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С использованием метаанализа данных обобщены результаты ранее выполненных исследований из-
менчивости 45 локусов однонуклеотидного полиморфизма и 13 микросателлитных локусов азиатской 
нерки Oncorhynchus nerka популяций восточного побережья Камчатки и Чукотки. Аллельные частоты 
обоих типов маркеров проанализированы с использованием общих статистических подходов в 53 вы-
борках из 13 водоёмов воспроизводства нерки на побережье Берингова моря и западной части Тихо-
го океана. Определена пространственная структура вида на данной части ареала, выделены четыре 
крупных региональных комплекса популяций: Корякского нагорья и Чукотки, Карагинского залива, 
бассейна р. Камчатка и юго-востока Камчатки. Формирование пространственно-географической 
структуры нерки на Азиатском побережье Тихого океана связано с историей колонизации региона 
видом и его адаптацией к условиям воспроизводства в речных и озёрно-речных системах Восточной 
Камчатки и Чукотки.
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Стада тихоокеанских лососей рода 
Oncorhynchus отдельных речных бассейнов име-
ют свойства метапопуляций, т.е. представляют 
собой систему относительно изолированных 
популяций, связанных незначительными ми-
грациями особей, которые способны к экстинк-
ции и реколонизации за счёт других популяций 
той же системы, что придаёт последней в целом 
устойчивость в длительной череде поколений 
(Schtickzelle, Quinn, 2007; Салменкова, 2018). 
Кроме того, у нерки O. nerka существуют бо-
лее высокие уровни организации популяцион-
ных систем, такие как крупные региональные 
комплексы популяций (Варнавская, 2006), об-
ладающие своими экологическими, демогра-
фическими и генетическими особенностями и 
определённым спектром локальных адаптаций 
к разнообразию условий среды обитания, что 
позволяет всей системе выживать при значи-
тельных изменениях окружающей среды и ан-

тропогенной нагрузке (Hilborn et al., 2003; Сал-
менкова, 2018). Формируются такие крупные 
популяционные комплексы за счёт действия 
различных эволюционных факторов: общности 
происхождения, генной миграции, схожих адап-
таций вследствие единообразия экологических 
и географических характеристик района обита-
ния, с одной стороны, и экологической дивер-
сификации – с другой. Устойчивость популяци-
онных систем (метапопуляций, региональных 
комплексов) нерки обеспечивается за счёт слож-
ности их “инфраструктуры” и свойственного 
данному виду разнообразия жизненных страте-
гий. Так, в большинстве азиатских популяций 
выявляются две сезонные расы: ранняя или ве-
сенняя (заходит на нерест в конце мая–в июне) 
и поздняя или летняя (в июле–августе) (Бугаев, 
1995). В зависимости от степени привязанности 
нереста и/или пресноводного нагула молоди к 
бассейнам озёр в большинстве популяций ана-
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дромной нерки выделяют озёрную (жизненный 
цикл связан с бассейнами озёр) и речную (вос-
производство и нагул в реке) формы, а также 
лимнофильную (нерестится на литорали озёр) 
и реофильную (предпочитает русловые нерести-
лища) генеративные формы, различающиеся, в 
частности, не только типами нерестовых биото-
пов, но и плодовитостью, продолжительностью 
пресноводного периода жизни и спектром пита-
ния молоди, фенотипически (Смирнов, 1975). В 
озёрах молодь лимнофильной нерки проводит 
преимущественно два года, реже один год (Буга-
ев, 1995, 2011). В речных бассейнах, где нет глу-
боких озёр, которые наиболее благоприятны для 
продолжительного нагула молоди (Куренков, 
2005), нерка скатывается в возрасте одного года, 
нередко сеголетками.

Восточное побережье Камчатки – один из ос-
новных районов воспроизводства данного вида 
в Азии после юго-западной части полуострова 
(бассейн оз. Курильское), наиболее высокочис-
ленные стада нерки населяют бассейн р. Камчат-
ка и водоёмы Олюторского и Карагинского рай-
онов Камчатского края. В научной литературе 
до недавнего времени можно было найти толь-
ко сводки по многолетним данным о размер-
но-весовых показателях, возрастной структуре 
популяций нерки Восточной Камчатки и более 
или менее подробные сведения о биологии ряда 
стад этого региона, а также некоторые данные 
об условиях их воспроизводства (Бугаев, 1995, 
2011; Бугаев и др., 2007, 2015; Бугаев, Кириченко, 
2008). Несмотря на опубликованное ранее де-
тальное исследование генетической структуры 
нерки Восточной Камчатки (Пильганчук, Шпи-
гальская, 2013), о биологии нерки северо-восто-
ка полуострова было крайне мало информации, 
и в предыдущей работе (Хрусталева и др., 2015) 
приходилось опираться на личные сообщения 
или опросные данные. Лишь недавно были опу-
бликованы результаты обстоятельного изучения 
популяционной структуры стад Северо-Восточ-
ной Камчатки и динамики их запаса (Шубкин, 
Бугаев, 2021, 2022). Благодаря этим и другим 
имеющимся в литературе на текущий момент 
сведениям, открытым данным других исследо-
вателей, а также полученным ранее результа-
там анализа вариабельности митохондриальной 
ДНК (мтДНК) и однонуклеотидного полимор-
физма (SNP) ядерной ДНК появилась возмож-
ность обобщить и проанализировать в общем 
ключе всю имеющуюся информацию о попу-
ляционной структуре нерки этой части ареала. 
Настоящая работа является продолжением не-

давно начатых исследований (Хрусталева, 2023), 
посвящённых изучению генетической диффе-
ренциации нерки на региональном уровне и вы-
явлению крупных популяционных комплексов 
на Азиатском побережье, в ней предполагается 
рассмотреть структуру стад нерки, воспроизво-
дящихся в реках восточного побережья полуо-
строва.

Многочисленные популяционно-генети-
ческие работы по нерке (как азиатского, так 
и американского происхождения) за редкими 
исключениями (Beacham et al., 2006a, 2006b; 
Larson et al., 2014) до сих пор в основном опи-
раются лишь на данные о полиморфизме одного 
типа маркеров и не рассматривают различные 
аспекты генетической изменчивости в примене-
нии к анализу популяционной структуры вида. 
В связи с этим интегральный подход к изучению 
пространственной организации нерки с приме-
нением нескольких панелей разных по приро-
де генетических маркеров позволит проследить 
демографические и адаптивные процессы, об-
условливающие дивергенцию популяций и по-
пуляционных систем нерки, и выявить макро-
структуру вида на исследуемой части ареала.

Цель настоящей работы – изучить простран-
ственную структуру нерки восточного побере-
жья Камчатки и Чукотки, выделить и разгра-
ничить региональные комплексы популяций на 
данной части ареала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Проведён метаанализ ранее опубликован-

ных данных по полиморфизму 45 локусов SNP 
(Habicht et al., 2010; Хрусталева и др., 2015) и 
13  микросателлитных локусов (Варнавская, 
2006) нерки восточного побережья Камчатки и 
Чукотки. Итоговый массив данных по аллель-
ным частотам SNP-локусов включал 20 выборок 
нерки (табл. 1) из семи озёрно-речных систем 
региона. Общая панель локусов насчитывала 
45 SNP, три из которых (One_CO1, One_Cytb_17 
и One Cytb_26), локализованные в митохондри-
альном геноме, были объединены в один ло-
кус mtDNA с четырьмя гаплотипами. Локусы 
MHC2_190v2 и MHC2_251v2 также были объе-
динены в один – MHC2, с девятью возможными 
вариантами объединённых генотипов. В работе 
также использованы открытые данные Варна-
вской (2006) по частотам 13 микросателлитных 
локусов в 33 выборках нерки из водоёмов Вос-
точной Камчатки и Чукотки (табл. 2). Суммар-
но проанализировано 53 выборки нерки из 
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13  локальностей беринговоморского побережья 
и западной части Тихого океана (рис. 1).

Статистический анализ проведён в общем 
ключе для обоих типов маркеров: оценивали 
ожидаемую гетерозиготность и аллельное разно-
образие в выборках, применительно к обоим ти-
пам маркеров универсально использовали раз-
личные статистические подходы кластеризации 
и классификации. Хордовые генетические дис-
танции Кавалли–Сфорца вычисляли в R-паке-
те Rphylip (Felsenstein, 1989), филогенетическую 
сеть строили с помощью алгоритма Neighbor-Net 
в R-библиотеке phangorn (Schliep, 2011). Детек-
цию SNP-аутлаеров, предположительно подвер-
женных воздействию различных форм отбора, 
выполняли в программе Arlequin 3.5 (Excoffier, 
Lischer, 2010). Мантель-тест для микросателлит-
ных локусов и для 27 предположительно ней-
тральных SNP рассчитывали с использованием 
R-пакета ade4 (Dray, Dufour, 2007). Вероятности 
событий, связанных с прохождением популяци-
ями “бутылочного горлышка”, были оценены 
для 27 нейтральных локусов в Bottleneck 1.2.02 
(Cristescu et al., 2010) с использованием трёх те-
стов: критерия знаков, теста стандартизирован-
ных различий и критерия Уилкоксона для мо-
дели бесконечного числа аллелей. “Бутылочное 

горлышко” считали вероятным, если результаты 
всех трёх тестов были значимыми. Для проверки 
“бутылочного горлышка” по микросателлитным 
данным прохождения для каждого локуса рас-
считывали М-отношение по формуле: M = k/r, 
где k – число аллелей на локус; r – размах варьи-
рования размеров аллелей, выраженный в числе 
повторов (Garza, Williamson, 2001). Указанные 
авторы ранее установили, что средние M-коэф-
фициенты для модельных и природных популя-
ций, о которых известно, что их эффективная 
численность претерпевала значительные сокра-
щения в прошлом, не должны превышать 0.68. 
Анализ главных компонент (PCA) проводили с 
помощью R-библиотек factoextra (Kassambara, 
Mundt, 2020) и FactoMineR (Lê et al., 2008), 
дискриминантный анализ главных компонент 
(DAPC) выполняли с использованием R-пакета 
adegenet 1.3-1 (Jombart, Ahmed, 2011). Структу-
ру популяций оценивали как с использованием 
предварительно заданных групп (по числу выбо-
рок), так и de novo, сначала определив количество 
кластеров во всем массиве данных с помощью 
итеративного анализа k-средних. Оптимальное 
число кластеров (K), или генетических групп, 
было определено по правилу “каменистой осы-
пи”: выбирали на кривой зависимости BIC от 
числа K точку, после прохождения которой за-

Рис. 1. Карта-схема района сбора материала. Данные по полиморфизму SNP-локусов: (▲) – собственные, (●) – по: Habicht 
et al., 2010; микросателлитных локусов: (■) – по: Варнавская, 2006. Числовые обозначения выборок см. в табл. 1, 2.
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Таблица 2. Характеристика выборок Oncorhynchus nerka и их генетические показатели, рассчитанные по ре-
зультатам анализа полиморфизма 13 микросателлитных локусов

Регион № Место вылова Дата вылова Обозначение n He(SD) na(SD) M-отно-
шение

Чукотка, 
Наваринский 
р-н

1 Р. Крутая 08.2001 ChKr 25 0.640(0.219) 6.8(3.7) 0.629

2 Р. Каутаям ChKau 24 0.620(0.235) 7.5(5.6) 0.566

3 Оз. Мангискон ChML 25 0.586(0.208) 6.1(4.1) 0.595

4 Оз. Подарок ChPL 25 0.608(0.236) 5.9(3.7) 0.589

5 Зал. Каканаут ChKak 20 0.631(0.201) 7.2(5.6) 0.557

6 Р. Каканаут ChKakR 25 0.624(0.234) 7.6(5.5) 0.569

7 Оз. Ваамочка ChL 30 0.622(0.264) 8.5(6.2) 0.706

8 Р. Ваамочка ChR 24 0.602(0.223) 7.2(4.3) 0.659

Камчатка, 
Наваринский 
р-н

9 Р. Таманваям,  
оз. Анана

26.07.2001 KAna 50 0.674(0.223) 9.4(5.5) 0.727

10 Оз. Лагуна 
Северная

23.06.2002, 
27–30.06.2002

KSL 100 0.664(0.206) 10.8(6.5) 0.759

11 Оз. Лагуна Анана 24.06–
17.07.2002

KAL 180 0.687(0.194) 11.6(7.7) 0.703

Олюторский 
зал.

12 Р. Апука,  
оз. Ватыт-Гытхын

23.07.2001, 
23.07.2002

KAvat 102 0.612(0.223) 10.2(8.8) 0.693

13 Р. Пахача,  
оз. Потат-Гытхын

31.07.2001 KPhpot 54 0.626(0.184) 7.8(5.3) 0.579

Корфский 
зал.

14 Р. Култушная 
(Илирваям),  
оз. Илир-Гытхын

31.07.2001, 
07–10.08.2002

KIliL 140 0.660(0.228) 12.1(9.1) 0.713

Карагинский 
зал.

15 Р. Ивашка 01.08.2003 KIv 98 0.633(0.252) 11.7(8.9) 0.728

Бассейн 
р. Камчатка

16 Р. Камчатка 22.06.1998, 
2001,  

04–05.07.2003

KK 190 0.654(0.202) 15.2(12.7) 0.753

17 Р. Еловка 2002,  
01–02.08.2003

KKel 175 0.674(0.194) 13.8(11.8) 0.738

18 Р. Двуюрточная 13–27.07.2001, 
13–16.07.2003

KKdv 156 0.651(0.207) 12.4(10.8) 0.735

19 Р. Киревна 18–20.07.2003 KKkir 104 0.664(0.196) 11.7(10.4) 0.782

20 Оз. Куражечное 12–14.07.2003 KKkur 115 0.623(0.232) 12.8(11.5) 0.720

21 Р. Щапина 29.06.1998 KKsch 32 0.667(0.199) 9.9(6.4) 0.638

22 Р. Китильгина 29.06.1998 KKkit 45 0.707(0.154) 8.8(5.1) 0.567
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Таблица 2. Окончание

Регион № Место вылова Дата вылова Обозначение n He(SD) na(SD) M- 
отношение

Оз. 
Азабачье

23 Р. Лотная 07.1996 KKalot 20 0.634(0.213) 8.1(5.6) 0.629

24 Ключ Атхл KKaath 20 0.609(0.232) 7.8(5.5) 0.605

25 Ключ 
Рыбоводный

KKaryb 20 0.633(0.193) 6.8(3.7) 0.577

26 Р. Култучная 
(бухта)

10.09.1998 KKakul 31 0.648(0.223) 9.4(7.0) 0.577

27 Р. Бушуйка 15.09.1998, 
08.09.2001, 
23.07.2004

KKa 73 0.660(0.179) 7.6(5.8) 0.620

28 Бух. Аришкина 07.09.2003 KKaor 30 0.628(0.220) 8.2(5.8) 0.621

29 Бух. Снови- 
довская

05.09.2003 KKasno 30 0.636(0.216) 8.3(5.9) 0.618

Юго-
Восточная 
Камчатка

30 Р. Жупанова 08.2003 KZup 50 0.689(0.207) 8.6(6.5) 0.674

31 Зал. Авачинский 10–25.07.2002 KAv 70 0.628(0.210) 10.5(9.9) 0.686

32 Р. Большая 
Саранная

09.07.1998 KSar 50 0.649(0.233) 7.4(3.3) 0.600

33 Р. Лиственичная 02.08.1998 KList 38 0.671(0.177) 7.2(3.6) 0.577

Примечание. M-отношение – M-ratio по: Garza, Williamson, 2001; полужирным шрифтом выделены оценки М-отношения, 
указывающие на вероятное “бутылочное горлышко” в популяции.

метно снижается средняя скорость изменения 
функции. Затем в процедуре DAPC использо-
вали оптимальное число групп, определённое 
вышеописанным способом, и 30 первых выде-
ленных главных компонент. Далее графически 
визуализировали вероятности отнесения каждо-
го генотипа к тому или иному кластеру.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Из 45 проанализированных SNP два локуса, 

p53-576 и RAG1-103, оказались мономорфными 
в полном наборе данных по выборкам восточ-
но-камчатской нерки. После объединения сце-
пленных и исключения мономорфных локусов 
итоговая SNP-панель насчитывала 40 полимор-
фных SNP. Среди микросателлитных локусов 
наибольшим полиморфизмом характеризовал-
ся Oki10 (максимум 51 аллель, в среднем 25.8), 
наименее полиморфны – локусы Oki1a и Oki1b 
(максимум соответственно 6 и 5, в среднем 3.12 и 
3.24 аллеля на локус).

По результатам ординации выборочных ал-
лельных частот 40 локусов SNP на плоскости 

главных компонент методом PCA на террито-
рии восточно-камчатского побережья Тихого 
океана и беринговоморского побережья обосо-
бляются региональные комплексы популяций: 
северо-восточный (включает речные системы 
Олюторского залива и Наваринского района), 
комплекс бассейна р. Камчатка и, вероятно, 
водоёмов юго-востока Камчатки, представлен-
ный всего одной выборкой из р. Авача (рис. 2а, 
2б). Суммарно было выделено четыре фактора, 
объясняющих в сумме более 57% изменчивости 
генетических признаков. Первая компонента 
отвечала главным образом за дифференциацию 
нерки бассейна р. Камчатка и озёрно-речных 
систем беринговоморского побережья и объяс-
няла изменчивость как минимум семи локусов: 
STC-410, HpaI-436, hcs71-220, GHII-2461, ZNF-
61, GPH-414, ACBP-79; вторая – преимуще-
ственно GPDH2; третья – U504-141 и U503-170; 
четвёртая  – Ots213-181. Отметим, что по третьей 
и четвёртой компоненте обособилась выборка 
из р. Авача, расположенной на юго-восточном 
побережье полуострова. При этом выборка чу-
котской нерки вне зависимости от выбранных 



598 ХРУСТАЛЕВА

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 5       2024

проекций попадала в кластер рек Корякского 
нагорья с достоверностью 95%.

Для реконструкции отношений между по-
пуляциями и чтобы проследить последователь-
ность их дивергенции построена филогене-
тическая сеть для полного набора выборок по 
данным о полиморфизме 40 SNP. В итоговой 
сети выделяются два кластера (рис. 2в), расще-
пление между которыми имело наибольший вес: 
1) бассейн р. Камчатка, 2) северо-восток Кам-
чатки и Чукотка, причём в последний попадает 

также выборка р. Авача. Для улучшения качества 
филогенетической реконструкции предприня-
та попытка избавиться от локусов, потенциаль-
но эволюционирующих под действием отбора 
и искажающих топологию сети, и перестроить 
её на основе лишь частот нейтральных замен. 
Для этого провели детекцию локусов-аутлаеров 
методом, предложенным Экскофером с соавто-
рами для иерархической островной модели по-
пуляций (Excoffier et al., 2009). По результатам 
поиска селективно нагруженных SNP во всех 

Рис. 2. Ординация выборок нерки Oncorhynchus nerka из водоёмов Восточной Камчатки в пространстве двух первых 
(а) и третьей и четвёртой (б) главных компонент (ГК), объясняющих в сумме более 57% дисперсии аллельных частот 40 
SNP-локусов: в названиях осей в скобках приведён вклад каждой компоненты (% общей дисперсии), крупные кружки – 
центроиды групп, эллипсы – 95%-ные доверительные интервалы для групп, пунктирные линии – координатные оси 0Х и 
0Y. Филогенетические сети Neighbor-Net построены по хордовым дистанциям, рассчитанным по аллельным частотам 40 
SNP-локусов (в) и 27 предположительно нейтральным локусам SNP (г). Обозначения выборок см. в табл. 1.
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проанализированных выборках претендента-
ми на воздействие дифференцирующего от-
бора были локусы MHC2_190v2, MHC2_251v2, 
GPH-414, serpin, HGFA (p < 0.01) и GHII-2165, 
HpaI-99, U401-224, STC-410, ALDOB-135, GPDH 
(p < 0.05); балансирующего – анонимный локус 
U504-141 и LEI-87 (p < 0.01). Все перечисленные 
выше локусы, а также три митохондриальные 
SNP, объединённые в локус mtDNA, исключили 
из анализа. По построенной по данным об из-
менчивости 27 предположительно нейтральных 
локусов SNP сети также хорошо прослеживается 
дивергенция между неркой бассейна р. Камчат-
ка и северо-восточных популяций, при этом ава-
чинская популяция обособляется в отдельную 
линию (рис. 2г). Вместе с тем после исключения 
потенциально селективных локусов количество 
неопределённости в топологии сети существен-
ным образом сократилось.

В контексте общей схемы анализа данных 
часто́ты 13 микросателлитных локусов были 
спроецированы на плоскость первых двух глав-
ных компонент (рис. 3а). Привлечение гораз-
до более подробного материала по всему севе-
ро-западному тихоокеанскому побережью даёт 
возможность выделить в этом регионе четыре 
комплекса популяций нерки: 1) Мейныпиль-
гынской озёрно-речной системы, 2) группиров-

ки рек Корякского нагорья (водоёмы побережья 
Олюторского района), 3) бассейна р. Камчатка 
и 4) юго-востока Камчатки. Отметим, что вы-
деленные кластеры не пересекаются, однако 
единственная выборка из водоёма Карагин-
ского залива – р. Ивашка – попадает в кластер 
юго-восточных популяций. В расщеплённой 
сети, построенной для микросателлитных локу-
сов (рис. 3б), также можно выделить четыре кла-
ды, формирующиеся преимущественно по гео-
графическому принципу. При этом выборка из 
р. Ивашка отчётливо отделяется от других клад в 
филогенетической сети двумя расщеплениями с 
высокими весами.

Для выявления значимости фактора потока 
генов в формировании территориальных попу-
ляционных комплексов нерки провели провер-
ку гипотезы изоляции расстоянием для обоих 
типов маркеров. Для оценки значимости корре-
ляции между матрицами генетических и геогра-
фических дистанций как на всём восточно-кам-
чатском побережье, так и отдельно по регионам 
использовали Мантель-тест. Корреляция гене-
тических и географических дистанций между 
популяциями на всём побережье была значима 
как для микросателлитных (p = 0.0057), так и для 
27 нейтральных SNP-локусов (p = 0.0005). При 
этом в пределах комплексов результаты тестов 

Рис. 3. Ординация выборок нерки Oncorhynchus nerka из водоёмов Восточной Камчатки в пространстве двух первых глав-
ных компонент (ГК), объясняющих в сумме более 16% дисперсии аллельных частот 13 микросателлитных локусов (а), и 
филогенетическая сеть Neighbor-Net, построенная по хордовым дистанциям, которые рассчитаны по аллельным частотам 
микросателлитных локусов (б). Обозначения выборок см. в табл. 2; ост. обозначения см. на рис. 2.
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были незначимы как для микросателлитных дан-
ных (популяции Корякского нагорья и Чукот-
ки, p = 0.0736; бассейн р. Камчатка, p = 0.0877; 
юго-восток Камчатки, p = 0.7966), так и для 
SNP (популяции Корякского нагорья и Чукот-
ки, p = 0.3471; бассейн р. Камчатка, p = 0.0834). 
Эти результаты свидетельствуют о высокой связ-
ности популяций в пределах комплексов за счёт 
миграции генов и более выраженной изоляции 
между удалёнными регионами.

Структура популяционной системы нер-
ки р.  Камчатка изучена более детально с при-
влечением данных по обоим типам маркеров. 
Картина дифференциации выборок, получен-
ная с помощью PCA-анализа частот микроса-
теллитных локусов (рис. 4), не соответствует 
структуре популяций, определённой по резуль-
татам анализа полиморфизма локусов SNP. 
По микросателлитным данным, в бассейне р. 
Камчатка дифференцируются группировки 
популяций притоков верхнего течения реки, 
среднего течения и оз. Азабачье (в пределах 
которого выделяются группы ранней и позд-
ней нерки), нерестящихся соответственно в 
ключах, притоках и на литоральных нерести-
лищах (рис. 4а). По результатам PCA-анализа 
SNP-данных можно заключить, что разбиение 
на кластеры в некотором приближении опре-
деляется удалённостью места взятия проб от 
устья реки (корреляция с расстоянием частич-
но прослеживается по второй компоненте), а 
наибольшие оценки дивергенции были свой-
ственны выборкам из рек Еловка и Двухюрточ-
ная. Причём некоторые локусы, отвечающие 
за эту дивергенцию (в основном вовлечённые 
в иммунные процессы – отдельные генотипы 
локуса MHC2 и LEI-87, а также замена в гене 
гормона роста GHII-2165), числились в списке 
локусов-кандидатов на действие отбора в ази-
атских популяциях нерки.

Для выявления внутрипопуляционной струк-
туры нерки Восточной Камчатки и Чукотки 
проведён DAPC-анализ собственных данных по 
однонуклеотидному полиморфизму. Кластери-
зация индивидуальных генотипов с помощью 
DAPC-анализа с предварительно заданными 
группами (семь выборок, K = 7) позволила в 
первом приближении разграничить четыре кла-
стера точек на плоскости двух первых дискрими-
нантных функций (рис. 5а). Как видно по мини-
мальному остовному дереву, построенному по 
квадратичным Эвклидовым расстояниям, цен-
троиды выборок из озёр Азабачье и Ваамочка, 

а также двух выборок из устья р. Камчатка наи-
более дистанцированы друг от друга, в то время 
как кластеры рек Корякского нагорья в значи-
тельной степени перекрываются. Повторный 
анализ DAPC при определении кластеров de novo 
(K = 4) (рис. 5б) позволил выделить три группы 
популяций нерки северо-западного побере-

Рис. 4. Расположение выборок нерки Oncorhynchus 
nerka бассейна р. Камчатка в пространстве двух пер-
вых главных компонент (ГК) по результатам анализа 
полиморфизма 13 микросателлитных локусов (а) и 
40 SNP-локусов (б). Тип выборки: а: (●) – смешан-
ная, (▲) – поздние речные рыбы, (△) – ранние реч-
ные, (◆) – поздние озёрные, (◇) – ранние озёрные; б: 
(●) – смешанная, (▲) – ранние рыбы. Часть символов, 
соответствующих выборкам рыб из одного нерестово-
го биотопа и сходных по срокам нереста, объединены 
в полигоны. Расстояние от устья до места сбора проб 
обозначено градиентной заливкой. Обозначения выбо-
рок см. в табл. 1, 2; ост. обозначения см. на рис. 2.
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жья Тихого океана: 1) популяции р. Камчатка,  
2) оз. Азабачье и 3) группировку стад Корякского 
нагорья и Чукотки (рис. 5в). Как видно из диа-
граммы индивидуальных вероятностей принад-
лежности к выделенным кластерам, выборки из 
р. Камчатка неоднородны и представлены тремя 
кластерами – вторым, третьим и четвёртым, так-
же “гибридное” происхождение, по всей види-
мости, имеют выборки рек Пахача и Апука.

ОБСУЖДЕНИЕ
По результатам анализа полиморфизма ней-

тральных микросателлитных локусов и одно-
нуклеотидных замен в ДНК азиатской нерки 
восточного побережья Камчатки и Чукотки вы-
делены региональные комплексы популяций: 
1) северо-восточный (включает речные системы 
Олюторского залива и Наваринского района), 

2) бассейна р. Камчатка, 3) юго-востока Кам-
чатки и 4) по всей видимости, Карагинского за-
лива, представленный всего одной выборкой из 
р. Ивашка.

Популяции нерки Олюторского и Наварин-
ского районов формируют единый комплекс, 
вероятно, в связи с географической близостью 
и сходством условий воспроизводства данного 
вида в озёрно-речных системах Корякского на-
горья. В связи с обилием озёр в бассейнах рек 
здесь доминирует по численности озёрная фор-
ма нерки. Высокоширотное расположение этих 
озёрно-речных систем (климат приближается к 
субарктическому) сказывается на их гидроло-
гическом и гидрохимическом режимах и, как 
следствие, на условиях пресноводного периода 
жизни молоди исследуемого вида. Однако, не-
смотря на определённое сходство в экологии 
нереста и пресноводного нагула, озёрная нерка 

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

Èíäèâèäóàëüíûå ãåíîòèïû
0

Â
åð

î
ÿ
òí

î
ñò

ü
î
òí

åñ
åí

è
ÿ

Рис. 5. Разделение групп особей нерки Oncorhynchus nerka в пространстве двух первых дискриминантных функций 
(DA-компоненты): а – с использованием предварительно заданных групп (по числу выборок), на скаттер-диаграмму спро-
ецировано минимальное остовное дерево, построенное по Эвклидовым дистанциям, которые рассчитаны по аллельным 
частотам 40 SNP-локусов; б – группы определены de novo, выделено четыре кластера; в – гистограмма, отражающая ве-
роятности отнесения индивидуальных генотипов к выделенным кластерам: (■) – 1, (■) – 2, (■) – 3, (■) – 4. Обозначения 
выборок см. в табл. 1.
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обследованных водоёмов данного региона в за-
висимости от удалённости озера относительно 
устья реки, его геоморфологии, а также гидро-
биологических и климатических условий в нём, 
различается протяжённостью и продолжитель-
ностью анадромной миграции, сроками нере-
ста и эмбрионального развития, длительностью 
пресноводного нагула, рядом фенотипических 
характеристик. Так, для популяции Мейны-
пильгынской озёрно-речной системы свой-
ствен ряд биологических особенностей: почти 
вся нерка данной системы реофильная и нере-
стится в реках и ручьях, впадающих в крупные 
прибрежные лиманно-фиордовые озёра, в ко-
торых вся молодь до откочёвки в океан прово-
дит 1–2 года, кроме того почти всю нерку это-
го водоёма можно отнести к ранней сезонной 
форме (поздняя встречается единично) (Голубь, 
2003). Морфологически к Мейныпильгынской 
озёрно-речной системе близки бассейны озёр 
Лагуна Анана и Лагуна Северная (оба водоёма 
– прибрежные озёра лагунного типа, в которых 
нерка нерестится как на литорали (частично), 
так и в их притоках (преимущественно)), что, 
видимо, сказалось на расположении выборок в 
пространстве первых главных компонент (вы-
борки сгруппировались вместе с выборкой из 
оз. Ваамочка). В отличие от чукотской нерки 
популяции, воспроизводящиеся в реках Апу-
ка и Пахача, подразделены на сезонные расы; 
ранняя нерестится в озёрах, поздняя – в реке 
и её притоках, причём поздняя форма домини-
рует по численности (Шубкин, Бугаев, 2022). 
Озеро Ватыт-Гытхын расположено в нижнем 
течении р. Апука (40 км от устья), сюда заходит 
более мелкая ранняя нерка (Кловач, Рой, 2010). 
Нерест нерки в озере наблюдается как на лито-
рали, так и в его притоках (Остроумов, 2007). 
В верховьях (на расстоянии 250 км от устья) и 
в притоках относительно небольших озёр сред-
него и верхнего течения реки воспроизводит-
ся более крупная нерка реофильной поздней 
расы (Кловач, Ельников, 2013). По опросным 
данным, в бассейне р. Пахача нерка более ран-
него срока хода поднимается в оз. Потат-Гыт-
хын, расположенное в верховье р. Пылговаям 
(правый приток Пахачи) – в межгорной текто-
нической депрессии на расстоянии 224 км от 
устья (Бугаев, Кириченко, 2008), поздняя – не-
рестится в притоках основного русла. Нерест в 
бассейне озера проходит как на литорали, так и 
в его притоках (Остроумов, 2007). Ихтиофауна 
этого водоёма весьма своеобразна, в нём отме-
чены виды-представители арктической фауны, 

не встречающиеся в других озёрах Камчатского 
края – сиги (валёк Prosopium cylindraceum, жи-
лая сибирская ряпушка Coregonus sardinella), ха-
риус Thymallus arcticus mertensii, тонкохвостый 
налим Lota lota leptura и подкаменщик Cottus cf. 
poecilopus. Кроме того, на литорали озера оби-
тает пресноводная полихета Manayunkia sp., 
этот род в водоёмах Дальнего Востока России 
описан только в оз. Азабачье (р. Камчатка), 
имеющем морское происхождение (Бугаев, 
Кириченко, 2008). В  силу того, что в оз. По-
тат-Гытхын сохранилась реликтовая морская 
и пресноводная фауна, этот водоём, вероятно, 
каким-то образом имел сообщение с реками 
арктического стока, не покрывался льдом во 
время последнего плейстоценового максиму-
ма и мог послужить рефугиумом и для озёрных 
популяций нерки. Однако пока нет оснований 
считать, что современная популяция нерки 
этого озера имеет иное происхождение, не-
жели речные стада данного и соседних с ним 
бассейнов, так как по результатам ординации 
выборок в пространстве первых главных ком-
понент ни одна из них не показала особенно 
высокого уровня дифференциации, наоборот, 
выборки кластеризовались согласно принад-
лежности к своему речному бассейну (причём 
выборки озёрной нерки обеих рек группиро-
вались вместе, тогда как поздняя речная нерка 
р.  Апука отделилась). Кроме того, аллельное 
разнообразие микросателлитных локусов и га-
плотипическое разнообразие последователь-
ностей контрольного региона мтДНК в реках 
Северо-Восточной Камчатки и Чукотки не 
превышало средних оценок генетического раз-
нообразия в большинстве камчатских попу-
ляций нерки, в том числе отнесённых ранее к 
западно-камчатскому комплексу (Варнавская, 
2006; Khrustaleva et al., 2020). По результатам 
анализа генетического смешения в программе 
STRUCTURE 2.3.4 (Хрусталева и др., 2017) вы-
борки Северо-Восточной Камчатки и Чукотки 
формировали единый кластер гибридного про-
исхождения. Интересно, что в выборке р. Па-
хача обнаружена замена SNP (локус RAG1-103), 
не встречающаяся более нигде на территории 
азиатского побережья, но с высокой частотой 
отмечалась в популяциях американской нерки 
залива Аляска (Habicht et al., 2010). По резуль-
татам анализа полиморфизма 14 микросател-
литных локусов нерки Азии и Северо-Амери-
канского континента, популяции Олюторского 
залива (в том числе озёр Потат-Гытхын и Ва-
тыт-Гытхын) были ближе к нерке Бристольско-
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го залива и Аляски, нежели к другим камчат-
ским стадам (Варнавская, 2006), или попадали 
в общую с ними кладу (Beacham et al., 2006a). 
По частотам аллелей аллозимных генов данная 
популяция также была схожа с американскими 
(Пустовойт, 1995). Можно предположить, что в 
формирование современного разнообразия по-
пуляций северо-западного побережья Берин-
гова моря основной вклад внесли предковые 
популяции, наиболее вероятно, североамери-
канского происхождения, заселившие освобо-
дившиеся ото льда азиатские водотоки во время 
последней голоценовой трансгрессии (в тече-
ние всего позднего Плейстоцена вся террито-
рия Корякского нагорья была покрыта ледни-
ковым щитом (Batchelor et al., 2019)). Гипотеза 
об американском происхождении большинства 
российских популяций нерки выдвигалась ра-
нее (Varnavskaya et al., 1994), согласно выво-
дам, сделанным авторами, немногочисленные 
популяции небольших локальных рефугиумов 
на азиатском побережье внесли весьма ограни-
ченный вклад в генетический профиль совре-
менных популяций Азии. Судя по имеющимся 
данным, несмотря на то что оз. Потат-Гытхын, 
возможно, не покрывалось ледником в течение 
позднеплейстоценовых климатических осцил-
ляций, маловероятно, что в нём сохранялась до-
статочно крупная популяция жилой нерки для 
широкомасштабной экспансии в водоёмы ази-
атской части ареала, так как её следов, по-види-
мому, не сохранилось. Наиболее вероятно, что 
инвазия американской нерки в Азию в то время 
воспрепятствовала расселению относительно 
малочисленных сохранившихся в локальных 
рефугиумах аборигенных популяций.

Несмотря на то что популяции рек Карагин-
ского залива в настоящей работе представле-
ны лишь одной выборкой из р. Ивашка, можно 
предположить, что нерка данного района будет 
отличаться от нерки других регионов восточно-
го побережья Камчатки и Чукотки в силу осо-
бенностей географии, климата, гидрологии и 
морфологии речной сети данного региона. Это 
продемонстрировано в работе Пильганчук и 
Шпигальской (2013) на более представительных 
данных из водоёмов Карагинского залива и зал. 
Корфа. По данным Шубкина и Бугаева (2021, 
2022), на Карагинском побережье преобладают 
относительно небольшие водотоки с быстрым 
течением, в системе которых отсутствуют круп-
ные нагульно-нерестовые озёра, соответствен-
но, здесь доминирует по численности речная 
нерка, тогда как в крупных озёрно-речных си-

стемах Олюторского района – озёрная. Кроме 
того, если в Олюторском районе преобладает 
поздняя раса, то в Карагинском соотношение 
численностей рас близко к 1 : 1. Для этих районов 
также наблюдается расхождение в сроках подхо-
да нерки к рекам: нерка заходит в реки Олютор-
ского района в более ранние сроки, чем в водоё-
мы Карагинского залива. Авторы отмечают, что 
выявленная ранее Пильганчук и Шпигальской 
(2013) пространственная структура вида на уров-
не генетических отличий хорошо соответствует 
административному районированию, использу-
емому для описания биологической структуры 
промысловых запасов нерки Северо-Восточной 
Камчатки (Шубкин, Бугаев, 2022).

Выборки из водоёмов юго-восточного по-
бережья Камчатки также объединяются в от-
дельную группу, это может объясняться их 
территориальной близостью и сходными ус-
ловиями воспроизводства нерки этих популя-
ций – почти вся молодь нагуливается в озёрах 
(в р. Лиственничная – оз. Лиственничное, в 
р.   Большая Саранная – оз. Большое Саран-
ное, в Авачинском заливе в р. Паратунка – 
озёра Ближнее и Дальнее, в р. Авача – озёра 
Верхне-Авачинское и Медвежье) и проводит в 
них 2–3 года и более (Бугаев, 2011). Немного 
дистанцирована от них выборка из р. Жупано-
ва, в бассейне которой отсутствуют озёра, под-
ходящие для нереста производителей и нагула 
молоди, соответственно, основу стада состав-
ляет речная нерка, молодь которой скатывает-
ся преимущественно в возрасте 1 года (Бугаев, 
Тиллер, 2018).

Таким образом, на основе анализа данных по 
изменчивости двух типов генетических марке-
ров на побережье Восточной Камчатки и Чукот-
ки можно выделить группы популяций нерки, 
или популяционные комплексы, характеризую-
щиеся сходными условиями воспроизводства, 
сходными биологическими характеристиками, 
формирующимися в зависимости от преоб-
ладающих на данной территории типов прес-
новодных водоёмов, которые объединяют их 
генными потоками и общим происхождением, 
относительно изолированные от других подоб-
ных комплексов и соответствующие общепри-
нятым в прогнозировании единицам запаса или 
эколого-географическим единицам в терминах 
Животовского (Zhivotovsky et al., 2015; Животов-
ский, 2016). В настоящей работе используется 
более общее понятие – региональные комплек-
сы, так как формирование таких комплексов не 
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в последнюю очередь идёт в соответствии с пат-
тернами колонизации видом региона в относи-
тельно недавнем прошлом (в течение голоцено-
вой трансгрессии океана ~ 10–12 тыс. лет назад), 
но в то же время в тесной взаимообусловленно-
сти с экологическими характеристиками заселя-
емых водоёмов и адекватным им набором жиз-
ненных стратегий.

Более детальный анализ генетической из-
менчивости нерки бассейна р. Камчатка сви-
детельствует о несоответствии нейтральной 
структуры данной популяции и структуры, 
определённой по результатам анализа поли-
морфизма локусов SNP (рис. 4). Это, вероятно, 
связано с тем, что дивергенция по микросател-
литным локусам обусловлена главным образом 
дрейфом генов и мутациями, поэтому различия 
между выборками отражают лишь длительность 
и степень изоляции между популяциями, тогда 
как SNP, в том числе локализованные в кодиру-
ющих областях генома, могут характеризовать 
как демографические (дрейф генов, “бутылоч-
ное горлышко”) и исторические (послеледни-
ковое расселение, вторичный контакт, эффект 
основателя), так и адаптивные процессы в по-
пуляциях. Высокая степень дифференциации 
между группировками популяций притоков 
верхнего течения реки, среднего течения и оз. 
Азабачье, выявляемая по частотам микросател-
литных локусов, свидетельствует о существен-
ных ограничениях потока генов между ними. 
Эти данные в целом хорошо соотносятся с ре-
зультатами исследования той же популяцион-
ной системы с привлечением частично других 
локусов (четыре новых и шесть, использован-
ных в настоящей работе) и более современных 
выборок (Пильганчук и др., 2019). Однако это 
касается в первую очередь более высокоуровне-
вых группировок: деление на группы популяций 
верхних, средних и нижних участков бассейна. 
При этом более низкоуровневая организация 
частично отличается – среди популяций сред-
него течения дифференцируются несколько 
выборок из рек Еловка и Двухюрточная (также 
из оз. Куражечное, расположенного в пойме р. 
Камчатка, 15 км ниже устья р. Еловка) (Пиль-
ганчук и др., 2019), что ближе к структуре, по-
лученной в настоящем исследовании с исполь-
зованием панели из 40 локусов SNP.

Различные авторы (Варнавская, 2006; 
Beacham et al., 2006a; Бугаев, Кириченко, 2008; 
Khrustaleva et al., 2020) неоднократно высказы-
вали предположения, о том что в течение верх-

неплейстоценовых изменений климата один из 
крупных рефугиумов на территории азиатской 
части ареала нерки располагался в палеобас-
сейне р. Камчатка. Предположительно гене-
тические особенности, свойственные данной 
популяционной системе, сформировались в 
результате длительной изоляции её части в те-
чение последнего ледникового максимума в 
огромном озере, занимавшем всю территорию 
Паракамской низменности (Бугаев, Киричен-
ко, 2008), стремительной экспансии в период 
голоценовой трансгрессии в освободившиеся 
ото льда водоёмы, а также вторичного контакта 
с адвентивными популяциями, колонизировав-
шими преимущественно нижние участки бас-
сейна р. Камчатка после отступления ледника 
(Брыков и др., 2005; Khrustaleva et al., 2020). Со-
гласно результатам SNP-анализа, полученным 
в настоящей работе, в общем пуле выборок из 
бассейна р. Камчатка обособляются выборки 
рек Еловка и Двухюрточная (приток р. Еловка). 
Ранее в выборке из р. Двухюрточная (а также р. 
Жупанка, верхнее течение р. Камчатка) были 
выявлены наиболее высокие оценки гапло-
типического разнообразия мтДНК среди всех 
азиатских популяций нерки (Khrustaleva et al., 
2020; Хрусталева, 2021). По данным настоящего 
исследования, в реках Еловка и Двухюрточная 
по обоим типам маркеров также наблюдались 
наиболее высокие оценки внутрипопуляцион-
ного разнообразия (табл. 1, 2), а по микросател-
литным данным в выборках из притоков верх-
него течения выявлены экстремально высокие 
значения ожидаемой гетерозиготности. Мож-
но предположить, что палеобассейн в среднем 
и верхнем течении р. Камчатка был крупным 
рефугиумом (Брайцева и др., 1968), в котором, 
вероятно, со времён сангамонского (эемско-
го) межледниковья (130–115 тыс. лет назад) и в 
течение всего последнего оледенения (макси-
мум ~ 265.0–19.0 тыс. лет назад, дегляциация ~ 
16900–12680 лет назад) существовала (и суще-
ствует до настоящего времени) многочисленная 
популяция. По мнению Бугаева и Кириченко 
(2008), вся современная Камаковская низмен-
ность являлась ложем большого холодноводно-
го озера, и вполне вероятно, что в реках, в него 
впадающих, во время последнего ледникового 
максимума воспроизводились популяции нер-
ки, дожившие до наших дней. Можно выдви-
нуть предположение о том, что, несмотря на то 
что речная сеть претерпела изменения в ходе 
осушения озера, перестройки русла из-за тая-
ния ледников и геологических, тектонических 
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и вулканических процессов, протекавших в то 
время в данном регионе, реки Двухюрточная 
и Жупанка являются реликтовыми водотока-
ми, некогда соединявшимися с Паракамским 
озером, в которых сохранились аборигенные 
популяции, пережившие последнее оледене-
ние. Для популяций нерки среднего течения р. 
Камчатка (группировка Е – по: Бугаев, 1995) 
привязанность к Паракамскому палеобассей-
ну трансформировалась в жизненные страте-
гии, связанные с миграцией сеголеток с нере-
стилищ для нагула в течение года в глубоком 
оз. Азабачье (современные озера Камаковской 
низменности относительно невелики, мелко-
водны, в них непродолжительное время нагу-
ливается молодь в основном из притоков верх-
него течения р. Камчатка). Остальные участки 
русловой сети данной озёрно-речной системы, 
по всей видимости, заселялись по мере их фор-
мирования после её перестройки как абориген-
ными, так и адвентивными популяциями, про-
изошедшими в результате вторичного контакта 
азиатских и американских (берингийских) по-
пуляций данного вида. Таким образом, раннюю 
нерку р. Двухюрточная или, что наиболее веро-
ятно, оз. Двухюрточное в её истоке, (равно как 
и популяцию р. Жупанка) можно причислить 
к ледниковым реликтам. Результаты изучения 
полиморфизма локусов SNP, полученные в на-
стоящей работе, свидетельствуют в пользу этой 
гипотезы. Аналогичные предположения уже 
высказывались ранее (Varnavskaya et al., 1994) 
по результатам анализа аллозимной изменчи-
вости нерки Азии и Северной Америки, однако 
по микросателлитным данным подтвердить их 
не удалось (на диаграмме PCA и филогенетиче-
ской сети выборки рек Двухюрточная и Елов-
ка группировались вместе с остальными вы-
борками из среднего течения реки), вероятно, 
вследствие конвергентного сходства аллелей 
(гомоплазии) этих быстро эволюционирующих 
участков генома.

Опираясь на результаты анализа изменчи-
вости двух типов маркеров, можно утверждать, 
что нерка оз. Азабачье генетически существен-
но отличается от нерки, воспроизводящей-
ся на других озёрных и речных нерестилищах 
бассейна р. Камчатка. Генетическая диверген-
ция азабачинской и речной нерки в бассейне 
р. Камчатка неоднократно демонстрировалась 
в работах по изучению полиморфизма микро-
сателлитных локусов и последовательностей 
мтДНК (Брыков и др., 2005; Варнавская, 2006; 
Пильганчук и др., 2010, 2019; Пильганчук, 

Шпигальская, 2013; Khrustaleva et al., 2020), и, 
согласно предположению Брыкова (2005), об-
условлена различным происхождением нерки 
верхних и нижних участков речного бассейна. 
Недавние исследования микросателлитной 
изменчивости нерки данной озёрно-речной 
системы также позволили выделить в бассей-
не реки три группировки: популяции верхнего 
течения, средней части бассейна и оз. Азабачье 
(Пильганчук, 2019). В настоящей работе по 45 
SNP генотипирована наиболее многочислен-
ная популяция ранней нерки оз. Азабачье, вос-
производящаяся на ручьевых нерестилищах 
небольшой р. Бушуйка, впадающей в озеро. 
По-видимому, отличия азабачинской нерки 
обусловлены помимо её происхождения ещё и 
её демографической историей. Относительно 
небольшие популяции могли испытывать в не-
давнем прошлом колебания численности, о чём 
свидетельствуют тесты на прохождение “буты-
лочного горлышка” (табл. 1, 2). Репродуктив-
ная изоляция и небольшой эффективный раз-
мер популяции могут приводить к смещению 
аллельных частот вследствие дрейфа генов и/
или инбридинга. Однако эффект последнего 
незначителен, так как оценки коэффициента 
инбридинга для микросателлитных локусов во 
всех выборках из притоков и литоральных не-
рестилищ озера были близки к нулю (Пильган-
чук и др., 2013; Пильганчук, 2019), а для локу-
сов SNP коэффициент инбридинга в выборке 
из р. Бушуйка (KKa) также в среднем не превы-
шал 0.03.

Анализ генетического смешения с помощью 
DAPC позволил выделить четыре группы гено-
типов нерки в популяциях Корякского нагорья 
и р. Камчатка. Судя по характеру их распреде-
ления в выборках, они могут быть представле-
ны некими внутрипопуляционными группи-
ровками. Так, выборку из устья р. Камчатка 
(KK-04) собирали в течение первой полови-
ны–середины массового хода поздней нерки, 
а из приведённой диаграммы (рис. 5в) следует, 
что представители четвёртого кластера домини-
ровали по численности в первых партиях хода, 
тогда как второго – ближе к его середине. Эти 
результаты полностью воспроизводят резуль-
таты байесовской кластеризации выборки из 
устья р. Камчатка, полученные ранее (Хруста-
лева и др., 2015; Хрусталева, Кловач, 2019). Дан-
ные группировки были интерпретированы как 
популяции поздней нерки, воспроизводящиеся 
в притоках верхнего течения и мигрирующие на 
нерестилища в начале массового хода (морской 
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экотип – по: Wood, 1995), и группа популяций 
притоков среднего течения, заходящих в реку 
на нерест несколько позднее, молодь которых 
нагуливается в оз. Азабачье до ската в море. 
Группы различались фенотипически: мигриру-
ющие раньше особи из верховий реки были бо-
лее мелкими и преимущественно имели речной 
возраст 1+, тогда как среди мигрирующих позд-
нее представителей группировки среднего те-
чения доля особей, нагуливающихся в пресной 
воде 2  года, была существенно выше. В этом 
контексте вполне закономерно, что часть осо-
бей из рек Корякского нагорья были отнесены к 
кластеру 4, так как в этих реках так же существу-
ет типичная реофильная нерка (экотип река/
море – по: Wood, 1995), нерестящаяся в ручьях 
и притоках верхнего течения. Так, в выборке р. 
Апука, где ранее в нерестовом стаде удалось вы-
делить раннюю озёрную (из оз. Ватыт-Гытхын) 
и позднюю речную, нерестящуюся в верховьях 
реки, формы (Кловач, Рой, 2010), последняя 
(выборка KAlt) также представлена преиму-
щественно четвёртым кластером. В р. Пахача 
(смешанная выборка из устья преимуществен-
но нерки раннего хода) на долю таких особей 
приходится ~ 30–40%, а в Мейныпильгынской 
озёрно-речной системе они встречаются лишь 
единично, так как реки данной озёрно-речной 
системы короткие, нерестилища расположены 
в их нижних и средних участках, а молодь на-
гуливается в крупных прибрежных озёрах Ваа-
мочка и Пикульнейское (Голубь, 2003), т.е. всю 
нерку их бассейнов можно отнести к озёрной 
форме. Таким образом, SNP дают возможность 
не только выявлять высокоуровневую структу-
ру (дифференцировать локальные популяции, 
метапопуляции и региональные комплексы 
нерки), но и выделять в смешанных выборках 
экологические формы и экотипы в силу вы-
сокой разрешающей способности адаптивно 
значимых замен. Более того, вследствие отно-
сительно низкого темпа накопления мутаций 
SNP-локусы сохраняют следы исторических 
перестроек в крупных популяциях, связанных 
с плейстоценовыми климатическими циклами, 
в течение длительного времени. Выявленные 
в настоящем исследовании с использовани-
ем микросателлитных данных низкоуровневая 
внутривидовая структура и выраженные разли-
чия между сезонными расами и экологически-
ми формами нерки озёрно-речных систем Кам-
чатки и Чукотки свидетельствуют о том, что 
нейтральные маркеры способны обнаруживать 
не только аллопатрическую или симпатриче-

скую изоляцию между внутривидовыми груп-
пировками нерки, но и изоляцию посредством 
адаптации на уровне типов нерестилищ.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Посредством метаанализа и синтеза данных, 

полученных с использованием разных моле-
кулярных подходов, решена задача выявления 
пространственной генетической структуры 
нерки на рассматриваемой части ареала как по 
нейтральным микросателлитным маркерам, так 
и по однонуклеотидным заменам, некоторые из 
которых предположительно несут адаптивную 
нагрузку. Если на крупномасштабной геогра-
фической шкале характер дивергенции популя-
ций и их комплексов по обоим типам маркеров 
был сходным, то на локальной шкале (в преде-
лах одной крупной озёрно-речной системы р. 
Камчатка) нейтральная генетическая структу-
ра не соответствовала уровням дифференци-
ации, определённым по аллельным частотам 
локусов SNP. В целом генетическая структура 
нерки Восточной Камчатки и Чукотки хорошо 
соответствует эколого-географическому райо-
нированию побережья и вполне согласуется с 
территориальным делением на административ-
ные единицы Камчатского края и схемой про-
мыслового районирования восточно-камчат-
ского побережья, традиционно используемой 
для прогнозирования запаса. Здесь выделяются 
четыре крупных региональных комплекса попу-
ляций: Корякского нагорья (северо-восток Кам-
чатки и Южная Чукотка), Карагинского залива, 
бассейна р. Камчатка и юго-востока Камчатки. 
Становление таких крупных комплексов на Ази-
атском побережье Тихого океана связано с исто-
рией колонизации видом региона и его адапта-
цией к условиям воспроизводства в речных и 
озёрно-речных системах Восточной Камчатки и 
Чукотки.
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REGIONAL COMPLEXES OF ONCORHYNCHUS NERKA (SALMONIDAE) 
FROM THE EASTERN COAST OF KAMCHATKA AND CHUKOTKA: 

DELINEATION, GENETIC DIVERSITY, ORIGIN, ADAPTIVE  
AND DEMOGRAPHIC PROCESSES
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The meta-analysis was used to summarize the results of previously performed studies on variability of 45 
single-nucleotide polymorphism loci and 13 microsatellite loci in Asian sockeye salmon Oncorhynchus nerka 
populations from the eastern coast of Kamchatka and Chukotka. Allelic frequencies of both types of markers 
were analyzed using congruent statistical approaches in 53 sample sets from 13 sockeye salmon reproduction 
watersheds on the west coast of the Bering Sea and the western Pacific Ocean. The spatial structure of the 
species in considered part of its distribution range was assessed and four major regional population complexes 
were identified: the Koryak Plateau and Chukotka, the Karaginsky Gulf, the Kamchatka River Basin, and 
southeastern Kamchatka. The formation of the geographic structure of the sockeye salmon on the Asian Pacific 
coast is associated with the history of colonization of the region by the species and its adaptation to reproductive 
conditions in the river and lake-river systems of eastern Kamchatka and Chukotka.

Keywords: Oncorhynchus nerka, population structure, regional complexes, SNP, microsatellites, meta-analysis, 
Eastern Kamchatka, Chukotka.


