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Цель обзора: обобщение современных данных о филогенетических взаимоотношениях двух осетровых ви-
дов, североамериканского атлантического осётра Acipenser oxyrinchus и европейского атлантического осетра 
A. sturio, обитавшего в Балтийском море, в свете полной утраты A. sturio и наличия небольшого количества 
особей A. oxyrinchus.
Используемые методы: сравнительный анализ современных литературных данных, метод деконструкции, 
при котором тщательно были отобраны исследования, отражающие молекулярно-генетические характери-
стики видов.
Результатом обзора являются структурированные данные по молекулярно-генетическим исследованиям 
двух видов осетровых. Объединение методов исследований, проводимых с этими видами в одном обзоре.
Значимость: результаты обобщения необходимы для организации мероприятий по восстановлению утрачен-
ной вследствие чрезмерного вылова и изменений среды обитания популяции осетра, обитавшего в водоёмах 
бассейна Балтийского моря. Системный подход к молекулярно-генетическому маркированию рыб как в дикой 
природе, так и на рыбоводных предприятиях обеспечит контроль выпускаемой молоди, что облегчит даль-
нейшие исследования в этой области.

Ключевые слова: осетровые, молекулярно-генетические исследования, митохондриальная ДНК, микроса-
теллитные локусы.
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The purpose of the review is to summarize modern data on the phylogenetic relationships of two sturgeon 
species, the North American Atlantic sturgeon Acipenser oxyrinchus and the European Atlantic sturgeon A. sturio, 
living in the Baltic Sea, due to the complete loss of A. sturio and the presence of a small number of individuals 
of A. oxyrinchus.
Methods used: comparative analysis of modern literature data, a deconstruction method in which studies re-
flecting the molecular genetic characteristics of species have been carefully selected.
The result of the review is structured data on molecular genetic studies of two sturgeon species. Combining 
research methods conducted with these species in one review.
Significance: The results of the generalization are necessary for organizing measures to restore the lost pop-
ulation of sturgeon that lived in the water bodies of the Baltic Sea basin and was lost due to overfishing and 
changes in the habitat. A systematic approach to the molecular genetic labeling of fish both in the wild and 
in fish farms will ensure the control of the released juveniles, which will facilitate further research in this 
field of science.
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ВВЕДЕНИЕ
Ареалом двух видов атлантических осетров счи-

таются зоны у берегов Северной Атлантики: Acipenser 
sturio L. , 1758 в Европе и A. oxyrinchus Mitchill, 1815 
в Северной Америке.

Для восстановления популяции балтийского ат-
лантического осетра ведутся работы по созданию 
долгосрочных программ, реализация которых пред-
полагает создание маточного стада с использованием 
производителей североамериканского атлантическо-
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го осетра A. oxyrinchus. В обзоре приведены сведения 
о существенном молекулярно-генетическом родстве 
европейского атлантического осетра с североамери-
канским атлантическим осетром, об их расхождении 
и о существенном сходстве музейных образцов осе-
тров из Балтийского моря с A. oxyrinchus Северной Ат-
лантики.

ОСНОВНАЯ ЧАСТЬ
Подтверждение родства этих двух видов было 

проведено на основе кариологических, цитогенети-
ческих и молекулярно-генетических данных, которые 
показали, что A. sturio и A. охуrinсhus, которые отно-
сятся к группе 120‑хромосомных видов, являются ста-
рейшей анцестральной кладой внутри Acipenseridae 
и представляют собой самостоятельную эволюцион-
ную линию [Birstein, DeSalle, 1998; 2000; Ludwig et al., 
2001; 2009; Birstein et al. , 2002; Robles et al. , 2005].

Ф. Фонтанá были исследованы митотические ка-
риотипы трёх особей A. oxyrinchus и двух A. sturio. 
У каждой особи было проанализировано не менее 30 
метафазных пластинок. Анализ всех данных показал, 
что среднее число хромосом A. oxyrinchus составляет 
2n = 121 ± 3 [Fontana, 2008].

Исследование разнообразия гаплотипов 
митохондриальной ДНК

По данным Бирштейна и Дукакис [Birstein, 
Doukakis, 2000] у вида A. sturio были обнаружены как 
минимум 2 разные генетические формы (которые 
соответствуют разным территориям), но, по мнению 
авторов исследования, обнаруженные ими генетиче-
ские различия были недостаточным основанием для 
выделения отдельного подвида. Для вида A. оxyrinchus 
в контрольном регионе и гене цитохрома b (cytb) 
были обнаружены различия между двумя подвидами: 
атлантический осётр A. oxyrinchus oxyrinchus Mitchill, 
1815 и осётр Мексиканского залива A. oxyrinchus 
desotoi Vladykov, 1955. Также авторы отметили нали-
чие выраженной широтной границы разнообразия га-
плотипов с севера на юг вдоль восточного побережья 
Северной Америки.

A. oxyrinchus рассматривают как модель для A. 
sturio, в связи со сложностью изучения последнего. 
При сравнении последовательности контрольного ре-
гиона мтДНК, размером 203 п.н, авторами [Wirgin et 
al. , 1997] было обнаружено различие между A. sturio 
(особи из р. Жиронда) и A. oxyrinchus. Авторы выяви-
ли в этом участке мтДНК около 30 нуклеотидных раз-
личий. При изучении фрагмента цитохрома b (cytb), 
участка размером 295 п. н. , обнаружено 7 нуклео-
тидных замен между A. sturio и A. оxyrinchus [Birstein, 

DeSalle, 1998]. Ещё больше замен было обнаружено 
в участке мтДНК ND5, длиной 642 п. н., наблюдаемый 
уровень молекулярной дифференциации убедитель-
но свидетельствует в пользу полного видового стату-
са каждого из западных и восточных атлантических 
осетров. Сравнение фрагментов гена cyt b у особей A. 
sturio из разных мест показало значительные внутри-
видовые генетические различия [Birstein et al. , 1998]. 
Для этого анализа были использованы четыре особи: 
из р. Жиронда во Франции, у побережья Нидерлан-
дов в Северном море [Timmermanns, Melchers, 1994], 
и в Балтийском море в водах Эстонии [Paaver, 1996; 
1997]. Две особи из р. Жиронда показали генетиче-
скую идентичность и отличались лишь несколькими 
нуклеотидными заменами от особей из Северного 
моря, чем показана вероятность внутривидовой диф-
ференциации внутри A. sturio.

Положение этих видов в филогенетическом де-
реве подтверждаются и более поздними исследо-
ваниями [Popović et al. , 2015]. Был проведён анализ 
с использованием технологии MiSeq Illumina, полных 
последовательностей митохондриального генома ев-
ропейского осетра и двух подвидов североамерикан-
ского, атлантического и мексиканского.

Образцы Acipenser o. oxyrinchus и A. o. desotoi, при-
ведённые в статье, были получены от диких рыб из 
р. Сент-Джон и р. Чоктохатчи. Экземпляр A. sturio был 
получен из популяции р. Жиронда.

Филогения на основе митогенома всех видов, 
принадлежащих к семейству Acipenseridae, для кото-
рых доступны такие последовательности, в том числе 
описанные в исследовании, была реконструирована 
с применением методов максимального правдоподо-
бия (ML) и байесовского подхода (рис. 1).

Филогенетическое положение двух изученных ви-
дов, выявленное с помощью митогеномного анализа, 
аналогично полученному в более ранних исследова-
ниях на основе более коротких фрагментов мтДНК 
[Birstein, DeSalle, 1998; Ludwig et al. , 2008; Peng et 
al. , 2007]. Исследование показало, что европейский 
и атлантический осетры образуют отдельную кладу, 
базальную в семействе остеровых.

Родство между этими двумя видами подтвержда-
ется при определении последовательности 68 не-
транскрибируемых спейсеров (NTS) из генома 13 ви-
дов осетровых [Robles et al. , 2005]. У 10 видов был 
обнаружен полиморфизм длины последовательности 
с 2 вариантами NTS.

На филогенетическом дереве последовательности 
не были сгруппированы по таксономическому срод-
ству и не образовывали клады, характерные для по-
следовательностей NTS. Исключение было в случае 
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последовательности A. oxyrinchus и A. sturio. Эти два 
вида формировали единую кладу.

Людвигом А. с соавторами [Ludwig et al. , 2002; 
2008] были представлены генетические, морфоло-
гические и археологические свидетельства, которые 
указывают на колонизацию Балтики североамерикан-
ским осетром в средние века и вытеснение там тра-
диционного осетра (A. sturio).

Сравнительный анализ ядерной 
и митохондриальной ДНК

Исследование А. Людвига было построено на 
сравнении ядерного и митохондриального фрагмен-
тов ДНК у музейных образцов, один из которых дли-
ной около 200 пар оснований, входил в состав кон-
трольного региона мтДНК [Ludwig et al. , 2000]. Уча-
сток, фланкирующей микросателлит Aox23, длиной 
230 пар нуклеотидов, относился к ядерной ДНК [King 
et al. , 2001]. А. Людвиг с соавторами изучили музей-
ные экспонаты многовековой давности и современ-
ные образцы A. sturio и A. oxyrinchus почти из всех из-
вестных популяций [Ludwig et al. , 2002; 2008].

В исследовании King с соавторами [King et al. , 
2001] были исследованы шесть микросателлитных 
локусов: Aox9, Aox10, Aox12, Aox23, Aox27 и Aox45. На-
следование этих маркеров было прослежено в группе 
особей A. o. oxyrinchus, состоящей из родителей и ше-
сти потомков. Среди микросателлитных аллелей, на-
блюдаемых у обоих родителей, и сегрегирующих у по-

томства по менделевскому принципу, в трёх локусах 
(Aox12, Aox23 и Aох45) (табл.) был выявлен полимор-
физм. Позднее эти три микросателлитных маркера на-
ряду с четырьмя маркерами, разработанными ранее 
для озёрного осетра, A. fulvescens Rafinesque, 1817 
[May et al. , 1997], были использованы для проведе-
ния широкомасштабного исследования генетической 
изменчивости у A. o. oxyrinchus. Все семь микросател-
литных локусов были протестированы у десяти других 
представителей семейства Acipenseridae. Было пока-
зано, что Acipenser oxyrinchus oxyrinchus и его бли-
жайший родственник, A. o. desotoi, были полиморфны 
в одних и тех же трёх локусах.

Людвиг с соавторами [Ludwig et al. , 2001], изучая 
изменчивость митохондриальной ДНК, обнаружили 
два гаплотипа A. sturio и 39 гаплотипов A. oxyrinchus, 
которые выявили 22 различия между видами. Четыр-
надцать архивных образцов из Европейской Атланти-
ки и Северного, Адриатического и Средиземного морей 
показали ожидаемые гаплотипы A. sturio. Исследования 
показали, что десять архивных образцов A. oxyrinchus 
из Балтики и один из р. Осте (Северное море) имели 
один и тот же гаплотип A см. рис. 2 [Ludwig et al., 2002].

Ядерные последовательности не показали 
никаких признаков гибридизации [Ludwig et al. , 
2002]. Оценки, основанные на молекулярных часах 
[Brown at al. , 1993], указывают на то, что балтийский 
осётр A. oxyrinchus произошёл от единственной мате-
ринской линии.

Рис. 1. Байесовское дерево осетровых видов, построенное на основе последовательностей мтДНК. Определённые авторами 
последовательности выделены жирным шрифтом [Popović et al., 2012]

Fig. 1. Bayesian tree of sturgeon species based on mtDNA sequences. The sequences defined by the authors are highlighted in 
bold [Popović et al. , 2012]
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Сравнение морфологических 
особенностей A. oxyrinchus и A. sturio

Изучение морфологических различий, связан-
ных с этими двумя видами [Magnin, 1964] показало, 
что музейные образцы балтийского осетра имели 
большее сродство с A. oxyrinchus, чем с A. sturio. Кро-
ме того, у музейных образцов балтийских особей на 
щитках были обнаружены альвеолярные образования 
как у A. oxyrinchus и не было тубулярно-лучевых обра-
зований, обнаруженных у A. sturio [Artyukhin, Vecsei, 
2007]. Повторное изучение 972 щитков из 9 археоло-
гических объектов (см. рис. 2 b) показало, что A. sturio 
колонизировал балтийские воды некоторое время 
спустя после плейстоцена (около 3000 лет назад), за 
ним последовал A. oxyrinchus примерно 1800 лет спу-
стя. Оба вида были найдены в отложениях в Ральсви-
ке, о-в Ругия, что позволяет предположить, в период 
800–1200 лет назад в Балтийском море произошло 
существенное изменение численности в сторону уве-

личения доли A. sturio к A. oxyrinchus [Brown et al. , 
1993].

Согласно канадским источникам, последующее со-
кращение численности A. sturio и установление устой-
чивой популяции A. oxyrinchus в европейских водах 
во время Малого ледникового периода, возможно, 
было связано с температурным показателем в пери-
од нереста: A. oxyrinchus нерестится при температуре 
от 13,3 до 17,8 °C [Borodin, 1925], тогда как A. sturio 
нерестится не ниже 20 °C [Quantz, 1903]. Полученные 
выводы учитывались при формировании программ 
по восстановлению запасов осетровых в Балтийском 
море (проект HELCOM-Decision 18/97).

ЗАК ЛЮЧЕНИЕ
Полученные выводы о филогенетических отноше-

ниях европейского атлантического осетра Acipenser 
sturio и североамериканского атлантического осетра 
A. oxyrinchus имеют важное значение для формиро-

Таблица. Молекулярно-генетические исследования A. sturio и A. oxyrinchus разных лет
Table. Molecular genetic studies of A. sturio and A. oxyrinchus of different years

Вид Автор, год
Молекулярно-генетические исследования

кариология мтДНК микросателиты геном

Ac
ip

en
se

r 
st

ur
io

Fontana еt al. , 
2008

– анализ метофазных 
пластинок;
– технология 
С-окрашивания

исследование сателлитных ДНК с по-
мощью двух зондов HindIII и PstI

King, 2001 Локусы — ​Aox12, Aox23 и Aox45; LS19, 
LS39, LS54 и LS68

Ludwig, 2002 d-loop

Birstein, 
DeSalle, 1998

d-loop,
12SrDNA,
16S rDNA

cyt b
Robles еt al. , 
2005 5SrDNA; NTS послед.

Ac
ip

en
se

r 
ox

yr
in

ch
us

Fontana еt al. , 
2008

– анализ метофазных 
пластинок;
– технология 
С-окрашивания

исследование сателлитных ДНК с по-
мощью двух зондов HindIII и PstI

King, 2001 Локусы — ​Aox12, Aox23 и Aox45; LS19, 
LS39, LS54 и LS68

Ludwig, 2002 d-loop

Birstein, 
DeSalle, 1998

d-loop,
12SrDNA,
16S rDNA

cyt b
Robles еt al. , 
2005 5SrDNA; NTS послед.

* Два вида являются близкими, все исследования проводят параллельно, поэтому все исследования продублированы
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вания программ по восстановлению запасов осетро-
вых в Балтийском море. Вероятность восстановления 
A. sturio чрезвычайно мала из-за очень ограниченной 
доступности этого вида.

При введении усовершенствованных методов вы-
ращивания молоди восстановление утраченной по-
пуляции балтийского осетра путём реинтродукции 
A. oxyrinchus может оказаться успешным.

Конфликт интересов

Авторы заявляют об отсутствии конфликта инте-
ресов.

Соблюдение этических норм

Все применимые этические нормы соблюдены.

Рис. 2. Географическое распределение двух линий гаплотипов митохондриальной ДНК, обнаруженных у атлантического 
осетра из Северной Америки и Европы: a — ​карта (без масштаба), показывающая места отбора проб, количество генетически 
проанализированных осетровых и распределение гаплотипа A Acipenser oxyrinchus (красный), всех других гаплотипов 
A. oxyrinchus (белый) и A. sturio гаплотипы (синие). Частота гаплотипа A нарастала с увеличением широты среди A. Oxyrinchus; 
b — ​местоположения архивных участков отбора проб (гаплотипы: красный, A. oxyrinchus; синий, A. sturio) и археологических 
данных: 1. р. Эльба (Нидергорне); 2. р. Одер (Лоссов); 3. р. Везер (Феддерсен-Верде); 4. р. Эмс (Джегум); 5. Ладожское озеро; 

6. Ральсвик (о-в Ругия); 7. р. Эйдер (Элизенхоф); 8. р. Шпей (Шлезвиг); 9. Любек (Германия) [из: Ludwig et al. , 2002]
Fig. 2. Geographical distribution of two lineages of mitochondrial DNA haplotypes found in Atlantic sea sturgeon from North 
America and Europe. a, Map (not to scale) showing sampling localities, number of sturgeon genetically analysed, and the 
distribution of Acipenser oxyrinchus haplotype A (red), all other A. oxyrinchus haplotypes (white) and A. sturio haplotypes (blue). 
The frequency of modal haplotype A increased with latitude among A. oxyrinchus. b, Localities of archival sampling sites 
(haplotypes: red, A. oxyrinchus; blue, A. sturio) and of archaeological data: 1. Elbe River (Niedergörne); 2. Oder River (Lossow);  
3. Weser River (Feddersen-Wierde); 4. Ems River (Jegum); 5. Lake Ladoga; 6. Ralswiek (Island of Rugia); 7. Eider River (Elisenhof); 

8. Spey River (Schleswig); 9. Lübeck (Germany). [Ludwig et al. , 2002]
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