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На основе анализа нуклеотидных последовательностей контрольного региона (CR), генов цитохро-
ма b (Cytb), цитохромоксидазы-1 (COI) митохондриальной ДНК (мтДНК) и ядерного гена лактатде-
гидрогеназы LDH-C1 определены родственные связи каменного гольца Salvelinus malma kuznetzovi –
эндемичного таксона из бассейна р. Камчатка. Результаты генеалогического анализа гаплотипов
мтДНК подтверждают филогенетическую близость S. m. kuznetzovi, S. albus и S. m. malma и свидетель-
ствуют о том, что все таксоны представляют Берингийскую филогенетическую группу гольцов. Вели-
чина дивергенции мтДНК S. m. kuznetzovi, S. albus и S. m. malma не превышает диапазона внутривидо-
вой изменчивости в популяциях северной мальмы. Обосновывается существование плейстоценового
криптического рефугиума в бассейне р. Камчатка, что позволяет говорить о необходимости более ши-
роких комплексных исследований гольцов Берингийской группы.
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Территорию Северо-Восточной Азии можно
рассматривать как область развития эндемизма
гольцов рода Salvelinus, поскольку здесь обитает
множество узкоареальных видов (Черешнев и др.,
2002). Первоописание большинства таксонов ос-
новано исключительно на морфологических при-
знаках, что представляет проблему для построе-
ния современной филогении рода. К таким голь-
цам относится каменный голец – малоизученный
таксон, встречающийся только в бассейне р. Кам-
чатка. Первое научное описание каменного гольца
дал Таранец (1933), определивший его как подвид
Salvelinus malma kuznetzovi Taranetz, 1933. Значи-
тельный вклад в изучение морфологии и эколо-
гии каменного гольца внесли К.А. Савваитова с
соавторами, рассматривавшие его в качестве внут-
ривидовой биологической формы мальмы в рам-
ках Salvelinus alpinus complex (Савваитова, Макси-
мов, 1970; Савваитова, 1989). В дальнейшем ка-
менного гольца включили в состав белого гольца
Salvelinus albus как редкую жилую форму (Глубо-
ковский, 1977). Однако видовой статус каменного
гольца Salvelinus kuznetzovi был позже использо-
ван (Богуцкая, Насека, 2004). К сожалению, со-
временных работ по исследованию гольцов Кам-

чатки, показывающих дифференциацию разных
экологических форм и видов (Есин и др., 2017),
недостаточно. И если морфологические различия
S. m. malma и S. albus активно обсуждаются (Глу-
боковский, 1977, 1995; Савваитова, 1989; Череш-
нев и др., 2002), то отличия каменного гольца от
симпатрической мальмы (характерная окраска и
форма головы) выражены столь очевидно, что
позволяют надежно идентифицировать даже мо-
лодь (Есин и др., 2017).

Имеющихся в настоящее время генетических
данных также мало, чтобы обсуждать причины
возникновения морфологического разнообразия
гольцов в регионе и корректно анализировать
родственные связи каменного гольца. Ограниче-
ния в скорости эволюции аллозимных локусов
ядерного генома не позволили дифференцировать
каменного гольца от симпатрической мальмы
(Pavlov, Savvaitova, 1991; Осинов, Павлов, 1998;
Osinov, 1999). При этом таксоны характеризуются
сходным кариотипом (Васильев, 1985). Очевидно,
что наиболее подходящим генетическим марке-
ром в данной ситуации является быстро эволю-
ционирующая митохондриальная ДНК (мтДНК),
успешно используемая для дифференциации
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гольцов рода Salvelinus (Yamamoto et al., 2014;
Moore et al., 2015; Олейник и др., 2015). Опираясь
на результаты филогенетического анализа и оцен-
ки дивергенции мтДНК, было показано, что се-
верная мальма S. m. malma Азии и Северной Аме-
рики, белый голец S. albus, эндемичные гольцы оз.
Кроноцкое – длинноголовый S. kronocius и голец
Шмидта S. schmidti – формируют самостоятельную
Берингийскую филогенетическую группу (Олей-
ник и др., 2015). По согласованным данным
(Brunner et al., 2001; Alekseyev et al., 2009; Олейник
и др., 2015) филогенетическая группа арктического
гольца объединяет акадийскую (для S. alpinus oquas-
sa) и евразийскую (для S. alpinus alpinus и S. alpinus
salvelinus) филогруппы.

Анализ мтДНК показал, что каменный голец
близок к S. m. malma (Brunner et al., 2001). Наи-
большим успехом можно считать определение
последовательностей полного митохондриально-
го генома у двух представителей таксона (Balaki-
rev et al., 2016). Однако в этих исследованиях не
ставилась задача количественной оценки уровня
генетических различий симпатрических гольцов.
На сегодняшний день отсутствуют обобщающие
работы, в которых показаны сходство и различие
разных экологических форм и видов гольцов р. Кам-
чатка. В то же время в связи с исследованием фи-
логеографии S. m. malma на большей части ареала
(Олейник и др., 2011; Oleinik et al., 2014; Yamamoto et al.,
2014) появилась возможность получить уточненные
данные о дифференциации каменного гольца от
симпатрических и аллопатрических популяций
S. m. malma, что и было целью нашей работы. Оче-
видна также необходимость проведения генеало-
гического анализа, предоставляющего возможность
для выявления предковых гаплотипов мтДНК и для
выяснения на этой основе родственных отношений
эндемичных гольцов с другими представителями Бе-
рингийской филогенетической группы, симпат-

рично обитающими в бассейне р. Камчатка. Учи-
тывая материнский способ наследования мтДНК,
нами были определены нуклеотидные последова-
тельности локуса ядерного гена лактатдегидроге-
назы LDH-C1.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Работа основана на оригинальном материале
из коллекции авторов. Сведения о географиче-
ской локализации, распределении по ареалу и об
объеме выборок приведены в табл. 1. Анализ выпол-
нен на двух экземплярах каменного гольца, вылов-
ленных недалеко от места первоописания. Опреде-
лены нуклеотидные последовательности трех участ-
ков мтДНК: контрольного региона (CR), генов
цитохрома b (Cytb) и цитохромоксидазы-1 (COI), а
также фрагмента ядерного гена лактатдегидрогена-
зы (LDH-C1). В анализ были включены и исследо-
ванные ранее 26 экз. гольцов; у 12 из них проанали-
зирован локус LDH-C1 (табл. 1). В качестве внешней
группы использовали Salvelinus alpinus.

Индивидуальные препараты тотальной ДНК по-
лучали из фиксированных тканей сердца или плав-
ников по стандартной методике (Sambrook et al.,
1989). Для амплификации и секвенирования мтДНК
использовали наборы праймеров, которые ранее
применялись для лососевых рыб: LRBT-25 (5'-AGA
GCG CCG GTG TTG TAA TC-3') и LRBT-1195 (5'-
GCT AGC GGG ACT TTC TAG GGT C-3') (Uiblein
et al., 2001), Cytb – 5'-CAT AAT TCC TGC CCG
GAC TCT AAC C-3' и 5'-TTT AAC CTC CGA TCT
CCG GAT TAC A-3' (Ward et al., 2005), CO1 – 5'-TCA
ACC AAC CAC AAA GAC ATT GGC AC-3' и 5'-AGT
GTT TCA CAG TGT GTA GGC-3' (Ward et al.,
2005). Для амплификации фрагмента гена LDH-
C1 использовали праймеры Ldhxon3F и Ldhx-
on4R 5'-GGC AGC CTC TTC CTC AAA ACG CCC
AA-3', 5'-CAA CCT GCT CTC TCC CTC CTG

Таблица 1. Исследованные таксоны гольцов рода Salvelinus

Примечание. Объем выборки: N1 – нуклеотидные последовательности генов COI, Cytb и CR; N2 – нуклеотидные последова-
тельности гена лактатдегидрогеназы LDH-C1.

Таксон Район сбора (обозначение) Координаты N1/N2

Salvelinus m. kuznetzovi Р. Радуга, п-в Камчатка (STAZ) 53°13′ N, 162°01′ E 2/2
S. albus Р. Радуга, п-в Камчатка (ALKA) 53°13′ N, 162°01′ E 3/1
S. m. malma Р. Паратунка, п-в Камчатка (MNPA) 52°58′ N, 158°15′ E 2/1
S. m. malma Р. Камчатка, п-в Камчатка (MNKA) 56°13′ N, 162°01′ E 2/–
S. m. malma Оз. Аччен, п-в Чукотка (MNAC) 64°50′ N, 174°36′ W 2/–
S. m. malma Оз. Пекульнейское, п-в Чукотка (MNMP) 62°33′ N, 177°17′ E 1/–
S. m. malma Ручей Гришкин (бассейн оз. Начикинское) (MNNA) 53°01′ N, 157°50′ E 1/–
S. m. malma Р. Фрости-Крик (Frosty Creek), Аляска (DFRO) 57°38′ N, 155°46′ W 2/–
S. m. malma Р. Конгакут (Kongakut), Аляска (DKON) 69°46′ N, 141°42′ W 2/1
S. a. alpinus Р. Тессема, п-в Таймыр (ARGA) 69°49′ N, 90°64′ E 1/1
S. a. alpinus Оз. Ситасьяуре (Sitasjaure Lake), Скандинавский п-в,

Швеция (ARLS)
67°53′ N, 17°37′ E 6/4

S. a. oquassa Пруд Фладс (Floods Pond), Северная Америка
(ARCTFLO)

44°73′ N, 68°49′ W 2/2
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CTG ACG AA-3' (McMeel et al., 2001). Схема лабо-
раторного протокола анализа LDH-C1 для лосо-
севых рыб разработана ранее (Олейник и др.,
2017). Очищенные нуклеотидные последователь-
ности ядерных и митохондриальных генов секве-
нировали в прямом и обратном направлениях с
использованием набора BigDye Terminator v3.1
(Applied Biosystems, США) в условиях, рекомен-
дованных производителем. Последовательности
нуклеотидов определяли в автоматическом анали-
заторе ABI Prism 3130 (Applied Biosystems, США) на
50-сантиметровой капиллярной колонке в поли-
мере POP-7. Первичную обработку и множе-
ственное выравнивание нуклеотидных последо-
вательностей проводили в программах SeqScape
v2.5 (Applied Biosystems, США) и Geneious v8.1
(www.geneious.com/).

Для представления филогенетических отно-
шений между гаплотипами мтДНК использовали
метод медианных сетей (алгоритм MJ) (Bandelt et al.,
1999), реализованный в пакете программ Network
4.5.02 (Fluxus Technology Ltd., www.fluxus-engi-
neering.com). Дополнительно была построена NJ
дендрограмма (Saitou, Nei, 1987) на основе p-ди-
станций (Nei, Kumar, 2000) с тестированием то-
пологии с помощью бутстреп-анализа (1000 ре-
плик) (Felsenstein, 1985). Статистический и филоге-
нетический анализы проводили в программах
DnaSP v6 (Rozas et al., 2017) и MEGA7 (Kumar et al.,
2016). Для более полного представления об уров-
не дифференциации исследуемых гольцов были
использованы представленные в GenBank данные
по участку CR (Yamamoto et al., 2014; Moore et al.,
2015; Сошнина и др., 2016; Esin et al., 2017) и полно-
му митохондриальному геному (Doiron et al., 2002;
Balakirev et al., 2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

После выравнивания фрагмента гена LDH-C1
длина последовательностей у гольцов рода Salvelinus
составила 274 пары нуклеотидов (пн). Все генотипы
по локусу LDH-C1 являются гомозиготами, так как
смешанный сигнал на хроматограммах не наблю-
дался. Последовательности депонированы в Gen-
Bank под номерами доступа MF101261–MF101263,
MF101277, MF101280–MF101283, MF101295, MF101320
и MF101355–MF101356. На исследованном участке,
содержавшем части экзонов 3 (43 пн) и 4 (77 пн) с
промежуточным интроном переменной длины,
выявлены семь вариабельных сайтов (все инфор-
мативные). Последовательности S. m. malma, S. al-
bus и S. m. kuznetzovi имеют общую делецию дли-
ной 8 пн (нуклеотидные позиции: 227–234), кото-
рая отсутствует у S. a. oquassa. Арктические гольцы и
S. m. malma характеризуются специфическими для
таксонов последовательностями локуса LDH-C1,
различающимися по семи сайтам (5 трансверсий
и 2 транзиции). Дивергенция между данными ге-
нотипами в среднем составляет 0.027 ± 0.010, но

все особи S. m. malma, S. albus и S. m. kuznetzovi
имеют идентичные генотипы по локусу LDH-C1.

Общая длина нуклеотидных последовательно-
стей митохондриальных генов составила 3339 пн.
По объединенной последовательности (1–1021 пн
CR, 1022–2221 пн COI и 2222–3362 пн Cytb) выяв-
лены 73 вариабельных сайта (54 информативных)
и 23 разных гаплотипа. Все секвенированные по-
следовательности депонированы в GenBank под следу-
ющими номерами: KY122042–KY122044, KY122047–
KY122049, KY122054–KY122059, KY122063–KY122066,
KY122088–KY122095, KY122114 (COI); KY122139–
KY122141, KY122144–KY122146, KY122151–KY122156,
KY122160–KY122163, KY122185–KY122192, KY122211
(Cytb); KY122236–KY122238, KY122241–KY122243,
KY122248–KY122253, KY122257–KY122260, KY122282–
KY122289 и KY122308 (СR). В анализ также добавлены
соответствующие участки из полногеномных последо-
вательностей S. m. kuznetzovi (SK1: KU674351; SK2:
KU674352), S. albus (SA1: KT266870; SA2: KT266871),
S. m. malma (KJ746618) и S. alpinus (AF154851).

На исследованном участке генома у S. m. kuznetzovi
обнаружено три гаплотипа, два из которых соответ-
ствуют выявленным ранее SK1 и SK2 (Balakirev et al.,
2016), а один гаплотип (KY122308/KY122114/KY122211)
является новым. Все последовательности имеют
одинаковую длину и различаются лишь единич-
ными нуклеотидными заменами. Общая дивер-
генция между последовательностями каменного
гольца составила Dxy = 0.003 ± 0.001. Величина ди-
вергенции между S. m. kuznetzovi и остальными
таксонами в пределах Берингийской группы на-
ходится в диапазоне 0.002 ± 0.001–0.003 ± 0.001.
В то же время уровень дивергенции аллопатриче-
ских S. m. kuznetzovi и S. alpinus статистически до-
стоверно не отличается от соответствующих оце-
нок для S. alpinus и S. m. malma и в среднем составля-
ет 0.010 ± 0.002. Соотношение оценок дивергенции
нуклеотидных последовательностей мтДНК во
многом аналогично отмеченным ранее закономер-
ностям, характерным для популяций S. m. malma и
S. albus (Олейник и др., 2010, 2011).

На NJ-дереве (рис. 1) все представители Берин-
гийской группы (S. m. malma, S. albus, S. m. kuzne-
tzovi) образуют общий кластер с высокой степенью
поддержки (100%). Последовательности S. m. kuznet-
zovi расположены в разных структурах дерева. На
MJ-сети (рис. 2) также наблюдается несколько цен-
тров радиации, представляющих самостоятельные
филогенетические группы гаплотипов. Гаплотипы
S. m. kuznetzovi (SK1, SK2, SK3) входят в Берингий-
скую филогенетическую группу. Генеалогическое
расстояние между этой группой и S. alpinus состави-
ло 19 нуклеотидных замен. Последовательности
S. m. kuznetzovi с гаплотипами SK1 и SK2 наиболее
близки к таковым S. albus (р. Камчатка) и S. m. mal-
ma (оз. Аччен), различия между ближайшими гап-
лотипами составили четыре замены. Последова-
тельность S. m. kuznetzovi с гаплотипом SK3 на одну
замену отличается от таковой S. m. malma (р. Кам-
чатка, р. Конгакут). Генеалогическое расстояние
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между этими группами гаплотипов составило 10
нуклеотидных замен.

Для выяснения связей S. m. kuznetzovi с други-
ми представителями Берингийской группы мы
сравнили полученные нуклеотидные последова-
тельности с данными, имеющимися в GenBank
(Yamamoto et al., 2014; Moore et al., 2015; Сошнина
и др., 2016; Esin et al., 2017). Поскольку отсутству-
ют работы, в которых филогенетический анализ
мтДНК гольцов проводился бы по трем исследо-
ванным нами последовательностям генов, генеа-
логический анализ осуществляли по участку CR
мтДНК. Выбор маркера обусловлен тем, что боль-
шинство исследований по филогеографии гольцов
выполнено на основе фрагмента CR. Длина вырав-
ненного фрагмента составила 499 пн, что позво-
лило использовать опубликованные частоты 28
гаплотипов (табл. 2), обнаруженных в 43 популя-

циях S. m. malma Северо-Восточной Азии и Се-
верной Америки. Для данной генеалогии (рис. 3)
характерно объединение слабо дивергировавших
гаплотипов. Наблюдается два основных центра
радиации с предковыми гаплотипами SM28 и
SM36. Для короткого фрагмента CR гаплотип SK3
оказался идентичным гаплотипу SM28, а гапло-
типы SK1, SK2, SA1, SA2 и ALKA98.375 были
идентичны гаплотипу SM36 (табл. 2). Таким об-
разом, сокращение длины последовательности
уменьшило разрешение генеалогии, несмотря на
увеличение объема выборок.

Ранее на основании PCR-RFLP анализа трех
участков мтДНК (ND1/ND2, Cytb/D-loop,
ND5/ND6) нами была исследована филогеография
S. m. malma Азии и Северной Америки (Олейник и др.,
2011; Oleinik et al., 2014). На ареале, включающем
бассейны моря Бофорта, а также Чукотского, Бе-

Рис. 1. NJ – дендрограмма таксонов гольцов рода Salvelinus по данным анализа объединенных нуклеотидных последо-
вательностей генов COI, Cytb и CR участка мтДНК. Цифрами обозначена бутстреп поддержка узлов ветвления (BS > 80%).
Обозначение особей приводится согласно обозначению района сбора (табл. 1).
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Рис. 2. Генеалогическая сеть (MJ-анализ) гаплотипов объединенных нуклеотидных последовательностей генов COI,
Cytb и CR участка мтДНК гольцов рода Salvelinus. На ветвях указаны мутационные различия между гаплотипами; раз-
мер окружностей пропорционален абсолютным частотам гаплотипов. Все мутации имеют равный вес; интервал поис-
ка медианных векторов ε (черная точка) равен нулю. В прямоугольных областях – группы гаплотипов, соответствую-
щие выделенным ранее у S. malma malma (Oleinik et al., 2014).
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рингова и Охотского морей, у S. m. malma выявле-
но три основных гаплотипа: N1, N4, N13 (обозна-
чения по: Oleinik et al., 2014). Реконструирован-
ная генеалогия 75 гаплотипов мтДНК S. m. malma
имеет следующие особенности: 1) радиальная
структура кластеров, объединяющих слабо дивер-
гировавшие гаплотипы; 2) широкое географиче-
ское распространение филогеографической группы
с доминирующим гаплотипом N1, охватывающее
большую часть ареала (82% популяций) и большин-
ство исследованных гольцов. Кроме основного
имеется еще несколько центров радиации (N4, N13,
N17), объединяющих разное количество слабо ди-
вергировавших гаплотипов (Oleinik et al., 2014).

Сопоставив три генеалогии, можно сделать
вывод, что гаплотип SK3 S. m. kuznetzovi относится к
филогруппе N4 (SM28) (рис. 2, 3; Oleinik et al., 2014).
Ранее было показано, что N4 является основным
гаплотипом в трех популяциях (Камчатка, Ана-
дырь, Апука) азиатского побережья Берингова
моря, но редко встречается в популяциях матери-
кового побережья Охотского моря и североаме-
риканского побережья Берингова моря (Oleinik
et al., 2014). В то же время гаплотипы SK1 и SK2
S. m. kuznetzovi и четыре гаплотипа S. albus не вхо-
дят ни в одну из основных филогрупп, а образуют
кладу с гаплотипом N17 (SM36). Географическое
распространение этой филогруппы охватывает
оба побережья Берингова моря с южной границей
по Олюторскому заливу на Камчатке и зал. Нор-
тон (п-в Сьюард) на Аляске. Северная граница

распространения клады достигает Чукотки и арк-
тического побережья Аляски, ограничиваясь бас-
сейном моря Бофорта.

Таким образом, полученные новые данные
позволяют расширить присутствие филогруппы
N17 на бассейн р. Камчатка, носителями которой
являются S. m. kuznetzovi и S. albus. Отметим, что у
S. m. malma р. Камчатка не обнаружено гаплоти-
пов данной филогруппы (Oleinik et al., 2014). На-
личие сильно дивергировавших гаплотипов (рас-
стояние 10 нуклеотидных замен) характерно для
филогенетических групп, длительное время су-
ществующих в стабильных условиях без резких
колебаний численности или дивергировавших
под действием дрейфа генов в разных рефугиумах
(Slatkin, Hudson, 1991). Ранее нами было высказа-
но предположение о существовании такого рефу-
гиума у S. albus (Олейник и др., 2010), но неболь-
шой объем исследованных выборок не позволил
его обнаружить. По этой же причине не получено
и статистическое подтверждение фрагментации
ареала для филогруппы N17 как наиболее вероят-
ного объяснения пространственного распределе-
ния гаплотипов S. m. malma (Oleinik et al., 2014).
Поскольку ареал S. m. kuznetzovi ограничен бас-
сейном р. Камчатка, можно более уверенно гово-
рить о существовании плейстоценового рефугиума
и связать появление современной зоны симпатрии
с множественными эпизодами колонизации водое-
ма ранее аллопатричными популяциями гольцов
(Есин и др., 2017). В пользу подобного сценария
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Таблица 2. Последовательности CR (499 пн) гольцов Берингийской филогруппы, использованные при построе-
нии генеалогической сети (рис. 3): обозначение гаплотипов, общая частота встречаемости (N), соответствие га-
плотипов из разных источников

Примечание. 1, 2 – Yamamoto et al., 2014; 3 – наши данные; 4 – Moore et al., 2015; Balakirev et al., 2016; Сошнина и др., 2016;
Esin et al., 2017. Последовательности KY122238 и KY122257 имеют уникальные гаплотипы. Жирным шрифтом выделены гап-
лотипы S. m. kuznetzovi.

Гаплотип GenBank Идентичные последовательности CR (499 пн) N
1 2 3 4

SM20 AB684797 – KT962129 (SMAL-DL-4) 13

SM28 AB684805 KY122259–KY122260,

KY122308, KY122284–KY122286, 

KY122288–KY122289

KT962126 (SMAL-DL-1),

KT962134 (SMAL-DL-9), dvH2, 

KX417788 (dvH7), EU310902 

(BER12)

333

SM29 AB684806 KY122287 KT962138 (SMAL-DL-13), 

KJ746618 (SMM208), dvH1, 

KR011250 (BER17),

65

SM33 AB684810 – KT962131 (SMAL-DL-6),

KR011246 (BER14)

40

SM36 AB684813 KY122237 KT962127 (SMAL-DL-2), 

KR011254 (HaploC), KT266870 

(SA1), KT266871 (SA2), 

KU674351(SK1), KU674352 (SK2), 

dvH4

137

SM37 AB684814 KY122236 KT962136 (SMAL-DL-11) 5

SM38 AB684815 KY122258 KT962133 (SMAL-DL-8) 3

SM39 AB684816 – – 1

SM40 AB684817 – KT962128 (SMAL-DL-3), dvH6 47

SM41 AB684818 – – 1

SM42 AB684819 – – 1

SM43 AB684820 – KT962130 (SMAL-DL-5),

KR011248 (BER16)

32

SM44 AB684821 – – 1

SM45 AB684822 – – 1

SM46 AB684823 – – 1

SM47 AB684824 KY122283 KR011252 (HaploZ) 7

SM48 AB684825 KY122282 – 3

SM49 AB684826 – – 1

SM51 AB684828 – KT962132 (SMAL-DL-7), 

EU310903 (BER13)

33

SM52 AB684829 – – 10

SM53 AB684830 – – 2

SM54 AB684831 – – 3

SM56 AB684833 – – 1

SM57 AB684834 – KT962135 (SMAL-DL-10), 

KX417787 (dvH5), KR011247 

(BER15)

20

– – – KT962137 (SMAL-DL-12) 1

– – – KX417786 (dvH3) 1

свидетельствуют сложная историческая демогра-

фия S. m. malma, отражающая периодичность

оледенений в плейстоцене (Oleinik et al., 2014), а

также современные представления о палеогеоло-

гии региона. Известно, что плейстоценовые оле-

денения на тихоокеанском побережье Берингова

моря носили горный, а не покровный характер

(Brigham-Grette, 2001; Barr, Solomina, 2014), как и

масштабные оледенения среднего и позднего

плейстоцена на п-ве Камчатка (Леонов, Кобрен-

ков, 2003), когда долина р. Камчатка не подверга-

лась ледниковым воздействиям и сохраняла по-

стоянный сток (Черешнев, 1998). Одновременно

разного рода геоморфологическая активность в

регионе неоднократно создавала условия для изо-

ляции гольцов (Певзнер и др., 2012).
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Результаты популяционно-генетического и фи-
логеографического исследования выявили вероят-
ную историческую фрагментацию ареала S. m. mal-
ma, связанную с популяциями зал. Аляска Тихого
океана (Олейник и др., 2011; Oleinik et al., 2014).
Опираясь на палеогеографические реконструк-
ции и анализ неслучайного пространственного
распределения гаплотипов, было обосновано су-
ществование у S. m. malma наряду с основным Бе-
рингийским небольших криптических рефуги-
умов в северо-западной части Северной Америки
(Oleinik et al., 2014). Генеалогия гаплотипов мтДНК
(рис. 2) демонстрирует присутствие двух филогрупп
N17 и N13, в равной степени (Dxy = 0.003 ± 0.001)

дивергировавших от центрального кластера,
включающего предковые гаплотипы S. m. malma
(N1, N4). Такое соотношение оценок диверген-
ции и приведенные выше аргументы не только
свидетельствуют об исторической фрагментации
в зал. Аляска для филогруппы N13, но могут пред-
полагать аналогичные процессы на противопо-
ложном побережье для филогруппы N17. Отме-
тим, что предлагаемая гипотеза полностью соот-
ветствует разрабатываемому в последние годы
новому взгляду на структуру рефугиумов Север-
ной Америки (Shafer et al., 2010).

Результаты генеалогического анализа гаплоти-
пов мтДНК подтверждают филогенетическую бли-

зость S. m. kuznetzovi и S. albus. Можно сделать вывод,
что эндемичные гольцы возникли от общего с
S. m. malma предка (Глубоковский, 1977, 1995). В
настоящее время между S. m. kuznetzovi, S. albus и
S. m. malma наблюдается неполное расхождение
митохондриальных линий. Гаплотипы предковой
популяции S. m. kuznetzovi, представляющие са-
мостоятельный центр радиации, значительно ди-
вергировали от S. m. malma р. Камчатка. При этом
обнаружение у S. m. kuznetzovi гаплотипа, относя-
щегося к филогруппе N4, которая доминирует в
популяции S. m. malma р. Камчатка, может свиде-
тельствовать как о сохранении предкового поли-
морфизма, так и о вторичном контакте популя-
ций с вероятной гибридизацией. Идентичные ре-
зультаты были получены и для S. albus (рис. 2)
(Олейник и др., 2010). На данном этапе, опираясь
только на исследования мтДНК, сложно опреде-
лить, имеется ли в современных симпатричных
популяциях поток генов или мы наблюдаем по-
следствия исторической гибридизации. Данные
по ядерному локусу LDH-C1 позволяют разделить
представителей S. alpinus и S. m. malma, но, к сожа-
лению, не дифференцируют S. m. malma, S. albus и
S. m. kuznetzovi. В то же время анализ данных о ге-
нотипах девяти микросателлитных локусов показал,
что между симпатричными популяциями S. albus и
S. m. malma в бассейне р. Камчатка существует

Рис. 3. Генеалогическая сеть (MJ-анализ) гаплотипов CR участка мтДНК длиной 499 пн Берингийской филогенети-
ческой группы гольцов рода Salvelinus. Размер окружностей пропорционален абсолютным частотам гаплотипов. Все
мутации имеют равный вес; интервал поиска медианных векторов ε (черные точки) равен нулю. Обозначение гапло-
типов по: Yamamoto et al., 2014; Сошнина и др., 2016; Esin et al., 2017.
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значительный уровень исторической и современ-
ной миграции (Салменкова, 2016).

Несмотря на невысокие оценки генетической
дивергенции, S. m. kuznetzovi представляет осо-
бый интерес для изучения проблем эволюции и
видообразования гольцов рода Salvelinus. Для бо-
лее глубокого понимания причин образования
области симпатрии в обсуждаемом районе ареала и
для выяснения роли исторических событий в фор-
мировании современного географического распро-
странения гаплотипов мтДНК представляется
важным провести широкое исследование гольцов
из разных локальностей на основе репрезента-
тивного набора быстро эволюционирующих мар-
керов. Применение данного подхода позволило
реконструировать эволюционную историю не-
скольких видов гольцов, ареалы которых в про-
шлом находились в Северном полушарии в реги-
онах развития плейстоценовых оледенений (Go-
mez-Uchida et al., 2008; Moore et al., 2015; Taylor,
May-McNally, 2015). Однако необходимо предо-
стеречь исследователей от использования для
внутривидовой дифференциации гольцов неболь-
ших участков мтДНК. Ранее было установлено, что
генетическая дифференциация между популяция-
ми гольцов имеет разные векторы направленности,
не связана с изменениями в каком-либо одном ге-
не, а затрагивает весь митохондриальный геном
(Олейник и др., 2010). Поэтому анализ коротких
нуклеотидных последовательностей одного гена
малоэффективен при изучении данной группы.

Авторы посвящают эту статью памяти выдаю-
щегося ихтиолога Игоря Александровича Череш-
нева и выражают глубокую признательность В.А.
Паренскому (ННЦМБ ДВО РАН) за предостав-
ление двух экземпляров каменного гольца.

Исследование поддержано Российским фон-
дом фундаментальных исследований (проект
№ 15-04-01000).
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Relationships of the Stone Charr Salvelinus malma kuznetzovi Taranetz, 1933 
(Salmoniformes: Salmonidae) of the Kamchatka River Basin Inferred

from DNA Sequence Data
A. G. Oleinika, L. A. Skurikhinaa, and A. D. Kukhlevskya, b

aZhirmunsky Institute of Marine Biology, National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch,
Russian Academy of Sciences, Vladivostok 690041, Russia

bFar Eastern Federal University, Vladivostok 690090, Russia

The relationships of the stone charr Salvelinus malma kuznetzovi, an endemic taxon to the Kamchatka River basin,
were inferred from analysis of the nucleotide sequences of the mitochondrial DNA control region (CR), cytochrome
b (Cytb) and cytochrome oxidase-1 (COI) genes, as well as the nuclear lactate dehydrogenase gene (LDH-C1). Gene-
alogical analysis of mtDNA haplotypes confirmed the phylogenetic closeness of S. m. kuznetzovi, S. albus, and
S. m. malma and showed that the above taxa represent the Beringian phylogenetic group of charr. The level of mtDNA
divergence between S. m. kuznetzovi, S. albus, and S. m. malma did not exceed the intraspecific variation in Northern
Dolly Varden populations. The existence of a cryptic Pleistocene refugium in the Kamchatka River basin is substan-
tiated; nevertheless, extensive and complex studies of charr of the Beringian group are needed. 

Keywords: Salvelinus, stone charr, Northern Dolly Varden, white charr, mtDNA, LDH-C1, genealogy
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