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Лаборатория популяционной генетики Инсти-
тута общей генетики им. Н.И. Вавилова РАН в 2022 г.
отмечает свой 50-летний юбилей. Лаборатория
носит имя академика Ю.П. Алтухова (1936–2006),
ее основателя и бессменного руководителя с мо-
мента создания в 1972 г. и до ухода из жизни
Юрия Петровича в 2006 г.

Создание лаборатории было инициировано ди-
ректором ИОГен АН СССР академиком Н.П. Ду-
бининым. На место ее руководителя был пригла-
шен Ю.П. Алтухов, на тот момент возглавлявший
лабораторию генетики в Институте биологии мо-
ря Дальневосточного научного центра АН СССР.
В марте 1972 г. Юрий Петрович был переведен из
Владивостока в Москву и в конце того же года на
Ученом совете ИОГен защитил докторскую дис-
сертацию на тему “Популяционно-генетическое
исследование структуры вида у рыб”, по материа-
лам которой вскоре была опубликована его пер-
вая монография “Популяционная генетика рыб”
(1974). Юрий Петрович к тому времени имел уже
большой опыт работы в области популяционной
генетики природных популяций рыб, многие из
этих исследований были первыми в СССР, а не-
которые не имели аналогов в мире.

Юрий Петрович родился 11 октября 1936 г. в
с. Елань-Колено Воронежской области. В 1940-х гг.
семья переехала в Москву, где в 1955 г. Ю.П. Ал-
тухов поступил на отделение физиологии рыб ве-
дущего в то время рыбохозяйственного вуза, ко-

торым являлся Мосрыбвтуз – Московский тех-
нический институт рыбной промышленности и
хозяйства. Запрещенная в то время генетика офи-
циально не преподавалась, однако она вызвала
большой интерес Юрия Петровича уже в студен-
ческие годы, когда он стал работать с гибридами
осетровых рыб во время летних практик. В 1959 г.
Ю.П. Алтухов закончил Мосрыбвтуз и был на-
правлен на Карадагскую биологическую станцию
Академии наук Украинской ССР в Крыму, где
включился в изучение популяций рыб азово-чер-
номорского региона.

В 1964 г. по окончании аспирантуры на биофа-
ке МГУ им. М.В. Ломоносова Юрий Петрович за-
щитил кандидатскую диссертацию на тему “Цито-
физиологический, серологический и морфологиче-
ский анализ внутривидовой дифференцировки
ставриды Черного моря”. В тот год генетика была
реабилитирована, и исследования в этой области
были официально признаны актуальными. В на-
чале 1960-х гг. Ю.П. Алтухов принял участие в
иммуногенетических исследованиях азово-чер-
номорского анчоуса (хамсы) в экспедиции Аз-
ЧерНИРО (ныне филиал ВНИРО – Всесоюзного
института морского рыбного хозяйства и океано-
графии), а позже в экспедиции в Северную Ат-
лантику (договор МГУ с Полярным институтом
морского рыбного хозяйства и океанографии,
г. Мурманск) по изучению внутривидовой диф-
ференциации морских окуней. Тогда впервые в
истории отечественной генетики популяций с
использованием инновационных для того вре-
мени серологических “генетических маркеров”
был получен уникальный материал о простран-
ственной наследственно обусловленной неодно-
родности важных ресурсных видов рыб.

Вскоре Ю.П. Алтухова пригласили на работу в
создававшийся тогда во Владивостоке Институт
биологии моря (ИБМ) ДВНЦ РАН для организа-
ции лаборатории генетики. Во владивостокский
период (1967–1972 гг.) сотрудники возглавляемой
Ю.П. Алтуховым лаборатории активно осваивали
появившийся за рубежом новый метод исследо-
вания полиморфизма белков, отражающего по-
лиморфизм кодирующих их генов, – электрофо-
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ретический анализ, который на долгие годы стал
основным в арсенале методов. Работа проводилась
на организуемых тогда же экспедиционных био-
станциях ИБМ непосредственно на выборках из
популяций различных видов лососевых и некото-
рых других видов с целью выявления их внутри-
видовой и межвидовой генетической изменчиво-
сти. К этому времени относятся две совместные с
профессором МГУ Ю.Г. Рычковым публикации
Ю.П. Алтухова в “Журнале общей биологии”, по-
священные серьезным теоретическим обобщени-
ям авторов, повлиявшим на развитие их дальней-
ших популяционных исследований. Одна из ста-
тей “Популяционные системы и их структурные
компоненты. Генетическая стабильность и измен-
чивость” (1970) обосновывает принцип системной,
иерархически структурированной организации попу-
ляций в природе, то есть принцип подразделения
природных популяций на структурные относи-
тельно изменчивые компоненты, связанные между
собой обменом генами; такая организация обеспе-
чивает эффективную адаптацию и стабильность
всей системы, ее длительное существование в по-
колениях. Другое важное обобщение, сделанное
Ю.П. Алтуховым и Ю.Г. Рычковым в 1972 г. в ста-
тье “Генетический мономорфизм вида и его воз-
можное биологическое значение”, было посвящено
открытию и осмыслению феномена мономорфных,
инвариантных белков, существующих у вида наряду с
полиморфными.

С таким научным багажом Юрий Петрович вер-
нулся в 1972 г. в Москву для организации лаборато-
рии популяционной генетики в ИОГен АН СССР.
Ее первыми сотрудниками 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, первым аспирантом –
Б.А. Абдуллаев с темой по хлопчатнику. Сначала
лаборатория базировалась по адресу ул. Профсо-
юзная, 7, откуда в 1973 г. была переведена в здание,
надстроенное когда-то над ушедшими в землю па-
латами князей Шуйских (Подкопаевский пер., 5),
где проработала до весны 1976 г., осваивая элек-
трофоретические методики на дрозофиле. Для мо-
делирования экспериментальной популяционной
системы дрозофилы, имитирующей различную
структуру подразделенности и миграции, был спе-
циально сконструирован и установлен “популяци-
онный ящик”. В лаборатории появились новые
аспиранты: Е.Ю. Победоносцева, А.Г. Бернашев-
ская, Л.П. Филатова и другие. Параллельно с ис-
следованиями лососевых рыб (тематика, унасле-
дованная с владивостокского периода) и анализом
модельных популяций дрозофилы, усилия направ-
лялись на изучение популяций рыб из радиоактив-
но загрязненных водоемов в районах Восточно-
Уральского радиоактивного следа на базе биостан-
ции “Миассово”, а также на работы по селекции
хлопчатника. В последующие годы в коллектив ла-

боратории влились И.И. Сусков, О.Л. Курбатова,
В.И. Слынько, В.Д. Прохоровская, С.К. Семено-
ва, Р.И. Хильчевская, К.И. Афанасьев, Н.И. Ива-
щенко, Л.А. Животовский и др. Одним из важных
научных результатов лаборатории стала разработ-
ка по заказу Госкомитета по науке и технике Сов-
мина СССР под руководством Н.П. Дубинина
“Прогноза возможных генетических и биологи-
ческих изменений в популяциях человека, флоры
и фауны на 1976–1980 гг.”, что привело к суще-
ственному увеличению расходов на охрану окру-
жающей среды в бюджете стране. В дальнейшем
Ю.П. Алтухов, Р.И. Хильчевская и другие сотруд-
ники лаборатории активно участвовали в реали-
зации программы “Человек и биосфера”.

Исследования экспериментальных популяций
дрозофил дали важный результат, подтвердивший
сформулированную ранее концепцию системной
организации популяций. Аспиранты Е.Ю. Победо-
носцева и А.Г. Бернашевская (Имашева) под руко-
водством Юрия Петровича показали, что подразде-
ленность популяции на взаимосвязанные путем
миграции компоненты приводит к существенной
стабилизации ее генетической структуры в ряду по-
колений. В дальнейшем М.Л. Бланк и Ю.П. Алту-
хов с помощью компьютерного моделирования
получили аналогичные результаты.

Начатые во Владивостоке работы по генетике
природных и искусственно воспроизводимых по-
пуляций тихоокеанских лососей продолжились в
Москве. Сотрудники выезжали на Сахалин, Кам-
чатку и в другие регионы Дальнего Востока. Сов-
местно с коллегами из ИБМ ДВО АН СССР про-
водились полевые работы по сбору материала, а на
базе биостанций ИБМ ДВО АН СССР (“Сокол” на
Сахалине и “Радуга” на Камчатке) был развер-
нут анализ наследования полиморфизма изо-
ферментных систем, особенностей простран-
ственной и временной генетической структуры
популяций на разных иерархических уровнях у
кеты, горбуши и нерки. Большое внимание уде-
лялось влиянию искусственного воспроизвод-
ства, генетическим эффектам транслокаций икры
между рыбоводными заводами и проявлениям есте-
ственного отбора в популяциях. Юрий Петрович
(совместно с сотрудниками Сахалинрыбвода) раз-
работал практические рекомендации для искус-
ственного воспроизводства лососей на рыбо-
водных заводах с учетом структуры популяций
и получил свое первое авторское свидетельство
на изобретение.

С конца 1970-х гг. в лаборатории под руковод-
ством Ю.П. Алтухова были развернуты исследо-
вания полиморфизма белковых и иммуногенети-
ческих маркеров в популяциях человека. Был раз-
работан оригинальный подход к оценке темпов
мутационного процесса на основе выявления редких
электрофоретических вариантов белков в группах
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детей с различной патологией. Выявлена роль ин-
тегральных характеристик генотипа в формиро-
вании неспецифической устойчивости к заболе-
ваниям и неблагоприятным факторам среды. Об-
наружена связь гетерозиготности по моногенным
маркерам с изменчивостью морфофизиологиче-
ских признаков и приспособленностью. Сформу-
лировано представление об оптимуме гетерозигот-
ности и роли стабилизирующего отбора в поддер-
жании генетического разнообразия, разработан
популяционно-генетический подход к проблеме
адаптивной нормы (Ю.П. Алтухов, О.Л. Курбато-
ва, И.И. Сусков, Т.В. Малинина, Л.А. Животов-
ский, Ю.Е. Дуброва, К.И. Афанасьев). По итогам
этих работ были защищены кандидатские диссерта-
ции К.И. Афанасьевым, Ю.Е. Дубровой. Позднее
на основе исследований адаптивного значения
полиморфизма белков в популяциях человека
Ю.Е. Дуброва защитила докторскую диссертацию.
Изучение отбора против индуцированных мутаций
аллозимных локусов у дрозофилы стало темой дис-
сертации аспиранта К.В. Крутовского.

В 1990-х и 2000-х гг. проводимые исследова-
ния генетико-демографических процессов позво-
лили определить основные угрозы генетической
безопасности населения России и возможные
подходы к оптимизации генетико-демографи-
ческой обстановки (Ю.П. Алтухов, О.Л. Курба-
това и Е.Ю. Победоносцева). Позднее О.Л. Кур-
батова и др. установили, что миграция является
одним из ведущих факторов популяционной дина-
мики городского населения России. Заслуживает упо-
минания совместная работа Б.А. Калабушкина и
О.Л. Курбатовой, в которой была выявлена связь
между показателем снижения популяционной
приспособленности – частотой врожденных по-
роков развития у детей и уровнем загрязнения
почвы тяжелыми металлами в районах Москвы.

С 1980-х гг. Юрий Петрович с сотрудниками
(К.В. Крутовский, аспиранты Н.И. Гафаров,
С.А. Мальцев, Д.В. Политов, Ю.С. Белоконь,
М.М. Белоконь, О.П. Малюченко) приступили к
исследованию популяционной генетики новых
экологически и экономически важных объектов –
хвойных растений. С помощью аллозимного ана-
лиза было установлено, что в популяциях древес-
ных растений, кажущихся непрерывными на боль-
ших пространствах ареалов, действуют те же меха-
низмы, что в любых других популяциях животных и
растений, то есть вместо неограниченной панмик-
сии существует система подразделенных популяций
с определенной степенью изоляции. Были пред-
ставлены данные в пользу адаптивной значимо-
сти части аллозимного полиморфизма елей и со-
сен. Со временем масштабы этих исследований
существенно расширились как в отношении раз-
нообразия видов хвойных и других древесных,
так и геногеографии и динамики популяционно-
генетических процессов.

Представления о важной роли естественного от-
бора в формировании генетической структуры попу-
ляций человека и природных популяций животных и
растений во многом благодаря работам лаборатории
Ю.П. Алтухова прочно заняли свое место в научных
публикациях по популяционной генетике различных
видов. Ряд работ, в том числе по человеку, лососе-
вым рыбам, хвойным, посвящены обнаружению
роли отбора в поддержании генетического поли-
морфизма в популяциях и разработке конкрет-
ных подходов к выявлению отбора. Первыми в этом
ряду были исследования популяционной системы
нерки оз. Азабачье. Эффекты отбора, варьирую-
щего по направлению на разных стадиях онтоге-
неза, в дальнейшем были открыты у горбуши и
подробно исследованы в нескольких поколениях
(Ю.П. Алтухов, Е.А. Салменкова, В.Т. Омельчен-
ко, Б.А. Калабушкин и др.). По инициативе и под
руководством Юрия Петровича большое число
работ лаборатории были посвящены выявлению
связей моногенных и полигенных, как правило, адап-
тивно нагруженных признаков в популяциях. В 1995 г.
Ю.П. Алтухову совместно с Л.А. Животовским и
О.Л. Курбатовой за цикл работ по стабилизирую-
щему отбору и сопряженной изменчивости моно-
генных и полигенных признаков в популяциях
Российской академией наук была присуждена
премия им. И.И. Шмальгаузена.

Начиная с аспирантской работы Б.А. Абдулла-
ева на сортах хлопчатника, для стабилизации сор-
тов путем поддержания внутрисортового генети-
ческого разнообразия Юрий Петрович разработал и
апробировал метод селекции, сочетающий умерен-
ный направленный отбор по признакам продуктив-
ности со стабилизирующим отбором по адаптивно-
значимым признакам. Статистические подходы к
реализации предложенного метода селекции бы-
ли развиты совместно с Л.А. Животовским. Впо-
следствии этот метод оказался эффективным в
поддержании породных групп каракульских овец
(Н.А. Сарсенбаев), а также селекции и семено-
водстве подсолнечника (А.И. Гундаев) и тома-
тов (В.А. Жидкова). По этим разработкам были
получены авторские свидетельства и патенты на
способ селекции и семеноводства. С приходом в
лабораторию И.Г. Моисеевой началось изучение
генетического разнообразия пород кур с использо-
ванием генетико-биохимических методов. Ввиду
катастрофической ситуации с естественным вос-
производством осетровых рыб на Каспии был начат
генетический мониторинг искусственного размно-
жения русского и сибирского осетров, севрюги,
белуги, стерляди; появилась серия публикаций
по этой тематике (Г.Д. Рябова и др.).

В 1994 г. сотрудники лаборатории приняли уча-
стие в беспрецедентной по масштабу междуна-
родной научной экспедиции по Северному мор-
скому пути “Экология тундры-94”, финансируе-
мой Шведской академией наук, совместно с
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учеными из Швеции и других стран. В экспеди-
ции участвовали Д.В. Политов, К.И. Афана-
сьев, Т.В. Малинина, А.А. Махров, В.Б. Федоров.
Экспедиция, базировавшаяся на научно-иссле-
довательском судне “Академик Федоров”, про-
шла за одну навигацию от Санкт-Петербурга до
Чаунской губы Восточно-Сибирского моря и об-
ратно, сделав более 20 вертолетных высадок на
материк. Это положило начало изучению новых
групп объектов в лаборатории – сиговых рыб и
арктических гольцов комплекса Salvelinus alpinus.
Позже было проведено более 20 экспедиций по
сбору материала по сиговым (сем. Coregonidae) –
этой важной модельной и ресурсной группе рыб,
получено несколько исследовательских грантов,
разработаны аллозимные, мтДНК и микросател-
литные маркеры, проанализирована их изменчи-
вость в более чем 80 выборках сигов, муксуна, ря-
пушек, пеляди, чира, арктического омуля, бай-
кальского омуля и других видов (Д.В. Политов,
Н.Ю. Гордон, С.Н. Балдина). В фокусе этих ис-
следований – механизмы формо- и видообразо-
вания, в том числе роль межвидовой гибридизации
и интрогрессии, симпатрического видообразова-
ния, неконгруэнтности морфологических и моле-
кулярных филогенетических реконструкций. В тот
же период были выполнены работы по генетиче-
ским взаимоотношениям среди нескольких ви-
дов (форм) гольцов рода Salvelinus со спорным
таксономическим статусом в условиях аллопатрич-
ного и симпатричного обитания (Е.А. Салменкова с
сотрудниками ИБМ ДВНЦ РАН В.Т. Омельченко
и БПИ ДВО РАН Ю.Н. Журавлевым, С.В. Шедь-
ко). Н.В. Гордеева участвовала в проведении
филогеографического анализа арктического
гольца Забайкалья (совместно с С.С. Алексеевым
и др. сотрудниками ИБР РАН). Проведено обшир-
ное геногеографическое исследование дальнево-
сточных гольцов – мальмы, кунджи (Н.В. Гордее-
ва, Е.А. Салменкова). Н.В. Гордеевой изучалась
филогеография, изоляция и миграция у бати- и
мезопелагических рыб Южной Атлантики. Ис-
следования популяционно-генетических процес-
сов у акклиматизированных видов рыб – тихо-
океанской горбуши, вселенной на Европейский
Север, и дальневосточного пиленгаса, вселенно-
го в бассейн Азовского моря, – осуществили
Н.В. Гордеева и Е.А. Салменкова.

Е.А. Салменкова, Д.В. Политов, О.Л. Курбато-
ва, Е.Ю. Победоносцева, Б.А. Калабушкин как
соавторы участвовали вместе с другими сотруд-
никами ИОГен РАН в написании монографии
“Динамика популяционных генофондов при ан-
тропогенных воздействиях” (2004 г., небольшой
дополнительный тираж в 2005 г.). Она была под-
готовлена по инициативе, под редакцией и при
непосредственном авторском участии Юрия Пет-
ровича Алтухова.

Начиная с конца 1990-х гг. Ю.П. Алтуховым и
сотрудниками публикуется цикл работ, посвя-
щенных анализу связей популяционного генети-
ческого разнообразия (аллозимной гетерозигот-
ности) со скоростью роста, полового созревания
и продолжительностью жизни. Эти работы были
последним крупным исследованием Юрия Пет-
ровича. В октябре 2006 г. после тяжелой болезни он
скончался. Один из авторов этой статьи (Д.В. По-
литов) – ученик и сотрудник Ю.П. Алтухова стал
сначала и.о., а затем заведующим лабораторией, за-
щитив докторскую диссертацию на тему “Генетика
популяций и эволюционные взаимоотношения ви-
дов сосновых (сем. Pinaceae) Северной Евразии”
(2007).

В развитие этих работ и в результате новых на-
учных контактов в число объектов лаборатории
вошли хищные птицы, такие как крупные соколы
(М.М. Белоконь, А.В. Нечаева), белоплечий ор-
лан и орлан-белохвост (М.М. Белоконь). Активно
изучается генетическая структура природных по-
пуляций и искусственно разводимых группиро-
вок журавлей: красавки, стерха, серого, даурского
и японского журавлей (Е.А. Мудрик, Д.В. Поли-
тов). Ведутся работы по анализу генетической
структуры и филогеографии обыкновенной бел-
ки (М.М. Белоконь, Ю.С. Белоконь). С 2007 г. в
лаборатории начались исследования генетиче-
ской структуры популяций и филогеографии вол-
ка (М.С. Талала, П.А. Казимиров, А.В. Нечаева под
руководством Д.В. Политова). Новый импульс по-
пуляционно-генетическим и геномным исследо-
ваниям хвойных дало возвращение в лаборато-
рию популяционной генетики в 2013 г. К.В. Кру-
товского. Выполняются и планируются новые
исследования генетической структуры популя-
ций ели, сибирской кедровой сосны и других ви-
дов хвойных с помощью традиционных и совре-
менных маркеров, функциональных генов и полно-
геномных данных. В сотрудничестве с Пущинским
филиалом Института биоорганической химии
РАН разработаны тест-системы для молекуляр-
но-генетической идентификации индивидуаль-
ных генотипов осины, березы и ивы на основе
микросателлитных локусов. Активно изучается ге-
нетика популяций и филогения спирей – ново-
го объекта из покрытосеменных растений (Т.А. По-
лякова, А.В. Шатохина).

За 50-летний период работы лаборатории по-
пуляционной генетики ИОГен РАН было опуб-
ликовано 11 монографий, несколько сотен науч-
ных статей. Монография Ю.П. Алтухова “Гене-
тические процессы в популяциях” выдержала три
отечественных и два зарубежных (Великобрита-
ния, Германия) издания. Книга Ю.П. Алтухова в
соавторстве с Е.А. Салменковой и В.Т. Омельчен-
ко “Популяционная генетика лососевых рыб”
(1997) также была издана в Великобритании (2000).
Под руководством Ю.П. Алтухова защищено око-
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ло 40 кандидатских и 10 докторских диссертаций.
В 1996 г. Ю.П. Алтухову совместно с Ю.Г. Рыч-
ковым, Л.А. Животовским, Л.И. Корочкиным,
А.А. Созиновым, Е.А. Салменковой, О.Л. Серо-
вым, Н.П. Мертвецовым была присуждена Госу-
дарственная премия РФ в области науки и техни-
ки за цикл работ “Наследственное биохимическое
разнообразие, его роль в эволюции и индивидуаль-
ном развитии”.

Сотрудники лаборатории осуществляют в ка-
честве руководителей и исполнителей государ-
ственные задания, работы по грантам РФФИ,
РНФ, научно-исследовательские работы в рамках
госконтрактов Минобрнауки, Программы Союз-
ного государства “ДНК-идентификация”, много-
численных договоров о НИР с другими научными
и производственными организациями. В годы
после ухода из жизни Юрия Петровича состоя-
лись защиты четырех кандидатских и двух доктор-
ских диссертаций, на базе лаборатории выполня-
лись более двух десятков бакалаврских и магистер-
ских дипломов. Научная деятельность лаборатории
популяционной генетики, основанной Ю.П. Ал-
туховым, руководимой им на протяжении более
трех десятилетий и ныне носящей его имя, бази-
руется на его идеях, подходах, методологии и про-
должает их дальнейшее развитие, привлекая но-
вые биологические объекты изучения и исполь-
зуя современные молекулярные и аналитические
методы исследования. О прогрессе и перспекти-
вах этой области науки свидетельствуют привлек-
шие большое внимание специалистов юбилейные
научные конференции по генетике популяций, ор-
ганизованные нашей лабораторией в связи с 75-ле-
тием (в 2011 г.) и 80-летием (в 2017 г.) со дня рож-
дения Юрия Петровича Алтухова. Обновляемый
список основных публикаций лаборатории раз-

мещен на сайте confpopgen.ru. Краткая биогра-
фия и путь в науке организатора лаборатории по-
пуляционной генетики представлены в брошюре
“Юрий Петрович Алтухов” (М.: Акварель, 2021),
опубликованной в рамках проекта “Жизнь замеча-
тельных людей ИОГен им. Н.И. Вавилова РАН”.

В этом году, юбилейном для нашей лаборато-
рии, проводится очередная, третья по счету кон-
ференция, получившая название созвучно основ-
ному труду Юрия Петровича Алтухова “Генетиче-
ские процессы в популяциях”, которая состоится в
ИОГен РАН с 11 октября (день рождения Ю.П. Ал-
тухова) по 14 октября 2022 г. В сложных условиях
международной политической напряженности гео-
графическая представленность участников сокра-
тилась, но из России и нескольких других стран по-
лучено более 120 заявок на участие.

В этот юбилейный год хочется пожелать боль-
шего внимания правительства к проблемам гене-
тического скрининга и мониторинга популяцион-
ного уровня организации живой материи, подня-
тым в свое время Ю.П. Алтуховым. Необходимо
оказывать разностороннюю поддержку как при-
кладным, так и фундаментальным исследовани-
ям в области генетики природных и искусствен-
ных популяций, которые обеспечивают генетиче-
скую, экологическую, продовольственную и
природоохранную безопасность страны.

Хотелось бы также добавить, что Ю.П. Алтухов
в течение 10 лет и до конца жизни (1996–2006 гг.)
был главным редактором журнала “Успехи совре-
менной биологии” РАН, чем мы очень гордимся,
так как вклад, сделанный им в науку, трудно пе-
реоценить (Памяти Ю.П. Алтухова // Успехи со-
врем. биол. 2007. Т. 127. № 1. С. 111–112).

50th Anniversary of the Laboratory of Population Genetics Named 
after Academician Yu.P. Altukhov of the Vavilov Institute 

of General Genetics of Russian Academy of Sciences

D. V. Politova, * and E. A. Salmenkovaa

aVavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

*e-mail: dmitri.p17@gmail.com

In 2022, the Laboratory of Population Genetics of Vavilov Institute of General Genetics of Russian Academy
of Sciences celebrates its 50th anniversary. The Laboratory is named after Academician Yuri P. Altukhov, its
founder and leader for a period from establishment in 1972 to 2006 when he passed away. The paper shortly
describes the path in science of Yuri P. Altukhov, the early ages of the laboratory, formation of main directions
of research as well as achievements of the last years.
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На основе материалов демографической статистики Росстата и переписей населения проведен ста-
тистический анализ временной и межэтнической изменчивости показателей естественного воспро-
изводства и параметров отбора (индексов Кроу) в народонаселении СССР и РФ. Показано много-
кратное снижение за столетний период компоненты отбора, обусловленной дифференциальной
смертностью (индекс Im). Выявлена значительная временная динамика компоненты отбора, обу-
словленной дифференциальной плодовитостью (индекс If) и продемонстрированы принципиаль-
ные отличия характера этой динамики у различных этнических групп: у нескольких групп наблюда-
ется релаксация этой компоненты отбора, у большинства групп динамика индекса If отсутствует или он
даже возрастает во времени. Показано, что интенсивность межгруппового отбора, основанного на меж-
этнических различиях в рождаемости, в масштабах СССР возрастала на протяжении полувека и была
на порядок выше, чем в масштабах современной России. Обсуждаются генетико-демографические
следствия выявленных тенденций.

Ключевые слова: дифференциальная смертность, дифференциальная плодовитость, индексы Кроу,
внутригрупповой отбор, межгрупповой отбор, временная динамика, этнические группы, переписи
населения, Россия, СССР
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ВВЕДЕНИЕ
Проблема естественного отбора является наи-

более сложной в популяционной генетике, осо-
бенно применительно к человеку (Алтухов, 2003).
В ряде публикаций, появившихся в советский пе-
риод, можно даже найти утверждения о том, что в
современных урбанизированных популяциях че-
ловека отбор отсутствует, ибо развитие цивилиза-
ции освободило человечество от действия обще-
биологических закономерностей. В то же время
очевидно, что наличие естественного отбора можно
полностью исключить лишь в том гипотетическом
случае, если в популяции отсутствует смертность
до наступления репродуктивного возраста (точ-
нее, до конца репродуктивного периода) и все ин-
дивидуумы имеют равное число потомков. Отсю-
да следует, что интенсивность естественного от-
бора в популяциях человека можно оценить на
основе данных демографической статистики. Уже
больше полувека назад Джеймсом Кроу (Crow,
1958) разработан такой метод, в основу которого
положена фундаментальная теорема естествен-

ного отбора Р. Фишера. Индекс Кроу или индекс
тотального отбора называют также индексом по-
тенциального отбора, поскольку он дает макси-
мально возможную оценку интенсивности отбора
в предположении, что все индивидуальные разли-
чия в приспособленности обусловлены генетиче-
ски. Индекс Кроу состоит из двух компонент: 1)
обусловленная дифференциальной дорепродук-
тивной смертностью (Im), и 2) обусловленная диф-
ференциальной плодовитостью (If ).

За время, прошедшее с момента опубликова-
ния работы Кроу, появились сотни публикаций,
содержащих данные об индексах Кроу во многих
популяциях Земного шара. Обобщение этих дан-
ных представлено в нескольких сводках (Спицы-
на, 1993, 2006; Спицын и др., 1994; Пузырев и др.
1999; Spuhler, 1976). Нами на основе литератур-
ных и собственных данных создана база данных
“Отбор”, включающая параметры отбора (индек-
сы Кроу) в 278 популяциях различного иерархи-
ческого уровня (от элементарных до националь-
ных сообществ), проживающих на всех обитае-

Е. Ю. Победоносцева

УДК 575.17;599.9

EDN: GFTYKV
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мых континентах Земного шара и представленных
всеми расами, лингвистическими семьями, рели-
гиозными конфессиями и хозяйственно-культур-
ными укладами – от охотников и собирателей до
жителей современных мегаполисов. Значения ком-
поненты отбора, обусловленной дорепродуктив-
ной смертностью, в мировом масштабе варьиру-
ют в пределах от 0.003 до 2.980 (при среднем зна-
чении Im = 0.363 ± 0.022), имея минимальные и
максимальные значения в городских популяциях,
разделенных во времени одним веком. Значения
индекса If варьируют в пределах от 0.049 до 1.675,
в среднем составляя 0.342 ± 0.014, то есть почти
такую же величину, что и компонента, обуслов-
ленная дифференциальной смертностью (Курба-
това и др., 2007; Kurbatova et al., 2005). Анализ ба-
зы данных “Отбор” в отношении временной ди-
намики параметров отбора показал, что процесс
релаксации (ослабления) отбора, обычно прини-
маемый как общая мировая тенденция, имеет свою
специфику в популяциях разных типов и на разных
ступенях общественного развития. Временная
изменчивость параметров отбора была нами ра-
нее изучена по материалам Всесоюзной переписи
населения 1979 года для населения 15 союзных рес-
публик и, отдельно, для титульных национально-
стей этих республик (Тимаков, Курбатова, 1991).
Население современной России сохранило раз-
нообразие этнического состава – в связи с этим
актуально продолжить такое исследование для
реалий XXI в.

Существенно новым подходом, примененным в
данной работе, является раздельное рассмотрение
двух принципиально различающихся типов отбора:
внутригруппового, основанного на межиндивиду-
альных различиях в приспособленности (диффе-
ренциальное размножение генотипов); и межгруп-
пового, основанного на различиях в средней при-
способленности популяций (дифференциальный
прирост отдельных групп) (Курбатова, Победонос-
цева, 2004, 2009, 2017; Курбатова и др., 2007, 2012).

Изучение временной динамики параметров от-
бора имеет не только теоретическое значение –
проблема релаксации отбора тесно связана с
возможностью увеличения генетического груза по-
пуляции; наличие межгруппового отбора (межэт-
нических различий по темпам естественного при-
роста) ведет к изменению этнического состава на-
селения и, следовательно, к динамике генофонда
популяции во времени.

Цель данного исследования – сравнительный
анализ временной, внутригрупповой и межгруп-
повой (межэтнической) изменчивости парамет-
ров отбора в масштабах России и СССР.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Интенсивность отбора, обусловленного диф-

ференциальной смертностью (Im), рассчитана сле-
дующим образом:

где pd и ps – доля индивидуумов соответственно
умерших и доживших до наступления репродук-
тивного возраста (pd + ps = 1).

Для оценки интенсивности отбора, обусловлен-
ного дифференциальной плодовитостью (If), бы-
ли рассчитаны среднее число потомков, приходя-
щееся на одну женщину с завершенным репродук-
тивным периодом , и величина межсемейных
различий в числе потомков, измеряемая диспер-
сией (Vk):

Для расчета компоненты Im использованы Таб-
лицы смертности и ожидаемой продолжительности
жизни населения СССР (1989) и России за 2019 г.
(www.gks.ru); для расчета компоненты If – материа-
лы Всесоюзной переписи населения СССР 1989 г.
(ВПН-1989), материалы Всероссийских переписей
населения 2002 (ВПН-2002) и 2010 гг. (ВПН-2010)
(www.rosstat.gov.ru), в которых имеются данные о
плодовитости возрастных когорт женщин с за-
вершенным репродуктивным периодом. Индек-
сы If и их составляющие – среднее число потомков
( ) и его дисперсия (Vk) рассчитаны по каждой эт-
нической группе для 7 возрастных когорт женщин с
исчерпанной плодовитостью (старше 40 лет).

Интенсивность межгруппового отбора, обу-
словленного межэтническими различиями в рож-
даемости, рассчитана по формуле:

где  – среднее число потомков по всем этниче-
ским группам,  межгрупповая дисперсия пло-
довитости.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Компонента отбора, обусловленная 

дифференциальной смертностью
Для России, как и для всего человечества на

протяжении большей части истории, была харак-
терна высокая детская смертность и, соответствен-
но, высокие значения Im. Еще в XIX в. более поло-
вины детей не доживало до возраста репродукции
(Рашин, 1956) (pd > ps; Im > 1).

В масштабах СССР, на протяжении всего пе-
риода его существования, компонента отбора, обу-
словленная дорепродуктивной смертностью, по-
стоянно снижалась (табл. 1) и уменьшилась к концу

/ ,m d sI p p=

( )k

= 2.f kI V k

k

= 2' ,f kI V k

k
kV
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1980-х гг. до Im = 0.04; причем значения Im для всех
временных интервалов в городском населении бы-
ли меньше, чем в сельском (кроме 1930-х гг.), а для
женщин меньше, чем для мужчин (Тимаков, Кур-
батова, 1991). При этом даже в 1970-е и 1980-е гг.
отмечались значительные, более чем четырех-
кратные, различия между республиками в составе
СССР в значениях компоненты отбора, обуслов-
ленной дифференциальной смертностью – ин-
декс Im варьировал от 0.030 в БССР до 0.131 в Та-
джикистане (Тимаков, Курбатова, 1991). Практиче-
ски во всех республиках значения Im были больше
для мужчин, чем для женщин, и для сельского на-
селения больше, чем для городского.

Параметры дифференциальной смертности для
современного населения РФ рассчитаны в двух ва-
риантах: в первом начало репродуктивного пери-
ода принималось равным 20 годам (соответствен-
но, ps будет равным доле доживших до 20 лет); во
втором – 30 годам, с учетом увеличения возраста
деторождения в последнем поколении россиян
(табл. 2). Согласно первому варианту, до 20 лет до-
живают почти 99% мужчин и 99% женщин. Компо-
нента отбора, обусловленная дифференциальной
смертностью, снизилась до значения Im = 0.01
(для сравнения – в РСФСР в 1970-е гг. Im = 0.042;
в 1980-е – 0.034). Согласно второму варианту, до
30 лет доживают менее 97% мужчин и 98.5% жен-
щин. Компонента отбора, обусловленная диффе-
ренциальной смертностью, выше, чем в 1-ом ва-

рианте – Im = 0.02 (0.03 у мужчин и 0.015 у жен-
щин), что тоже очень мало.

Компонента отбора, обусловленная 
дифференциальной плодовитостью. 

Внутригрупповой отбор
1989 г. По материалам ВПН-1989 – последней

переписи, проведенной в рамках единого союз-
ного государства – рассчитаны параметры диф-
ференциальной плодовитости как компоненты
естественного отбора (индекс Кроу) для титуль-
ных национальностей республик СССР. Индек-
сы дифференциальной плодовитости (If) и их со-
ставляющие – среднее число потомков (k) и его
дисперсия (Vk) рассчитаны по каждой этнической
группе для 7 возрастных когорт женщин с ис-
черпанной плодовитостью: самая старшая воз-
растная когорта включала женщин, родивших-
ся до 1920 г., а самая младшая – женщин, родив-
шихся в 1945–1949 гг.

Временная динамика параметров дифферен-
циальной плодовитости в 15 этнических группах
бывшего СССР представлена в табл. 3. Данные этой
таблицы демонстрируют не только общеизвестные
межэтнические (межконфессиональные) различия
в рождаемости, но и принципиальные различия ха-
рактера временной динамики этих показателей.

Этнические группы, представленные в табл. 3,
можно условно подразделить на три категории:

Таблица 1. Оценки компоненты Im для населения СССР за период 1926–1987 гг.

Примечание: Im♂, Im♀, Im – компонента отбора, обусловленная дифференциальной смертностью, соответственно для муж-
ского, женского и обоих полов.

Годы
Все население Городское население Сельское население

Im♂ Im♀ Im Im♂ Im♀ Im Im♂ Im♀ Im

1926–1927 0.538 0.464 0.502 0.455 0.389 0.422 0.553 0.477 0.515
1938–1939 0.485 0.427 0.458 0.527 0.453 0.490 0.466 0.414 0.441
1958–1959 0.085 0.068 0.076 0.078 0.060 0.070 0.088 0.074 0.081
1969–1970 0.054 0.040 0.047 0.048 0.033 0.041 0.060 0.046 0.054
1978–1979 0.060 0.044 0.052 0.048 0.033 0.041 0.076 0.058 0.068
1986–1987 0.053 0.038 0.045 0.042 0.028 0.035 0.068 0.054 0.062

Таблица 2. Параметры дифференциальной смертности для населения РФ в 2018–2019 гг.

Примечание: pd – доля умерших до наступления репродуктивного периода, ps – доля доживших до начала репродуктивного
периода, Im – компонента отбора, обусловленная дифференциальной смертностью.

Параметры
1-ый вариант – pd до 20 лет 2-ой вариант – pd до 30 лет

мужчины женщины оба пола мужчины женщины оба пола

pd 0.01359 0.00917 0.01144 0.03118 0.01528 0.02342
ps 0.98641 0.99083 0.98856 0.96882 0.98472 0.97658
Im 0.01380 0.0093 0.01157 0.03218 0.01552 0.02398
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1) расширенное воспроизводство (5–7 детей),
большая межсемейная дисперсия плодовитости и
невысокие значения If (узбеки, таджики, кирги-
зы, туркмены, казахи); 2) суженное воспроизвод-
ство (2 и менее детей), низкая дисперсия плодо-
витости и высокие значения If (латыши, эстонцы,
русские, украинцы); 3) категория с промежуточны-
ми характеристиками (армяне, грузины, азербай-
джанцы, молдаване, белорусы, литовцы). Среднее
число потомков у русских, украинцев, белорусов,
молдаван, литовцев, армян и грузин постоянно
уменьшалось от старших когорт к младшим, в то
время как у народов Средней Азии и азербай-
джанцев в течение длительного периода наблюда-
лось увеличение , и только в последних двух ко-
гортах этот показатель несколько снизился, но все
же превышает среднюю плодовитость женщин, ро-
дившихся в начале XX в. У эстонцев и латышей ди-
намика  выражена очень слабо. Результатом такой
разнонаправленной динамики явилось увеличение
межэтнических различий по показателям средней
плодовитости. В самой старшей возрастной ко-
горте  варьирует от 1.93 (латыши, эстонцы) до
5.50 (таджики), а в самой младшей – от 1.74 (рус-
ские) до 6.94 (таджики).

Наиболее выражена временная динамика меж-
семейной дисперсии плодовитости, которая носит
однонаправленный характер в сторону уменьше-
ния у всех этнических групп (табл. 3). В самой
старшей возрастной когорте диапазон изменчи-
вости Vk от 3.21 (латыши) до 12.71 (таджики), в са-
мой младшей – от 1.06 (русские) до 10.26 (таджики).
Самое резкое снижение Vk произошло у традицион-
но христианских этноконфессиональных групп – у
славянских народов (в 3–5 раз за 40-летний пери-
од), а также у народов Прибалтики, армян, грузин
и молдаван (в 2–3 раза), что связано с широким
распространением практики планирования се-
мьи и увеличением единообразия репродуктив-
ного поведения. В результате для всех этих групп,
кроме сельских молдаван, в младшей возрастной
когорте Vk < . Практически во всех этнических
группах падение дисперсии плодовитости более
выражено в городском населении, чем в сельском.

Самый сложный характер временной динами-
ки обнаруживает индекс If. У русских, украинцев,
белорусов, молдаван и народов Прибалтики ин-
декс If постепенно уменьшался, за исключением
некоторого подъема в когортах 1920–1924 и 1925–
1929 гг. рождения. Самое значительное падение If
выявлено у эстонцев и латышей (за счет резкого
уменьшения Vk на фоне незначительного изме-
нения ). У народов Закавказья и Средней Азии
индекс If сначала падает, но потом возрастает в
2–3-х последних когортах. В результате такой раз-
нонаправленной динамики межэтнические разли-

k

k

k

k

k

чия по величине If уменьшились. В самой старшей
возрастной когорте диапазон изменчивости If от
0.421 (таджики) до 0.875 (эстонцы); в самой млад-
шей – от 0.211 (туркмены) до 0.451 (армяне). Ин-
тенсивность внутригруппового отбора выше в го-
родском населении, чем в сельском (кроме более
молодых когорт у славянских народов, молдаван,
и народов Прибалтики).

2002 г. На основе материалов ВПН-2002 созда-
на база данных по параметрам отбора у 32-х наи-
более многочисленных этнических групп РФ –
для семи возрастных когорт женщин каждой на-
циональности (годы рождения – от начала XX в.
до 1962 г.). Выборочные данные по некоторым
национальностям представлены в табл. 4.

Показано, что параметр  за исследованный
период непрерывно снижался во всех этнических
группах, кроме двух, что свидетельствует о повсе-
местном распространении практики планирова-
ния семьи. В самой старшей возрастной когорте
(женщины, родившиеся до 1932 г.) минимальное
значение  (1.40) характерно для евреев, макси-
мальное (5.56) – для тувинцев; у русских сред-
нее число потомков (2.09) почти достигало уровня
простого воспроизводства (2.1). В самой младшей
возрастной когорте (женщины 1958–1962 гг. рож-
дения) минимальное значение  (1.45) снова ха-
рактерно для евреев, максимальное (3.62) – для
ингушей; у русских = 1.75. Для 7 групп (русские,
украинцы, белорусы, карелы, мордва, евреи, та-
тары) этот показатель теперь ниже необходимого
даже для простого воспроизводства; для 11 групп
(ингуши, чеченцы, тувинцы, народы Дагестана, ал-
тайцы, азербайджанцы, якуты, буряты, кабардин-
цы, хакасы, казахи) – он свидетельствует о расши-
ренном воспроизводстве; для остальных 14 групп
(армяне, башкиры, чуваши, удмурты, марийцы,
немцы, осетины, балкарцы, карачаевцы, черке-
сы, адыги, коми, коми-пермяки, калмыки) сред-
нее число потомков находится на уровне просто-
го воспроизводства. Расширенный тип воспро-
изводства в основном представлен народами,
относящимися к мусульманской и буддистской
конфессиям. Временная динамика параметра Vk
однонаправленна (многократное снижение) во
всех этнических группах, кроме евреев. В стар-
шей возрастной когорте его значение варьирова-
ло от 1.00 у евреев до 11.65 у ингушей. В младшей
возрастной когорте минимальное значение Vk (0.72)
выявлено у мордвы, максимальное (5.93) – у ин-
гушей. Индекс If не имеет выраженной тенденции
к снижению (и, напротив, обнаруживает возраста-
ние в отдельные временные периоды) в 15 этниче-
ских группах (казахи, чеченцы, ингуши, черкесы,
карачаевцы, балкарцы, кабардинцы, дагестанцы,
осетины, якуты, буряты, хакасы, калмыки, евреи,
карелы). В остальных группах индекс If снижает-
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ся. В старшей возрастной когорте его значение
варьировало от 0.324 у карачаевцев и калмыков до
0.602 – у чувашей. В младшей возрастной когорте
минимальное значение If (0.203) выявлено у морд-
вы, максимальное (0.466) – у евреев.

2010 г. В материалах ВПН-2010 представлены
данные о рождаемости у 47 национальностей РФ.
Компонента отбора, обусловленная дифферен-
циальной плодовитостью, рассчитана для семи
возрастных когорт женщин каждой националь-
ности (годы рождения – от начала 1940-х гг. до
1970 г.). Выборочные данные по некоторым этни-
ческим группам представлены в табл. 5. В 14 эт-
нических группах (русские, украинцы, белорусы,
молдаване, грузины, евреи, татары, мордва, каре-
лы, удмурты, чуваши, адыгейцы, корейцы, греки)
среднее число потомков не достигает уровня про-
стого воспроизводства (в ряде групп – за исключе-
нием самых старших возрастных когорт). В осталь-
ных этнических группах (немцы, марийцы, коми
и коми-пермяки, чуваши, армяне, башкиры, азер-
байджанцы, узбеки, казахи, таджики, народы Даге-
стана, чеченцы, ингуши, черкесы, кабардинцы,
карачаевцы, балкарцы, турки, алтайцы, тувинцы,
калмыки, буряты, якуты, хакасы, корейцы, цыга-
не) ситуация с рождаемостью более благополуч-
ная и обеспечивает простое и даже расширенное
воспроизводство (в ряде случаев – за исключени-
ем самых младших возрастных когорт). Временная
динамика параметров  и Vk для всех этнических
групп носит однонаправленный характер – де-
монстрирует тенденцию к уменьшению от старших
возрастных когорт к младшим. Динамика индекса
If носит более сложный характер. В наиболее мно-
гочисленных этнических группах наблюдается тен-
денция к его уменьшению, но в нескольких груп-
пах (чеченцы, ингуши, табасараны, немцы, цыга-
не, тувинцы) индекс даже возрастает от старших
когорт к младшим. Большинство этнических групп
(аварцы, лезгины, лакцы, ногайцы, адыгейцы, чер-
кесы, балкарцы, турки, карачаевцы, таджики, осе-
тины, молдаване, коми, якуты, буряты, калмыки,
алтайцы, корейцы) не демонстрирует явной тен-
денции к увеличению или уменьшению индекса If
во времени (так, у евреев значения индекса ва-
рьируют на уровне 0.4–0.5). Пространственная и
временная изменчивость индекса If ограничивается
пределами от 0.125 (турки, когорта 1941–1945 гг.
рождения) до 0.514 (киргизы, когорта рождения
до 1940 г.).

Компонента отбора, обусловленная 
дифференциальной плодовитостью. 

Межгрупповой отбор

В масштабах СССР для 15-ти титульных наци-
ональностей союзных республик наблюдались
значительные, трех–четырехкратные, межэтни-

k

ческие различия в среднем числе потомков, при
минимальных значениях у русских и латышей, а
максимальных – у таджиков и киргизов (табл. 6).
Среднее межгрупповое число потомков  было
приблизительно равно 4. Интенсивность межгруп-
пового отбора по плодовитости ( ) для когорты
1940–1944 гг. рождения сопоставима со значени-
ями внутригруппового отбора. Но в то время как
интенсивность внутригруппового отбора ослабе-
вала, межгруппового – непрерывно возрастала в
течение полувека (от  = 0.102 для когорт дорево-
люционных годов рождения до  = 0.364 для ко-
горт, родившихся в 1940-е годы (рис. 1)). Увеличе-
ние  отражало увеличение межэтнических разли-
чий в рождаемости ( ), которые имеют недавнее
происхождение, поскольку в основном связаны с
масштабами распространения мер регулирования
рождаемости по мере модернизации репродук-
тивного поведения.

Картина динамики межгруппового отбора в мас-
штабах современной России резко контрастирует
с данными по СССР (табл. 6, рис. 1). Интенсив-
ность межгруппового отбора по данным ВПН-2002
и ВПН-2010 на порядок ниже, чем в масштабах
СССР, и постепенно снижается (от  = 0.10 до

 = 0.03), что обусловлено многократным сни-
жением межгрупповой дисперсии плодовитости.
Если в старших возрастных когортах различия
между этническими группами в средних значени-
ях числа потомков достигали четырехкратной ве-
личины (между евреями и тувинцами), то в млад-
шей когорте максимальные значения  (у цыган
или ингушей) превышают минимальное (у евре-
ев) лишь в 2–2.5 раза. Среднее межгрупповое
число потомков для народонаселения РФ снизи-
лось почти до 2, то есть до уровня простого вос-
производства.

Межэтнические различия в рождаемости в мас-
штабах СССР и РФ наглядно представлены на рис.
2 и 3. Обращает на себя внимание роль конфесси-
ональных факторов в межэтнической дифферен-
циации по числу потомков: наиболее благоприят-
на ситуация с рождаемостью у этнических групп,
чья культура исторически сложилась на основе
мусульманской и буддийской конфессий.

ОБСУЖДЕНИЕ
Временная динамика

Общепринято представление о глобальной тен-
денции к релаксации отбора в популяциях человека
(Terrenato et al., 1979; Cavalli-Sforza, Bodmer, 2013).
Представленные данные показывают, что для на-
селения России это в полной мере справедливо
для компоненты отбора, обусловленной диффе-

( )k

'fI

'fI
'fI

'fI

kV
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ренциальной смертностью. Показано, что компо-
нента отбора Im в народонаселении СССР, а позже
России на протяжении жизни последних 4-х поко-
лений снизилась на порядок в основном за счет
снижения детской смертности, благодаря успехам
здравоохранения и социального прогресса. Значе-
ние компоненты Im в РФ к 2020 г. почти достиг-
ло минимально возможных значений (0.01) (см.
табл. 2). Динамика компоненты If имеет выра-
женную межэтническую специфику: у большин-
ства этнических групп индекс If уменьшается или
колеблется в диапазоне от 0.2 до 0.4 (значение,
близкое к среднемировому), но в нескольких груп-
пах он даже имеет тенденцию к росту. Общей тен-
денцией является уменьшение числа потомков и
его дисперсии. Таким образом, в современном на-
селении России, как и всех развитых стран, отбор
осуществляется в основном за счет дифференци-

альной плодовитости (вклад Im в тотальный отбор
менее 10%).

Однако не следует забывать об элиминирую-
щем отборе на пренатальных стадиях онтогенеза,
интенсивность которого намного выше, чем на
постнатальных стадиях: не менее 50–60% опло-
дотворенных яйцеклеток гибнет до имплантации
в матку или на ранних постимплантационных ста-
диях; от 15 до 20% беременностей заканчиваются
спонтанными абортами (Дурнев и др., 2013). Осо-
бенно важно то обстоятельство, что значительная
часть этих потерь генетически обусловлена (в 90%
случаев – геномными мутациями).

Основным предсказуемым следствием снижения
интенсивности отбора является рост генетического
груза популяции, в первую очередь – увеличение
частот заболеваний с аутосомно-доминантным ти-
пом наследования (Bodmer, Cavalli-Sforza, 1976), а

Таблица 6. Динамика параметров межгруппового отбора, обусловленного дифференциальной плодовитостью этни-
ческих групп СССР (рассчитано по данным ВПН-1989) и России (рассчитано по данным ВПН-2002 и ВПН-2010)

Примечание:  – минимальное число потомков,  – максимальное число потомков,  – среднее число потомков по
всем этническим группам,  – межгрупповая дисперсия плодовитости,  – интенсивность межгруппового отбора, обуслов-
ленного дифференциальной плодовитостью.

Возрастная 
когорта, лет

Годы рождения
женщин

1989

40–44 1945–1949 1.744 (русские) 6.936 (таджики) 3.500 3.932 0.321
45–49 1940–1944 1.707 (латыши) 7.507 (таджики) 3.894 5.513 0.364
50–54 1935–1939 1.692 (латыши) 7.580 (таджики) 4.054 5.915 0.360
55–59 1930–1934 1.632 (латыши) 7.345 (киргизы) 4.040 5.446 0.334
60–64 1925–1929 1.610 (латыши) 6.742 (таджики) 3.844 4.034 0.273
65–69 1920–1924 1.732 (латыши) 5.997 (таджики) 3.609 2.572 0.198

>70 до 1919 1.931 (латыши) 5.495 (таджики) 3.629 1.338 0.102
2002

40–44 1958–1962 1.451 (евреи) 3.617 (ингуши) 2.229 0.176 0.035
45–49 1953–1957 1.399 (евреи) 4.038 (ингуши) 2.388 0.274 0.048
50–54 1948–1952 1.373 (евреи) 4.439 (ингуши) 2.506 0.416 0.066
55–59 1943–1947 1.323 (евреи) 4.773 (ингуши) 2.647 0.580 0.083
60–64 1938–1942 1.345 (евреи) 5.234 (ингуши) 3.005 0.803 0.089
65–69 1933–1937 1.294 (евреи) 5.434 (ингуши) 3.288 1.005 0.093

>70 до 1932 1.401 (евреи) 5.557 (тувинцы) 3.459 0.884 0.074
2010

40–44 1966–1970 1.385 (евреи) 2.967 (цыгане) 2.093 0.147 0.033
45–49 1961–1965 1.426 (евреи) 3.247 (ингуши) 2.234 0.171 0.034
50–54 1956–1960 1.453 (евреи) 3.553 (ингуши) 2.403 0.235 0.041
55–59 1951–1955 1.404 (евреи) 4.212 (табасараны) 2.565 0.379 0.058
60–64 1946–1950 1.362 (евреи) 4.907 (турки) 2.713 0.642 0.087
65–69 1941–1945 1.324 (евреи) 5.654 (турки) 2.985 0.915 0.103

>70 до 1940 1.350 (евреи) 5.817 (турки) 3.404 1.069 0.092

mink maxk k kV 'fI

mink maxk k

kV 'fI
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также дефектов мультифакториальной этиологии,
нарушающих функции иммунной системы, зри-
тельного и слухового анализаторов (Генетика че-
ловека…, 2013). Релаксация стабилизирующего
отбора по антропометрическим признакам в нео-
натальном периоде вызовет увеличение их геноти-
пической дисперсии (Курбатова и др., 1991; Курба-
това, 2003; Terrenato et al., 1981). К так называемым
дисгенным эффектам медицины могут приводить
многие ее достижения (вакцинация, применение
антибиотиков, инсулина, специальных диет, успе-
хи детской сердечно-сосудистой и челюстно-лице-
вой хирургии), повышающие приспособленность

генотипов, которые были бы элиминированы в
условиях более жесткой среды, обусловливающей
высокую интенсивность отбора.

В условиях релаксации естественного отбора
особенно актуальным становится развитие пре-
диктивной медицины и широкое внедрение ме-
тодов медико-генетического консультирования и
вспомогательных репродуктивных технологий, в
частности, пренатальной и доимплантационной
диагностики наследственных дефектов, позволяю-
щих предотвратить рождение больного ребенка и
снизить частоту аномальных генов в популяции.

Рис. 1. Динамика интенсивности межгруппового отбора, обусловленного дифференциальной плодовитостью этниче-
ских групп ( ), в масштабах СССР (рассчитано по материалам ВПН-1989) и в масштабе современной России (рас-
считано по материалам ВПН-2002 и ВПН-2010).
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Рис. 2. Среднее число потомков у женщин титульных национальностей союзных республик СССР (рассчитано по ма-
териалам ВПН-1989 для когорты женщин 1940–1944 гг. рождения).
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Межгрупповой отбор

Современная демографическая картина мира
характеризуется выраженными межрегиональ-
ными, межэтническими и межпопуляционны-
ми различиями в темпах естественного прироста,
которые могут рассматриваться в терминах меж-
группового отбора (Курбатова, Победоносцева,
2004; Курбатова и др., 2007). Межрегиональная
дифференциация складывается из различий в до-
репродуктивной смертности и плодовитости под
воздействием ряда социальных и экологических
факторов. Межэтническая дифференциация по
темпам естественного прироста в пределах одно-
го региона или даже города обусловлена в основ-
ном различиями в плодовитости этноконфессио-
нальных групп населения, связанными с особен-
ностями их репродуктивного поведения (возраст
вступления в брак, уровень брачности и разводи-
мости, потребность в детях), которые зависят от
культурных и религиозных традиций, экономи-
ческих факторов, уровня женского образования
(Курбатова, 1991; Курбатова, Победоносцева, 2017).
Для городских популяций развитых стран, прак-
тикующих регулирование рождаемости, в настоя-
щее время характерна однодетная семья. В то же
время в крупных городах Европы и Америки в ре-
зультате притока мигрантов из развивающихся
стран Азии и Африки сформировались значитель-
ные мусульманские общины, соблюдающие рели-
гиозные запреты в отношении контрацепции и
абортов и имеющие в среднем по 4–6 детей. В Се-
верной Америке наблюдаются выраженные раз-
личия в рождаемости между группами населения
европейского, латиноамериканского, африканско-
го, азиатского и местного происхождения. “Миро-

выми рекордсменами” по средней плодовитости
в ХХ в. были представители христианских проте-
стантских сект (гуттериты, мормоны) США и Ка-
нады (в среднем 8–10 живорождений). Таким об-
разом, различия в средней плодовитости групп
населения даже в пределах одной страны могут
достигать 10-кратных размеров.

В человеческой истории имеется ряд интерес-
ных примеров эффектов межгруппового отбора,
которые иногда приводили даже к важным поли-
тическим последствиям. Так, в Южно-Африкан-
ской республике неравномерный естественный
прирост разных пластов населения (африканско-
го происхождения, британских колонистов, бу-
ров) стал одним из аргументов для обоснования по-
литики апартеида. В Бельгии на протяжении всего
XX в. фламандцы заметно опережали по естествен-
ному приросту валлонов, что вызывало озабочен-
ность франкоязычной прессы. Наиболее яркий
пример такого демографического соревнова-
ния – так называемая война колыбелей между
франкоязычными католиками и англоязычны-
ми протестантами в процессе заселения восточ-
ных провинций Канады, в ходе которой первые до-
стигли мирового рекорда плодовитости (10.4 по-
томков в среднем на брак, заключенный в 1930-е гг.)
(Gomila, 1975). В период 1680–1760 гг. популяция
франкоканадцев удваивалась каждые 30 лет, а по-
сле английского завоевания – каждые 25 лет.
Чрезвычайно высокая плодовитость франкока-
надцев способствовала тому, что они сохранили
себя как группу в культурном и биологическом
отношении и не растворились в среде более мно-
гочисленных иноязычных мигрантов.

Рис. 3. Среднее число потомков у женщин наиболее многочисленных этнических групп РФ (рассчитано по материа-
лам ВПН-2002 и ВПН-2010 для когорт женщин 1953–1957 и 1961–1965 гг. рождения соответственно). Жирной гори-
зонтальной чертой обозначен уровень итоговой рождаемости, необходимый для обеспечения простого воспроизвод-
ства (в среднем 2.1 потомка на одну женщину).
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Согласно американскому философу Сэмуэ-
лу Хантингтону (2003), для мира в целом опреде-
ляющей демографической тенденцией будет диф-
ференциальный естественный прирост населения
отдельных культурно-религиозных макрорегио-
нов – “цивилизаций” или “цивилизационных
комплексов”. Демографическая служба ООН про-
гнозирует к 2050 г. увеличение удельного веса му-
сульманской и африканской цивилизаций на фо-
не сокращения конфуцианско-буддийской и хри-
стианской. При этом уменьшится в полтора раза и
составит к середине XXI в. 8.9% доля населения
стран с господствующей западнохристианской тра-
дицией, а демографический потенциал восточно-
христианской цивилизации сократится в 2 раза и
составит всего лишь 2.2% (цит. по Белокрениц-
кий, 1999).

Приведенные примеры показывают, что дина-
мика этнического состава населения стран, реги-
онов и отдельных мегаполисов может быть обу-
словлена не только миграционными процессами,
но и дифференциальным естественным приро-
стом этноконфессиональных групп.

Значительные межэтнические различия по по-
казателям естественного прироста были харак-
терны и для населения бывшего СССР, а в насто-
ящее время сохраняются в многонациональном
населении РФ и ее мегаполисов (Курбатова, По-
бедоносцева, 2004, 2017). Важным демографиче-
ским следствием является изменение националь-
ного состава популяции (Курбатова и др., 2002;
Курбатова, Победоносцева, 2004). Прогноз дина-
мики этноконфессионального состава населения
РФ предполагает, что при сохранении современных
различий в темпах естественного и миграционного
приростов доля русских, а также евреев, немцев, на-
родов Прибалтики будет сокращаться, а представи-
тельство народов Кавказа и Средней Азии заметно
увеличиваться (см. Курбатова, Победоносцева,
2004). При этом существенно изменится соотно-
шение христианской и мусульманской общин.

Показано, что в масштабах СССР на протяже-
нии всего XX в. интенсивность межгруппового
отбора ( ), в отличие от внутригруппового, воз-
растала и в городских популяциях была выше,
чем в сельских. В масштабах современной России
межэтническая дифференциация показателей рож-
даемости и, соответственно, величина , значи-
тельно меньше и имеют тенденцию к уменьшению,
что обусловлено разными темпами модерниза-
ции репродуктивного поведения этноконфессио-
нальных групп и отражает разные этапы “демо-
графического перехода”.

'fI

'fI

Следует еще раз отметить, что выявленная диф-
ференциация этнических групп по уровням есте-
ственного прироста отражает не различия в их
биологической приспособленности, а влияние со-
циокультурных и демографических факторов. Но
какими бы причинами ни была обусловлена дина-
мика этнического состава, ее наличие приводит и
к динамике генофонда популяции – изменению в
последующих поколениях частот тех генных мар-
керов, распределение которых имеет выражен-
ную этнотерриториальную специфику. В ряде ис-
следований уже давно предсказано влияние меж-
группового отбора на мировое распределение
частот генов систем групп крови ABO и Rhesus
и некоторых других маркеров (Thompson, 1972;
Cavalli-Sforza, Bodmer, 2013). При этом карди-
нальное отличие межгруппового отбора от внут-
ригруппового состоит в том, что прогнозируемое
изменение частоты какого-либо аллеля никак не
связано с его селективной ценностью.
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Genetic-Demographic Analysis of Differential Mortality and Differential Fertility 
as Components of Natural Selection (Based on Russia’s Population Census Materials)
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On the basis of demographic statistics from Rosstat Agency and population censuses, a statistical analysis of
the temporal and interethnic variability of natural reproduction indicators and selection parameters (Crow’s
indices) in the population of the USSR and the Russian Federation was carried out. A multiple decrease over
a hundred-year period of the selection component due to differential mortality (index Im) was shown. Signif-
icant temporal dynamics of the selection component due to differential fertility (index If) was revealed, and
fundamental differences in the nature of this dynamics in different ethnic groups were demonstrated: in sev-
eral groups, relaxation of this selection component is observed, in most groups, the dynamics is absent or even the
index If increases over time. It is shown that the intensity of intergroup selection, based on interethnic differences
in fertility, on the scale of the USSR increased over half a century and was an order of magnitude higher than on
the scale of modern Russia. The genetic-demographic consequences of the revealed trends are discussed.

Keywords: differential mortality, differential fertility, Crow’s indices, intragroup selection, intergroup selec-
tion, temporal dynamics, ethnic groups, population censuses, Russia, USSR
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Представлены результаты анализа экзомных вариаций в сельской популяции Европейского Севера
России. Популяция, исходно возникнув как монастырское поселение, развивалась на протяжении
своей полутысячелетней истории в относительной культурной и географической изоляции. Опре-
деленную уникальность популяции составляет установленная высокая превалентность в ней нару-
шений развития языка и речи. На основе данных полноэкзомного секвенирования жителей поселе-
ния одного поколения (дети), мы показываем, что популяция характеризуется высоким уровнем
инбридинга и аутозиготности, а также значимо выраженной долей генетического груза в виде вре-
доносных однонуклеотидных вариантов и структурных вариаций генома. Причем, значимое боль-
шинство этих вариантов сосредоточено в локусах, контролирующих развитие ЦНС, что позволяет
предполагать, что накопленный генетический груз может быть связан с высокой превалентностью
нарушений речи в популяции.

Ключевые слова: Европейский Север России, изолированное сельское поселение, полноэкзомное
секвенирование, мутационная нагрузка, аутозиготность
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ВВЕДЕНИЕ
В последние годы развитие технологий полно-

геномных исследований позволило накопить об-
ширные данные о генетической изменчивости в
глобальных, континентальных и региональных по-
пуляциях и в различных этнических группах. Это, в
свою очередь, в значительной мере стимулирова-
ло прогресс в исследованиях генетических детер-
минант, определяющих сложные фенотипические
признаки, и генетических вариантов, ассоцииро-
ванных с развитием этих признаков и его наруше-
ниями. Примером этому могут служить исследо-
вания по поиску геномных ассоциаций с уровнем
кровяного давления (Ehret et al., 2016; Surendran
et al., 2016), ростом (Yang et al., 2010; Wood et al., 2014),
индексом массы тела (Locke et al., 2015), глобальны-
ми и специфическими когнитивными способно-
стями (Bearden, Glahn, 2017; Lam et al., 2017) и дру-
гими сложными признаками. На сегодня опубли-
ковано более пяти тысяч работ по полногеномному
поиску ассоциаций с более чем тремя тысячами
фенотипов (Watanabe et al., 2019). Эти исследова-

ния используют различные стратегии для повы-
шения статистической силы анализа геномных
сигнатур, ассоциированных с полигенными при-
знаками, – это исследования на семейных выбор-
ках, метаанализы, популяционные исследования
и, отдельно стоящие в этом ряду, исследования
популяционных изолятов (Uffelmann et al., 2021).
Ключевым преимуществом последнего является
то, что редкие функциональные варианты могут
присутствовать с более высокой частотой в такой,
как правило, генетически более однородной по-
пуляции, что значительно повышает вероятность
их выявления (Hatzikotoulas et al., 2014).

В данной публикации мы представляем первые
генетические данные об отдельном сельском изоля-
те Европейского Севера России; здесь и далее ис-
следованный изолят обозначается как популяция
AZ. Популяция AZ – это жители отдаленного
русского сельского поселения Архангельской
области – агломерации деревень, возникновение
которой связано с основанием монастыря. Посе-
ление было основано в XV в. несколькими семья-

УДК 575;575.17

EDN: HJDRMD
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ми из близлежащих деревень, а за последующее
столетие численность его возросла до нескольких
тысяч человек, в том числе за счет иммиграции из
других деревень области. На протяжение последних
нескольких веков, поселение, окруженное лесами и
болотами, оставалось географически и культурно
относительно изолированным. С начала XX в. и по
наше время оно претерпевало драматическую депо-
пуляцию, сокращалось число деревень агломера-
ции и общая численность поселения. Так, согласно
данным переписей населения 1905 и 2020 гг., к на-
чалу XX в. численность поселения AZ составляла
около 3.5 тыс. жителей, а в наши дни число зареги-
стрированных жителей составляет 470 человек.

Согласно реконструкции родословных в AZ,
проведенной группой исследователей в 2005–
2010 гг. на основе опроса населения и записей в
церковно-приходских книгах (Rakhlin et al., 2011,
2013), популяция характеризуется высоким уров-
нем достаточно близкородственных браков. По
данным этой реконструкции, основанной на бо-
лее чем 6 тыс. индивидуальных записей, было по-
казано, что около 80% насельников были связаны
сложной родословной из 11 поколений, при этом
свыше 70% нынешних жителей поселения связа-
ны с этой родословной (Rakhlin et al., 2013).

Изолированность популяции AZ, ее демогра-
фическая история не являются уникальными, а,
скорее, достаточно типичны для сельских регио-
нов России и в особенности для Российского Се-
вера. Однако, именно эта популяция вызывает осо-
бый интерес, т.к. в ней выявлена высокая пре-
валентность нарушений развития языка и речи,
которые проявляются как сложный многоаспект-
ный наследуемый фенотип (Rakhlin et al., 2011, 2013,
2016). Это, в свою очередь, делает ее уникальным
модельным объектом исследований генетических
маркеров, ассоциированных с развитием языка и
речи – одного из сложных когнитивных феноти-
пов со значимой, но до настоящего времени все
еще слабо изученной, генетической компонентой
(Mountford, Newbury, 2019).

В ходе работ последних трех лет, коллективом
были собраны коллекция биологического материа-
ла и обширные поведенческие данные, включая де-
тальные характеристики уровня развития языка и
речи, от жителей поселения AZ. В данной публика-
ции, в преддверие полногеномного поиска ассоци-
аций с целевым фенотипом, мы представляем ре-
зультаты анализа экзомных вариаций в популя-
ции AZ на выборке из одного поколения – детей,
приводим сравнительные оценки генетического
разнообразия популяции и накопленного в изо-
ляте мутационного груза.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В данной работе была привлечена выборка из

108 детей из 71 семьи (все детское население AZ)
в возрасте от 2 до 17 лет. В качестве источника ге-
номной ДНК были собраны образцы слюны; об-
разцы забирались с помощью специализированных
наборов Oragene Discover OGR-500 производства
DNAGenotek (Оттава, Канада). Выделение ДНК
проводилось с использованием реагента prepIT.L2P
с последующей преципитацией в этаноле, согласно
протоколу производителя (DNAGenotek).

Полноэкзомное секвенирование 
и анализ данных секвенирования

Для установления геномных вариантов прово-
дилось полноэкзомное секвенирование (WES,
Whole-Exome Sequencing), в ходе которого исполь-
зовалась панель и набор реагентов для экзомного
обогащения TruSeq DNA Exome (hg19). Приготов-
ление библиотек и секвенирование на платформе
Illumina HiSeq4000 было проведено в Ресурсном
Центре СПбГУ “БиоБанк”. При секвенировании
7–9-плексные пулы библиотек были объединены в
одной дорожке HiSeq4000, что обеспечивало при-
близительно стократное среднее покрытие гено-
ма (100Х) — общепринятый стандарт глубины по-
крытия при WES (Rehm et al., 2013).

Проверка качества данных секвенирования про-
водилась с помощью FastQC v. 0.11.9 (Andrews, 2010)
и оценки распределения k-меров (Marçais, Kings-
ford, 2011). Выравнивание фрагментов секвениро-
вания и аннотирование к референсной после-
довательности GRCh37/hg19 проводились с ис-
пользованием инструмента BWA (Burrows-Wheeler
Alignment) v. 0.7.17-r1188 (Li, Durbin, 2009) с после-
дующей сортировкой, дедупликацией и повторной
калибровкой в соответствии со стандартами и ре-
комендациями GATK (van der Auwera et al., 2013);
использовалась версия GATK 4.1.6.

Идентификация геномных вариантов

Обнаружение однонуклеоидных вариантов (Sin-
gle Nucleotide Variant, SNV) проводилось с помо-
щью HaplotypeCaller с последующей рекалибров-
кой вариантов с использованием VariantRecali-
brator (GATK 4.1.6). Рекалибровка вариантов
проводилась методом мягкой фильтрации при
следующих уровнях чувствительности: 99.70 для
нуклеотидных замен и 95.00 – для инсерций и де-
леций. Аннотация SNV к геному и референсным
базам данных проводилась при помощи программ
BCFtools и ANNOVAR (Wang et al., 2010).

Помимо SNV, на основе данных экзомного се-
квенирования и широко используемых алгоритмов
сегментации были идентифицированы структур-
ные геномные вариации или вариации числа копий
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(Copy Number Variation, CNV). Выявление CNV
выполнялось функцией exomecn.mops, реализован-
ной в R-пакете cn.MOPS v. 1.32.0, при этом исполь-
зовались два алгоритма сегментации: fastseg (Klam-
bauer et al., 2012) и DNAcopy (Seshan, Olshen, 2021).

Оценка генетических характеристик популяции
Для оценки мутационной нагрузки (ML, Mu-

tation Load) в популяции были проанализирова-
ны вредоносные миссенс-мутации и мутации с
потерей функции (LoF, Loss-of-Function). Вредо-
носность миссенс-мутаций определялась при по-
мощи шкалы Грантама (Grantham, 1974). Для это-
го набор вариантов был аннотирован программой
ANNOVAR с добавлением аргумента “aamatrix-
file”, мутации с индексом Грантама ≥ 150 оценива-
лись как вредоносные. В качестве LoF рассматрива-
лись варианты в стоп-кодонах (нонсенс-мутации) и
варианты, нарушающие сайты сплайсинга. Для вы-
явления LoF-мутаций использовались алгоритм
SnpEff (версия 5.1d) и встроенная база данных
GRCh37.75. Индекс ML оценивался для каждого ин-
дивида раздельно для миссенс- и LoF-мутаций как
отношение числа гомозиготных вариантов к обще-
му числу альтернативных аллелей (Feng et al., 2019)
по следующей формуле: ML = 2 × Nгом/(2 ×
× Nгом + Nгет), где Nгом – гомозиготные
варианты мутаций, Nгет – гетерозиготные.

Анализ протяженных гомозиготных фрагмен-
тов в индивидуальных геномах (Runs of Homozy-
gosity, ROH) проводился при помощи алгоритма
BCFtools/RoH (Li, 2011), использующего скрытую
марковскую модель для идентификации ROH – ме-
тод, широко применяемый для полноэкзомных
данных (Narasimhan et al., 2016). Для статистик ге-
нетического груза и непрерывных гомозиготных
участков генома была проведена стратификация
популяции (из каждой семьи был оставлен только
один сиблинг), и собственно анализ проводился на
71 образце. Перед анализом родственности дан-
ные были поданы на контроль качества при по-
мощи программы plink, версия 1.9 (Purcell et al.,
2007), в ходе которого был применен ряд метрик:
maf 0.05, geno 0.05, hwe 0.001. Анализ степени род-
ства индивидов на отфильтрованном наборе дан-
ных был проведен при помощи программы King,
версия 2.2.4 (Manichaikul et al., 2010).

Для сравнения ряда генетических показателей
в изученной популяции AZ с таковыми в гене-
ральной популяции региона в анализ вовлекались
данные полногеномного секвенирования 25 ин-
дивидов – жителей Архангельской обл., из базы
данных проекта Human Genome Diversity Project
(HGDP) (Bergström et al., 2020). Здесь и далее эта
выборка обозначена как HGDP-группа. Для по-
лучения сопоставимых показателей полногеном-
ные данные по HGDP-группе трансформирова-
лись в экзомные в соответствии с координатами

панели, используемой для секвенирования AZ –
TruSeq DNA Exome (hg19).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Степень родства и паттерны 

аутозиготности индивидов из популяции AZ
Согласно полученным оценкам, большая часть

индивидов из популяции AZ – представителей од-
ного поколения, являются достаточно близкими
родственниками. Так, среднее значение попар-
ного индекса родства в детской популяции AZ со-
ставило 0.105 ± 0.113, что сближается с соответ-
ствующей оценкой для родства четвертой степени
или для кузенов – 0.125. Иерархический кластер-
ный анализ индивидов на основе попарных индек-
сов родства указывает на присутствие основного
ядра наиболее близкородственных индивидов и ряд
относительно дистанцированных семейных класте-
ров (рис. 1). Это, по-видимому, может отражать ис-
торию первичного заселения и последующих волн
прироста численности популяции за счет семей –
выходцев из других поселений области. Кроме
того, это наблюдение согласуется с процитиро-
ванными нами ранее данными исследований ро-
дословных (Rakhlin et al., 2013), согласно которым
около 70% насельников AZ могут быть связаны
единой родословной.

Отмеченный, условно двукомпонентный, со-
став генофонда AZ воспроизводится и по данным
анализа протяженных участков гомозиготности
(ROH) в индивидуальных геномах. На рис. 2 по-
казано соотношение суммарной длины ROH и их
количества в геномах индивидов из популяции
AZ и архангельской группы сравнения HGDP.
Как видно на графике, выборка HGDP, очевид-
но, относится к аутбредной популяции относитель-
но большого размера, что отражается в соответству-
ющих паттернах ROH – преобладание коротких
фрагментов, суммарная длина которых не превы-
шает 100MB (Ceballos et al., 2018). В то же время,
паттерны ROH в популяции AZ разительно отли-
чаются; здесь наблюдаются два четко выражен-
ных кластера индивидов. Первый объединяет но-
сителей более коротких ROH (N = 29), что обыч-
но свойственно адмиксным популяциям. Второй,
более многочисленный (N = 42), включает индиви-
дов с преимущественно длинными ROH или боль-
шим бременем аутозиготности, что указывает на
высокий уровень инбридинга в этой группе.

Мутационная нагрузка в популяции AZ
Для оценки ML в популяции мы проанализиро-

вали распределение вредоносных миссенс-мутаций
(индекс Грантама ≥ 150) и LoF-мутаций (нонсенс-
и сплайсинг-мутации) в экзомах индивидов из по-
пуляции AZ и из группы сравнения HGDP. В срав-
нении с выборкой HGDP, в популяции AZ обнару-
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Рис. 1. Кластерный анализ индивидов из популяции AZ (N = 108 детей из 71 семьи) на основе попарных индексов род-
ства. Для построения иерархического древа применялся метод Ворда, в качестве расстояний использовались логариф-
мированные значения индекса родства. Шкала расстояний дана в условных единицах.

0 20 40 60 80 100

Рис. 2. Распределение индивидов (N = 71 ребенок, сиблинги исключены) из изученной популяции AZ и группы срав-
нения HGDP в пространстве статистик, описывающих бремя протяженных участков гомозиготности (ROH) в гено-
мах: суммарная длина ROH (ось абцисс) и общее количество ROH (ось ординат).
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жилось значимо более низкое абсолютное число го-
мозиготных и гетерозиготных вариантов миссенс-
мутаций и мутаций с потерей функции (табл. 1).
Это косвенно еще раз указывает на более низкое
разнообразие геномных вариантов в изученной
популяции AZ.

Мутационная нагрузка миссенс-вариантами
для популяции AZ оказалась значимо выше, чем
для HGDP-группы (U-критерий Манна–Уитни–
Уилкоксона: W = 3, p < 0.001), что указывает на
значимое накопление гомозиготных миссенс-му-
таций в популяции AZ (табл. 1, рис. 3). В то же
время, различий в нагрузке LоF-мутациями между
популяциями не обнаружилось (W = 875.0, p > 0.05),
что говорит о высоком селективном давлении про-
тив гомозиготных мутаций с потерей функции в

обеих выборках, вне зависимости от иерархическо-
го статуса и демографической истории популя-
ций, которые они представляют.

Для того чтобы оценить возможные функцио-
нальные последствия накопления в популяции вре-
доносных вариантов, для 897 генов, несущих такие
SNV, был проведен анализ обогащения генных
онтологий (GO, Gene Ontology). Анализ показал
значимое обогащение в данной группе генов мо-
лекулярных процессов и биологических путей, во-
влеченных в развитие клеток и морфогенез клеточ-
ных структур, и, в первую очередь, клеток ЦНС.
Так, среди наиболее значимо перепредставлен-
ных онтологий отмечены биологические процес-
сы, связанные с нейронной дифференциацией,
морфогенезом нейронов и развитием нейрональ-

Таблица 1. Статистика по распределению миссенс- и LoF-мутаций и оценки мутационной нагрузки в изученной
популяции AZ и в группе сравнения HGDP

Тип 
мутаций Популяция

Мутационная 
нагрузка, ML

Гомозиготные 
варианты, число

Гетерозиготные 
варианты, число

среднее ± SD U-тест среднее ± SD U-тест среднее ± SD U-тест

Миссенс
AZ 0.725 ± 0.029 W = 3

p < 0.001
208.747 ± 9.014 W = 1667.5

p < 0.001
158.704 ± 25.471 W = 1775

p < 0.001HGDP 0.544 ± 0.018 229.240 ± 9.778 385.120 ± 19.424

LoF
AZ 0.478 ± 0.041 W = 875

p = 0.920
56.409 ± 5.533 W = 1741

p < 0.001
123.113 ± 11.741 W = 1750

p < 0.001HGDP 0.477 ± 0.030 72.400 ± 5.745 158.520 ± 10.728

Рис. 3. Скрипичные графики, показывающие распределение индекса мутационной нагрузки, или доли гомозиготных
вариантов, оцененного для вредоносных миссенс-мутаций (а) и LoF-мутаций (б) в экзомах индивидов из изученной
популяции AZ и группы сравнения HGDP. Планки погрешностей показывают 95%-ные доверительные интервалы
для средних.
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ных отростков, как это отражено на рис. 4, сум-
мирующем результаты тестов на обогащение.

Структурные геномные вариации 
в популяции AZ

Мы выявили свыше 20 структурных геномных
вариаций в популяции AZ; для ряда локусов, не-
сущих эти CNV, известны ассоциации с различ-
ными клиническими фенотипами (табл. 2). Сре-
ди CNV наиболее масштабных в контексте разме-
ра делеций и дупликаций и с наиболее высокой
частотой в популяции AZ были отмечены вариа-
ции в следующих геномных локусах. Это – CNV в
локусе 11q14.3, затрагивающие полностью белок-
кодирующий ген с неизвестной на сегодня функци-
ей TRIM49L2, отмеченные у порядка 70% AZ-инди-
видов с преобладанием делеций (pдел = 0.465) над
дупликациями (pдуп = 0.235). Делеции в этом ло-
кусе известны в ассоциации с абнормальными по-
казателями ЭЭГ головного мозга (табл. 2). Два
блока распространенных CNV наблюдались на

хромосоме 17. Первый – в районе гена LGALS9C
(pдел = 0.265 и pдуп = 0.015) в локусе 17p11.2 – рай-
оне, ассоциированном с синдромом Смит–Маге-
ниса, а второй – в районе гена KANSL1 в локусе
17q21.31 (pдел = 0.485 и pдуп = 0.103), ассоциирован-
ном с синдромом Кулена–де Вриза. Свыше 85%
индивидов AZ являлись носителями CNV, преиму-
щественно делеций (pдел = 0.456 и pдуп = 0.029), в ло-
кусе 19q13.42 – кластере высокогомологичных ге-
нов иммуноглобулин-подобных рецепторов клеток-
киллеров KIR2DL1, KIR3DP1, KIR2DL4 и KIR2DS4.
Последние играют важную роль в регуляции им-
мунного ответа, как следствие, мутации в этих генах
ассоциированы с широким спектром клинических
фенотипов и врожденных пороков развития, таких
как синдром Дуэйна и синдром Ваарденбурга.

Помимо вышеперечисленных вариаций, кото-
рые частично перекрываются (в плане генного кон-
тента) с казуальными для фенотипов CNV, был об-
наружен ряд более редких в популяции и непере-
крывающихся с “клиническими” CNV событий,

Рис. 4. Иерархическое древо, обобщающее результаты анализа обогащения по функциональной принадлежности пула
генов, несущих вредоносные мутации в геномах индивидов из популяции AZ. Показаны 20 первых генных онтологий
(GO) в классе “биологические процессы”, ранжированных по p-значениям теста перепредставленности. Размеры
точек на древе отражают уровень статистической значимости теста для каждой GO; приведены p-значения, скоррек-
тированные на множественные сравнения. Функциональные категории сгруппированы в кластеры в соответствии с
количеством общих генов. Древо построено с помощью аналитического инструмента ShinyGO (по: Ge et al., 2020,
адаптировано).
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таких как вариации в хромосомных бэндах 5q31.3,
8p23.1, 17q12, 19p13.2, 22q11.21 и Xq28. Все эти ло-
кусы известны в ассоциации с одноименными
синдромами (табл. 2), связанными прежде всего с
нарушениями и задержками психофизического
развития, включая развитие речи.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Подводя итоги проведенного нами исследова-
ния экзомных вариаций у жителей поселения AZ,
следует отметить, что данная популяция может
достаточно однозначно определяться не только
как относительный географический изолят, но и
как, в какой-то мере, изолят генетический с отно-
сительно высоким уровнем инбридинга и значи-
мо выраженной долей генетического груза. В

пользу этого свидетельствует, во-первых, распре-
деление и высокие оценки попарного индекса род-
ства в популяции; во-вторых, в сравнении с условно
аутбредной популяцией из того же географическо-
го региона, генофонд популяции AZ отличается
значимым накоплением гомозиготных миссенс-
мутаций с высоким показателем предсказанной
вредоносности; и, в-третьих, большинство инди-
видов в популяции (дети из 60% обследованных
семей) характеризуются высоким уровнем аутози-
готности, их индивидуальные геномы содержат от-
носительно небольшое количество длинных фраг-
ментов гомозиготности. Такое бремя ROH соот-
ветствует демографическому сценарию развития
популяции от относительно небольшой исходной
группы и при достаточно высоком уровне близко-
родственных связей. В целом, этот сценарий хоро-

Таблица 2. Структурные геномные вариации (CNV) и частоты их распространения в популяции AZ

Примечание: показаны аппроксимированные границы CNV. Данные об ассоциациях клинических фенотипов с CNV в хро-
мосомных бэндах приведены по материалам базы данных MalaCards (Rappaport et al., 2013); при отсутствии ассоциированно-
го фенотипа поставлены прочерки. При перекрывании границ казуальных перестроек с CNV, обнаруженными в AZ, фено-
типы отмечены звездочкой.

Локализация CNV Частота CNV Ассоциированный клинический 
фенотипхромосома координаты (hg19) делеция дупликация

1p36.11 25294163-25294643 0.147 0.015 –
1p13.3 109687813-109709039 0.353 0.000 –
5q31.3 140794851-141479625 0.044 0.000 Синдром делеции 5q31.3
5q35.3 180967188-180982611 0.191 0.000 –
6p22.1 29887751-29943067 0.206 0.000 –
6p21.33 31164336-31402250 0.529 0.000 –
6p21.32 32549939-32731695 0.529 0.029 –

8p23.1
7967343-7997521 0.324 0.015

Синдром делеции 8p23.1
Синдром дупликации 8p23.112115766-12182719 0.044 0.000

12362018-12425000 0.559 0.000
8p11.22 39018614-39920890 0.074 0.250 –
11q14.3 89944034-89949402 0.456 0.235 Абнормальная ЭЭГ*
14q11.2 18614387-18980742 0.162 0.015 –
14q11.2 19485335-19921659 0.103 0.015 –
15q13.3 32175246-32387484 0.118 0.000 –

17p11.2 18432050-18605356 0.265 0.015 Синдром Смит–Магенис*
Синдром Потоки–Лупски

17q12 38003975-38257192 0.000 0.074 Синдром дупликации 17q12
17q21.31 45435899-46337794 0.485 0.103 Синдром Кулена–де Вриза*
19p13.2 7030577-7058640 0.000 0.118 Синдром дупликации 19p13.2
19p13.2 42752685-43248646 0.074 0.000 –

19q13.42 54738512-54753052 0.456 0.029 Синдром Дуэйна
Синдром Ваарденбурга*

22q11.21
18773664-18884682 0.044 0.147 Синдорм дупликации 22q11.21
21141623-21284161 0.029 0.088 –

Xq28 154884971-154885558 0.074 0.000 Синдром делеции Xq28



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 142  № 5  2022

ГЕНЕТИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ И СТРУКТУРА 449

шо соотносится с историческими свидетельства-
ми об образовании данного поселения, в истоках
которого предполагаются несколько семей из
окружающих поселений.

В то же время, детальное рассмотрение инди-
видуальных паттернов ROH, таких статистик как
отношение суммарной длины фрагментов гомо-
зиготности к их количеству, указывает на гораздо
более сложный состав генофонда популяции. На-
ряду с описанным выше ядром из условных по-
томков первопоселенцев, в популяции выделяет-
ся группа (около 40% семей) с иным паттерном
ROH – носители преимущественно коротких фраг-
ментов гомозиготности. Такой паттерн обычно свя-
зан с адмиксией, которая сопровождается объеди-
нением различных гаплотипов и уменьшением
количества ROH, преимущественно коротких по
размеру. Возможно, это является следствием
притока в AZ, в периоды роста численности посе-
ления за счет иммиграции, групп из популяций
относительно большего размера и генетически
относительно отдаленных от первопоселенцев.

В контексте предполагаемого в дальнейшем
исследования геномных ассоциаций с нарушени-
ями развития языка и речи, выявленные в AZ на
основе паттернов ROH генетические кластеры,
несомненно, будут нами учтены. Не исключено,
что данные “субпопуляции” могут различаться в
плане превалентности нарушений в целом и/или
распространения форм проявления этого слож-
ного полидоменного фенотипа. В этом же ключе,
многообещающими для поиска ассоциаций ви-
дятся наблюдения, сделанные по результатам ге-
номного аннотирования однонуклеотидных по-
тенциально вредоносных вариантов и структур-
ных вариантов, CNV. Первые, как показал анализ
генного функционального обогащения значимо
перепредставлены в генах, вовлеченных в кон-
троль развития ЦНС. Вторые – распространенные
в популяции CNV, зачастую расположены в геном-
ных районах, структурные пертурбации в которых
известны в ассоциации с целым рядом синдромов,
связанных с нарушениями развития, в спектре ко-
торых и нарушения психоречевого развития.
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The analysis of exome variations in an isolated rural population from the North of European Russia is pre-
sented. This population originated as a monastic settlement and has a 500-year history of relative cultural and
geographical isolation. A unique feature of this population is the high prevalence of speech and language dis-
orders. Here, we perform a whole-exome study (WES) of one generation of individuals (children), where we
show that the population is characterized by high levels of inbreeding, autozygosity, and genetic load including po-
tentially deleterious single nucleotide variants (SNV) and copy number variation (CNV). Moreover, a significant
majority of the SNV were found in loci controlling the central nervous system (CNS) development, and the ma-
jority of CNV were found in loci associated with developmental impairments. We assume that such a genetic load
may in part underlie the high prevalence rate of speech and language disorders in the population.
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Обзор посвящен анализу популяционно-генетических исследований волка (Canis lupus Linnaeus, 1758) с
применением молекулярных подходов. Рассмотрена внутривидовая систематика вида, современное со-
стояние внутрипопуляционного генетического разнообразия и дифференциации в разных частях ареа-
ла с фокусом на популяции Палеарктики, а также факторы, оказывающие на них влияние, в частности
антропогенное воздействие. Затронуты вопросы гибридизации волка с домашними собаками.

Ключевые слова: волк, генетика популяций, внутрипопуляционная изменчивость, межпопуляцион-
ная дифференциация, подвиды, миграции, гибридизация волка с собакой
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ВВЕДЕНИЕ
Волк, Canis lupus Linnaeus, 1758 – самый важ-

ный для человека из крупных хищников. Вид
обитает в широком спектре условий Северного
полушария в Старом и Новом Свете. При этом
исторический ареал его был шире современного
(Волк. Происхождение…, 1985). Состояние популя-
ций волка в разных его частях сильно разнится, от
полного истребления (Япония, большинство шта-
тов США) или попыток реинтродукции (Йелло-
устон), или естественного восстановления на ранее
“зачищенных” от волка территориях (Скандинавия
и др.) до процветания, увеличения численности и
усиления конфликта с человеком (Россия, Казах-
стан, Финляндия и др.). Обитание волка в таких
разных природных зонах, как арктические пусты-
ни, тундра, экотон тундра–тайга, таежные, сме-
шанные и широколиственные леса (в том числе
горные), субальпийский пояс, лесостепи, степи,
полупустыни и пустыни в определенном смысле
уникально, поскольку этими условиями практиче-
ски исчерпывается спектр возможных наземных
биогеоценозов. Универсализм в питании и оппор-
тунизм в репродукции (способность находить или
создавать в почти любом экотопе места для раз-
множения) у такого крупного хищника, а также
широкий спектр физиолого-биохимических адап-
таций, развитых до подобной степени, фактически
не имеют аналогов среди млекопитающих. Кроме
того, волк является активным мигрантом, и, хотя
многие размножающиеся пары и семьи занимают
свои участки на протяжении десятков лет, другие

особи способны преодолевать сотни и даже тыся-
чи километров в ходе натальной миграции и успеш-
но создавать семьи на новых территориях, суще-
ственно удаленных от места рождения (Fabbri et
al., 2007). В данном контексте встает вопрос о
природе подобных адаптаций, ее генетических
основах, практическом применении знаний о внут-
ривидовой популяционной структуре волка. Дан-
ные об уровнях внутри- и межвидовой генетиче-
ской изменчивости по молекулярно-генетическим
маркерам и ее распределении по ареалу являются
основой как мер контроля численности волка в
регионах с его высокой численностью, так и раз-
работки стратегии охраны генофондов при низ-
кой плотности популяций в других регионах.

ЦЕНТР ПРОИСХОЖДЕНИЯ 
СОВРЕМЕННОГО ВОЛКА

Популяции древних волков существовали в Се-
верном полушарии, по крайней мере, на протяже-
нии 300 тыс. лет (Sotnikova, Rook, 2010). В позднем
плейстоцене, в период последнего максимума оле-
денения, ареал волка был весьма широк. Однако на
большей части Евразии и Северной Америки по-
пуляции не были представлены волком совре-
менного типа, который появился на территории Бе-
рингии около 25 тыс. лет назад и начал активно
распространяться из района севера Азиатской
Пацифики, вытесняя ныне вымершие плейсто-
ценовые формы и расширяя ареал Canis lupus на
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запад на всю Евразию и на восток в Новый Свет
(Loog et al., 2020).

ВНУТРИВИДОВАЯ СИСТЕМАТИКА ВОЛКА
Вопрос внутривидового таксономического де-

ления волка весьма объемен, в полной мере не
может быть рассмотрен в данном обзоре и заслужи-
вает отдельного самостоятельного освещения.
Однако мы не считаем возможным полностью опу-
стить его в данной статье, поэтому приводим здесь
краткое описание проблемы.

С момента представления первой полноцен-
ной системы подвидов волка (Pocock, 1935), внут-
ривидовое деление Canis lupus не раз пересматри-
валось. Так, на территории Евразии различными
авторами выделялось вплоть до 15 подвидов (Гепт-
нер и др., 1967; Волк. Происхождение…, 1985;
Mech, 1974; Nowak, 1995). Большинство предло-
женных систем подвидового деления основывают-
ся на привязке подвидов к экологическим зонам и на
ассоциированных с ними морфологических адап-
тациях. При этом наличие данных о расселении
волков на дальние расстояния, в том числе в дру-
гие биотопы, ставит вопрос о том, какими имен-
но механизмами – генетическими или эпигене-
тическими – обусловлена данная морфологическая
изменчивость. Иными словами, обусловлен ли
внешний облик волка, в том числе комплекс по-
тенциально адаптивно значимых его признаков, ка-
нализацией индивидуального развития в опреде-
ленных условиях среды или же это результат
дарвиновского отбора в череде поколений и при ча-
стичной или полной изоляции тех или иных попу-
ляционных группировок? От того, какие факто-
ры вызывают фенотипическое своеобразие той
или иной фенотипической вариации волка, зави-
сит в конечном итоге и решение вопроса о ее так-
сономическом статусе. В любом случае первым
этапом в познании генетической структуры вида
является анализ с помощью определения изменчи-
вости структурных генов и некодирующей ДНК, то
есть стандартных молекулярно-генетических мар-
керов “старого поколения”. В последние годы во
многих странах и особенно для некоторых между-
народных консорциумов появилась возможность
дополнять эти данные полногеномными или по-
лученными по панелям однонуклеотидных поли-
морфизмов (SNP, Single Nucleotide Polymorphisms).
Эпигенетические подходы, в частности анализ
дифференциальной экспрессии генов, пока весьма
ограниченно применяются для определения стату-
са экотипов волка и его внутривидовой структуры.

Наиболее развернутая для волка Палеаркти-
ки система подвидов включает: тундряного волка
C. l. albus Kerr 1792, обыкновенного, или лесного
C. l. lupus (Linnaeus, 1758), иберийского C. l. signa-
tus, апеннинского C. l. italicus Altobello, 1921, кавказ-
ского C. l. cubanensis Ognev 1923, степного C. l. camp-

estris Dwigubski, 1804, монгольского/тибетского
C. l. chanco Gray, 1863 и пустынного C. l. desertorum
Bogdanov, 1882. Иногда выделяется также сибир-
ский лесной подвид C. l. altaicus и некоторые дру-
гие, менее признанные. Что касается волка юж-
ных регионов Азии, где вследствие преследова-
ния человеком и исчезновения диких территорий
ареал волка в XX в. оказался фрагментирован-
ным, выделяются не только подвиды (азиатский
или азиатский (индийский) волк C. l. pallipes Sykes
1831, аравийский C. l. arabs Pocock 1934), но и, в
частности, для Индостана, новые виды, например,
гималайский (C. himalayaensis Aggarwal, Kivisild, Ra-
madevi & Singh, 2003) и индийский (C. indica Aggar-
wal, Kivisild, Ramadevi & Singh, 2003). Эти волки рас-
сматриваются некоторыми специалистами одними
из наиболее древних в Евразии на основании из-
менчивости их мтДНК (Aggarwal et al., 2007). Одна-
ко, следует отметить, что существуют существен-
ные отклонения от данной системы как в сторону
объединения подвидов (Corbet, 1979), так и в сторо-
ну дробительства (Суворов, Кириенко, 2008).

Широкое применение молекулярно-генетиче-
ских методов также не привнесло ясности, а в не-
которых случаях еще более размыло понятие под-
вида. В качестве примера можно привести иберий-
ского волка C. l. signatus, который в одних работах
рассматривается как подвид (Pires et al., 2017), в
других же – как популяция (Hindrikson et al., 2017).
При этом данный подвид не признается таксоно-
мическим справочником (Mammalian species…,
2005), но, в то же время, присутствует как подвид в
таксономической системе NCBI (National Center
for Biotechnology Information) (https://www.nc-
bi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/www-
tax.cgi?id=425934).

Как и для южноазиатских волков, при рассмот-
рении таксономического статуса некоторых попу-
ляций волка Нового Света дебаты выходят уже на
уровень видов. Так, восточный волк или северо-
американский лесной волк рассматривается од-
ними исследователями как подвид серого волка –
Canis lupus lycaon – или красного волка — C. rufus
lycaon – другими же – как отдельный вид – C. ly-
caon Schreber, 1775 (Beeland, 2013). Однако, что ка-
сается волков Востока Северной Америки, давно
установлено, что они представляют собой комплекс
гибридных форм, образованных волком и койотом,
Canis latrans Say, 1823, и их своеобразие представля-
ет собой скорее результат сложных процессов ин-
трогрессии, чем изоляции и локальной адаптации
(Nowak, Federoff, 2002).

К ВОПРОСУ 
О ВОЛКО-СОБАЧЬИХ ГИБРИДАХ

Еще одна проблема, непосредственно связанная
с изменением генетической структуры локальных
популяций волка, которую мы затронем здесь лишь
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поверхностно, поскольку она заслуживает отдель-
ного тщательного обсуждения – гибридизация вол-
ка с домашними собаками C. l. familiaris. Возмож-
ность скрещивания волка с собаками с последую-
щим образованием фертильных гибридов приводит
к “утечке” искусственно отобранных аллелей в ди-
кие популяции, что может привести к снижению
общей приспособленности популяции (Wayne,
Brown, 2001; Mallet, 2005). Частота гибридиза-
ции с собаками зависит, в том числе, от плотности
популяции волка и наличия возможности взаимо-
действия с собаками (Mech, Boitani, 2006; Lorenzini
et al., 2014). Наиболее проблемными регионами по
данным факторам являются европейские популя-
ции, в которых, как следствие, наблюдается высокая
частота гибридизации с собаками (Andersone et al.,
2002; Randi, Lucchini, 2002; Fabbri et al., 2014).

ИДЕНТИФИКАЦИЯ 
И ПРИРОДОПОЛЬЗОВАНИЕ

В 2015 году в Финляндии за добычу трех волков
были заключены в тюрьму 12 человек. Осужден-
ные заявляли о своей невиновности, ссылаясь на
то, что добытые животные были гибридами волка
и собаки (Peltola, Heikkilä, 2018). Регулярно добы-
ваемые в Европе волки-меланисты и другие фе-
нотипически девиантные особи, как предполага-
ется, могут быть потомками искусственно раз-
водимых и периодически убегающих в природу
североамериканских волков или волко-собачьих
гибридов с их участием, так что в целом для евро-
пейских популяций процент особей, содержащих
ту или иную, иногда небольшую, пропорцию со-
бачьих генов был оценен в 62% с помощью об-
ширной панели SNP (Pilot et al., 2018).

Эти примеры наглядно иллюстрируют, что во-
просы внутривидовой дифференциации и гибри-
дизации представляют не только научную цен-
ность, но имеют также значительный законода-
тельный вес – для установления любых правил
природопользования необходима возможность чет-
ко определить спектр животных, к которым приме-
нимы данные предписания.

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИЙ
Европа

С начала нашей эры популяция волка на тер-
ритории Европы подвергалась активному антро-
погенному воздействию. Между средневековьем
и началом XX в. расширение территорий, отве-
денных под сельское хозяйство, совершенствова-
ние методов добычи и придание охоте на волка
хорошо организованного характера позволила
полностью уничтожить популяции хищника на
территории некоторых стран (Mallinson, 1978). Так,
в Англии и Шотландии волк был уничтожен в
1684 г., в Ирландии – около 1970 г., во Франции –

к концу 1927 г., в Дании – в 1772 г., в Баварии – в
1847 г., в Швейцарии – в конце XVIII века, в Скан-
динавии – в 1960 г. В Восточной Европе, Пире-
нейском полуострове и Италии компании по уни-
чтожению волка имели менее организованный ха-
рактер и не привели к полному уничтожению
хищника (Boitani, 1995), чему способствовало,
впрочем, обитание волка этих регионов в горных
или обширных лесных биотопах, где он менее
уязвим.

Такой мощный антропогенный пресс привел к
тому, что ареал волка на территории Европы фраг-
ментирован с хорошо обособленными популяци-
ями. Тем не менее, способность волка к расселе-
нию на большие расстояния позволяет ему преодо-
левать “ничейную землю” и мигрировать между
популяциями (Hindrikson et al., 2017).

Во многих популяциях Европы до сих пор на-
блюдается пониженное генетическое разнообра-
зие, вызванное эффектом “бутылочного горлыш-
ка” и дальнейшим инбридингом (Wayne et al., 1992;
Ellegren, 1999; Flagstad et al., 2003; Lucchini et al.,
2004; J�drzejewski et al., 2005; Liberg et al., 2005; As-
pi et al., 2006; Gomerčić et al., 2010; vonHoldt et al.,
2010). При этом законодательство, касающееся ста-
туса волка и его охраны, различается в странах Ев-
ропы. Этот факт добавляет напряжения к уже ме-
стами довольно острому вопросу сохранения, за-
щиты и реинтродукции волка (Ciucci et al., 2009;
Deinet et al., 2013; Reinhardt et al., 2013; Ražen et al.,
2016; Åkesson et al., 2021)

Иберийский (Пиренейский) полуостров

Популяция волка на Северо-Западе Иберий-
ского п-ва находится в шатком равновесии. На 2007 г.
численность популяции оценивалась в 2500 особей
по данным “Large Carnivore Initiative for Europe”
(Large Carnivore Initiative for Europe > Large carni-
vores > Wolf (lcie.org)). Как в Португалии, так и в
Испании выдвигаются аргументы о признании вол-
ка угрожаемым видом и о проведении мероприятий
по его защите (Torres, Fonseca, 2016; Ordiz et al.,
2022). При этом наблюдается устойчиво высокое
внутрипопуляционное генетическое разнообра-
зие. Так, в исследовании 2006 г., проведенном по
13 микросателлитным маркерам, минимальные
значения ожидаемой гетерозиготности составили
0.44 (Ramirez et al., 2006), а в 2018 г. – 0.57 по 46
микросателлитам (0.48 при дроблении популяции
на более мелкие кластеры) (Silva et al., 2018).

Внутри иберийской популяции наблюдается
довольно интересная популяционная структура –
популяция подразделена на четыре обособленных
кластера. При этом каких-то явных факторов, кото-
рые могли бы ограничить миграцию особей между
кластерами или как-то объяснить малые дистан-
ции расселения, не выявлено (Silva et al., 2018). Сто-
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ит отметить, что, хотя в начале ХХI в. свидетельств
гибридизации волка с собакой на Иберийском п-ве
не было обнаружено (Ramirez et al., 2006), несколь-
кими годами спустя уже были описаны множе-
ственные встречи волко-собачьих гибридов (Go-
dinho et al., 2011). Хотя такие тенденции и могут
свидетельствовать об увеличении антропогенного
влияния на популяцию, стоит отметить малый раз-
мер выборки в работе 2006 г. – 20 диких волков, по
сравнению с работой 2011 г. – 208 диких волков, а
также расширенный спектр используемых в более
поздней работе микросателлитных маркеров.

Италия

Итальянская популяция волка подошла край-
не близко к исчезновению – в 1970-х гг. числен-
ность составляла всего около 100 особей (Mech,
Boitani, 2006). Такое снижение численности вку-
пе с высокой степенью изолированности популя-
ции привело к значительному снижению генетиче-
ского разнообразия. Так, уровни внутрипопуляци-
онного разнообразия, определенные по ядерным
маркерам, в итальянской популяции ниже на 33–
42%, по сравнению с другими европейскими попу-
ляциями – работа 2004 г. по 18 микросателлитным
маркерам показала для Италии самые низкие сре-
ди исследованных восьми популяций уровни на-
блюдаемой (HO) и ожидаемой (HE) гетерозиготно-
сти (HO для Италии 0.44 ± 0.21 при средних значе-
ниях 0.56 ± 0.09) (Lucchini et al., 2004); работа 2014 г.
по широкому спектру SNP (33958 аутосомных и
651 на X-хромосоме) так же показала для итальян-
ской популяции наименьшие уровни гетерози-
готности (HO для Италии 0.161 ± 0.010, среди других
исследованных популяций только у иберийской
популяции это значение меньше 0.2 – 0.173 ± 0.010)
(Pilot et al., 2014b). Исследования митохондриаль-
ных маркеров показали в итальянской популяции
присутствие двух гаплотипов (WH14 и WH19), при-
чем оба были уникальными, не отмеченными в дру-
гих регионах (Montana et al., 2017).

В конце XX в. итальянские волки реколонизи-
ровали территорию Альп, сформировав новую по-
пуляцию (Fabbri et al., 2007). В настоящее время
численность альпийской популяции растет, как и
внутрипопуляционное генетическое разнообра-
зие. Данный процесс происходит, в том числе, за
счет дальних миграций. Так, динамичный генети-
ческий мониторинг популяции с использованием
анализа контрольного региона митохондриальной
ДНК и 16 аутосомных микросателлитных маркеров
показал присутствие стай, в которых наблюдаемая
гетерозиготность была выше ожидаемой (HO = 0.79;
HE = 0.56), а также случаи повышения уровня на-
блюдаемой гетерозиготности внутри стаи после
зарегистрированных миграций (с 0.59 до 0.64)
(Marucco et al., 2022).

Исследование гибридизации волков с собаками
на территории Италии с использованием 18 микро-
сателлитных маркеров и дополнительного секве-
нирования контрольного региона мтДНК у выяв-
ленных гибридов показал, что 6.5% волков несут
гибридные генотипы. Однако авторы отмечают, что
результаты сильно варьировались в зависимости от
используемых маркеров (Lorenzini et al., 2014). Не-
давние работы выявили еще более высокие частоты
гибридов – до 26% (Caniglia et al., 2020) и даже до
50% в Центральной Италии (Salvatori et al., 2019).

Динаро-Балканы
Балканский п-ов и Динарское нагорье в част-

ности, являются местами обитания для одной из
наиболее крупных популяций волка в Европе
(Chapron et al., 2014). Динаро-Балканская попу-
ляция также демонстрирует одни из наивысших
уровней внутрипопуляционного разнообразия,
как по митохондриальным – шесть гаплотипов в
Болгарии, четыре – в Хорватии, включая один
уникальный, гаплотипическое разнообразие для
Хорватии 0.711 ± 0.018 (Randi et al., 2000; Gomerčić
et al., 2010), так и по ядерным маркерам – при ана-
лизе 18 микросателлитных маркеров HO достигает
0.74, HE – 0.75 (Šnjegota et al., 2018). Высокие
уровни генетического разнообразия вкупе с гео-
графическим положением привели к тому, что
Динаро-Балканская популяция послужила важ-
ным источником мигрантов для популяций Ита-
лии (Ražen et al., 2016).

Исследования внутрипопуляционной структуры
с использованием микросателлитных маркеров по-
казали присутствие трех генетических кластеров
внутри Динаро-Балканской популяции – Слове-
ния и север Хорватии; юг Хорватии и Босния и
Герцеговина; Сербия. В популяции Словении и се-
вера Хорватии наблюдалось снижение внутрипопу-
ляционного разнообразия, в частности эффектив-
ного размера популяции. Такие результаты соотно-
сятся с историческими данными – популяция
Словении больше других пострадала от антропо-
генного пресса в конце XX в. (Šnjegota et al., 2021).

Карпаты
В Карпатах также обитает одна из крупнейших

европейских популяций волка, которая является
важным источником генетического разнообразия
для восстанавливающихся популяций Европы
(Gula et al., 2009; Hindrikson et al., 2017). В ряде ис-
следований описано разделение карпатской попу-
ляции на северный и южный генетические класте-
ры, как по мтДНК, так и по аутосомным микроса-
теллитным маркерам (Pilot et al., 2006; Stronen et al.,
2013, 2015), однако последние исследования с ис-
пользованием массивных баз аутосомных SNP
(65 000 маркеров) показали, что кластеризация
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между северными и южными регионами, хотя и
присутствует, недостаточно выражена для досто-
верного выделения двух генетических кластеров.
Это же исследование показало “переходный” ха-
рактер генотипов волков из Молдавии, находя-
щейся на стыке двух кластеров – генотипы молдав-
ских волков представляют собой смесь генотипов,
относящихся к северному и южному кластерам.
Оба кластера также показывают схожие уровни ге-
нетического разнообразия – HO = 0.230, HE = 0.234,
77.03% полиморфных локусов на юге; HO = 0.231,
HE = 0.229, 71.18% полиморфных локусов на севе-
ре (Ericson et al., 2020).

Центральная Европа и Прибалтика
Популяции центральноевропейских равнин и

балканского региона представляют собой крайне
интересную популяционно-генетическую задачу –
две популяции, ранее явно представлявшие со-
бой независимые популяционно-географические
единицы, вследствие расширения ареалов более
не разделены географически. Стоит понимать, что
определение популяционных единиц несет не толь-
ко научную ценность, но и служит глубоко прак-
тической цели формирования природоохранных
стратегий, где популяции являются основой для
выделения единиц природопользования (Conser-
vation units/management units). Используемая в
настоящее время система популяций для терри-
тории Европы (на которую опирается и этот об-
зор) была предложена в 2008 г. группой экспертов
“Large Carnivore Initiative for Europe” и основыва-
ется, в том числе, на характеристике ареалов и не-
прерывности присутствия волка на территории
популяции (Linnell et al., 2008). Авторы сообще-
ния отмечают, что границы популяций необходи-
мо будет пересматривать в будущем по мере рас-
ширения ареалов обитания волка и расширения
базы доступных данных.

В 2020 г. было выдвинуто предложение объ-
единить центральноевропейскую и балканскую
популяции в единую популяционную единицу
(Gula et al., 2020). Работа основывается, в первую
очередь, на том факте, что популяции связаны
миграционными коридорами, а также на схоже-
сти природных условий в ареалах популяций. Ра-
бота также ссылается на ряд популяционно-генети-
ческих исследований, показывающих отсутствие
разделения популяций на отдельные кластеры (Pi-
lot et al., 2010; Czarnomska et al., 2013; Stronen et al.,
2013). Чуть меньше года спустя в ответ на это пред-
ложение выходит ответная статья, поддерживаю-
щая сохранение устоявшейся системы популяций
(Szewczyk et al., 2021). Авторы указывают на край-
не ограниченный размер выборок с центрально-
европейских равнин в статьях, на которые ссыла-
ются Гула с соавт. (стоит также отметить, что часть
авторов статьи-опровержения также участвовали

в написании статей, на которые ссылается Гула с
соавт.). Авторы также приводят ряд своих иссле-
дований, которые были “опущены” в работе (Gula
et al., 2020) и которые демонстрируют существова-
ние двух независимых генетических кластеров –
центральноевропейского и балтийского – а также
существование зоны контакта этих кластеров
на территории Польши (Lesniak et al., 2017; Sze-
wczyk et al., 2019). Авторы также отмечают, что
при определении популяций и связанных с ними
единиц природопользования необходимо учиты-
вать широкий спектр факторов, включая полити-
ку природопользования в разных странах и заклю-
чают, что популяционные границы, выдвинутые в
работе (Linnell et al., 2008), на данный момент все
еще являются оптимальными с точки зрения со-
хранения и регулирования численности волка.

Исследование генетического разнообразия цен-
тральноевропейских популяций с использованием
13 микросателлитных маркеров показало относи-
тельно высокие уровни ожидаемой (0.592–0.733)
и наблюдаемой (0.597–0.738) гетерозиготности в
регионе, где меньшие значения соответствуют не-
давно колонизированным регионам. Авторы также
отмечают различия в уровнях генетического раз-
нообразия внутри польской популяции, где на се-
веро-западе наблюдаются более высокие значения
гетерозиготности по сравнению с южными регио-
нами (HO 0.627 против 0.597), что также соотно-
сится с разнообразием митохондриальных гапло-
типов (Szewczyk et al., 2019).

Финляндия
Долгое время считалось, что финская популя-

ция составляет единое целое с популяцией Севе-
ро-Запада России (Pulliainen, 1980; Mech, Boitani,
2006), однако более поздние работы указывают на
обособленность популяций, несмотря на их гео-
графическую близость. Так, (Aspi et al., 2009) по-
казали, что генетическая дистанция между фин-
ской и российской популяциями лишь ненамно-
го меньше генетической дистанции между
популяциями Финляндии и Скандинавского п-ва,
описанных в (Seddon et al., 2006), при том, что по-
следние разделены расстоянием в 600 км и соедине-
ны относительно узким миграционным коридо-
ром. Более поздние исследования, ориентирован-
ные на установление исторических трендов,
показали, что в Финляндии идет снижение уровня
генетического разнообразия волка на фоне сокра-
щения популяции и уменьшения миграционного
потока из соседствующих популяций. Так, по 12
микросателлитным маркерам 20% аллельных вари-
антов уникальны для проб, отобранных до 1960 г.,
хотя общий уровень гетерозиготности существенно
не меняется и варьируется от 0.669 до 0.721 в тече-
ние XX в. Количество присутствующих митохон-
дриальных гаплотипов снизилось с 5 до 3 в тече-
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ние XX в. (Jansson et al., 2012, 2014). Авторы от-
мечают, что восстановление миграционных
коридоров является приоритетной задачей для
сохранения и восстановления генетического
разнообразия в финской популяции.

Скандинавия
Популяция волка на Скандинавском п-ве бы-

ла полностью уничтожена к 1960-м гг., хищник от-
сутствовал в регионе вплоть до спонтанной реколо-
низации с территории СССР в 1980-е. В 1983 г.
впервые был зафиксирован случай размножения
в заново образовавшейся популяции. К 2002 г. чис-
ленность волков на территории Скандинавии до-
стигла почти 100 особей (Flagstad et al., 2003). В на-
стоящее время популяция составляет приблизи-
тельно 450 особей (Smeds et al., 2021).

Детальное изучение и массовое генотипирова-
ние особей в популяции позволило восстановить
в полном объеме родословную популяции вплоть
до 2012 г. (Åkesson et al., 2016). Таким образом,
скандинавская популяция волка является крайне
наглядным модельным примером для изучения
генетических процессов в популяциях малых раз-
меров. Так, на примере скандинавской популя-
ции в очередной раз была продемонстрирована
ключевая роль мигрантов в сохранении генетиче-
ского разнообразия, особенно в малых недавно
установившихся популяциях – на 26 микросател-
литных маркерах было показано увеличение уров-
ней ожидаемой гетерозиготности от 0.533 до 0.605
за последние 30 лет, а также увеличение количе-
ства аллелей в 23 из 26 локусов. При этом уровень
генетического разнообразия все еще остается более
низким, чем в популяциях Финляндии (HE = 0.734)
и России (HE = 0.756) (Åkesson et al., 2016, 2021).

Интересно, что за всю историю популяции бы-
ло зарегистрировано всего два случая гибридиза-
ции волка с собакой (Vilà et al., 2003; Smeds et al.,
2021), а полногеномное исследование совсем не на-
шло свидетельств такой гибридизации (Smeds et al.,
2021). Однако, нельзя исключать, что этот отри-
цательный вердикт следует рассматривать с учетом
возможного “загрязнения” баз данных по сканди-
навским волкам референсными генотипами, кото-
рые значатся там “чистыми” волками, а на самом
деле несут определенную долю собачьих генов.
Стоит также отметить зафиксированные случаи
активной охоты скандинавских волков на собак
(Kojola et al., 2004).

Турция
Несмотря на широкое распространение волка

на территории Турции, генетическая структура
популяции на территории страны изучена отно-
сительно мало. Турецкие волки в основном вклю-
чались в масштабные работы, охватывающие круп-

ные фрагменты ареала волка Европы (Randi et al.,
2000; Pilot et al., 2010, 2014a).

Целенаправленное изучение генетической
структуры популяции волка на территории Турции
с анализом D-петли показало присутствие 7 гапло-
типов на территории страны, из которых 5 встре-
чаются также в других частях Евразии, что позво-
ляет предположить существование достаточно раз-
нообразной популяции на территории страны,
которая, при этом, связана миграционными пу-
тями с другими популяциями (Ibiş et al., 2016).

Кавказ
Популяция Кавказского региона находится на

границе между Европой и Азией. Исследование
митохондриальной ДНК показало сходные уров-
ни генетического разнообразия на Кавказе и в по-
пуляциях Восточной Европы (Pilot et al., 2010, 2014a;
Moura et al., 2014). Исследование 2014 г. (Pilot et al.,
2014a) показало присутствие в регионе 9 гаплоти-
пов (число гаплотипов для Болгарии в этом же ис-
следовании – 11), исследование 2020 г. – 12 (из них
9 уникальных) (Shakarashvili et al., 2020). Анализ
популяционной структуры выявил присутствие
2–3-х генетических кластеров в зависимости от
используемых маркеров (микросателлиты или
мтДНК). Исследования также показали присутствие
генетического обмена как с европейскими популя-
циями, так и с популяциями Азии, в том числе Ближ-
него Востока (Pilot et al., 2014a; Shakarashvili et al.,
2020). Для региона также описан высокий уро-
вень гибридизации с собаками (Pilot et al., 2014a).

Аравийский полуостров
Популяция волка на территории Саудовской

Аравии изучена относительно слабо. Долгое вре-
мя данные о волках этого региона ограничива-
лись четырьмя особями неизвестного происхож-
дения (Ellegren, 1996; Sharma et al., 2004). В 2014 г.
было опубликовано исследование, включающее в
себя 104 особи, ориентированное преимуществен-
но на определение подвидовой структуры популя-
ции с использованием секвенирования контроль-
ного региона мтДНК и гена цитохрома b, которое,
однако, показало отсутствие четких генетических
кластеров на территории страны. Исследование
показало присутствие 20 гаплотипов по гену
цитохрома, 13 – для контрольного региона с гап-
лотипическим разнообразием 0.887 и 0.961 соот-
ветственно (Bray et al., 2014).

Иран
Генетические исследования популяции волка

в Иране показали относительно высокий уровень
генетического разнообразия – уровни наблюдае-
мой и ожидаемой гетерозиготности, определен-
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ные по 15 микросателлитным маркерам варьиро-
вались от 0.72 до 0.92 в разных частях страны
(Khosravi et al., 2013). При этом также наблюдается
низкий уровень гибридизации с собаками, несмот-
ря на благоприятные для этого условия, включая
большое количество диких собак (Khosravi et al.,
2013; Asadi-Aghbolaghi et al., 2014)

Гималаи
Особый интерес представляет гималайский

волк, обладающий уникальными адаптациями
для жизни в высокогорье (Werhahn et al., 2017).
Считается, что современные гималайские волки
представляют собой самостоятельную линию, от-
делившуюся от остальных волков во время рассе-
ления после последнего максимума оледенения
(Loog et al., 2020). Современные гималайские
волки выделяются в отдельную линию по комплек-
су маркеров, как митохондриальных, так и ядер-
ных, при этом наблюдается регион гибридизации
гималайских волков с волками окружающих по-
пуляций (Aggarwal et al., 2007; Ersmark et al., 2016;
Werhahn et al., 2017, 2018, 2020).

При этом в гималайской популяции наблюда-
ется относительно небольшой уровень генетиче-
ского разнообразия. Так, HE, оцененная по 17 ауто-
сомным микросателлитам для гималайской попу-
ляции – 0.573, для иберийской популяции – 0.611
(Werhahn et al., 2018).

Индия
Волки п-ва Индостан также резко отличаются

от волков других регионов как морфологически-
ми признаками, так и генетически (Sharma et al.,
2004; Aggarwal et al., 2007). Последние геномные ис-
следования показали, что линия индийских волков
является одной из наиболее рано дивергировав-
ших линий волков с датами отделения ~110 тыс. л.н.
В настоящее время, несмотря на имевший место в
прошлом спорадический обмен мигрантами с аф-
риканскими и западно-азиатскими линиями ка-
нид, индийская линия имеет крайне низкие уровни
генетического разнообразия (нуклеотидное разно-
образие 0.00104 ± 0.00098, 33% генома в гомозигот-
ном состоянии – показатели, лишь немного превы-
шающие таковые для гималайских волков), что,
вкупе с низкой численностью, делает ее одной из
наиболее угрожаемых (Wang et al., 2022).

Китай
Популяции волка на территории Китая также

представляют интерес с точки зрения филогении.
Так, геномное исследование волков южного Ки-
тая показало, что они представляют собой само-
стоятельную линию, сестринскую к тибетским вол-
кам (которые также образуют самостоятельную ли-

нию (Werhahn et al., 2017). При этом исследователи
обнаружили, что один из исследованных образцов
несет в себе интрогрессированые варианты от не-
кой линии канид, более удаленной от волка, чем
красный волк (Cuon alpinus) (Wang et al., 2019).

Россия

На территории России, по данным ФГБУ “Фе-
деральный центр развития охотничьего хозяйства”,
обитает почти 65 тыс. волков. Несмотря на доволь-
но активное истребление волка в XX в. на терри-
тории СССР, численность его в целом оставалась на
довольно высоком уровне, снижаясь лишь в отдель-
ных районах (Волк. Происхождение…, 1985).

Долгое время популяции на территории России
были охвачены генетическими исследованиями
лишь фрагментарно – отдельные небольшие вы-
борки, преимущественно с запада европейской ча-
сти страны, включались в исследования, фокуси-
рующиеся на популяциях стран Европы (Aspi et al.,
2009; Sastre et al., 2011; Fan et al., 2016). В послед-
нее десятилетие активизировалось изучение рос-
сийских популяций силами отечественных уче-
ных с использованием микросателлитных марке-
ров – эти исследования охватили ранее не изу-
ченные популяции Алтая и Сибири в целом (Во-
робьевская, Балдина, 2011; Бондарев и др., 2013;
Талала и др., 2020). Также более детально, на
ограниченной территории, но с привлечением сбо-
ров разных годов были изучены популяции волка
центра европейской части России (Korablev et al.,
2020), которые показали, что существует слабый
темпоральный тренд к увеличению генетического
разнообразия волка в центральной части Евро-
пейской России и невыраженность падения из-
менчивости после снижения численности популя-
ции; кроме того, это исследование показало отсут-
ствие выраженной пространственной генетической
структуры на исследованной части ареала.

Проведенные исследования показывают для
российского волка относительно высокие уров-
ни генетического разнообразия, особенно в срав-
нении с малочисленными популяциями Европы –
показатели ожидаемой и наблюдаемой гетерози-
готности варьируются в рамках 0.61–0.91 по раз-
ным микросателлитным локусам. Такие данные
позволяют говорить о российской популяции
как об источнике генетического разнообразия
для восстанавливающихся европейских популяций.
Примером такого взаимодействия может служить
реколонизация шведской популяции из СССР
(Flagstad et al., 2003).

Стоит отметить, что на территории России не
происходит настолько четкого разделения на по-
пуляции, как в Европе или Америке – выделяющи-
еся генетические кластеры перемешиваются между
собой в гораздо большей степени (Талала и др.,
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2020). Меньшая урбанизация территорий, осо-
бенно в Сибири, обеспечивает, во многих местах,
почти беспрепятственное расселение животных.
Таким образом, российские популяции, и сибир-
ские в особенности, могут служить “полигоном”
для изучения естественной популяционной струк-
туры, минимально затронутой антропогенным вли-
янием и рассматриваться в качестве донорских
как для естественного расселения, так и, при не-
обходимости, для реинтродукции волка с натив-
ной генетической структурой популяций.

На территории европейской части России на-
блюдается невысокая частота гибридизации вол-
ков с собаками, даже в относительно урбанизиро-
ванных регионах Центральной России какие-либо
следы гибридизации несут только ~3% животных
(Korablev et al., 2020). Остальные регионы практи-
чески не изучены в этом отношении.

Новый Свет

История волков Нового Света, в некотором
смысле, схожа с волками Европы – массовое ис-
требление, дальнейшее восстановление и, как след-
ствие, крайне фрагментированный ареал, особенно
в южной его части, и споры относительно приро-
доохранного статуса (Carroll et al., 2020). При этом
реинтродуцированные популяции волка сохраняют
относительно высокие уровни генетического раз-
нообразия (vonHoldt et al., 2008; Ausband, 2022).

Популяционная структура волков Нового Све-
та хорошо изучена с помощью геномных исследо-
ваний. В отдельные линии выделяются восточный
волк и волки Великих Озер, представляющие собой
две популяции Canis lycaon/C. l. lycaon. Для них
была показана интрогрессия генома койота, C. la-
trans, которая объясняет их кластеризацию отдель-
но от остальных волков Северной Америки.

В пределах популяций волка Северной Америки
выделяются девять генетических кластеров: Мекси-
канский, Тихоокеанский, Йеллоустонский, Цен-
тральный, Аляскинский, Атлантический и три арк-
тических кластера: Западно-Арктический (побе-
режье и о-ва Виктории), Восточно-Арктический
(о-в Баффинова Земля) и Полярный (о-ва Элсмир
и Гренландия) (Sinding et al., 2018).

Стоит отметить, что мексиканская популяция
(часто выделяемая в отдельный подвид C. l. baileyi
Nelson & Goldman, 1929) в данный момент страдает
от сокращения численности и связанной с этим по-
тери генетического разнообразия – полногеном-
ные исследования показывают увеличение уровня
инбридинга вплоть до F = 0.356, в то время как для
остальных популяций Северной Америки характер-
ны значения F = 0.005–0.03 (Taron et al., 2021).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Данный обзор позволяет заключить, что попу-
ляционная структура волка со времен формиро-
вания современной линии Canis lupus в позднем
плейстоцене подвергается воздействию разнона-
правленных факторов. С одной стороны, актив-
ная миграция и общие для всех популяций этого
эврибионтного вида процессы естественного от-
бора способствуют интеграции видового гено-
фонда. С другой стороны, фрагментация ареала и
снижение в таких изолированных и часто марги-
нальных локальных популяциях эффективной чис-
ленности вызывает усиление эффектов генетиче-
ского дрейфа, а именно обеднение генофонда
вследствие прохождения через “бутылочное гор-
лышко” и изменение генетической структуры из-
за случайного смещения аллельных, генотипиче-
ских и гаплотипических частот при реколониза-
ции – “эффект основателя”. Влияние человека
заключается в прямом истреблении волков на тех
территориях, где хищник имеет слишком высо-
кую, по мнению человека, численность и вредит
сельскому и охотничьему хозяйству, и снижение
процента площади, где волк мог бы обитать за счет
отведения агропромышленных, индустриальных и
урбанизированных земель. Антропогенный пресс,
таким образом, является ведущим фактором, кото-
рый может приводить к генетическому обедне-
нию, что и наблюдается в ряде регионов.

Из других последствий антропогенного воздей-
ствия на популяции волка можно отметить также
изменение векторов естественного отбора в сторо-
ну выживания более толерантных к человеку осо-
бей (специализация на добывании сельскохозяй-
ственных животных и собак как пищи, меньшая
“застенчивость” и готовность к синантропному об-
разу жизни), а также гибридизацию волка с до-
машними собаками с интрогрессией аллелей со-
баки в генофонд волка.

Сравнительные генетические исследования на
ареале в ряде случаев подтверждают обоснован-
ность выделения подвидов (и даже новых видов) у
волка, однако в отношении изученных выборок
“ядра” палеарктической макропопуляции на дан-
ном этапе исследований можно заключить, что
она слабо дифференцирована по молекулярным
маркерам без четких границ между зонами рас-
пространения митохондриальных гаплотипов и
гаплогрупп, а также комплексов микросателлит-
ных аллелей. Что касается исследований с приме-
нением полногеномных данных или большого чис-
ла SNP, то они уже проведены для отдельных реги-
онов, но пока практически не затрагивают наиболее
обширную часть ареала палеарктического волка –
Россию и страны СНГ, на которой из-за огром-
ной слабо изученной территории актуальны до
сих пор и исследования с использованием марке-
ров предыдущего поколения.
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lecular approaches. Intraspecific systematics, the current state of intrapopulation genetic diversity and differ-
entiation in various parts of the range are reviewed with special attention to populations of the Palearctic as
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Впервые проведено исследование внутрипородной изменчивости четырех однонуклеотидных по-
лиморфизмов генов RORC, GHR, Lep и LepR, ассоциированных с мясной продуктивностью, в пяти
выборках костромской породы молочно-мясного направления селекции, а также проведено срав-
нение с известными данными для двух родственных друг другу мясных пород, абердин-ангусской и
русской комолой. Одни и те же аллели локусов исследованных генов являлись превалирующими по
частоте, как во всех выборках костромской породы, так и у привлеченных для совместного анализа
двух дополнительных пород. Распределение частот генотипов во всех выборках костромской поро-
ды не отклонялось от распределения по Харди–Вайнбергу. По комплексу изученных маркеров вы-
явлена дифференциация выборок костромской породы друг от друга и от абердин-ангусской и рус-
ской комолой пород методом многомерного шкалирования на основе попарных значений FST и с
помощью G-теста. Анализ выборок костромской породы с двумя другими породами методом байе-
совской кластеризации выявил четыре латентные генетические структуры. У костромской породы
встречались все типы кластеров, у абердин-ангусской и русской комолой – лишь некоторые. Уста-
новлен различный вклад исследованных локусов во внутри- и межпородную дифференциацию.
Так, на внутрипородном уровне проявили себя гены Lep и LepR, на межпородном – дополнительно
ген RORC. При этом наибольшей изменчивостью характеризовался локус гена GHR. В целом, по ло-
кусам исследованных генов внутрипородная изменчивость костромской породы являлась сопостави-
мой с межпородной. Полученные результаты обсуждаются в связи с вовлеченностью данных локусов в
популяционные процессы у исследованных пород крупного рогатого скота и являются обоснованием
необходимости более детального исследования внутрипородной изменчивости по SNP-маркерам,
ассоциированным с селекционно-ценными признаками у всего спектра пород, независимо от их
продуктивной направленности.

Ключевые слова: крупный рогатый скот, костромская порода, гены GHR, Lep, LepR и RORC, внутри-
породная изменчивость
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ВВЕДЕНИЕ
Костромская порода крупного рогатого скота

(КРС) является одной из лучших российских пород
молочно-мясного направления селекции. Создан-
ная на основе местного скота Костромской обл.
мисковской и бабаевской групп с последующим
прилитием крови швицкой и альгаузской пород,
была зарегистрирована в качестве породы в 1944 г.
(Дунин, Матрос, 2014). Костромскую породу разво-
дят в Костромской, Владимирской, Ивановской об-
ластях и в Республике Марий-Эл. Порода харак-
теризуется высокими показателями молочной и
мясной продуктивности. Ее молоко сбалансиро-

вано по содержанию жира и белка, на 100 г жира
приходится около 85–90 г белка. Кроме того, мо-
локо пригодно для изготовления качественных сы-
ров, на что указывают и данные по преобладанию
B-аллеля (62%) гена каппа-казеина (Перчун и др.,
2012), ассоциированного с более высоким содержа-
нием белка в молоке и выходом сыра, а также с вы-
сокой скоростью формирования белковой мицеллы
и ее качеством, лучшей температурной устойчиво-
стью (Калашникова, Труфанов, 2006; Сибагатуллин
и др., 2010; Сулимова и др., 2014; Bonfatti et al., 2011).

Стоит отметить и продуктивное долголетие ко-
ров этой породы. Известны случаи хозяйственного

УДК 575.174:575.113

EDN: HHGUHV
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использования их до 20-летнего возраста. Порода
отличается значительной резистентностью к ряду
инфекционных заболеваний: бруцеллезу, тубер-
кулезу и лейкозу и характеризуется быстрым ро-
стом: среднесуточные приросты на откорме состав-
ляют до 1.5 кг при конечном убойном выходе – 55–
65% (Дунин, Матрос, 2014). Как показало иссле-
дование аллелей гена главного комплекса гистосов-
местимости BOLA-DRB3, выявлена высокая сум-
марная частота аллелей устойчивости при низкой
частоте аллелей восприимчивости к вирусу лей-
коза КРС, 23.2 и 8.4% соответственно (Lazebnaya
et al., 2020). У костромской породы установлено
распределение частот аллелей генов GH и PRL (Ла-
зебная и др., 2011), которые у отдельных пород ас-
социированы с признаками молочной продуктив-
ности (Лазебная и др., 2012). К концу прошлого
столетия наметилась тенденция снижения пород-
ного разнообразия КРС (Алтухов и др., 2004) и
численности сохранившегося аборигенного ско-
та. В частности, поголовье костромской породы в
1974 г. составляло 865.6 тыс. коров (Сидоренко, Ба-
ранова, 2004), а к 2018 г. насчитывало только 9317
животных (Баранов и др., 2019). В то же время на
фоне значительного сокращения поголовья ко-
стромской породы, с учетом ее уникальности
особое значение приобрели исследования по ана-
лизу внутрипородной генетической изменчивости
локусов генов, ассоциированных с молочной про-
дуктивностью и иммунитетом (Лазебная и др., 2011;
Перчун и др., 2012; Сулимова и др., 2014; Lazebnaya
et al., 2020). Однако маркеры мясной продуктивно-
сти, такие как локусы генов орфанного рецептора
С, связанного с рецептором ретиноевой кислоты
(RORC, хромосома 3) и рецептора гормона роста
(GHR, хромосома 20), а также локусы генов леп-
тина (Lep, хромосома 4) и его рецептора (LepR,
хромосома 3) до последнего времени практиче-
ски не исследовали.

Ген орфанного рецептора С, связанного с ре-
цептором ретиноевой кислоты (RORC), принад-
лежит к суперсемейству генов рецепторов стероид-
ных и тиреоидных гормонов. Продукт гена RORC –
белок RORγ является ДНК-связывающим транс-
крипционным фактором, локализованным в ядер-
ной мембране (Hirose et al., 1994). Рецептор RORγ
является ключевым регулятором дифференци-
ровки клеток иммунной системы, циркадного
ритма, обмена липидов и стероидов (Jetten, 2009).
Известно о повышенной экспрессии гена RORC в
скелетных мышцах человека (Hirose et al., 1994).
Информация об эндогенных лигандах этого ре-
цептора до сих пор противоречива (Zhang et al.,
2015). Известно, что однонуклеотидный полимор-
физм RORC:g.3984A>G (экзон 8) связан с мра-
морностью мяса и отложением жира у пород ан-
гус и шотгорн (Barendse et al., 2007). Установлена
частота генотипов по данной однонуклеотидной
замене у такой породы, как казахская белоголо-

вая казахстанской и российской селекции, а так-
же у пород скота калмыцкая и монгольская хого-
рого (Gorlov et al., 2014).

Ген рецептора гормона роста GHR кодирует
трансмембранный белок, являющийся членом се-
мейства цитокиновых рецепторов первого типа, ко-
торый совместно с гормоном роста участвует в регу-
ляции постнатального роста организма (Dehkhoda
et al., 2018). Известно о повышенной экспрессии
гена GHR в жировых тканях (Glad et al., 2019). Ис-
следована изменчивость данного гена, ассоцииро-
ванного с признаками роста и репродукции у абер-
дин-ангусской породы КРС (Bos taurus L., 1758)
по нуклеотидной замене g.257A>G (S555G) в эк-
зоне 10 (Fedota et al., 2017). Показана положительная
корреляция мутантного G-аллеля с ростом мышеч-
ной массы (Fedota et al., 2017).

Гены гормона лептина (Lep) и рецептора лепти-
на (LepR) регулируют энергетический обмен (Cirillo
et al., 2008). Ген Lep кодирует синтезирующийся
преимущественно в жировой ткани соответству-
ющий гормон, который влияет на поддержание
энергетического равновесия посредством контроля
потребления пищи и расхода энергии. Кроме того,
лептин регулирует иммунный ответ и репродуктив-
ную функцию (Zhang, et al., 1994; Houseknecht et al.,
1998). Установлены ассоциации полиморфизма ло-
куса g.1127A>T (rs29004487, Y7F) гена Lep с весом
разделанной туши у японской черной породы КРС
(Kawaguchi et al., 2016), а также локуса g.115C>T
(T945M) гена LepR с увеличением веса у быков
зебувидной породы нелоре (da Silva et al., 2012).

Учитывая установленную ранее высокую из-
менчивость костромской породы по локусам ге-
нов BOLA-DRB3, PRL, GH и CSN3, в то же время
продолжающееся падение численности животных
данной породы, исследование ее внутрипородных
характеристик по генам мясной продуктивности
представляется важным для планирования селек-
ционных программ одной из лучших комбиниро-
ванных российских пород с сохранением ее гене-
тического разнообразия (Сулимова и др., 2011; Ла-
зебная и др., 2011; Lazebnaya et al., 2020).

Целью нашей работы являлось исследование
SNP-маркеров генов RORC, GHR, Lep и LepR в
пяти выборках костромской породы из разных
стад и анализ изменчивости в сравнении с извест-
ными данными по этим маркерам у родственных
друг другу мясных пород абердин-ангусской и рус-
ской комолой.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Образцы крови

Исследовали образцы крови коров костром-
ской породы из племенных стад: СПК “Гридино”
(N = 100) и СПК “Колхоз “Родина” (N = 48) Крас-
носельского р-на Костромской обл., племенного
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репродуктора ООО “Агрофирма “Планета” (N = 48)
Буйского р-на Костромской обл., ОАО “Племза-
вода “Караваево” (N = 125) Костромского р-на
Костромской обл., а также образцы спермы бы-
ков-производителей из ОАО “Костромское” (N =
= 85) по племенной работе. Далее в качестве на-
званий выборок используем: “Гридино”, “Роди-
на”, “Планета”, “Караваево”, “Костромское”.

Анализ полиморфизма

Определяли полиморфизм генов: рецептора ре-
тиноевой кислоты RORC (DQ667048.1: хромосома 3,
экзон 8, g.3984A>G), рецептора гормона роста GHR
(AC_000177.1: хромосома 20, экзон 10, rs109300983,
g.257A>G, S555G), лептина Lep (U50365.1: хромо-
сома 4, экзон 2, rs29004487, g.252A>T, Y7F) и его
рецептора LepR (AJ580801.1: хромосома 3, экзон 20,
g.115C>T, T945M) с помощью полимеразной цеп-
ной реакции с последующим рестрикционным
анализом по ранее описанным методикам (Gor-
lov et al., 2017).

Статистический анализ

Анализ данных проводили в два этапа, сначала
исследовали внутрипородную изменчивость в пя-
ти выборках костромской породы, затем изучали
межпородную изменчивость с проведением сов-
местного анализа этих выборок с двумя породами –
абердин-ангусской и русской комолой. Данные о
частотах генотипов, аллелей перечисленных выше
локусов, а также значения статистики хи-квадрат
(χ2), и их вероятности (P) для выборок костром-
ской породы рассчитывали в настоящей работе, а
для абердин-ангусской и русской комолой пород
получены из работы Горлова с соавт. (Gorlov et al.,
2017). Эти две дополнительные породы использо-
вались нами в качестве аутгруппы как породы мяс-
ного направления селекции в отличие от комбини-
рованной костромской породы. Отметим, что абер-
дин-ангусская порода является одной из лучших
мясных пород, а недавно созданная порода рус-
ская комолая – ее гибрид с калмыцкой породой
(Gorlov et al., 2017).

Рассчитывали следующие популяционно-гене-
тические параметры: значения наблюдаемой (Ho) и
ожидаемой (He) гетерозиготности по уточненной
формуле (uHe); попарные внутри- и межпород-
ные значения G-теста и индекса подразделенно-
сти Райта (FST), соответствующие им значения ве-
роятности (P), а также проводили анализ молеку-
лярной изменчивости (AMOVA), как отдельно по
каждому маркеру, так и с учетом четырех марке-
ров в программе GenAlEx v.6.503. (Peakall et al.,
2006, 2012). Для оценки значимости P использовали
поправку на множественные сравнения Бенджа-
мини–Хохберга (Benjamini, Hochberg, 1995).

Выявление латентных популяционно-генетиче-
ских структур проводили с помощью кластерного
анализа с применением алгоритма Монте-Карло
по схеме марковских цепей для байесовской ста-
тистики STRUCTURE 2.3.4 (Pritchard et al., 2000)
сначала у костромской породы, затем в группе с
абердин-ангусской и русской комолой породами.
Анализ проводили с использованием модели ге-
нетического смешения (admixture) и скоррелиро-
ванности частот аллелей в разных популяциях, с
учетом локализации образцов. Предварительный
выбор стартовой точки марковской цепи (burn-
in) проводили в течение 500000 итераций, с после-
дующим построением марковской цепи в течение
1000000 итераций для предполагаемого числа групп
в выборке K, равного от 1 до 10 в десяти повторно-
стях для каждой величины K. Для определения ис-
тинного количества кластеров использовали метод,
предложенный Эванно в 2005 г. (Evanno et al., 2005).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Распределение частот аллелей 
и генотипов исследованных генов

В табл. 1 представлена частота аллелей и геноти-
пов по каждому из четырех локусов генов RORC,
GHR, Lep и LepR в пяти выборках костромской
породы, а также у абердин-ангусской и русской
комолой пород, ожидаемая гетерозиготность He,
значение хи-квадрат и соответствующая ему ве-
роятность отклонения от распределения частот
генотипов по Харди–Вайнбергу.

У всех исследованных выборок костромской по-
роды преобладающими по частоте являлись A-ал-
лели локусов RORC, GHR и Lep и C-аллель локуса
LepR. Различались использованные локусы по
уровню и диапазону частот превалирующего ал-
леля. Так, наименьший диапазон частоты наибо-
лее представленного аллеля наблюдался по локу-
су гена Lep – 0.044 (от 0.925 в выборке “Костром-
ское” – до 0.969 в выборке “Планета”). Близкий
по величине диапазон выявлен и по гену RORC –
0.052 (от 0.833 в выборке “Планета” до 0.885 в вы-
борке “Родина”). По использованным маркерам
генов LepR и GHR установлено наибольшее ва-
рьирование частот преобладающих аллелей, с ве-
личиной диапазона 0.149 (от 0.740 в выборке “Ка-
раваево” до 0.889 в выборке “Костромское”) и
0.134 (от 0.710 в выборке “Гридино” до 0.844 в вы-
борке “Родина”) соответственно. Приведенные в
табл. 1 значения хи-квадрат и соответствующие
им значения вероятности соответствия распреде-
ления частот генотипов равновесному по Харди–
Вайнбергу свидетельствуют о том, что во всех вы-
борках по всем SNP-маркерам значимых откло-
нений не обнаружено, в том числе и для выборки
“Планета” по гену LepR после введения поправки
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Таблица 1. Частоты аллелей и генотипов SNP-локусов генов RORC, GHR, Lep и LepR, результаты теста Харди–
Вайнберга в исследованных выборках и породах

Примечание: * – все приведенные параметры для абердин-ангусской и русской комолой пород, кроме He (uHe), получены из
работы (Gorlov et al., 2017), χ2 – значения статистики хи-квадрат, P – значение вероятности.

Выборки костромской породы Порода

Гридино Планета Родина Караваево Костромское Костромская 
порода

Абердин-
ангусская*

Русская 
комолая*

Локус гена RORC

Аллель
A 0.870 0.833 0.885 0.866 0.865 0.865 0.703 0.775

G 0.130 0.167 0.115 0.134 0.135 0.135 0.297 0.225

Генотип

AA 0.750 0.688 0.771 0.740 0.729 0.738 0.475 0.616

AG 0.240 0.292 0.229 0.252 0.271 0.255 0.458 0.317

GG 0.010 0.021 0.000 0.008 0.000 0.007 0.068 0.067

χ2 0.372 0.120 0.804 0.887 2.081 3.442 0.552 0.508

P 0.542 0.729 0.370 0.346 0.149 0.064 0.457 0.476

He 0.227 0.281 0.205 0.233 0.235 0.234 0.421 0.352

Локус гена GHR

Аллель
A 0.710 0.729 0.844 0.728 0.747 0.741 0.763 0.750

G 0.290 0.271 0.156 0.272 0.253 0.259 0.237 0.250

Генотип

AA 0.510 0.542 0.688 0.552 0.554 0.557 0.610 0.566

AG 0.400 0.375 0.313 0.352 0.386 0.369 0.305 0.367

GG 0.090 0.083 0.000 0.096 0.060 0.074 0.085 0.067

χ2 0.082 0.123 1.646 1.545 0.033 0.594 1.457 0.030

P 0.774 0.726 0.199 0.214 0.856 0.441 0.227 0.863

He 0.414 0.399 0.266 0.398 0.380 0.384 0.365 0.378

Локус гена Lep

Аллель
A 0.960 0.969 0.938 0.968 0.925 0.954 0.890 0.933

T 0.040 0.031 0.063 0.032 0.075 0.046 0.110 0.067

Генотип

AA 0.920 0.938 0.875 0.936 0.863 0.910 0.797 0.867

AT 0.080 0.063 0.125 0.064 0.125 0.087 0.186 0.133

TT 0.000 0.000 0.000 0.000 0.013 0.002 0.017 0.000

χ2 0.174 0.050 0.213 0.137 0.786 0.028 0.142 0.306

P 0.677 0.823 0.644 0.712 0.375 0.868 0.706 0.580

He 0.077 0.061 0.118 0.062 0.140 0.088 0.198 0.125

Локус гена LepR

Аллель
C 0.785 0.781 0.885 0.740 0.889 0.803 0.992 0.875

T 0.215 0.219 0.115 0.260 0.111 0.197 0.008 0.125

Генотип

CC 0.610 0.667 0.771 0.528 0.802 0.649 0.983 0.750

CT 0.350 0.229 0.229 0.424 0.173 0.308 0.017 0.250

TT 0.040 0.104 0.000 0.048 0.025 0.042 0.000 0.000

χ2 0.136 5.212 0.804 1.297 1.266 0.217 0.004 1.224

P 0.712 0.022 0.370 0.255 0.261 0.641 0.948 0.268

He 0.339 0.345 0.205 0.386 0.199 0.316 0.017 0.221
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на множественные сравнения Бенджамини–Хох-
берга (Benjamini, Hochberg, 1995).

У абердин-ангусской и русской комолой по-
род преобладали частоты тех же аллелей, что и в
выборках костромской породы (табл. 1). При этом
по гену GHR частота превалирующего A-аллеля
практически одинакова во всех исследованных
выборках и породах, тогда как по генам RORC и Lep
частота преобладающего A-аллеля в обоих случаях
несколько ниже у мясных пород, особенно у абер-
дин-ангусской. По гену LepR наблюдалась обрат-
ная картина: у мясных пород, особенно у абер-
дин-ангусской, частота превалирующего C-алле-
ля выше, чем в выборках костромской породы.
Более точное сравнение распределений частот ал-
лелей с помощью G-теста представлено ниже.

Сравнение выборок и пород по распределению 
частот аллелей с помощью G-теста

Проведенный анализ на достоверность разли-
чий по распределению частот аллелей (табл. 2)
между выборками костромской породы отдельно
по каждому локусу с использованием G-теста, по-
казал достоверные различия только по гену LepR
между выборкой “Костромское” и выборками
“Гридино” (P = 0.008) и “Караваево” (P = 0.0001),
а также между “Караваево” и “Родина” (P = 0.002),
с учетом поправки (q = 0.015) на множествен-
ные сравнения Бенджамини–Хохберга (Benja-
mini, Hochberg, 1995).

По распределениям частот аллелей гена GHR
абердин-ангусская и русская комолая породы не
отличались от выборок костромской породы. По
гену RORC абердин-ангусская порода дифферен-
цировалась от всех выборок костромской поро-
ды, тогда как русская комолая порода – нет, так
же, как и по гену Lep. По этому гену абердин-ан-
гусская порода отличалась от выборок костром-
ской породы “Гридино”, “Планета” и “Каравае-
во”, в то время как от выборок “Родина” и “Ко-
стромское” – нет. По гену LepR абердин-
ангусская порода дифференцировалась от всех
выборок костромской породы, тогда как русская
комолая порода – только от выборки “Каравае-
во”. Необходимо отметить, что G-тест показал
значимую дифференциацию абердин-ангусской
породы от русской комолой только по гену LepR.
Таким образом, если по гену GHR не обнаружено
никаких отличий между исследованными выбор-
ками и породами, то по гену RORC наблюдалась
дифференциация выборок костромской породы
от абердин-ангусской, но не от русской комолой
породы. Отсутствовало различие между костром-
ской и русской комолой породами и по гену Lep,
тогда как абердин-ангусская порода дифферен-
цировалась от отдельных выборок костромской
породы. По гену LepR русская комолая порода от-
личалась только от выборки “Караваево”, в то

время как абердин-ангусская порода дифферен-
цировалась от всех выборок костромской породы
по этому локусу. Полученные результаты свиде-
тельствуют о значительном различии выборок
костромской породы по двум исследованным
маркерам генов Lep и LepR. Необходимо отме-
тить, что наибольшей изменчивостью у костром-
ской породы характеризовался ген GHR, но имен-
но по этому гену между исследованными выбор-
ками и породами отсутствовали какие-либо
отличия, так же, как и между породами, при срав-
нении их друг с другом после формирования объ-
единенной выборки костромской породы. Ис-
следованная порода без деления ее на выборки
отличалась от обеих мясных пород более высокой
частотой превалирующего аллеля гена RORC и
дифференцировалась от абердин-ангусской по-
роды, характеризуясь более высокой частотой
A-аллеля гена Lep и более низкой частотой C-ал-
леля гена LepR, но отличий между костромской и
русской комолой породами не обнаружено.

Ожидаемая гетерозиготность
в выборках и породах

В целом исследованные выборки костромской
породы характеризовались невысоким уровнем
гетерозиготности (He) всех использованных локу-
сов (табл. 1). Выявлены две группы по ширине диа-
пазона варьирования значений He с узким и широ-
ким интервалами. К первой группе относились ло-
кусы генов Lep и RORC, интервал значений He для
которых составляет соответственно 0.079 (от
0.061 в выборке “Планета” до 0.140 в “Костром-
ское”) и 0.076 (от 0.205 в выборке “Родина” до
0.281 в выборке “Планета”). Вторую группу сфор-
мировали гены GHR и LepR, диапазоны варьиро-
вания значений He для которых составили соответ-
ственно 0.148 (от 0.266 в выборке “Родина” до 0.414
в “Гридино”) и 0.187 (от 0.199 в выборке “Костром-
ское” до 0.386 в “Караваево”). Как видно, у второй
группы маркеров не только интервал шире, но и
выше уровень изменчивости, выраженный через
ожидаемую гетерозиготность. Отметим, что у рус-
ской комолой породы значения He по большин-
ству маркеров находились в указанных для ко-
стромской породы интервалах, кроме гена RORC,
у которого значение He выше и составило 0.352. У
абердин-ангусской породы только по гену GHR
значение He не вышло за пределы выявленного у
костромской породы диапазона значений данно-
го параметра. В то время как по генам RORC и Lep
значения He у абердин-ангусской породы выше, а
по гену LepR – значительно ниже указанных диапа-
зонов для этих генов у костромской породы, со-
ответственно, 0.421, 0.198 и 0.017.
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Дифференциация выборок и пород на основе 
значений FST по всем исследованным локусам

Дифференциация выборок костромской по-
роды была оценена по комплексу исследованных
локусов с использованием коэффициента подраз-
деленности Райта (FST), значения которого приве-
дены в табл. 3, а ординация выборок в простран-
стве двух первых шкал, выполненная на основе
этих данных после коррекции значений P с уче-
том поправки на множественные сравнения Бен-
джамини–Хохберга (q = 0.021) (Benjamini, Hoch-
berg, 1995), на рис. 1.

Все выборки костромской породы дифферен-
цированы друг от друга (рис. 1). Крайнее положе-
ние по первой шкале занимают выборки “Роди-
на” и “Караваево”. Наиболее близко к последней
расположена выборка “Гридино”. Далее следуют
выборки “Костромское” и “Планета”, последняя
находится примерно на одинаковом расстоянии
от наиболее дистанцированных друг от друга вы-
борок “Родина” и “Караваево”. По второй шкале
крайнее положение занимают выборки из “Кара-
ваево” и “Костромское”, между которыми распо-
ложены “Планета” и “Гридино” несколько сме-

Таблица 3. Попарные значения FST и их вероятность у абердин-ангусской, русской комолой пород и исследован-
ных выборок костромской породы

Примечание: попарные значения FST приведены ниже диагонали, их вероятность P – выше диагонали.

Выборки костромской породы Порода

Гридино Планета Родина Караваево Костромское Абердин-
ангусская

Русская 
комолая

Выборки 
костромской 
породы

Гридино 0 0.915 0.002 0.704 0.057 0.001 0.039

Планета 0.001 0 0.043 0.821 0.17 0.001 0.272

Родина 0.015 0.015 0 0.001 0.206 0.001 0.051

Караваево 0.001 0.001 0.019 0 0.004 0.001 0.005

Костромское 0.007 0.007 0.006 0.012 0 0.001 0.345

Порода
Абердин-ангусская 0.037 0.032 0.029 0.045 0.019 0 0.065

Русская комолая 0.009 0.006 0.011 0.013 0.004 0.010 0

Рис. 1. Ординация выборок костромской породы в проекции двух первых шкал, выполненная методом многомерного
шкалирования на основе достоверных попарных значений FST, рассчитанных по четырем маркерам.
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щенные от центра в направлении выборок из
“Караваево” и “Костромское” соответственно. К
выборке “Планета” вплотную примыкает выбор-
ка “Родина” со стороны “Караваево”. Кроме то-
го, был выполнен совместный анализ выборок
костромской породы с абердин-ангусской и рус-
ской комолой породами. Его результаты в виде
ординации выборок представлены на рис. 2. Не-
которые межвыборочные расстояния по первой
шкале у костромской породы сопоставимы с рас-
стоянием между абердин-ангусской и русской ко-
молой породами, или даже больше, как, например,
между такими выборками костромской породы,
как “Караваево” и “Родина”. Абердин-ангусская
порода являлась наиболее удаленной от выборок
костромской породы, в то время как русская ко-
молая порода тяготеет на рисунке к выборкам ко-
стромской породы, особенно к выборке “Роди-
на”. Вторая шкала дифференцирует, главным об-
разом, выборки костромской породы.

Результаты анализа 
молекулярной изменчивости

Анализ молекулярной изменчивости (AMOVA),
проведенный с учетом всех маркеров, выявил
уровень внутрипородной дифференциации (FST)
у костромской породы, равный 0.7% (d.f. = 4, P =
= 0.003), вклад в которую вносят маркеры генов
Lep и LepR, FST для которых равен по 1.5% для
каждого из генов (d.f. = 4, P = 0.006 и d.f. = 4, P =

= 0.003 соответственно). В то время, как в межпо-
родную дифференциацию с учетом внутрипород-
ного деления костромской породы на выборки и
включения в анализ дополнительно абердин-ан-
гусской и комолой пород, при сохранении эф-
фекта локуса гена Lep (FST = 0.012, d.f. = 6, P =
= 0.001), установлен более весомый вклад гена
LepR, уровень дифференциации по которому
увеличился до 3.4% (d.f. = 6, P = 0.001). Кроме то-
го, обнаружен и вклад гена RORC, 2% (d.f. = 6, P =
= 0.001). При этом уровень межпородной диффе-
ренциации по всем использованным маркерам со-
ставил 1.5% (d.f. = 6, P = 0.001).

Байесовский кластерный анализ
Поиск латентных генетических структур (кла-

стеров) у костромской породы был выполнен с
применением байесовского анализа с учетом всех
маркеров в программе STRUCTURE с использо-
ванием модели генетического смешения (admix-
ture) и скоррелированности частот аллелей в раз-
ных популяциях. Он выявил только одну структу-
ру (результат не приводится). Несмотря на то, что
дифференциация выборок костромской породы по
методу многомерного шкалирования на основе по-
парных значений FST и результатам AMOVA была
обнаружена, байесовский анализ ее не выявил.

Совместный анализ изменчивости выборок
костромской породы с абердин-ангусской и рус-
ской комолой породами по тому же спектру мар-

Рис. 2. Ординация выборок костромской породы совместно с абердин-ангусской и русской комолой в проекции двух
первых шкал, выполненная методом многомерного шкалирования на основе достоверных попарных значений FST, рас-
считанных по четырем маркерам.
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керов и с использованием названной выше модели
кластерного анализа позволил выявить несколько
латентных структур у костромской породы. Резуль-
тат отражает диаграмма на рис. 3. Методом Эван-
но (Evanno et al., 2005) установлено наиболее ве-
роятное число кластеров, равное четырем, кото-
рые неравномерно распределены в исследованных
выборках и породах. В выборках “Гридино” и “Ко-
стромское” доминирует кластер, обозначенный на
рис. 3 желтым цветом 78 и 65% соответственно, в
выборках “Планета” и “Родина” он составляет по
44%. Чуть меньше, 34%, – в выборке “Каравае-
во”. В этой же выборке доминирует кластер сине-
го цвета, 60%. В значительно меньшей пропорции
он представлен в выборках “Планета” (15%) и “Ро-
дина” (28%). Кластер зеленого цвета четко выра-
жен только в выборке “Планета” (26%), что отли-
чает ее от остальных выборок. Примерно с такой
же частотой выявлен кластер, обозначенный крас-
ным цветом в выборках “Родина” (28%) и “Ко-
стромское” (27%), в выборках “Гридино” и “Пла-
нета” его частота ниже (19% и 15% соответственно).

Таким образом, среди выборок костромской по-
роды по соотношению выявленных байесовским
анализом кластеров наиболее сходны выборки
“Гридино” и “Костромское”. Этот результат под-
твержден топологией данных выборок в проек-
ции двух первых шкал на рис. 1 по первой шкале.
Все остальные выборки костромской породы от-
личаются как от двух названных, так и друг от
друга, по соотношению кластеров разного типа.

Что касается привлеченных для совместного
анализа с костромской породой двух мясных по-
род, высоким сходством с костромской породой
обладает русская комолая. Их объединяет степень
выраженности наиболее представленных класте-
ров, обозначенных желтым и красным цветом,
доля которых только у русской комолой породы
совпадает (по 43%), в противоположность абер-
дин-ангусской породе, которая отличается значи-
тельным доминированием кластера, обозначенно-
го красным цветом (94%). Эта порода наиболее

однородна среди представленных пород, как по
высокой выраженности главным образом только
одного кластера, так и его равной доли у большин-
ства исследованных животных. Высокой консоли-
дацией особей характеризуется и выборка костром-
ского скота из племзавода “Караваево”, однако в
отличие от абердин-ангусской породы, в этой вы-
борке костромского скота представлены преиму-
щественно два кластера, обозначенные желтым и
синим цветом.

Дерево генетических расстояний между выяв-
ленными кластерами, представленное на рис. 4,
отражает характер взаимоотношений между ни-
ми. Очевидно, что первый кластер красного цвета
наиболее удален от совокупности других класте-
ров, то есть он наиболее отличен от них, и вели-
чина его доли в той или иной выборке или породе
вносит основной вклад в дифференциацию этих
выборок и пород. Данный кластер максимально
представлен у абердин-ангусской породы, гене-
тически удаленной от русской комолой и еще в
большей степени от выборок костромского скота.
Из остальных кластеров наиболее близки класте-
ры синего и желтого цветов, менее сходен с ними
кластер зеленого цвета. Последний в значитель-
ной доле представлен только в выборке костром-
ского скота “Планета”. Кластер желтого цвета
выявлен во всех выборках костромской породы и
у русской комолой, синего цвета – в выборках
“Караваево”, “Родина” и “Планета”.

Соотнесение результатов, полученных разны-
ми методами (метод многомерного шкалирова-
ния на основе попарных значений FST и кластер-
ный анализ на основе апостериорной вероятности
Байеса) с использованием всего массива данных,
свидетельствует о сходном характере дифференци-
ации исследованных пород и выборок. Оба мето-
да показали наибольшую дифференциацию абер-
дин-ангусской породы и выборки “Караваево”
костромской породы. Они характеризуются диа-
метрально противоположным содержанием наи-
более обособленного кластера красного цвета, как

Рис. 3. Результаты байесовского кластерного анализа исследованных пород по четырем маркерам при K = 4. Обозна-
чения: цифрами на оси абсцисс обозначены следующие породы и выборки: 1 – абердин-ангусская порода, 2 – русская
комолая порода; выборки костромской породы: 3 – “Гридино”, 4 – “Планета”, 5 – “Родина”, 6 – “Караваево”, 7 –
“Костромское”.
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свидетельствует рис. 4. Именно доля этого кластера
в наибольшей степени соответствует уровню диф-
ференциации исследованных выборок и пород по
первой шкале (рис. 2). В соответствии с увеличе-
нием доли данного кластера (рис. 3) на ординации
следом за выборкой “Караваево” костромской по-
роды располагаются выборки “Планета”, “Гриди-
но”, “Костромское”, “Родина”, русская комолая и
абердин-ангусская породы (рис. 2). Наименьший
вклад в дифференциацию, вероятно, вносят наи-
более сходные кластеры 3 и 4 (рис. 4), синего и
желтого цвета соответственно.

ОБСУЖДЕНИЕ

Исследование внутрипородной изменчивости
у костромской породы с использованием локусов
генов RORC, GHR, Lep, LepR показало наличие
сходных распределений частот аллелей, а именно
преобладание с той или иной степенью выражен-
ности одних и тех же аллелей: A-аллелей генов
RORC, GHR, Lep и C-аллеля гена LepR. Вместе с
тем, два вида проведенного анализа, молекуляр-
ной изменчивости и многомерного шкалирования,
дифференцировали выборки данной породы.
AMOVA только для выборок костромской породы,
проведенный с учетом всех маркеров, установил
уровень внутрипородной дифференциации у этой
породы равный 0.7%, при этом выявлен вклад толь-
ко маркеров генов Lep и LepR (по 1.5%). Совмест-
ный анализ выборок костромской породы с мяс-
ными абердин-ангусской и русской комолой по-
родами выявил дифференцирующий эффект
наряду с генами Lep и LepR, также вклад гена
RORC, 2%. При этом дифференцирующий уро-
вень LepR вырос до 3.4%, а общий эффект всех
исследованных локусов составил 1.5%.

Дифференцировать выборки костромской по-
роды методом байесовского кластерного анализа
удалось только в результате совместного исследо-
вания их с абердин-ангусской и русской комолой
породами. При выявленном наиболее вероятном
числе кластеров, равном четырем, наибольшей из-
менчивостью обладает костромская порода, в раз-
ных выборках которой наблюдается от двух до че-
тырех основных кластеров, в то время как у одной
из лучших мясных пород абердин-ангусской, пред-
ставлен практически только один кластер (94%), а у
русской комолой породы – два.

Таким образом, у костромской породы выяв-
лен уровень внутрипородной изменчивости со-
поставимый с межпородным, что характерно да-
леко не для всех пород. Так, исследованные ранее
две выборки ярославской породы крупного рога-
того скота не отличались друг от друга даже по
столь полиморфному гену главного комплекса
гистосовместимости, как ген BOLA-DRB3 (Lazeb-
naya et al., 2020).

Стоит отметить, что локус GHR, характеризу-
ющийся максимальной изменчивостью не обла-
дал дифференцирующим эффектом для выборок
костромской породы даже при включении в сов-
местный анализ двух дополнительных пород, по-
скольку популяционная структура изменчивости
этого маркера практически одинакова во всех ис-
следованных нами выборках и породах. Это мо-
жет объясняться несколькими причинами: либо
эффектом основателя, так как при создании по-
роды использовали определенное число быков-
основателей и коров со специфическим соотно-
шением частоты аллелей исследованного локуса,
который они и передали по наследству, либо эф-
фектом отбора, который мог быть, как искус-
ственным, в случае ассоциации полиморфизма
этого локуса с признаками мясной или молочной
продуктивности, так и естественным, направлен-
ным против генотипов с пониженной приспособ-
ленностью, либо сочетанием этих типов отбора.
Известно, что исследованная нами замена адени-
нового остатка на гуаниновый в положении 257
(rs109300983) в десятом экзоне гена GHR приво-
дит к замене аминокислоты серин (AGC) на
аминокислоту глицин (GGC) в цитоплазматиче-
ском домене рецептора гормона роста (Chakraborty
et al., 2016). Несмотря на то, что обе аминокисло-
ты являются нейтральными, но молекула глици-
на более компактна, поэтому, нельзя исключить
влияние данной замены на конформацию рецеп-
тора. Наблюдаемое у двух мясных пород такое же
соотношение частот аллелей исследованного ло-
куса, как и в выборках костромской породы, ве-

Рис. 4. Дерево кластеров, выявленных в результате
байесовского кластерного анализа абердин-ангус-
ской, русской комолой пород и выборок костромской
породы, исследованных по четырем маркерам. Обо-
значения: цифрам соответствуют кластеры, имеющие
следующие цветовые обозначение на рис. 3: 1 – кла-
стер красного цвета, 2 – кластер зеленого цвета, 3 –
кластер синего цвета, 4 – кластер желтого цвета.
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роятно, исключает эффект основателя, так как у
этих пород не могли быть одни и те же основате-
ли. Дополнительно к этому отличить эффект ос-
нователя от эффекта отбора можно было бы гено-
типированием всех используемых быков-произ-
водителей и исследованием всех рожденных
животных, а не только соответствующих пород-
ным требованиям, то есть прошедших бонити-
ровку. С другой стороны, межпородные исследо-
вания КРС демонстрируют и другие соотношения
частот аллелей по данному локусу. Так, у мясных
пород шароле и лимузин (Trakovicka et al., 2015) ча-
стота A-аллеля составляла 54 и 56% соответствен-
но, в противоположность исследованной нами ко-
стромской породе, а также породам, данные о кото-
рых представлены другими авторами, абердин-
ангусской, русской комолой (Gorlov et al., 2017) и
симментальской (Ardicli et al., 2017), у которых ча-
стота этого аллеля составляла 74, 76, 75 и 72% соот-
ветственно. В то же время, в двух стадах голшти-
но-фризской породы польской селекции (Olenski
et al., 2010), у айрширской породы финской се-
лекции (Viitala et al., 2006), у абердин-ангуcской
породы, исследованной Федота с соавт. (Fedota
et al., 2017), частота данного аллеля выше по срав-
нению с породами, рассматриваемыми в настоя-
щем исследовании, и равна соответственно 83, 89,
87, 86%. Это свидетельствует о широте диапазона
внутривидового разнообразия по данному локусу.
Является ли установленное нами отсутствие разли-
чий частот A-аллеля гена GHR между выборками ко-
стромской породы случайным, позволил бы выяс-
нить мониторинг внутрипородной изменчивости
этого локуса у данной породы.

Высокий уровень внутрипородной дифферен-
циации у костромской породы по локусам генов
Lep и LepR можно было бы объяснить комбини-
рованным использованием данной породы, ее се-
лекцией по двум направлениям, молочному и
мясному. Вероятно, сказывается и использова-
ние быков-производителей разной линейной
принадлежности, и специфика работы с породой
в племенных заводах, непосредственно осу-
ществляющих селекционную работу, и в племре-
продукторах, в которые животные поступают из
разных племенных заводов. Так, наибольшая
консолидация животных в выборке “Караваево”
костромской породы, возможно, отражает ре-
зультат длительной селекции на высокие показа-
тели молочной продуктивности (удои, высокое
содержание молочного жира и белка, пригод-
ность молока к сыроварению), которые, как от-
мечает ряд авторов, у некоторых пород также ас-
социированы с исследованными нами маркерами
(Banos et al., 2008; Trakovická et al., 2013; Hill et al.,
2016). Именно данный племзавод является исто-
рическим центром создания породы, ее совер-
шенствования и поддержания. В репродуктор
“Планета” поступали животные не только из ис-

следованных нами племенных заводов, что, воз-
можно, отражено в наличии у этой выборки вы-
сокой доли кластера зеленого цвета (0.256), прак-
тически отсутствующего в других выборках.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, исследование генетической

структуры пяти выборок молочно-мясной ко-
стромской породы крупного рогатого скота и
двух пород мясного направления селекции по че-
тырем локусам генов, ассоциированным с мясной
продуктивностью, наглядно продемонстрировало
сопоставимость уровней внутри- и межпородной
изменчивости, что подтверждает представление
об аборигенных породах как о породах, отличаю-
щихся большей генетической изменчивостью по
сравнению с глобально распространенными уни-
фицированными породами КРС. Соответственно,
сохранение отечественных пород важно для под-
держания внутривидового разнообразия, особенно
в непредсказуемо меняющихся климатических
условиях, способствующих изменению эпидемио-
логической ситуации.

При этом различные гены вносят не одинако-
вый вклад во внутри- и межпородную дифференци-
ацию. Так, впервые проведенное нами исследова-
ние внутрипородной изменчивости костромского
скота по отдельным и совместно использованным
локусам генов RORC, GHR, Lep, LepR, ассоцииро-
ванным с продуктивными признаками, показало
на данном генетическом материале дифференци-
рующую способность локусов Lep, LepR, а также
локуса гена RORC при анализе с группой сравне-
ния. Полученные результаты убедительно дока-
зывают необходимость продолжения комплекс-
ных исследований в этом направлении, что особен-
но важно для аборигенных пород, о генетическом
разнообразии которых информации недостаточ-
но. Дальнейший мониторинг изменчивости по
маркерам селекционно-ценных признаков может
стать основой для проведения исследований дан-
ных локусов с целью поиска ассоциаций с продук-
тивными признаками у костромской породы.
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Intrabreed Differentiation of the Native Kostroma Cattle 
Breed Based on SNP-Markers of Meat Productivity

I. V. Lazebnayaa, *, A. V. Perchunb, and O. E. Lazebnyc

aVavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
bFederal Centre for Animal Health, Vladimir, Russia

cKoltzov Institute of Developmental Biology, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
*e-mail: Lazebnaya@mail.ru

For the first time, a study of the intrabreed variability of four single nucleotide polymorphisms of the RORC,
GHR, Lep and LepR genes associated with meat productivity was carried out in five samples of the Kostroma
breed of dairy and meat breeding, and a comparison was made with the known data for two related meat
breeds, Aberdeen Angus and Russian polled. The same alleles of the loci of the studied genes prevailed in fre-
quency both in all samples of the Kostroma breed and in two additional breeds involved in the joint analysis.
The distribution of genotype frequencies in all samples of the Kostroma breed did not deviate from the Har-
dy–Weinberg distribution. According to the complex of the studied markers, differentiation of the samples of
the Kostroma breed from each other and from the Aberdeen-Angus and Russian polled breeds was revealed
by the method of multidimensional scaling based on pairwise FST values and using the G-test. Analysis of
samples of the Kostroma breed with two other breeds using the Bayesian clustering method revealed four la-
tent genetic structures. In the Kostroma breed, all types of clusters were found, in the Aberdeen-Angus and
Russian polled breeds, only a few. A different contribution of the studied loci to intra- and interbreed differ-
entiation was established. So, at the intrabreed level, the Lep and LepR genes showed themselves, and at the
interbreed level, the RORC gene additionally manifested itself. At the same time, the GHR gene locus was
characterized by the greatest variability. In general, in terms of the loci of the studied genes, the intrabreed
variability of the Kostroma breed was comparable to that of the interbreed. The results obtained are discussed
in connection with the involvement of these loci in population processes in the studied cattle breeds and sub-
stantiate the need for a more detailed study of intrabreed variability in SNP markers associated with breeding-
valuable traits in the entire range of breeds, regardless of their productive orientation.

Keywords: cattle, Kostroma cattle breed, GHR, Lep, LepR and RORC genes, intrabreed variability
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Обзор посвящен направлениям и промежуточным итогам изучения популяционных генофондов
журавлей с использованием молекулярно-генетических технологий. Приведены данные о таксоно-
мии и филогении семейства Gruidae, внутривидовой генетической структуре, популяционно-гене-
тическом разнообразии и дифференциации разных видов журавлей – от наиболее многочисленных
до находящихся под угрозой исчезновения. Показана эффективность применения ДНК-маркеров
для анализа межвидовой гибридизации, адаптивной изменчивости, определения пола и монито-
ринга разведения и реинтродукции редких видов. Обсуждаются генетически обоснованные реко-
мендации и стратегии по сохранению популяционных генофондов журавлей в природе и искус-
ственно созданных условиях.

Ключевые слова: Anthropoides, Antigone, Grus, Balearica, Bugeranus, Leucogeranus, филогеография, гене-
тическая структура популяций, природоохранная генетика
DOI: 10.31857/S004213242205009X

ВВЕДЕНИЕ
Журавли – всем известные культовые птицы.

Их удивительные танцы и песни, верность парт-
неру (моногамность), привязанность месту рож-
дения и гнездования (филопатрия), большая про-
должительность жизни, эффектная внешность,
интеллект и интригующие миграции легли в ос-
нову многочисленных произведений культуры и
искусства у разных народов мира. При всем вни-
мании и любви человека к этим знакомым ему
птицам, их биология во всем мире была практи-
чески не изученной до 1970-х гг., а антропогенное
воздействие на среду обитания и неправомерная
деятельность в отношении самих журавлей при-
вели к тому, что большинство видов сейчас нахо-
дится под охраной – в категориях от уязвимых до
находящихся под угрозой полного исчезновения
(Crane Conservation…, 2019). Разработка и разви-
тие молекулярно-генетических методов внесли
значительный вклад в изучение и сохранение жу-
равлей. Получена новая информация о таксоно-
мическом положении этой группы птиц и фило-
генетических связях в семействе Журавлиные
(Gruidae), внутривидовой и популяционно-ге-
нетической структуре, демографической исто-
рии, адаптивной изменчивости, межвидовой ги-
бридизации, половой детерминации и особенно-

стях репродуктивной сферы. Примеры
индивидуальной генетической идентификации
журавлей в природе и искусственных популяциях
позволили выявить некоторые особенности со-
циального поведения этих птиц. Использование
молекулярно-генетических подходов в разведении
и реинтродукции редких видов журавлей повышает
эффективность программ по их сохранению и
увеличению численности. Однако для разных ви-
дов журавлей перечисленные задачи решены не-
равномерно, а для некоторых – и вовсе не начаты.

Цель статьи – обзор областей применения мо-
лекулярно-генетических методов и достигнутых
успехов в изучении и сохранении популяцион-
ных генофондов журавлей.

КАРИОТИП, РАЗМЕР ГЕНОМА, 
КОЛИЧЕСТВО ДНК У ЖУРАВЛЕЙ И ТИПЫ 

МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКИХ 
МАРКЕРОВ В ИХ ИЗУЧЕНИИ

Кариотип журавлей, охарактеризованный на
примере американского (Grus americana) и двух под-
видов канадского журавлей – большого (G. canaden-
sis tabida) и миссисипского (G. c. pulla), представ-
лен формулой 2n = 78 + 2 (78 аутосом и половые
хромосомы ZZ и ZW) (Goodpasture et al., 1992;

УДК 575.17:598.241

EDN: AJESQA
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Rasch, 2006). Количество ДНК в ядре клетки кро-
ви у самцов на 3–4% больше, чем у самок, и в сред-
нем для всех 15 видов журавлей составляет около
1.5 пг (Rasch, 2006). Размер генома журавлей нахо-
дится в пределах, установленных для других ви-
дов птиц (0.96–2.2 Гб) (Zhang et al., 2014): 1.33 Гб
у черношейного (G. nigricollis) (Zhou et al., 2019),
1.146 Гб у японского (G. japonensis) (Lee et al., 2020)
и 1.13 Гб у восточного венценосного (Balearica reg-
ulorum) (Zhang et al., 2014). Отметим, что геном
птиц гораздо меньше, чем у остальных позвоноч-
ных животных, предположительно для более быст-
рой регуляции генов во время управляемого полета
(Zhang et al., 2014).

Молекулярно-генетические маркеры, исполь-
зуемые для изучения разных аспектов биологии
живых организмов, можно поделить на селективно
нейтральные, изменчивость которых не подверже-
на действию отбора и не связана с адаптацией, и
функционально значимые – находящиеся под
действием естественного отбора и определяющие
адаптацию и устойчивость организмов. К первой
группе относятся прямые и опосредованные мар-
керы изменчивости ДНК (ядерные микросателлит-
ные локусы, частично – однонуклеотидные поли-
морфизмы (SNP), селективно нейтральные ал-
лозимные локусы, митохондриальная ДНК), ко
второй – гены-кандидаты устойчивости к не-
благоприятным воздействиям среды, преселекти-
рованные SNP, гены иммунного ответа, селек-
тивно нагруженные аллозимы. Кроме того, на ран-
нем этапе развития молекулярных технологий
использовались неспецифические (анонимные)
мультилокусные маркеры (RAPD, ISSR), роль
которых сводилась к “фингерпринтингу” и
оценке уровней дивергенции без непосредствен-
ной возможности определять, в какой части генома
локализованы полиморфизмы. Вышеупомянутые
классы маркеров в той или иной степени разработа-
ны для изучения разных видов журавлей. Наиболее
современные исследования полных геномов (Zhou
et al., 2019; Lee et al., 2020) и транскриптомов (Ye et
al., 2021) журавлей пока единичны.

Первые данные о генетической структуре и
филогении журавлей были получены с помощью
ДНК–ДНК-гибридизации (Ingold et al., 1989;
Krajewski, 1989), аллозимов (Dessauer et al., 1992),
минисателлитного анализа (Love, Deininger, 1992)
и ДНК-фингерпринтинга (Longmire et al., 1992;
Tokarskaya et al., 1994, 1995, 1999). Сейчас эти мар-
керы не используются, но они стали основой для
дальнейшего развития исследований с примене-
нием секвенирования мтДНК и анализа специфи-
ческих маркеров ядерной ДНК, по которым полу-
чен основной массив данных по внутривидовой
генетической структуре и межвидовых взаимоот-
ношениях журавлей.

ТАКСОНОМИЯ И ФИЛОГЕНИЯ 
СЕМЕЙСТВА ЖУРАВЛИНЫЕ (Gruidae)

Таксономия отряда Журавлеобразных (Grui-
formes) неоднократно подвергалась ревизии. В
настоящее время с помощью сочетания методов
морфологической систематики и молекуляр-
ной филогении установлено, что отряд пред-
ставлен пятью семействами: Пастушковые (Ralli-
dae), Журавлиные (Gruidae), Арамовые (Aramidae),
Трубачи (Psophiidae) и Лапчатоногие (Heliornithi-
dae) (Fain et al., 2007).

К. Линней выделял шесть видов журавлей, ко-
торые были отнесены им к роду цапель (Ardea),
что в настоящее время представляет чисто исто-
рический интерес. Долгое время использовалась
система, основанная на морфологии, в которой
выделялись роды Balearica (венценосные журав-
ли), Bugeranus (сережчатый журавль), Anthropoides
(красавка и африканская красавка), а все осталь-
ные виды объединялись в род Grus (Peters, 1934).
Близкая к современной классификация 15 видов
журавлей была составлена Арчибальдом (Ar-
chibald, 1976) на основе сходства унисонального
крика их представителей. Последующие филогене-
тические реконструкции с использованием морфо-
логических и молекулярно-генетических марке-
ров, включая байесовскую кластеризацию полных
митохондриальных геномов (Krajewski et al., 2010),
внесли лишь некоторые уточнения в систему Ар-
чибальда (Krajewski, 2019).

Согласно кластеризации митохондриальных ге-
номов, семейство Журавлиные представлено двумя
монофилетическими подсемействами – Венце-
носные журавли (Balearicinae) и Журавли (Gruin-
ae), дивергировавшие 31–37 млн лет назад в позд-
нем олигоцене с последующим разделением видов
в неогене (Krajewski et al., 2010). Внутри Gruinae
12–14 млн лет назад произошло отделение стерха,
что послужило основанием вывести этот вид из ро-
да Grus в род Leucogeranus. Остальные виды подсе-
мейства формируют четыре клады: 1) Canadensis –
канадский журавль (Grus canadensis); 2) Antigone –
индийский (G. antigone), австралийский (G. rubicun-
da) и даурский (G. vipio) журавли; 3) сестринские
таксоны Bugeranus (сережчатый журавль) + An-
thropoides (красавка); и 4) Americana – японский
(Grus japonensis), американский (G. americana), се-
рый (G. grus), черношейный (G. nigricollis) и чер-
ный (G. monacha) журавли (табл. 1). Внутри клады
Americana раньше всех дивергировал японский
журавль (7.6–9.0 млн лет назад), а остальные че-
тыре вида сформировались в течение послед-
них 4 млн лет (Krajewski et al., 2010). И хотя авто-
ры считают свой филогенетический анализ кор-
ректным, они не настаивают на его
окончательности, поскольку в нем задействовано
лишь по одному митохондриальному геному от
каждого вида (15 видов = 15 особей = 15 геномов).
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Не исключено, что филогенетическое дерево жу-
равлей изменится при анализе митохондриаль-
ных геномов большего количества особей от каж-
дого вида, а также при секвенировании полных
ядерных геномов (Krajewski, 2019). Изменения тем
более вероятны, что данная молекулярная филоге-
ния не совсем согласуется с филогенией по морфо-
логии грудины, которая подтверждает раннюю ди-
вергенцию стерха, однако указывает на близость к
нему клады Bugeranus + Anthropoides, что не соот-
ветствует кластеризации по митохондриальному ге-
ному (Mayr et al., 2020). Таким образом, комплекс-
ные таксономические исследования Журавлиных,
включающие как морфологические, так и совре-
менные полногеномные данные, еще не завершены.

ВНУТРИВИДОВАЯ ТАКСОНОМИЯ 
И ФИЛОГЕОГРАФИЯ

Из 15 видов журавлей подвиды описаны толь-
ко у пяти: двух венценосных, канадского, серого

и индийского. Молекулярные исследования по-
казали, что выделение подвидов у журавлей по
морфологическим признакам и/или географиче-
скому принципу не всегда поддерживается гене-
тическими различиями.

У наиболее распространенного в мире ка-
надского журавля (Grus canadensis) охарактери-
зовано шесть подвидов: три мигрирующих (ма-
лый G. c. canadensis, канадский G. с. rowani и боль-
шой G. с. tabida) с увеличивающейся численностью
и три оседлых (миссисипский G. c. pulla, флорид-
ский G. c. pratensis и кубинский G. с. nesiotis), явля-
ющихся редкими и уязвимыми. Особенностью ка-
надского журавля является то, что разные мигриру-
ющие подвиды гнездятся на общей территории и
используют общие пролетные пути, поэтому во
внутривидовой структуре G. canadensis выделяют
шесть мигрирующих популяций, которые могут
быть представлены одним, двумя или тремя под-
видами (Crane Conservation…, 2019). Филогеогра-
фический анализ на основе контрольного регио-

Таблица 1. Таксономия современных видов журавлей по митохондриальному геному (по: Krajewski et al., 2010;
Krajewski, 2019)

Отряд Gruiformes (Bonaparte, 1854) – Журавлеобразные
Семейство Gruidae (Vigors, 1825) – Журавлиные

Подсемейство Balearicinae (Brasil,1913) – Венценосные журавли
Род Balearica (Brisson, 1760):

B. pavonina (Linneaus,1758) – западный венценосный журавль
B. regulorum (Bennett, 1833) – восточный венценосный журавль

Подсемейство Gruinae (Vigors,1825) – Журавли
Род Leucogeranus (Bonaparte, 1855):

L. leucogeranus (Pallas, 1773) – стерх
Род Bugeranus (Gloger, 1841):

B. carunculatus (Gmelin, 1789) – сережчатый журавль
Род Anthropoides (Vieillot, 1816):

A. paradisea (Lichtenstein, 1793) – африканская красавка
A. virgo (Linneaus, 1758) – красавка

Род Grus (Pallas, 1766):
Группа Canadensis:

G. canadensis (Linnaeus, 1758) – канадский журавль
Группа Antigone:

G. antigone (Linneaus, 1758) – индийский журавль
G. rubicunda (Perry, 1810) – австралийский журавль
G. vipio (Pallas, 1811) – даурский журавль

Группа Americana:
G. japonensis (Muller, 1776) – японский журавль
G. americana (Linneaus, 1758) – американский журавль
G. grus (Linneaus, 1758) – серый журавль
G. monacha (Temminck, 1835) – черный журавль
G. nigricollis (Przhewalsky, 1876) – черношейный журавль
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на мтДНК выявил у канадского журавля наличие
двух генетических линий, разошедшихся около
1.5 млн лет назад и не соответствующих совре-
менному представлению о подвидах и популяци-
ях. Первая линия представлена C. c. canadensis, а
вторая – остальными пятью подвидами – как
оседлыми, так и мигрирующими (Rhymer et al.,
2001). Поставлено под сомнение выделение подви-
да G. с. rowani в связи с его генетической неотличи-
мостью от G. с. tabida (Rhymer et al. 2001; Glenn et al.,
2002; Petersen et al., 2003). Генетическая подразде-
ленность (FST) всех подвидов обеих генетических
линий у канадского журавля оказалась значитель-
ной и в среднем составила 0.48 (Rhymer et al., 2001),
чего нельзя сказать о сером журавле.

У серого журавля (G. grus), второго в мире по
распространенности после канадского, выделяют
четыре подвида: западный (G. g. grus), восточный,
(G. g. lilfordi), закавказский (G. g. archibaldi) и ти-
бетский (G. g. korelovi) (Ильяшенко, 2011). Первые
два – многочисленные дальние мигранты, кон-
тактирующие между собой в Предуралье и между-
речье Волги и Урала, тогда как два другие подвида
малочисленны и ранее считались изолированны-
ми. Ареал закавказского подвида в Армянском на-
горье удален от южной границы распространения
восточного серого журавля более чем на 1 тыс. км, а
сам подвид рассматривается как оседлый или кочу-
ющий (Crane Conservation…, 2019). Представите-
ли тибетского подвида, гнездящегося в высокого-
рьях на границе Восточного и Центрального
Тянь-Шаня, совершают короткие миграции в
южном направлении на расстояние около 400 км
(Ильяшенко и др., 2018). Анализ изменчивости
контрольного региона мтДНК выявил очень ко-
роткую генетическую дистанцию (0.3–1.1%)
между этими подвидами, вероятно, указывающую
на недавнее формирование морфологических раз-
личий, не отразившихся на генетическом разно-
образии серого журавля в разных частях ареала
(Haase, Ilyashenko, 2012).

У индийского журавля (G. antigone) описаны три
ныне живущих подвида: индийский (G. a. antigone),
восточный (G. a. sharpii) и австралийский (G. a. gil-
lae), а также вымерший филиппинский (G. a. luzo-
nica) (Crane Conservation…, 2019). Представите-
ли вида являются оседлыми и кочующими пти-
цами. Ранее приводились сведения о клинальной
генетической изменчивости подвидов G. antigone
(Jones et al., 2005a), однако, по более современ-
ным данным анализа микросателлитных локусов
и контрольного региона мтДНК, австралийский
подвид, отделившийся около 37.5 тыс. лет назад
(Wood, Krajewski, 1996), существенно отличается от
индийских журавлей в Южной и Юго-Восточной
Азии (Nevard et al., 2020b). Согласно Джонсу с со-
авт. (Jones et al., 2005a), в среднем генетическая
подразделенность подвидов G. antigone по микроса-

теллитам составляет FST = 0.21; по данным Неварда
с соавт. (Nevard et al., 2020b) – от 0.086 до 0.280.

У восточного венценосного журавля (Balear-
ica regulorum) выделяют восточноафриканский
(B. r. gibbericeps) и южноафриканский (B. r. regulo-
rum) подвиды, у западного венценосного (B. pavon-
ina) – суданский (B. p. ceciliae) и западноафри-
канский (B. p. pavonina), но исследование их генети-
ческой структуры с использованием молекулярно-
генетических методов никогда не проводилось.

МЕЖВИДОВАЯ ГИБРИДИЗАЦИЯ

Межвидовая гибридизация журавлей в приро-
де отмечается в местах совместного гнездования, на
пролетах и зимовках и описана для нескольких ви-
дов. Молекулярно-генетические методы предо-
ставляют единственную надежную возможность
идентификации межвидовых гибридов в несколь-
ких поколениях, в том числе при возвратных скре-
щиваниях.

В случае с серым (Grus grus) и черным (G. mona-
cha) журавлями, образование смешанных пар ве-
роятнее всего происходит в зоне контакта ареалов
этих видов в Юго-Западной Якутии и Амурской
области, где количественно преобладает черный
журавль, а для серого журавля, находящегося на
границе гнездовой части ареала, может быть не-
достаток партнеров своего вида. Однако это не ис-
ключает того, что формирование смешанных пар
может происходить на общих местах зимовки или
миграционных путях (Дегтярев, Антонов, 1990). В
Южной Африке засвидетельствована встреча пары,
образованной особями африканской красавки (An-
thropoides paradisea) и сережчатого журавля (Bugera-
nus carunculatus), с гибридными птенцами (John-
son, 1985). Однако эти явления не носят массово-
го характера и пока не изучены с генетической
точки зрения, в отличие от масштабной гибриди-
зации австралийского подвида индийского жу-
равля (Grus antigone gillae) c австралийским журав-
лем (G. rubicunda) в Австралии. Случайный сбор
перьев в местах совместной кормежки этих жу-
равлей позволили с помощью микросателлитного
анализа выявить в 10 раз больше гибридных осо-
бей, в том числе бэккроссов, чем было определе-
но визуально по промежуточным морфологиче-
ским признакам (Nevard et al., 2020a). Воспроизвод-
ство фертильного потомства и интрогрессивная
гибридизация между многочисленным австралий-
ским журавлем и сокращающим численность ав-
стралийским подвидом индийского, которую не-
возможно контролировать в природе, грозит асси-
миляцией генофонда последнего на территории
Австралии и в перспективе полным исчезновением.

Искусственную межвидовую гибридизацию
иногда практикуют в экспериментальных це-
лях. В 1990 г. для проверки качества спермы стер-
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хов (Leucogeranus leucogeranus) после криоконсер-
вации и для установления возможности гибриди-
зации этого вида с даурским журавлем (G. vipio)
(Максудов, Панченко, 2002) с помощью искус-
ственного осеменения самок G. vipio были полу-
чены жизнеспособные гибриды с морфологиче-
скими признаками обоих видов, но вопрос их
фертильности не был изучен, поскольку из-за
своей чрезмерной агрессивности эти птицы со-
держались по одиночке. Спустя 20 лет с исполь-
зованием микросателлитного анализа были уста-
новлены родители двух оставшихся в живых ги-
бридов, поскольку при рождении птенцы не были
помечены (Мудрик и др., 2015a). Важным стал экс-
перимент по искусственному осеменению самки
стерха спермой серого журавля (G. grus), в резуль-
тате чего был получен птенец с промежуточными
морфологическими признаками. Его фенотип
был описан для идентификации таких гибридов в
природе, поскольку гибридизация стерха и серого
журавля возможна в местах гнездования и на про-
лете западной популяции стерха (Kashentseva,
Postelnykh, 2013). Птенец оказался самцом, кото-
рый в течение нескольких лет успешно скрещи-
вается в неволе с самкой серого журавля, что яв-
ляется свидетельством фертильности таких гибри-
дов (Кашенцева, 2020). Потомство гибридного
самца, внешне почти не отличающееся от серых
журавлей, предоставляет уникальный материал для
изучения процессов интрогрессии генов стерха
при подобном сценарии гибридизации.

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА 
И ДЕМОГРАФИЧЕСКАЯ ИСТОРИЯ 

ПРИРОДНЫХ ПОПУЛЯЦИЙ ЖУРАВЛЕЙ

По данным, полученным для большинства ви-
дов журавлей по ядерным микросателлитным ло-
кусам и мтДНК, прослеживается тенденция, указы-
вающая на более низкое генетическое разнообразие
и более выраженную генетическую дифференциа-
цию у немигрирующих видов, подвидов и популя-
ций по сравнению с мигрирующими. Так, уровень
наблюдаемой гетерозиготности (HO) по микроса-
теллитным локусам у немигрирующих индийского
(Jones et al., 2005a), сережчатого (Jones et al., 2006),
восточного венценосного (Meares et al., 2008), ав-
стралийского (Miller et al., 2019), а также двух осед-
лых подвидов канадского (Jones et al., 2010) и не-
мигрирующей островной популяции японского
(Sugimoto et al., 2015) журавлей находится в преде-
лах от 0.275 до 0.548. У дальних мигрантов, та-
ких как стерх (Мудрик и др., 2014a), красавка
(Mudrik et al., 2018), серый (Мудрик и др., 2015в)
и даурский (Мудрик и др., 2022) журавли, а также
мигрирующая континентальная популяция япон-
ского журавля (Zou et al. 2010; Sun et al., 2020), этот
показатель находится в пределах от 0.638 до 0.739.
Вероятно, более низкая генетическая изменчи-

вость оседлых популяций по сравнению с мигри-
рующими связана с их размером и плотностью, а
также ограниченным потоком генов. Однако наи-
более очевидными причинами обеднения гено-
фондов у некоторых видов журавлей являются
резкие сокращения численности в их эволюцион-
ной истории. К таким видам относится самый ред-
кий в мире журавль – американский, мигрирующая
популяция которого была практически истреблена
в США к середине ХХ в. и восстановлена с помо-
щью разведения в неволе с 15 до 505 особей (по
состоянию на 2017 г.) (Арчибальд, 2021). Уровень
наблюдаемой гетерозиготности по микросателлит-
ным локусам у этого вида невысокий (HO = 0.455)
(Jones et al., 2010), а по данным мтДНК, в резуль-
тате прохождения через “бутылочное горлышко”
американский журавль утратил более 2/3 гаплоти-
пов (Glenn et al., 1999). Похожая ситуация произо-
шла и с немигрирующей популяцией японского
журавля на о. Хоккайдо, которая также подверг-
лась истреблению человеком в конце XIX в. и бы-
ла восстановлена из 20 до 1500 особей, однако в на-
стоящее время весь ее генофонд представлен всего
лишь тремя гаплотипами контрольного региона
мтДНК (Akiyama et al., 2017b).

Примеры, связанные с влиянием человека
на численность журавлей, отражают недавнее и
очевидное для нас прошлое. Современный био-
информатический анализ полных геномов позво-
ляет заглянуть далеко вглубь эволюционной ис-
тории видов и отследить демографические собы-
тия, происходившие в далеком прошлом в связи с
изменениями климата на планете. Так, установ-
лено, что 0.4 млн лет назад у восточного венце-
носного журавля, обитающего в Африке, наблю-
дался пик численности (Lee et al., 2020), а у азиат-
ских видов – черношейного (Zhou et al., 2019) и
японского (Lee et al., 2020) журавлей – произо-
шел резкий спад численности, свидетельствую-
щий о неблагоприятной окружающей среде для
их существования в тот период. Для черношей-
ного журавля также было установлено, что он
повторно прошел через “бутылочное горлыш-
ко” 75 тыс. лет назад, в результате чего его числен-
ность еще больше сократилась (Zhou et al., 2019).

В отношении внутривидовой генетической диф-
ференциации журавлей также просматривается
тенденция, связанная с подвижностью особей.
Чаще всего мигранты характеризуются более низ-
кой генетической дифференциацией по сравне-
нию с оседлыми представителями, что, вероятно,
обусловлено потоком генов и возможностью из-
менения пролетных путей, мест зимовки и гнез-
дований. Значения показателя межпопуляционной
подразделенности FST по микросателлитным локу-
сам у мигрирующих серого (Мудрик и др., 2015в;
Haase et al., 2019), даурского (Мудрик и др., 2022),
канадского (Jones et al., 2005b) журавлей и красав-



482

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 142  № 5  2022

МУДРИК, ПОЛИТОВ

ки (Mudrik et al., 2018) находятся в пределах от 0.011
до 0.060. По контрольному региону мтДНК значе-
ние FST для мигрирующих черного (Zhang et al.,
2012), канадского (Rhymer et al., 2001) и даурского
(Мудрик и др., 2022) журавлей, стерха (Ponomarev
et al., 2004) и красавки (Mudrik et al., 2022) состав-
ляет от –0.007 до 0.075. У немигрирующих видов
значение FST по микросателлитам может достигать
0.282 (индийский журавль, Nevard et al., 2020b), а по
мтДНК – 0.450 (сережчатый журавль, Jones et al.,
2006). Большие генетические различия (FST = 0.480)
установлены между мигрирующими и немигри-
рующими подвидами канадского журавля (Rhym-
er et al., 2001), а между континентальной и остров-
ной популяциями японского журавля они слабые
(FST = 0.025) (Zou et al., 2007), вероятно, из-за об-
щего обеднения генофонда этого вида.

АДАПТИВНЫЕ ГЕНЫ

Данные о полиморфизме и функциях адаптив-
ных генов у журавлей пока находятся в стадии на-
копления. Наиболее разработанная тема – это изу-
чение изменчивости генов главного комплекса ги-
стосовместимости (MHC – major histocompatibility
complex), обеспечивающего иммунный ответ орга-
низма на болезни и действие патогенов. Строение
этих генов у журавлей было охарактеризовано в
1990-е гг., тогда же были разработаны и методы их
опосредованного анализа (Jarvi et al., 1995, 1999).
Обнаружено, что разнообразие MHC у редкого
флоридского подвида канадского журавля больше,
чем у американского, что свидетельствует о мень-
шей приспособленности последнего (Jarvi et al.,
2001). Позже были клонированы и секвенирова-
ны аллели MHC у 13 видов журавлей (Kohyama et
al., 2015) и установлено, что островная популяция
японского журавля характеризуется меньшим ко-
личеством аллелей и более низкой изменчивостью
по MHC, чем континентальная (Akiyama et al.,
2017a; Xu et al., 2022), и это в очередной раз подтвер-
дило скудость ее генофонда. Анализ экспрессии ге-
нов MHC показал, что главным органом иммунно-
го ответа у журавлей (на примере японского) яв-
ляется селезенка (Ye et al., 2021).

Современные методы секвенирования полных
геномов позволяют устанавливать гены, непосред-
ственно связанные с адаптацией к определенным
факторам. Так, у черношейного журавля, обитаю-
щего в Гималаях, обнаружены адаптивные вариан-
ты генов приспособленности к гипоксии и устой-
чивости к ионизирующему излучению, необходи-
мые для жизни в условиях высокогорья (Zhou et al.,
2019). Анализ генома японского журавля позво-
лил установить гены, отвечающие за большую
продолжительность жизни у этой группы птиц
(Lee et al., 2020).

ОПРЕДЕЛЕНИЕ ПОЛА И СООТНОШЕНИЕ 
ПОЛОВ В ПРИРОДНЫХ 

И ИСКУССТВЕННЫХ ПОПУЛЯЦИЯХ

Поскольку у журавлей отсутствует половой ди-
морфизм, точное определение пола даже у взрос-
лых особей нуждается в проверке с помощью
ДНК-маркеров, а для эмбрионов, птенцов и не-
половозрелых журавлей это единственная возмож-
ность диагностики полового статуса (Мудрик и др.,
2013a). Определение пола актуально как для изу-
чения журавлей в природе, так и для их искусствен-
ного разведения. У птиц гетерогаметным полом
является самка (половые хромосомы ZW), а го-
могаметным – самец (ZZ). Идентификация по-
ла заключается в выявлении полиморфизма мар-
керов пола на женской половой хромосоме. В ка-
честве наиболее распространенных маркеров
пола у журавлей используют ген хромохеликазы
CHD (Нестеренко, Кашенцева, 2015; Griffiths et al.,
1996) и уникальную последовательность EE0.6
(Мудрик и др., 2013а,б, 2015б, 2018; Itoh et al.,
2001; Bao et al., 2009).

Вопрос соотношения полов как важной био-
логической характеристики популяций у журавлей
практически не изучен. В потомстве японских жу-
равлей в Питомнике редких видов журавлей Ок-
ского заповедника соотношение полов смещено в
сторону самок (Нестеренко, Кашенцева, 2015), а в
потомстве стерхов это соотношение из года в
год близко к равновесию (Мудрик и др., 2015б).
В потомстве красавки в природе выявлена тенден-
ция к преобладанию самок (Мудрик и др., 2018), а
среди птенцов, ювенильных и взрослых серых жу-
равлей на осенних скоплениях в Центральной Рос-
сии идентифицировано больше самцов (Маркин и
др., 2019). Очевидно, что соотношение полов в
потомстве разных видов журавлей зависит от фак-
торов, нуждающихся в более глубоком изучении на
репрезентативном биологическом материале.

РАЗВЕДЕНИЕ И РЕИНТРОДУКЦИЯ 
РЕДКИХ ВИДОВ ЖУРАВЛЕЙ

Молекулярно-генетические методы играют важ-
ную роль в искусственном разведении редких видов
и подвидов журавлей, предназначенном для уве-
личения их численности в природе путем реин-
тродукции. С помощью мониторинга генетическо-
го разнообразия искусственных популяций и кон-
троля скрещиваний генетически неродственных
особей достигается поддержание резервного гено-
фонда вида с минимизацией рисков получения
инбредного потомства. Пионером и примером
успешности такой программы по сохранению и
восстановлению в природе стал американский
журавль. Данные о генетическом разнообразии и
родстве всех особей учитываются при разведении
и внесены в Международную племенную книгу
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этого вида (Jones et al., 2002), так же, как и редкого
миссисипского подвида канадского журавля (Hen-
kel et al., 2011).

Программа разведения и реинтродукции энде-
мика России стерха создана по аналогии и по ме-
тодикам, разработанным для американского жу-
равля. В частности, основным способом получе-
ния потомства стерхов является искусственное
осеменение импринтированных на человека са-
мок спермой разных самцов. Отцовство птенцов
в этих случаях определяется с помощью анализа
ДНК (Jones, Nicolich, 2001). С использованием
микросателлитных локусов в искусственной по-
пуляции стерха установлено, что в группе произ-
водителей из первого и второго поколений сохра-
няется высокий уровень гетерозиготности, свой-
ственный исходному генофонду птиц-основателей
природного происхождения, однако происходит
снижение аллельного разнообразия и увеличе-
ние степени родства, что вызывает необходи-
мость пополнения данной популяции новыми
особями, предпочтительнее всего из природы
(Мудрик и др., 2014б). Анализ отцовства у птенцов
стерха, полученных в результате множественного
искусственного осеменения, показал, что спер-
матозоиды этого вида журавлей могут сохранять
жизнеспособность в половых путях самки до мо-
мента оплодотворения почти 15 сут. (Мудрик и др.,
2016). Оценка генетического разнообразия размно-
жающихся журавлей с целью реинтродукции осу-
ществляется также для восточного подвида индий-
ского журавля в Тайланде (Sankhom et al., 2018).

ПРИРОДООХРАННАЯ ГЕНЕТИКА

(ЗАКЛЮЧЕНИЕ)

Перечисленные направления в изучении жу-
равлей с применением молекулярно-генетиче-
ских маркеров, безусловно, способствуют выра-
ботке рекомендаций и стратегий по сохранению
этих уязвимых видов птиц. Так, угроза ассимиля-
ции генов австралийского подвида индийского жу-
равля в результате его гибридизации с австралий-
ским журавлем вызывает необходимость создания
резервного “чистого” генофонда этого подвида в
неволе (Nevard et al., 2020a). Отсутствие значимых
генетических различий между западной и восточ-
ной популяциями стерха (Tokarskaya et al., 1994;
Ponomarev et al., 2004), а также между островной
и континентальной популяциями японского жу-
равля (Sugimoto et al., 2015; Akiyama et al., 2017b)
обосновывают не только вынужденную необходи-
мость, но и возможность восстановления практиче-
ски утраченной западной популяции L. leucogeranus
и крайне генетически обедненной островной попу-
ляции G. japonensis с помощью птиц из других, бо-
лее благополучных и при этом не сильно диверги-
ровавших популяций этих видов. В отношении

японского журавля обогащение островной по-
пуляции за счет континентальной тем более не
принципиально, поскольку с использованием ге-
нетического анализа был установлен факт есте-
ственного объединения птиц из этих популяций
на о. Хоккайдо (Kawasaki et al., 2022). Мониторинг
генетического разнообразия и контроль скрещива-
ний в искусственной популяции стерха позволяют
поддерживать резервный генофонд этого россий-
ского эндемика и получать генетически здоровое
потомство для реинтродукции (Мудрик и др.,
2014а,б, 2015а). Практически истребленная мигри-
рующая популяция американского журавля была
восстановлена в природе во многом благодаря раз-
работке и внедрению молекулярно-генетических
технологий (Glenn et al., 1999; Jones, Nicolich, 2001;
Jones et al., 2002). Индивидуальная генетическая
паспортизация редких видов журавлей в питом-
никах и центрах разведения позволяет выявлять
факты незаконной торговли птицами из природы
(Meares et al., 2008). Вместе с тем, генетические
исследования не выносят вердиктов в отношении
изменения подходов к сохранению редких подви-
дов журавлей (на примере канадского, серого) на
основании их слабых генетических отличий от
более многочисленных подвидов, поскольку
любая уязвимая популяция должна рассматри-
ваться как самостоятельная природоохранная
единица (Rhymer et al., 2001; Haase, Ilyashenko,
2012). Однако в завершение стоит подчеркнуть
неравномерность молекулярно-генетических ис-
следований разных видов журавлей. Так, некото-
рые виды (венценосные и черношейный журав-
ли, африканская красавка) абсолютно не изучены
в популяционно-генетическом отношении, тогда
как для японского журавля разработано макси-
мальное количество молекулярных-генетических
маркеров и передовые технологии анализа пол-
ных геномов и транскриптомов. В России гнез-
дятся семь видов журавлей из 15. Наши исследо-
вания на данный момент охватывают природные
популяции красавки (Мудрик и др., 2018; Mudrik
et al., 2018, 2022), серого (Мудрик и др., 2015в) и
даурского (Мудрик и др., 2022) журавлей, а также
искусственную популяцию стерха (Мудрик и др.,
2014а, б, 2015а,б), однако мы были вынуждены огра-
ничиваться использованием традиционных марке-
ров (микросателлитные локусы, мтДНК). Хочется
пожелать российским ученым достигнуть перехо-
да на новый геномный технологический уровень
в изучении и сохранении этих знаковых и люби-
мых человечеством птиц.
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Тихоокеанские лососи (горбуша, кета, нерка и др.) являются одними из важнейших промысловых
объектов Дальнего Востока России – ежегодный вылов составляет от 300 до 500 тыс. тонн. Нере-
стятся в реках и пресных озерах на огромной территории – от Чукотки до Южных Курил и Примо-
рья. Организация и контроль их промысла и воспроизводства опираются на рыбопромысловое рай-
онирование их видового ареала. Действующее государственное промысловое районирование делит
морские акватории на районы промысла (зоны и подзоны), в которых ведется основная добыча ло-
сосей (и других видов) и по которым даются ежегодные прогнозы возврата и формируется рыбопро-
мысловая статистическая отчетность. Сухопутная граница зон и подзон определяется вдоль берего-
вой линии морского побережья по уровню максимального прилива, и таким образом нерестовые
бассейны тихоокеанских лососей оказываются неохваченными промысловым районированием.
Поэтому параллельно требуется районирование лососевых нерестовых рек и озер в целях соотнесе-
ния с промысловым районированием и разработкой стратегии воспроизводства и сохранения этих
экономически важных видов анадромных рыб. Предложен общий алгоритм деления территории и
населяющей ее флоры и фауны на экогеографические районы (ЭГР) на основе ряда экологических
и географических критериев. Соответственно, территория Дальнего Востока России была поделена
на более чем 30 ЭГР, которые можно принять за территориальные комплексы нерестовых озерно-
речных систем (дополняя каждый из них прилегающей полосой прибрежья, куда скатывается смол-
тифицированная молодь), где размножаются и переживают ранний, критический период жизни
следующие поколения лососей и формируется основной потенциал их численности. Показано, что
экогеографические районы во многом соответствуют районам промысла тихоокеанских лососей.
Это означает, что вопросы промысла и воспроизводства взаимоувязаны для региональных стад ло-
сосей, воспроизводящихся в данном экогеографическом районе, и потому подлежат единому плану
управления. Применительно к конкретному виду лососевых рыб, территориальную сеть ЭГР можно
далее подразделить на экогеографические единицы (ЭГЕ), принимая во внимание экологические и
генетические различия между популяционными группировками. ЭГЕ могут рассматриваться как
базовые единицы воспроизводства данного вида. Далее, совокупность многовидовых ЭГЕ для всех
видов лососей (и, возможно, других гидробионтов) в данном ЭГР образует экогеографическую аг-
регацию (ЭГА), которую можно интерпретировать как единицу управления всеми биологическими
ресурсами в данном экогеографическом районе.

Ключевые слова: Дальний Восток, лососевые рыбы, тихоокеанские лососи, экогеографические рай-
оны, экогеографические единицы, экогеографические агрегации, единицы запаса, воспроизвод-
ство, экология, биогеография, перевозки оплодотворенной икры
DOI: 10.31857/S004213242205012X

ВВЕДЕНИЕ
Динамика запасов дальневосточных (тихооке-

анских) лососей рода Oncorhynchus определяется
двумя основными факторами, которые мы можем
оценить для каждой отдельной популяции: вос-
производством в озерно-речных системах и про-
мысловым изъятием (Никольский, 1974; Рикер,
1979; Бирман, 1985; Шевляков и др., 2021). Кроме

того, динамика их численности в высокой степени
зависит от уровня смертности во время ската и в
ранний морской период (в лиманах, эстуариях рек и
прибрежных водах): он может быть велик из-за тем-
пературных градиентов, недостатка корма и хищни-
чества рыбами и птицами (Шунтов, Темных, 2008;
Шевляков и др., 2019; Карпенко, Бонк, 2020 и др.),
но его трудно оценить для конкретных популяций.

УДК 004.91:502.2:502.35:504.74:574:574.3:575.174:575.857:597.552.51:597.553.2:639.211

EDN: VWRXBH
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Основными районами морского и океаниче-
ского нагула являются высокопродуктивные во-
ды северной части Тихого океана с прилегающи-
ми Беринговым, Охотским и Японским морями
(Pacific salmon, 1991; Глубоковский, 1995; Шунтов,
Темных, 2008; Карпенко, Бонк, 2020). Согласно
действующему районированию промыслов Фе-
дерального Агентства по рыболовству РФ, все
морские акватории Дальневосточного рыбохо-
зяйственного бассейна делят на промысловые зоны
и подзоны (Приказ…, 2019; Правила…, 2022). В
прибрежных водах Камчатки, Сахалина и других
регионов Дальнего Востока они дополнены свои-
ми, более дробными промысловыми районами, в
которых ведется основная добыча лососей и по
которым даются ежегодные прогнозы подхода и
формируется рыбопромысловая статистическая
отчетность (Шевляков и др. 2019; Лососи-2021;
Лососи-2022).

Важно отметить, что сухопутная граница зон
(подзон) определяется вдоль береговой линии
по уровню максимального прилива (Правила…,
2022), и таким образом лососевые озерно-речные
нерестовые бассейны оказываются неохваченны-
ми промысловым районированием. Кроме того,
подразделение морской акватории на зоны и под-
зоны было связано исторически с организацией
контроля за добычей водных биологических ре-
сурсов и поэтому в первую очередь следовало ад-
министративным границам краев, областей и ав-
тономных образований и было единым для всех
видов морских биоресурсов. В то же время, боль-
шое значение придавалось и придается биологи-
ческим данным о распределении видов по аквато-
рии, мощности их нерестовых подходов для орга-
низации промысла, а также о пропуске рыб в реки
для обеспечения их естественного и искусствен-
ного воспроизводства (Глубоковский и др., 2010,
2011, 2012; Зиничев и др., 2012; Леман и др., 2015;
Животовский, Смирнов, 2018; Шевляков и др.,
2019). При этом биологическое представление о
единице запаса тихоокеанских лососей как локаль-
ной популяции отдельного нерестового бассейна
(Коновалов, 1980; Алтухов, 1989; Иванков, Иван-
кова, 2020) или более крупной группировки вида
(Глубоковский, 1995; Животовский, 2016а; Живо-
товский и др., 2022б) входит в противоречие с
оценкой запасов для больших рыбопромысловых
зон (подзон).

В связи с этим, в плане видения стратегии управ-
ления запасами тихоокеанских лососей, необходи-
мо сопоставить друг с другом карты промысловых
районов и районов их воспроизводства, чтобы сов-
местить взгляды на стада лососей как с точки зре-
ния организации промысла, так и с позиции по-
пуляционной организации видов. Для этого мы
сводим воедино наши работы по эколого-геогра-
фическому районированию видовых ареалов и по-
пуляционно-генетическому подразделению видов.

РАЙОНЫ ПРОМЫСЛА 
ТИХООКЕАНСКИХ ЛОСОСЕЙ

В целях адекватного сопоставления границ про-
мысловых районов и районов воспроизводства
дальневосточных лососей мы рассматриваем гра-
ницы морских промысловых зон и подзон по ко-
нечным их точкам на побережье, а районы вос-
производства – по морским устьям речных бас-
сейнов (детали – ниже).

На рис. 1 приведена карта-схема промысловых
районов согласно директивным документам Агент-
ства по рыболовству РФ (Приказ…, 2019), путин-
ным прогнозам ВНИРО (Лососи-2021, Лососи-
2022), научным публикациям (Балыкин и др., 2014:
рис. 3 и 4; Антонов и др., 2016: рис. 1 и табл. 4; Шев-
ляков и др., 2019), а также материалам, любезно
предоставленным нам Е.А. Шевляковым (ТИНРО)
и В.Н. Леманом (ВНИРО).

ЭКОГЕОГРАФИЧЕСКОЕ РАЙОНИРОВАНИЕ 
И РАЙОНЫ ВОСПРОИЗВОДСТВА 

ТИХООКЕАНСКИХ ЛОСОСЕЙ

Современный характер земной поверхности и
распределение на ней видовых ареалов определя-
ется как геологической историей местности, так и
предысторией этих видов, которые эволюционно
адаптировались в ходе сопутствующих географи-
ческих, гидрологических и климатических преоб-
разований. Поэтому биологические виды в природе
в ходе эволюции подразделились на популяцион-
ные группировки соответственно географическо-
му распространению и условиям обитания, ланд-
шафтной структуре их ареалов, а также экологи-
ческим особенностям (срокам и местам
размножения, разобщенностью популяций друг
от друга, миграционными обменами между ними
и пр.). Поэтому представляется важным поделить
территорию (акваторию), где обитает исследуе-
мая группа видов, на районы, согласно их эколо-
гии и географии. Эти районы можно назвать био-
географическими (Животовский и др., 2022б), или
экогеографическими районами (ЭГР). Деление тер-
ритории на экогеографические районы может
быть полезным для разработки стратегии управ-
ления природными биологическими ресурсами,
так как к каждому ЭГР “привязаны” свои попу-
ляционные группировки. Это имеет и теоретиче-
ский интерес, ибо подразделенность вида и его
ареала связана с вопросами популяционной
структуры вида.

Основной частью видовых ареалов, где надо
проводить экогеографическое районирование,
является та, на которую приходятся размножение
и ранний, критический период развития и роста
следующего поколения. Для тихоокеанских лосо-
сей и других лососевых рыб – это нерестовые озер-
но-речные системы, а для проходных и полупро-



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 142  № 5  2022

ПРОМЫСЛОВОЕ РАЙОНИРОВАНИЕ 489

ходных видов – еще и прибрежные воды. По-
тенциал следующего поколения определяется
успешностью нереста родителей, выживанием
при инкубации икры в нерестовых буграх и во
время личиночного периода, на которые прихо-
дится большая часть потерь. В эту часть ареала
входит еще и узкая полоса прибрежного мелково-
дья, на которое также приходится значительная
смертность во время раннего периода морского
нагула, особенно для видов с коротким речным
периодом – горбуши и кеты. (При заводском раз-

ведении часть указанных потерь снимается за счет
как низкой смертности при инкубации икры, так и
подкормки мальков и задержки их выпуска до
прогрева воды в прибрежье; однако под вопросом
остается их смертность во время и после ската в
море в сравнении с природной, “дикой” рыбой
вследствие их возможно худшей адаптации к жиз-
ни в природе).

Экологические условия в местах размножения
и задаваемые ими векторы адаптации определяют
выживание и формирование генофонда следующе-

Рис. 1. Промысловые зоны с учетом рекомендуемых локальных районов берегового вылова тихоокеанских лососей.
Слева и справа – соответственно, северная и южная части Дальнего Востока России. Зоны и подзоны отграничены
друг от друга черточками по береговой линии и обозначены символами; локальные районы промысла (группы рыбо-
ловных участков – РЛУ) в пределах зоны (подзоны) разделены на карте черными точками (по: Шевляков и др., 2019;
Шевляков (лично. сообщ.)). Ч1: Чукотская зона; Ч2: Западно-Беринговоморская зона (ЗБЗ) в границах Чукотского
АО (группы РЛУ: зал. Креста (северная часть ЗБЗ: от м. Беринга до южной береговой границы Иультинского р-на Чу-
котки), средняя часть ЗБЗ (до м. Наварина, в т.ч. Анадырский лиман, бухты Угольная и Ушакова, лагуна Орианда)),
южная часть ЗБЗ (от м. Наварина до адм. границы ЧАО, в т.ч. Мейныпильгынская озерно-речная система и р. Хатыр-
ка); ВК1: южная часть ЗБЗ в границах Камчатского края (до м. Олюторский); ВК2: Карагинская подзона (группы РЛУ:
Корфо-Олюторская (включая заливы Олюторский и Корфа), Карагинский залив (северная часть: до бухт Оссора и
Карага включительно), Карагинский залив (южная часть: до м. Озерной), зал. Озерной); ВК3: Петропавловско-Ко-
мандорская подзона (ПКЗ) (группы РЛУ: р. Камчатка (жирная точка в районе устья), заливы Камчатский, Кроноцкий
и Авачинский (и далее на юг), а также о. Беринга (крестик)); ЗК1: Камчатско-Курильская подзона (в границах п-ва Кам-
чатка); ЗК2: Западно-Камчатская подзона (ЗКП) в границах Камчатского края (группы РЛУ: южная часть ЗКП (до
р. Ича включительно), средняя часть ЗКП (до р. Лесная включительно), Пенжинский залив (р. Рекиники и далее по бе-
реговой линии до зоны М1)); M1: Западно-Камчатская подзона в границах Магаданской обл. (группы РЛУ в зал. Шели-
хова: Гижигинская, Ямская); М2: Северо-Охотоморская зона в границах Магаданской обл. (включая Тауйскую губу);
H3, H4, H5, H6: Северо-Охотоморская зона (соответственно: Сахалинский залив, Тугуро-Чумиканский, Аяно-Май-
ский и Охотский районы Хабаровского края); H1: Река Амур и Амурский лиман (осенняя и летняя расы кеты раздель-
но); H2, P1, P2, P3: Подзона Приморье (соответственно: север Приморья в границах Хабаровского края (от м. Лазарева
до м. Золотой), северное Приморье в границах Приморского края (от м. Золотой до м. Елагина), центральное Примо-
рье (от м. Елагина до м. Поворотный), южное Приморье (зал. Петра Великого)); I, II, III, IV: Восточно-Сахалинская
подзона (соответственно: северо-восточный Сахалин (от м. Елизаветы до м. Терпения), зал. Терпения (от м. Терпения
до м. Соймонова), юго-восточный Сахалин (от м. Соймонова до м. Анива), зал. Анива (от м. Анива до м. Крильон)); V,
VI: Западно-Сахалинская подзона (соответственно: юго-западный Сахалин (от м. Крильон до м. Погиби), северо-западный
Сахалин (от м. Погиби до м. Елизаветы)); KO, KT, IO, IT: Южно-Курильская зона (соответственно: о-ва Кунашир (K) и
Итуруп (I) с различением охотоморской (O) и тихоокеанской (T) подзон).
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го поколения. Такой подход к экогеографическому
районированию территории отвечает “биогеогра-
фическим индикаторам” Г.У. Линдберга (1972), ко-
торые маркируют как геологическую историю
территории, так и заселяющую ее флору и фауну.
Таковыми могут быть “во-первых, типично прес-
новодные рыбы, имеющие прерванные ареалы рас-
пространения и представляющие собой объекты
биологического изучения, и, во-вторых, геоморфо-
логически хорошо изолированные друг от друга
речные системы, представляющие собой объекты
географического изучения” (Линдберг, 1972, с. 16;
курсив авт. – Л.Ж.). Приведем алгоритм райони-
рования территории Дальнего Востока России,
реализующий этот подход.

В качестве исходной, базовой сетки подразделе-
ния лососевых водоемов Дальнего Востока исполь-
зуем ихтиогеографическое районирование, предло-
женное В.А. Черешневым (1998) на основе распре-
деления ихтиофауны пресноводных бассейнов (в
его терминологии – зоогеографическое райони-
рование), которое является своего рода подразде-
лением на территориальные (пресноводные) эко-
системы. Затем эту сетку мы дополнили второй,
бассейновой сеткой, в соответствии с которой
территория подразделяется водоразделами круп-
ных речных систем. Это так называемый бассейно-
вый принцип районирования территории, согласно
которому водосборный бассейн реки рассматрива-
ется как интегральная единица естественной орга-
низации ландшафта (Корытный, 1974, 2017; Au-
gerot, 2005 и др.). Кроме того, в каждом терри-
ториальном комплексе ихтиогеографическую и
бассейновую сетки следует дополнить своими, ло-
кальными сетками экологического и физико-гео-
графического районирования территории (см. да-
лее). (В зависимости от поставленной задачи можно
привлекать и другие подразделения территории –
например, по малакофауне (Прозорова, 2001), па-
разитарной фауне рыб (Колпаков и др., 2007),
растительному покрову (Крестов, 2006), ландшаф-
там (Ганзей, 2010), макроэкологическим координа-
там (Мартыненко, Бочарников, 2008) – с исполь-
зованием ГИС-технологий анализа картографи-
ческой информации (Афонин, Соколова, 2018;
Животовский, Османова, 2019)).

Все эти сетки (по ихтиофауне, водоразделам,
другим эколого-географическим критериям), нало-
женные друг на друга, подразделяют данную тер-
риторию на экогеографические районы (ЭГР). В по-
нятие “ЭГР” для тихоокеанских лососей мы вклю-
чаем примыкающую к нему полосу прибрежного
мелководья (до глубин 10 м, личн. сообщ. Е.А. Шев-
лякова), где проходит самый ранний период адап-
тации молоди к условиям морской среды.

Следуя приведенному алгоритму районирова-
ния территории путем последовательного нало-
жения ихтиогеографической, бассейновой и дру-

гих сеток (см. Животовский, 2016а; Животовский
и др., 2022б), мы поделили нерестовые водоемы
Дальнего Востока на следующие ЭГР (рис. 2)1.

Перечень экогеографических районов Дальнего
Востока России (по рис. 2). Было выделено более
30 ЭГР. Крайний Восточно-Чукотский (номер 5
на рис. 2) и Конергинский (6) ихтиогеографиче-
ские районы взяли в точности те же самые, что были
даны И.А. Черешневым (1998), без дальнейшего их
дробления. Анадырский ихтиогеографический
район (7) разделили соответственно водоразделам и
стоку рек: 7W охватывает бассейн р. Анадырь и ре-
ки, впадающие в Анадырский залив. Корякский (8)
и южнокамчатский (9) районы были далее подраз-
делены по Срединному хребту, а на юге полуост-
рова – по Восточному хребту, образовав четыре
ЭГР: северо-западный (8W), северо-восточный
(8E), юго-западный (9W) и юго-восточный (9E).
Дополнительно, район 8W разделили по р. Пен-
жина на два подрайона – 8Ww и 8We. При этом
бассейн р. Пенжина (возможно, бассейн Пенжин-
ского лимана) выделили в отдельный подрайон 8P
как разделяющий оба указанных подрайона. От-
дельный статус кеты р. Пенжина подтверждается
генетическими данными при сравнении с други-
ми популяциями кеты; возможно, в верховьях рек
Пенжина и Анадыря могли случаться перехваты
их притоков друг другом (М.В. Шитова, личн.
сообщ.), что могло способствовать обменам меж-
ду беринговоморскими и охотоморскими стадами и
эволюционно отразиться на их нынешнем генети-
ческом сходстве друг с другом (Варнавская, 2006;
Животовский и др., 2010, 2022б).

Остров Беринга также был выделен как отдель-
ный район – 9B. Ихтиогеографические районы
10–12 оставили без изменения. Шантарский их-
тиогеографический район (13) возможно далее
поделить на два подрайона (Удско-Тугурский и
Ульбанский), однако требуются дальнейшие ис-
следования (см. Животовский и др., 2021). В Амур-
ском районе (14) мы выделили Амуро-Амгуньский
(14') и Амуро-Уссурийский (14'') экогеографиче-
ские районы Нижнего Амура, принимая экологи-
ческую классификацию бассейна р. Амур (Симо-
нов, Егидарев, 2015). Северосахалинский ихтиогео-
графический район (15) далее поделили (с учетом
основных водоразделов) на северо-западный Саха-
лин (15W), северо-восточный Сахалин (15E) и зал.
Терпения (15S). Североприморский ихтиогеогра-
фический район (16) разделили на северное При-
морье (16P) и западный Сахалин (16S), а южнопри-
морский ихтиогеографический район (17), с учетом
классификации Г.Н. Курганского и В.Г. Марков-

1 Все вместе эти критерии экогеографического районирования
территории относятся к компетенциям биогеографии (Воро-
нов и др., 2003) и популяционной биологии (Яблоков, 1987),
синтез которых выливается в направление, названное попу-
ляционной биогеографией (Животовский, Османова, 2019).
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цева (2005), – на южное Приморье, охватываю-
щее зал. Петра Великого вместе с зал. Находка (17S),
и центральное Приморье (17N), включая бассейн
р. Аввакумовка на севере района. Южносахалин-
ский район (18) разделили на юго-западный Cаха-
лин (18W) и юго-восточный Сахалин вместе с зал.
Анива (18E)2. Кроме того, мы отдельно выделили
южную оконечность п-ва Крильон (18S), которая
отличается микроклиматом от остальной части
южного Сахалина благодаря северной ветви тепло-
го Цусимского течения (Кантаков, 1999; Дьяков,
2006а,б). И, наконец, Курильский ихтиогеогра-
фический район (19) делится на кунаширский
(19K) и итурупский (19I) ЭГР, так как по ланд-
шафтной классификации о-вá Кунашир и Иту-
руп разделяются физико-географической границей,
проходящей по проливу Екатерины между ними
(Ганзей, 2010); более дробное деление озерно-реч-
ных бассейнов южнокурильских островов дано в
(Животовский и др., 2022а).

Кроме того, в качестве отдельного ЭГР выде-
ляется бассейн р. Камчатка (9К) на основе генети-

2 Имеет смысл далее поделить район 18E на собственно юго-
восточный Сахалин (18E-SE: до м. Анива на юге) и зал.
Анива (18E-A: за вычетом района 18S), так как морские
бассейны стока их рек сильно различаются гидрографиче-
ски (в частности, благодаря теплому течению Соя в аква-
тории зал. Анива, в отличие от холодных охотских вод во-
сточного побережья); такое экогеографическое деление
отвечает также промысловым районам III и IV (рис. 1).

ческих критериев: выборки кеты отсюда четко от-
личаются от кеты окружающего района 9Е (Живо-
товский и др., 2010, 2022б); также нерка р. Камчатка
генетически отличается от нерки остальных бассей-
нов п-ва Камчатка (Животовский и др., 2019). На
этом же основании классифицируем бассейн р. По-
ронай как отдельный ЭГР – 15P (Сахалин, зал. Тер-
пения; не показан на рис. 2 ввиду нехватки места
на карте по причине ее масштаба) – только здесь
размножается редкая на Сахалине летняя форма ке-
ты, генетически отличная от осенней формы
(Животовский и др., 2017).

СООТВЕТСТВИЕ ПРОМЫСЛОВЫХ 
И ЭКОГЕОГРАФИЧЕСКИХ НЕРЕСТОВЫХ 

РАЙОНОВ ДАЛЬНЕГО ВОСТОКА РОССИИ

Сопоставление районов промысла и ЭГР вос-
производства тихоокеанских лососей (рис. 1 и 2)
показывает их удовлетворительное соответствие.
А именно:

5 ~ Ч1, 6 ~ залив Креста (Ч2); 7W ~ средняя
часть ЗПЗ (Ч2); 7E ~ южная часть ЗПЗ (Ч2 и
ВК1); 8Е ~ ВК2; 9K ~ р. Камчатка, 9B ~ о. Бе-
ринга, 9Е ~ ВК3, 9W ~ ЗК1 и южная часть ЗК2 (до
м. Каматан, включая р. Тигиль); 8We ~ северная
часть ЗК2 (от м. Каматан до р. Пенжина); 8P ~ р. Пе-
нжина (бассейн Пенжинской губы); 8Ww ~ север-
ная часть М1 (от р. Пенжина до Гижигинской гу-
бы включительно); 10 ~ М2 и часть М1, 11 ~ H6,

Рис. 2. Экогеографическое районирование озерно-речных систем Дальнего Востока России (см. текст). Числовая ну-
мерация в названиях экогеографических районов взята соответственно ихтиогеографической сетке по И.А. Черешне-
ву (1998: рис. 2, 3). Слева и справа – соответственно северная и южная части Дальнего Востока.

Б
ер

ин
го

во
 м

ор
е

156� 168� 168� 68�180�

Охо
тск

ое
мор

е

Охотскоеморе

Ти
хи

й 
ок

еа
н

Ти
хи

й 
ок

еа
н

60�

40�
52�

50�140�

Я
по

нс
ко

е 
м

ор
е

5

6

7W

12

7E
8P

8E
8Ww

8W
e

9E

9B
9W 9K

11
10

13' 15W

15E

15S

13

14'

16P

16S

14''

Амур
Ам

гу
нь

Уссури

17
S

17N

18E

18W

18S 19
K

19
I



492

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 142  № 5  2022

ЖИВОТОВСКИЙ

12 ~ H5, 13 ~ H4, 13' ~ H3, 14' и 14'' ~ H1, 15E ~ I,
15W ~ V, 15S ~ II, 15P ~ Поронай, 18E ~ III и IV
(см. сноску 2), 18W ~ южная часть V, 16S ~ север-
ная часть V, 19K ~ Кунашир, 19I ~ Итуруп.

Укажем, что полного совпадения промысло-
вых и экогеографических районов нет, потому
что деление территории на ЭГР основано на геогра-
фических, экологических и биологических размер-
ностях, в то время как промысловые зоны и районы
отчасти следуют административным границам.
Поэтому одна промысловая зона может включать
более чем один ЭГР, а один ЭГР может пересекать
административные границы. Например, ЭГР 7Е
(рис. 2) включает камчатский и чукотский про-
мысловые районы – ВК1 и часть Ч2 (рис. 1). А Ч2
включает экогеографические районы 6, 7W и часть
7E (рис. 2). Отметим, однако, что локальные про-
мысловые районы (рис. 1) лучше отвечают экогео-
графическим районам, поскольку они выделяются
как группы смежных лососевых водоемов – РЛУ
(рыболовный участок) на основе опыта и многолет-
них наблюдений за конкретными стадами лосо-
сей (Шевляков и др., 2019). Например, в промыс-
ловом районе Ч2 выделены три основных группы
РЛУ (рис. 1), которые соответствуют упомянутым
ЭГР 6, 7W и 7E.

Выявленная соразмерность промысловых и не-
рестовых районов говорит о том, что вопросы
управления стадами тихоокеанских лососей (про-
мыслом, воспроизводством и, естественно, их со-
хранением) взаимоувязаны друг с другом и пото-
му подлежат единому плану управления водными
биоресурсами. Причем это следует отнести не
только к отдельному виду тихоокеанских лосо-
сей, но и ко всем их видам, воспроизводящимся в
данном ЭГР.

ЭКОГЕОГРАФИЧЕСКИЕ ЕДИНИЦЫ 
ВИДА И ПРОБЛЕМА ПЕРЕВОЗОК 

ОПЛОДОТВОРЕННОЙ ИКРЫ 
ДЛЯ ЗАВОДСКОГО РАЗВЕДЕНИЯ

Применительно к данному конкретному виду
лососевых рыб, территориальную сеть ЭГР мож-
но далее использовать, выделяя популяционные
группировки этого вида – так называемые экогео-
графические единицы (ЭГЕ). Каждая ЭГЕ данного
вида определяется как группа генетически сход-
ных популяций (обычно – из одного ЭГР3), объ-

3 Данная ЭГЕ может включать популяции из двух или более
разных ЭГР, если между ними имеются значительные ген-
ные потоки – межпопуляционные миграции (см. ЭГЕ-1.4
на рис. 3е). Например, дальневосточная горбуша (Onco-
rhynchus gorbuscha) подвержена порой значительным ми-
грационным потокам между соседними и даже удаленными
районами, приводящим к формированию больших группи-
ровок в географически широких пределах (Глубоковский,
Животовский, 1986), перемещению рыб между разными ре-
гионами (Каев, Животовский, 2017), образованию внутрире-
гиональных макрогруппировок (Шевляков, Дедерер, 2022).

единенных друг с другом возможными генными
потоками или общим происхождением; при этом
разные ЭГЕ разобщены репродуктивно и поэтому
их можно статистически отличить друг от друга по
экологическим и генетическим маркерам (Живо-
товский, 2016б, 2021; Животовский и др., 2022б;
Zhivotovsky et al., 2015). Выявленные ЭГЕ могут
рассматриваться как базовые единицы воспроиз-
водства генофонда данного вида. С теоретиче-
ских позиций ЭГЕ образуют важный иерархи-
ческий уровень популяционной структуры вида
(Животовский, 2016б, 2021).

Можно образно сказать, что “экогеографиче-
ская единица данного вида – это природное тело,
скомпонованное из эколого-географических ха-
рактеристик ареала и биологических признаков
составляющих его популяций” (Животовский,
2021, с. 112).

Популяционно-генетическая верификация ЭГЕ
основана на следующем статистическом критерии:
большие генетические различия между популя-
циями разных ЭГЕ и малые генетические разли-
чия между популяциями внутри ЭГЕ (Животов-
ский, 2021; Животовский и др. 2022б). Добавим к
сказанному, что разные экологические формы и
расы одного вида имеют различную наследствен-
ную основу и поэтому формируют разные ЭГЕ
даже в пределах одного ЭГР. Например, летняя и
осенняя расы кеты (O. keta) в р. Поронай (о. Саха-
лин) или в Амуре значительно отличаются друг от
друга по ДНК-маркерам и поэтому их популя-
ции образуют разные ЭГЕ (Животовский и др.,
2021); то же самое относится к речной и озерной
формам этого вида (Животовский и др., 2022а).

На рис. 3 приведен схематически алгоритм вы-
деления ЭГЕ, начиная с первого этапа райониро-
вания, каковым является деление территории на
ЭГР – безотносительно видовой принадлежности
(рис. 3а, б). Рис. 3в–е демонстрируют алгоритм
второго этапа выделения ЭГЕ конкретного био-
логического вида.

Данный выше алгоритм выделения ЭГЕ уже
применялся к конкретным видам лососевых
рыб: сахалинскому тайменю, Parahucho perryi
Brevoort (Zhivotovsky et al., 2015); кете, Oncorhyn-
chus keta Walbaum (Животовский, 2019; Живо-
товский и др., 2021, 2022а,б); нерке, O. nerka W.
(Животовский и др., 2022, в печати). При этом
каждую отдельную ЭГЕ можно трактовать как
единицу запаса вида со своими географическими
и экологическими границами, популяции кото-
рой подчинены единому плану управления –
управления воспроизводством, промыслом и со-
хранением (Животовский, 2016, 2017; Животов-
ский и др., 2022б); о других определениях едини-
цы запаса у лососей см.: (Карпенко, 2013; Шевля-
ков и др., 2019; Иванков, Иванкова, 2020;
Карпенко, Бонк, 2020 и др.).

Следует особо подчеркнуть, что в настоящее
время быстро растут масштабы заводского разве-
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Рис. 3. Двухэтапный алгоритм экогеографического районирования и выделения ЭГЕ (по: Животовский, Османова,
2022). Этап I. Деление территории на ЭГР: а – территория (акватория), на которой обитают данный вид или виды
(темно-серым цветом закрашены места пессимума – лишенные необходимых условий существования для этих ви-
дов); б – территория районируется: подразделяется экологическими и географическими границами на ЭГР в соответ-
ствии с ихтио- и/или ботанико-географическими и иными делениями видовых ареалов, водоразделами между круп-
ными озерно-речными системами, морскими бассейнами стока рек и др. (см. текст); Этап II. Выделение внутривидо-
вых ЭГЕ: в – каждый вид на этой территории состоит из локальных группировок (популяций), разобщенных друг от
друга разными причинами: географическим положением, размножением в несовпадающие сроки, принадлежностью
к разным экосистемам и экотипам, экологическими требованиями, ограничениями на генные потоки, вызванные
стреингом – межпопуляционными обменами и т.п.; г – популяции данного вида объединяются в ЭГЕ соответственно
своему ареалу, ЭГР (на рис.: ЭГЕ-1–6) и биологическим особенностям вида (наличием экологических и сезонных
форм, степенью разобщенности популяций друг от друга, интенсивностью межпопуляционных обменов (генных по-
токов) и др.)); д – популяции исследуются по генетическим маркерам (каждая популяция представляется набором вы-
борок, обозначенных на рис. черными точками); е – в результате сопоставления разных ЭГЕ и составляющих их по-
пуляций на предмет их генетического сходства друг с другом проводится валидация выделенных ЭГЕ, в процессе ко-
торой одни ЭГЕ остаются неизменными, другие могут быть далее поделены на генетически различные группировки
(на рис.: ЭГЕ-4 и ЭГЕ-6, их разделение обозначено пунктирными линиями), третьи – объединены при отсутствии
значительных генетических различий между ними (на рис.: ЭГЕ-1.4).
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дения дальневосточных лососей (Глубоковский и
др., 2010; Леман и др., 2015; Каев и др., 2021; Klo-
vach et al., 2021). Поэтому, на фоне изъятия про-
изводителей из процесса естественного нереста, па-
раллельно с ростом числа и мощностей ЛРЗ (лосо-
севый рыбоводный завод), наблюдается рост
объемов перевозок оплодотворенной икры из
эффективных рыбоводных заводов в менее эф-
фективные. Однако неконтролируемые перевоз-
ки оплодотворенной икры между ЛРЗ вносят нега-
тивные эффекты, поскольку интенсивные генные
потоки из экологически и генетически отличных
популяций-доноров могут значимо изменить сло-
жившийся генофонд популяции-реципиента, ко-
торый был эволюционно адаптирован к условиям
своей озерно-речной экосистемы (Салменкова и
др., 1983; Шитова и др., 2009; Зиничев и др., 2012;
Животовский, Смирнов, 2018; Животовский и др.,
2022а). Это позволяет установить ограничения на
перевозки оплодотворенной икры между ЛРЗ. В
частности, нежелательны перевозки между популя-
циями из разных ЭГЕ, а также между ЛРЗ из разных
ЭГР (если они не объединены миграционными
потоками, см. сноску 3).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Цель нашей работы – показать, что современ-

ные теоретические концепции генетики природ-
ных популяций о первостепенной важности учета
эколого-географической структуры ареала (Жи-
вотовский, 2021) имеют не только фундаменталь-
ное значение для исследования популяционной
структуры вида, но и определяющую практиче-
скую роль применительно к промысловым видам.
Поэтому представим краткую сводку-резюме ос-
новных принципов, рассмотренных в этой статье.

Первый принцип: выделение экогеографических
районов (ЭГР). ЭГР – это часть территории, на
которой имеются годные для воспроизводства
и пресноводного нагула озерно-речные систе-
мы, отграниченная от других ее частей экоси-
стемными, бассейновыми и иными экологиче-
скими и географическими границами. В ЭГР мы
включаем также прилегающую к нему полосу мор-
ского прибрежья, где в общих чертах окончательно
формируется потенциал следующего поколения
(см. стр. 490).

Экогеографическое районирование нерестового
ареала дальневосточных лососей (рис. 2) было про-
ведено безотносительно наличия или отсутствия
в каждом ЭГР того или иного вида. Например, во
всех ЭГР Дальнего Востока (рис. 2) нерестятся кета
(Oncorhynchus keta) и горбуша (O. gorbuscha). Од-
нако, другой вид этого рода – чавыча (O. tshawyts-
cha) нерестится в азиатской части ареала только в
Камчатском крае, и незначительные следы ее име-
ются на Чукотке (Шевляков и др., 2019). Так что для
чавычи Дальнего Востока достаточно ограничить-

ся камчатскими и чукотскими ЭГР, а остальные
экогеографические районы на рис. 2 следует фор-
мально посчитать за районы пессимума для этого
вида (ср. рис. 3а, б).

Второй принцип: выделение экогеографических
единиц (ЭГЕ). Понятие ЭГЕ относится к конкрет-
ному виду: это группа генетически схожих попу-
ляций (обычно – в пределах одного ЭГР, но не
обязательно (см. ЭГЕ-1.4 на рис. 3е и сноску 3)).
При недостатке генетических данных, в качестве
кандидата на ЭГЕ следует брать все популяции
данного вида в данном ЭГР.

В заключение отметим, что совокупность мно-
говидовых ЭГЕ для всех видов лососей (и, воз-
можно, других гидробионтов) в данном ЭГР об-
разует экогеографическую агрегацию (ЭГА), которую
можно интерпретировать как единицу управления
всеми биологическими ресурсами в данном районе
(см. Османова и др., 2019; Животовский, Османова,
2019, 2020). Понятие экогеографической агрега-
ции может быть практически полезным, тем бо-
лее что каждая ЭГА территориально и биологиче-
ски сопряжена с районом промысла и объектами
промысла. Данный подход позволяет использо-
вать создаваемые теоретические схемы устройства
видов и экосистем в природе для сугубо практиче-
ских задач управления природными биологически-
ми ресурсами – их воспроизводством, промыслом
и сохранением.

Еще раз подчеркнем, что границами ЭГР (а
также границами ЭГЕ и ЭГА) являются не преде-
лы административных образований, а водоразделы,
средовые градиенты, рубежи экосистем, мигра-
ционные преграды, что формирует их как реаль-
ные природные объекты. При этом один адми-
нистративный район может включать более чем
один ЭГР, а один ЭГР может пересекать адми-
нистративные границы (см. с. 492 и сноску 3).
Более того, границами административного деле-
ния территории на области и районы нередко яв-
ляются русла нерестовых рек, в то время как, в со-
ответствии с принципами экогеографического
районирования, бассейн каждой реки должен
входить целиком в тот или иной ЭГР. Поэтому в
целях рационального использования запасов ло-
сосевых рыб и других гидробионтов существующая
государственная система районирования и управ-
ления рыболовством должна перестроиться так,
чтобы управлять водными биологическими ре-
сурсами как природными биологическими объек-
тами.
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Pacific salmon (pink salmon, chum salmon, sockeye salmon, etc.) are one of the most important commercial
objects of the Russian Far East – an annual catch is from 300 to 500 thousand tons. They spawn in rivers and
freshwater lakes on a vast territory – from Chukotka to the Southern Kuriles and Primorye. The organization
and control of their fishing and reproduction are based on zoning of their species range. The current federal
commercial zoning divides the marine waters into fishing areas (zones and subzones) in which salmon (and
other species) are mainly harvested and for which annual forecasts of the return are given and fishing statis-
tical reports are formed. The shore border of zones and subzones is determined along the coastline of the sea-
shore by the level of the maximum tide, and thus the spawning sites of Pacific salmon are not covered by the
commercial zoning. Therefore, in parallel, delineation of salmon spawning rivers and lakes is required to cor-
relate with commercial zoning and develop a strategy for the reproduction and conservation of these econom-
ically important species of anadromous fish. A general algorithm is suggested for dividing the territory, as well
as the f lora and fauna inhabiting it, into ecogeographic regions (EGRs) based on a number of ecological and
geographical criteria. Accordingly, the territory of the Russian Far East was parsed into more than 30 EGRs,
which can be taken as terrestrial complexes of spawning lake-river systems (complementing them with the ad-
jacent marine waters, where to the smoltified juveniles roll down), where the next generations of salmon re-
produce and survive an early, critical period of life, and where the main potential of their abundance is
formed. It is shown that the ecogeographic areas mainly correspond to the fishing areas of Pacific salmon. This
means that the issues of fishing and reproduction are interrelated for regional salmon stocks reproducing in this
ecogeographic area, and therefore are subject to a unified management plan. In relation to a given species of salm-
on fish, the territorial network of the EGRs can be further subdivided into ecogeographic units (EGUs), tak-
ing into account ecological and genetic differences between population groupings. EGUs can be considered
as the basic units of reproduction of this species. Further, the set of multi-species EGUs for all salmon species
(and possibly other organisms) within a given EGR forms an ecogeographic aggregation (EGA), which can
be interpreted as a management unit of all biological resources in a given ecogeographic area.

Keywords: Russian Far East, salmonid fish, Pacific salmon, ecogeographic areas, ecogeographic units, eco-
geographic aggregations, stock units, reproduction, ecology, biogeography, transfer of fertilized eggs
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Исследование посвящено морфоэкологическому и генетическому анализу дифференциации форм
сига Coregonus lavaretus L. sensu lato (Teleostei: Salmoniformes: Coregoninae) оз. Куэтсъярви, располо-
женного в нижнем течении одной из крупнейших на севере Европы озерно-речной системы Ина-
ри–Пасвик (бассейн Баренцева моря). Выявлено четыре формы сига: медленно и быстрорастущая
среднетычинковая и медленно и быстрорастущая малотычинковая. Показано, что на фоне выра-
женных и устойчивых различий по числу жаберных тычинок, форме головы, скорости роста и тро-
фическим особенностям дифференциация по частотам аллозимных локусов практически отсутствует.
Результаты подтверждают анализ многолокусных аллозимных генотипов с помощью байесовской кла-
стеризации в программе Structure, который не выявил различий в доле исходных кластеров между фор-
мами. В качестве объяснения наблюдаемой картины мы рассматриваем недавнюю и неполную изоля-
цию описанных форм, фенотипические различия которых могут определяться эпигенетическими осо-
бенностями.

Ключевые слова: сиг, популяционная структура, симпатрические формы, морфология, питание,
скорость роста, аллозимы, дифференциация
DOI: 10.31857/S0042132422050131

ВВЕДЕНИЕ
Распространенный в водоемах Фенноскандии

сиг Coregonus lavaretus (L.) sensu lato (Teleostei: Sal-
moniformes: Coregoninae) демонстрирует широ-
кий фенотипический полиморфизм с выражен-
ной трофической специализацией форм, результи-
рующей в формировании как аллопатрических,
так и симпатрических популяций, различающих-
ся по морфологии, жизненному циклу, использо-
ванию ниш и генетическим показателям (Ka-
hilainen et al., 2004, 2007, 2009, 2014; Østbye еt al.,
2005; Kahilainen, Østbye, 2006; Siwertsson еt al.,
2008, 2010, 2013; Harrod et al., 2010; Præbel et al.,
2013; Zubova et al., 2022 и др.). Наиболее выражен-
ная экологическая дивергенция у европейского
сига (от 2 до 4 форм) наблюдается в больших и глу-
боких озерах, расположенных в бассейнах крупных
рек Северной Фенноскандии (Kahilainen, Østbye,
2006; Häkli et al., 2018; Hayden et al., 2021; Zubova
et al., 2022). Эти озера характеризуются относитель-
но равномерным распределением местообитаний,

различающихся экологическими условиями, более
высокой продуктивностью, по сравнению неболь-
шими озерами, и низким видовым разнообразием
ихтиофауны (Østbye еt al., 2006; Siwertsson et al.,
2010; Hayden et al., 2021; Zubova et al., 2022).

В этом плане оз. Куэтсъярви, расположенное в
нижнем течении одной из крупнейших на севере
Европы озерно-речной системе Инари–Пасвик
(бас. Баренцева моря), является уникальным объ-
ектом, поскольку в этом относительно неболь-
шом и интенсивно загрязняемом сточными водами
металлургического комбината водоеме обитает по-
лиморфная популяция сига, поддерживающая вы-
сокую численность, несмотря на значительную
токсичность водной среды (Лукин, Кашулин, 1991;
Кашулин, Решетников, 1995; Зубова и др., 2019;
Nøst et al., 1991; Amundsen et al., 1993, 1997, 1999,
2006; Moiseenko et al., 1994; Bøhn, Amundsen, 1998;
Lukin et al., 2003; Kahilainen et al., 2004, 2007, 2009,
2014; Østbye еt al., 2005; Kahilainen, Østbye, 2006;
Siwertsson еt al., 2008, 2010; Harrod et al., 2010; Præbel
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et al., 2013; Hayden et al., 2021; Zubova et al., 2022). В
результате деятельности металлургического ком-
бината “Печенганикель” в водах (Кашулин и др.,
2013; Ylikörkkö et al., 2014) и донных отложениях
(Кашулин и др., 2013; Dauvalter, Rognerud, 2001;
Dauvalter et al., 2011) озера отмечаются чрезвычайно
высокие концентрации тяжелых металлов. Выде-
ляемые в этом водоеме четыре формы сига разли-
чаются как стратегиями жизненного цикла, так и
местами обитания (Зубова и др., 2019). Они разли-
чаются совокупностью пластических и меристиче-
ских признаков, размерно-весовыми показателя-
ми и, соответственно, темпами линейного роста:
крупный малотычинковый – быстрорастущий сиг
с небольшими глазами, полунижним или конеч-
ным ртом, острым рылом; мелкий малотычинко-
вый – медленнорастущий сиг с большими глазами,
нижним ртом, тупым рылом; крупный среднеты-
чинковый – быстрорастущий сиг с небольшими
глазами, полунижним или конечным ртом и мел-
кий среднетычинковый – медленнорастущий сиг
с выраженными большими глазами, верхним ртом.
Мелкий малотычинковый сиг преимущественно
обитает в профундальной зоне водоема, мелкий
среднетычинковый – в пелагиали; крупные ма-
ло- и среднетычинковые – в литорали (Зубова и
др., 2019; Zubova et al., 2022).

В то же время до конца не выяснены степень
сегрегации форм и механизмы пополнения попу-
ляции. Анализ многолетней динамики соотноше-
ний экологических форм сига и их характеристик
в различные периоды исследования в оз. Куэт-
съярви (Zubova et al., 2020) позволяет выдвинуть
предположение о существовании единой поли-
морфной популяции сига, включающей несход-
ных особей, скрещивание между которыми высоко
вероятно, так и о группе репродуктивно изолиро-
ванных субпопуляций (Мина, 1986). Окончатель-
ный вывод невозможно сделать без современных
генетических методов исследования.

Цель настоящей работы – изучение морфоэко-
логической и генетической дифференциации сим-
патрических форм сига оз. Куэтсъярви.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Характеристика водоема. Оз. Куэтсъярви явля-

ется частью озерно-речной системы пограничной
р. Пасвик, с которой соединяется небольшой про-
токой (рис. 1). По форме это удлиненное озеро
ледникового происхождения длиной – 11.6 км и
наибольшей шириной – 2.8 км. Площадь озера –
17.0 км2, максимальная глубина – 37 м. Показа-
тель условного водообмена равен 1.55. Озеро яв-
ляется одним из самых загрязненных в Мурман-
ской обл. (Кашулин и др., 1999, 2013; Zubova et al.,
2020). Через р. Колос-йоки поступает основная
часть сточных вод комбината “Печенганикель”
(закрыт в 2022 г.). Основными загрязняющими эле-

ментами являлись Ni, Cu и Co, а также сопутствую-
щие халькофильные элементы – Pb, As, Cd и Hg.
Также большое влияние на окружающую среду ока-
зывали токсичные соединения, выбрасываемые в
атмосферу и осаждающиеся на территории водо-
сбора. Вода в озере является слабощелочной со
средними значениями общей минерализации –
69.0 мг/л, щелочности – 286 мкэкв/л. Концентра-
ции Ni и Cu составляют 133 (110–161) мкг/л и 14.5
(10.4–22.0) мкг/л соответственно (Dauvalter et al.,
2011; Zubova et al., 2020). Это превышает фоновые
уровни содержания в поверхностных водах Мур-
манской обл. Ni (более чем в 200 раз) и Cu (в 20 раз)
(Kashulin et al., 2017). По содержанию биогенных
элементов, определяемому сбросом коммунальных
сточных вод пгт. Никель, озеро характеризуется как
эвтрофное. Наибольшая концентрация Pобщ. (до
17 мкг/л) и Nобщ. (до 337 мкг/л) отмечается в лет-
ний период (Zubova et al., 2020).

В составе фитопланктона Куэтсъярви увели-
чилась доля цианопрокариот и зеленых водорос-
лей наряду с сокращением численности диатомо-
вых и золотистых водорослей. При этом средняя
биомасса фитопланктона в несколько раз превы-
шает фоновые значения и соответствует β-мезо-
трофному трофическому статусу. Зоопланктон озе-
ра отличается аномально высокими количествен-
ными характеристиками. Общая численность
организмов составляет до 722.8–1254.3 тыс. экз/м3,
биомасса – до 1.3–3.5 г/м3 (переходный от α- к
β-мезотрофному). Количество видов зообентоса
превышает 20, среди которых доминируют хиро-
номиды (60–80%). Численность бентофауны в при-
брежной зоне составляет в среднем 1680 экз./м2,
биомасса 7.5 г/м2 (β-мезотрофный трофический
статус). Основу литоральных сообществ зообен-
тоса формируют хирономиды, субдоминанты – ру-
чейники и полужесткокрылые. С увеличением глу-
бины разнообразие фауны и количественные по-
казатели зообентоса снижается. Основу донной
фауны глубоководных участков оз. Куэтсъярви
формируют хирономиды и олигохеты. Числен-
ность зообентоса в зоне профундали составляет в
среднем 506 экз./м2, биомасса – 2.1 г/м2 (олиго-
трофный трофический статус) (Zubova еtal., 2020).

Ихтиофауна озера включает восемь абориген-
ных видов, относящихся к шести семействам
рыб: кумжа Salmo trutta, сиг, хариус Thymallus thy-
mallus, щука Esox lucius, окунь Perca fluviatilis, на-
лим Lota lota, гольян Phoxinus phoxinus, девятииг-
лая колюшка Pungitius pungitius. Следует отметить
инвазивный вид – европейскую ряпушку C. albula,
интродуцированную с 1960-х гг. в финском оз. Ина-
ри и впоследствии (с начала 1990-х гг.) распростра-
нившуюся по всему бассейну р. Пасвик (Кашулин и
др., 1999; Amundsen et al., 1999; Zubova et al., 2022).

Сбор и анализ выборок сига. Рыбу отлавливали
в сентябре 2015 и 2020 гг. жаберными сетями во всех
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трех экологических зонах озера (литоральной, пе-
лагической и профундальной). В литоральной зоне
(на глубине 1.5–3 м) использовались сети дли-
ной 25 м и высотой 1.5 м с ячеями 10, 12, 16, 18, 20,
30, 35, 40, 45, 50, 55 и 60 мм (для ловли рыбы дли-
ной ≥ 5 см). Сети устанавливали группами по 1–
2 штуки перпендикулярно берегу на участках с
песчано-гравийными отмелями и крупными ва-
лунными отложениями. В профундальной зоне с
глубинами более 18 м ставили до 10 сетей с раз-
личным сочетанием размеров ячеи в одной груп-
пе. В пелагиали водоема использовали плавные
многоячеистые жаберные сети Nordic высотой 3 м и
длиной 30 м, состоящие из секций по 2.5 м со
стандартным набором ячей. Всего было выловле-
но 250 экземпляров сига. Рыбу фотографировали
для морфологических исследований (Бочкарев и
др., 2013; Мелехин и др., 2021; Kahilainen, Østbye,
2006) и далее обрабатывали по стандартной мето-
дике (Сидоров, Решетников, 2014). Для выделения
внутривидовых группировок подсчитывали тычин-
ки на первой жаберной дуге (табл. 1) и измерялись
их размеры (Правдин, 1966). Сравнение выборок
проводили с помощью t-критерия Стьюдента.
Исследование темпов линейного роста сига по
чешуе проводилось, согласно методике Е.М. Зубо-
вой (Зубова, 2015) (табл. 1). Для изучения питания

рыб желудки сигов извлекались и фиксировались в
70%-ном растворе этилового спирта с последую-
щим анализом их содержания (Методическое…,
1974). Рацион сигов преимущественно исследовал-
ся у особей размером более 10 см, что снижает
влияние сдвигов онтогенетических ниш (Sand-
lund et al., 1992). Пищевые объекты идентифици-
ровали (по возможности) до уровня семейства или
рода (Определитель…, 2000, 2001, 2016). Для харак-
теристики спектра питания использовали IR – по-
казатель относительной значимости: IR = (Fi-
Pi/ΣFiPi) × 100%, где: Fi – частота встречаемости
каждого компонента пищи, Pi – доля по массе;
значение i изменяется от 1 до n (n – количество
видов пищевых компонентов в пищевом комке)
(Popova, Reshetnikov, 2011).

Аллозимный анализ. Для выявления электро-
форетической изменчивости аллозимов исполь-
зовали методику электрофореза в крахмальном
геле, описанную ранее более подробно (Politov et al.,
2002). Ткани скелетных мышц и печени для алло-
зимного анализа замораживали сначала на −20°С,
затем, после транспортировки в лабораторию (на
базе лаб. популяционной генетики им. Ю.П. Ал-
тухова ИОГен РАН), хранили на −70°С до прове-
дения электрофореза. Ферменты экстрагировали

Рис. 1. Карта-схема оз. Куэтсъярви и места сбора выборок сига (d) в 2015 и 2020 гг. На врезке – положение оз. Куэт-
съярви на карте Кольского п-ва.
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в буфере PIPES (Aebersold et al., 1987) путем меха-
нической гомогенизации в 1.5 мл пробирках типа
“эппендорф” и инкубации при +4°С в течение но-
чи. Перед внесением в гель гомогенаты центрифу-
гировали в настольной центрифуге с охлаждени-
ем (Eppendorf 5317R) при 13000 об./мин в течение
10 мин. Электрофорез проводили в 13%-ном крах-
мальном геле (частично гидролизованный крахмал
приготовляли сами в лаборатории) в горизонталь-
ных камерах при 180°С с контролем миграции по
метке бромистого. Для разделения использовали
три буферные системы (табл. 2). После электро-
фореза тонкие (1–1.5 мм) срезы геля окрашивали
с помощью стандартных рецептов гистохимиче-
ского окрашивания (Aebersold et al., 1987) для вы-
явления специфической ферментативной активно-
сти в зонах локализации аллозимов. Локусы обо-
значали в соответствии c номенклатурой Шекли с
соавт. (Shaklee et al., 1990).

Статистический анализ аллозимной изменчиво-
сти. Для изменчивых локусов матрица генотипов
была обработана в надстройке для электронной
таблицы MSExcel – GenAlEx 6.503 (Peakall, Smouse,
2006, 2012). Рассчитаны аллельные и генотипиче-
ские частоты, аллельное разнообразие, наблюда-
емая (HO) и ожидаемая (HE) гетерозиготности,
внутрипопуляционный (F) и межпопуляционный
(FST) коэффициенты инбридинга. Дальнейший
анализ матрицы многолокусных генотипов по
изменчивым локусам проводили в программе
Structure v2.3.4 (Pritchard et al., 2000) со следую-
щими рекомендованными для симпатрических вы-
борок параметрами и опциями (Falush et al., 2003;
Hubisz et al., 2009): модель наследования –“ad-
mixture”; частоты аллелей скоррелированы, пери-
од “разогрева” 100000 итераций, основной цикл
1000000 итераций, флаг UsePopInfo = 0. Наиболее
вероятное число исходных кластеров k определя-
лось по методу Эванно (Evanno et al., 2005).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Состав уловов. В 2015 г. в уловах из оз. Куэт-
съярви доминировал сиг (70%), субдоминантны-
ми видами были речной окунь (16%) и европей-

ская ряпушка (12%). В 2020 г. доля сига в уловах
составила всего 35%, тогда как численность реч-
ного окуня значительно увеличилась, и его доля в
уловах стала достигать 37%. В 2020 г. было вылов-
лено всего 2 экземпляра европейской ряпушки
(1% от уловов).

Морфометрия. Распределение сигов по числу
тычинок на первой жаберной дуге имеет явную
бимодальность (рис. 2) – моды со средним значе-
нием 22.9 ± 0.26 (размах изменчивости от 17 до 31)
и 32.6 ± 0.23 (от 27 до 42) можно считать малотычин-
ковой (далее sr) и среднетычинковой (mr) формами
соответственно. Тычинки этих форм также отли-
чаются внешним видом. Sr-сиги имели утолщен-
ные и короткие тычинки, mr-сиги – тонкие и
удлиненные. Соотношение форм сига в пробах
составило в среднем 2 : 1 в пользу mr.

Морфометрический анализ позволил выделить
дополнительные группы сигов, отличающиеся
строением головы. Среди sr-сигов встречались
особи: 1) с большими глазами, нижним ртом, ту-
пым рылом (далее sr1); 2) с меньшими глазами,
полунижним или конечным ртом, острым рылом
(sr2). Среди сигов mr встречались особи: 1) с ярко
выраженными большими глазами, верхним ртом
(mr1); 2) с меньшими глазами, полунижним или
конечным ртом, острым рылом (mr2). Однако вы-
деленные группы сига sr2 и mr2 практически не
различались по морфологии отделов головы, и их
идентификация основывалась только на строении
жаберного аппарата. Соотношение четырех групп
сигов было следующим: sr1 – 34% (84 особи): sr2 –
3% (8 особей), mr1 – 33% (82 особи), mr2 – 30%
(76 особей). Большая часть сигов sr1 (74%) была
поймана в профундальной зоне озера, sr2 были
одинаково представлены как в литорали, так и в
профундали (по 50%); в пелагиали было выловле-
но 61% mr1, в литорали – 63% mr2.

В табл. 3 представлены 2 счетных и 17 пласти-
ческих морфологических признаков сигов оз. Ку-
этсъярви и их масса. Половые различия по этим
признакам не обнаружены.

Структура жаберного аппарата (число жабер-
ных тычинок на первой жаберной дуге, относи-
тельная длина центральных жаберных тычинок) у

Таблица 1. Характеристика использованного ихтиологического материала из оз. Куэтсъярви (суммарно 2015 и 2020 гг.)

Исследование Число рыб, n

Линейно-весовых характеристик 250
Жаберного аппарата 247
Возраста 250
Темпа линейного роста 250
Содержимого желудков 91
Пластических и меристических признаков (число прободенных чешуй в боковой линии) 199
Изоферментных генетических маркеров 159
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четырех групп сигов различалась (р = 0.05) и умень-
шалась следующим образом: mr1 > mr2 > sr2 > sr1
(табл. 2). Выделенные группы сигов имели раз-
ные (p = 0.01) средние линейно-весовые показа-
тели: sr1 > mr2 > sr1 > mr1 (табл. 2). Наиболее пол-
ный анализ морфологичских характеристик четырех

внутривидовых группировок сига оз. Куэтсъярви
представлен в работе Е.М. Зубовой (2019).

Возрастной состав, особенности линейно-весо-
вых показателей и созревание. Группы sr1 и sr2 бы-
ли представлены особями в возрасте от 1+ до 9+ и
от 2+ до 6+ лет соответственно. У первых преоб-

Таблица 2. Ферментные и буферные системы, использованные для электрофоретического разделения, и интер-
претируемые кодирующие аллозимные локусы

Примечание: ткани: M – белая скелетная мышца, L – печень. Буферные системы: A1 – морфолин-цитратная, pH 6.3 (Clayton, Tre-
tiak, 1971), A2 – морфолин-цитратная, pH 8.0 (Clayton, Tretiak, 1971), B – трис-цитрат, pH 8.5 (гелевый буфер) / LiOH-борат-
ная, pH 8.1 (электродный буфер) (Ridgeway et al., 1970).

Ферментная система Аббревиатура Номер по
E. C.

Буферная 
система Ткань Локусы

Аконитатгидратаза ACO 4.2.1.3 A1 M ACO-1*
ACO-2*

Алкогольдегидрогеназа ADH 1.1.1.1 B L ADH*
Креатинкиназа CK 2.7.3.2 B M

M
CK-A1,2*
CK’(CK-3*)

Эстераза EST 3.1.1.* B L EST-1*
Флуоресцентная эстераза (эстераза D) EST-D 3.1.*.* B M EST-D*
Глюкозо-6-фосфатизомераза GPI-A

GPI-B
5.3.1.9 B M

L
L, M

GPI-A1,2*
GPI-B1*
GPI-B2*

Глицерол-3-фосфатдегидрогеназа G3PDH 1.1.1.8 A1, A2 L G3PDH-1,2*
Изоцитратдегидрогеназа IDH 1.1.1.42 A2 M

L
IDHP-1,2*
IDHP-3,4*

Идитолдегидрогеназа IDDH 1.1.1.14 B L IDDH-1,2*
Лактатдегидрогеназа LDH 1.1.1.27 B M LDH-A1,2*

LDH-B1,2*
НАД-зависимая малатдегидрогеназа sMDH-A

sMDH-B
mMDH

1.1.1.37 A1 L,M
M, L

sMDH-A1,2*
sMDH-B1,2*
mMDH*

НАДФ-зависимая малатдегидроганаза 
(малик-экзим)

mMEP
sMEP

1.1.1.40 A1 M mMEP-1,2*
sMEP-3,4*

6-фосфоглюконатдегидрогеназа 6-PGDH 1.1.1.44 A1, A2 M 6-PGDH*
Фосфоглюкомутаза PGM 5.4.2.2 B M

M, L
PGM-1*
PGM-2*

Супероксиддисмутаза mSOD
sSOD

1.15.1.1 B L
L, M

mSOD*
sSOD*

Рис. 2. Распределение особей сига по числу тычинок на первой жаберной дуге в оз. Куэтсъярви в 2015 и 2020 гг.
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ладали рыбы в возрасте 2+ и 5+–6+ лет (70%), а у
вторых – преобладающий возраст неизвестен из-
за малочисленности рыб. Наблюдаемая длина и
масса сигов sr2 были достоверно выше (p = 0.001)
во всех возрастах по сравнению с sr1 (рис. 3а, б).
Кроме того, mr1 и mr2 были представлены особя-
ми в возрасте от 1+ до 10+ и от 1+ до 9+ лет соот-
ветственно. У первых в уловах преобладали рыбы
в возрасте от 2+ до 4+ лет (91%), у вторых – от 2+
до 5+ лет (82%). Как и у sr-сигов размерно-весо-
вые показатели сига mr2 были выше (р = 0.001) во
всех возрастных группах по сравнению с сигом
mr1 (рис. 3а, б). При изучении индивидуальных
темпов линейного роста у sr- и mr-сигов, начиная
со второго–третьего года жизни, были обнаруже-
ны медленнорастущие (sr1 и mr1) и быстрорасту-
щие (sr2 и mr2) группировки (рис. 3в). Самые мед-
леннорастущие сиги mr1 начинают созревать при
наименьших размерах и массе, по сравнению с
другими внутривидовыми группами сигов оз. Ку-
этсярви – при длине тела 100–104 мм и массе 7–8 г
в возрасте 2+ лет, чаще – при средней длине 118 мм
и массе 15 г в возрасте от 2+ до 4+ лет. Быстрорас-
тущие особи mr2 созрели при крупных размерах
тела: при длине 160–325 мм и массе 41–403 г в

возрасте от 2+ до 3+ лет и при средней длине 242 мм
и массе 185 г. г в возрасте от 4+ до 6+ лет. Медлен-
норастущие sr1 начинают созревать при длине
116–135 мм и массе 14–22 г в возрасте от 2+ до 3+ лет
и при средней длине 177 мм и массе 60 г в возрасте
2+ лет и 5+–6+ лет. Среди быстрорастущих sr2
половозрелых особей обнаружено не было.

Особенности питания. Питание у sr1- (длиной
93–238 мм) и mr1- (119–248 мм) форм сигов было
близким и в основном включало личинок и куко-
лок хирономид (Сhironomus, Micropsetra, Procladi-
us, Psectrocladius, Sergentia, Strictochironomus). Зна-
чение индекса относительной значимости (далее
IR) для хирономид у первых достигало 81%, у вто-
рых – 78% (рис. 4а, в). В составе пищевого комка
у mr1-сига кроме хирономид были обнаружены
только ракушечные раки (Cypridopsis) (IR = 11%)
(рис. 4в), у sr1-сига – зоопланктонные организмы
(чаще веслоногие ракообразные Acanthocyclops, а
также ветвистоусые ракообразные Eurycercus и
представители отряда Cyclopoida), двустворчатые
моллюски (Euglesa) (рис. 4а).

У немногочисленного sr2-сига (240–407 мм) в
оз. Куэтсъярви бóльшее значение в питании име-

Таблица 3. Значения некоторых промеров тела внутривидовых группировок европейского сига из оз. Куэтсъяр-
ви в 2015 и 2020 гг.

Примечание: в таблице представлены средние значения признаков и их ошибки.

Признаки sr1 sr2 mr1 mr2

Длина (FL), мм 168 ± 3.47 243.0 ± 19.0 116.4 ± 1.68 205.1 ± 5.35
Масса, г 53 ± 3.40 187.4 ± 45.58 14.9 ± 0.86 109.7 ± 10.87
Число тычинок на первой жаберной дуге, n 22.7 ± 0.28 24.8 ± 0.45 33.3 ± 0.35 31.9 ± 0.27
Длина наибольшей жаберной тычинки, % от 
длины жаберной дуги 10.8 ± 0.20 12.1 ± 0.53 20.0 ± 0.37 15.8 ± 0.31

Число прободенных чешуй в боковой линии, n 84.2 ± 0.52 91.0 ± 2.04 84.3 ± 0.47 90.0 ± 0.56
% FL

Длина жаберной дуги 12.0 ± 0.16 11.1 ± 0.18 12.7 ± 0.14 11.2 ± 0.12
Длина рыла 4.5 ± 0.08 4.3 ± 0.28 4.8 ± 0.09 4.2 ± 0.09
Горизонтальный диаметр глаза 5.4 ± 0.08 4.3 ± 0.22 6.1 ± 0.06 4.6 ± 0.06
Вертикальный диаметр глаза 5.3 ± 0.16 4.5 ± 0.57 6.0 ± 0.09 4.7 ± 0.14
Заглазничный отдел головы 10.7 ± 0.14 9.7 ± 0.32 10.3 ± 0.15 9.6 ± 0.13
Длина верхней челюсти 5.9 ± 0.09 5.1 ± 0.28 7.2 ± 0.12 5.3 ± 0.09
Длина нижней челюсти 8.6 ± 0.13 7.9 ± 0.37 10.1 ± 0.14 8.1 ± 0.13
Длина головы 19.9 ± 0.24 17.8 ± 0.82 21.1 ± 0.30 17.7 ± 0.24
Высота головы у затылка 14.8 ± 0.12 13.3 ± 0.23 14.4 ± 0.09 13.4 ± 0.09
Наибольшая высота тела 21.3 ± 0.22 22.0 ± 0.85 19.0 ± 0.17 20.5 ± 0.22
Наименьшая высота тела 6.7 ± 0.04 7.3 ± 0.18 6.4 ± 0.03 6.8 ± 0.04
Длина спинного плавника 16.7 ± 0.25 16.5 ± 0.56 16.0 ± 0.28 15.6 ± 0.21
Длина грудного плавника 16.6 ± 0.30 14.6 ± 0.62 15.9 ± 0.27 13.9 ± 0.20
Длина брюшного плавника 14.0 ± 0.26 13.0 ± 0.64 13.4 ± 0.25 12.8 ± 0.20
Длина анального плавника 9.6 ± 0.18 8.9 ± 0.38 8.8 ± 0.17 8.6 ± 0.16
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ли личинки и куколки ручейников родов Athrip-
sodes, Molanna и Mystacides. Величина IR для них
достигала 94% (рис. 4б). Небольшое значение в
питании этой формы сига имели двустворчатые
(Euglesa) и брюхоногие моллюски (Limnea, Valvata),
личинки хирономид (Diamesa, Procladius, Strictochi-
ronomus), икра рыб и зоопланктонные организмы
(Acanthocyclops) (рис. 4б).

Питание mr2-сига (130–307 мм) в оз. Куэт-
съярви было более разнообразным, чем у преды-
дущих трех форм сига этого озера и включало
представителей 9 групп беспозвоночных живот-
ных и рыбу (табл. 4г). Вклад в питание mr2-сига
зоопланктонных и бентосных организмов был
почти одинаковым, значение IR составляло 51.23
и 45.02% соответственно (рис. 4г). Зоопланктон-
ные организмы были представлены как весло-
ногими (Acanthocyclops), так и ветвистоусыми
(Alona, Bosmina, Camptocercus, Eurycercus) рако-
образными. Среди макрозообентосных орга-
низмов наибольшую роль в питании играли ли-
чинки и куколки ручейников (Agraylea, Athrip-
sodes, Mystacides и Phryganea) (IR = 34.13%). На
долю личинок и куколок хирономид (Ablabesmya,

Сhironomus, Cricitopus, Mallochohella, Microtendipes,
Palpomia, Procladius, Prodiamesa, Psectrocladius,
Sergentia, Strictochironomus) приходилось 10.15%
IR (рис. 4г). Двустворчатые и брюхоногие мол-
люски (Euglesa, Limnea, Valvata) составляли менее
1% IR. В желудках данной формы сига также встре-
чались воздушные насекомые отрядов жесткокры-
лые (Carabidae) и перепончатокрылые (Myrmicinae,
Sphecidae) (рис. 4г). Девятииглая колюшка была
обнаружена у mr2-формы сига длиной 275 мм.

Аллозимный анализ. По мономорфным локу-
сам во всех выборках, соответствующих разным
формам сигов оз. Куэтсъярви, были зафиксиро-
ваны одинаковые аллели. По полиморфным ло-
кусам во всех выборках доминировали одни и те
же аллели, различия в частотах были минималь-
ны и не значимы (по точному критерию Фише-
ра). Абсолютная разница в частотах для сравне-
ний, включающих малочисленную выборку мало-
тычинкового крупного сига, достигала нескольких
десятых, однако это объясняется малой числен-
ностью этой выборки.

Значения показателей аллельного разнообра-
зия Na и Ne, наблюдаемой и ожидаемой гетерози-

Рис. 3. Средние значения наблюденной длины (FL), мм (а), массы, г (б) и расчисленной длины (FL), мм (в) различных
внутривидовых группировок сига в оз. Куэтсъярви в 2015 и 2020 гг. Здесь и рис. 4, табл. 4: sr1 – медленнорастущий
(мелкий) малотычинковый сиг, sr2 – быстрастущий (крупный) малотычинковый сиг, mr1 – медленнорастущий (мел-
кий) среднетычинковый сиг, mr2 – быстрастущий (крупный) среднетычинковый сиг.
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готности также были близкими в выборках иссле-
дованных форм сигов (табл. 4).

Среднелокусное значение показателя межпопу-
ляционной подразделенности FST составило 0.024,
то есть более 97% изменчивости обнаружено в пре-
делах симпатрических форм, и лишь менее 3%
между ними. При анализе матрицы попарных зна-
чений FST можно заключить, что минимальные раз-
личия составили 0.012–0.013 между двумя mr-фор-
мами и между mr2 и sr1. Более высокий уровень
различий sr2-формы (0.02–0.03) может быть объ-
яснен малым объемом выборки и случайными от-
клонениями от истинной популяционной часто-
ты в изученной выборке.

Результаты байесовского анализа подразделен-
ности по многолокусным аллозимным генотипам
показал практически полное отсутствие диффе-
ренциации, оптимальное число кластеров по Эван-
но – k = 2, при этом все выборки показали равную
долю кластеров в генотипах составляющих их
особей (рис. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ

Таким образом, в оз. Куэтсъярви сиг представ-
лен четырьмя экологическими формами: sr1, sr2,
mr1, mr2. Четыре выделенные группы сигов раз-
личаются по набору пластических и меристиче-
ских признаков, размерно-весовым показателям
и, соответственно, по скорости линейного роста.
Наши результаты близки к полученным ранее по
сигу из озер верхнего и среднего течения р. Пасвик
(Бьёрнватн, Инари, Скрюккенбухта, Ваггетем,
Муддусъярви, Паадар, Лангфьордватнет): медлен-
норастущий малотычинковый сиг sr1 оз. Куэтсъяр-
ви соответствует SSR (мелкий малотычинковый
сиг); быстрорастущий малотычинковый сиг sr2 –
LSR (крупный малотычинковый сиг); медленно-
растущий среднетычинковый сиг mr1 – DR (мно-
готычинковый сиг); быстрорастущий среднеты-
чинковыйсиг mr2 – LDR (крупный многотычинко-
вый сиг) (Kahilainen et al., 2004, 2007, 2009, 2014,
2017; Østbye et al., 2005; Kahilainen, Østbye, 2006;
Harrod et al., 2010; Siwertsson et al., 2008, 2010; Præ-
bel et al., 2013; Thomas et al., 2019). При этом среднее
число тычинок на первой жаберной дуге у sr1 (SSR)

Рис. 4. Питание различных внутривидовых группировок сига, согласно индексу относительной значимости (IR, %) в
оз. Куэтсъярви в 2015 и 2020 гг.
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увеличивается от верховьев р. Пасвик к низовьям:
с 17 (оз. Муддусъярви) до 23 тычинок (оз. Куэтсъяр-
ви). У других групп сигов из разных частей систе-
мы число тычинок на первой жаберной дуге ва-
рьирует незначительно: у sr2 (LSR) оно составляет
в среднем от 23 до 25, у mr1 (DR) – от 33 до 36, у
mr2 (LDR) – от 32 до 34. Это приводит к тому, что
четыре выявленные группы сигов из оз. Куэтсяр-
ви по количеству тычинок на первой жаберной
дуге наиболее близки, чем из других участков
р. Пасвик.

Экстерьерные признаки выделенных внутри-
видовых групп сигов в озерах системы р. Пасвик
играют функциональную роль в питании и пере-
мещении рыб, приуроченных к определенным зо-
нам озера (Kahilainen, Østbye, 2006). Высокая спе-
циализация sr- и mr-сигов на питании зообенто-
сом и зоопланктоном соответственно в верхнем и

среднем течении Пасвика, как в летнее-осеннее,
так и в зимнее время (Kahilainen et al., 2005; Siw-
ertsson et al., 2013; Hayden et al., 2021), не обнару-
живается нами у сигов в оз. Куэтсъярви. Возмож-
ной причиной перекрывания спектров питания
мелких форм сигов sr1 и mr1 является низкая чис-
ленность и биомасса ракообразного зоопланкто-
на в озере, в результате чего mr1-сиги переходят на
обильные корма, доступные для данной формы –
личинки и куколки хирономид (Zubova et al., 2020).
Процент интродуцированной ряпушки в оз. Куэт-
съярви по уловам 2020 г. составил всего 1% (2 эк-
земпляра), что вряд ли может послужить причиной
смещения ниши у mr1-сига в озере (Zubova et al.,
2022), как это наблюдалось в озерах Тьеребухта
(верхнее течение р. Пасвик) и Скрюккенбухта
(нижнее течение р. Пасвик), где численность ря-
пушки была высокой (Kelly et al., 2022). Высокая

Таблица 4. Показатели внутрипопуляционного аллельного и генного разнообразия в выборках четырех форм
сига оз. Куэтсъярви

Примечание: N – численность выборки, Na – число аллелей в среднем на локус, Ne – эффективное число аллелей, HO – на-
блюдаемая гетерозиготность, HE – ожидаемая из равновесия Харди–Вайнберга гетерозиготность, uHE – несмещенная оцен-
ка гетерозиготности, F – внутрипопуляционный коэффициент инбридинга, F = (HE − HO)/HE.

Выборка N Na Ne HO HE uHE F

mr2 Среднее 48 1.938 1.283 0.180 0.191 0.193 0.053
Ошибка 0.063 0.066 0.040 0.039 0.039 0.051

mr1 Среднее 47 2.000 1.261 0.164 0.179 0.181 0.091
Ошибка 0.091 0.067 0.039 0.036 0.037 0.084

sr2 Среднее 7 1.625 1.284 0.143 0.175 0.188 0.142
Ошибка 0.000 0.125 0.088 0.043 0.046 0.049 0.098

sr1 Среднее 54 1.938 1.279 0.189 0.190 0.192 0.042
Ошибка 0.000 0.063 0.064 0.043 0.038 0.038 0.056

Среднее по выборкам Среднее 39 (всего 156) 1.875 1.277 0.169 0.184 0.188 0.076
Ошибка 2.352 0.047 0.035 0.020 0.019 0.020 0.035

Рис. 5. Результаты анализа Байесовской кластеризации в программе Structure в виде столбчатой диаграммы частот ис-
ходных кластеров. Формы сигов: 1 – mr2, 2 – mr1, 3 – sr2, 4 – sr1; 5 – форма не определена.
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численность и биомасса литорального макрозо-
обентоса в исследуемых водоемах системы р. Па-
свик, возможно, создает благоприятные условия
для питания в данной экологической зоне водое-
ма Куэтсъярви как для sr2-, так и для mr2-форм
сигов. Известно, что при обилии пищи в водоеме
спектры питания разных видов рыб широко пере-
крываются (Мина, 1986). На основе полученных
данных мы можем также утверждать, что mr2-
форма сига выглядит как более универсальная, по
сравнению sr2-формой, так как может эффектив-
но питаться как макрозообентосом, так и зоо-
планктоном, а при достижении определенных
размеров переходит на хищничество.

Результаты анализа генетических данных – по-
лиморфизма аллозимных локусов ядерной локали-
зации – свидетельствуют о крайне низкой степе-
ни дифференциации изученных симпатрических
форм по определенному набору аллозимных
локусов. Рассмотрим возможные сценарии такой
ситуации существования морфологически и эколо-
гически различающихся форм при гомогенно-
сти частот аллелей по многим локусам. Можно
предполагать, что ныне существующие расы про-
изошли недавно из одной предковой популяции,
давшей в озере “букет” форм, которые репродук-
тивно не изолированы. При наличии нескольких
экологических, в первую очередь трофических,
ниш они поддерживают оптимальный для этих
ниш фенотип в четырех вариантах – быстро- и
медленнорастущие, бентофаг и планктофаг. Не
исключено, хотя и маловероятно, что в озеро бы-
ло несколько последовательных вселений алло-
патрически возникших слабо дивергировавших
морфологических форм, которые, не утратив сво-
его фенотипического своеобразия, подвержены
потоку генов между собой в результате скрещива-
ний и интрогрессировали до такой степени, что
исходная дифференциация утрачена. Нужно отме-
тить, что исследований, которые подтвердили или
опровергли бы нерест обнаруженных форм сигов
оз. Куэтсъярви на разных нерестилищах или в
разные сроки, пока не проводилось. Но в любом
случае, даже если они имеют какие-то различные
предпочтения при размножении и частично изо-
лированы, поток генов явно перекрывает эти про-
цессы и в результате генофонд интегрируется в еди-
ную популяцию. Можно также объяснить наблю-
даемую морфоэкологическую дифференциацию
без частотных различий по структурным локусам
эпигенетическими причинами, то есть дифферен-
циальной экспрессией генов, примеров чему для
симпатрических популяций сигов описано уже
достаточно много (Derome, Bernatchez, 2006; By-
chenko et al., 2014 и др.).
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Morphoecological and Genetic Differentiation among Sympatric Forms 
of Whitefish in Lake Kuetsjarvi (River Pasvik Basin, Murmansk Oblast)
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The study is devoted to the morphoecological and genetic analysis of the differentiation among forms of the
whitefish Coregonus lavaretus L. sensu lato (Teleostei: Salmoniformes: Coregoninae) of Lake Kuetsjarvi, lo-
cated in the lower course of one of the largest lake-river systems in northern Europe, Inari-Pasvik (Barents
Sea basin). Four forms of whitefish have been identified: slow and fast growing medium-rakered and slow and
fast growing sparsely-rakered. It was shown that, against the background of pronounced and stable differenc-
es in the number of gill rakers, head shape, growth rate, and trophic peculiarities, there is practically no dif-
ferentiation in the frequencies of allozyme loci.The results are confirmed by the analysis of multilocus allozyme
genotypes using Bayesian clustering in the Structure software, which did not reveal differences in the proportion of
initial clusters between forms. As an explanation for the observed pattern, we consider the recent and incomplete
isolation of the described forms, the phenotypic differences of which can be determined by epigenetic features.

Keywords: whitefish, population structure, sympatric forms, morphology, nutrition, growth rate, allozymes,
differentiation
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С помощью методов ДНК-идентификации и метабаркодинга охарактеризован микробиом фито-
сейидных клещей, выявлены симбиотические и патогенные виды микроорганизмов, связанных с
фитосейидными клещами факультативно и облигатно. Микробиом клещей состоит из кишечных
бактерий и грибов и внутриклеточных бактерий и микроспоридий, обычных у фитосейидных кле-
щей. Как и в случае других групп членистоногих, инфекция фитосейидных клещей внутриклеточ-
ными симбиотическими бактериями Wolbachia и Cardinium вызывает в популяции клещей сдвиг в
соотношении полов в пользу самок и цитоплазматическую несовместимость между инфицирован-
ными и неинфицированными популяциями клещей одного вида. Использование внутриклеточных
симбиотических бактерий открывает возможность получения биоконтрольных популяций, состоя-
щих исключительно из самок, не способных скрещиваться с дикими представителями своего вида,
что существенно для избегания распространения патогенных бактерий. В биоконтрольных популя-
циях фитосейидных клещей с помощью ДНК-диагностики выявлены патогенные бактерии и
микроспоридии, устранение которых может повысить жизнеспособность и эффективность приме-
нения фитосейидных клещей в практике сельского хозяйства.

Ключевые слова: Wolbachia, ITS, цитоплазматическая несовместимость, метабаркодинг, биокон-
трольные популяции
DOI: 10.31857/S0042132422050039

ВВЕДЕНИЕ

Систематика фитосейидных клещей
Семейство фитосейидных клещей (Phitoseii-

dae) является объектом многочисленных иссле-
дований различных аспектов своей биологии, в
связи с большим практическим значением некото-
рых его представителей (Gerson et al., 2003). Семей-
ство включает более 2557 видов мелких (менее 1 мм)
хищных клещей, распространенных всесветно,
кроме Антарктиды (Demite et al., 2014, 2022; Tixier
et al., 2020). Систематика группы претерпела ряд
ревизий, в ходе которых известные виды относи-
ли к разным родам, что привело к появлению
многочисленных синонимов у применяемых в
практике сельского хозяйства видов клещей
(Chant, McMurtry, 2007). В качестве примера мож-
но привести список синонимов трех широко при-
меняемых видов. Metaseiulus occidentalis (Nesbitt,
1951) – синонимы: Typhlodromus occidentalis или Ga-
lendromus occidentalis; Neoseiulus californicus
(McGregor, 1954) – синонимы: Amblyseius califor-
nicus, Typhlodromus californicus; Neoseiulus cucumeris

(Oudemans, 1930) – синонимы: Typhlodromus cuc-
umeris, Typhlodromus thripsi, Amblyseius cucumeris,
Typhlodromopsis cucumeris, Neoseiulus coprophilus,
Neoseiulus bellinus, Neoseiulus thripsi, Neoseiulus cuc-
umeris. Состояние систематики других видов фи-
тосейидных клещей аналогичное (Tixier et al.,
2011; Tsolakis et al., 2012). Так как в настоящее вре-
мя нет возможности провести унификацию на-
званий фитосейидных клещей, в обзоре исполь-
зуются названия видов из оригинальных работ.

Биология биоконтрольных популяций 
фитосейидных клещей

Фитосейиды питаются в основном раститель-
ноядными клещами, а также трипсами, белокрыл-
ками и другими, сравнимыми с ними по размеру
представителями микрофауны. В периоды голо-
дания клещи способны выживать, питаясь пыль-
цой растений и сладкими выделениями листьев и
тлей (McMurtry et al., 2013). Особое значение име-
ет способность ряда видов фитосейид эффектив-
но предотвращать вспышки численности паутин-
ных клещей в условиях закрытого грунта. Для борь-
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бы с вредителями стабильные биоконтрольные
популяции ряда видов фитосейидных клещей
поддерживают на протяжении многих лет в усло-
виях искусственного разведения. Поддержание
высокой жизнеспособности биоконтрольных по-
пуляций фитосейидных клещей является акту-
альной задачей. Фитосейиды эффективны в по-
давлении численности растительноядных кле-
щей, так как скорость роста популяции фитосейид
больше скорости роста популяции растительнояд-
ных клещей. В оптимальных условиях популяция
Neoseiulus californicus удваивается каждые 4 дня
(Marafeli et al., 2014). Индивидуальное развитие
включает стадию яйца, откладываемого на суб-
страт, личинки, которая обычно не питается и ма-
лоподвижна, протонимфы, дейтонимфы и взрос-
лой особи. За свою жизнь самка откладывает до
70 очень крупных, в сравнении с размером клеща,
яиц. Характер питания протонимф и дейтонимф
не отличается от питания взрослых форм клещей
(Abdalla et al., 2001; Hoy, 2011). Клещи и их нимфы
очень подвижны, активно ищут жертву и для пи-
тания им достаточно одной особи жертвы. С этим
связано второе преимущество, определяющее успех
фитосейидных клещей, в сравнении с другими
агентами биоконтроля. Этим преимуществом явля-
ется их способность питаться вредителями на на-
чальной стадии роста их популяции, пока плот-
ность популяции вредителя очень низка и расте-
ниям не нанесен существенный ущерб.

Системы размножения фитосейидных клещей

Основными системами размножения в группе
фитосейидных клещей является арренотокия и
парагаплоидия (Cruickshank, Thomas, 1999). Для
различения этих стратегий требуются детальные
исследования кариотипа самцов и самок. У Meta-
seiulus occidentalis взрослые самки имеют хромо-
сомный набор 2n = 6, а взрослые самцы гаплоид-
ны n = 3, что указывает на арренотокию, но так
как самцы развиваются из оплодотворенных яиц,
то потеря одного хромосомного набора должна
происходить в ходе эмбриогенеза, что позволяет
определить систему размножения Metaseiulus occi-
dentalis как парагаплоидию (Hoy, 1979; Nelson-
Rees et al., 1980). Для популяций фитосейидных
клещей характерно численное преобладание са-
мок. Доля самок у разных видов и в разных био-
контрольных популяциях различается от 52 до 97%.
Обычно находится в интервале 75–90% (Dyer, Swift,
1979). У большинства видов самки не способны да-
вать жизнеспособное потомство без оплодотво-
рения (Колодочка, 1975; Hoy, 2011). Тем не менее,
при разведении разных видов фитосейид регуляр-
но обнаруживаются линии без самцов или с еди-
ничными самцами. Впервые партеногенез у фито-
сейид был обнаружен у Amblyseius elongatus (Kennett,
1958). Преимущественно партеногенетически раз-

множается Amblyseius herbarius и Neoseiulus tunus
(Колодочка, 1974; Ana et al., 2017). Самцы у этих
видов изредка встречаются. У Amblyseius agrestis и
Amblyseius aurescens самцы не наблюдались при
разведении в течение полугода. Этим видам свой-
ственен настоящий партеногенез или телитокия
(Колодочка, 1975; Гапонюк, 1989). Распределение
телитокии у фитосейид не связано с экологиче-
скими особенностями. Amblyseius agrestis обитает
в лесной подстилке, тогда как Amblyseius aurescens
и Neoseiulus tunus встречаются на листьях винограда,
сои, дикорастущих растений и питаются паутин-
ными клещами (Гапонюк, 1989; Ana et al., 2017).

С точки зрения разведения биоконтрольных
популяций телитокия крайне желательна, так как
позволяет выращивать только самок, которые эф-
фективнее поедают вредителей, кроме того при
телитокии нет риска скрещивания клещей с близ-
кими видами или особями своего вида, но цито-
пллазматичеки не совместимыми с данной био-
контрольной популяцией. Такие неэффективные
скрещивания не только бесплодны, но и создают
риск инфицирования биоконтрольной популяции
бактериальными патогенами. В настоящее время
для получения партеногенетических популяций
фитосейидных клещей применяется поиск попу-
ляции с нужными свойствами в природе. Вероят-
ность существования партеногенетической попу-
ляции в природе у данного вида обосновывается
наличием этих популяций у других видов фитосей-
идных клещей. Такой поиск может быть трудоем-
ким и неэффективным. Тестирование 13100 самок
Metaseiulus occidentalis из 59 лабораторных ли-
ний и изолятов из природы не выявило партено-
генетической популяции (Hoy, Cave, 1986).

Микробиом фитосейидных клещей

У ряда видов фитосейидных клещей известны
внутриклеточные симбиотические бактерии Wol-
bachia, Cardinium и Spiroplasma, вызывающие силь-
ный сдвиг в соотношении полов в сторону самок и
потенциально способные вызывать партеногенез
(Breeuwer, Jacobs, 1996; Johanowicz, Hoy, 1996;
Weeks et al., 2003; Enigl, Schausberger, 2007; Hoy,
Jeyaprakash, 2008; Wu, Hoy, 2012a; Sourassou et al.,
2014; Famah et al., 2014). Кроме сдвига в соотно-
шении полов, внутриклеточные бактерии могут вы-
зывать у фитосейидных клещей одностороннюю
или двустороннюю цитоплазматическую несовме-
стимость (Johanowicz, Hoy, 1996; Wu, Hoy, 2012b).
Наиболее полно изучена цитоплазматическая не-
совместимость, вызванная бактериями у клещей
Metaseiulus occidentalis и Neoseiulus paspalivorus. Кле-
щи используются для контроля численности коко-
сового клеща. Разные биоконтрольные популя-
ции клещей Metaseiulus occidentalis и Neoseiulus
paspalivorus инфицированы разными внутрикле-
точными бактериями из родов Cardinium и Wolba-
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chia. Если состав бактерий различается между ли-
ниями, то наблюдается цитоплазматическая несов-
местимость и потомства не образуется. Обработка
антибиотиками позволяет устранить цитоплазма-
тическую несовместимость и получить межлиней-
ные гибриды, в том числе от линий из географиче-
ски удаленных местообитаний, что указывает
на незначительность генетических отличий попу-
ляций клещей одного вида в разных частях ареала
и решающую роль бактериальных симбионтов в
развитии цитоплазматической несовместимости
(Sourassou et al., 2014).

Так как внутриклеточные симбиотические бак-
терии инфицируют как фитосейидных клещей,
так и паутинных клещей, возникает вопрос о воз-
можности межвидового переноса бактерий между
видами клещей от жертвы к хищнику. Получены
некоторые данные в пользу данного предположе-
ния. Сравнительный анализ микробиома Metasei-
ulus occidentalis и его жертвы – двупятнистого па-
утинного клеща Tetranychus urticae выявил Wolba-
chia у обоих видов. Wolbachia из этих клещей
принадлежат к одной группе, что следует из срав-
нения нуклеотидных последовательностей трех
генов Wolbachia: 16S rRNA, wspA и wspB. Эти гены
оказались идентичны у хищника и его жертвы, что
предполагает недавний горизонтальный перенос
Wolbachia (Hoy, Jeyaprakash, 2005).

Аналогичные результаты получены при сравни-
тельном анализе гена Wolbachia 16S rRNA в экспери-
ментальной системе хищник–жертва Neoseiulus cuc-
umeris–Tyrophagus putrescentiae (Pekas et al., 2017).

Биоконтрольные популяции фитосейид могут
заражаться не только симбиотическими бактери-
ями, но и бактериальными патогенами от своих
жертв, что может резко снизить жизнеспособ-
ность биоконтрольной популяции. Хроническая
инфекция биоконтрольных популяций Phytosei-
ulus persimilis бактерией Acaricomes phytoseiuli при-
водит к снижению продолжительности жизни и
плодовитости клещей, а также к малой активности
клещей в поедании паутинных клещей, что делает
такие биоконтрольные популяции неэффектив-
ными или безответственными (non-responding)
(Gols et al., 2007). Эти данные указывают на необ-
ходимость регулярного контроля микробиоты
биоконтрольных популяций фитосейид, устране-
ния патогенов и субклонирования популяций для
сохранения ими полезных свойств.

МИКРОБИОМ СИСТЕМЫ 
ХИЩНИК—ЖЕРТВА

Применение методов полногеномного секве-
нирования и метабаркодирование ДНК микро-
биома позволили охарактеризовать микробиом
отдельных представителей фитосейидных кле-
щей. Микробиом клещей состоит из кишечных

бактерий и грибов и внутриклеточных бактерий
и микроспоридий, обычных у фитосейидных кле-
щей (Bjornson, Keddie, 1999; Becnel et al., 2002; Ol-
sen, Hoy, 2002; Hoy, Jeyaprakash, 2008). Для по-
нимания процесса формирования микробиома
фитосейидных клещей необходимо включить в
рассмотрение не только самих фитосейидных
клещей, но и их жертв. Работ, в которых исполь-
зован такой комплексный подход пока немного и
их следует рассмотреть подробнее. В работе (Pe-
kas et.al., 2017) проанализирована система, обра-
зованная хищным клещом Neoseiulus cucumeris и
его жертвой — удлиненным гнилостным клещом
Tyrophagus putrescentiae. Для описания были взяты
две популяции Neoseiulus cucumeris: одна – массо-
вого разведения и вторая, лабораторная, – с при-
знаками заболевания неизвестной природы. В
каждой из популяций хищники и их жертвы оби-
тали совместно и их разделяли перед анализом.
Всего получено и отсеквенировано шесть библио-
тек 16S rRNA-генов Neoseiulus cucumeris по три из
каждой популяции и шесть библиотек 16S rRNA-ге-
нов Tyrophagus putrescentiae. Хищники и их жертвы
разделялись перед получением библиотек и анали-
зировались раздельно. Полученные данные сравни-
вались с сиквенсами трех библиотек 16S rRNA-ге-
нов Tyrophagus putrescentiae, которые поддержива-
лись в чистой культуре без хищных клещей. Всего
идентифицировано 75 видов бактерий. Как и ожи-
далось, большинство видов бактерий были мало-
численными и представленными не во всех биб-
лиотеках. Такие виды можно рассматривать как
случайные. Виды, найденные во всех шести про-
анализированных выборках Neoseiulus cucumeris,
представлены в табл. 1.

Основой микробиома Neoseiulus cucumeris яв-
ляется обычная сапрофитная бактерия Staphylo-
coccus kloosii. На ее долю приходится 72 и 61% всех
бактерий в обеих популяциях Neoseiulus cucumeris.
Еще 12 и 14% приходится на Staphylococcus sapro-
phyticus. Эти бактерии по существу и составляют
кишечную микрофлору клещей. Интересно, что
они полностью отсутствуют у гнилостных клещей
в чистой культуре, но появляются в значительном
количестве — 40% при совместном обитании. Ло-
гично предположить, что гнилостные клещи за-
ражаются от экскрементов Neoseiulus cucumeris, ко-
торые содержат эти бактерии. Среди постоянно
встречающихся бактерий Neoseiulus cucumeris выяв-
ляется необычно много внутриклеточных симбио-
тических бактерий. К ним относятся: Solitalea-
like, Wolbachia, Cardinium, Blattabacterium-like, и воз-
можно Bartonella queenslandensis. Тем не менее, ве-
роятно, что ни одной из этих бактерий нет в со-
ставе постоянного микробиома этих линий Neo-
seiulus cucumeris, так как они могут попадать в
клещей с пищей. Именно эти виды бактерий со-
ставляют основу микробиома растительноядного
клеща Tyrophagus putrescentiae. Эти клещи при куль-
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тивировании в чистой культуре имеют микробиом,
на 99% состоящий из различных внутриклеточных
симбиотических бактерий. Многие из них остаются
не изученными, нет и зарегистрированных после-
довательностей этих видов в базе данных GenBank.

Существенных отличий микробиома здоровой
и больной популяции Neoseiulus cucumeris в дан-
ном исследовании не было обнаружено. Brenneria
salicis (GenBank ID: NR_114714) – единственный
вид бактерий, который был найден только в боль-
ной популяции с низкой плотностью и отсутство-
вал в здоровой. Кроме того, эта фитопатогенная
бактерия, вызывающая заболевание ксилемы у
растений, отсутствовала в чистой культуре гни-
лостного клеща, но при совместном культивирова-
нии с Neoseiulus cucumeris гнилостный клещ зара-
жался ей, и она обнаруживалась в его микробиоме с
низкой плотностью (около 2% всей бактериальной
популяции). Возможно, Brenneria salicis патогенна
не только для растений, но и для членистоногих.

Примечательно почти полное отсутствие у Ne-
oseiulus cucumeris типичных для человека кишеч-
ных бактерий. Бактерии из родов Escherichia, Lac-
tococcus, Leuconostoc и Propionibacterium присут-
ствуют в числе 75 идентифицированных видов
бактерий, но в очень малых количествах.

Таким образом, при подробном рассмотрении
микробиомов хищных клещей и их жертв – рас-
тительноядных клещей наблюдаются радикаль-
ные отличия. Их микробиомы в норме не имеют

ничего общего, тогда как при рассмотрении толь-
ко списков выявленных видов бактерий можно
сделать вывод о существенном сходстве микро-
биомов хищника и его жертвы и активном заим-
ствовании симбиотических бактерий фитосейид-
ными клещами от своих жертв. Такой случай был
подробно исследован в системе Metaseiulus occi-
dentalis–Tetranychus urticae (Wu, Hoy, 2012b). Пау-
тинный клещ стабильно инфицирован Wolbachia,
а у Metaseiulus occidentalis определяется инфекция
двумя внутриклеточными бактериями Wolbachia
и Cardinium. Обе бактерии выявляются на всех
стадиях развития, включая стадию яйца. На этом
основании был сделан вывод о недавнем горизон-
тальном переносе Wolbachia от паутинного клеща
к хищному (Hoy, Jeyaprakash, 2005). Но если мо-
дифицировать протокол тестирования бактерий,
включив стадию голодания 72 ч перед выделени-
ем суммарной ДНК из клещей и промыть яйца
0.3%-ным раствором гипохлорита натрия перед
выделением ДНК, то Wolbachia не будет опреде-
лена, а Cardinium будет выявляться, что указывает
на то, что именно Cardinium является внутрикле-
точным симбионтом Metaseiulus occidentalis и от-
ветственен за феномен цитоплазматической не-
совместимости у этого вида (Wu, Hoy, 2012a), а
вывод о межвидовом переносе Wolbachia в дан-
ном случае не подтвердился.

Вероятно, все виды фитосейидных клещей ин-
фицированы внутриклеточными бактериями. Ин-

Таблица 1. Массовые виды бактерий, ассоциированных с Neoseiulus cucumeris

Вид бактерии
GenBank ID. Последовательности 16S rRNA-

гена с максимальным сходством с новыми 
последовательностями клещей

Сходство, 
% Экологическая группа

Staphylococcus kloosii NR_024667 99 Сапрофит
Staphylococcus cohnii NR_037046 99 Сапрофит
Staphylococcus saprophyticus NR_074999 99 Сапрофит
Staphylococcus lentus NR_043418 99 Сапрофит
Bartonella queenslandensis NR_116176 95 Малоизучен. Виды из рода 

Bartonella, факультативно
внутриклеточные бактерии

Solitalea-like
(Sphingobacteriales) Нет последовательностей с высоким сходством – Внутриклеточный симбионт

Wolbachia sp. wRi NR_074437 99 Внутриклеточный симбионт
Wolbachia endosymbiont NR_074127 97 Внутриклеточный симбионт
Bacillus cereus NR_074540 99 Сапрофит
Cardinium (Cytophagales) Нет последовательностей с высоким сходством – Внутриклеточный симбионт
Brevibacterium siliguriense NR_115086 97 Сапрофит
Brevibacterium iodinum NR_026241 98 Сапрофит
Kocuria koreensis NR_116745 96 Оппортунистический патоген
Blattabacterium-like
(Flavobacteriaceae) Нет последовательностей с высоким сходством – Внутриклеточный симбионт
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тегральное рассмотрение всех внутриклеточных
микроорганизмов с помощью микроскопии, без
определения видов микроорганизмов, показыва-
ет, что все три случайно отобранных вида фито-
сейид: Phytoseiulus persimilis, Typhlodromips swirskii
и Neoseiulus cucumeris содержат бактерии в клетках
кищечника, мальпигиевых сосудах и грибоподоб-
ные организмы (возможно микроспоридии) – в

клетках наружных покровов ног и идиосомы
(Sumner-Kalkun et al., 2020). Из этой работы сле-
дует, что любая биоконтрольная популяция фи-
тосейид является тройственным симбиозом, об-
разованным клещом, бактериями и грибоподоб-
ными организмами. Симбиоз есть всегда, но
иногда он включает патогены, а иногда обеспечи-
вает высокую жизнеспособность клещей.

Таблица 2. Стабильные симбиотические системы фитосейид бактерий и микроспоридий

Вид фитосейидного 
клеща Микроорганизм Симптомы персистенции бактерии или 

микроспоридии в популяции клещей Источник

Phytoseiulus persimilis
Бактерия Acaricomes 
phytoseiuli

Накопление двулучепреломляющих кри-
сталлов в ногах.
Инфицированные клещи малоподвижны и 
не проявляют охотничьего поведения в 
ответ на химические сигналы растений 
поврежденных паутинными клещами
(синдром отсутствия реакции).
Клещи заражаются от больных клещей и от 
их испражнений

Schütte et al.,
2006, 2008
Gols et al., 2007

Phytoseiulus persimilis Бактерия
Rickettsiella phytoseiuli

Обнаруживается в линиях клещей лабора-
торного разведения, но не у клещей из при-
родных популяций.
Инфекция бессимптомна

Šut’áková, 1994

Neoseiulus cucumeris, 
Neoseiulus barkeri

Микроспоридия

Сокращение продолжительности жизни, 
сокращение плодовитости. Передача пато-
гена преимущественно вертикальная, но 
возможно заражение при контакте со спо-
рами и больными клещами.

Beerling, van der 
Geest, 1991a,b

Metaseiulus occidentalis
Микроспоридия
Oligosporidium occi-
dentalis

Сдвиг соотношения полов в сторону самок. 
Морфология клещей без нарущений, но 
активность инфицированных клещей сни-
жена. Передача возбудителя вертикальная и 
горизонтальная при каннибализме

Olsen, Hoy, 2002
Becnel et al., 2002

Metaseiulus occidentalis

Бактерия
Serratia marcescens,
Rickettsia-like bacteria,
Enterobacter,
Bacteroidetes

Нарушение пищеварения и прилипание 
клещей к субстрату

Hoy, Jeyaprakash, 
2005, 2008

Phytoseiulus persimilis
Микроспоридия 
Microsporidium phyto-
seiuli

Сдвиг соотношения полов в сторону самок. 
Сокращение продолжительности жизни, 
плодовитости и потребления добычи.
Передача возбудителя преимущественно 
вертикальная

Bjornson, Keddie, 
1999
Olsen, Hoy, 2002

Euseius fnlandicus Cardinium Неизвестно Enigl, Schausberger, 
2007

Neoseiulus californicus Spiroplasma Неизвестно Enigl, Schausberger, 
2007

Metaseiulus occidentalis Cardinium Цитоплазматическая несовместимость Wu, Hoy, 2012a

Neoseiulus paspalivorus Wolbachia, Cardinium Цитоплазматическая несовместимость Famah et al., 2014
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СИМБИОЗ ФИТОСЕЙИДНЫХ КЛЕЩЕЙ, 
БАКТЕРИЙ И МИКРОСПОРИДИЙ

В данном обзоре не рассматриваются грибные
патогены фитосейидных клещей, хотя грибные
инвазии обычны в популяциях клещей. Часто их
причиной становятся неспециализированные ви-
ды грибов, поражающие широкий спектр члени-
стоногих разного систематического положения. Та-
кие инвазии можно считать случайным явлением.
Бактериальные патогены, микроспоридии и внут-
риклеточные симбиотические бактерии более спе-
цифичны, и связи в такой симбиотической системе
более стабильны. Виды фитосейидных клещей, для
которых доказана персистенция определенных бак-
терий и микроспоридий, перечислены в табл. 2.

В инфицированных микроспоридиями попу-
ляциях фитосейидных клещей, как правило, при-
сутствуют как зараженные, так и свободные от ин-
фекции особи. Поэтому расчищение популяции
путем субклонирования от одной самки с после-
дующим микроскопическим тестом на наличие
микроспоридий в тканях полученных сублиний
клещей является наиболее эффективным методом
(Bjornson, Keddie, 2001; Olsen, Hoy, 2002). Другим
эффективным методом устранения микроспори-
дий из популяции клещей является тепловая об-
работка. При выращивании клещей Metaseiulus
occidentalis при температуре 32–35°C в течение не-
скольких дней происходит инактивация микроспо-
ридий, в результате чего отложенные обработанной
самкой яйца на содержат возбудителя и от них мож-
но получить чистую линию (Olsen, Hoy, 2002).

Пробиотические бактерии, стимулирующие
скорость роста популяции и повышающие устой-
чивость клещей, изучены мало. Сообщалось о
повышенной плодовитости Metaseiulus occiden-
talis, инфицированных Cytophaga–Flavobacteri-
um (Weeks, Stouthamer, 2004).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучение микробиома клещей создает основу
для совершенствования биоконтрольных попу-
ляций фитосейидных клещей и повышения эф-
фективности их применения для защиты растений
и создания биоконтрольных популяций клещей с
заданными свойствами. Очищение биоконтроль-
ных популяций от патогенных микроорганизмов
может быть достигнуто с помошью пробиотиче-
ской диеты, применения антибиотиков и субкло-
нирования популяций. Дальнейшие исследования
внутриклеточных симбиотических бактерий Wol-
bachia и Cardinium и искусственное заражение ли-
ний фитосейидных клещей симбиотическими бак-
териями может позволить получить партеногенети-
ческие линии клещей, более эффективные и
стабильные, в качестве агентов биоконтроля.
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Bacterial Symbionts and Pathogens in Populations 
of the Phytoseid Mites (Phitoseiidae, Mesostigmata)

B. V. Andrianov*
Vavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

*e-mail: andrianovb@mail.ru

The application of DNA-identification and metabarcoding made it possible to characterize the phytoseid
mite microbiome and identify symbiotic and pathogenic microorganism species associated with the phytose-
id mites facultatively and obligatorily. The mite microbiome consists of intestinal bacteria and fungi and in-
tracellular bacteria and microsporidia, common in phytoseid mites. As in the case of other arthropod groups,
infection of phytoseid mites with the intracellular symbiotic bacteria Wolbachia and Cardinium causes a shift
in the sex ratio in favor to females in the mite population and cytoplasmic incompatibility between infected
and uninfected populations of the same species. The use of intracellular symbiotic bacteria opens the possi-
bility of obtaining biocontrol populations consisting exclusively of females wich will have no opportunity to
mate with wild representatives of their species, which is essential for avoiding the spread of pathogenic bac-
teria in biocontrol populations. In biocontrol populations of phytoseid mites, pathogenic bacteria and mi-
crosporidia have been revealed by DNA-identification and their elimination can increase the viability and ef-
ficiency of phytoseid mites in agricultural practice.

Keywords: Wolbachia, ITS, cytoplasmic incompatibility, metabarcoding, biocontrol populations
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С помощью 28 аллозимных локусов (Adh-1, Adh-2, Fdh, Fest-2, Gdh, Got-1, Got-2, Got-3, Idh-1, Lap-2,
Lap-3, Mdh-1, Mdh-2, Mdh-3, Mdh-4, Mnr-1, Pepca, 6Pgd-2, 6Pgd-3, Pgi-1, Pgi-2, Pgm-1, Pgm-2, Skdh-1,
Skdh-2, Sod-2, Sod-3, Sod-4) была изучена генетическая структура и дифференциация двенадцати
популяций кедрового стланика Чукотки, п-ва Камчатка, о-ов Сахалин и Кунашир. В целом измен-
чивыми оказались 26 из изученных локусов (92.9%), среднее число аллелей на локус – 2.3, средняя
гетерозиготность составила 0.248. В большинстве популяций уровни внутрипопуляционной измен-
чивости были близки к средним значениям. В пределах группы популяций Камчатки межпопуля-
ционная дифференциация оказалась довольно высокой (FST = 0.028). Слабая дифференциация на-
блюдалась между двумя северными чукотскими популяциями (FST = 0.013), а также двумя популя-
циями о. Сахалин (FST = 0.013). Максимальный уровень генетической дифференциации выявлен
между популяциями о. Кунашир, произрастающими в контрастных условиях среды на небольшой
по географическим меркам территории (FST = 0.041). Генетические различия кунаширских популя-
ций кедрового стланика сопоставимы с различиями популяций зоны Байкала, где этот вид произрастает
в контрастных экологических условиях. В целом дифференциация популяций по Тихоокеанскому ре-
гиону составила 0.07. Генетические расстояния Нея (DN) находятся в пределах от 0.005 – между двумя
популяциями о. Кунашир, до 0.043 между популяциями Камчатки и Кунашира. Факторный анализ вы-
явил кластеры популяций по географическому происхождению, а также показал высокую степень диф-
ференциации между локальностями в пределах о. Кунашир и п-ова Камчатка, что может свидетельство-
вать о высокой степени приспособленности отдельных популяций к их среде обитания. Таким образом,
можно заключить, что высокие показатели межпопуляционной дифференциации кедрового стланика
зависят не только от географического происхождения, но и от условий обитания.

Ключевые слова: кедровый стланик, Pinus pumila, аллозимы, генетическое разнообразие, генетиче-
ская дифференциация
DOI: 10.31857/S0042132422050040

ВВЕДЕНИЕ
Кедровый стланик, Pinus pumila (Pall.) Regel,

широко распространен в Восточной Сибири и на
Дальнем Востоке. Стланик – обычный компо-
нент подгольцового пояса горных лесных экоси-
стем от побережья оз. Байкал до п-ва Камчатка и
Курильских о-ов. Высокая экологическая пла-
стичность позволяет ему заселять разнообразные
местообитания, часто не приспособленные для
роста других деревесных растений. Стланик вы-
ступает как пионерный вид-эдификатор при за-
селени новых мест, таких как гари, вулканиче-
ские почвы и др. Семена P. pumila – важный кор-

мовой ресурс для птиц и млекопитающих.
Распространение семян осуществляется живот-
ными, преимущественно кедровкой, Nucifraga
caryocatactes (Тихомиров, 1949; Гроссет, 1959;
Моложников, 1975; Хоментовский, 1995).

В отличие от других сосен, представляющих
собой прямостоячие деревья, стланик обладает
уникальной кустовидной или стелящейся фор-
мой, его ветви способны к полеганию с наступле-
нием морозов. Многие исследователи отмечают
долговечность стланика и практически неограни-
ченную способность к росту за счет укоренения
полегающих ветвей и постепенного отмирания

УДК 575.174.015.3:582.475.4

EDN: XSMCEY



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 142  № 5  2022

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ ПОПУЛЯЦИЙ КЕДРОВОГО СТЛАНИКА 519

старых частей куста (фактически формирование
локального сообщества клонов) (Тихомиров,
1949; Гроссет, 1959; Моложников, 1975; Хомен-
товский, 1995).

Система скрещивания P. pumila включает в се-
бя как перекрестное, так и самоопыление. От-
дельные популяции могут отличаться по уровням
самоопыления. Как было показано ранее, на си-
стему скрещивания влияет родственная структу-
ра популяции, сомкнутость зарослей и климати-
ческие факторы (Белоконь и др., 2010). В Тихо-
океанском регионе стланик обитает в самых
разнообразных условиях климата (от континен-
тального до морского), рельефа (от равнин до вы-
сокогорья), почвы (от богатых почв до вулкани-
ческого пепла и скал) (Хоментовский, 1995).

Как показал ряд сравнительных исследова-
ний, вид обладает самыми высокими показателя-
ми генетического полиморфизма среди сосен и
других хвойных (Крутовский и др., 1990; Гонча-
ренко и др., 1991, 1992; Политов и др., 1992; Гон-
чаренко, Силин, 1997; Малюченко и др., 1998;
Малюченко, Алтухов, 2001; Goncharenko et al.,
1993; Krutovskii et al., 1994, 1995; Politov, Kru-
tovskii, 1994, 2004; Tani et al., 1996, 1998). Однако
имеющиеся генетические данные недостаточно
характеризуют разнообразие стланика в Тихооке-
анском регионе.

Наше исследование посвящено изучению ге-
нетического полиморфизма и уровней межпопу-
ляционной дифференциации в популяциях кед-
рового стланика Тихоокеанского региона от Чу-
котки до юга о. Кунашир.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Растительный материал

Материалом для данного исследования послу-
жили сборы семян кедрового стланика из двена-
дцати локальностей на территории Чукотского
АО, Камчатского края (одна из Корякского окру-
га, три из Камчатской обл.), о. Сахалин и о. Куна-
шир (Сахалинская обл.). Названия, сокращенные
обозначения и расположение выборок приведе-
ны в табл. 1 и на рис. 1.

Электрофорез
Для электрофореза изоферментов использова-

лись ткани гаплоидных мегагаметофитов (эндо-
спермов) и диплоидных зародышей семян. От
каждого дерева анализировалось по 6–12 семян,
или по два семени от дерева в случае популяцион-
ных сборов (от 16 до 30 деревьев). Электрофорез
проводили по стандартным методикам. Условия
электрофоретического разделения, а также ген-
ный контроль изоферментных систем описаны
нами ранее (Крутовский и др., 1987; Политов,

1989; Белоконь и др., 2005; Politov et al., 1999).
Изученные ферментные системы, число кодиру-
ющих локусов и использованные буферные си-
стемы приведены в табл. 2. Гаплотипы эндоспер-
мов и генотипы зародышей определялись по 28 и
23 изоферментным локусам соответственно.

Статистические методы

На основании многолокусных генотипов заро-
дышей с помощью компьютерных программ
BIOSYS-2 (Swofford, Selander, 1981) и GenAlEx
V.6.5 (Peakall, Smouse, 2006, 2012) рассчитывали
частоты аллелей и стандартные показатели гене-
тической изменичвости, в т. ч. наблюдаемую и
ожидаемую (в предположении равновесия Хар-
ди–Вайнберга) гетерозиготность, F-статистики
(Wright, 1978), стандартные генетические дистан-
ции Нея DN (Nei, 1972). Для локусов, которые
анализировались только в эндоспермах, доля
межпопуляционной компоненты изменчивости
оценивалась с помощью FDT-статистики Райта.
Кластеризацию по методам UPGMA и Neighbor-
Joining с оценкой бутстрэп-поддержки узлов
ветвления проводили в модулях Neighbor и Con-
sense пакета программ PHYLIP v3.2 (Felsenstein,
1989), факторный анализ дифференциации на ос-
новании аллельных частот – в программе STA-
TISTICA (StatSoft, 1998).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Внутрипопуляционная генетическая изменчивость

На основании многолокусных генотипов про-
веден анализ внутрипопуляционной изменчиво-
сти изученных выборок и субрегионов (табл. 3).
Из 28 проанализированных локусов два оказа-
лись мономорфными во всех популяциях – Pgi-1
и Sod-3. В целом изменчивыми оказались 92.9%
изученных локусов, полиморфными – 60.7%.
Среднее число аллелей на локус – 2.3, средняя
ожидаемая гетерозиготность составила 0.248. В
большинстве выборок уровни внутрипопуляци-
онной изменчивости были близки к средним зна-
чениям. Также не отмечено значимых отличий в
этих показателях между субрегионами. Значения
средней ожидаемой гетерозиготности, как меры
генетического разнообразия, показывают, что во
всех изученных популяциях поддерживается вы-
сокий уровень полиморфизма (0.228–0.270). В то
же время, во всех популяциях отмечается дефи-
цит гетерозигот среди зародышей семян. Коэф-
фициенты инбридинга находятся в пределах от
0.021 (КПК) до 0.427 (БОК), при среднем значе-
нии 0.149.

Для большинства популяций кедрового стла-
ника характерны довольно высокие показатели
внутрипопуляционной изменчивости по алло-
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Рис. 1. Расположение изученных выборок P. pumila. На врезке представлены выборки южной части о. Кунашир.
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зимным локусам (Гончаренко и др., 1992; Поли-
тов и др., 1992; Наконечная и др., 2010; Gonchar-
enko et al., 1993; Tani et al., 1996; Politov, Krutovskii,
1994; Krutovskii et al., 1995). Полученные нами
данные подтверждают это для выборок восточной
части ареала. В популяциях кедровых сосен дефи-
цит гетерозигот, как результат инбридинга, в вы-
борках зародышей семян наблюдается довольно
часто. Он может быть вызван как самоопылени-
ем, так и опылением между родственными особя-
ми. В репродуктивной части популяции дефици-
та гетерозигот, как правило, не наблюдается (По-
литов, 1989; Политов и др., 1992, 2006, 2007;
Белоконь, 2007; Белоконь и др., 2010; Politov, Kru-
tovskii, 1994; Krutovskii et al., 1995). В работе япон-
ских исследователей, изучивших 18 популяций
стланика, отмечено близкое к равновесному со-
отношение генотипов среди взрослых деревьев
(Tani et al., 1996). В исследовании, посвященном
изучению динамики аллозимной гетерозиготно-
сти в популяциях P. pumila (Политов и др., 2006)

было установлено, что коэффициент инбридинга
в выборках зародышей семян довольно высок
(FIS = 0.124–0.342), но у взрослых деревьев на-
блюдается равновесное соотношение генотипов
или избыток гетерозигот (FIS от –0.167 до 0.053).
Только в популяции Пенжина среди взрослых де-
ревьев отмечался дефицит гетерозигот, вызван-
ный небольшим возрастом деревьев (Политов и
др., 2006). Нарастание гетерозиготности с возрас-
том насаждения у хвойных – следствие элимина-
ции инбредного потомства, как менее приспо-
собленного к условиям среды, и действия балан-
сирующего отбора, поддерживающего высокий
уровень полиморфизма в популяции (Алтухов
и др., 2004).

Генетическая подразделенность
и межпопуляционная дифференциация

Тест на гетерогенность аллельных частот пока-
зывает, что по всем локусам, за исключением Fdh,
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наблюдаются достоверные отличия между выбор-
ками (табл. 4). Уровни генетической подразде-
ленности (F-статистики) показывают, что по
всем локусам, за исключением слабоизменчивых
Adh-1, Fdh и Got-1, наблюдался дефицит гетерози-
гот среди зародышей семян, как относительно
выборки FIS = 0.161, так и в целом FIT = 0.207. Зна-
чительная часть генетической изменчивости при-
ходится на долю межгрупповой. Средние показа-
тели FST и FDT по Тихоокеанскому региону соста-
вили 0.056 и 0.070 соответственно.

Межпопуляционная дифференциация оказа-
лась довольно высокой на о. Кунашир (FST =
= 0.041; FDT = 0.043), несмотря на близкое распо-
ложение выборок (максимальное расстояние менее
40 км). Для трех выборок Камчатки FST = 0.028,
FDT = 0.044. Минимальная межпопуляционная
дифференциация отмечена для выборок МЙ и
ПЕ – FST = 0.013, FDT = 0.016, и для выборок о. Са-
халин – FST = 0006, FDT = 0013. В различных пуб-
ликациях для кедрового стланика приводятся от-
личающиеся показатели FST. Например, для трех
выборок из Чукотки этот показатель равен 0.021
(Политов и др., 1992), для выборок Чукотки и Са-
халина – 0.043 (Гончаренко и др., 1992), для при-
байкальских популяций – 0.042 (Малюченко и
др., 1998; Малюченко, Алтухов, 2001), для трех
маргинальных популяций из разных частей ареа-
ла (Прибайкалье, Сихотэ-Алинь и Камчатка)

FST = 0.05 (Наконечная и др., 2010). Таким обра-
зом, выявленная нами общая дифференциация
выборок Тихоокеанского региона оказалась мак-
симальной.

Значительно более высокие уровни полимор-
физма, как внутрипопуляционного, так и межпо-
пуляционного, были выявлены в исследовании
популяций кедрового стланика с применением
селективно нейтральных ядерных микросател-
литных локусов (Орешкова и др., 2017). По срав-
нению с другими видами сосен, изученными по
тем же микросателлитным локусам, P. pumila де-
монстрирует самую высокую изменчивость.

Попарные показатели межпопуляционной
дифференциации FST и генетические дистанции
Нея DN (Nei, 1972) между изученными выборками
P. pumila приведены в табл. 5. Минимальные зна-
чения генетических дистанций отмечены между
выборками о. Кунашир ББК и КПК – 0.009 и
ВЕК и ГЗК – 0.005. Максимальные значения –
между выборками из разных субрегионов – Чу-
котка (МЙ) и Кунашир (БОК) – DN = 0.043. Ме-
тод невзвешенных парногрупповых средних
(UPGMA) (рис. 2) выявляет высокое генетиче-
ское сходство некоторых выборок внутри регио-
нов, но не вполне отражает их географическое
происхождение, что свидетельствует о значитель-
ном генетическом разнообразии в пределах суб-
регионов. Кластеризация по методу Neighbor-

Таблица 2. Изученные ферментные системы, число кодирующих локусов и буферные системы, использованные
для электрофоретического разделения

Примечание: 1 – для некоторых ферментов, у которых не для всех зон была возможнa генетическая интерпретация, в скобках
курсивом даны номера зон (в порядке от анода к катоду) и соответствующих локусов, взятых в дальнейший анализ; 2 – бу-
ферные системы: A – морфолин-цитратная, pH 6.8 (Clayton, Tretiak, 1972); B – трис-ЭДТА-боратная pH 8.6 (Markert, Faul-
haber, 1965); C – трис-цитрат/LiOH-боратная (Ridgeway et al., 1970).

Фермент Аббревиатура Номер по К.Ф. Число локусов1 Буферная система2

Aлкогольдегидрогеназа ADH 1.1.1.1 2 B
Формиатдегидрогеназа FDH 1.2.1.2 1 B
Флюоресцентная эстераза FEST 3.1.1.1 3 (–2)1 B

Глутаматдегидрогеназа GDH 1.4.1.2 1 B, C
Глутамат-оксалоацетаттрансаминаза GOT 2.6.1.1 3 C, B
Изоцитратдегидрогеназа IDH 1.1.1.42 1 A
Лейцинаминопептидаза LAP 3.4.11.1 3 (–2, –3)1 C, B

Малатдегидрогеназа MDH 1.1.1.37 4 A
Менадионредуктаза MNR 1.6.99.2 3 (–1) 1 A

6-фосфоглюконатдегидрогеназа 6PGD 1.1.1.44 3 (–2, –3)1 A

Фосфоглюкоизомераза PGI 5.3.1.9 2 B
Фосфоглюкомутаза PGM 2.7.5.1 2 B, A
Фосфоенолпируваткарбоксилаза PEPCA 4.1.1.31 1 A
Шикиматдегидрогеназа SKDH 1.1.1.25 2 A
Супероксиддисмутаза SOD 1.15.1.1 4 (–2, –3, –4)1 B
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Joining в целом подтверждает региональную при-
уроченность выборок (рис. 3). Однако, невысо-
кие уровни бутстрэп-поддержки узлов ветвления
говорят о высоком межпопуляционном разнооб-
разии в пределах регионов. Так например, выбор-
ка Эссо (Центральная Камчатка, Срединный хре-
бет) имеет сходство такого же уровня с северными
выборками, что и с выборками юго-востока Кам-
чатки (КБ и ВЧ). Такая кластеризация может
быть обусловлена общностью происхождения
этих выборок. Существуют мнения, что расселе-
ние вида на п-ов Камчатка происходило из север-
ных материковых популяций (Хоментовский,
1995).

Данная гипотеза подтверждается дифферен-
циацией популяций Тихоокеанского региона,
полученной с использованием микросателлитов
(Орешкова и др., 2017). В этой работе изученные
популяции стланика образуют два крупных кла-
стера. Прослеживается сходство северных попу-

ляций Камчатки и Чукотки с одной стороны, и
южных популяций Кунашира, Сахалина и Сихо-
тэ-Алиня – с другой. Очевидно, что полученные
результаты отражают историю расселения кедро-
вого стланика в Тихоокеанском регионе.

Факторный анализ демонстрирует дифферен-
циацию популяций на основании частот аллелей
аллозимных локусов (рис. 4). Первый фактор от-
ражает дифференциацию по географическому
происхождению. Популяции образуют группы
о. Кунашир, о. Сахалин и совместную группу
Камчатка–Чукотка. По нашему мнению, данная
картина отражает происхождение и историю рас-
селения стланика в тихоокеанском регионе, а
также экологическую подразделенность исследу-
емых групп популяций.

Особого внимания заслуживает дифференци-
ация между выборками о. Кунашир. Минималь-
ная дифференциация наблюдается между двумя
парами выборок: ВЕК и ГЗК – вершина вулкана

Таблица 4. Значения F-статистик и χ2-теста на гетерогенность аллельных частот

Локус FIS FIT FST FDT χ2 d.f. P

Adh-1 –0.019 –0.003 0.016 0.009 78.564 22 0.0000
Adh-2 — — — 0.086 1029.859 33 0.0000
Fdh –0.007 –0.002 0.005 0.000 9.735 11 0.5544
Fe-2 0.291 0.351 0.085 0.080 694.335 44 0.0000
Gdh 0.107 0.194 0.097 0.091 173.745 11 0.0000
Got-1 –0.014 –0.001 0.013 0.006 36.421 11 0.0001
Got-2 0.228 0.312 0.110 0.103 342.808 33 0.0000
Got-3 0.179 0.222 0.052 0.046 615.079 88 0.0000
Idh 0.658 0.666 0.023 0.015 64.300 11 0.0000
Lap-2 – – – 0.065 295.178 22 0.0000
Lap-3 0.283 0.336 0.075 0.068 504.599 44 0.0000
Mdh-1 0.086 0.134 0.053 0.046 140.883 22 0.0000
Mdh-2 0.150 0.199 0.058 0.052 913.941 55 0.0000
Mdh-3 – – – 0.040 233.327 22 0.0000
Mdh-4 – – – 0.083 1250.668 66 0.0000
Mnr-1 0.176 0.194 0.022 0.016 257.885 33 0.0000
Pepca 0.119 0.198 0.090 0.085 253.728 11 0.0000
6Pgd2 0.103 0.150 0.053 0.047 152.950 22 0.0000
6Pgd3 0.157 0.171 0.017 0.012 92.778 44 0.0000
Pgi-2 0.143 0.217 0.086 0.077 252.368 33 0.0000
Pgm-1 0.168 0.198 0.036 0.030 361.410 44 0.0000
Pgm-2 0.109 0.135 0.029 0.023 368.493 44 0.0000
Skdh1 0.188 0.252 0.079 0.072 400.002 44 0.0000
Skdh2 0.226 0.285 0.076 0.069 180.527 11 0.0000
Sod-2 0.058 0.148 0.095 0.089 218.487 22 0.0000
Sod-4 – – – 0.140 367.625 22 0.0000
Среднее 0.161 0.207 0.056 0.070 – – –
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Менделеева и фумарольные поля на северном
склоне вулкана; ББК и КПК – бамбучник и
оз. Кипящее в кальдере вулкана Головнина. Ве-
роятнее всего, генетическое сходство внутри этих
пар выборок вызвано постоянным притоком ге-
нетического материала в виде семян, переноси-
мых кедровкой из более “стабильных” в более
“экстремальные” места. На белых вулканических
почвах видом-первопроходцем является шикша,
Empetrum nigrum. Кедровка обычно делает свои
запасы в куртинках шикши, которые представля-
ют собой хорошие ориентиры на открытом про-
странстве. Невостребованные запасы прорастают

в виде проростков стланика. Однако выживае-
мость кустов на первичных вулканических почвах
ниже за счет повышенной кислотности и недо-
статка влаги. Заселение фумарольных полей
(ГЗК), экстремальных для обитания вида, идет за
счет переноса семян с вершины вулкана Менде-
леева (ВЕК), где находятся ненарушенные
сплошные заросли кедрового стланика, что и
объясняет сходство этих двух выборок. Подобная
ситуация наблюдается и в кальдере вулкана Го-
ловнина, где менее приспособленным местом яв-
ляется берег оз. Кипящее, а источником семян
для восстановления – ближайшие кусты стлани-

Таблица 5. Попарные показатели межпопуляционной дифференциации FST (над диагональю) и генетические
дистанции DN (под диагональю) между изученными выборками P. pumila

Выборка МЙ ПЕ ВЧ КБ ЭС ОХС КВС ББК КПК БОК ВЕК ГЗК

МЙ – 0.013 0.041 0.032 0.028 0.031 0.032 0.040 0.032 0.064 0.042 0.033
ПЕ 0.011 – 0.029 0.023 0.014 0.021 0.023 0.034 0.029 0.054 0.040 0.030
ВЧ 0.030 0.020 – 0.018 0.026 0.028 0.029 0.040 0.028 0.045 0.025 0.024
КБ 0.024 0.017 0.011 – 0.017 0.030 0.033 0.039 0.035 0.051 0.032 0.033
ЭС 0.022 0.011 0.021 0.016 – 0.027 0.033 0.051 0.040 0.063 0.040 0.037
ОХС 0.022 0.015 0.022 0.022 0.020 – 0.006 0.037 0.035 0.054 0.024 0.020
КВС 0.024 0.015 0.020 0.023 0.023 0.011 – 0.024 0.026 0.035 0.024 0.019
ББК 0.024 0.021 0.029 0.026 0.035 0.027 0.018 – 0.017 0.022 0.036 0.034
КПК 0.020 0.020 0.019 0.024 0.028 0.025 0.019 0.009 – 0.012 0.018 0.014
БОК 0.043 0.039 0.032 0.035 0.042 0.041 0.026 0.016 0.023 – 0.037 0.032
ВЕК 0.029 0.027 0.018 0.022 0.029 0.015 0.015 0.022 0.028 0.023 – 0.008
ГЗК 0.020 0.018 0.017 0.022 0.027 0.014 0.011 0.020 0.024 0.019 0.005 –

Рис. 2. UPGMA-дендрограмма генетического сходства выборок P. pumila на основании генетических расстояний Нея (DN).
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ка из бамбучника. Если рассматривать эти две па-
ры выборок как единые популяции, то интересен
тот факт, что генетические различия между ними,
а также выборкой из осоково-сфагнового болота
(БОК), довольно высоки (достигают уровня реги-
ональных). Вероятно, причиной этих различий
является изоляция, вызванная рядом факторов,

таких как ограниченное распространение пыль-
цы и семян в условиях сложного рельефа и кли-
матические особенности (высокая влажность
воздуха, направление и сила воздушных пото-
ков). Анализ системы скрещивания стланика вы-
явил низкие уровни перекрестного опыления в
популяциях Камчатки, обитающих в близости от

Рис. 3. Кластеризация выборок P. pumila по методу Neighbor-Joining с оценкой бутстрэп-поддержки узлов ветвления.
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Рис. 4. Пространственная ординация выборок P. pumila по результатам факторного анализа частот аллелей аллозим-
ных локусов.
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побережья и представляющих собой сомкнутые
заросли (КБ и ВЧ) – tm = 0.73 и 0.57 соответствен-
но. Высокие уровни перекрестного опыления от-
мечены в более разреженных зарослях популяций
Центральной Камчатки (ЭС) и Карякии (ПЕ) –
tm = 0.92 и 0.94. У стланика из кальдеры вулкана
Головнина (внешний и внутренний склоны)
установлен средний уровень перекрестного опы-
ления – tm = 0.87 (Белоконь и др., 2010).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полученные данные показывают, что Pinus
pumila Тихоокеанского региона обладает высоки-
ми уровнями генетической изменчивости, сопо-
ставимыми с оценками, полученными для вида
ранее в зоне Байкала, побережья Охотского моря,
Чукотки и о. Сахалин. Поддержание высокого
уровня аллозимного полиморфизма является адап-
тивной стратегией, за счет которой популяции кед-
рового стланика сохраняют возможность приспо-
собиться к изменяющимся условиям среды.

Популяции Чукотки, Камчатки, о. Сахалин и
о. Кунашир обладают генетическим своеобрази-
ем, которое сформировалось под влиянием исто-
рии расселения стланика в регионе и действием
естественного отбора в разнообразных эколого-
климатических условиях. На примере о. Кунашир
отмечен высокий уровень дифференциации меж-
ду популяциями близкими географически, но
различающимися по условиям произрастания и
фактически изолированными друг от друга за
счет ограничения потока генов.
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Genetic Differentiation of Dwarf Siberian Pine, 
Pinus pumila (Pall.) Regel, Populations from the Pacific Region

Y. S. Belokon1, *, M. M. Belokon1, E. A. Petrova2, S. N. Goroshkevich2, D. V. Politov1

1Vavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
2Institute of Monitoring of Climatic and Ecological Systems, 

Russian Academy of Sciences, Siberian Branch, Tomsk, Russia
*e-mail: yuri_b@vigg.ru

Genetic structure and differentiation of 12 Siberian dwarf pine populations from Chutotka, Kamchatka pen-
insula, Sakhalin and Kunashir Islands were studied using 28 allozyme loci (Adh-1, Adh-2, Fdh, Fest-2, Gdh,
Got-1, Got-2, Got-3, Idh-1, Lap-2, Lap-3, Mdh-1, Mdh-2, Mdh-3, Mdh-4, Mnr-1, Pepca, 6Pgd-2, 6Pgd-3,
Pgi-1, Pgi-2, Pgm-1, Pgm-2, Skdh-1, Skdh-2, Sod-2, Sod-3, Sod-4). Twenty six loci were polymorphic in total
(92.9%). Mean allele number per loci (NA) was 2.3, mean heterozygosity HE = 0.248. Levels of intrapopula-
tion genetic variability in most populations were close to mean values. Observed interpopulation differentia-
tion was the relatively high (FST = 0.028) at populations from Kamchatka and the lowest (FST = 0.013) be-
tween two populations from Chukotka and between two populations from Sakhalin (FST = 0.013). Highest
level of genetic subdivision (FST = 0.041) was revealed among Kunashir Island populations growing at re-
stricted range with contrasting ecological conditions. Genetic differentiation across dwarf Siberian pine pop-
ulations from Kamchatka was close to the one for populations from the Baikal Lake region where the species
grows at different environmental conditions. Total differentiation among populations from the Pacific region
was FST = 0.07. Nei genetic distances (DN) varied from 0.005 (between two Kunashir populations) to 0.043
(among populations from Kamchatka and Kunashir). Factor analysis revealed clusters of populations by geo-
graphic origin and demonstrated high differentiation among Kunashir populations and among Kamchatka
populations. This may be an evidence of high adaptability level of populations to environmental conditions.
Thus, high levels of interpopulation differentiation of Pinus pumila depend not only on geographic origin, but
on growing conditions too.

Keywords: dwarf Siberian pine, Pinus pumila, allozymes, genetic diversity, genetic differentiation
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ВИДОВ РОДА Spiraea (Rosaceae) В ПРИРОДНЫХ 
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Адаптация различных видов Spiraea к меняющимся условиям среды связана с характерными био-
морфологическими и репродуктивными стратегиями. Лесные виды рода Spiraea образуют клональ-
но-панмиктические популяции и обладают стратегиями, сочетающими преимущества панмикти-
ческих и клональных популяций. Популяции этих видов генетически устойчивы за счет сочетания
разных форм возобновления и способности менять адаптивные стратегии. Уровни генетической
изменчивости в популяциях лесных видов спирей могут широко варьировать. Степные и скальные
виды Spiraea образуют преимущественно панмиктические популяции, в которых преобладает пере-
крестное опыление и наблюдаются моноцентрические биоморфы. Близкородственные скрещива-
ния, происходящие как внутри одного клона, так и между клонами, обусловливают низкие уровни
изменчивости. Виды спирей влажных мест обитаний образуют преимущественно клональные по-
пуляции с полицентрическими биоморфами и вегетативным размножением за счет корневых от-
прысков и/или ксилоризом, с низкими уровнями изменчивости вследствие образования идентич-
ных клонов или средними за счет мутаций. Результаты генетических исследований видов Spiraea
могут быть использованы для выявления популяций, нуждающихся в сохранении, а также для
управления генетическими ресурсами ex situ.

Ключевые слова: Spiraea, биоморфологические адаптации, тип воспроизводства, система скрещива-
ния, структура популяций, генетическая устойчивость
DOI: 10.31857/S0042132422050118

ВВЕДЕНИЕ
Адаптивные стратегии любого вида растений

включают в себя комплекс эколого-ценотических
(тип занимаемого ценоза, экологическая ниша,
норма реакции, экологические условия), био-
морфологических (жизненные формы, возрастные
спектры), репродуктивных (система скрещивания,
тип возобновления, жизнеспособность пыльцы
и завязываемых семян, дальность переноса се-
мян) особенностей, обеспечивающих выживае-
мость и оптимальное существование вида в посто-
янно меняющихся условиях окружающей среды. С
эколого-ценотическими и биоморфологическими
адаптивными стратегиями сопряжены генетиче-
ские механизмы поддержания целостности вида
и его эволюции (генетическая изменчивость, ге-
нотипическая структура популяций, поток генов,
гибридизация, полиплоидия и другие). Эволюци-
онные, или филогенетические адаптации, возни-
кающие в ходе эволюционного процесса на осно-
ве генетических мутаций, отбора и передающиеся

по наследству, являются более надежными для вы-
живания растений в меняющихся условиях среды.
На выбор адаптивных стратегий функционирую-
щих популяций вида также влияют антропогенные
факторы: степень, характер и длительность антро-
погенной нагрузки, скорость сокращения и фраг-
ментации популяций, ограничения для потока ге-
нов и переноса рамет.

На видовом уровне адаптация включает в себя
все процессы и приспособления, например та-
кие, как анатомо-морфологические (степень опу-
шения и размеры листьев), физиологические и
многие другие, которые способствуют повыше-
нию устойчивости и выживанию вида. На попу-
ляционном уровне присоединяется отбор, кото-
рый приводит к появлению организмов с более
высокими адаптивными возможностями. Воз-
можность отбора обусловлена наличием внут-
рипопуляционной изменчивости, определяющей
генетическую устойчивость растений к различ-
ным факторам среды.

УДК 582.734.2/575.22

EDN: CZHKHP
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Популяции растений связаны между собой не-
прерывными потоками генетической информа-
ции. Расселяясь в пределах любого ландшафта,
особи популяции вступают в сложную систему
взаимоотношений как с самим ландшафтом и его
экологическими условиями, так и с друг другом.
Особи одного вида растения населяют большое
число биотопов – мелких экологических единиц.
Особи биотопов могут быть генетически одина-
ковы, но проявлять разную устойчивость к фак-
торам среды. В различных условиях среды особи
проявляют разную жизнеспособность, и в резуль-
тате конкуренции сохраняются лишь те геноти-
пы, которые наилучшим образом отвечают требо-
ваниям конкретных условий среды. То есть на по-
пуляционном уровне устойчивость вида к тому
или иному фактору среды определяется устойчи-
востью составляющих популяцию генотипов.

Род Spiraea L., принадлежащий к хозяйственно-
ценному семейству Rosaceae Juss., широко распро-
странен в умеренной и субтропической зонах Се-
верного полушария с числом видов, варьирующим
от 80 до 120 (Choi et al., 2019). Наибольшее разнооб-
разие спирей, около 70 видов, встречается в Во-
сточной Азии: в Китае и на Тайване (Lu, Crinan,
2003; Choi et al., 2019). В России и на сопредель-
ных территориях бывших стран СНГ насчитыва-
ется около 25 видов (Пояркова, 1939).

У каждого вида растения в процессе эволюции
выработались определенные потребности к усло-
виям существования и приспособленность к зани-
маемой экологической нише. Экологические осо-
бенности конкретных видов растений сформи-
ровались в результате длительного действия
соответствующих условий. Среди различных видов
Spiraea встречаются виды, приуроченные к опреде-
ленным местам обитания. По экологическим пред-
почтениям виды спирей можно разделить на лес-
ные (мезофиты), лесостепные (мезоксерофиты),
степные виды (ксерофиты), виды скальных обна-
жений (мезоксерофиты), а также виды, предпо-
читающие влажные местообитания (гигрофиты).

Основной способ размножения особей в попу-
ляции играет важную роль в формировании их ге-
нетического разнообразия (Lloyd, 1980; Emery,
2014). Для видов Spiraea характерны различные ти-
пы воспроизведения и размножения в природных
популяционных системах, среди них как половое:
перекрестное опыление (ксеногамия или аллога-
мия, аутбридинг) и самоопыление (автогамия, ин-
бридинг), так и вегетативное размножение (кло-
нальные фрагменты – раметы, инбридинг). Вы-
бор особями Spiraea репродуктивных стратегий в
популяции будет зависеть от конкретных условий
произрастания, от занимаемых биотопов и эколо-
гических ниш. В одной и той же популяционной
системе особи различных видов Spiraea могут пред-
почесть один тип воспроизводства другому или

сочетать несколько типов размножения. Потом-
ки от разных способов воспроизведения и раз-
множения будут составлять генотипическое и фе-
нотипическое разнообразие, наблюдаемое в по-
пуляционных системах в виде изменчивости.

В роде Spiraea встречаются как широко рас-
пространенные виды с широкой нормой реакции,
так и редкие виды спирей, имеющие ограниченное
распространение в пределах ареала и занимаю-
щие локальные биотопы (Ширманов, Полякова,
2019). В Красные книги 16 субъектов Российской
Федерации внесено 7 видов спиреи: S. crenata L.,
S. elegans Pojark., S. hypericifolia L., S. litwinowii Do-
brocz., S. media Schmidt, S. trilobata L., S. humilis
Pojark., для которых установлены различные ка-
тегории редкости (Ширманов, Полякова, 2019).

В Даурии распространены так называемые спи-
рейные харганаты (спирейники) (Беликович, Гала-
нин, 2006), в которых ценозообразующая роль в ку-
старниковом пологе принадлежит видам спиреи –
S. aquilegifolia Pall. (доминантный вид) и S. media
(постоянный вид). Подобные спирейные харга-
наты распространены на Алтае (S. aquilegifolia,
S. media), в Тыве (S. media), Хакасии (S. trilobata),
Монголии (S. aquilegifolia, S. media) и Китае (Бе-
ликович, Галанин, 2006). Ксерофитные кустар-
ники S. aquilegifolia образуют петрофильные ку-
старниковые степи, которые являются редкими и
их следует охранять (Зеленая книга Сибири…, 1996;
Галанин, Беликович, 2006).

Часть площадей харганатов уничтожена рубками
под топливо и последующим выпасом скота. Дегра-
дированные харганаты отмечены в полосе 10 км
вдоль границы с Монголией на всех склонах за-
падных экспозиций (Беликович, Галанин, 2006).
Постоянный выпас скота и пожары приводят к де-
градации ксерофитных зарослей спирей в горах Си-
бири. Например, таволго-абрикосовые и таволго-
ильмовые сообщества Забайкалья считаются ред-
кими растительными сообществами и подлежат
охране (Зеленая книга Сибири…, 1996). При сни-
жении выпаса скота многие участки разнотрав-
но-ковыльных степей восстанавливаются, интен-
сивно закустариваются, например, в Зауралье спи-
реей городчатой S. crenata L.

Чем выше генетическое разнообразие видов,
обитающих как в ненарушенных, так и в сильно
нарушенных средах, тем успешнее проходит адап-
тация, тем популяции наиболее способны эволю-
ционировать в ответ на давление внешних факторов
среды и с меньшей вероятностью исчезнут в случае
изменения условий окружающей среды. Снижение
генетического разнообразия популяций растений
может нанести ущерб в целом растительному со-
обществу и негативно повлиять на другие виды
растительного сообщества.

Вследствие этого генетические исследования по
изучению изменчивости и популяционной струк-
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туры видов очень важны и часто включаются в
стратегии сохранения редких видов растений и
растительных сообществ. Определение стратегий
генетической устойчивости популяций Spiraea
позволит разработать рекомендации по сохране-
нию редких видов спирей и их сообществ.

БИОМОРФОЛОГИЧЕСКИЕ 
И РЕПРОДУКТИВНЫЕ СТРАТЕГИИ 

ЛЕСНЫХ ВИДОВ Spiraea

Наибольшие площади ареала рода занимают
лесные виды спирей, что связано с подавляющими
территориями, занятыми лесами. Спиреи в каче-
стве подлеска встречаются в различных типах фито-
ценозов, где часто приурочены к окнам в древесном
пологе, к полянам, образуя кустарниковые заросли.

Наиболее широко распространенными лесны-
ми видами являются спирея дубравколистная Spi-
raea chamaedryfolia L. и спирея средняя S. media.
Эти виды растут в подлеске хвойных и мелколист-
венных (березовых, осиновых) лесов зеленомош-
ного, травяного и кустарникового типов (Кудря-
шова, 2005).

Тип возобновления у лесных видов Spiraea мо-
жет различаться в зависимости от конкретных за-
нимаемых видами ценозов и общего проективного
покрытия. В смешанных осиново-пихтовых лесах с
общим проективным покрытием мелкотравьем
до 40% S. media представлена исключительно в
виде взрослых особей (Тищенко, 2010), получен-
ных путем семенного возобновления, на протя-
жении нескольких поколений. Вегетативного (и
явного семенного) подроста обнаружено не было.

В горных сосновых лесах с общим проектив-
ным покрытием из крупнотравья в 90–100% для
S. media отмечается наличие взрослых особей
(34.4%) и вегетативного подроста (65.6%) (Тищен-
ко, 2010). Для другого лесного вида S. chamaedry-
folia в горных сосновых лесах также наблюдается
присутствие взрослых особей, около 55.4%, и ве-
гетативного подроста, около 43.3%, и незначитель-
ная часть, около 1.3%, возобновляется в виде се-
менного подроста (Тищенко, 2010).

Следует отметить, что в зависимости от эколо-
го-ценотических условий виды с широкой эколо-
гической амплитудой, такие как S. chamaedryfolia
и S. media, произрастая в разных типах лесных
фитоценозов, способны менять свои адаптивные
стратегии. В смешанных осиново-пихтовых ле-
сах, где для спирей отсутствуют преграды в виде
густого разнотравья, преобладает перекрестное
опыление и семенное размножение. А в услови-
ях горных сосновых лесов у S. media и S. chamaedry-
folia преобладает вегетативный тип возобновления,
либо наблюдаются оба типа возобновления из-за по-
давления сомкнутым крупнотравьем семенного под-

роста, и поэтому сеянцы либо отсутствуют совсем,
либо присутствуют в незначительном количестве.

Ксеногамия у лесных видов спирей почти все-
гда наблюдается для особей, приуроченных к ок-
нам в древесном пологе, к полянам, вырубкам и
местам бывших пожарищ, где достаточно света и
насекомых-опылителей (жуки, шмели), тогда как
под пологом леса кусты чаще находятся в угне-
тенном состоянии из-за отсутствия достаточного
света. Такие особи воспроизводятся под пологом
леса только благодаря способности к вегетативному
размножению обильными корневыми отпрыска-
ми и/или ксилоризомами. Ксилоризомы – это
специализированные побеги, которые возника-
ют из спящих почек на подземных скелетных
осях и способствуют формированию полицен-
трических систем с парциальными побегами и
парциальными кустами.

Биоморфологическое разнообразие кустарни-
ков в популяции может быть представлено двумя
группами: 1) с преобладанием компактных, моно-
центрических биоморф и 2) с преобладанием рых-
лых, полицентрических биоморф (Воронцова и
др., 1977). Лесные виды S. chamaedryfolia и S. media
имеют те и другие биоморфы, зависящие от занима-
емой экологической ниши. Как правило, моноцен-
трические биоморфы (рис. 1) имеют вегетативно
неподвижные или малоподвижные особи, в основ-
ном семенного происхождения, произрастающие
чаще на освещенных местах. А полицентрические
биоморфы (рис. 2) наблюдаются чаще в подлеске
и образуются у вегетативно подвижных видов, ко-
торые возобновляются за счет корневых отпрысков
и/или ксилоризом, которые у спирей бывают двух
типов – эпи- и гипогеогенные.

Наличие моно- и полицентрических форм у
спиреи обусловливает поливариантность жизнен-
ных форм. У спиреи встречаются такие моноцен-
трические формы, как деревце, аэроксильный ку-
старник и компактный геоксильный кустарник.
Среди полицентрических биоморф для спирей ха-
рактерны эпигеогенный геоксильный и гипогео-
генно-геоксильный кустарники (Тищенко, 2010).

Для одного и того же вида спиреи могут быть ха-
рактерны как моноцентрические (деревце, аэрок-
сильный кустарник), так и полицентрические (эпи-
геогенный геоксильный и гипогеогенно-геоксиль-
ный) морфы. Например, это наблюдается для
S. media; в осиново-пихтовых лесах преобладают
эпигеогенные геоксильные полицентрики, а в гор-
ных сосняках – гипогеогенно-геоксильные ку-
старники. Для S. chamaedryfolia более типичны ги-
погеогенно-геоксильные морфы и в меньшей сте-
пени – компактные геоксильные кусты (Тищенко,
2010).

Такие полиморфные виды лесных спирей, как
S. chamaedryfolia и S. media, используют все имею-
щиеся экологические ниши в лесу наиболее пол-
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но. Так, например, в сосновых лесах в окнах дре-
весного полога спиреи цветут и плодоносят, до-
минирует моноцентрический тип биоморф. Тогда
как под пологом леса эти виды выглядят угнетен-
ными, чаще сохраняются и возобновляются веге-
тативным способом, а генеративные экземпляры
почти не встречаются. Преобладающие биомор-
фы под пологом леса – полицентрические, про-
слеживается тенденция к повышению вегетатив-
ной подвижности этих кустарников, благодаря ко-
торой спиреи часто выступают как доминанты и
содоминанты молодых фитоценозов. Таким об-
разом, устойчивость популяций спирей в значи-
тельной мере определяется их способностью быст-
ро заполнять освобождающиеся ниши “своими”
видами, способствуя, в конечном итоге, возвраще-
нию эдификаторов (Одум, 1986).

Устойчивость видов в фитоценозах определя-
ется и способностью к самоподдержанию цено-
популяций, то есть к постоянному пополнению их
онтогенетически молодым потомством (Тищенко,
2010). Поскольку семенное возобновление кустар-
ников в лесных сообществах с развитым травя-
ным ярусом затруднено, то в подлеске способны
удерживаться особи, избегающие угнетающего воз-
действия травостоя и способные преодолевать его,
а также выживающие за счет семенного возоб-
новления. Это те кустарники, которые выходят из-
под полога леса и являются вегетативно неподвиж-

ными или малоподвижными, и могут размножать-
ся семенным путем на освещенных участках, сво-
бодных от травяного покрова.

Однако стратегия семенного возобновления не
всегда обеспечивает устойчивое развитие кустарни-
ков подлеска. В сообществах с сомкнутым круп-
нотравьем вегетативно неподвижные виды не
способны к самовозобновлению. Отсутствие
некоторых возрастных групп свидетельствует о
нарушении процессов возобновления из-за нере-
гулярного затрудненного прорастания семян в свя-
зи с недоразвитием зародыша. Особенно это акту-
ально на границах экологических ареалов лесных
видов спирей.

Возрастная структура ценопопуляций спирей
связана напрямую с типом размножения. У веге-
тативно возобновляющихся кустарников спирей
часто встречаются молодые нормальные непол-
ночленные ценопопуляции, в которых преобла-
дают ювенильные особи. Наблюдаемый нами ха-
рактер возрастных спектров особей спирей в лес-
ных сообществах свидетельствует об интенсивном
процессе вегетативного возобновления, часто при
отсутствии семенного. Подрост часто не достига-
ет взрослого генеративного состояния. Преобла-
дание имматурных и виргинильных групп в воз-

Рис. 1. Моноцентрическая биоморфа Spiraea.

Рис. 2. Полицентрическая биоморфа Spiraea.



534

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 142  № 5  2022

ПОЛЯКОВА

растном спектре S. chamaedryfolia и S. media свиде-
тельствует о задержке развития на соответствующих
этапах прегенеративного периода, что вызвано ча-
сто недостаточно благоприятными фитоценотиче-
скими (эколого-ценотическими) условиями. При
улучшении условий освещенности, при выходе из-
под полога леса, например, на вырубках, гарях,
опушках, жизнеспособность особей спиреи повы-
шается, и они достигают генеративного состояния.

Биологически устойчивые ценопопуляции, как
правило, должны включать разнообразные воз-
растные спектры. Несмотря на отсутствие обилия
генеративных морф под пологом леса, они по-
полняются различными возрастными особями за
счет постоянно продолжающегося образовывать-
ся вегетативного потомства, и это способствует вы-
живанию и устойчивости лесных видов спирей в
различных типах лесных фитоценозов.

Наличие семенного потомства в ценопопуля-
циях лесных видов спирей обеспечивает генетиче-
скую изменчивость за счет рекомбинации генов и
обновляет генетический материал популяции. Тем
самым повышается доля наследственной изменчи-
вости, которая определяет соответствующие реак-
ции видов на изменчивые условия среды обита-
ния (Грант, 1984).

Для видов подлеска с редким разнотравьем ха-
рактерна стратегия преимущественно вегетатив-
ного возобновления, которая заключается в веге-
тативной подвижности кустарников, преоблада-
нии вегетативного возобновления над половым
(семенным) и даже полном переходе к вегетатив-
ному возобновлению. Вегетативное потомство,
являясь физиологически более сильным, облада-
ет более высокими темпами роста и поэтому не ис-
пытывает фитоценотического угнетения со сторо-
ны травостоя. За счет этого вегетативно подвижные
виды спирей получают преимущества в лесных со-
обществах и именно поэтому часто выступают до-
минантами. Преимущественно вегетативное возоб-
новление связано с морфологической пластично-
стью этих видов и является адаптивной реакцией,
направленной на самоподдержание ценопопуля-
ций спирей в неоднородных эколого-фитоцено-
тических условиях лесных сообществ. Ценопопу-
ляции вегетативно подвижных видов чаще про-
странственно однородны даже в мозаичных по
структуре лесах.

Восточноазиатский вид – спирея сливолист-
ная, Spiraea prunifolia Siebold & Zucc., и форма
этого вида S. prunifolia f. simpliciflora Nakai произ-
растают в субальпийских сообществах и в лесах у
подножий гор. Размеры популяций варьируют от
одного до десяти или более особей. Такие малые
размеры природных популяций и высокая деко-
ративность этого вида послужили основаниями
для его сохранения, вид внесен в список охраняе-
мых растений с 2000 г. Лесной службой Республи-

ки Корея (Huh, 2009). В природных популяциях
спиреи сливолистной выявлено наличие преиму-
щественно вегетативного размножения с образо-
ванием клонов с инбредным потомством, а также
несколько уникальных генотипов, образовавшихся
в результате случайного скрещивания особей, про-
израстающих на удаленном расстоянии (Huh, 2009).
Вероятно, пыльца у спирей неоднородно распро-
страняется только на короткие расстояния от ро-
дительской особи. Выявленная межпопуляцион-
ная генетическая дифференциация спиреи сли-
волистной является продуктом низких уровней
потока генов. Однако отдельно стоящие расте-
ния, отобранные на расстоянии 25 м друг от дру-
га, имели различающиеся генотипы (Huh, 2009).

Основная проблема генетической устойчиво-
сти S. prunifolia f. simpliciflora состоит в продолжа-
ющемся разрушении и фрагментации среды оби-
тания в результате строительства дорог и избы-
точных сборов растений для медицинских целей
(Huh, 2009).

Таким образом, для лесных видов спирей харак-
терно совмещение двух типов адаптивных страте-
гий, заключающееся в сочетании моноцентриче-
ских и полицентрических биоморф и возобновлении
смешанным путем – вегетативным и семенным, в
зависимости от экологических условий.

БИОМОРФОЛОГИЧЕСКИЕ 
И РЕПРОДУКТИВНЫЕ СТРАТЕГИИ 

ВИДОВ Spiraea СТЕПНЫХ 
СООБЩЕСТВ И СКАЛИСТЫХ ОБНАЖЕНИЙ

Степные и лесостепные виды Spiraea (S. crenata,
S. aquilegifolia, S. hypericifolia L., S. pubescens Turcz.)
образуют заросли кустарников в засушливых усло-
виях в зоне луговых, горных и типичных степей,
лесостепных зон и остепненных ценозов. Степ-
ные виды спирей часто играют ценозообразую-
щую роль и выступают в качестве эдификаторов,
доминантов и содоминантов в различных степ-
ных сообществах, а также образуют чистые флоро-
ценокомплексы – спирейники, водосборолистни-
ки (Иметхенова, 2008).

На юге ареала степные виды встречаются в арид-
ных редколесьях Кавказа и проникают в зону пу-
стынных степей. На севере по островам луговых
степей S. crenata заходит в зону широколиствен-
ных лесов Западной Сибири. Могут выходить на
опушки пойменных лесов, занимают прогибы на
склонах разной крутизны и экспозиции в нижних
и средних частях склонов, где более благоприят-
ные условия увлажнения и более развитые почвы,
а также протягиваются лентами по ложбинам –
путям стока влаги (Кудряшова, 2005).

В южном Забайкалье и на юге Бурятии S. aqui-
legifolia встречается обильно на сильно каменистых
малоразвитых почвах в кустарниковых и горных
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степях, в сосновых, сосново-лиственничных, иль-
мовых лесах, занимая крутые открытые склоны и
осыпи горной лесостепи юго-западной, южной и
северо-западной экспозиции (Иметхенова, 2008;
Бондаревич, Попова, 2014).

В даурских степях виды S. pubescens и S. aquile-
gifolia формируют кустарниковые заросли или
встречаются в составе степных сообществ, обра-
зуя своеобразные кустарниковые степи – харга-
наты, наряду с другими видами древесных расте-
ний. Кусты S. pubescens чаще занимают пологие
склоны или приурочены к крутым каменистым, с
выходами скальных пород, склонам южной, юго-
восточной и восточной экспозиций, а S. aquilegi-
folia – у подножьев склонов и по западинам (Гала-
нин, Беликович, 2006).

Степные и скальные виды спирей обладают
компактной формой куста, моноцентрическим ти-
пом биоморф, и по классификации Серебрякова
(Серебряков, 1964) относятся к вегетативно-непо-
движным кустарникам. Каменистые местообита-
ния в условиях умеренного увлажнения обусловли-
вают постоянство жизненной формы – геоксиль-
ный кустарник (Иметхенова, 2008).

Биоморфологические адаптации степных, ле-
состепных и скальных видов отличаются от опи-

санных выше адаптаций лесных видов. В услови-
ях полной освещенности и отсутствия преград в
виде густого травяного покрова (общее покрытие
менее 60%) наблюдается высокая жизнеспособ-
ность спирей, встречаются все возрастные спек-
тры, и почти все особи достигают генеративного
состояния (рис. 3). Для степных видов спирей в
условиях полной освещенности характерно воз-
обновление преимущественно половым (семен-
ным) путем в относительно однородных эколого-
фитоценотических условиях степных сообществ.

Ценопопуляции из вегетативно неподвижных
и малоподвижных особей степных видов спиреи
характеризуются одновременно пространственной
однородностью и структурностью, состоят из кло-
нов (или семей) с кустами семенного возобновле-
ния и близкородственных, инбредных особей, и
имеют однородную генетическую структуру це-
нопопуляций в виде “пятен” (семей) (рис. 4).

Перекрестноопыляющиеся популяции степных
видов спирей можно было бы рассматривать как
панмиктические со свободным переопылением
между особями в пределах популяции. Под дей-
ствием естественного отбора в таких популяциях
должна возникать генетически сбалансированная
система разных генотипов – коадаптированных
генотипов (Фадеева и др., 1980). Однако, следует
отметить, что для степных видов Spiraea чаще на-
блюдается переопыление в пределах одного кло-
на, представляющего собой группу близкород-
ственных особей – потомков одних исходных
прародительских форм. Хотя наличие панмиксии
между разными клонами мы также не исключаем.
В результате инбредных скрещиваний в пределах
одного клона (семьи) происходит стабилизация
гомозиготных генотипов.

Скальные виды Spiraea (S. trilobata, S. elegans Po-
jark., S. dahurica (Rupr.) Maxim., S. alpina Pall.), об-
разующие заросли кустарников на открытых, хо-
рошо освещенных местах в зоне остепненных и
каменистых ценозов, являются также панмикти-
ческими, размножаются преимущественно семе-
нами (Khan et al., 2014).

БИОМОРФОЛОГИЧЕСКИЕ 
И РЕПРОДУКТИВНЫЕ СТРАТЕГИИ 

ВИДОВ Spiraea ВЛАЖНЫХ 
МЕСТООБИТАНИЙ

Виды Spiraea влажных мест обитаний (S. salici-
folia L., S. humilis Pojark.) распространены преиму-
щественно в речных долинах, на водоразделах, в
увлажненных понижениях, также связанных с реч-
ной сетью, на местообитаниях с проточным увлаж-
нением и хорошей аэрацией почвы (Кудряшова,
2005). Вид S. salicifolia приурочен к подзонам сред-
не- и южно-таежных лесов равнинных и горных
территорий, заходит по рекам в зону тундр и за-

Рис. 3. Генеративные особи Spiraea hypericifolia в Вол-
гоградской обл., окр. пос. Гормаки, июль 2019 г. (фо-
то Полякова К.М.).
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байкальские степи. Вид S. humilis встречается так-
же на вырубках и гарях лиственничников. Эти ви-
ды часто образуют кустарниковые заросли по до-
линам рек, в пойменных лесах, на травянистых
болотах и заливных лугах.

Генетическая изменчивость и структура попу-
ляций российских видов влажных мест обитаний
никем не изучалась, данные зарубежных исследо-
вателей демонстрируют сочетание разных репро-
дуктивных стратегий для видов спирей с близкой
морфологией и сходными условиями обитания, од-
нако основной тип размножения – вегетативный,
за счет корневых отпрысков и/или ксилоризом.

Изучение системы размножения близкого к
S. salicifolia североамериканского вида спиреи ши-
роколистной S. latifolia (Aiton) Borkh. показало на-
личие в популяциях как полового, так и бесполо-
го размножения. В результате аллогамии между
особями с различными генотипами семена завя-
зывались у 68% растений. Наблюдалась и автога-
мия, либо в пределах одного цветка, либо пыльцой
с соседних цветков той же особи. В результате само-
опыления завязывалось около 30% семян. Семена,
развивающиеся при аллогамии, были намного
крупнее, чем завязанные при автогамии. В попу-
ляциях этого вида также наблюдалось вегетатив-
ное размножение за счет корневищ и ксилоризом
(Hall et al., 1974).

Наиболее тщательно изучена спирея виргин-
ская, Spiraea virginiana Britton – североамерикан-
ский кустарник, встречающийся вдоль речных
скал, размытых паводками берегов рек, на песча-
ных наносах, и находящийся под угрозой исчез-
новения из-за сокращения размеров популяций

(Anders, Murrell, 2001; Brzysky, 2010, 2011; Brzysky,
Culley, 2013; Emery, 2014). Наиболее обильные за-
росли спирея виргинская образует на влажных и
болотистых берегах рек и ручьев, и лимитирован-
ные – на нарушенных каменистых берегах рек,
где ограничена влажность (Emery, 2014).

Сначала предполагалось, что вегетативное раз-
множение этого редкого вида является основной
формой воспроизводства, а механизмы полового
размножения были слабо понятны (Anders, Murrell,
2001). Постулировалось, что каждая популяция спи-
реи виргинской может быть индивидуальным гено-
типом, то есть отдельным клоном (Brzysky, 2010).

Изучение морфологии семян спиреи виргин-
ской, собранных в природных популяциях, пока-
зало, что семена усыхают и, вероятно, стерильны,
а зародыши недоразвиты (Anders, Murrell, 2001):
либо семена вообще редко завязываются при са-
моопылении или перекрестном опылении особей
одной популяции, либо количество жизнеспо-
собных семян низкое, около 10.3%, при скрещива-
нии особей из разных речных долин (Emery, 2014).
Однако эксперименты в условиях интродукции по-
казали, что перекрестное опыление и завязывание
семян возможно у выращиваемых совместно осо-
бей из разных русел рек, что позволило предполо-
жить, что эти особи в природных условиях нахо-
дятся на достаточно удаленном расстоянии друг
от друга, поэтому исключает аллогамию (Anders,
Murrell, 2001).

Генетический анализ тщательно отобранных
образцов с кустарников только с вегетативными
побегами и побегов с цветущих кустарников спи-
реи виргинской выявил множество генотипов

Рис. 4. Клоновая (семейная) структура популяции Spiraea hypericifolia в Волгоградской обл., окр. пос. Гормаки, июль 2019 г.
(фото Полякова К.М.).
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внутри речных систем, не относящихся к одной
популяции, хотя в определенных речных бас-
сейнах существует некоторая степень фенотипиче-
ской однородности. Наблюдаемый полиморфизм
может быть результатом груза мутаций, которые
происходят при бесполом размножении. Четкой
популяционной структуры у этих популяций спи-
реи виргинской обнаружено не было, отмечается
наличие потока генов вдоль границ речных бас-
сейнов, между бассейнами и/или руслами рек из-
за их близости. Особи из сложных вторичных реч-
ных систем, изолированных и более удаленных
друг от друга русел рек оказались более морфоло-
гически изменчивы, чем группы близкородствен-
ных особей из простых речных систем из сосед-
них русел рек (Anders, Murrell, 2001).

Полученные результаты подтверждают, что в
русле одной реки существует некоторая система
взаимоотношений особей, а внутри вторичных
бассейнов наблюдаются вынесенные по течению
корневые отпрыски и/или ксилоризомы, проис-
ходящие от множества прародителей, и вызываю-
щие таким образом наблюдаемое смешение фено-
типов/генотипов (Anders, Murrell, 2001). Во время
регулярных затоплений S. virginiana размножается
вегетативно, раметы переносятся вниз по течению,
где создаются новые клоны родительских форм
или находятся созданные ранее (Emery, 2014).

Генетический анализ клонов спиреи виргин-
ской внутри одного русла реки показал отсутствие
генетически идентичных особей, то есть вегета-
тивное размножение в пределах клона не подтвер-
дилось. Все отдельные особи в пределах одного
клона являлись близкородственными, полученны-
ми от инбредных скрещиваний семенного потом-
ства, возобновленного из рядом упавших семян.
Но эти отдельные особи в пределах одного клона
часто не являются настоящими клонами одного
растения (Anders, Murrell, 2001). Таким образом,
гипотеза о наличии одного генотипа в пределах од-
ного клона через вегетативное воспроизводство не
верна, хотя не исключается возможность, что эти
особи древние и поэтому могут быть генетически
дивергентными клонами (Anders, Murrell, 2001).
Тем не менее, возможно, субпопуляцию каждого
речного стока нужно рассматривать как эволю-
ционно значимую единицу в системе вида S. vir-
giniana (Brzysky, 2011.

Дальнейшие исследования подтвердили, что
популяции спиреи виргинской чаще воспроизво-
дятся вегетативным путем (Brzysky, 2010, 2011; Em-
ery, 2014), за счет корневых отпрысков и/или ксило-
ризом от особей популяций, расположенных вы-
ше по течению, которые формируют популяции
вдоль рек ниже по течению (Brzysky, 2010, 2011). В
зависимости от основного способа размножения
(полового или вегетативного), популяции S. vir-
giniana могут состоять из множества генотипов или

из нескольких локализованных генотипов. Коэф-
фициент инбридинга показал репрезентативные
значения, характерные для высокого уровня кло-
нального распространения этого вида (Brzysky, 2011).

Несмотря на выявленную высокую клональ-
ную природу S. virginiana, этот вид может редко
размножаться половым путем (аллогамия и авто-
гамия) (Emery, 2014). Развитие индивидуальных
рамет зависит от густоты соседствующих насаж-
дений и/или степени покрытия, а также от досту-
па к свету. Однако прорастание семян спиреи вир-
гинской в условиях прибрежных зон может быть
проблематичным. В природных популяциях на-
блюдалось завязывание жизнеспособных семян
(Emery, 2014), но сеянцы не развивались из-за про-
блем с прорастанием семян (Brzysky, Culley, 2013),
вызревала только малая часть семян в некоторых
щитковидных соплодиях (Emery, 2014). При этом
созревание пыльцы никак не влияло на количе-
ство образованных семян (Emery, 2014), около
90% пыльцевых зерен спиреи виргинской из Огайо
оказались жизнеспособными (Brzysky, Culley, 2013).

В целом популяции спиреи виргинской имеют
низкие уровни генетической изменчивости из-за
упомянутых маленьких размеров популяций и пре-
обладания вегетативного размножения, частично
из-за возведенных конструкций дамб, предотвра-
щающих регулярные затопления, тем самым огра-
ничивается обмен генетически более разнород-
ными удаленными раметами внутри популяций
(Brzysky, 2010). Популяции спиреи виргинской
обычно устойчивы при наличии регулярных за-
топлений. Отсутствие частых затоплений (навод-
нений) ставит под угрозу исчезновения популя-
ции спиреи виргинской (Brzysky, 2011), так как
со стороны других древесных видов усиливает-
ся конкуренция за свет и другие экологические
факторы (Emery, 2014).

Для восточноазиатского вида спиреи японской
S. japonica L. и его разновидностей, произрастаю-
щих вдоль ручьев, рек, лесных опушек, обочин
дорог, сукцессионных полей и линий электропе-
редач, отмечается тенденция к инбридингу, осо-
би этого вида могут легко размножаться клональ-
но (Zhang et al., 2008). Также отмечается низкий
уровень генетической изменчивости внутри по-
пуляций и высокая генетическая дифференциа-
ция между популяциями. Рассеивание семян из
листовок спиреи японской, как и у других видов
спирей, осуществляется за счет выброса и силы
тяжести, редко с помощью ветра или животных.
Поэтому расстояние, на которое семена распро-
страняются, ограничено. Эксперименты по про-
ращиванию семян спиреи японской показали
низкую всхожесть (Zhang et al., 2008).

Для популяций другого североамериканского
вида спиреи войлочной, Spiraea tomentosa L., про-
израстающего на открытых местах в заболоченных
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лесах, на влажных лугах, пастбищах и на болотах
(Salamun, 1951), приводятся данные о широком рас-
пространении у вида полового (семенного) раз-
множения и низкого уровня клональности (Lo-
renz et al., 2021). Генетическое разнообразие S. to-
mentosa из Восточной Германии и западной части
Польши, где этот кустарник натурализовался, ока-
залось высоким, сопоставимым с перекрестноскре-
щивающимися многолетними растениями. Однако
особи спиреи войлочной, собранные на влажных
лугах, показывали более низкое значение ожида-
емой гетерозиготности (Lorenz et al., 2021), веро-
ятно, за счет наличия близкородственных скрещи-
ваний или вегетативного размножения. Обилие се-
янцев S. tomentosa указывает на наличие семенного
размножения в качестве основного (Lorenz et al.,
2021). Таким образом, вид S. tomentosa имеет репро-
дуктивную стратегию семенного воспроизвод-
ства потомства.

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
И ПРОЦЕССЫ В ПОПУЛЯЦИОННЫХ 

СИСТЕМАХ Spiraea, ВЛИЯЮЩИЕ 
НА УСТОЙЧИВОСТЬ ВИДОВ

Популяционная система оказывается тем устой-
чивее к различного рода внешним воздействиям,
чем значительнее ее внутреннее генетическое раз-
нообразие (Алтухов, 2003). На генетическое разно-
образие особей в популяции влияет система их
размножения (Emery, 2014). Привнесение пыль-
цы из другой популяции может увеличить генети-
ческую изменчивость. С иной точки зрения, са-
моопыление (автогамия) или частое переопыле-
ние между близкородственными особями может
привести к понижению генетического разнооб-
разия внутри популяции и к инбридинговой де-
прессии, а, следовательно, к снижению завязы-
вания семян, их жизнеспособности и всхожести
(Lloyd, 1980; Linhart, Grant, 1996; Emery, 2014).
Некоторые растения способны производить жиз-
неспособные семена через автогамию, что имеет
преимущество для небольших популяций, когда
занос пыльцы невозможен (Lloyd, 1980).

Генетическое разнообразие позволяет популя-
циям растений адаптироваться к избирательному
действию факторов среды. На структуру популя-
ций растений влияют многие факторы, такие как
небольшой размер популяции, наличие вегета-
тивного размножения и высокий уровень кло-
нальной изменчивости, антропогенная нагрузка
и другие, что в итоге может привести к сокраще-
нию генетической изменчивости, а, следователь-
но, и к снижению генетической устойчивости по-
пуляций и видов в целом. В нарушенных местооби-
таниях или в неблагоприятных для вида условиях
спиреи, как правило, переходят к вегетативному
размножению и самоопылению, характеризуются
клоновостью. При частичном восстановлении усло-

вий произрастания у образцов спиреи выявляется
инбридинг, приводящий к понижению природного
полиморфизма популяций (Poliakova et al., 2018).

На генетическую устойчивость (и изменчи-
вость) вида также влияет его редкость (эндемизм)
и малые размеры популяций, или, наоборот, цир-
кумполярное распространение видов. Виды од-
ного и того же рода с редким распространением
чаще имеют низкие уровни генетической измен-
чивости из-за низкого ауткроссинга внутри ма-
леньких и/или удаленных популяций по сравне-
нию с широко распространенными видами (Gitzen-
danner, Soltis, 2000). Максимальная устойчивость
во времени и в пространстве должна быть свой-
ственна именно широко расселенному виду (Ал-
тухов, 2003).

Виды с небольшими и изолированными попу-
ляциями могут иметь высокие уровни автогамии
и инбридинга и, следовательно, сниженное или не-
большое число семян. На такие популяции особен-
но негативно может повлиять хозяйственная дея-
тельность человека (Emery, 2014).

В природных популяциях генотипическое и фе-
нотипическое многообразие составляют потомки
от разных способов воспроизведения и размно-
жения, что определяет уровни наблюдаемой из-
менчивости в популяционной системе. Генетиче-
ская структура природной популяции зависит от
соотношения способов размножения, поэтому
тип популяции определяют по преобладающему
способу размножения (Фадеева и др., 1980).

Для популяций различных видов Spiraea харак-
терны три основных типа популяций: 1) панмикти-
ческая, характерный тип размножения – половой
(семенной), преимущественно перекрестное опы-
ление (аллогамия), в том числе с близкородствен-
ными особями, то есть инбридинг в пределах кло-
на или семьи; 2) клональная, характерный тип
размножения – бесполый (вегетативный) за счет
отделения корневых отпрысков и/или ксилоризом
от родительской особи; 3) клонально-панмикти-
ческая, сочетающая два или более типа размноже-
ния: половой (аллогамия, автогамия), бесполый
(вегетативный: за счет отделения корневых отпрыс-
ков и/или ксилоризом от родительской особи).

Многие виды растений используют оба спосо-
ба воспроизводства, половой и бесполый, отдавая
предпочтение первому или второму в зависимо-
сти от экологических факторов (Linhart, Grant,
1996). Так, лесные виды спирей совмещают способ-
ность к половому и вегетативному размножению.
Своеобразная (комплексная, сложная, составная)
структура популяций отражает совмещение двух
типов адаптивных биоморфологических страте-
гий и возобновление смешанным путем – вегета-
тивным и семенным. Очевидно, что такое соот-
ношение способов воспроизводства и размноже-
ния является наиболее стратегически верным для
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лесных видов спирей. При сочетании разных спо-
собов размножения обеспечивается наибольшая
генетическая устойчивость, которая заключается
в оптимальном соотношении процессов измен-
чивости и стабилизации генотипов.

В панмиктических популяциях степных видов
спиреи преобладает перекрестное опыление, и
подавляющая часть особей ксеногамны. Популя-
ции степных видов спирей, несмотря на пере-
крестное опыление, часто обнаруживают высо-
кий уровень гомозиготности; большинство ядер-
ных микросателлитных локусов оказываются
гомозиготными и мономорфными. Низкий уро-
вень гетерозиготности в природных популяциях
степных видов Spiraea свидетельствует о перео-
пылении в пределах одного клона (семьи) и ин-
бридинге. В результате инбредных скрещиваний
в пределах одного клона, или семьи, происходит
стабилизация гомозиготных генотипов. В попу-
ляциях, включающих клональные фрагменты
скрещивания (раметы), обмен генетической ин-
формацией происходит с разной частотой. Клоны
играют роль стабилизатора адаптивных генотипов
(как гомозиготных, так и гетерозиготных), в зави-
симости от фертильности особей.

При длительном отсутствии семенного размно-
жения клоны, размножаясь, генетически диффе-
ренцируются, и часто принимают на себя функции
эволюционирующих местных популяций. Наличие
семенного потомства в ценопопуляциях как лес-
ных, так и степных видов спирей будет обеспечи-
вать генетическую изменчивость за счет рекомби-
нации генов и обновлять генетический материал
популяции (Фадеева и др., 1980). Семенное потом-
ство обладает бóльшей генетической изменчиво-
стью и может лучше противостоять изменяющимся
условиям среды или стихийным бедствиям (Lloyd,
1980). Семена, завязанные в результате перекрест-
ного опыления, распространяясь, могут осваивать
новые места обитания или производить новые
комбинации генотипов и привносить их в удален-
ные популяции (Linhart, Grant, 1996).

Размножение клона, или семьи, происходит на
основе митозов, без рекомбинации генетическо-
го материала (если только не встречаются сома-
тические мутации), поэтому все потомки клона
копируют генотип исходной родительской особи
и идентичны с ней. В результате, в клоне одинаково
успешно воспроизводятся как гомозиготные, так и
гетерозиготные генотипы. Это является основной
популяционной характеристикой клона, в котором
могут быть закреплены разные генотипы, в том
числе гетерозиготные. Можно сказать, что при ве-
гетативном размножении происходит стабилиза-
ция адаптивных генотипов, как гомозиготных, так
и гетерозиготных. Гомозиготные формы оказыва-
ются адаптивными, несмотря на то, что отбор в пе-
рекрестноопыляющихся популяциях стабилизи-

рует преимущественно гетерозиготные генотипы
по большинству генов. В стабильных условиях сре-
ды вегетативное размножение может привести
к появлению популяций, которые смогут наи-
более эффективно использовать имеющиеся ресур-
сы (Linhart, Grant, 1996; Emery, 2014). Размер кло-
нов популяций зависит от адаптивной ценности ге-
нотипа особей клона. Вегетативно подвижные особи
лесных видов имеют однородную пространствен-
ную и генетическую структуру ценопопуляций.

Вегетативное размножение также имеет пре-
имущество в популяциях, так как получение веге-
тативных побегов (корневых отпрысков и ксило-
ризом у спирей) менее затратно с энергетической
точки зрения по сравнению с образованием цвет-
ков и семян (Emery, 2014). У автогамных особей
видов Spiraea семена образуются в результате са-
моопыления, хотя эти растения способны и к пе-
рекрестному опылению при изменении условия
освещения. Примером внутрипопуляционной из-
менчивости по устойчивости также может служить
недружность появления всходов спиреи и увеличе-
ние варьирования сроков прорастания семян.

В качестве еще одной адаптивной стратегии
некоторые виды рода Spiraea часто выбирают
гибридизацию. Гибридизация между близко-
родственными видами спирей, как источник
увеличения генетического разнообразия и ге-
нетической устойчивости имеющих тенденцию
к инбридингу видов, обусловлена отсутствием
морфогенетических препятствий для скрещива-
ния и близостью местообитаний исходных видов.
Виды рода Spiraea, как и многие другие предста-
вители розоцветных, могут образовывать боль-
шое число естественных межвидовых гибридов. Во
многих районах, например, произрастает S. pikoven-
sis Bess. – гибрид S. crenata L. × S. media (Коропа-
чинский, Милютин, 2006). На Кавказе, в Закав-
казье и реже в других южных районах встречают-
ся гибриды S. crenata × S. hypericifolia (Пояркова,
1939; Коропачинский, Милютин, 2006). В Сибири
отмечены гибриды S. aquilegifolia × S. media; S. aqui-
legifolia × S. alpina; S. aquilegifolia × S. dahurica, S. mi-
cropetala Zbl. – гибрид S. hypericifolia × S. media (По-
яркова, 1939; Положий, 1988; Коропачинский,
Милютин, 2006; Иметхенова, 2008), S. oxyodon Zbl. –
гибрид S. flexuosa Fisch. ex Cambess. × S. media (Бице
и др., 1983; Коропачинский, Милютин, 2006). На
Дальнем Востоке обнаружены гибриды S. ele-
gans × S. ussuriensis Pojark.; S. betulifolia Pall. × S. sali-
cifolia; S. betulifolia × S. beauverdiana Schneid.; S. seri-
cea Turcz. × S. media (Пояркова, 1939; Воробьев,
1968; Коропачинский, Милютин, 2006). В резуль-
тате процессов гибридизации и постгибридного
обособления популяции Spiraea оказываются более
гетероморфными, в них чаще наблюдаются гетеро-
зиготные особи, что ведет к значительной роли
“дрейфа генов” и лучшей адаптации кустарников
к различным биотопам.
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Полиплоидия, как выбранная видами Spiraea
адаптивная стратегия, также встречается нередко.
За счет полиплоидии (предположительно разного
происхождения) особи Spiraea могут выживать в
экстремальных условиях. В роде Spiraea наблюда-
ются высокие уровни плоидности, которые явля-
ются более высокими по сравнению с другими
покрытосеменными. Для рода характерно нали-
чие полиплоидных форм, найдены диплоидные и
тетраплоидные виды. Гексаплоиды и октоплоиды
среди видов спиреи, вероятно, редки (Полякова,
Муратова, 2015).

Полиплоидия, как правило, связана с выражен-
ным вегетативным размножением (Herben et al.,
2017). У лесного вида S. media, с преобладающим ве-
гетативным размножением, проявляется внутри-
видовое варьирование числа хромосом. Разные
популяции этого вида представлены нескольки-
ми, в том числе полиплоидными и анеуплоидны-
ми, отдельными цитотипами (2n = 18, 24, 36),
сформировавшимися в результате цитогенетиче-
ской нестабильности исходных автополиплоидов.
Способность многих автополиплоидов среди Spi-
raea сочетать семенной и вегетативный типы раз-
множения обеспечивает поддержание популяций
внутри видов с разным уровнем плоидности. По-
добное разнообразие цитотипов внутри одного
вида часто наблюдается среди растений, размно-
жающихся вегетативным путем.

Имеющиеся типы возобновления кустарников
спирей и преобладающую систему размножения
необходимо учитывать при сборе биологического
материала для генетического анализа, для изуче-
ния генетической изменчивости и структуры по-
пуляций, иначе это может привести к искажению
результатов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Лесные виды рода Spiraea образуют клональ-
но-панмиктические популяции и обладают стра-
тегиями, характерными для данного типа популя-
ций, сочетающими преимущества панмиктических
и клональных популяций. В условиях полной осве-
щенности и низкого общего проективного покры-
тия (ниже 60%) образуются панмиктические попу-
ляции лесных видов спирей с моноцентрическими,
вегетативно неподвижными или малоподвижными
биоморфами и с преобладанием полового размно-
жения – аллогамии. В панмиктических популяци-
ях лесных видов спирей отмечается наличие по-
чти всех возрастных спектров. Под пологом леса
и в условиях высокого общего проективного по-
крытия (выше 60%) образуются клональные по-
пуляции с полицентрическими биоморфами и ве-
гетативным размножением за счет рамет корне-
вых отпрысков и/или ксилоризом.

Преимущественное развитие биоморф поли-
центрического типа является одной из важных
адаптаций этих кустарников к произрастанию в
лесных фитоценозах. Вегетативно подвижные осо-
би лесных видов спиреи имеют однородную про-
странственную структуру ценопопуляций. Вегета-
тивное возобновление спирей связано с морфо-
логической пластичностью этих видов и является
адаптивной реакцией, направленной на самопод-
держание ценопопуляций в неоднородных эколо-
го-фитоценотических условиях лесных сообществ.

Ценопопуляции из вегетативно неподвижных
и малоподвижных особей лесных видов спиреи ха-
рактеризуются пространственной гетерогенностью
с локализацией кустов семенного возобновления
на участках леса с невыраженным травостоем.
Природные популяции лесных видов спирей ге-
нетически устойчивы за счет сочетания разных
форм возобновления. Виды спирей в разных ти-
пах лесных фитоценозов способны менять адап-
тивные стратегии в зависимости от эколого-цено-
тических условий. Уровни генетической изменчи-
вости в популяциях лесных видов спирей могут
быть от низкого до высокого.

Степные и скальные виды Spiraea образуют пре-
имущественно панмиктические популяции, в кото-
рых преобладает перекрестное опыление, наблюда-
ются моноцентрические, вегетативно неподвижные
биоморфы. Близкородственные скрещивания про-
исходят как внутри одного клона, так и между кло-
нами. Низкие уровни изменчивости могут наблю-
даться из-за большого числа инбредных особей.

Виды спирей влажных мест обитаний образуют
преимущественно клональные популяции, с поли-
центрическими биоморфами и вегетативным раз-
множением за счет отделения корневых отпрысков
и/или ксилоризом. Уровни изменчивости в таких
популяциях могут быть низкими вследствие об-
разования множества идентичных клонов или
средними – за счет груза соматических мутаций,
происходящих при бесполом размножении.

Для поддержания необходимой генетической
устойчивости популяций необходимо оптималь-
ное соотношение внутри- и межпопуляционной
компонент генного разнообразия в популяцион-
ной системе (Алтухов, 2003). Различные виды Spi-
raea поддерживают необходимую генетическую
устойчивость популяций благодаря оптимально-
му соотношению инбридинга и аутбридинга. Та-
кой баланс наблюдается в не нарушенных антро-
погенными воздействиями природных популя-
ционных системах Spiraea.

Результаты генетических исследований видов
Spiraea могут быть использованы для выявления
популяций с ограниченной численностью и попол-
нения их генетического разнообразия за счет отбора
изменчивых особей по всей популяции, которые
могли бы поддерживать уровень вариабельности
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как при случайном скрещивании (Hedrick, 1998),
так и для создания генетически репрезентативных
резервов генетического материала (семена, черен-
ки, пыльца, меристема) для восстановления вида
в случае его исчезновения. Результаты по генети-
ческому разнообразию популяций Spiraea необ-
ходимы также для управления их генетическими
ресурсами ex situ.
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Adaptation of various Spiraea species to changing environmental conditions is associated with characteristic
biomorphological and reproductive strategies. Forest species of the genus Spiraea form clonal-panmictic
populations and have strategies combining the advantages of panmictic and clonal populations. Populations
of these species are genetically stable due to a combination of different forms of renewal and the ability to
change adaptive strategies. The levels of genetic variability in populations of forest Spiraea species can vary
widely. Steppe and rocky Spiraea species form predominantly panmictic populations, in which cross-polli-
nation prevails and monocentric biomorphs are observed. Closely related crosses occurring both within one
clone and between clones cause low levels of variability. Species of Spiraea of moist habitats form mainly
clonal populations, with polycentric biomorphs and vegetative reproduction due to root offspring and/or xy-
lorhiza, with low levels of variability due to the formation of identical clones or medium due to mutations.
The results of genetic studies of Spiraea species can be used to identify populations in need of conservation,
as well as to manage genetic resources ex situ.
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