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Гольцы рода Salvelinus (Salmoniformes: Salmo�
nidae) являются важной составной частью аркти�
ческих и субарктических пресноводных экоси�
стем Европы, Восточной Сибири, северо�востока
Азии и Северной Америки, относящихся к бас�
сейнам Тихого, Атлантического и Северного Ледо�
витого океанов. При этом степень морфоэкологи�
ческой изменчивости гольцов оказалась намного
выше, чем у других представителей ихтиофауны се�
верных арктических сообществ. Большинство ис�
следователей отмечают, что гольцы – одна из са�
мых интересных и одновременно сложных в так�
сономическом отношении групп среди лососевых
рыб. Поэтому, несмотря на хорошую морфологи�
ческую изученность [1–4 и др.], многие принци�
пиальные вопросы филогении рода остаются не�
выясненными. В этой связи молекулярно�гене�
тические исследования гольцов, несомненно,
представляют интерес, так как позволяют опреде�
лять генетические различия между популяциями,
находящимися на разных уровнях фенотипиче�
ской дивергенции, и таким образом способству�
ют установлению иерархии родственных связей
таксонов, их взаимной обособленности, времени
возникновения и степени дивергенции от общего
предка рода. 

Перспективы решения филогенетических
проблем в молодых близкородственных группах,
к которым относятся и гольцы рода Salvelinus,

связаны с использованием анализа митохондри�
альной ДНК. В этом случае применение более
медленно эволюционирующих ядерных маркеров
часто сталкивается с проблемой ограниченного
числа филогенетически информативных призна�
ков (синапоморфий), что приводит к построению
политомических дендрограмм с большим числом
слабо поддержанных узлов. Однако, несмотря на
большое количество публикаций [5–17 и др.], к
настоящему времени не удалось синтезировать
все имеющиеся данные в обобщенную филоге�
нию митохондриальных групп, согласованную с
морфологической филогенией рода Salvelinus.
Наши исследования генетической дифференциа�
ции и дивергенции гольцов рода Salvelinus на ос�
новании PCR�RFLP анализа фрагментов мтДНК
[11–13] позволили получить представление об
эволюции основных филогенетических групп
гольцов. Но предложенная филогенетическая ги�
потеза не была свободна от ограничений, связан�
ных с составом анализируемых таксонов и при�
знаков. Поэтому полученную реконструкцию и
сформулированную на ее основе филогенетиче�
скую гипотезу [11] мы изначально рассматривали
как предварительную, требующую подтвержде�
ния для расширенного состава таксонов. Все это
стимулировало проведение дальнейших филоге�
нетических исследований гольцов. 
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Гольцы рода Salvelinus (включая Salvethymus) являются монофилетической группой лососевых рыб,
дивергировавшей от общего предка, без разделения на подродовые таксоны. В филогенезе рода
прошло четыре цикла дивергенции митохондриального генома. Первый, относящийся к позднему
миоцену, границе между миоценом и плиоценом (6–4 млн лет назад), связан с последовательной
дивергенцией базальных ветвей S. fontinalis, S. namaycush, S. levanidovi и S. leucomaenis. На период 3–
2 млн лет назад попадают два дивергентных события: обособление предковой линии западной тихо#
океанской группы S. m. krascheninnikovi, и последующее разделение общего предка рода на два мито�
хондриальных филума. Следующий цикл относится к временному отрезку около 1 млн лет назад и
включает дивергенцию обоих филумов. В одном филуме сравнительно быстро произошли обособ�
ление арктической и восточной тихоокеанской филогрупп и дивергенция общего предка последней
на линии S. confluentus и S. m. lordi. Второй филум в это же время дивергировал на филогенетические
группы S. m. malma и S. alpinus. На последнем этапе, в среднем–позднем плейстоцене, происходила
дифференциация таксонов внутри филогенетических групп. 
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ОЛЕЙНИК и др.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Работа основана на оригинальном материале
из коллекции авторов, собранном в период с 1995
по 2005 г. Исследованы следующие гольцы рода
Salvelinus: белый голец S. albus, арктический го�
лец S. alpinus alpinus и S. a. oquassa, чукотский го�
лец S. andriashevi, бычья форель S. confluentus, го�
лец Крогиус S. krogiusae, длинноголовый голец
S. kronocius, кунджа S. leucomaenis, голец Левани�
дова S. levanidovi, северная мальма S. malma mal#
ma, южная азиатская мальма S. m. krascheninnik#
ovi, южная североамериканская мальма S. m. lordi,
носатый голец S. schmidti, голец Таранца
S. taranetzi, начикинский голец Salvelinus sp. 4 [со�
гласно: 18], Salvelinus sp. (табл. 1). В качестве
внешней группы в анализ был включен атланти�
ческий лосось Salmo salar. Подробно общая схема
лабораторного протокола анализа мтДНК изло�
жена ранее [11–13]. В соответствии с задачами
исследований использовали разные наборы из 20
рестрикционных эндонуклеаз (“MBI Fermentas”,
Литва; “СибЭнзим”, Россия): AsuI, AvaI, AvaII,
BstNI, BstUI, DdeI, EcoRV, HhaI, HinfI, MboI,
MboII, MspI, RsaI, StyI, BsuRI, VspI, BclI, SspI,
Bme1390I, TaqI. Данные о размерах фрагментов
рестрикции и составе комбинированных гапло�
типов могут быть получены по запросу от авто�
ров. Математический анализ данных проводили,
используя пакеты филогенетических программ
MRBAYES version 3.2 [19], PAUP version 4.0b10
[20], PHYLIP 3.67 [21], REAP [22]. 

При формировании таксон�признаковых мат�
риц для филогенетического анализа в качестве
признаков рассматривали рестрикционные сай�
ты, в качестве операционных таксономических
единиц (OTU) – комбинированные гаплотипы
мтДНК или выделенные таксономические груп�
пы. Статистический анализ включал фенетиче�
ский анализ генетического сходства по всему мас�
сиву признаков, филогенетический анализ род�
ственных отношений, кладистический анализ
филогенетически информативных признаков для
определения последовательности дивергенции,
тестирование устойчивости связей при измене�
нии количества и качества дифференцирующих
признаков, состава терминальных групп, с ис�
пользованием дистанционных (UPGMA, NJ) и
признаковых (MP, ML, BI) методов. 

Для построения дендрограмм на основании
алгоритмов кластер�анализа (UPGMA, NJ) в ка�
честве меры генетических дистанций между гап�
лотипами мтДНК использовали оценки нуклео�
тидной дивергенции. Расчет выполняли по ори�
гинальным, разработанным для рестрикционных
сайтов [23–25], и модифицированной (K2P) [26]
формулам. В случае, когда в качестве терминаль�
ных групп выступали таксоны, нуклеотидная ди�
вергенция оценивалась на основе эволюционной

модели Неи и Таджимы [27, 28] (программа DA в
пакете REAP). В дальнейшем матрицу дистанций
переносили в PHYLIP 3.67 для кластеризации и те�
стирования топологии дендрограмм. Фенетиче�
ский анализ в программах PAUP 4.0b10 и PHYLIP
3.67 (шаги: RESTDIST, SEQBOOT, NEIGHBOR,
CONSENSE) был последовательно выполнен для
каждой матрицы данных. На этом этапе также
проведено тестирование устойчивости связей в
зависимости от количества и качества дифферен�
цирующих признаков, выбранной модели нук�
леотидных замещений для расчета парных ди�
станций.

Филогенетический анализ методом макси�
мальной экономии (MP) для каждого набора при�
знаков был выполнен для нескольких моделей за�
мещений нуклеотидов с использованием двух по�
исковых стратегий (heuristic search, branch#and#
bound). Программа в пакете PAUP 4.0b10 выпол�
няла эвристический поиск оптимального дерева
(опции TBR и MulTrees) в 100 повторностях с
ограничением максимально возможного числа
деревьев до 1000. В случае, когда не удавалось об�
наружить одного лучшего дерева, различия между
альтернативными топологиями оценивали с помо�
щью тестов Темплетона [29] и Кишино–Хэсегавы
[30]. Поиск оптимального MP�дерева также был
выполнен по branch�and#bound алгоритму програм�
мы PENNY, среди 1000 псевдослучайных реплик,
полученных из исходной матрицы в программе
SEQBOOT. 

Филогенетический анализ методами макси�
мального правдоподобия (ML, BI) выполнен на
основе оптимальной для рестрикционных сайтов
модели нуклеотидных замещений F84 [30], а priori
выбранной программой MRBAYES 3.2. Эвристи�
ческий поиск наиболее правдоподобного ML�де�
рева проводили в 30–100 повторностях (опция
TBR) со случайным характером включения OTU.
Анализ методом Байесовского максимального
правдоподобия (BI) выполняли при следующих
заданных параметрах алгоритма Монте�Карло
(MCMC): одновременный запуск десяти цепей
Маркова (девяти “горячих” и одной “холодной”),
5100000 циклов, отбор каждого 500�го и исклю�
чение первых 5001 из генерированных деревьев
(burnin = 5001). Реконструкция кладограмм вы�
полнена методом максимальной экономии, на
основе максимального количества филогенетиче�
ски информативных (синапоморфных) признаков,
с использованием эвристического поиска в про�
грамме PAUP 4.0b10 и branch�and#bound алгоритма в
программе PENNY. Во всех вариантах сохранялись
описанные выше параметры анализа. 

Достоверность всех топологий оценивалась
бутстрэпом [31], включающим 1000 итераций для
каждого набора данных. Устойчивость точек ветв�
ления определяли по значениям бутстрэп�под�
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держек (BS), а также апостериорных вероятно�
стей (PP) для BI�деревьев. Графическое изобра�
жение дендрограмм было получено в программе
TreeView (http://taxonomy.zoology.gla.ac.uk/rod/
treeview.html). Расчет времени дивергенции вы�

полнен на основе генетической дивергенции
между таксонами [27, 28] для трех оценок скоро�
сти эволюции мтДНК: 0.92% [32], 1% [33], 1.6%
[34] нуклеотидных замен за миллион лет на две
линии.

Таблица 1. Данные об исследованных таксонах гольцов рода Salvelinus

Таксон Локальность (обозначение)
Объем выборки

N1 N2

S. leucomaenis зал. Измены (LEIZ)*, р. Камчатка (LEKA) 13 10

S. levanidovi р. Яма (LVYA)* 13 13

S. taranetzi оз. Аччен (TRAC)*, оз. Пекульнейское (TRMP) 27 15

S. krogiusae оз. Дальнее (KGDA)* 5 5

S. andriashevi оз. Эстихед (ANES)* 2 2

Salvelinus sp. 4 оз. Начикинское (SPNA)* 17 17

S. alpinus alpinus оз. Лама, оз. Арилах, оз. Айли (ARGA.002-014)* 
оз. Фъеллфросватнет (Fjellfrosvatnet Lake) (ARGA.015-017)*, 
оз. Ситасьяуре (Sitasjaure Lake) (ARLS), оз. Макрос
(Muckross Lake) (AMUC)

49 9

S. alpinus oquassa пруд Фладс (Floods Pond) (ARMA)* 22

S. albus р. Радуга (ALKA)*, оз. Кроноцкое (ALKR) 58 10

S. kronocius оз. Кроноцкое (KRKR)* 36 36

S. schmidti оз. Кроноцкое (SHKR)* 44 44

S. confluentus р. Накина (Nakina R.), р. Мистик�Крик (Mystic Creek),
р. Мюррей (Murray R.), р. Човвика (Chowika R.) (BTNA)*

5 5

S. malma krascheninnikovi р. Акур (MSAK)*, р. Вал (MSVL), руч. Анива (MSAN),
руч. Теплый (MSTE), руч. Безымянный (MSRU), р. Лесная 
(MSLE), руч. Смольный (MSSM), р. Тумнин (MSTU),
р. Шамора (MSSC), р. Татарка (MSTT), р. Грязная (MSGR),
р. Ювиши (MSYU), р. Ташиусу (MSTA)

238 10

S. malma malma оз. Аччен (MNAC), оз. Пекульнейское (MNMP), р. Анадырь 
(MNAN), р. Апука (MNAP), р. Камчатка (MNKA)*, р. Кроноц�
кая (MNKR)*, оз. Крокур (MNKK), руч. Гришкин (MNNA)*,
р. Паратунка (MNPA)*, р. Яма (MNYA), руч. Холодный 
(MNHL), р. Кухтуй (MNKU), р. Конгакут (Kongakut R.) (DKON), 
р. Савюквяк (Saviukviak R.) (DSAV), р. Кивалина (Kivalina R.) 
(DKIV), р. Келли (Kelly R.) (DKEL), р. Кобльстоун (Cobblestone R.) 
(DCOB), р. Синук (Sinuk R.) (DSIN), р. Соломон (Solomon R.) 
(DSOL), р. Канекток (Kanektok R.) (DKAN), р. Кашаяк (Kashaiak 
R.) (DKR), оз. Бечаров (Becharof L.) (DBEL),
р. Фрости�Крик (Frosty Creek) (DFRO), р. Рассел�Крик (Russel 
Creek) (DRUS), р. Кварц�Крик (Quartz Creek) (DQUA), р. Сноу�
Крик (Snow Creek) (DSNO), бухта Оук�Бей (Auke Bay) (DAUK)

436 30

S. malma lordi бухта Оук�Бей (Auke Bay) (DSAU)*, р. Зебаллос (Zeballos R.) 
(DSZE)*, р. Мил�Крик (Mill Creek) (DSMI)*, р. Тоба (Toba R.) 
(DSTO)*, р. Нуксек (Nooksack R.) (DSNO)*, р. Дандженесс 
(Dungeness R.) (DSDA)*

14 14

Salvelinus sp. оз. Гранд (MNGR) 30

Примечание. Объем выборки: N1 – участки ND1/ND2, Cytb/D#loop, ND5/ND6; N2 – участки ND1/ND2, Cytb/D#loop, ND5/ND6,
ND3/ND4L/ND4, A8/A6/COIII, COI/COII. Выборки, проанализированные по шести участкам мтДНК, обозначены звездочкой.

5
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Филогенетические отношения между гаплотипами 
мтДНК гольцов рода Salvelinus 

Филогенетический анализ объединил два по�
следовательных этапа реконструкций на основе
PCR�RFLP анализа трех (ND1/ND2, Cytb/D�loop,
ND5/ND6) (185 гаплотипов) и шести (ND1/ND2,
Cytb/D�loop, ND5/ND6, ND3/ND4L/ND4, A8/A6/
COIII, COI/COII) (93 гаплотипа) участков мтДНК.
Отсутствие данных для участка 12S/16S не может
привести к сколько�нибудь значимому смеще�
нию конечных результатов, так как, согласно
сравнительному анализу 67 полностью секвени�
рованных митохондриальных геномов шести ви�
дов лососевидных рыб [35], в этой группе рибосо�
мальные гены являются высоко консервативны�
ми. Независимо от набора признаков отсутствуют
принципиальные изменения как в группировке
гаплотипов, так и в последовательности присо�
единения ветвей внутри кластеров, объединяю�
щих близкие таксоны гольцов. Поэтому мы при�
водим только одну топологию дендрограммы с
максимальным числом терминальных групп, вы�
явленных у 1012 исследованных рыб (рис. 1).
Определяются несколько групп гаплотипов, диф�
ференцирующих следующие таксоны: S. levani#
dovi (гаплотипы LV), BS > 98%; S. leucomaenis (LE),
BS > 98%; S. m. krascheninnikovi (MS), BS > 98%;
S. taranetzi (TR), BS > 50%; Salvelinus sp. 4 (SP), BS >
> 85%; S. alpinus (AL), BS > 98%; S. m. lordi (LO), BS >
> 98%; S. confluentus (BT), BS > 98%. К статистиче�
ски достоверным элементам топологии относятся
следующие макрокластеры гаплотипов мтДНК:
1) ((S. m. malma, S. albus, S. kronocius, S. schmidti)
S. alpinus) (BS > 94%); 2) ((S. taranetzi, S. andria#
shevi, S. krogiusae) Salvelinus sp. 4) (BS > 96%);
3) (S. m. lordi, S. confluentus) (BS > 50%). Увеличе�
ние числа признаков, во�первых, приводит к раз�
решению политомии в основании дерева и опре�
деляет дивергенцию трех базальных ветвей S. leu#
comaenis, S. levanidovi и S. m. krascheninnikovi; во�
вторых, позволяет установить последовательность
дивергенции в группе гаплотипов (S. taranetzi,
S. krogiusae, S. andriashevi). В то же время увеличе�
ние числа признаков не отразилось на структуре
кластера гаплотипов группы (S. m. malma, S. albus,
S. kronocius, S. schmidti), в которой не наблюдается
устойчивых структурных элементов, связанных с
предполагаемой таксономической дифференциа�
цией. 

Характерной особенностью топологий дере�
вьев филогенетической группы Salvelinus являет�
ся присутствие двух кластеров, в которых поли�
филетический состав гаплотипов поддерживается
высокими статистическими оценками. В качестве
причины слабого разрешения ветвей филогенети�
ческой группы (S. taranetzi, Salvelinus sp. 4, S. krogiu#

sae, S. andriashevi) для генных деревьев предложено
рассматривать истинную политомию, связанную с
радиацией. Радиация является предпочтительным
объяснением в этом случае, так как она коррели�
рует с расселением в новой адаптивной зоне.
Кроме неразрешенной топологии, вызванной в
большей степени сохранением предкового поли�
морфизма, такой сценарий предполагает также
сходные оценки дивергенции между основными
кладами. Монофилетическая группа (S. taranetzi,
Salvelinus sp. 4, S. krogiusae, S. andriashevi) демон�
стрирует соответствие указанным параметрам
описания. Несомненно, предложенная гипотеза
требует подтверждения, и, учитывая особенности
наследования мтДНК, на уровне ядерных генов. 

В то же время вторая филогенетическая группа
(S. m. malma, S. albus, S. schmidti, S. kronocius) фор�
мирует устойчивые кластеры гаплотипов мтДНК
на всех деревьях, но без поддержанной кластери�
зации гаплотипов согласно таксономической
принадлежности. Проведенный ранее генеалоги�
ческий анализ гаплотипов мтДНК свидетельству�
ет, что наблюдаемая картина, вероятно, является
следствием сложного сочетания нескольких фак�
торов, также на фоне сохранения предкового по�
лиморфизма [12, 13]. Однако на современном
этапе разделить действие неполного расхождения
линий и исторической интрогрессии, а также
оценить величину потока генов у молодых таксо�
нов, сохраняющих предковый полиморфизм, не
представляется возможным [36]. 

Филогенетические взаимоотношения гольцов 
рода Salvelinus по данным анализа мтДНК

На основе результатов кладистического анали�
за, а также фенетического и филогенетического
анализов гаплотипов мтДНК была реконструиро�
вана филограмма, представляющая дивергенцию
материнских филогенетических линий гольцов
рода Salvelinus (рис. 2). Из филограммы следует,
что в эволюции группы существовало четыре
цикла дивергенции. Первые два включают после�
довательную дивергенцию базальных ветвей S. le#
vanidovi, S. leucomaenis, S. m. krascheninnikovi и бо�
лее позднее разделение филума общего предка
рода. Следующий цикл привел к формированию
филогенетических групп S. alpinus и S. m. malma в
одной филетической ветви. Одновременно с этим
второй филум дивергировал на общего предка
S. confluentus и S. m. lordi, а также общего предка
филогенетической группы S. taranetzi. На послед�
нем этапе эволюции происходила дивергенция
таксонов внутри филогенетических групп.

Согласно филограмме подтверждаются моно�
филетические группы гольцов, маркируемые со�
ответствующими филогенетическими группами
гаплотипов мтДНК: (S. m. lordi, S. confluentus);
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Рис 1. Филогенетические отношения гольцов рода Salvelinus по данным анализа ND1/ND2, Cytb/D#loop, ND5/ND6
участков мтДНК. Консенсусная топология дендрограмм 185 гаплотипов мтДНК, полученных методами MP (heuristic
search, l – 609, CI – 0.486, HI – 0.514, RI – 0.923, RC – 0.449) и BI (lnL = –3281.85). Цифрами обозначена статистиче�
ская поддержка узлов BS (>50%) для MP и РР для BI деревьев. Обозначение особей, несущих определенные гаплоти�
пы, приводится согласно обозначению локальности (табл. 1). Группы объединяют особи из разных локальностей, име�
ющие соответствующий гаплотип. 
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Рис. 1. Продолжение. 
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Рис. 1. Окончание. 
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((S. taranetzi, S. andriashevi, S. krogiusae) Salvelinus
sp. 4); ((S. confluentus, S. m. lordi) (Salvelinus sp. 4,
S. krogiusae, S. taranetzi, S. andriashevi)); (S. m. mal#
ma, S. albus, S. kronocius, S. schmidti); ((S. m. malma,
S. albus, S. kronocius, S. schmidti) S. alpinus). Cопо�
ставление топологий кладограмм и оптимальных
деревьев, построенных для разного рода терми�
нальных групп, свидетельствует, что использо�
ванный комплекс признаков содержит филогене�
тический сигнал, представляющий определен�
ную информацию о процессе филогенеза. 

Филогенез гольцов рода Salvelinus: 
вероятная модель эволюции

Сравнительный анализ дендрограмм, полу�
ченных на основе генетических данных [5–11, 13,
14, 16, 17, 37–41], позволил с большей степенью
надежности подтвердить последовательность ди�
вергенции и эволюционные связи гольцов рода
Salvelinus. Для тестирования присутствия филоге�
нетического сигнала также привлекались данные
об эволюции кариотипов [1, 42, 43 и др.]. Соглас�
но молекулярно�генетическим исследованиям,

Salmo salar
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Рис. 2. Филогенетические отношения гольцов рода Salvelinus по данным анализа ND1/ND2, Cytb/D#loop, ND5/ND6,
ND3/ND4L/ND4, A8/A6/COIII, COI/COII участков мтДНК (912 признаков, 297 филогенетически информативных):
консенсусная филограмма. Внешняя группа – Salmo salar. Цифры в узлах соответствуют значениям статистической
поддержки PP и BS (>50%) для BI и ML деревьев (выше оси), BS для NJ и MP деревьев (ниже оси).
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род Salvelinus является достоверно монофилети�
ческим. Базальным филумом, наиболее близким
к общему предку рода, вероятно, является амери�
канская палия S. fontinalis. К базальным таксонам
также относятся S. namaycush, S. levanidovi, S. leu#
comaenis, S. m. krascheninnikovi. Для этой группы
показано совпадение темпов и направления эво�
люции разных генетических маркеров, поскольку
перечисленные таксоны представляют две карио�
логические линии (S. fontinalis, S. namaycush, S. le#
vanidovi) и (S. leucomaenis, S. m. krascheninnikovi),
первая из которых объединяет виды с наиболее
примитивными кариотипами среди гольцов [43].
Важно, что S. m. krascheninnikovi представляет по�
следнюю ветвь, дивергировавшую от общего
предка рода, и выступает в качестве сестринской
группы по отношении ко всем остальным таксо�
нам гольцов. 

Следующий этап филогенеза связан с разделе�
нием предкового ствола на два филума, диверген�
ция которых привела к образованию четырех мо�
нофилетических групп. Несмотря на некоторые
топологические расхождения, генетические данные
хорошо согласуются с предложенной филогенети�
ческой гипотезой. Объединив результаты исследо�
ваний филогеографии гаплотипов мтДНК [7–9,
15, 16, 39–41, 44–50] и аллозимных ядерных локу�
сов [51–54], можно привести расширенный так�
сономический состав филогенетических групп
гольцов. 

Филогенетическая группа Salvelinus taranetzi
(арктическая) включает азиатские популяции
гольца Таранца S. taranetzi, Salvelinus sp. 4 (оз. На�
чикинское), гольца Крогиус S. krogiusae (оз. Даль�
нее), чукотского гольца S. andriashevi (оз. Эстихед),
боганидскую палию S. boganidae и малоротую па�
лию S. elgyticus (оз. Эльгыгытгын), колымско�чу�
котскую группу озерных гольцов Salvelinus sp.
(оз. Найвак, Чукотка; оз. Макси, оз. Джульетта,
бассейн р. Колыма). В эту филогенетическую
группу также входит S. a. erythrinus (первоначаль�
но S. a. stagnalis) с арктического побережья Кана�
ды (NWT) и из изолированных озерных популя�
ций Северной Аляски, а также, вероятно, Salv#
ethymus svetovidovi. 

Филогенетическая восточная тихоокеанская
группа объединяет S. m. lordi и формально не на�
званные “сoastal” и “interior” формы S. confluentus. 

Филогенетическая группа арктического голь�
ца Salvelinus alpinus включает озерных гольцов
S. a. salvelinus Центральной Европы, европейские
популяции S. a. alpinus, принадлежащие бассей�
нам Атлантического и Северного Ледовитового
океанов, восточно�сибирские популяции S. a. al#
pinus, S. a. oquassa с восточного побережья Север�
ной Америки. Все исследованные популяции, ви�
ды (или формы) гольцов Забайкалья и Таймыра
также относятся к этой группе: голец Дрягина

S. drjagini (оз. Лама), боганидская палия S. boganidae
(оз. Лама), голец�“пучеглазка” S. a. alpinus
(оз. Лама, оз. Собачье), голец�“путоранчик” S. a. al#
pinus (оз. Аян), даватчан S. a. erythrinus (оз. Фроли�
ха, оз. Гольцовое, оз. Леприндо). По согласованным
данным, филогенетическая группа арктического
гольца объединяет акадийскую, атлантическую и
сибирскую (согласно: [7]), или акадийскую и
евразийскую (согласно: [16]) филогруппы S. alpinus.

Филогенетическая группа Salvelinus malma
malma (берингийская) объединяет северную маль�
му S. m. malma Азии и Северной Америки, белого
гольца S. albus, эндемичных гольцов оз. Кроноц�
кого – длинноголового гольца S. kronocius и голь�
ца Шмидта S. schmidti. К этой группе относятся
каменный голец (бассейн р. Камчатка), озерные
гольцы Salvelinus sp. из водоемов, принадлежащих
к бассейну Охотского моря (Элекчанские озера,
оз. Мак�Мак, оз. Хадды, оз. Гранд) и, возможно,
нейва S. neiva (оз. Уегинское). 

Опираясь на результаты проведенного фило�
генетического анализа и оценки генетической
дивергенции (табл. 2), рассчитаны молекулярные
датировки основных этапов дивергенции мтДНК
гольцов рода Salvelinus. Несмотря на широкий до�
верительный интервал абсолютных временных
оценок периодов дивергенции гольцов, представ�
ленные результаты сопоставимы с датировками,
полученными для других генетических данных,
основанных на анализе нуклеотидных последова�
тельностей отдельных ядерных и митохондриаль�
ных генов [32, 55], а также совокупности данных
по пяти митохондриальным генам [32]. Отметим,
что в цитированных работах расчеты проводи�
лись на основе нескольких калибровочных точек,
с использованием более точных статистических
методов, допускающих нестрогое постоянство
скоростей молекулярной эволюции в разных ли�
ниях. Это позволило включить имеющиеся лите�
ратурные данные в собственную кладогенетиче�
скую гипотезу. 

Согласно гипотезе, дивергенция базальной
группы таксонов (S. fontinalis, S. namaycush, S. le#
vanidovi, S. leucomaenis) относится к позднему
миоцену, границе миоцена и плиоцена (6–4 млн лет
назад). На период 3–2 млн лет назад приходятся
два дивергентных события: обособление предко�
вой линии западной тихоокеанской группы и по�
следующее разделение гипотетического предка
на два митохондриальных филума, объединяю�
щих независимо эволюционирующие таксоны
гольцов. Третий цикл относится к временному от�
резку около 1 млн лет назад (ранний плейстоцен)
и включает дивергенцию обоих филумов. В одном
филуме сравнительно быстро произошли обособ�
ление арктической и восточной тихоокеанской
филогрупп и дивергенция общего предка послед�
ней на S. confluentus и S. m. lordi. Другой филум в
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это же время дивергировал на филогенетические
группы S. m. malma и S. alpinus. Диверсификация
внутри филогенетических групп проходила в
среднем–позднем плейстоцене (0.781–0.0117
млн лет назад). 

Ранее на основе сравнительного анализа раз�
ного рода данных о дивергенции мтДНК в не�
скольких семействах морских, проходных и полу�
проходных рыб (Salmonidae, Osmeridae, Cyprin�
idae), занимающих общий исторический ареал,
были выявлены два периода дивергентной эво�
люции видов в Северной Пацифике, которые
совпадают с глобальными палеоклиматическими
и палеогеологическими перестройками [34].
Определяющую роль биогеографических факто�
ров в кладогенезе разных групп рыб неоднократ�
но подчеркивали и другие авторы [56, 57]. Оценки
временных интервалов первых двух этапов дивер�
генции предков основных митохондриальных ли�
ний гольцов совпадают с периодами радиации ло�
сосевых рыб рода Oncorhynchus, рассчитанными
как для ядерных аллозимных локусов, так и для
митохондриальных генов [34, 58]. Однако оказа�
лось, что у гольцов было еще два периода радиа�
ции в плейстоцене, в течение которых дифферен�
цировалась большая часть таксонов. Можно
предположить, что процессы видообразования в
этой группе преимущественно определялись кли�
матическими и географическими изменениями в
позднем кайнозое.

Отдельного внимания заслуживает проблема
выделения подродовых таксонов гольцов. Со�
гласно морфологическим и кариологическим
данным, сформировалось консенсусное мнение,
что гольцы таксономически разделяются на под�
роды Baione, Cristivomer, Salvelinus [59, 60]. При
этой трактовке Salvelinus fontinalis (Baione) и
Salvelinus namaycush (Cristivomer) являются само�
стоятельными филетическими линиями, дивер�
гировавшими от общего предка рода. Рекон�
струкции филогенетических отношений гольцов
на основе молекулярно�генетических маркеров
не позволили однозначно ответить на вопрос о
взаимоотношениях базальных ветвей, так как на
многих дендрограммах S. fontinalis и S. namaycush
образовывали сестринскую группу [6, 10, 40] или
кластеризовались с таксонами, принадлежащими
к подроду Salvelinus [7, 10, 15, 17, 40, 61]. Было
предложено несколько таксономических реше�
ний, одно из которых разделяет род Salvelinus на
три подрода: 1) Salvethymus с одним видом Salv#
ethymus svetovidovi; 2) Baione с двумя видами
Salvelinus fontinalis и Salvelinus namaycush;
3) Salvelinus [62]. Одновременно отстаивались
противоположные позиции, согласно которым:
1) S. fontinalis и S. namaycush следует рассматри�
вать в рамках рода Salvelinus [40]; 2) не существует
оснований для выделения любых надвидовых
таксонов гольцов [3].

Хотелось бы обратить внимание на то, что в
контексте поднятой проблемы можно выделить

Таблица 2. Степень дивергенции нуклеотидных последовательностей мтДНК (ND1/ND2, Cytb/D#loop, ND5/ND6,
ND3/ND4L/ND4, A8/A6/COIII, COI/COII) гольцов рода Salvelinus (в процентах нуклеотидных замен на сайт) [27, 28]

№ 
п. п. Таксон 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

1 Salmo salar

2 Salvelinus leucomaenis 13.63

3 S. levanidovi 14.56 8.53

4 S. taranetzi 12.82 6.74 7.00

5 S. andriashevi 12.80 6.78 7.11 0.055

6 S. krogiusae 12.78 6.76 7.02 0.130 0.075

7 Salvelinus sp. 4 12.56 6.94 7.17 0.282 0.226 0.250

8 S. malma lordi 12.35 6.69 7.00 0.882 0.843 0.919 1.02

9 S. alpinus 12.05 6.74 7.02 2.04 2.03 2.06 2.11 2.11

10 S. malma krascheninnikovi 13.03 6.54 6.39 1.98 2.06 2.03 2.18 2.15 2.67

11 S. malma malma 12.55 7.36 6.85 2.33 2.38 2.35 2.41 2.56 1.25 3.16

12 S. albus 12.53 7.24 6.81 2.25 2.30 2.27 2.35 2.49 1.24 3.09 0.015

13 S. kronocius 12.58 7.35 6.89 2.29 2.34 2.31 2.39 2.52 1.23 3.15 0.038 0.018

14 S. schmidti 12.53 7.24 6.72 2.21 2.25 2.22 2.30 2.43 1.24 3.04 0.035 0.019 0.022

15 S. confluentus 12.58 6.87 7.04 0.971 0.912 0.937 1.09 0.89 2.57 2.49 2.92 2.84 2.88 2.78



ГЕНЕТИКА  том 51  № 1  2015

ФИЛОГЕНИЯ ГОЛЬЦОВ РОДА Salvelinus 73

два взаимосвязанных аспекта обсуждения. Один
из них касается установления соответствия между
уровнем дивергенции независимо эволюциони�
рующих филогенетических линий гольцов и их
возможным таксономическим статусом. Второй
связан с рассмотрением возможных причин кла�
стеризации базальных ветвей на дендрограммах,
полученных для комплексов качественно различ�
ных признаков. Можно отметить, что в большин�
стве случаев исследователи при получении стати�
стически поддержанных узлов, как правило, не
акцентируют внимание на втором аспекте. Но ес�
ли на основании топологии строится дальнейшее
обсуждение филогении группы, то именно эта
сторона проблемы является определяющей для
дальнейших таксономических выводов. Напри�
мер, формирование общего кластера S. fontinalis и
S. namaycush чаще всего связывают с гибридиза�
цией [6, 10, 37, 40, 61]. Однако выводы об устой�
чивости филогенетических связей и составе сест�
ринских пар гольцов, как правило, поддержива�
ются данными по одному гену. Поскольку
монофилетическая группа (S. namaycush, S. fontin#
alis) образуется на дендрограммах, полученных на
основе данных, включающих последовательно�
сти внутреннего интрона рДНК ITS2 [6, 10, 61], то
присутствие филогенетического сигнала можно
связать с особенностями эволюции гена. Анализ
последовательностей других генов или комбина�
ций генетических маркеров приводит к другим
топологиям дендрограмм, включая и такие, где
S. fontinalis и S. namaycush не занимают положе�
ния базальных ветвей [10, 17, 40]. 

Следует отметить, что спекулятивная гипотеза
о возможном разделении гольцов рода Salvelinus
на две группы, одна из которых объединяет S. fon#
tinalis, S. namaycush и S. leucomaenis, была выдви�
нута К.А. Савваитовой на основе сравнительного
анализа меристических морфологических при�
знаков [63]. В настоящее время установлено, что
четыре вида (S. fontinalis, S. namaycush, S. levani#
dovi, S. leucomaenis) являются наиболее диверги�
ровавшими таксонами рода [5, 7, 11, 37, 39]. Ана�
лиз оптимальных генных деревьев гольцов указы�
вает на заметные различия между ветвями,
соединяющими близкие таксоны, и ветвями,
приводящими к удаленным базальным видам, ко�
торые часто формируют общие кластеры [7, 15,
17]. Согласно собственным и литературным [39]
данным, число нуклеотидных замещений на сайт
у S. levanidovi и S. leucomaenis (0.08531–0.06393) в
несколько раз превышает оценки между осталь�
ными таксонами (0.03163–0.01230). Сопостави�
мые оценки получены для всего митохондриаль�
ного генома [5], индивидуальных генов ND3, Сytb
у S. fontinalis, S. namaycush и S. leucomaenis [6, 37],
внутреннего интрона ITS2 рДНК у S. fontinalis [6].
Вероятно, специфика рода Salvelinus состоит в
объединении таксонов с филогенией разной

сложности: первая группа включает таксоны с
высокой степенью дивергенции, соответствую�
щей длинным ветвям филогенетического дерева
(S. fontinalis, S. namaycush, S. levanidovi, S. leuco#
maenis); вторая включает остальные таксоны с не�
высокой дивергенцией, формирующие короткие
внутренние ветви на филогенетических деревьях.
Для такого состава таксонов конфликт между то�
пологиями генных деревьев определяют высокий
уровень дивергенции и неравная длина ветвей
[64, 65]. В итоге, для получения стабильной топо�
логии генетически удаленных таксонов необхо�
димо преодолеть эффект притяжения длинных
ветвей [66], который проявляется на деревьях, по�
лученных как по мтДНК, так и по нуклеотидным
и белковым последовательностям ядерных генов
[67, 68]. 

Очевидно, что для обсуждения филогенеза ба�
зальной группы таксонов имеющихся генетиче�
ских данных недостаточно. Нет ни одного иссле�
дования, в котором все перечисленные виды ана�
лизировались бы в рамках единой таксон�
признаковой матрицы. Это значительно затруд�
няет обнаружение филогенетического сигнала о
дивергенции филетических линий в основании
филограмм рода Salvelinus. На каждом дереве мо�
гут проявляться конфликтные филогенетические
сигналы, связанные с особенностями эволюции
конкретных генов, и нефилогенетические сигна�
лы от эффекта притяжения длинных базальных
ветвей в данной группе таксонов. Поэтому един�
ственным способом получить стабильную, хоро�
шо поддержанную филогенетическую гипотезу
является добавление новых данных к уже суще�
ствующим, с последующей переоценкой резуль�
татов. Однако поскольку обсуждаемая группа
таксонов, кроме S. fontinalis и S. namaycush, вклю�
чает также S. levanidovi и S. leucomaenis, то логич�
нее рассматривать все перечисленные виды,
представляющие род Salvelinus, в равном таксо�
номическом ранге. Отметим, что против таксоно�
мического выделения на подродовом уровне двух
групп, представляющих архаичные (Salvethymus
svetovidovi, S. fontinalis и S. namaycush) и продвину�
тые виды гольцов, ранее высказывался М.К. Глу�
боковский [3]. В качестве основного аргумента он
отмечал, что объединение архаичных видов при�
водит к образованию парафилетического с клади�
стических позиций таксона.

В рамках обсуждаемой проблемы следует об�
ратить внимание на длинноперую палию Свето�
видова, Salvethymus svetovidovi, эндемичный от�
дельный род и вид семейства Salmonidae [69]. По
уровню морфологической и экологической диф�
ференциации предполагалось, что Sv. svetovidovi
является одним из самых древних таксонов лосо�
севых рыб, филогенетически близким к общему
предку гольцов рода Salvelinus [4, 69]. Результаты
кариологического анализа в основном подтвер�
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дили этот вывод, так как Sv. svetovidovi имеет уни�
кальный кариотип, эволюционировавший за счет
робертсоновских транслокаций независимо от
видов рода Salvelinus, но сохранивший некоторые
общие с гольцами признаки [43]. Позже было от�
мечено, что в целом длинноперая палия характе�
ризуется мозаичным сочетанием морфологиче�
ских и кариологических признаков, свойствен�
ным как филогенетически продвинутым, так и
архаичным таксонам лососевых рыб, что может
свидетельствовать о глубоко зашедшей специали�
зации [4]. Кроме этого, были выдвинуты и другие
альтернативные гипотезы, предполагающие, что
Sv. svetovidovi может быть как продвинутым видом
рода Salvelinus, так и самой ранней дивергировав�
шей ветвью среди гольцов [70].

Молекулярно�генетические исследования
родственных взаимоотношений Sv. svetovidovi
ограничены анализом последовательностей CR
области мтДНК [7, 9, 15, 17, 41, 49, 50], генов Cytb
и COI [17] и RAPD�PCR маркеров [40]. При этом
во всех исследованиях мтДНК использовались
одни и те же данные по двум экземплярам длин�
ноперой палии, представленные в базе GenBank.
Согласно полученным результатам, Sv. svetovidovi
формирует отдельную филетическую ветвь, при�
близительно в равной степени дивергировавшую
от шести филогрупп, объединяющих гаплотипы
большинства исследованных таксонов гольцов
(S. alpinus, S. m. malma, S. taranetzi, S. confluentus,
S. m. lordi, S. boganidae, S. elgyticus, S. albus). Одна�
ко на разных генных деревьях филум Sv. svetovi#
dovi не занимает базального положения относи�
тельно монофилетической группы рода Salvelinus,
а находится внутри дендрограмм, дивергируя по�
сле S. fontinalis, S. namaycush, S. leucomaenis [7] или
S. fontinalis, S. namaycush, S. leucomaenis и S. m. kra#
scheninnikovi [9, 15, 41, 50]. Тем не менее имеющи�
еся данные однозначно указывают на самостоя�
тельный таксономический статус Sv. svetovidovi в
рамках рода Salvelinus, не подтверждая филогене�
тические гипотезы, постулирующие раннюю ди�
вергенцию ветви Salvethymus от общего предка
гольцов [3, 70]. Еще большее родство длинноперой
палии с гольцами наблюдается по RAPD�PCR мар�
керам [40], по которым у Sv. svetovidovi выявлены
две синапоморфии с S. neiva.

Таким образом, комплексный анализ соб�
ственных и литературных данных свидетельствует,
что гольцы рода Salvelinus (включая Salvethymus
svetovidovi) являются монофилетической группой,
дивергировавшей от общего предка, без разделе�
ния на подродовые таксоны. Установлено, что
спецификой рода Salvelinus является объедине�
ние таксонов, имеющих филогенетические про�
блемы разной степени сложности. Первая группа
включает таксоны с высокой дивергенцией и
длинными ветвями (S. fontinalis, S. namaycush,
S. levanidovi, S. leucomaenis), вторая – остальные так�

соны с невысокой дивергенцией, формирующие ко�
роткие внутренние ветви на деревьях. Поэтому об�
щую топологию дендрограмм рода Salvelinus следует
охарактеризовать как сложную, с длинными внеш�
ними и короткими внутренними ветвями, неустой�
чивую к эффекту притяжения длинных ветвей при
филогенетических реконструкциях. В итоге, класте�
ризация базальных ветвей с большей степенью веро�
ятности представляет нефилогенетический сигнал
и, таким образом, не может интерпретироваться как
отношения монофилетических групп. 

Авторы посвящают эту статью памяти выдаю�
щегося русского ихтиолога Игоря Александрови�
ча Черешнева, вклад которого в развитие генети�
ческих исследований гольцов рода Salvelinus не�
возможно переоценить.

Исследование осуществлено при частичной
финансовой поддержке Президиума РАН (проект
12�I�П30�08, № 11.G.34.31.001.0).
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Phylogeny of Charrs of the Genus Salvelinus Based
on Mitochondrial DNA Data

A. G. Oleinika, L. A. Skurikhinaa, and Vl. A. Brykova, b

aZhirmunsky Institute of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690041 Russia
e#mail: alla_oleinik@mail.ru

bFar Eastern Federal University, School of Natural Sciences, Vladivostok, 690600 Russia

Charrs of the genus Salvelinus (including Salvethymus) represent a monophyletic group of salmonid fishes
that diverged from the common ancestor without subdivision into subgenera. The phylogenesis of the genus
is characterized by four cycles of mitochondrial genome divergence. The first one, belonging to the Late Mi�
ocene—the border between Miocene and Pliocene (6 to 4 million years ago)—was associated with the con�
secutive divergence of the S. fontinalis, S. namaycush, S. levanidovi, and S. leucomaenis basal branches. Two
divergence events, including separation of the ancestral lineage of western Pacific group of S. m. kraschenin#
nikovi and the following segregation of the common ancestor into two mitochondrial phyla, happened within
the period of 3 to 2 million years ago. The next cycle is attributed to the time interval of about 1 million years
ago and includes the divergence of both phyla. In one phylum, a relatively quick isolation of Arctic and east�
ern Pacific phylogroups, along with the divergence of the latter phylogroup into S. confluentus and S. m. lordi
lineages, took place. At the same time, the second phylum diverged into the S. m. malma and S. alpinus phy�
logenetic groups. At the final stage (Middle to Late Pleistocene), differentiation of the taxa within the phylo�
genetic groups took place.

English translation of paper is published in “Russian J. Genetics” (2015, vol. 51, no. 1), www.maik.ru.
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