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Многочисленные исследования показывают, что видовая идентификация представителей рода Alosa 
с применением различных генетических маркеров зачастую проблематична и требуется поиск более 
специфических биомаркеров. Впервые проведён анализ полиморфизма фрагмента гена СОI митохон-
дриальной ДНК двух представителей указанного рода (A.  tanaica, A. kessleri), дополненный новыми 
данными по A.  immaculata, из вод Понто-Каспийского бассейна в сравнительном аспекте с други-
ми представителями сельдевидных (Clupeoidea) родов Alosa, Clupea, Clupeonella, Sprattus и Sardinops. 
Главным результатом стало заключение, что внутри рода Alosa идентифицировать виды с помощью 
использованного маркера не представляется возможным. С одной стороны, образцы, отобранные 
от морфологически различающихся особей и идентифицированные как разные виды, имеют одина-
ковые гаплотипы. С другой – образцы, относящиеся к разным видам, различаются между собой на 
незначительное число нуклеотидных замен и не формируют самостоятельных клад на филограмме 
и гаплотипической сети. Это свидетельствует об отсутствии между исследованными образцами сель-
дей рода Alosa генетической дифференциации на отдельные виды и группы видов при использовании 
ДНК-штрихкодирования на основе гена COI. Причины подобного феномена могут быть следующие: 
1) некорректная идентификация видов в уловах, поскольку пузанковые сельди (Alosidae) обладают 
высокой морфологической пластичностью и у многих видов основные внешние морфологические 
признаки зачастую перекрываются; 2) недавнее по меркам биологической эволюции время видообра-
зования пузанковых сельдей рода Alosa; 3) различная доля межвидовых гибридов, которая в разных 
популяциях одного и того же вида может значительно варьировать.

Ключевые слова: Alosidae, генетическая дифференциация, гаплотип, межвидовая гибридизация, ген 
СОI митохондриальной ДНК, Азовское море, Чёрное море, Каспийское море.
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Шэды, или пузанковые сельди (Alosidae), в 
составе отряда сельдеобразных (Clupeiformes) 
являются довольно древними представителя-
ми костистых рыб, известными по палеонто-
логическим находкам от 74 млн лет назад (ме-
ловой период) до интервала между нижним 

четвертичным периодом и нижним эоценом 
(Gaudant, 1991; Taverne, 2004). В настоящее вре-
мя семейство представлено четырьмя родами и 
32–34  видами (Fricke et al., 2023; Froese, Pauly, 
2023). Максимальным видовым богатством в 
семействе характеризуется род Alosa, который 
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насчитывает 15–24 видов морских, анадромных 
и пресноводных сельдей с нативными ареалами 
в водах Северной Америки, Северо-Восточной 
Атлантики, Средиземного моря, а также в Пон-
то-Каспийском бассейне (Whitehead, 1985; Chie-
sa et al., 2014; Nelson et al., 2016; Fricke et al., 2023; 
Froese, Pauly, 2023). В водах России встречаются 
от 11 до 14 видов рода Alosa (Богуцкая, Насека, 
2004; Dyldin et al., 2022), а наибольшее видовое 
разнообразие этого рода характерно для Пон-
то-Каспийского бассейна (Faria et al., 2012), в 
котором, по данным разных авторов, насчиты-
вается 7–17 видов и подвидов (Богуцкая, Насе-
ка, 2004; Esmaeili et al., 2014; Lavoué et al., 2014; 
Зубкова, Разинков, 2022; Dyldin et al., 2022; Fro-
ese, Pauly, 2023).

Шэды являются стайными пелагическими 
рыбами, имеющими в различных районах Се-
верного полушария важное промысловое значе-
ние (McBride, 2014; Giantsis et al., 2015; Кукуев, 
Орлов, 2018; Vernygora et al., 2018). Продукция 
из них высоко ценится на рынках, на которых 
пузанковых сельдей реализуют в замороженном 
и солёном виде, также их используют для про-
изводства консервов, пресервов и рыбной муки 
(Giantsis et al., 2015; Coad, 2017). Особую значи-
мость имеют пузанковые сельди в Каспийском 
море (Jafari et al., 2014, 2019), где их промысел 
ведут уже более столетия (Малкин, Андрианова, 
2008), а максимальный исторический вылов в 
начале ХХ в. превышал 350 тыс. т (Зубкова, Ра-
зинков, 2022). Тем не менее в настоящее время 
каспийские сельди являются одним из недои-
спользуемых ресурсов рыболовства, общий до-
пустимый улов которых в последние годы реали-
зуется только на 8–9% (Зубкова, Разинков, 2022). 
Вместе с тем популяции некоторых видов шэдов 
подвержены серьёзному негативному антро-
погенному воздействию в результате перелова, 
зарегулирования стока рек, загрязнения и раз-
рушения местообитаний (Jafari et al., 2014; Tail-
lebois et al., 2020), что привело к значительному 
сокращению их численности и стало причиной 
внесения отдельных видов в Красный список 
МСОП (Международный союз охраны приро-
ды  – IUCN) как уязвимых (Dobrovolov et al., 
2012; Dyldin et al., 2022).

Несмотря на промысловую значимость пу-
занковых сельдей и длительный период изуче-
ния, их таксономия остаётся до сих пор слабо 
разработанной, а филогенетические связи неяс-
ными, что препятствует разработке адекватных 
мер по их охране и требует проведения таксоно-
мической ревизии (Faria et al., 2004; Li, Ortí, 2007; 

Esmaeili et al., 2014; Lavoué et al., 2014; Vernygora 
et al., 2018).

В последние годы в мире широкое распро-
странение в работах по систематике получил так 
называемый метод интегративной таксономии 
(Dayrat, 2005; Schlick-Steiner et al., 2010; Pante 
et al., 2015), основанный на использовании тра-
диционного морфологического анализа и мо-
лекулярно-генетических подходов. Между тем 
систематика шэдов, традиционно основанная 
на использовании морфологических призна-
ков (число тычинок на первой жаберной дуге и 
пропорции тела), плохо применима на практике 
(Mezhzherin et al., 2009; Dobrovolov et al., 2012; 
Vernygora et al., 2018), что обусловлено широкой 
экологической пластичностью и высокой ско-
ростью морфологической эволюции представи-
телей рассматриваемой группы (Гаджикурбанов 
и др., 2012; Сулейманов, 2017). Зачастую всё это 
приводит к неверной идентификации видов и 
препятствует принятию адекватных решений по 
их охране и управлению запасами (Faria et al., 
2004; Mezhzherin et al., 2009; Dobrovolov et al., 
2012; Esmaeili et al., 2014; Lavoué et al., 2014; Verny-
gora et al., 2018).

Молекулярно-генетических исследований, 
направленных на изучение таксономического 
положения, анализа популяционной структу-
ры и филогенетических связей представителей 
рода Alosa с использованием различных марке-
ров (аллозимы, микросателлиты, митохондри-
альные гены) на сегодняшний день проведено 
немало. Бóльшая их часть выполнена в отно-
шении европейских видов – преимущественно 
A. alosa и A. fallax (Boisneau et al., 1992; Alexandri-
no et al., 2006; Faria et al., 2011, 2012; Chiesa et al., 
2014; Giantsis et al., 2015; Sabatino et al., 2022). В 
меньшей степени генетически изучены северо-
американские виды (Julian, Bartron, 2007; Bowen 
et al., 2008; Mickle et al., 2015; Wang et al., 2017; 
Plough et al., 2018; Ogburn et al., 2023). Не оста-
лись в стороне от генетических исследований и 
виды пузанковых сельдей Понто-Каспийского 
бассейна. Однако до сих пор материалы ограни-
чены локальными сборами отдельных видов из 
вод Азербайджана (Сулейманов, 2017), Болга-
рии (Dobrovolov et al., 2012), Ирана (Bani et al., 
2019; Jafari et al., 2019), Румынии, Турции (Faria 
et al., 2006; Turan et al., 2010, 2015) и Украины 
(Mezhzherin et al., 2009; Vernygora et al., 2018). 
Молекулярно-генетический анализ A.  tanaica и 
A.  kessleri из вод Понто-Каспийского бассейна 
до настоящего времени не выполняли.

В то же время результаты многочисленных ис-
следований показывают, что видовая идентифи-
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кация представителей рода Alosa с применени-
ем различных генетических маркеров зачастую 
проблематична из-за отсутствия соответствия 
между морфологическими признаками изуча-
емых особей и данными генетического анали-
за (Boisneau et al., 1992; Mezhzherin et al., 2009; 
Dobrovolov et al., 2012; Vernygora et al., 2018), что 
требует поиска более специфических и много-
молекулярных биомаркеров (Сулейманов, 2017).

Наше сообщение посвящено результатам 
сравнительного анализа полиморфизма первой 
субъединицы гена цитохромоксидазы (COI) ми-
тохондриальной ДНК (мтДНК) у четырёх видов 
пузанковых сельдей Понто-Каспийского бас-
сейна (A.  braschnikowi, A.  immaculata, A.  kessleri, 
A. tanaica), тихоокеанской сельди Clupea pallasii, 
европейского шпрота Sprattus sprattus и черно-
морско-каспийской тюльки Clupeonella cultriven-
tris с целью выявления пригодности этого марке-
ра для генетической идентификации видов рода 
Alosa в бассейнах Азовского, Чёрного и Каспий-
ского морей и поиска альтернативных генетиче-
ских маркеров для надёжного разделения видов 
рассматриваемой группы. В связи с увеличением 
в последние годы объёма контрафактной и фаль-
сифицированной рыбной продукции (Торопова 
и др., 2019) поиск надёжных генетических мар-
керов приобретает особую актуальность.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Выборки понто-каспийских пузанковых 

сельдей в 2021 г. собраны в реках (Сулак и Дон) и 
в Таганрогском заливе Азовского моря в процес-
се проведения научных исследований АзНИИРХ 
(сетями) и любительского удебного лова в мае–
июне – в период, на который приходится нерест 
сельдей в Каспийском море и Азово-Черномор-
ском бассейне (Казанова, Халдинова, 1940; Ва-
сильева, 2007; Васильева, Лужняк, 2013; Зубко-
ва, Разинков, 2022).

Для видовой идентификации понто-каспий-
ских пузанковых сельдей в полевых и лаборатор-
ных условиях использовали наиболее авторитет-
ные источники, содержащие таксономические 
описания и определительные ключи (Светови-
дов, 1952; Whitehead, 1985; Васильева, 2007; Бо-
гуцкая и др., 2013; Васильева, Лужняк, 2013). Ос-
новными морфологическими признаками для 
различения видов служили наличие зубов на че-
люстях и сошнике, относительные размеры рыла 
и глаза, форма тела, число жаберных тычинок на 
первой жаберной дуге и их длина относительно 
жаберных лепестков. Видовую идентификацию 
выловленных экземпляров осуществляли непо-

средственно авторы или их квалифицированные 
коллеги. Образцы тканей (фрагменты грудных 
плавников) фиксировали в 96%-ном этаноле. 
Информация по материалу, на котором основа-
но исследование, представлена в табл. 1.

Выделение и очистку ДНК проводили с ис-
пользованием набора для выделения ДНК 
Wizard SV 96 Genomic DNA Purification System 
(Promega, США) в соответствии с протоколом 
производителя. Для амплификации фрагмента 
гена COI использовали праймеры FishF2_tF TG
TAAAACGACGGCCAGTCGACTAATCATAAA
GATATCGGCAC, FishR2_tR CAGGAAACAGC-
TATGACACTTCAGGGTGACCGAAGAAT-
CAGAA. Реакцию амплификации проводили по 
следующей программе: 3 мин денатурации ДНК 
при 95°С; 35 циклов (по 30 с) денатурации ма-
трицы ДНК при 95°С; 30 с отжига праймеров 
при 52°С и элонгация синтеза 30 с при 72°С. За-
тем окончательная элонгация 10 мин при 72°С. 
После полимеразной цепной реакции (ПЦР) 
полученный продукт в объёме 3 мкл очищали 
от примесей осаждением этанолом (Silva et al., 
2001). Реакцию секвенирования проводили с 
использованием праймера FishF2_tF и набора 
реагентов BigDye v.1 (Applied Biosystems, США). 
Для реакции секвенирования брали 0.4 пмоль 
очищенного продукта ПЦР и 3.2 пмоль прайме-
ра. После реакции секвенирования полученный 
продукт объёмом 0.5 мкл растворяли в 15 мкл 
формамида (Silva et al., 2001) и денатурировали 
5 мин при 95°С. Секвенирование образцов ДНК 
пузанковых сельдей проводили на приборе ABI 
Prism 3130xl по протоколу производителя (Ap-
plied Biosystems, США).

Полученные последовательности гена COI 
обрабатывали с применением пакета программ 
Geneious 8.1.8 (Drummond et al., 2011). Нуклео-
тидные последовательности образцов пузанко-
вых сельдей были переведены в необходимый 
формат для построения гаплотипической сети 
в программе PopArt (Leigh, Bryant, 2015). Расчёт 
доли гаплотипов для каждого вида сельдей рода 
Alosa проводили в программе Excel 2010. Также 
в программе Geneious 8.1.8 построено филоге-
нетическое дерево (модель Tamura-Nei) методом 
присоединения соседей (NJ – neighbor-joining 
method) (Saitou, Nei, 1987). Для построения де-
рева были взяты 30 экз. рыб – от каждого вида 
по несколько образцов. В качестве аутгруппы 
использовали нуклеотидную последователь-
ность гена COI дальневосточной сардины-иваси 
Sardinops melanosticta (= melanostictus) (JF952843.1) 
(Bowen et al., 2008) из международной базы 
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данных NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/).  
Статистическую оценку дерева провели методом 
бутстреп-анализа с генерацией случайных чисел 
(975364) и числом репликаций 1000 (Картавцев, 
2008).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Результаты получены на основании анализа 

полиморфизма гена мтДНК COI длиной 588 пар 
нуклеотидов (п.н.) 172 особей различных видов 
семейств Alosidae, Clupeidae и Ehiravidae (все по-
следовательности, даже из баз данных, были об-
резаны до одинакового числа п.н.). Всего в про-
цессе исследования выявлено 49 гаплотипов: 15 
гаплотипов тихоокеанской сельди, 3 гаплотипа 
европейского шпрота, 9 гаплотипов черномор-
ско-каспийской тюльки и 22 гаплотипа видов 
сельдей рода Alosa.  На основе последовательно-
стей гена COI построена сеть гаплотипов (рис. 1).

Тихоокеанская сельдь, европейский шпрот и 
черноморско-каспийская тюлька хорошо раз-
личимы между собой и дифференцированы от 
представителей рода Alosa.  На исследованном 
участке абсолютное число нуклеотидных замен 
между тихоокеанской сельдью и видами рода Alo-
sa составляет 79, между тихоокеанской сельдью и 
европейским шпротом – 44, между европейским 
шпротом и черноморско-каспийской тюлькой –  
88. Однако внутри рода Alosa идентифицировать 
виды с помощью выбранного маркера не пред-
ставляется возможным. С одной стороны, об-
разцы, отобранные от морфологически разли-
чающихся особей и идентифицированные как 
разные виды, имеют одинаковые гаплотипы. С 
другой стороны, образцы, относящиеся к разным 
видам, различаются между собой на незначитель-
ное число нуклеотидных замен. При этом образ-

цы, принадлежащие к разным видам, значитель-
но перемешаны между собой (рис. 1). Например, 
гаплотипы A. tanaica (AT_Don) распределены по 
гаплотипической сети хаотично. То же можно 
сказать и про A. immaculata (AI_Azov), у которой 
максимальное число нуклеотидных замен между 
образцами равно 8, при этом максимальное число 
мутаций между всеми видами сельдей рода Alosa  
составляет 7. Для убедительной демонстрации 
написанного выше массовые гаплотипы, которые 
встречаются у разных видов исследованных сель-
дей рода Alosa, представлены в табл. 2.

Обнаружено, что один и тот же гаплотип H4 
встречается у всех четырёх видов рода Alosa. Га-
плотип Н2 встречается у A. immaculata и A. tanaica, 
а гаплотип Н5 – у A. immaculata и A. kessleri. Эти 
данные свидетельствует об отсутствии генети-
ческой дифференциации исследованных видов 
сельдей рода Alosa на отдельные виды и груп-
пы видов при использовании ДНК-штрихко-
дирования с использованием нуклеотидных 
последовательностей гена COI. На основании 
анализа нуклеотидных последовательностей 30 
образцов разных видов сельдевидных постро-
ено филогенетическое дерево с бутстреп-под-
держкой (рис. 2), которое не позволило выявить 
межвидовую дифференциацию у исследованных 
сельдей рода Alosa.  В одну группу со 100%-ной 
бутстреп-поддержкой попали все исследуемые 
виды сельдей.

ОБСУЖДЕНИЕ
В процессе проведения предшествующих мо-

лекулярно-генетических исследований пузанко-
вых сельдей рода Alosa были применены различ-
ные генетические маркеры, в том числе энзимы 
и аллозимы (Boisneau et al., 1992; Alexandrino 

Таблица 2. Встречаемость общих гаплотипов гена COI у исследованных видов сельдей рода Alosa

Гаплотип Вид Число образцов Доля особей, %
H1 A. tanaica 5 100.0
H2 A. immaculata 9 64.3

A. tanaica 5 35.7
H3 A. immaculata 9 42.9

A. tanaica 12 57.1
H4 A. braschnikowi 3 23.1

A. immaculata 2 15.4
A. kessleri 6 46.2
A. tanaica 2 15.4

H5 A. immaculata 2 66.7
A. kessleri 1 33.3
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et   al., 2006; Mezhzherin et al., 2009; Dobrovolov 
et  al., 2012), микросателлиты (Boisneau et al., 
1992; Julian, Bartron, 2007; Mickle et al., 2015; Jafari 
et al., 2019; Sabatino et al., 2022), гены митохон-
дриальных ДНК и РНК (COI, Cyt b, ND, NADH, 
6S, 12S, 16S, D-loop) (Alexandrino et al., 2006; Li, 
Ortí, 2007; Bowen et al., 2008; Turan et   al., 2010, 
2015; Faria et al., 2011, 2012; Chiesa et al., 2014; 
Giantsis et al., 2015; Plough et al., 2018; Vernygora 
et al., 2018; Bani et al., 2019; Ogburn et al., 2023), 
ядерные гены (RAG1 и RAG2) (Li, Ortí, 2007), слу-
чайно амплифицируемая полиморфная ДНК  – 
RAPD (Сулейманов, 2017) и одиночные нуклео-
тидные полиморфизмы – SNP (Faria et al., 2011; 
Vernygora et al., 2018). Результаты этих исследо-
ваний продемонстрировали различную эффек-
тивность генетических маркеров для видовой 
идентификации представителей рода Alosa. В от-
ношении дискриминации наиболее изученных 
европейских A. alosa и A. fallax с помощью моле-
кулярно-генетических подходов хорошо зареко-
мендовали себя такие митохондриальные марке-
ры, как Cyt b и ND1 (Faria et al., 2011, 2012; Chiesa 
et al., 2014), но неэффективными для разделения 
этих видов оказались аллозимы (Boisneau et al., 
1992). Однако сочетание Cyt b с аллозимами по-
зволило Александрино с соавторами (Alexandri-
no et al., 2006) добиться надёжной дискримина-
ции указанных видов.

Разнообразные генетические маркеры были 
успешно опробованы для различения североаме-
риканских видов. Так, A. pseudoharengus и A. aesti-
valis хорошо различаются с помощью СОI (Plough 
et al., 2018; Ogburn et al., 2023) и при использова-
нии полного митогенома (Lavoué et al., 2007). В 
то же время с помощью мтДНК-маркеров ND1 
и Cyt b удалось дискриминировать A.  alabamae, 
A.  sapidissima, A.  alosa, A.  fallax, A.  immaculata, 
A.  mediocris и A.  chrysochloris, но попытка разде-
лить A. pseudoharengus и A. aestivalis оказалась не-
удачной (Bowen et al., 2008). Ли и Орти (Li, Ortí, 
2007) успешно дискриминировали A. sapidissima, 
A.  chrysochloris, A.  pseudoharengus и A.  aestivalis с 
помощью генов 12S и 16S митохондриальной 
РНК и ядерных маркеров RAG1 и RAG2.

Более сложная ситуация наблюдается в 
отношении понто-каспийских видов рода 
Alosа. C  помощью 19 энзимных локусов не уда-
лось выявить принципиальных различий между 
A. caspia, A. maeotica и A. immaculata (Mezhzherin 
et al., 2009). Невысокую разрешающую способ-
ность продемонстрировали в отношении A.  im-
maculata и A. caspia аллозимные маркеры (Dobro-
volov et al., 2012). Успешно дискриминировать 
A. fallax nilotica, A. caspia, A. maeotica, A. immacu-

lata и A. tanaica удалось турецким учёным (Turan 
et al., 2015) с использованием целого комплек-
са митохондриальных маркеров – NADH3/4, 
NADH5/6, Cyt b, COX, D-loop и 16SrRNA.  В то 
же время при помощи митохондриальных мар-
керов СОI и Cyt b, а также тонких методов ге-
нетического анализа (SNP) не удалось разде-
лить в выборках из Азовского моря A.  caspia и 
A. immaculata (Vernygora et al., 2018). Возможная 
причина этого может быть связана с методиче-
ски некорректным сбором образцов для генети-
ческого анализа (не нерестовые группировки в 
двух близких географических нагульных локаль-
ностях в Азовском море).

Различная эффективность одних и тех же 
генетических маркеров для дифференциации 
представителей сельдей рода Alosa, по нашему 
мнению, может быть обусловлена следующими 
причинами:

1. Некорректная идентификация видов в уло-
вах, поскольку пузанковые сельди обладают вы-
сокой морфологической пластичностью и у мно-
гих видов основные внешние морфологические 
признаки (пропорции тела и число тычинок на 
первой жаберной дуге) зачастую перекрываются 
(Световидов, 1952; Whitehead, 1985; Васильева, 
2007; Богуцкая и др., 2013; Васильева, Лужняк, 
2013; Сулейманов, 2017).

2. Недавнее по меркам биологической эволю-
ции время видообразования пузанковых сельдей 
рода Alosa (Borodin, 1927; Bowen et al., 2008; Do-
brovolov et al., 2012; Chiesa et al., 2014; Vernygora 
et al., 2018).

3. Различная доля межвидовых гибридов, 
которая в разных популяциях одного и того же 
вида может значительно варьировать (Boisneau 
et al., 1992; Faria et al., 2004, 2011, 2012; Alexandri-
no et al., 2006; Jolly et al., 2011; Sotelo et al., 2014; 
Taillebois et al., 2020; Antognazza et al., 2022).

Ранее было показано, что разделение отдель-
ных видов сельдей Понто-Каспийского бассей-
на с применением генетических маркеров за-
труднено из-за явного генетического сходства 
некоторых видов, что послужило основанием 
для мнения о конспецифичности A.  immacu-
lata, A.  caspia и A.  maeotica, которые являются 
лишь разными экологическими формами одно-
го вида (Mezhzherin et al., 2009; Vernygora et al., 
2018). Одна из возможных причин слабой гене-
тической дифференциации пузанковых сельдей 
Понто-Каспийского бассейна связана с их эво-
люционной историей. Многие авторы сходятся 
во мнении, что формирование этих видов было 
обусловлено обособлением Каспийского и Азо-
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во-Черноморского бассейнов, которое прои-
зошло в межледниковый период в плейстоцене 
(Borodin, 1927; Vernygora et al., 2018). На этот 
же период приходится формирование анадром-
ных и пресноводных популяций A. fallax в водах 
Италии (Chiesa et al., 2014), а также североаме-
риканских видов Alosa (Bowen et al., 2008). Хо-
рошо известно, что ДНК-штрихкодирование, 
основанное на применении митохондриальных 
маркеров (COI, Cyt b и других), зачастую оказы-
вается неэффективным по отношению к моло-
дым, недавно дивергировавшим видам (Шнеер, 
2009; Гордеева, Шаховской, 2017; Орлова и др., 
2018; Chernova et al., 2019; Картавцев, Редин, 
2019). Поскольку пузанковых сельдей с уверен-
ностью можно отнести к молодым видам, низкая 
эффективность генов мтДНК для их видовой 
генетической идентификации представляется 
вполне логичной.

Наш опыт популяционно-генетических ис-
следований морской и озёрной форм тихоокеан-
ской сельди (Orlova et al., 2021; Nedoluzhko et al., 
2022) показал, что митохондриальные маркеры 
не всегда могут дифференцировать генетиче-
ские различия у сельдей. После секвенирования 
образцов морской и озёрной форм тихоокеан-
ской сельди, поиска дифференцирующих SNP 
мы нашли те маркеры, которые однозначно по-
зволяют дифференцировать не только формы, 
но и отдельные популяции. Поэтому мы пред-
лагаем решать поставленную в статье проблему 
при помощи ядерных маркеров. Методом секве-
нирования нового поколения (ddRAD) (Maroso 
et al., 2018) в ядерном геноме можно обнаружить 
однонуклеотидные замены, способные диффе-
ренцировать виды сельдей рода Alosa, экологи-
ческие формы (если таковые имеются) и попу-
ляции внутри вида.

Другой возможной причиной, затрудняющей 
видовую идентификацию и понимание фило-
генетических связей пузанковых сельдей на ос-
нове генетического анализа с использованием 
митохондриальных маркеров, является наличие 
характерной для симпатрически распространён-
ных видов рода Alosa межвидовой гибридизации. 
Это явление свойственно молодым, недавно 
дивергировавшим видам (Шнеер, 2009; Картав-
цев, Редин, 2019), к которым относятся и многие 
представители рода Alosа. В наибольшей степени 
такой феномен характерен для европейских ви-
дов A. alosa и A. fallax, в разных популяциях ко-
торых степень гибридизации может значитель-
но варьировать (Boisneau et al., 1992; Faria et al., 
2004, 2011, 2012; Alexandrino et al., 2006; Jolly et al., 
2011; Sotelo et al., 2014; Taillebois et al., 2020; An-

tognazza et al., 2022). Отмечены случаи гибриди-
зации и между североамериканскими видами 
шэдов (Hubert et al., 2008; McBride et al., 2014). 
Сведения о наличии межвидовой гибридизации 
между пузанковыми сельдями Понто-Каспий-
ского бассейна до сих пор отсутствуют.

Поскольку с помощью митохондриальных 
маркеров невозможно обнаружить наличие меж-
видовой гибридизации, решение проблемы тре-
бует применения ядерных маркеров. В качестве 
начального шага на этом пути предполагается 
найти ядерные маркеры, чётко дифференциру-
ющие виды пузанковых сельдей (полногеномное 
генотипирование или полногеномное секвени-
рование), и уже дальше по выбранным маркерам 
анализировать возможные гибриды.

Усиление межвидовой гибридизации между 
европейскими представителями рода Alosa в со-
временный период связывают с нарушением их 
местообитаний, преимущественно в результате 
зарегулирования стока рек (Jolly et al., 2011; An-
tognazza et al., 2022). Крупные реки Понто-Ка-
спийского бассейна (Волга, Дон, Днепр и дру-
гие) в течение первой половины XX  столетия 
подверглись крупномасштабному гидрострои-
тельству с зарегулированием почти на всём про-
тяжении основных стоков и превращением в 
цепочку водохранилищ (Слынько и др., 2010б), 
что привело практически к потере речных нере-
стилищ анадромных видов пузанковых сельдей. 
Результаты недавних исследований (Казачков, 
2004; Пятикопова, 2018) показывают, что A. cas-
pia и A. saposchnikowii постепенно отказались от 
использования речных нерестилищ, а нерест 
A.  kessleri после зарегулирования стока р. Вол-
га проходит только на незарегулированном её 
участке, где сохранилось основное русло. Таким 
образом, после зарегулирования стока рек Пон-
то-Каспийского бассейна здесь сложились усло-
вия, способствующие межвидовой гибридиза-
ции пузанковых сельдей за счёт использования 
одних и тех же участков в качестве нерестилищ. 
Межвидовая гибридизация вкупе с негативным 
антропогенным воздействием (зарегулирование 
стока рек, разрушение местообитаний, загряз-
нение, браконьерство и др.) для популяций сель-
дей Понто-Каспийского бассейна представляют 
серьёзную опасность и могут привести к даль-
нейшему снижению их численности.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Поскольку традиционное ДНК-штрихкоди-

рование для видовой идентификации сельдей 
рода Alosa Понто-Каспийского бассейна с ис-
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пользованием гена COI (и других митохондри-
альных маркеров) невозможно, предлагается 
применять в дальнейшем для этих целей единич-
ные нуклеотидные замены (SNP), используя для 
их поиска полногеномное генотипирование или 
метод ddRAD.

В процессе проведения исследований выяв-
лено несколько заслуживающих пристального 
внимания белых пятен, на ликвидацию и реше-
ние которых следует направить усилия в бли-
жайшем будущем по нескольким направлениям.

Первое направление связано с крайне слабой 
изученностью таксономического положения и 
филогенетических связей килек рода Clupeonel-
la, в котором настоящее время насчитывается 
семь валидных видов (Fricke et al., 2023; Froese, 
Pauly, 2023), подавляющее большинство которых 
(C. abrau, C. caspia, C. cultriventris, C. engrauliformis, 
C. grimmi, C.  tscharchalensis) распространены в 
Понто-Каспийском бассейне, а C. muhlisi – в ту-
рецком оз. Улубат бассейна Мраморного моря. 
Между тем до сих пор большинство немного-
численных генетических исследований килек 
ограничивались анализом внутривидовой ор-
ганизации отдельных видов (Laloei et al., 2009; 
Слынько и др., 2010а; Norouzi et al., 2012), а изу- 
чение их родственных связей выполнено толь-
ко на выборках C. cultriventris, C. engrauliformis и 
C. grimmi из Южного Каспия (Laloei et al., 2005). 
При этом в банках генетических данных – NCBI 
и BOLD Systems (https://www.boldsystems.org/) – 
представлены нуклеотидные последовательно-
сти только одного из семи видов – C. cultriventris.

Другим белым пятном (направлением) оста-
ётся таксономическое положение и внутривидо-
вая структура широко распространённой в водах 
Европы, Средиземного моря и Понто-Каспий-
ского бассейна южноевропейской атерины Athe-
rina boyeri. До сих пор генетические исследова-
ния этого вида были сосредоточены на анализе 
популяционной структуры и базировались на 
сборах преимущественно из Средиземного моря 
(Klossa-Kilia et al., 2002; Astolfi et al., 2005; Milana 
et al., 2008, 2012; Boudinar et al., 2016). Внутри-
видовая организация атерины в пределах Пон-
то-Каспийского бассейна остаётся неисследо-
ванной, а в банках генетических данных (NCBI, 
BOLD Systems) представлены нуклеотидные по-
следовательности этого вида только из вод Ев-
ропы и Средиземного моря и полностью отсут-
ствуют из Понто-Каспийского бассейна.

Наконец, учитывая общую эволюционную 
историю понто-каспийских сельдей, килек и ате-
рины, результаты сравнительного генетического 

анализа могли бы предоставить новые и весьма 
интересные данные для реконструкции микро- 
и макроэволюционных процессов, происходив-
ших в прошлом в популяциях пелагических рыб 
(включая пузанковых сельдей), населяющих 
ныне акваторию Понто-Каспийского бассейна.
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THE PROBLEMS OF DNA-BARCODING THE SHADS OF GENUS ALOSA 
(ALOSIDAE) OF THE PONTO-CASPIAN BASIN
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Numerous studies show that species identification of representatives of the genus Alosa using various genetic 
markers is often difficult and the search for more specific biomarkers is required. For the first time we analyzed 
polymorphism of COI gene fragment of mitochondrial DNA of two representatives of this genus (A. tanaica 
and A. kessleri), supplemented with new data on A. immaculata, from the waters of the Ponto-Caspian basin in 
comparative aspect with other representatives of the herring (Clupeoidea) genera Alosa, Clupea, Clupeonella, 
Sprattus, and Sardinops. The main result was the conclusion that within the genus Alosa, it is not possible to 
identify species using the marker used. On the one hand, specimens collected from morphologically distinct 
individuals and identified as different species have the same haplotypes. On the other hand, samples belonging 
to different species differ from each other by an insignificant number of nucleotide substitutions and do not 
form independent clades on the phylogram and haplotype network. This indicates the absence of genetic 
differentiation between the studied samples of herrings of genus Alosa into separate species and species groups 
when using DNA barcoding based on the COI gene. The reasons for such a phenomenon may be the following: 
1) incorrect identification of species in catches, since shads (Alosidae) have high morphological flexibility and 
in many species, the main external morphological characters often overlap; 2) recent time of speciation by the 
standards of biological evolution for shads of genus Alosa; 3) difference in proportion of interspecific hybrids, 
which can vary significantly between populations of the same species.

Keywords: Alosidae, genetic differentiation, haplotype, interspecific hybridization, mitochondrial DNA COI 
gene, Azov Sea, Black Sea, Caspian Sea.


