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ВВЕДЕНИЕ

Обыкновенная щука Esox lucius Linnaeus, 1758 
является типичным представителем бореального 
равнинного фаунистического комплекса. Она 
обитает в пресных водоемах Евразии и Северной 
Америки. Вследствие сложного рельефа северо-
востока России щука распространена мозаично, 
а в бассейнах крупных рек региона (Индигирка, 
Колыма, Анадырь, Пенжина) представлена ши-
роко (Новиков, 1966; Кириллов, 1972; Токранов, 
2004; Черешнев, 2008). Биология и экология 
вида, обитающего в указанных реках, хорошо 
изучена (Берг,1949; Новиков, 1966; Кириллов, 
1972; Черешнев и др., 2001; Грунин, Бакланов, 
2004; Грунин, 2005, 2014; Хохлов, Хохлова, 2006; 
Черешнев, 2008; Грунин, Шестаков, 2011). По-
казано, что обыкновенная щука из рек Колымо-
Индигирского бассейна и р. Анадырь имеет су-
щественные морфологические отличия (Череш-
нев, 1996). Экологическая приуроченность щуки 
к пресным водам и особенности ее распростране-
ния на северо-востоке России и в Чукотском ав-
тономном округе (ЧАО) позволяют использовать 
этот вид как биогеографический индикатор су-
ществовавших в прошлом палеогеографических 

связей между смежными речными бассейнами 
(Черешнев, 2008). Обыкновенная щука облада-
ет способностью адаптироваться к весьма разно-
образным условиям обитания. Это является важ-
ным биологическим фактором, способствующим 
миграции и широкому географическому расселе-
нию вида. Ранее проведенные исследования по-
казали, что за такой экологической пластично-
стью могут стоять не только фенотипические, 
но и генетические различия. В связи с этим в по-
следние десятилетия интенсивно развивались ге-
нетические исследования. Вначале они охваты-
вали исключительно североамериканские попу-
ляции (Healy, Mulcahy, 1980; Seeb et al., 1987; 
Miller������������������������������������������, ����������������������������������������Kapuscinski�����������������������������, 1996, 1997; Senanan, ������Kapus-
cinski������������������������������������������, 2000; ����������������������������������Miller����������������������������, ��������������������������Senanan�������������������, 2003). В дальней-
шем генетическим исследованиям подверглись 
популяции обыкновенной щуки из рек Европы 
(Hansen et al., 1999). Результаты исследований 
генетической изменчивости этого вида, обита-
ющего в водоемах северо-западной части Евро-
пы, показали чрезвычайно низкий уровень его 
генетического разнообразия (Nicod et al., 2004). 
На основании результатов изучения полимор-
физма микросателлитов щуки из европейских и 
североамериканских популяций было отмечено, 
что для них характерно низкое генетическое раз-
нообразие. В то же время был обнаружен высо-
кий уровень их дифференциации (Hansen et al., 
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1999; Senanan, Kapuscinski, 2000). Молекулярно-
генетические исследования щуки из рек Север-
ной Европы позволили выделить три эволюци-
онные линии, при этом отмечена необходимость 
дальнейшего детального филогенетического ана-
лиза этого вида на обширном ареале (Skog et al., 
2014). 

Важнейшую роль в определении палеогеогра-
фических и филогеографических связей играют 
генетические исследования, которые до настоя-
щего времени не охватывали популяции щуки из 
рек северо-востока России. Цель работы – изу-
чение генетической структуры популяций щуки 
обыкновенной из некоторых водоемов Евра-
зии по данным полиморфизма гена цитохрома b 
(Cyt-b) мтДНК.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В 2015–2016 гг. был собран биологический 
материал (мышечная ткань) от 164 особей обык-
новенной щуки. Карта-схема с указанием речных 
систем и точек сбора проб приведена на рис. 1. 
Выделение и очистку тотальной ДНК проводи-
ли фенол-хлороформным методом (Sambrook 
et������������������������������������������ �����������������������������������������al���������������������������������������., 1989). Амплификацию нуклеотидной по-
следовательности гена Cyt-b мтДНК щуки вы-
полняли, используя праймеры LCbEluc14263 
(GTC ATA ATT CTT ACT CGG ACT CTA ACC) 
и RCbEluc15503 (CCT CCA ACT TCC GGA TTA 
CAA������������������������������������� ������������������������������������AAC��������������������������������� ��������������������������������CGG����������������������������� ����������������������������CGC������������������������� ������������������������TC����������������������), которые были разра-
ботаны в лаборатории. Условия полимеразной 
цепной реакции подобраны в процес-
се эксперимента: денатурирующая 
стадия 95оС – 5 мин; затем 32 цикла: 
95оС – 45 с, 50оС – 30 с, 70оС – 2 мин 
30 с; заключительная стадия – 72оС –  
7 мин. Амплифицированный уча-
сток мтДНК очищали и подготавли-
вали к секвенированию по стандарт-
ной методике с применением набо-
ра реагентов DiatomTM DNA Clean-Up 
(«Лаборатория Изоген», г. Москва). 
Определение нуклеотидных последо-
вательностей исследуемого гена Cyt-b 
мтДНК было проведено по стандарт-
ной методике с использованием набо-
ров для циклического секвенирования 
ДНК ��������������������������������Big����������������������������� ����������������������������Dye������������������������� ������������������������Terminator�������������� (������������Applied����� ����Bio-
systems��������������������������������, ������������������������������v�����������������������������. 3.1) и генетического анали-
затора ����������������������������    ABI�������������������������     ������������������������   Prism�������������������    3130 (������������ Applied�����  ����Bio-
systems, США). Полученные нуклео-
тидные последовательности были 
депонированы в ������������������GenBank�����������. Их вырав-
нивание и анализ проводили с помо-
щью пакета программ MEGA 6.0.2.74 
(Tamura et al., 2013) и ARLEQUIN ver. 
3.5 (���������������������������������    Excoffier������������������������     �����������������������   et���������������������    ��������������������  al������������������  ., 2005). Филогео-
графический анализ выполняли с ис-

пользованием дистанционно-матричного алго-
ритма neighbor-joining (NJ). Для него была вы-
брана бипараметрическая модель дистанции 
Кимуры, учитывающая длину анализируемого 
участка мтДНК и разные вероятности транзи-
ций/трансверсий в исследуемом гене (��������Nei�����, ���Ku-
mar, 2000; Лукашов, 2009; Tamura et al., 2013). 
Для этого были привлечены сведения о стро-
ении нуклеотидных последовательностей гена 
cytb мтДНК обыкновенной щуки из GenBank, 
представленные в нескольких публикациях 
(Grande et al., 2004; Skog et������������������    �����������������  al���������������  ., 2014). Оцен-
ку узлов ветвления NJ-дерева осуществляли 
методом бутстреп (1000 итераций) в програм-
ме ����������������������������������������      POPTREE���������������������������������       (�������������������������������     Takezaki�����������������������      ����������������������    et��������������������     �������������������   al�����������������   ., 2014). С помо-
щью модели ММ01 в программе TreeSAAP 3.2 
анализировали характер изменений физико-
химических свойств белка �������������������Cyt����������������-���������������b�������������� в ходе эволю-
ции (Woolley et������������������������������� ������������������������������al����������������������������., 2003). Указанная програм-
ма (опираясь на предположение о случайном 
характере аминокислотных замен в услови-
ях селективной нейтральности) дает возмож-
ность сопоставлять наблюдаемое и ожидаемое 
распределения изменений физико-химических 
свойств модификаций ����������������������Cyt�������������������-������������������b����������������� на филогенетиче-
ском дереве гаплотипов мтДНК. Оценку зна-
чимости аминокислотных замен и типа отбо-
ра проводили с использованием z-теста модели 
ММ01 (где z – значимость аминокислотных за-
мен по Фишеру, mc – категория значимости) в 
программе TreeSAAP 3.2 (Woolley et al., 2003).

Рис. 1. Карта-схема точек сбора материала: 1 – р. Колыма, 2 – 
р. Эльген, 3 – р. Буюнда, 4 – р. Омолон, 5 – р. Анадырь

Fig.1. Schematic map of the collection area: 1 – Kolyma River, 
2 – Elgen River, 3 – Buyunda River, 4 – Omolon River, 5 – Anadyr 
River
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Изученный ген Cyt-b мтДНК обыкновенной 
щуки содержит 1140 пар нуклеотидов (пн) и со-
ответствует положению в участке 14341–15477 
пн полного генома мтДНК обыкновенной щуки 
E. lucius L., GenBank, NC004593 (Ishiguro et al., 
2003). У щуки обыкновенной из рр. Эльген, Бу-
юнда, Омолон, Анадырь и верховьев Колымы об-
наружено небольшое число вариабельных пози-
ций от общей длины гена Cyt-b мтДНК (0.44%). 
С учетом представленных в �������������� GenBank�������  образ-
цов нуклеотидных последовательностей щуки 
обыкновенной (рис. 2) их число значительно 
возросло и составило 1.75%. Среднее число по-
парных различий между нуклеотидными после-
довательностями гена Cyt-b мтДНК щуки со-
ставило 0.3%, однако интервал различий доста-
точно широк – 0.1–0.8% (рассчитано с помощью 
программы MEGA 6.0.2.74) (Tamura et al., 2013). 

в соотношении пар А–Т и G–C не обнаружено. 
Полученные результаты согласуются с гипоте-
зой о необходимости поддержания за этот счет 
гидрофобности соответствующих полипептидов 
(Nailor et al., 1996; Kim et al., 2004; Kartavtsev et 
al., 2007; Картавцев, 2013). 

Анализ полученных нами нуклеотидных по-
следовательностей гена Cyt-b мтДНК щуки 
из исследованных локальностей позволил вы-
явить шесть вариантов (Есв1 – Есв6) гена Cyt-b 
(см. рис. 2), которые депонированы в GenBank 
(KT203375 – KT203379, KU659805). Выборки 
из рр. Буюнда, Эльген и Колыма – мономорфны 
по изученному маркеру. Они были представлены 
особями-носителями гаплотипа KT203375, Ecb1 
гена Cyt-b (табл. 1).

Необходимо обратить внимание на то, что у 
обыкновенной щуки из р. Омолон обнаружен мо-
номорфизм по гаплотипу Ecb6 (��������������KU������������659805) ука-
занного гена. Этот гаплотип встречается только 
в омолонской популяции вида. Щука из р. Ана-
дырь обладает более высоким уровнем генети-
ческого разнообразия. В выборке из данной ло-
кальности выявлено пять из шести гаплотипов, 
встречающихся в исследованных популяциях 
(см. табл. 1). Анализ генетической изменчиво-
сти показал, что анадырская выборка характе-
ризовалась следующими значениями гаплоти-
пического (h = 0.5204±0.0763) и нуклеотидного 
(π = 0.000519±0.000470) разнообразия. Выбор-
ки из рек Колымского бассейна в целом имеют 
более низкие значения обоих параметров (h = 
0.2157±0.0462; π = 0.00019±0.000255), чем в ана-
дырской популяции. Обнаруженная особенность 
весьма интересна, так как принято считать, что 
щука обыкновенная из р. Колыма в процессе рас-
ширения ареала проникла в р. Анадырь (Череш-
нев, 1986). Известно, что при расселении вида 
возможно снижение уровня генетического раз-
нообразия. Однако мы наблюдаем обратную кар-
тину. Возможно, это объясняется относительной 
стабильностью анадырской популяции обыкно-
венной щуки (при высокой численности) на про-
тяжении длительного исторического периода су-
ществования, в то время как щука из р. Колыма и 
ее притоков утратила генетическое разнообразие 
в процессе становления этого бассейна. Известно, 
что он имел очень сложную историю формирова-
ния (Баранова, Бискэ, 1964; Байрон и др., 1977). 

Восстановление генетического разнообразия 
щуки из рек Колымского бассейна в дальней-
шем за счет мигрантов из сибирских рек было 
невозможным. С конца плиоцена и, вероятно, 
до позднечетвертичного времени обмен фауна-
ми между реками Восточной Сибири и Колымо-
Индигирской низменности был затруднен, так как 
существовал водораздел, образованный Новоси-
бирскими островами (Баранова, Бискэ, 1964). На 

Рис. 2. Нуклеотидные последовательности гена ци-
тохрома b мтДНК обыкновенной щуки из рек северо-
востока России и варианты, депонированные в ����Gen-
Bank. Сайты замен показаны от начала гена Cyt-b 
мтДНК

Fig. 2. ���������������������������������������     Nucleotide sequences of the mtDNA cyto-
chrome b gene in the northern pike from the rivers of Rus-
sia’s North-East and the variants deposited in GenBank. 
Replacement sites are shown from the start of the mtDNA 
Cyt-b gene

В нуклеотидном составе исследованного гена 
Cyt-b мтДНК обыкновенной щуки из Колымско-
го и Анадырского бассейнов обнаружено смеще-
ние в сторону тимина и аденина (30.26 и 25.86% 
соответственно) относительно цитозина и гуани-
на (29.75 и 14.04% соответственно). С исполь-
зованием критерия χ-квадрат было обнаружено 
статистически достоверное (χ2 = 4.08; p < 0.05) 
отклонение соотношения (60.01:39.9) пуринов 
и пиримидинов от ожидаемого 1:1. Отклонение 
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основании принятых для этих рай-
онов датировок фаз тектонической 
активизации в четвертичном перио-
де было выделено пять этапов разви-
тия Колымской низменности в позд-
нем кайнозое. Отмечено, что лишь в 
голоцене завершился процесс фор-
мирования рельефа северо-восточной 
части низменности и дельты р. Ко-
лыма (Байрон и др., 1977). Учиты-
вая этот факт, можно предположить, 
что в истории формирования попу-
ляций щуки из рек Колымского бас-
сейна неоднократно происходили из-
менения их генетической структуры. 
Очевидно, что значительное влия-
ние на их генетическое разнообразие 
имел эффект «горлышка бутылки» (Nei, 1987).  
В период восстановления популяций от неболь-
шого числа особей вследствие стохастических 
процессов (дрейф генов) могла произойти утрата 
ряда гаплотипов, что, возможно, привело к суще-
ственному снижению уровня генетического раз-
нообразия. Наблюдаемый нами низкий уровень 
генетического разнообразия в выборках из Ко-
лымского бассейна, вероятно, еще более усили-
вается демографическими особенностями щук, 
которые, как и многие другие хищники, имеют 
низкий эффективный размер популяции (Miller, 
Kapuscinski�����������������������������������, 1997). Нами был рассчитан популя-
ционный параметр изменчивости (θk), который 
отражает эффективный размер популяций (���Ex-
coffier����������������������������������������� ����������������������������������������et�������������������������������������� �������������������������������������al�����������������������������������., 2005). Полученные данные показы-
вают, что анадырская и колымская локальности 
обыкновенной щуки отличаются по этому пара-
метру практически на порядок (θk = 1.187 и 0.198 
соответственно). 

В процессе генетического анализа оценена 
значимость различий по нуклеотидным заменам 
в сравниваемых парах исследованных популя-
ций обыкновенной щуки (Excoffier et al., 2005). 

Анализ матрицы нуклеотидной дивергенции 
мтДНК исследованных выборок щуки показал, 
что различие (p < 0.05) наблюдается между������ попу-
ляциями разных регионов и между локальностя-
ми одного региона (см. табл. 2). Полученные дан-
ные анализировали с использованием алгоритма 
neighbor-joining. Этот метод позволяет корректно 
реконструировать филогенетические деревья 
при сравнении близкородственных популяций 
(Saitou, Imanishi, 1989). ���������������������Дендрограмма построе-
на на основании алгоритмической аппроксима-
ции дерева минимальной эволюции. Результаты 
кластерного анализа позволили выделить на  
дендрограмме (рис. 3) два кластера. Они име-
ют высокий уровень бутстреп-поддержки (70 и 
99%). Первый кластер структурирован и наибо-
лее широко представлен географически. Во вто-
рой кластер входят популяции щуки из рр. Вол-
га и Нева (см. рис. 3). Отмеченная структури-
рованность кластеров была использована при 
выделении групп популяций для проведения 
анализа с использованием методики «AMOVA» 
Analysis of Molecular Variance (Excoffier et al., 
2005). 

Таблица 1. Частота распределения гаплотипов гена Cyt-b 
мтДНК в популяциях щуки обыкновенной из водоемов северо-
востока России

Table 1. Distribution frequency for the mtDNA Cyt-b gene 
haplotypes in the northern pike populations from the waters  
of Russia’s North-East

№ GenBank, 
гаплотип

Водоем (количество особей)
р. Колыма

(30)
р. Эльген 

(29)
р. Буюнда

(42)
р. Омолон 

(14)
р. Ана-

дырь (49)
KT203375, Ecb1 1 1 1 0 0.6667
KT203376, Ecb2 0 0 0 0 0.1667
KT203377, Ecb3 0 0 0 0 0.0417
KT203378, Ecb4 0 0 0 0 0.0417
KT203379, Ecb5 0 0 0 0 0.0833
KU659805, Ecb6 0 0 0 1 0

Таблица 2. Генетические различия между парами исследованных популяций обыкновенной щуки  
из некоторых рек Евразии
Table 2. Genetic differences between pairs of the studied northern pike populations from some rivers in Eurasia

№ , река 1 2 3 4 5 6 7 8 9
1. Анадырь – 0.00±0.00 0.00±0.00 0.00±0.00 0.00±0.00 0.991±0.0030.991±0.003 0.009±0.001 0.036±0.020
2. Буюнда 0.091 – 0.991±0.003 0.00±0.00 0.991±0.0030.991±0.0030.991±0.003 0.00±0.00 0.00±0.00
3. Колыма 0.073 0 – 0.00±0.00 0.991±0.0030.991±0.0030.991±0.003 0.00±0.00 0.00±0.00
4. Омолон 0.670 1.00 1.00 – 0.00±0.00 0.991±0.0030.991±0.003 0.027±0.014 0.00±0.00
5. Эльген 0.072 0 0 1.00 – 0.991±0.0030.991±0.003 0.00±0.00 0.00±0.00
6. Нева 0.900 1.00 1.00 1.00 1.00 – 0.991±0.003 0.297±0.036 0.207±0.033 
7. Волга 0.914 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 – 0.270±0.033 0.288±0.042
8. Таз 0.475 0.911 0.879 0.887 0.875 0.600 0.647 – 0.378±0.040
9. Урал 0.271 0.773 0.706 0.828 0.698 0.714 0.750 0.046 –

Примечание. Под диагональю – значения FST при попарном сравнении популяций, над диагональю – уровни значимости 
различий между популяциями щуки. Жирным шрифтом обозначены статистически значимые различия между парами 
популяций (р < 0.05).
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В первую группу включили все нуклеотидные 
последовательности гена Cyt-b мтДНК обыкно-
венной щуки из рек Колымского бассейна. Во 
вторую объединили все гаплотипы, характеризу-
ющие выборку из р. Анадырь. В третью группу 
вошли популяции из рр. Урал и Таз, а в четвер-
тую – из рр. Нева и Волга. При таком варианте 
объединения доля межгрупповой генетической 
изменчивости была невелика и составила 31%, 
а внутригрупповая доля – 91%. Подобный ана-
лиз был проведен с выделением двух групп, в 
которые были включены только исследованные 
нами популяции. В первую группу вошли все 
локальности Колымского бассейна, во вторую – 
щука из р. Анадырь. Результаты показали, что 
в этом случае доля межгрупповой генетической 
изменчивости была более значительной и соста-
вила 59.38%. Вполне вероятно, что отмеченный 
нами факт связан с геологическим прошлым это-
го региона. Известно, что определяющую роль в 
изменении сложившегося бореально-равнинного 
комплекса сыграли трансгрессии океана, уни-
чтожавшие пресноводную фауну в равнинных 
участках рек, и регрессии, способствующие вто-
ричному ее расселению из убежищ. Во время 
максимальной (предпредпоследней) трансгрес-
сии, по-видимому, были затоплены долины мно-
гих рек, в том числе рр. Омолон и Колыма, что 
привело к утрате биологического разнообразия 
их пресноводной фауны. В то же время предпо-
лагается, что в плиоцен-раннечетвертичную эпо-
ху в пределах Среднесибирского плоскогорья су-
ществовал обширный пресноводный водоем, ко-
торый и служил убежищем для водной равнинной 
фауны (Лунгерсгаузен, 1961; Жуков и др., 1966). 
Пути расселения пресноводных рыб пролегали не 
только через единые древние шельфовые речные 
системы Берингии. В периоды интенсивного вул-
канизма и сейсмической активности возникали 
перехваты близкорасположенных смежных вер-

ховьев рек, благодаря которым происхо-
дило проникновение видов в новые реч-
ные бассейны (Черешнев, 2008). Пред-
положительно в позднем плиоцене щука 
вселилась в р. Анадырь из р. Колыма че-
рез перехваты верховьев этих рек (Че-
решнев, 1998). Проникновение щуки 
в р. Анадырь в более поздний период 
не могло осуществиться, так как связи 
р. Колыма с реками Чукотки прекрати-
лись (восточнее м. Биллингса) и более 
не возобновлялись. По-видимому, обна-
руженная нами значительная доля меж-
групповой изменчивости обыкновен-
ной щуки из исследованных локально-
стей обусловлена длительным периодом 
их изоляции. В то же время преоблада-
ние одного общего гаплотипа Ecb1 гена 

Cyt-b мтДНК в выборках щуки из рек Колымского 
бассейна и р. Анадырь свидетельствует о том, что 
они имеют общность происхождения. В истории 
становления популяций из Колымского бассейна в 
целом большое значение, по-видимому, имело та-
кое событие, как постледниковая реколонизация из 
небольшого числа убежищ от ограниченного числа 
основателей. 

Проведенный ранее сравнительный анализ 
строения молекулы белка �������������������  Cyt����������������  -���������������  b��������������   некоторых ви-
дов животных показал, что трансмембранные 
домены этого полипептида наиболее вариабель-
ны, а самыми консервативными являются пет-
левые участки Qo редокс-центра Cyt-b. В то же 
время было отмечено, что большинство вариа-
ций в трансмембранной части Cyt-b не изменяют 
его функциональности (Howell, 1989; Irwin et al., 
1991; McClellan et al., 2005). При исследовании 
первичной структуры белка Cyt-b обыкновенной 
щуки из рек Колымского и Анадырского бассей-
нов были обнаружены три варианта полипептида 
Cyt-b (рис. 4).

Гаплотипы Ecb1, Ecb3, Ecb5, Ecb6 кодируют 
вариант белка �����������������������������  Cyt��������������������������  -�������������������������  b������������������������   ����������������������� FEcb������������������� 1, распространенно-
го во всех исследованных колымских и анадыр-
ской популяциях вида. Гаплотип Ecb2 кодирует  
FЕcb2, а гаплотип Ecb4 – FЕcb3. Эти варианты 
исследованного полипептида уникальны, так 
как обнаружены только в анадырской популяции 
щуки. Модификация белка �������������������FEcb���������������1 распростране-
на не только у обыкновенной щуки из рек иссле-
дованного региона, но и широко представлена 
у особей вида, обитающих в водоемах Евразии 
(Skog et����������������������������������������       ���������������������������������������     al�������������������������������������     ., 2014). Вероятно, этот вариант бел-
ка является наиболее функционально оптималь-
ной модификацией. Его преобладание у обыкно-
венной щуки из исследованных нами популяций, 
а также обитающей в реках Европы и Сибири 
(�����������������������������������������   GenBank����������������������������������   ), по-видимому, обусловлено общно-
стью их происхождения.

Рис. 3. Филогенетические взаимоотношения популяций обык-
новенной щуки из некоторых рек Евразии. NJ-дендрограмма 
(масштабный отрезок соответствует числу нуклеотидных замен 
на один сайт)

Fig. 3. Phylogenetic relationships among populations of the northern 
pike from some rivers of Eurasia. NJ-dendrogram (scale segment corre-
sponds to the number of nucleotide substitutions per site)

Бачевская Л. Т., Переверзева В. В., Агапова Г. А., Примак А. А., Грунин С. И.
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Анализ строения молекулы белка Cyt-b по-
зволил отметить замены (���������������������A��������������������360�����������������T���������������� и �������������I������������361���������T��������) в ами-
нокислотной последовательности Cyt-b, которые 
находятся в трансмембранном домене. Фикса-
ция замены аминокислоты в определенной пози-
ции белка возможна лишь в том случае, если его 
активность сохранится на уровне, необходимом 
для обеспечения жизнедеятельности организма. 
Следовательно, можно предположить, что дан-
ные аминокислотные замены функционально си-
нонимичны.

Для сравнительного анализа полученных 
результатов и представленных ранее были при-
влечены из GenBank образцы нуклеотидных 
последовательностей гена Cyt-b щуки обык-
новенной: AY497452, КM281460, КM281461, 
КM281464–КM281466, КM281469, КM281470, 
КM281476 (Grande et al., 2004; Skog et al., 
2014). Их анализ показал, что вариабель-
ные сайты обнаружены не только в преде-
лах трансмембранных доменов белка Cyt-b 
обыкновенной щуки, но и в окислительно-
восстановительных центрах фермента. В целом 
у обыкновенной щуки отмечены аминокислот-
ные замены (см. рис. 4) в следующих позици-

ях: D16N, C70Y, A360T и I361T. Для определе-
ния характера изменений физико-химических 
свойств аминокислот в ходе эволюции были 
использованы методы Снита, Бачинского и 
Грэнтсема (Grantham, 1974; Бутвиловский и 
др., 2009). С помощью этих методов показа-
но, что аминокислотная замена C70Y (образец 
KM281466, р. Таз) определяется как радикаль-
ная, резко изменяющая свойства белка. Заменя- 
емые аминокислоты (цистеин и тирозин) име-
ют близкие значения изоэлектрических то- 
чек – 5.02 и 5.66, обладают низкой раствори-
мостью – 0.01 и 0.05 г/100 г воды, но значимо 
различаются по молекулярной массе радика- 
лов – 61 и 107 соответственно. В то же время 
для определения характера обнаруженных ами-
нокислотных замен, обусловленного степенью 
радикальности или консервативности каждой 
из них, был использован z-тест модели ММ01 в 
программе TreeSAAP 3.2 (Woolley et al., 2003). 
Результаты проведенного TreeSAAP-анализа  
(z > 3.09, p < 0.001, mc = 6) показали только 
одну замену D16N (образец KM281465, р. Таз), 
которая могла возникнуть и закрепиться под 
действием положительного вектора направлен-
ного отбора (McClellan et al., 2005). Аминокис-
лотные замены, поддерживаемые такого рода 
отбором, по-видимому, являются результатом 
молекулярной адаптации вида в изменчивых 
условиях существования.

Работа выполнена при частичной финансовой 
поддержке ДВО РАН (грант № 15-I-6-015о) и РФФИ 
(грант № 15-04-01418).
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GENETIC STRUCTURE OF THE NORTHERN PIKE (ESOX LUCIUS L.)
FROM RIVERS in RUSSIA’s NORTH-EAST 

L. T. Bachevskaya, V. V. Pereverzeva, G. A. Agapova, A. A. Primak, S. I. Grunin 

Institute of Biological Problems of the North, FEB RAS, Magadan

Data on the composition of the primary protein structure and the nucleotide sequence variability of 
the mtDNA cytochrome b gene of the northern pike Esox lucius L. from the rivers of the Kolyma and 
Anadyr basins were obtained for the first time. Analysis of the matrix of nucleotide divergence of the 
cytochrome b gene of mtDNA of the northern pike showed a difference (p < 0.05) not only among 
populations in different regions, but also among the localities in one region. A significant proportion 
of intergroup genetic variability was found, which indicates the differentiation (despite the common 
origin) of the pike populations in the Kolyma and Anadyr basins. The predominance of modification 
of the FEcb1 polypeptide in the studied samples and in populations living in Eurasian water bodies 
indicates that this variant of the protein is, functionally, the most optimal form.

Keywords: northern pike Esox lucius, citochrome b (Cyt-b) gene, modification of citochrome b 
(Сyt-b) gene protein, genetic polymorphism, phylogeographic analysis.
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