.0686,
d.f. = 16, P > 0.05), так и для попарных сравнений
выборок АМ с БМ (G = 13.5414, d.f. = 8, P > 0.05),
АМ с ВМ (G = 5.8370, d.f. = 8, P > 0.05) и БМ с ВМ
(G = 9.9176, d.f. = 8, P > 0.05) не выявил достоверно
значимых различий. Возможно, что при увеличе-
нии размеров выборок различия между выборками
АМ и БМ достигнут первого порога достоверности.
Однако сравнение двух объединенных старших
выборок, между которыми не было достоверных
различий по профилю частот рассматриваемых
гаплогрупп, с самым молодым поколением вы-
явило достоверные различия между ними (G =
= 18.0593, d.f. = 8, P < 0.025). Следовательно, по-
мимо установленных достоверных различий между
старшим и младшим поколениями по присут-
ствию гаплогруппы N, а также гаплогрупп “юж-

Таблица 2. Соотношение частот гаплогрупп I1 и I2 в изученных выборках из населения г. Москвы

Примечание. Полужирным шрифтом выделены максимальные значения, курсивом – минимальные.

Гаплогруппы
АМ

N = 73
ВМ

N = 96
БМ

N = 400
Москва суммарно

N = 569

N f N f N f N f

I1 4 0.055 6 0.063 21 0.053 31 0.054
I2 6 0.082 17 0.177 42 0.105 65 0.114
Всего 10 0.137 23 0.240 63 0.158 96 0.168

Соотношение гаплогрупп I1 и I2

I1/I2 0.667 0.353 0.500 0.477
I2/I1 1.500 2.833 2.000 2.097

Таблица 3. Соотношение частот гаплогрупп J1 и J2 в изученных выборках из населения г. Москвы

Примечание. Полужирным шрифтом выделены максимальные значения, курсивом – минимальные.

Гаплогруппы
АМ

N=73
ВМ

N=96
БМ

N=400
Москва суммарно

N=569

N f N f N f N f

J1 1 0.014 1 0.010 16 0.040 18 0.032
J2 4 0.055 5 0.052 29 0.073 38 0.067
Всего 5 0.069 6 0.062 45 0.113 56 0.098

Соотношение гаплогрупп J1 и J2

J1/J2 0.250 0.200 0.552 0.474
J2/J1 4.000 5.000 1.813 2.111
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ных по происхождению” выявлены достоверные
различия по профилю частот крупных гапло-
групп между поколениями москвичей.

Особенности распределения “южных
по происхождению” гаплогрупп

Частоты “южных по происхождению” гапло-
групп (С3, G2a, G2c, H, J1, J2, L, O2, O3, Q, R2 и
T) в трех выборках из населения Москвы и в сум-
марной выборке представлены на рис. 1. Все пе-
речисленные гаплогруппы возникли и имеют обла-
сти максимального распространения значительно
южнее географического положения Москвы [13–
22]. Гаплогруппа E1b1b1 имеет ближневосточное
происхождение, но в связи с высокой ее пред-
ставленностью в Западной Европе и возможным

путем ее проникновения в генофонд мегаполиса,
в том числе и с запада, эта гаплогруппа не вклю-
чена в группу “южных по происхождению” гап-
логрупп [11, 13].

Присутствие в генофонде “южных по проис-
хождению” гаплогрупп для разных поколений
москвичей различно. Так, например, в выборках
АМ их доля составляет примерно 11%, а макси-
мальная доля выявлена в выборке новорожден-
ных – 21.0%. В суммарной выборке из населения
Москвы доля “южных по происхождению” гап-
логрупп составляет 18.1%. Тест на гетерогенность
оценок частоты “южных по происхождению”
гаплогрупп выявил достоверные различия трех
выборок: G = 8.1226, d.f. = 1, P < 0.005. Сравнение
самого старшего поколения с младшим показало
достоверные различия по G-критерию: G = 4.3955,

Таблица 4. Распределение крупных гаплогрупп Y-хромосомы в изученных выборках из населения г. Москвы

Примечание. * RH – объединенная группа редких гаплогрупп, частота каждой из которых в суммарной выборке менее 2%.
Другие обозначения см. табл. 1.

Гаплогруппа
АМ ВМ БМ Москва суммарно

N f N f N f N f

E1b1b 1 0.014 2 0.021 17 0.043 20 0.035
I1 4 0.055 6 0.063 21 0.052 31 0.054
I2 6 0.082 17 0.177 42 0.104 65 0.114
J1 1 0.014 1 0.010 16 0.040 18 0.032
J2 4 0.055 5 0.052 29 0.073 38 0.067
N 13 0.178 12 0.125 29 0.073 54 0.095
R1a 38 0.520 41 0.427 181 0.452 260 0.457
R1b 3 0.041 7 0.073 26 0.065 36 0.063
RH* 3 0.041 5 0.052 39 0.098 47 0.083

Всего 73 1 96 1 400 1 569 1

Рис. 1. Доля “южных по происхождению” гаплогрупп Y-хромосомы в изученных выборках из населения г. Москвы.
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d.f. = 1, P < 0.05. Сравнение условно среднего по-
коления с младшим выявило достоверные разли-
чия по присутствию рассматриваемой категории
гаплогрупп: G = 4.9649, d.f. = 1, P < 0.05. Сравне-
ние самого старшего поколения с условно сред-
ним не выявило достоверных различий: G = 0.010,
d.f. = 1, P > 0.05. В этой связи, в новом варианте
статистического анализа оба старших поколения
были объединены для анализа частот “южных по
происхождению” гаплогрупп в изученных выбор-
ках (при сравнении с младшим поколением): G =
9.6243, d.f. = 1, P < 0.005.

Таким образом, очевидна гетерогенность по-
колений москвичей в отношении разнообразия
гаплогрупп Y-хромосомы, прослежена динамика
накопления в молодом поколении “южных по
происхождению” гаплогрупп (С3, G2a, G2c, H,
J1, J2, L, O2, O3, Q, R2 и T).

Остановимся на присутствии некоторых гап-
логрупп в географических регионах, которые служат
источником миграции. Так, например, в боль-
шинстве этнических групп Северного Кавказа
присутствует от 20 до 40% каждой из гаплогрупп –
G2a или J1. В Закавказье (Грузия, Армения, Азер-
байджан) гаплогруппа J2a является одной из ос-
новных, но там также высоки частоты гаплогрупп
J1 и G2a. Гаплогруппа J2a также достигает высо-
ких частот в Анатолии, в Чечне и Ингушетии.

Рассмотрим также гаплогруппу T, которую в
анализе также рассматриваем как “южную по
происхождению” гаплогруппу Y-хромосомы.
Гаплогруппа T является редкой гаплогруппой в Ев-
ропе. Она составляет 1% в населении большей ча-
сти континента, за исключением Греции, Маке-
донии и Италии, где ее частота превышает 4%, а в
Иберии она составляет 2.5%, достигнув 10% в Ка-
дисе и более 15% на Ибице. Максимальная часто-
та по всему миру гаплогруппы T наблюдается в
Восточной Африке (Эритрея, Эфиопия, Сомали,
Кения, Танзания), на Ближнем Востоке (в Южном
Ираке, Юго-Западном Иране, Омане и в Южном
Египте) и на Кавказе, где на ее долю приходится
примерно от 5 до 15% мужских линий [13–16].

Гаплогруппа L также из гаплогрупп “южных
по происхождению” имеет области максималь-
ного распространения в Южной Азии (11.2%),
Индии (может достигать в отдельных племенах
68%), Пакистане (11.6%), и Афганистане (9.5%).
Известно, что у народов, которые проживают в
Средней Азии, широко распространена рассмат-
риваемая гаплогруппа: у таджиков (Таджикистан)
гаплогруппа выявлена у 7.7%, у узбеков – 5–9.5%
(Узбекистан, Афганистан), уйгуров – (Киргизия)
(16.7%) у киргизов – (5.2%). Чрезвычайно высока
представленность этой гаплогруппы у лазов (Гру-
зия) (41%), у грузин (достигает в отдельных райо-
нах 21%), а также у отдельных народов Дагестана

(до 11.7% у татов), широко распространена у че-
ченцев и ингушей (до 7%) [20].

Гаплогруппа H, выявленная в генофонде насе-
ления мегаполиса, широко представлена у цыган
в Индии (до 60%), в Индии частота достигает
35%, у калашей (Пакистан) (20.5%), у таджиков
(Душанбе) (12.5%), курдов из Туркмении (6%).
Очевидно, что гаплогруппы G2a, J1, J2, L и T мо-
гут быть привнесены в генофонд мегаполиса с
миграцией мужского населения из южных регио-
нов РФ, в первую очередь из Северо-Кавказского
и Южного Федеральных округов, а также из со-
предельных стран. Гаплогруппы L, J2, H, а также
O (с чрезвычайно широким распространением в
Восточной и Юго-Восточной Азии с частотой
60–100%) могут попадать в генофонд населения
Москвы с потоками мигрантов из Средней Азии,
интенсивность которых возросла за последние
десятилетия [5, 13, 19–21].

При сохранении данной тенденции в мигра-
ции мужского населения в мегаполис следует
ожидать увеличения доли “южных по происхож-
дению” гаплогрупп Y-хромосомы в мужском на-
селении г. Москвы и постепенного замещения
характерных для основного населения мегаполи-
са гаплогрупп. Очевидно, что в основном эта тен-
денция затронет две наиболее распространенные
в изученных выборках мегаполиса гаплогруппы –
N и R1a. В отношение гаплогруппы N действи-
тельно установлено достоверное снижение ее
присутствия в генофонде мегаполиса (см. выше).

Рассмотрим для примера гаплогруппу G2a,
также вошедшую в группу “южных по происхож-
дению” гаплогрупп Y-хромосомы. Гаплогруппа G2
распространена у сванов (92%), осетин (62%), ме-
грелов (до 75%), абхазов (48%), адыгов (46%), гру-
зин (40%), в Карачаево-Черкессии и Кабардино-
Балкарии (до 40%). В изученном массиве данных
эта гаплогруппа в Москве обнаружена у десяти жи-
телей. Гаплогруппа G2a проникает в генофонд
населения мегаполиса, вероятнее всего, с потока-
ми мигрантов с Кавказа, где она широко распро-
странена [13–15]. В табл. 5 представлены данные
о выявленных случаях присутствия в генофонде
населения мегаполиса этой гаплогруппы. С по-
мощью специального интернет-предиктора на
основании данных генотипирования по 18 STR
Y-хромосомы определены субклады гаплогруппы
G2a в наших выборках [13]. Установлено присут-
ствие трех субклад гаплогруппы Y-хромосомы G2a:
G2a-P16 (G2a1a), G2a-M406 (G2a2b1) и G2a-L497
(G2a2b2a1b). В самом старшем поколении рас-
сматриваемая гаплогруппа не выявлена. Таким
образом, гаплогруппа G2a, равно как и другие
“южные по происхождению” гаплогруппы (С3,
G2c, J1, J2, L, O2, O3, Q, R2 и T), могут быть опре-
делены как значимые для ДНК-идентификации
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маркеры, с помощью которых можно устанавли-
вать происхождение их носителей в мегаполисах.

Из процитированных выше материалов, иллю-
стрирующих особенности географического распро-
странения “южных по происхождению” гапло-
групп (С3, G2c, J1, J2, L, O2, O3, Q, и T), очевидно,
что гаплогруппы проникают в генофонд мегаполи-
са с потоками мигрантов из южных регионов, что
подтверждается данными анкетирования.

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенное исследование позволило устано-
вить характерные спектры и профили частот гап-
логрупп Y-хромосомы в выборках жителей Моск-
вы из разных поколений и продемонстрировало
гетерогенность выборок в отношении разнообра-
зия гаплогрупп. Показано увеличение доли “юж-
ных по происхождению” гаплогрупп (С3, G2a,
G2c, H, J1, J2, L, O2, O3, Q, R2 и T), ранее не ха-
рактерных для мегаполиса, в молодом поколе-
нии. Выявлено снижение частоты гаплогруппы N
в молодом поколении жителей мегаполиса.

Различия генетической структуры трех разно-
возрастных выборок мужского населения Москвы
по частотам гаплогрупп Y-хромосомы находятся в
хорошем соответствии с данными о миграционных
потоках в столицу [1, 5], а также с данными о местах
происхождения жителей Москвы и об этниче-
ском составе выборок, полученных путем анкети-
рования [5].

Доля русских в старшей выборке составляет
85, в младшей – 73%. Этнический состав “млад-
шей” выборки наиболее разнообразен (27 нацио-
нальностей); в “старшей” выборке – 14. Помимо
русских, в “младшую” выборку входят (по убыва-
нию численности): киргизы, дагестанцы, армяне,
таджики, татары, украинцы, узбеки, чеченцы,
азербайджанцы, евреи, белорусы, чуваши, осетины,
молдаване, корейцы, казахи, ингуши, гагаузы,
кабардинцы, калмыки, якуты, монголы, сирийцы,
турки, туркмены, египтяне.

В “старшей” выборке 3/4 москвичей родилось
в Центральном Федеральном округе, в том числе
чуть больше половины – в самой столице. В
“младшей” выборке распределение по местам
рождения совсем иное – в ЦФО родилось чуть
больше половины анкетируемых, в самой Москве –
одна треть, много уроженцев Южного и Северо-
Кавказского Федеральных округов и стран “ближ-
него зарубежья” – Киргизии, Украины, Узбекиста-
на, Таджикистана, Армении (страны перечисле-
ны в порядке убывания числа мигрантов из них в
Москву).

Данные о параметрах миграции позволяют
прогнозировать временную динамику частот гап-
логрупп в населении мегаполиса под воздействи-
ем миграционных процессов, способствующих
быстрому обновлению генофонда популяции в
поколениях. При этом необходимо учитывать
гендерные различия миграционных потоков – для
анализа динамики частот маркеров Y-хромосомы
необходимо использовать данные об интенсивно-
сти мужской миграции и этническом составе муж-
чин-мигрантов.

Полученные результаты указывают на важ-
ность учета возрастного фактора при создании
популяционных референтных баз данных для
ДНК-идентификации личности в мегаполисах, а
также на необходимость постоянного обновле-
ния и актуализации таких баз данных и сбора ге-
нетико-демографических данных параллельно со
сбором биологических образцов с целью изуче-
ния генетических маркеров [23].

Авторы благодарят москвичей, принявших
участие в анкетировании и предоставивших свои
биологические образцы, а также руководство ме-
дицинских учреждений Москвы, на базе которых
был проведен сбор материала, за ценное сотруд-
ничество.

Исследование проведено в рамках реализации
Научно-технической программы Союзного госу-
дарства “Разработка инновационных геногеогра-
фических и геномных технологий идентификации
личности и индивидуальных особенностей челове-

Таблица 5. Распределение подвариантов (субклад) и ветвей гаплогруппы G2a в изученных выборках из населения
г. Москвы

Примечание. * – подвариант (субклада) гаплогруппы G2a определен(а) с помощью интернет-предиктора гаплогрупп Y-хро-
мосомы [8]. ** – указано обозначение ветви гаплогруппы G2a в соответствии с деревом ветвей гаплогруппы Y-хромосомы G2
[13]. *** – в выборке АМ гаплогруппа G2a не обнаружена.

Подвариант (субклада) 
гаплогруппы G2a*

Суммарная выборка*** Выборка ВМ Выборка БМ

N % N % N %

G2a-P16 (G2a1a)** 3 30 1 33.3 2 28.5
G2a-M406 (G2a2b1) 5 50 2 66.7 3 43.0
G2a-L497(G2a2b2a1b) 2 20 – – 2 28.5
Всего 10 100 3 100 7 100
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ка на основе изучения генофондов регионов Союз-
ного государства” (“ДНК-идентификация”, меро-
приятие 10).

Все процедуры, выполненные в исследовании
с участием людей, соответствуют этическим стан-
дартам институционального и/или национального
комитета по исследовательской этике и Хель-
синкской декларации 1964 г. и ее последующим
изменениям или сопоставимым нормам этики.

Исследование одобрено Этическим комите-
том ИОГен РАН. От каждого из включенных в
исследование участников было получено инфор-
мированное добровольное согласие (в выборке
новорожденных согласие было получено от их
матерей). Демографические данные, полученные
в результате анкетирования, и результаты иссле-
дования представлены и хранятся в анонимной
(обезличенной) форме.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Frequencies of Y-Chromosome Haplogroups and Migration Processes
in Three Generations of Moscow Residents

I. G. Udinaa, *, A. S. Grachevaa, and O. L. Kurbatovaa
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In three samples from the Moscow population, representing three conditional generations, genotyping was
carried out for 18 STR of the Y-chromosome and data on genetic demography were collected by means of a
questionnaire. Comparative statistical analysis revealed spectra and frequency profiles of Y-chromosome
haplogroups characteristic for each generation; demonstrated significant differences between the two older
generations and the younger generation of Moscow residents, in particular, in the frequency of haplogroup N. Sta-
tistically significant accumulation in the young generation of haplogroups of “southern origin” brought with
the f lows of migrants is shown. Features of the Y-chromosome haplogroup frequency distribution in three
generations of Muscovites are in good agreement with the parameters of migration flows to Moscow in recent
decades and with survey data on the places of origin of migrants and their ethnic composition. The results of
the study indicate the need for timely updating and actualization of population reference databases for the
purposes of DNA-based identification in megacities, as well as the need to supplement molecular genetic
analysis with data on genetic demography obtained by questioning.

Keywords: Moscow, population, gene pool, Y-chromosome haplogroups, migration processes, generations.
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С помощью метода метилчувствительной ПЦР проведено изучение гиперметилирования СpG-ост-
ровков промоторов четырех генов (р53, АТМ, SOD3, ESR1) в лейкоцитах крови облученных лиц (100 чел.:
ликвидаторы аварии на ЧАЭС, профессионалы-атомщики г. Сарова, жители территорий с радио-
нуклидными загрязнениями) и у 140 человек контрольной группы. Полученные данные существен-
но дополнили и позволили подытожить результаты по изучению на протяжении нескольких лет ра-
диационно-индуцированного гиперметилирования промоторов генов в различных контингентах
лиц, подвергшихся хроническому или фракционированному облучению в широком диапазоне доз.
Показана дифференциальная значимость возраста и радиационного воздействия в метилировании
CpG-островков промоторов разных генов, что демонстрируют однонаправленные эффекты, на-
блюдаемые в независимых выборках облученных лиц. ROC-анализ показал высокую информатив-
ность рассмотрения выявляемых эпигенетических нарушений как биомаркеров перенесенного об-
лучения (AUC = 0.846 ± 0.015, р = 1.5Е-48). Гиперметилирование CpG-островков генов RASSF1A и
р14/ARF зависит от возраста, а эпигенетическая модификация локусов p16/INK4A и GSTP1 высоко
значимо ассоциирована с радиационным воздействием, что верифицировано на двух тестовых вы-
борках обследованных индивидов. Выявленный дозозависимый характер гиперметилирования изу-
ченных генов косвенно подтверждается наличием положительной ассоциативной связи между
уровнем аберраций хромосомного типа и частотой метилированных локусов (r = 0.604, p = 2.3E-11).

Ключевые слова: радиация, гиперметилирование, промотор гена, CpG-островок, лейкоциты челове-
ка, аберрации хромосом.
DOI: 10.31857/S0016675822110066

Многолетний мониторинг генетического статуса
представителей облученных локальных популяций,
участников ликвидации радиационных катастроф,
лиц, подвергшихся радиационному воздействию в
результате профессиональной деятельности, про-
водимый как нами, так и другими исследователями
(анализ аберраций хромосом, разрывов ДНК, му-
таций генов и мини-/микросателлитных локусов)
свидетельствует о повышенном уровне соматиче-
ского мутагенеза в ближайшие и отдаленные сроки
после экспонирования [1–5]. Эпигенетические
эффекты – новый аспект последствий радиаци-
онного воздействия на организм человека. Их
изучение представляет собой не только фундамен-
тальную проблему, связанную с оценкой законо-
мерностей действия радиации и реальных рисков
облучения в широком диапазоне доз, но и важно с
точки зрения прикладных аспектов радиационной
медицины. Исходя из последних достижений эпиге-
нетики, изучение таких локус-специфических изме-

нений метилирования ДНК как гиперметилирова-
ние промоторов ряда генов в нормальных лейкоци-
тах облученного человека представляется крайне
важным и актуальным. Эти биомаркеры отдален-
ного радиационного воздействия могли бы иметь
очевидную прогностическую ценность в отноше-
нии здоровья облученного индивида [6].

Ранее нами были впервые исследованы эпигене-
тические изменения четырех локусов (RASSF1A,
p16/INK4A, p14/ARF, GSTP1) в двух независимых
выборках облученных лиц и показана значимость
радиационного фактора в индукции гипермети-
лирования CpG-островков промоторов ряда генов
в лейкоцитах крови, выявляемого в отдаленные
сроки после перенесенного облучения [7, 8]. Оче-
видно, что для оценки прогностического потен-
циала выявляемых отдаленных эпигенетических
нарушений как маркеров радиационного воздей-
ствия требуется расширение спектра исследуемых
генов с охватом различных контингентов облучен-
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ных лиц. Для решения этой проблемы также требу-
ется проанализировать связь рассматриваемых мо-
дификаций с поврежденностью генома, регистри-
руемой в виде цитогенетических нарушений –
аберраций хромосомного типа, характерных пре-
имущественно для радиационного воздействия
при отсутствии явных доказательств их сопря-
женности с индукцией тех или иных патологий
[6]. В рамках предыдущих работ нами уже было
изучено гиперметилирование промоторов восьми
генов в лейкоцитах крови сотрудников реакторного
и радиохимического производств, подвергшихся
пролонгированному внешнему воздействию γ-из-
лучения или сочетанному внешнему (γ-лучи)/
внутреннему (α-частицы) облучению [8–10].

В настоящей работе продолжено изучение ги-
перметилирования промоторов генов клеточного
цикла (р53, АТМ), антиоксидантной защиты (SOD3),
эстрогенового рецептора (ESR1) в лейкоцитах
крови различных контингентов облученных лиц
(ликвидаторы аварии на Чернобыльской АЭС,
профессионалы-атомщики г. Сарова, жители
территорий с радионуклидными загрязнениями).
Полученные результаты существенно дополнили
и позволили нам проанализировать совокупность
полученных на протяжении нескольких лет дан-
ных по выявленным эпигенетическим модифи-
кациям в зависимости от дозы, интенсивности
воздействующего излучения, возраста и цитоге-
нетического статуса индивида.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Экспериментальная часть данной работы

включала в себя обследование 100 облученных лиц
(ликвидаторы аварии на Чернобыльской АЭС,
профессионалы-атомщики г. Сарова, жители
территорий с радионуклидными загрязнениями)
и 140 человек контрольной группы. Подробная
характеристика облученных лиц этих групп пред-
ставлена в нашей более ранней публикации [7].

Помимо смешанной выборки лиц, куда вошли
вышеперечисленные контингенты, мы обследо-
вали также 149 работников (от 52 до 86 лет) реак-
торного и радиохимического производств ПО
“Маяк” (г. Озерск), подвергшихся пролонгиро-
ванному внешнему воздействию γ-излучения и
сочетанному внешнему (γ-лучи)/внутреннему
(α-частицы, инкорпорированный 239Pu) облуче-
нию и представляющих собой однородные группы
лиц, имеющих продолжительный стаж работы в
условиях одного завода. Контрольная группа вклю-
чала биологический материал необлученных лиц –
жителей г. Озерска, соответствующих по всем об-
щепринятым показателям облученной группе
(50 чел.). Уникальный банк ДНК работников ПО
“Маяк” создан в клиническом отделе Южно-
уральского института биофизики ФМБА России
(г. Озерск). К моменту взятия образцов перифе-

рической крови дозы воздействия γ- и α-излуче-
ний на ККМ (красный костный мозг) составили
соответственно от 142 до 2950 мГр и от 0 до 68 мГр.
Характеристики этой когорты детально были из-
ложены в наших предыдущих публикациях, где
также частично представлены результаты ее об-
следования [8–10]. Здесь же приводятся обоб-
щенные результаты эпигенетического анализа и
их сравнение с таковыми, полученными для дру-
гих групп облученных лиц.

В итоге общая численность обследованной вы-
борки составила 605 человек (2.5–84 года), из них
273 облученных человека (36–84 года; ликвидато-
ры аварии на ЧАЭС, профессионалы-атомщики
г. Сарова, жители территорий с радионуклидны-
ми загрязнениями, работники ПО “Маяк”
г. Озерска). Следует подчеркнуть, что для боль-
шинства обследованных лиц промежуток времени
между окончанием работы в условиях радиацион-
ного воздействия и взятием крови находился в
диапазоне от нескольких месяцев до 61 года (в
среднем 15.74 ± 1.04 лет). Если для работников
атомной промышленности дозы облучения были
рассчитаны и документированы, то для остальных
контингентов облученных лиц такая информа-
ция отсутствовала.

Анализ гиперметилирования CpG-островков
промоторов генов клеточного цикла (р53, АТМ),
антиоксидантной защиты (SOD3), эстрогенового
рецептора (ESR1) выполнен с применением де-
тально описанной ранее оптимизированной и
стандартизованной в лаборатории метилчувстви-
тельной полимеразной цепной реакции (МЧ-ПЦР),
позволяющей диагностировать 0.1–1% метили-
рованных аллелей в образце ДНК лейкоцитов
крови [7, 8]. Вкратце реакцию метилчувствитель-
ной ферментативной рестрикции проводили с
использованием эндонуклеазы AciI (Fermentas,
Литва), которая гидролизует только неметилиро-
ванные участки узнавания (5'…C↓C GC…3'). До-
ля проанализированных CpG-динуклеотидов со-
ставила 25, 12.2, 17.1, 8.3% для исследованных
фрагментов промоторов генов р53, АТМ, SOD3,
ESR1 соответственно. Образцы ДНК до и после
гидролиза использовали в качестве матрицы для
амплификации фрагментов промоторов кандидат-
ных генов. Результаты каждого анализа были вос-
произведены в трех независимых экспериментах.

Статистическая обработка результатов осу-
ществлялась с помощью программ WINPEPI
(PEPI-for-Windows) и SPSS 20.0.0 общеприняты-
ми статистическими методами. Значимость раз-
личий между группами оценивалась с помощью
точного критерия Фишера с проведением коррек-
ции р-значений на множественность сравнений
(False Discovery Rate, FDR). Корреляционный и
регрессионный (множественная регрессия, логи-
стическая регрессия) анализы были использованы с
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Таблица 1. Результаты изучения гиперметилирования промоторов генов в совокупной выборке обследованных лиц

* Точный двусторонний тест Фишера.
** Коррекция на множественность сравнений.

Ген

Отсутствие 
(0)/наличие 

метилирования 
(1)

Контроль Облученные OR р* FDR**

RASSF1A
0 322 250

1.56 0.198 0.198
1 10 23

p16/INK4A
0 328 234

13.67 1.5E-9 2.1E-8
1 4 39

p14/ARF
0 321 249

2.81 0.005 0.007
1 11 24

GSTP1
0 330 243

20.37 5.2E-9 2.1E-8
1 2 30

p53
0 169 211

3.04 0.002 0.003
1 10 38

ATM
0 174 219

4.77 5.1E-4 0.001
1 5 30

ESR1
0 167 212

2.43 0.009 0.010
1 12 37

SOD3
0 158 162

4.04 3.9E-8 1.0E-7
1 21 87

целью оценки зависимости между исследуемыми
показателями (метилирование, возраст, радиацион-
ное воздействие и его доза). Адекватность полу-
ченных регрессионных моделей оценивалась с
помощью ROС-анализа (анализ характеристиче-
ской кривой), позволившего сделать выводы о
прогностической эффективности совокупности
рассматриваемых эпигенетических показателей.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Анализ ассоциаций в объединенной выборке об-
следованных лиц. Из таблицы сопряженности (2 × 2)
радиационного воздействия и метилирования для
совокупной выборки видно, что частоты облу-
ченных лиц с выявленными случаями метилиро-
вания промоторов всех проанализированных генов,
кроме RASSF1A, статистически значимо превы-
шали аналогичные показатели в контроле (табл. 1).
Поскольку контрольная группа в данном иссле-
довании включала лиц широкого возрастного
диапазона (в том числе молодых людей 20–35 лет
и детей 2.5–16 лет), для каждого гена была по-
строена логистическая регрессия вида: метилиро-
вание ~ Возраст + Статус облучения (табл. 2).
Видно, что метилирование генов RASSF1A и

р14/ARF зависит исключительно от возраста, в то
время как эпигенетический статус GSTP1, p53,
ATM и ESR1 преимущественно сопряжен с пере-
несенным облучением. Метилирование осталь-
ных генов (p16, SOD3) зависит как от возраста, так
и от радиационного воздействия.

Анализ ассоциаций с верификацией № 1. Для
первой сформированной нами ранее смешанной
выборки (ликвидаторы аварии на ЧАЭС, профес-
сионалы-атомщики г. Сарова, жители террито-
рий с радионуклидными загрязнениями) частоты
случаев метилирования изученных генов, как пра-
вило, значимо превышали таковые показатели в со-
ответствующем контроле (для p14/ARF р = 0.074)
(табл. 3). Однако верификация данных на второй
(тестовой) выборке (работники ПО “Маяк”) хотя
и показала такую же направленность выявляемых
эффектов радиационного воздействия, тем не ме-
нее их уверенное воспроизведение отмечается толь-
ко для генов p16/INK4A, GSTP1 и SOD3 (табл. 4).

Анализ ассоциаций с верификацией № 2. Если
ранжировать всех обследованных нами лиц по
наличию/отсутствию информации о дозе радиа-
ционного воздействия, значимые эффекты облу-
чения, проходящие через поправку на множе-
ственность сравнений, выявлены для всех генов,
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Таблица 2. Результаты оценки зависимости метилирования разных генов от возраста и радиационного воздей-
ствия (логистическая регрессия) в совокупной выборке обследованных лиц

* Коэффициент в логистической регрессии. 
** Тест Вальда.

Ген Фактор B* SE(B) р** Exp(B)

RASSF1A
Возраст 0.044 0.013 0.001 1.045
Статус 0.298 0.421 0.479 1.347

p16/INK4A
Возраст 0.035 0.013 0.008 1.036
Статус 1.956 0.559 4.7E-4 7.069

p14/ARF
Возраст 0.066 0.016 2.4E-5 1.068
Статус 0.040 0.400 0.920 1.041

GSTP1
Возраст 0.008 0.014 0.537 1.007
Статус 2.816 0.794 3.9E-4 15.719

p53
Возраст 0.020 0.011 0.066 1.022
Статус 0.850 0.387 0.028 2.341

ATM
Возраст 0.010 0.012 0.400 1.010
Статус 1.409 0.519 0.007 4.092

ESR1
Возраст 0.010 0.010 0.299 1.010
Статус 0.737 0.371 0.047 2.090

SOD3
Возраст 0.022 0.008 0.005 1.022
Статус 1.114 0.280 7.0E-5 3.046

Таблица 3. Результаты изучения гиперметилирования промоторов генов в смешанной выборке обследованных
лиц (выборка открытия)

* Точный двусторонний тест Фишера.
** Коррекция на множественность сравнений.

Ген

Отсутствие
(0)/наличие 

метилирования 
(1)

Контроль Облученные OR р* FDR**

RASSF1A
0 274 114

5.71 4.7E-5 1.8E-4
1 8 10

p16/INK4A
0 281 112

30.11 4.3E-6 3.4Е-5
1 1 12

p14/ARF
0 278 118

3.53 0.074 0.074
1 4 6

GSTP1
0 280 113

13.63 6.7E-5 1.8E-4
1 2 11

p53
0 122 86

2.84 0.036 0.041
1 7 14

ATM
0 125 85

7.21 2.5E-4 5.0E-4
1 4 15

ESR1
0 121 82

3.32 0.006 0.008
1 8 18

SOD3
0 117 73

3.61 0.001 0.002
1 12 27
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кроме p14/ARF, только у работников атомной
промышленности (выборка открытия: атомщики
г. Сарова и работники ПО “Маяк”) с рассчитанной
и документированной дозой облучения (табл. 5). В
другой же обследованной группе индивидов (те-
стовая выборка: ликвидаторы аварии на ЧАЭС и
жители территорий с радионуклидными загрязне-
ниями) уверенное воспроизведение эффектов об-
лучения отмечается только для генов p16/INK4A и
GSTP1 (табл. 6).

Эффективность выявления облученных лиц. Ана-
лиз параметров модели логистической регрессии,
построенной на выборке лиц с документированной
информацией о величине дозы облучения (выборка
открытия), свидетельствует о высокой сопряжен-
ности метилирования с перенесенным радиаци-
онным воздействием: p = 4.2E-32, Найджелкерк
R2 = 0.595, доля правильных прогнозов 81.3%. Кон-
станта, а также коэффициенты логистической ре-
грессии при предикторах (переменных) возраст и
частота метилированных генов (отношение числа
метилированных генов к общему числу проана-
лизированных локусов) составили соответствен-
но –5.569, 0.085 и 6.112.

В табл. 7 представлены исходные данные по
трем выборкам обследованных лиц (выборка от-
крытия, тестовая выборка, совокупная выборка),
а именно частоты истинно облученных лиц, что
было подтверждено (TP – “truе positive”, ИП –
истинно положительные результаты) или, наобо-
рот, не доказано (FN – “false negative”, ЛО – лож-
ноотрицательные результаты) рассматриваемым
эпигенетическим методом, и частоты истинно
необлученных лиц, результаты обследования кото-
рых классифицируются как ложноположительные,
ЛП (FР – “false positive”) и истинно отрицательные,
ИО (ТN – “true negative”). На основании этих дан-
ных были рассчитаны основные характеристики
применяемого теста, основанного на анализе ги-
перметилирования генов: чувствительность, т.е.
способность выявлять (“видеть”) облученных
лиц, и специфичность, т.е. способность не при-
нимать необлученных людей за облученных.

Как видно, чувствительность эпигенетического
теста, определенная по выборке открытия, дости-
гает высоких значений (90%), но была наимень-
шей (29.1%) при обследовании тестовой выборки
индивидов. Специфичность, напротив, имеет бо-
лее высокие значения в группе лиц с недокумен-

Таблица 4. Результаты изучения гиперметилирования промоторов генов в выборке работников ПО “Маяк” (те-
стовая выборка)

* Точный двусторонний тест Фишера.
** OR вычислен с прибавлением 0.5 к каждой ячейке таблицы 2 × 2 (байесовская оценка).

Ген

Отсутствие
(0)/наличие 

метилирования 
(1)

Контроль Облученные OR р*

RASSF1A
0 48 136

2.29 0.365
1 2 13

p16/INK4A
0 47 122

3.47 0.041
1 3 27

p14/ARF
0 43 131

0.84 0.806
1 7 18

GSTP1
0 50 130

15.09** 0.004
1 0 19

p53
0 47 125

3.01 0.094
1 3 24

ATM
0 49 134

5.49 0.078
1 1 15

ESR1
0 46 130

1.68 0.451
1 4 19

SOD3
0 41 89

3.07 0.006
1 9 60
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тированной дозой облучения (84% против 68.5%
для выборки открытия). ROC-анализ показал хо-
рошую/очень хорошую прогностическую силу
рассмотрения гиперметилирования генов как
биомаркеров перенесенного облучения: площадь
под ROC-кривой AUC = 0.879 ± 0.020, p = 2.9E-31
и AUC = 0.744 ± 0.028, p = 6.0E-12 для выборки
открытия и тестовой выборки соответственно.
Общая доля корректных прогнозов была наи-
большей в выборке открытия (80.1% против
64.4% для тестовой выборки). На рис. 1 представ-
лены ROC-кривые, построенные для выборки от-
крытия и тестовой выборки.

В табл. 7 и на рис. 1 представлены результаты
ROC-анализа, выполненного для объединенной
выборки обследованных лиц, которые свидетель-
ствуют о значимой сопряженности статуса “облу-
ченный” с метилированием проанализированных
генов: AUC = 0.846 ± 0.015, р = 1.5Е-48. Таким обра-
зом, мы наблюдаем очень хорошую прогностиче-
скую эффективность рассмотрения гипермети-
лирования генов как отдаленных биомаркеров
радиационного воздействия. При этом значения

чувствительности, специфичности и доли кор-
ректных прогнозов были примерно одинаковы и
составили более 70%.

Зависимость гиперметилирования генов от дозы
облучения. Зависимость частоты метилированных
генов у работников атомной промышленности от
дозы внешнего воздействия γ-излучения адекватно
характеризует непараметрическая корреляция по
Спирмену: r = 0.458, p = 1.8E-16 (по Пирсону r =
= 0.372, р = 5.4E-11). Рис. 2 наглядно демонстри-
рует наблюдаемую сопряженность. Однако в нее
значительный вклад дает возрастная зависимость
метилирования.

Частная корреляция дозы и числа метилиро-
ванных локусов (на один ген) при фиксированном
возрасте равна r = 0.200, p = 0.001. Множественная
регрессия вида: частота метилированных генов ~
~ возраст + доза характеризуется R2 = 0.211, p = 1.4E-15.
Регрессионные коэффициенты модели для дозы
и возраста соответственно равны: β = 0.211, р =
= 0.001 и β = 0.314, р = 4.6Е-7.

Таблица 5. Результаты изучения гиперметилирования промоторов генов в выборке лиц с документированной до-
зой облучения (выборка открытия)*

* Облученные лица (профессионалы-атомщики г. Сарова, работники ПО “Маяк”) и необлученные лица (курсанты Воен-
но-технического университеа Министерства обороны Российской Федерации, жители г. Сарова).

** Точный двусторонний тест Фишера.
*** Коррекция на множественность сравнений.

**** OR вычислен с прибавлением 0.5 к каждой ячейке таблицы 2 × 2 (байесовская оценка).

Ген

Отсутствие
(0)/наличие 

метилирования 
(1)

Контроль Облученные OR р** FDR***

RASSF1A
0 143 154

4.95 0.008 0.011
1 3 16

p16/INK4A
0 143 141

9.08 6.7E-6 1.8Е-5
1 3 29

p14/ARF
0 138 152

2.04 0.106 0.106
1 8 18

GSTP1
0 146 150

39.9**** 2.5E-6 1.0E-5
1 0 20

p53
0 114 138

5.16 0.001 0.002
1 4 25

ATM
0 116 144

7.65 0.001 0.002
1 2 19

ESR1
0 112 139

3.22 0.011 0.013
1 6 24

SOD3
0 106 100

5.57 5.5E-8 4.4Е-7
1 12 83
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Сопряженность между гиперметилированием про-
моторов генов и цитогенетическими показателями.
Результаты оценки у части индивидов (101 чел.:
ликвидаторы аварии на ЧАЭС, взрослые жители
территорий с радионуклидными загрязнениями)

гиперметилирования промоторов восьми выше-
перечисленных генов в зависимости от цитогенети-
ческого статуса показали следующее. Так как рас-
пределения обследованных лиц по частотам мети-
лированных генов и аберраций хромосом не имели

Таблица 6. Результаты изучения гиперметилирования промоторов генов в выборке лиц с неопределенной дозой
облучения (тестовая выборка)*

* Облученные лица (ликвидаторы аварии на ЧАЭС, жители территорий с радионуклидными загрязнениями) и необлучен-
ные лица (жители “чистых” территорий).
** Точный двусторонний тест Фишера.

Ген

Отсутствие
(0)/наличие 

метилирования 
(1)

Контроль Облученные OR р**

RASSF1A
0 179 96

1.86 0.264
1 7 7

p16/INK4A
0 185 93

19.89 1.9Е-4
1 1 10

p14/ARF
0 183 97

3.77 0.073
1 3 6

GSTP1
0 184 93

9.89 7.9Е-4
1 2 10

p53
0 55 73

1.63 0.456
1 6 13

ATM
0 58 75

2.84 0.155
1 3 11

ESR1
0 55 73

1.63 0.456
1 6 13

SOD3
0 52 62

2.24 0.072
1 9 24

Рис. 1. Прогностическая эффективность рассмотрения гиперметилирования генов как отдаленных биомаркеров ра-
диационного воздействия (ROC-анализ).
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нормального характера, были вычислены соответ-
ствующие ранговые корреляции по Спирмену. На-
блюдается положительная значимая сопряжен-
ность между суммарным уровнем нарушений
хромосомного типа и метилированием локусов
(r = 0.604, p = 2.3E-11). В частности, только для
дицентриков и колец – объективных маркеров
радиационного воздействия такая ассоциативная
связь характеризуется следующими показателями:
r = 0.441, p = 3.9E-6. В то же время рассматривае-
мая сопряженность для аберраций хроматидного
типа отсутствовала (r = 0.074, p = 0.460). Визуаль-
но сопряженность нарушений метилирования с
общей частотой аберраций хромосомного типа
(по Пирсону r = 0.572, p = 4.3E-10) представлена
на рис. 3.

ОБСУЖДЕНИЕ

Подводя итог многолетнему мониторингу по-
пуляций человека, проводимому лабораторией
экологической генетики на протяжении десяти-
летий, спустя годы и десятки лет после перене-
сенного радиационного воздействия наблюдают-
ся не только выраженная поврежденность генома
соматических и половых клеток облученных лиц,
но и эпигенетические нарушения. Последнее до-

казывают полученные нами данные, изложенные
в настоящей статье. ROC-анализ показал высо-
кую информативность рассмотрения выявляе-
мых эпигенетических нарушений как биомарке-
ров перенесенного облучения. Гиперметилирова-
ние CpG-островков генов RASSF1A и р14/ARF
зависит от возраста, а эпигенетическая модифи-
кация локусов p16/INK4A и GSTP1 высокозначи-
мо ассоциирована с радиационным воздействи-
ем, что верифицировано на двух тестовых выбор-
ках обследованных индивидов.

Воспроизводимость значимых эффектов облу-
чения только для части генов при верификации
данных на второй тестовой выборке работников
ПО “Маяк” (первый способ ранжирования об-
следованных лиц) при сохранении направленно-
сти выявляемых эффектов радиационного воз-
действия (табл. 3, 4), вероятно, объясняется более
молодым возрастом обследованных лиц первой
группы, характеризующихся большей чувстви-
тельностью к облучению.

В то же время при втором способе ранжирова-
ния индивидов значимые эффекты облучения
выявляются для семи из восьми изученных генов
у работников атомной промышленности. При
этом в тестовой выборке ликвидаторов аварии на
ЧАЭС и жителей территорий с радионуклидными

Таблица 7. Классификация исходных данных* и квалификационные характеристики эпигенетического теста

Выборка Наблюдаемый 
(фактический) статус

Предсказанный статус 
(на основании результатов исследований)

статус
процент корректных прогнозов

0 1

Выборка 
открытия

Статус
0 100 46 Специфичность 68.5

1 17 153 Чувствительность 90

Общий процент корректных прогнозов** 80.1

Тестовая

0 1

Статус
0 156 30 Специфичность 83.9

1 73 30 Чувствительность 29.1

Общий процент корректных прогнозов** 64.4

Объединенная

0 1

Статус
0 247 85 Специфичность 74.4

1 77 196 Чувствительность 71.8

Общий процент корректных прогнозов** 73.2
* В четырехпольной таблице в соответствующих ячейках представлено количество лиц следующих групп:

0 1

0 ИО (TN) ЛП (FP)

1 ЛО (FN) ИП (TP)

** Рассчитывается как отношение числа лиц с подтвержденным в результате проведенных исследований статусом (TN + TP) к 
общему числу обследованных (TN + FN + FP + TP).
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загрязнениями воспроизведение эффектов облу-
чения отмечается только для генов p16/INK4A и
GSTP1 (табл. 5, 6). Вероятно, это связано с гораз-
до более молодым возрастом обследованных лиц
контрольной группы в первом исследовании (20-
летние курсанты Военно-технического универ-
ситета) по сравнению с работниками атомной
промышленности (52–86 лет). В то же время
часть облученных и необлученных лиц тестовой
выборки имела противоположные возрастные ха-
рактеристики по сравнению с обследованными
индивидами выборки открытия. Поэтому, не-
смотря на выявленное отсутствие зависимости
метилирования ряда генов от возраста индивидов
(табл. 2), накопление в течение жизни стохасти-
ческих эффектов – эпигенетических модифика-
ций, представляющих собой совокупные эффек-
ты воздействия множества экзогенных факторов,
вероятно и является объяснением полученных
результатов. Тем не менее статус метилирования
генов p16/INK4A и GSTP1 однозначно более “уяз-
вим” к действию факторов радиационной природы.

Вышеприведенное объяснение можно приме-
нить и в отношении низкой чувствительности
рассматриваемого эпигенетического теста, оце-
ненной для тестовой выборки индивидов, при
высоких значениях этого показателя в выборке
открытия (второй способ ранжирования обследо-
ванных лиц) (табл. 7, рис. 3). Необходимо учиты-
вать и более низкие уровни облучения первой ко-

горты, в которую вошли не только ликвидаторы
аварии на ЧАЭС, но и жители территорий с радио-
нуклидными загрязнениями. Для последних ха-
рактерно радиационное воздействие в суммарных
дозах, в среднем превышающих в 2–2.5 раза таковые
от естественного радиационного фона. Именно при
таком облучении проявляются обусловленные ге-
нетическим полиморфизмом наибольшая гетеро-
генность человеческой популяции по индивидуаль-
ной радиочувствительности и феномен гиперчув-
ствительности, связанный с наличием пороговой
дозы радиации для активации клеточных защит-
ных механизмов [11].

Наблюдаемая сопряженность между генетиче-
скими (аберрации хромосомного типа) и эпиге-
нетическими показателями, по нашему мнению,
вполне согласуется с предполагаемыми механиз-
мами индукции гиперметилирования генов под
действием радиации (сверхрегуляция ДНК метил-
трансфераз активными формами кислорода, ре-
крутирование этих ферментов к специфическим
сайтам репарации ДНК) и ранее подробно рас-
смотренной общностью причин сохранения ин-
дуцированных нарушений генома и эпигенома.
Они могут быть связаны не только с непосред-
ственным действием квантов радиации/ионизи-
рующих частиц на клетки крови и их стволовые
гемопоэтические предшественники, но и с неми-
шенными отсроченными эффектами облучения,

Рис. 2. Зависимость средней частоты метилированных генов от дозы внешнего воздействия γ-излучения. Указаны
95%-ные доверительные интервалы.
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такими как радиационно-индуцированные геном-
ная нестабильность и эффект “свидетеля” [7–10].

Предполагается важная роль механизмов хро-
нического оксидативного стресса в реализации
“байстэндер” эффектов. Выявлены значимо повы-
шенные уровни ДНК-метилтрансфераз и маркеров
оксидативного стресса – 8-гидрокси-2'-деоксигуа-
нозина (8-OHDG) и 4-гидроксиноненала (4-HNE,
продукт липидной пероксидации), которые были
сопряжены с дозовой нагрузкой у врачей, под-
вергшихся многолетнему низкоинтенсивному
облучению в результате профессиональной дея-
тельности. Уровень 8-OHDG отрицательно кор-
релировал с тотальным метилированием генома и
положительно – с концентрацией гомоцистеина
(продукт трансметилирования метионина) в сыво-
ротке крови [12]. В других исследованиях показана
обратная сопряженность между общим уровнем
метилирования ДНК/метилированием LINE-1
повтора и хромосомными нарушениями (часто-
та аберраций хромосомного типа, анеуплоидий)
[13, 14].

Индукция гиперметилирования генов и реаль-
ность сохранения этих эпигенетических эффектов в
отдаленный период после воздействия ионизиру-
ющих излучений показаны в нескольких работах
на животных, что обсуждалось нами ранее [6–10].
Имеются единичные исследования радиацион-

но-индуцированных нарушений метилома и у рас-
тений, в том числе выполненные на природных по-
пуляциях. Так, повышение общего уровня мети-
лирования генома в результате хронического
воздействием радиации в малых дозах показано
при исследовании сосны и сои, произрастающих
на территориях, загрязненных радионуклидами в
результате аварии на ЧАЭС (территории вблизи
Чернобыльской АЭС, Брянская и Гомельская обл.)
[15, 16]. Наблюдаемые в популяциях растений
эпигенетические изменения были подтверждены
в недавнем экспериментальном исследовании по
изучению влияния радиации на метилирование
ДНК у растений трех поколений [17]. Так, 7-днев-
ные растения Arabidopsis thaliana подвергались
воздействию γ-излучения (30 и 110 мГр/ч) либо
естественному фоновому излучению в течение
14 дней. Если родительское поколение состояло
из ранее неэкспонированных растений, то особи
поколений 1 и 2 – потомки облученных родителей.
Выраженное увеличение числа дифференциаль-
но-метилированных регионов (ДМР) наблюдалось
у представителей всех трех поколений, подверг-
шихся воздействию радиации с низкой мощно-
стью дозы, причем во второй генерации рассмат-
риваемые изменения были наиболее выражены.
При этом значимые эпигенетические эффекты
воздействия облучения с высокой мощностью дозы
не выявлены. Большинство ДМР, ассоциирован-

Рис. 3. Зависимость уровня аберраций хромосомного типа от частоты метилированных генов у облученных лиц.
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ных с транспозонами, были гиперметилированы.
Гены, характеризующиеся измененным эпигене-
тическим статусом, ассоциированы с развитием,
различными стрессовыми реакциями, включая
репарацию ДНК и сплайсинг РНК. По мнению
авторов, полученные результаты могут указывать
на роль метилирования ДНК в регуляции этих ге-
нов в ответ на воздействие радиации и обеспечи-
вают адаптацию растений в течение нескольких
поколений [17]. Повышение тотального уровня
метилирования генома как защитного механизма
при воздействии низкоинтенсивной радиации
отмечалось и обсуждалось также другими иссле-
дователями [6].

Очевидно, что наблюдаемое нами в отдаленный
период после экспонирования дозозависимое ги-
перметилирование отдельных CpG-динуклеотидов
CpG-островков промоторов ряда генов, затраги-
вающее малую фракцию клеточной популяции
облученного организма и ассоциированное с ци-
тогенетическими нарушениями, преимущественно
является результатом повреждающего действия
радиации на молекулы клетки (мишенные и не-
мишенные эффекты облучения), а не индукцией
генерализованных изменений метилирования
ДНК как ответ клетки на облучение [10].

До недавнего времени исследования, подоб-
ные нашим работам, отсутствовали. Однако за
последний год появились другие статьи, посвя-
щенные данной тематике. При обследовании 11
работников Сибирского химического комбината
выявлена значимая ассоциация степени метили-
рования промоторов генов апоптоза BAD, BID и
HRK с дозой γ-излучения. Уровень метилирова-
ния локуса BCLAF1 сопряжен с возрастом обсле-
дованных лиц, но не с цитогенетическими пока-
зателями и дозой облучения [18]. Выявлена со-
пряженность степени метилирования генов BAX
и APAF1 с частотой аберрантных клеток и уров-
нем дицентриков соответственно. Этими же авто-
рами не выявлено рассматриваемых эффектов
облучения в отношении локуса Bak1. Тем не ме-
нее отмечается, что неметилированный промотор
преимущественно встречается в подгруппе лиц с
более высокой дозовой нагрузкой [19]. В другой
работе [20] не выявлено отличий в статусе мети-
лирования CpG-островков промоторных регио-
нов генов CDKN1A, BCL-2, ATM у жителей при-
брежных сел р. Течи с кумулятивной дозой на
ККМ от 0.09 до 3.51 Гр (54 чел.) по сравнению с
лицами с более низкой дозовой нагрузкой (14 чел.,
менее 70 мГр). В целом полученные этими кол-
лективами данные, посвященные изучению эпи-
генетического статуса других генов клеточного
цикла/апоптоза, согласуются со сделанными на-
ми выводами о дифференциальной значимости
возраста и облучения в метилировании CpG-ост-
ровков промоторов разных генов.

Радиационно-индуцированное гиперметили-
рование клеток крови человека было выявлено и
в эксперименте in vitro. Так, в облученных моно-
нуклеарных клетках (0.1 Гр) показано возрастание
уровня метилирования промоторов двух генов
MRE11A и TNFα из 13 изученных (PARP1, ATM,
BRCA1, MLH1, XPC, RAD23B, APC, TNFα,
DNMT3A, MRE11A, MGMT, CDKN2A, MTHFR)
через 72 ч пролиферации этих клеток в культуре.
При радиационном воздействии в высокой дозе
(2 Гр) спектр генов с этой эпигенетической моди-
фикацией расширился до пяти локусов MRE11A,
PARP1, BRCA1, DNMT3A и RAD23B, а рассматри-
ваемый эффект уже наблюдался через 48 ч куль-
тивирования [21].

Нарушения генома/эпигенома приводят к ак-
кумуляции в облученном организме клеток с из-
мененной пенетрантностью/экспрессивностью
гено-/фенотипов. Уже экспериментально с исполь-
зованием нескольких биологических объектов до-
казано, что генотоксиканты являются мощными
индукторами ошибок транскрипции, а именно
изменений транскриптома, затрагивающих все
классы РНК-молекул, количество которых суще-
ственно превышает уровень регистрируемых реа-
лизованных в мутации повреждений ДНК [22].
Поэтому выявленный нами спектр нарушений
генома/эпигенома является не только биоинди-
катором воздействия радиации, но и может сви-
детельствовать о развитии функционального дис-
баланса клеток организма, приводящего к преж-
девременному развитию мультифакториальной
патологии и ее хронизации. В целом можно гово-
рить об изменении качества жизни и снижении
биологической устойчивости облученных инди-
видов и популяции в целом.

Реакция организма человека и популяции в
целом на облучение происходит на фоне действия
множества других факторов, что особенно следует
учитывать для населения городов. С одной стороны,
это резкое изменение генетической структуры
популяции. В работах Ю.П. Алтухова и его со-
трудников дается анализ популяционно-генети-
ческих процессов в городском населении, не со-
ответствующих критериям нормы. Так, генофонд
коренных граждан не воспроизводится в последу-
ющих поколениях, а внутрипопуляционное гене-
тическое разнообразие возрастает за счет сово-
купности ряда факторов: давление миграции,
процессы аутбридинга, отчасти релаксация отбора,
связанного с дифференциальной дорепродуктив-
ной смертностью и дифференциальной плодовито-
стью. С другой стороны, ухудшение для большой
части населения социально-экономических усло-
вий, нарастание психо-эмоционального стресса,
резкое введение в окружающую среду множества
генотоксикантов даже в малых концентрациях
приводят к тому, что селективно-нейтральные ге-
нотипы оказываются селективно-значимыми,
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происходит срыв адаптивных возможностей ор-
ганизма, разрушаются адаптивные комплексы ге-
нов, усиливаются темпы рекомбинационных/му-
тационных процессов [23, 24].

Дальнейшие исследования с использованием
совокупности современных молекулярно-гене-
тических методов необходимы как для оценки за-
кономерностей мутагенеза/эпимутагенеза в об-
лученных популяциях людей, так и для создания
системы высокопрогностических превентивных
маркеров развития отдаленной патологии, сопря-
женной с перенесенным радиационным воздей-
ствием.

Работа частично выполнена в рамках темы Го-
сударственного задания Минобрнауки России
“Механизмы генетических процессов у микроор-
ганизмов, растений, животных и человека”
(№ 0092-2019-0007), подтемы “Эпигенетические
эффекты воздействия мутагенов физической и
химической природы на человека”.

Все процедуры, выполненные в исследовании
с участием людей, соответствуют этическим стан-
дартам институционального и/или национально-
го комитета по исследовательской этике и Хель-
синкской декларации 1964 г. и ее последующим
изменениям или сопоставимым нормам этики.

От каждого из включенных в исследование
участников было получено информированное
добровольное согласие.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Hypermethylation of CpG islands in the promoter regions of 4 genes (p53, ATM, SOD3, ESR1) was studied
in blood leukocytes of irradiated humans (100 subjects: Chernobyl Nuclear Power Plant clean-up workers,
nuclear workers, residents of territories with radionuclide contamination) and 140 unirradiated subjects (con-
trol group) using methylation-sensitive polymerase chain reaction (PCR) assay. The obtained data signifi-
cantly supplemented and allowed us to summarize results received over several years of the study of radiation-
induced hypermethylation in the gene promoters in various contingents of individuals exposed to chronic or
fractionated radiation in a wide range of doses. The differential significance of age and radiation exposure in
methylation of CpG islands in promoter regions of different genes was revealed, which is demonstrated by
unidirectional effects observed in independent samples of irradiated individuals. The ROC curve analysis
showed a high prognostic potential of consideration of detected epigenetic disorders as biomarkers of radia-
tion exposure (AUC = 0.846 ± 0.015, p = 1.5E-48). Hypermethylation of the CpG islands in RASSF1A and
p14/ARF genes depends on age, and epigenetic modification of the p16/INK4А and GSTP1 loci is highly sig-
nificantly associated with radiation exposure, that was verified on two test samples of the examined individ-
uals. The revealed dose-dependent hypermethylation of the studied genes is indirectly confirmed by positive
associative relationship between the level of chromosomal aberrations and the frequency of methylated genes
(r = 0.604, p = 2.3E-11).

Keywords: radiation, hypermethylation, gene promoters, CpG island, human leukocytes, chromosome aber-
rations.


