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Черноморско-каспийская тюлька (килька, сарделька) Clupeonella cultriventris (Nordmann, 1840) 
(Actinopterygii: Clupeiformes) – мелкий пелагический вид, самый массовый из чужеродных видов 
рыб Волжско-Камского бассейна, являющийся одним из ключевых элементов трофических сетей 
в пресноводных экосистемах. В работе приведена характеристика полного митохондриального 
генома черноморской-каспийской тюльки из однозначно адвентивной популяции Верхней Вол-
ги (58°23ʹ19ʹʹ с.ш., 38°19ʹ37ʹʹ в.д.). Определение ваучера было выполнено как по морфологическим 
признакам, так и по идентичности последовательностей ДНК в международной базе данных NCBI 
GenBank. Для секвенирования полного митохондриального генома было использовано классиче-
ское секвенирование по Сэнгеру с ПЦР-продукта от набора из 48 пар праймеров, дающих полное 
перекрывание и однозначное прочтение каждого нуклеотида не менее чем в двух повторностях. 
Проаннотированный полный митогеном C.  cultriventris длиной 16650 пн с  консервативным для 
сельдевых рыб расположением генов содержит 22 транспортные РНК, 13 белок-кодирующих генов, 
две рибосомальные РНК и одну некодирующую область. Полученный митохондриальный геном 
демонстрирует сходство в 98.7% с изученным ранее вариантом из Каспийского моря. Исходя из этих 
данных, нет достаточных оснований к выделению пресноводных тюлек Волжско-Камского региона 
в отдельный таксон.
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ВВЕДЕНИЕ
Черноморско-каспийская тюлька (килька, 

сарделька) Clupeonella cultriventris (Nordmann, 
1840) (Clupeiformes: Clupeidae/Ehiravidae), изна-
чально солоновато-водный понто-каспийский 
вид рыб, в настоящее время успешно расселилась 
по всему Волго-Камскому бассейну (Karabanov 
et al., 2023). Уже в начале XXI в. в водохранили-
щах Верхней Волги тюлька стала видом–сверх-
доминантом в пелагическом сообществе, являясь 
ключевым компонентом трофических сетей в 
водоеме (Kiyashko et al., 2012). Вместе с тем иден-
тификация видов рыб рода Clupeonella Kessler, 
1877 часто затруднена из-за широкого геогра-
фического ареала и морфологических особен-
ностей популяций, обитающих в разных эколо-
гических условиях. После ряда ревизий внутри 

вида C.  cultriventris были сохранены только два 
подвида: азово-черноморский C.  c.  cultriventris 
и каспийский C.  c.  caspia (Whitehead, 1985). В 
дальнейшем выделение внутривидовых таксо-
нов было поставлено под сомнение (Reshetnikov 
et al., 1997), но после принятия “филогенетиче-
ской” (а по факту – чисто кладистической) кон-
цепции вида каспийскую, азово-черноморскую и 
пресноводную тюльку выделяли как независимые 
таксоны (Kottelat, Freyhof, 2007). Таким образом, 
в настоящее время считается, что Волжско-Кам-
ский бассейн заселен Clupeonella tscharchalensis 
(Borodin, 1896) – самостоятельным валидным ви-
дом (Froese, Pauly, 2023) пресноводных тюлек сем. 
Ehiravidae Deraniyagala,  1929 (Wang et al., 2022). 
Помимо теоретического значения, достоверность 
видовой идентификации в данном случае важна 
для организации рациональной эксплуатации 
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биоресурсов. Так, в структуре промышленного 
вылова на тюльку приходится 11.5% диадромных 
рыб, что составляет 0.4% всей рыбной продукции 
внутренних водоемов мира (FAO…, 2023).

Облегчить и повысить качество идентифика-
ции живых организмов позволяют современные 
методы, основанные на ДНК-таксономии (Rhe-
indt et al., 2023). Однако отдельные гены слишком 
коротки, чтобы точно отражать реальные филоге-
нетические отношения между видами и различать 
близкородственные виды. Напротив, митохон-
дриальный геном, который содержит большую 
последовательность и дополнительные инфор-
мативные участки, рассматривается как мощный 
молекулярный маркер для выявления филогене-
тических связей, изучения популяционной гене-
тики и таксономической диагностики из-за его 
многокопийности, высокой консервативности, 
материнской наследственности и компактной ор-
ганизации генов (Curole, Kocher, 1999).

Цель данного исследования – определить по-
следовательность нуклеотидов и аннотировать 
полный митохондриальный геном черномор-
ско-каспийской тюльки из Рыбинского водохра-
нилища (Верхняя Волга). На основании этих дан-
ных проанализирован таксономический статус 
пресноводной тюльки из р. Волги относительно 
референсных данных от образца из Каспийско-
го моря. Генетическая информация о митогено-
ме C. cultriventris поможет расширить имеющиеся 
молекулярные данные по сельдевым рыбам для 
дальнейших таксономических и филогенетиче-
ских работ.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Ваучер (№ d010) C. cultriventris для секвениро-

вания митогенома был отловлен 23 июля 2014 г. 
в Центральном плесе Рыбинского водохрани-
лища (р. Волга), координаты 58°23ʹ19ʹʹ  с.ш., 
38°19ʹ37ʹʹ  в.д. По морфологическим признакам 
этот экземпляр полностью соответствует диа-
гнозу черноморско-каспийской тюльки (Svetovi-
dov, 1963) или пресноводной тюльки по “новой” 
системе (Kottelat, Freyhof, 2007): общая длина 
рыбы L = 100.3  мм; длина тела рыбы до кон-
ца чешуйного покрова l = 86.8  мм; брюхо сжато 
с боков; длина головы с = 20.7 мм; высота голо-
вы hc = 16.3 мм; диаметр глаза do = 5.7 мм; дли-
на верхней челюсти lmx = 8.2  мм; антедорсаль-
ное расстояние aD = 41.9  мм; антевентральное 
расстояние aV = 46  мм; вентроанальное рас-
стояние VA = 16.9  мм; высота левого грудного 
плавника lP = 14  мм; высота левого брюшного 
плавника lV = 8.6  мм; высота анального плав-
ника lA = 14.2  мм; высота спинного плавника 
lD = 12.4 мм; наибольшая высота тела H = 26.1 мм; 
высота хвостового стебля h = 7.7 мм; брюшные ки-
левые чешуи хорошо выражены и на всем протя-
жении от горла до анального плавника образуют 

киль; килевых чешуй c.sq. 26; лучей в анальном 
плавнике A III 15 (два последних луча существен-
но длиннее предыдущих); лучей в спинном плав-
нике D IV 12; лучей в брюшных плавниках V I 7; 
жаберных тычинок sp.br. 48, 47 слева и справа со-
ответственно; общее число позвонков Vert. 43, из 
них 27 в хвостовом и переходном отделах Vi + Vc 
по А.Н.  Световидову (Svetovidov, 1963). Прове-
денный ранее ДНК-баркодинг по локусу COX1 
(Karabanov et al., 2022) показал сходство данно-
го ваучера с референсной последовательностью 
NCBI GenBank NC_015109 (Lavoue et al., 2013) на 
уровне 99.1%, что позволяет однозначно отнести 
ваучер № d010 к тюлькам рода Clupeonella.

Общую геномную ДНК экстрагировали из 
мышечной ткани рыбы согласно ранее предло-
женному нами протоколу (Karabanov et al., 2022). 
Амплификацию фрагментов митогенома про-
водили на парах праймеров, смоделированных 
в программе MitoPrimer ver.1 (Yang et al., 2011). 
В качестве входящих геномов использовали ре-
ференсные для Clupeidae последовательности 
из GenBank: NC_009576 (Alosa pseudoharengus 
(Wilson, 1811), Северная Атлантика), NC_014266 
(Brevoortia tyrannus (Latrobe, 1802), Северная Ат-
лантика), NC_015109 (Clupeonella cultriventris 
(Nordmann, 1840), Каспийское море), NC_033407 
(Sardinella longiceps Valenciennes, 1847, Аравий-
ское море) с направляющим геномом KC193696 
(Clupea harengus  L., 1758, Балтийское море). На-
бор праймеров, их комбинация и температуры 
гибридизации даны в Доп. мат. табл. S1. Исполь-
зование данного набора обеспечило однозначное 
секвенирование каждого нуклеотида не менее 
чем в двух прочтениях. Проведение ПЦР, очистка 
продукта и секвенирование проведено по ранее 
описанной нами методике (Karabanov et al., 2022). 
Секвенирование с прямого и обратного прайме-
ров выполнено на автоматическом ДНК-секве-
наторе “Нанофор-05” (НПК “Синтол”, Россия) 
в соответствии с протоколом производителя. 
Контроль качества прочтений, удаление прай-
меров, сборка и верификация полногеномной 
последовательности анализировали в программе 
UGENE ver. 49.1 (Okonechnikov et al., 2012). Анно-
тирование митогенома проводили на веб-сервере 
MitoFish (Zhu et al., 2023). Визуализацию круго-
вого митогенома, расчeт GC-состава и асимме-
трии митохондриальной цепи ДНК выполняли 
на веб-сервере Proksee (Grant et al., 2023). Для 
предсказания вторичной структуры РНК ис-
пользовали алгоритм mxfold2 (Sato et al., 2021). 
Все остальные генетические расчеты выполняли 
в программе MEGA ver. 11.0 (Tamura et al., 2021). 
Полный митохондриальный геном после провер-
ки данных представлен в NCBI  GenBank, номер 
записи PP050458.1

1	 https://www.ncbi.nlm.nih.gov/nuccore/PP050458.1
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Полученный круговой митохондриальный ге-

ном C. cultriventris имеет длину 16 650 пн и состоит 
из 12 белок-кодирующих генов (PCG), 22 транс-
портных РНК (tRNA), 2  рибосомальных РНК 
(rRNA) и одной некодирующей области кон-
трольного региона (рис. 1, табл. 1). В целом мож-
но отметить, что длина, структура и организация 
митогенома черноморско-каспийской тюльки 
соответствует таковой для сельдевых рыб (Lavoue 
et al., 2007). Среди всех 37 генов митогенома тюль-
ки на “легкой” цепи L локализовано восемь генов 
тРНК и ген ND6, все остальные гены кодируются 
“тяжелой” цепью H. По нуклеотидному составу 
в митогеноме несколько преобладают пирими-
диновые останки (A% = 26.2, G% = 19.3, C% = 
27.9, T% = 26.7) и наблюдается отрицательный 

GC-перекос (–0.182). Для белок-кодирующих ге-
нов соотношение нуклеотидов несколько иное: 
A% = 23.8, G% = 19.3, C% = 27.9, T% = 29.0 при 
отрицательном GC-перекосе (–0.233).

Общая длина PCG составляет 11 424  пн, что 
составляет 68.6% всего митогенома. Всего 13 ге-
нов, кодирующих белок, содержат 3806 кодонов. 
Частоты встречаемости конкретных кодонов в 
PCG митогенома тюльки из Рыбинского водохра-
нилища и Каспийского моря представлены в Доп. 
мат. табл. S2. Среди наиболее распространенных 
кодонов можно отметить (по трансляции мРНК) 
CCU, CCC и CCA (Pro), UCU (Ser) и CUU (Leu1), 
из стоп-кодонов самый распространенный – 
UAA, стандартный старт-кодон – ATG (табл. 1, 
Доп. мат. табл. S2). 

Clupeonella cultriventris
16650 bp

16 kbp

14 kbp

12 kbp

10 kbp

8 kbp

6 kbp

4 kbp

2 kbp

1
2
3
4
5
6

Рис. 1. Круговая карта митохондриального генома Clupeonella cultriventris (р. Волга, Рыбинское водохранилище). 
Внешний круг указывает на расположение и распределение генов в митогеноме. Гены, кодируемые H (+) цепью 
и L (–) цепью ДНК отображены во внешнем и внутреннем кольцах соответственно. Условные обозначения: 1 – 
белок-кодирующие гены; 2 – транспортная РНК; 3 – рибосомальная РНК; 4 – контрольный регион; 5 – содер-
жание нуклеотидов G и C в молекуле ДНК (GC-content; размах значений 0.341–0.543); 6 – неравномерность 
распределения нуклеотидов G + C в молекуле ДНК (GC-skew; размах значений (–0.34 –0.02).
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Таблица 1. Организация полноразмерного митохондриального генома Clupeonella cultriventris (р. Волга, Рыбин-
ское водохранилище)

Ген Цепь
ДНК Положение Размер

пн/аа

Межгенный
промежуток

(пн)

Антикодон или старт/
стоп-кодон

tRNA-Phe + 1–68 68 0 GAA
12s-rRNA + 69–1019 951 0 –
tRNA-Val + 1020–1091 72 0 TAC
16s-rRNA + 1092–2771 1680 0 –

tRNA-Leu1 + 2772–2846 75 0 TAA
ND1 + 2847–3821 975/325 5 ATG/TAG

tRNA-Ile + 3827–3898 72 –1 GAT
tRNA-Gln – 3898–3968 71 –1 TTG
tRNA-Met + 3968–4036 69 0 CAT

ND2 + 4037–5081 1045/348 –2 ATG/T--
tRNA-Trp + 5082–5153 72 1 TCA
tRNA-Ala – 5155–5223 69 1 TGC
tRNA-Asn – 5225–5297 73 31 GTT
tRNA-Cys – 5329–5394 66 2 GCA
tRNA-Tyr – 5397–5467 71 1 GTA

COX1 + 5469–7019 1551/516 0 GTG/TAA
tRNA-Ser1 – 7020–7090 71 4 TGA
tRNA-Asp + 7095–7164 70 12 GTC

COX2 + 7177–7867 691/230 0 ATG/T--
tRNA-Lys + 7868–7941 74 1 TTT

ATP8 + 7943–8110 168/55 –10 ATG/TAA
ATP6 + 8101–8783 683/227 0 ATG/TA-
COX3 + 8784–9568 785/261 0 ATG/TA-

tRNA-Gly + 9569–9640 72 0 TCC
ND3 + 9641–9989 349/116 0 ATG/T--

tRNA-Arg + 9990–10058 69 0 TCG
ND4L + 10059–10355 297/98 –7 ATG/TAA
ND4 + 10349–11729 1381/460 0 ATG/T--

tRNA-His + 11730–11798 69 0 GTG
tRNA-Ser2 + 11799–11865 67 0 GCT
tRNA-Leu2 + 11866–11937 72 0 TAG

ND5 + 11938–13773 1836/611 –4 ATG/TAG
ND6 – 13770–14291 522/173 0 ATG/TAG

tRNA-Glu – 14292–14360 69 4 TTC
Cytb + 14365–15505 1141/380 0 ATG/T--

tRNA-Thr + 15506–15577 72 –1 TGT
tRNA-Pro – 15577–15646 70 0 TGG

D-loop + 15647–16649 1003 1 –
Примечание. Цепь ДНК соответствует (+) для цепи H и (–) для цепи L. Размер гена определeн в парах нуклеотидов (пн) и 
для белок-кодирующих генов в аминокислотных остатках (aa). Межгенный промежуток соответствует вставке (при положи-
тельном значении) или перекрывании генов (отрицательное значение). Антикодон цепи ДНК приведен для генов тРНК, для 
белок-кодирующих генов приведены старт- и стоп-кодоны (неполный стоп-кодон ТАА завершается добавлением аденинов 
на 3'-конец мРНК).
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В анализируемом митохондриальном геноме 
C. cultriventris обнаружены все 22 гена тРНК, ти-
пичные для рыб, из них 14 генов кодированы на 
H-цепи и 8 генов – на L-цепи ДНК (рис. 1, табл. 1).  
Длина этих генов варьируется от 66 пн (tRNA-Cys) 
до 75 пн (tRNA-Leu1), общая длина всех транс-
портных РНК равна 1 553 пн. Вторичная структу-
ра всех 22 тРНК представлена в Доп. мат. табл. S3. 
Все тРНК образуют типичные вторичные струк-
туры “клеверного листа”, за исключением tRNA-
Ser2 (GCT), у которых, как и у многих других рыб, 
редуцировано плечо DHU (Satoh et al., 2016). 

Ген малой (12S) субъединицы рРНК имеет 
длину 952 пн, расположен между транспортными 
РНК tRNA-Phe и tRNA-Val. Ген большой (16S) 
рибосомальной субъединицы длиной 1680 пн рас-
положен между tRNA-Val и tRNA-Leu1. Вторич-
ная структура обеих субъединиц митохондриаль-
ной РНК представлена в Доп. мат. табл. S4. Как 
и у других рыб, рРНК тюльки имеет сложную ду-
плексно-петельную организацию с чередованием 
консервативных и вариабельных участков (Satoh 
et al., 2016). 

Контрольный регион (CR, D-loop) у тюльки 
довольно компактный (1003 пн), локализован 
между tRNA-Pro и tRNA-Phe. Нуклеотидный 
состав контрольного региона специфичен. Не-
прерывная последовательность поли-Т (участок 
641–649 гена CR), охватывающая девять нуклео-
тидов (предположительно, служит препятствием 
для секвеназы) локализуется перед AT-богатой 
областью CSB-I (участок 686–701 гена CR). Так-
же в контрольном регионе тюльки можно выде-
лить локусы CSB-D (T-богатый регион, участок 
549–566 гена CR) и CSB-II (С-богатый регион, 
участок 872–884 гена CR). Вероятно, такая слож-
ная организация контрольного региона играет 
роль в репликации и транскрипции генома (Satoh 
et al., 2016). 

Таким образом, организация митохондриаль-
ного генома пресноводной тюльки из Рыбинско-
го водохранилища качественно не отличается от 
таковой для образца из Каспийского моря. По 
общему счету различия между геномами – 215 ну-
клеотидов (1.29%), при этом вариабельность по 23 
позициям приходится на некодирующую после-
довательность контрольного региона. 

Считается, что для рыб межвидовые различия 
в генетических дистанциях в среднем составля-
ют ~3% (Phillips et al., 2022), хотя могут и сильно 
варьировать у разных групп. В любом случае для 
достоверной делимитации желательно ориенти-
роваться на “правило 10x” (Hebert et al., 2004), 
по которому внутривидовая генетическая измен-
чивость должна быть на порядок меньше межви-
довой. Если проанализировать вариабельность 
только среди пресноводных популяций тюльки и 
только для Верхней Волги (Karabanov et al., 2022), 

то внутривидовая изменчивость по гену COX1 
составит 0.29%. При анализе всех пресноводных 
популяций рек Волги (без учета незарегулиро-
ванного участка) и Камы изменчивость состав-
ляет 1.34%, что соответствует уровню дифферен-
циации между “морскими” и “пресноводными” 
тюльками в целом. Фактически идентичность по-
следовательностей мтДНК двух предполагаемых 
видов C.  cultriventris и C.  tscharchalensis слишком 
высока, чтобы их можно было отличить друг от 
друга не только по последовательности области 
COX1, применяемой для ДНК-баркодинга, но и 
при рассмотрении митогенома целиком.

Ранее были предложены морфологические 
ключи для различения этих двух видов (Kottelat, 
Freyhof, 2007), однако диагностические признаки 
разных тюлек в них перекрываются, и единствен-
ным “признаком” для различения видов служит 
регион обитания животного. Более того, среди 
тюлек из разных бассейнов представлены анало-
гичные гаплотипы COX1 (Karabanov et al., 2022), 
что тоже не подтверждает существование геогра-
фически обособленных независимых филогене-
тических линий. Имеющиеся различия в частотах 
аллозимов между морскими и пресноводными по-
пуляциями тюльки (Karabanov, Kodukhova, 2018), 
вероятнее всего, имеют адаптационное значение 
и не могут служить целям делимитации видов. 
Наблюдающиеся некоторые морфологические 
различия между популяциями тюлек из разных 
водоемов также объясняются локальными усло-
виями обитания (Kasyanov, 2009) и не позволяют 
определить межвидовой хиатус.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В этом исследовании представлена проанно-

тированная полная последовательность митохон-
дриальной ДНК черноморско-каспийской тюль-
ки из Рыбинского водохранилища (р.  Волга). 
Митогеном имеет длину 16 650 пн с консерватив-
ным расположением генов и включает типичный 
для рыб набор из 2 генов рибосомальной РНК, 
22 генов транспортной РНК, 13 генов, кодирую-
щих белок, и одной некодирующей области кон-
трольного региона. Структура митохондриально-
го генома C. cultriventris из пресного Рыбинского 
водохранилища была гомологична таковой у эк-
земпляра из Каспийского моря. Анализ нуклео-
тидной изменчивости полного митохондриаль-
ного генома пресноводных и морских тюлек не 
дает оснований к разделению вида C.  cultriventris 
на несколько независимых таксонов.

ДОПОЛНИТЕЛЬНЫЙ МАТЕРИАЛ
Дополнительные материалы размещены 

в электронном виде по DOI статьи: 10.31857/
S0320965225010191.
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Characterization and Phylogenetic Significance of the Complete Mitochondrial Genome 
of Clupeonella cultriventris (Actinopterygii: Clupeiformes), a Nonindigenous Fish 

Species of the Rybinsk Reservoir (Volga River)
D. P. Karabanov1, *,  Y. V. Kodukhova1,  A. A. Kotov2
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The Black and Caspian Sea Sprat, or Tyulka (Kilka or Sardelka) Clupeonella cultriventris (Nordmann, 1840) 
(Actinopterygii: Clupeiformes) is a small pelagic species, the most abundant nonindigenous fish species of the 
Volga-Kama basin playing an important role as one of the key elements of food webs in freshwater ecosystems. 
In this paper, we characterize the complete mitochondrial genome of Tulka from an unambiguously adventive 
population of the Upper Volga (58.38861 N, 38.32694 E). Voucher identification was performed both by mor-
phological characters and a DNA sequence blast against the GenBank international database. For sequencing 
of the complete mitochondrial genome, a classical Sanger sequencing was applied with the PCR product from 
a set of 48 primer pairs giving a complete overlapping and unambiguous reading of each nucleotide in at least 
two replications. Annotated full mitogenome of C. cultriventris with length of 16650 bp has a gene arrangement 
characteristic of (and conservative) Clupeiformes contains 22 transport RNAs, 13 protein-coding genes, two 
ribosomal RNAs, and a single noncoding region. This mitochondrial genome demonstrates a 98.7% similarity 
to the previously studied one from the Black Sea. Based on these data, there are no sufficient reasons to sepa-
rate the freshwater Sprat of the Volga-Kama region into a separate taxon.

Keywords: Clupeiformes, Black and Caspian Sea Sprat, Clupeonella cultriventris, nonindigenous species, 
complete mitochondrial genome, genomics
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