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Уточнены имеющиеся сведения о дифференциации камчатских популяций микижи Parasalmo (On-
corhynchus) mykiss по локусам микросателлитной ДНК. С использованием как традиционных оце-
нок генетической дифференциации (общие и попарные FST-статистики), так и методов Байесов-
ской кластеризации определены популяционно-генетические отношения вида в камчатском реги-
оне. Подтверждено, что обособленность камчатских популяций микижи приурочена к крупным
речным бассейнам Западной и Восточной Камчатки. Отмечено, что наиболее обособлены по мик-
росателлитным локусам микижа р. Жупанова (Восточная Камчатка), а также выборки из рек Ква-
чина и Утхолок (Западная Камчатка).

DOI: 10.1134/S0002332919020127

Камчатская микижа Parasalmo (Oncorhynchus)
mykiss, или микижа, которая относится к семей-
ству лососевых рыб (Salmonidae) – объект про-
мысла и аквакультуры мирового значения. Не-
смотря на широкую рыбохозяйственную интро-
дукцию в обоих земных полушариях, природное
распространение этого вида ограничено северной
бореалью Пацифики. Нативные популяции ми-
кижи встречаются по североамериканскому и
азиатскому (преимущественно п-ов Камчатка)
побережьям Тихого океана. Вид отличается высо-
кой морфоэкологической пластичностью и слож-
ной популяционной структурой. Высокий уровень
адаптивности к различным условиям обитания
проявляется в существовании у вида различных
жизненных стратегий, которые могут быть пред-
ставлены разными экоформами в пределах одной
популяции (Павлов и др., 2001). Исследование та-
ких популяционно-сложных, или “комплексных”,
видов требует особенно пристального изучения
природных генофондов, использования суще-
ствующей изменчивости митохондриального и
ядерного генома для понимания популяционных
отношений и особенностей существования каж-
дого конкретного вида. Полиморфизм локусов
микросателлитной (ядерной) ДНК широко ис-
пользуется для подобных задач.

Современный уровень исследований поли-
морфизма локусов микросателлитной ДНК
(STR-локусов) у микижи определен авторами
многочисленных работ, изучавших интродуциро-

ванные и природные популяции Северной и Юж-
ной Америки, Европы (McCuscer et al., 2000; Bea-
cham et al., 2004; Narum et al., 2004; Lulla et al.,
2005; Olsen et al., 2006; Taylor et al., 2007; Abadia-
Cardoso et al., 2016; Leitwein et al., 2017 и др.). Мно-
жество этих работ контрастирует с единичными
популяционно-генетическими исследованиями
микижи по микросателлитам в азиатской части
ареала. Первое изучение полиморфизма STR-ло-
кусов, проведенное на собранном нами материа-
ле (Williams et al., 2002), выявило пространствен-
но-генетическую дифференциацию у камчатских
популяций вида. В дальнейшем совместно с аме-
риканскими коллегами (McPhee et al., 2007) было
указано на малоэффективность прямого копиро-
вания локусов микросателлитной ДНК, высоко-
полиморфных у североамериканских форелей, для
камчатских популяций микижи. Последующие ра-
боты в этой области (Семенова и др., 2010; Павлов
и др., 2011) подтвердили географическую уни-
кальность камчатской микижи, ее региональную
различимость и дифференциацию.

Цель работы – уточнение генетических отно-
шений между популяциями микижи внутри ази-
атского региона.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалом для исследования полиморфизма

микросателлитных локусов послужили выборки
микижи из речных бассейнов западного и восточ-
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ного побережий Камчатки, собранные в 2002–2013 гг.
(табл. 1, рис. 1). В работе использованы коллекции
кафедры ихтиологии МГУ, собранные авторами
статьи, а также К.В. Кузищиным, М.А. Груздевой,
А.Л. Сенчуковой. Данные о генетической измен-
чивости некоторой части выборок, а также мето-
дики выделения и амплификации ДНК и харак-
теристики 10 STR-локусов были опубликованы
ранее (Павлов и др., 2011).

Данные по всем локусам были проанализиро-
ваны в целях обнаружения возможных ошибок
генотипирования, а также присутствия нуль-ал-
лелей с помощью программы MICROCHECKER
(Van Oosterhout et al., 2004). Проверку влияния
предполагаемых нуль-аллелей на FST-оценки ге-
нетической дифференциации проводили с ис-
пользованием рекомендаций и программы FRE-
ENA (Chapuis, Estoup, 2007).

Программа GDA (http://lewis.eeb.unconn.edu/lew-
ishome/software.html) была использована для оцен-
ки частот аллелей, аллельного разнообразия (А),
ожидаемой и наблюдаемой гетерозиготности (HE
и HO соответственно), cтепени дифференциации
популяций (θ). Отклонения от равновесия Хар-
ди–Вайнберга были тестированы с использова-
нием коэффициента инбридинга FIS в программе
GENEPOP on the Web (http://genepop.curtin.edu.au),
их достоверность была оценена с использованием
точных тестов Фишера. Оценки аллельного разнооб-
разия (AR), скорректированные по минимальному
размеру выборки, были получены в программе FSTAT
2.9.3 (http://www2.unil.ch/popgen/softwares/fstat.htm).

Однофакторный дисперсионный анализ
(ANOVA) был проведен в программе Excel для
оценки значимости различий AR и HE между вы-
борками. Программа GENEPOP была использо-
вана для оценки неравновесности по сцеплению,
а также попарной дифференциации популяций

на основании коэффициентов FST (Weir, Cocker-
ham, 1984).

Для того чтобы выявить, проходили ли иссле-
дуемые популяции микижи периоды уменьшения
размера популяций или “горлышка бутылки” в
недавнем прошлом, мы использовали программу
BOTTLENECK 1.2.02 (Piry et al., 1999). Односто-
ронний тест Уилкоксона был использован для
трех различных моделей: бесконечного числа ал-
лелей (IAM), пошаговой мутационной (SMM) и
двухфазной (TPM). Достоверный избыток гете-
розиготности указывает на недавнюю редукцию
популяционного размера (Сornuet, Luikart, 1996).
Для каждой популяции учитывались только по-
лиморфные локусы в равновесии Харди–Вайн-
берга.

Анализ популяционной структуры проводился
методом Байеса в программе STRUCTURE 2.3.4
(Pritchard et al., 2000) с использованием модели,
допускающей генетическое смешение и корреля-
цию аллельных частот среди кластеров с 400000
burn-in- и 800000 MCMC-итерациями для К (ги-
потетического числа популяций) от 1 до 10, по
три анализа для каждого значения К.

Построение UPGMA-дендрограмм и оценку
бутстреп-поддержки осуществляли с помощью
программы Phylip 3.65 (http://evolution.gs.wash-
ington.edu/phylip/html).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Все исследованные нами микросателлитные
локусы, за исключением One104, были поли-
морфны, число аллелей в локусе варьировало от 2
(One103) до 20 (Oki10), в среднем 9.7, всего было
обнаружено 97 различных аллелей (A). Показате-
ли генетической изменчивости в выборках при-
ведены в табл. 2.

Таблица 1. Характеристика исследованного материала

*Нумерация выборок соответствует их локальностям на рис. 1.

Номер
выборки*

Река
(район сбора) Годы сбора Объем выборки Обозначение

выборки

1 Тигиль 2002 35 TIG
2 Седанка 2002 33 SED
3 Квачина 2003, 2010 57 KVA
4 Утхолок 2004 53 UTH
5 Сопочная 2002 25 SOP
6 Быстрая 2005 42 BST
7 Двухюрточная 2004 45 DVU
8 Коль 2004 26 KOL
9 Еловка 2006 17 ELV

10 Жупанова 2013 54 ZHP
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ПАВЛОВ и др.

Рис. 1. Географическая локализация исследованных выборок микижи.
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Программа MICROCHECKER не обнаружила
возможных ошибок генотипирования ни в одном
из изученных локусов. В 8 из 10 выборок показана
возможность присутствия нуль-аллелей в локусе
One111. После проверки влияния возможных
нуль-аллелей на оценки генетической дифферен-
циации оказалось, что с учетом их влияния значе-
ния FST изменяются на 1–5.6%.

Достоверно значимые отклонения от равнове-
сия Харди–Вайнберга (р < 0.05) в распределении
генотипов наблюдаются в 8 из 100 оценок после
проведения коррекции Бонферрони. Все они свя-
заны с дефицитом гетерозигот вследствие присут-
ствия нуль-аллелей в локусе One111 (табл. 2). В свя-
зи с возможным влиянием нуль-аллелей на стати-
стические оценки информация по данному
локусу была исключена из дальнейшего сравни-
тельного анализа.

Оценки корреляции между генотипами по
всем выборкам не обнаружили достоверных зна-
чений ни по одной паре локусов. Наибольшая из-
менчивость микижи наблюдалась по локусам
Oki10, One108, One112. Наименее полиморфным
оказался локус One103 (табл. 2).

Средние значения HE у микижи из разных рек
были приблизительно сходными и варьировали
от 0.449 (р. Утхолок) до 0.57 (р. Жупанова). Также
довольно близкими были показатели аллельного
разнообразия, среднее число аллелей в выборках,
скорректированное по минимальному объему
(AR), варьировало от 4.01 (р. Еловка) до 4.91 (р. Жу-
панова). Микижа из р. Жупанова характеризуется
наибольшими значениями HE и AR среди исследо-
ванных выборок. Однофакторный дисперсионный
анализ ANOVA не выявил достоверных различий
между выборками ни по HE (F = 0.204, P = 0.99), ни
по AR (F = 0.207, P = 0.98).

Анализ в программе BOTTLENECK не показал
уменьшения размеров популяций ни в одной из ис-

следованных выборок микижи (IAM: P > 0.32,
TPM: P > 0.628, SMM: P > 0.843).

Генетическая гетерогенность всей совокупно-
сти выборок хорошо выражена. Показана досто-
верная дифференциация микижи по частотам ал-
лелей и генотипов (G-тест, Р = 0–0.004) по каж-
дому локусу, а также по всем локусам суммарно
(Р = 0).

Попарные оценки межвыборочной диффе-
ренциации FST приведены в табл. 3. Статистиче-
ски достоверна дифференциация FST в 42 случаях
из 45 сравнений (FST = 0.001–0.142). Недостовер-
ны сравнительные оценки в парах рек Тигиль–
Седанка, Тигиль–Коль, Сопочная–Коль.

Степень генетической дифференциации среди
всех исследованных выборок микижи была досто-
верно значима, θ = 5.97% с 95%-ным доверитель-
ным бутстреп-интервалом (4.26–8.85%). Наиболь-
ший вклад в дифференциацию вносят локусы
Ssa197, One103 и Ots3 (θ = 17.2, 7.92 и 5.56% соответ-
ственно).

Результаты кластеризации в программе
STRUCTURE показывают, что максимальная ве-
роятность, соответствующая минимальной оценке
лог-правдоподобия lnPr(X/K), показана для K = 4,
т.е. принадлежности особей суммарной выборки
к четырем кластерам (рис. 2). В первый кластер с
долями вероятностей 0.936 и 0.918 обособляются
выборки из рек Утхолок и Квачина соответствен-
но. Второй кластер сформирован выборками из
рек Сопочная, Тигиль, Седанка, Коль и Еловка со
средними вероятностями 0.574, 0.758, 0.931, 0.5 и
0.541 соответственно. Третий кластер образуют
выборки рек Двухюрточной и Быстрой, средние
вероятности принадлежности к кластеру для этих
выборок составляют 0.523 и 0.757 соответственно.
Четвертый кластер представлен выборкой из р. Жу-
панова, средняя вероятность для этой выборки
составляет 0.88.

Таблица 3. Оценки показателей попарной генетической дифференциации FST

Примечание. Жирным шрифтом выделены значения, достоверные после коррекции Бонферрони.

KVA UTH SOP TIG SED KOL ELV DVU BST ZHP

KVA
UTH 0.023
SOP 0.056 0.065
TIG 0.091 0.085 0.016
SED 0.106 0.103 0.021 0.003
KOL 0.061 0.052 0.012 0.001 0.023
ELV 0.074 0.088 0.024 0.023 0.078 0.02
DVU 0.065 0.1 0.039 0.059 0.073 0.05 0.013
BST 0.112 0.142 0.073 0.079 0.117 0.061 0.035 0.037
ZHP 0.088 0.091 0.047 0.040 0.051 0.028 0.061 0.095 0.109
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UPGMA-дендрограмма, построенная с ис-
пользованием наиболее отличающейся от осталь-
ных выборки из р. Жупанова в качестве аут-груп-
пы, визуально отражает дифференциацию кам-
чатской микижи на группы выборок, в основном
соответствующих их географической локализа-
ции (рис. 3). Достаточно высокий уровень бут-
стреп-поддержки (>70%) имеет совместная класте-
ризация выборок из рек Быстрая–Двухюрточная,
Утхолок–Квачина и Коль–Тигиль–Седанка–Со-
почная.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В предыдущем исследовании (Павлов и др.,
2011) было показано, что большинство камчат-
ских популяций микижи дифференцируется по
их принадлежности к крупным речным бассей-
нам. При этом на имеющемся в то время матери-

але можно было выделить северо-западный, юго-
западный и восточный кластеры пространствен-
ной дифференциации. Увеличение объемов вы-
борок и применение новых методик статистиче-
ской обработки результатов при использовании
той же панели STR-локусов позволило уточнить
эту картину (рис. 2).

Все исследованные выборки достаточно обособ-
лены, большинство попарных оценок генетической
дифференциации FST достоверны (табл. 3). Можно
предполагать, что в отсутствие других факторов
это связано с высокой степенью хоминга, устой-
чивой пространственной изоляцией и локальны-
ми адаптациями камчатской микижи. Это неуди-
вительно, поскольку значительный уровень меж-
популяционной генетической дифференциации
характерен также и для популяций микижи из
других частей ареала (Nielsen et al., 1997; Beacham

Рис. 2. Кластерный анализ микижи Камчатки в программе STRUCTURE. Обозначения выборок соответствуют при-
веденным в табл. 1; для рис. 2 и 3.
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Рис. 3. UPGMA-дендрограмма, построенная на основании генетических дистанций Нея. В узлах ветвления указаны
индексы бутстрепа, 1000 итераций.
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et al., 1999, 2000; Heath et al., 2001; Silverstein et al.,
2004; Taylor et al., 2007).

Кластеризация выборок с использованием
UPGMA-дендрограммы демонстрирует для кам-
чатских популяций микижи наиболее четкое фило-
географическое дерево, коррелирующее с принад-
лежностью выборок к различным речным бассей-
нам и побережьям камчатского региона (рис. 3).

Значительно дифференцирована от других по-
пуляций микижа р. Жупанова. По использован-
ным микросателлитным локусам для нее харак-
терны наиболее высокие в азиатском регионе
значения HE и АR. Ее отличия от остальной кам-
чатской микижи подтверждаются не только ре-
зультатами STR-анализа, но и другими участками
ядерного и митохондриального генома, а также
биологическими особенностями (Павлов, 2000;
Павлов и др., 2001, 2004, 2011; Кузищин и др.,
2002; Pavlov et al., 2010). Причины таких отличий
и особенности происхождения микижи из этой
реки требуют отдельного исследования, которое
проводится в настоящее время.

Достаточно сильно обособлены выборки мики-
жи из рек Утхолок и Квачина. Высокие отличия от
других выборок микижи Камчатки выявляются
как с помощью традиционных оценок популяци-
онной дифференциации (FST), генетических ди-
станций, так и с использованием байесовского ме-
тода анализа (табл. 3, рис. 2, 3). Возможно, это свя-
зано с морфоэкологическими особенностями
микижи из этих рек. В отличие от других исследо-
ванных популяций здесь обитает преимуще-
ственно проходная форма, достигающая наибо-
лее крупных размеров на камчатском побережье
(Павлов и др., 2001). Сами реки короткие, отно-
сятся к классическим тундровым водотокам,
имеют торфяной или “коричневый” состав воды.
Не исключено, что формирование структуры по-
пуляций микижи определялось сходными эколо-
гическими условиями в этих реках и нашло отра-
жение в полученных нами микросателлитных
профилях.

Относительная близость восточно-камчат-
ской микижи из бассейна р. Камчатка (выборка
из р. Еловка) и крупных западно-камчатских бас-
сейнов (выборки из рек Сопочная, Тигиль, Се-
данка) может иметь похожее объяснение. Бассей-
ны рек, где обитают указанные популяции, круп-
ные, отличаются близкой геоморфологией
верховий. Они берут начало в предгорьях Сре-
динного хребта Камчатки, имеют горное или
тундрово-горное наполнение, по характеру воды
“светлые”. Популяции в этих реках или их значи-
тельная часть (для западных рек) представлены
резидентной формой микижи (форелью). Пред-
полагая в эволюционном прошлом распростра-
нение большинства популяций камчатской ми-
кижи от одной предковой формы и их последую-

щую изоляцию по крупным речным бассейнам,
возможно, мы наблюдаем сходное формирование
популяционной структуры вида в сходных усло-
виях среды. Интересно, что похожая картина бы-
ла недавно описана для сахалинской симы Onco-
rhynchus masou, когда выборки из разнесенных
крупных речных бассейнов обнаруживали боль-
ше сходства, чем выборки симы из близлежащих
малых рек (Животовский и др., 2017). Объяснени-
ем этому могут быть процессы случайного дрейфа
генов, наиболее интенсивные в популяциях симы
малых рек, что приводит к их значительной ди-
вергенции. Следует отметить, что рассматривае-
мые нами выборки микижи (из рек Еловка, Со-
почная, Тигиль) также относятся к популяциям из
крупных речных бассейнов Камчатского п-ова.

Генетическое разнообразие камчатской мики-
жи по микросателлитным локусам для всей сово-
купности выборок характеризуется следующими
показателями: HE = 0.515, АR = 4.46. Эти оценки
хорошо согласуются с результатами исследований
предыдущих лет (Willams et al., 2002; McPhee et al.,
2007; Павлов и др., 2011).

Полученные оценки генетического разнооб-
разия несколько меньше показателей гетерози-
готности по STR-локусам, чем у американских
популяций микижи. Например, HE = 0.55–0.59 на
Аляске (Olsen et al., 2006), 0.51–0.87 в Британской
Колумбии (Heath et al., 2001; Hendry et al., 2002;
Heggenes et al., 2006), 0.68–0.86 в шт. Вашингтон
(Аrdren, Kapuscinski, 2003; Narum et al., 2006),
0.62–0.79 в Калифорнии (Aguilar, Garza, 2006),
0.42–0.62 в Канаде (Taylor et al., 2007). Хотя
уменьшение средних оценок гетерозиготности
может быть связано с использованием различно-
го набора локусов, наиболее вероятно, что сни-
жение генетического разнообразия может быть
следствием эффекта основателя (явление сниже-
ния разнообразия при заселении малым числом
представителей вида новой географической тер-
ритории), а также относительно недавней коло-
низации микижей этого региона.

Таким образом, показано, что обособленность
камчатских популяций микижи приурочена к
крупным речным бассейнам Западной и Восточ-
ной Камчатки. Наиболее дифференцированы по
микросателлитным локусам микижа из р. Жупа-
нова (Восточная Камчатка), а также микижа из
рек Квачина и Утхолок (Западная Камчатка). По-
пуляции микижи, обитающие в ряде крупных
камчатских речных бассейнов, обладают близки-
ми микросателлитными профилями. Очевидно,
что на примере камчатской микижи полимор-
физм микросателлитных локусов еще раз доказы-
вает свое микроэволюционное и филогеографи-
ческое приложение на популяционном уровне.

Исследование выполнено при финансовой
поддержке Российского научного фонда (грант
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“Научные основы создания национального бан-
ка-депозитария живых систем” № 14-50-00029).
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Differentiation of the Kamchatka Rainbow Trout Parasalmo (Oncorhynchus) mykiss 
Based on Microsatellite DNA Loci

S. D. Pavlov1, #, A. V. Semenova1, and M. N. Melnikova1

1Biological Faculty, Lomonosov Moscow State University, Leninskie gory 1/12, Moscow, 119234 Russia
#e-mail: serge_pavlov@mail.ru

The available information about the differentiation of the Kamchatka populations of mykizha Parasalmo
(Oncorhynchus) mykiss at microsatellite DNA loci was updated. Using classical genetic variance-based meth-
ods (overall and pairwise FST comparisons), as well as the Bayesian clustering, the population-genetic rela-
tions of the species in the Kamchatka region were determined. It is confirmed that the isolation of the popu-
lation of Kamchatka rainbow trout is confined to the major river basins of Western and Eastern Kamchatka.
The most differentiated at microsatellite loci are the rainbow trout from Zhupanova River (Eastern Kamchat-
ka), as well as samples from the Kvachina and Utkholok rivers (Western Kamchatka).
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