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Проведен сравнительный анализ изменчивости трех полных митохондриальных геномов эндемич-
ного гольца Salvelinus sp. 4 из оз. Начикинское (Камчатка, Россия) и близкородственных гольцов из
Азии и Северной Америки. Результаты филогенетического анализа полных митохондриальных ге-
номов подтверждают близость Salvelinus sp. 4 и Salvelinus alpinus erythrinus из Северной Америки
(NWT) и свидетельствуют о том, что таксоны представляют Арктическую филогенетическую
группу гольца Таранца Salvelinus taranetzi. Получены новые доказательства того, что популяция
Salvelinus sp. 4 из оз. Начикинское является изолированной популяцией S. taranetzi. Предполагая
общее происхождение гольцов Salvelinus sp. 4 и S. a. erythrinus из географически изолированных по-
пуляций, мы оценили дивергенцию полных митохондриальных геномов, появившуюся в результате
фрагментации ареала общего предка.
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Исследование полных митохондриальных ге-
номов (митогеномов) лососевых рыб в последнее
время достигло определенных успехов (Horreo,
2017). В то же время информации о гольцах рода
Salvelinus Richardson, 1836, который является доми-
нирующим по биоразнообразию и численности,
еще недостаточно для реконструкции непротиворе-
чивой филогении. Для представителей рода Salveli-
nus характерны высокая морфологическая и эко-
логическая изменчивость, быстрая радиация,
интрогрессивная гибридизация и локальные
адаптации (Klemetsen, 2010; Taylor, 2016), кото-
рые затрудняют филогенетические исследова-
ния, могут приводить к неточному определению
видовой принадлежности отдельных популяций
и, как следствие, к некорректным филогенетиче-
ским выводам. Однако ревизия возможна только
при наличии митогеномов всех таксонов рода.

Филогенетические исследования узкоареаль-
ных, эндемичных и спорных таксонов гольцов,
оригинальные описания большинства из которых
основаны исключительно на морфологических
признаках, значительно выиграют от секвениро-
вания митогеномов (Balakirev et al., 2016; Oleinik

et al., 2019, 2020). Среди таких таксонов выделяется
Salvelinus sp. – эндемичный голец из оз. Начикин-
ское (Викторовский, 1978). По мнению Викто-
ровского (1978), своеобразие Salvelinus sp. обу-
словлено древностью депрессии ледникового
озера, которое никогда не подвергалось влиянию
трансгрессий. Значительный вклад в изучение
морфологии и экологии озерного гольца внесла
Савваитова (1989), показавшая, что этот голец
представляет внутривидовую биологическую
форму мальмы в составе комплекса Salvelinus alpi-
nus (Linnaeus, 1758). Впоследствии озерный голец
рассматривался в ранге подвида Salvelinus czerskii
Drjagin, 1932 (см.: Глубоковский, 1995). Однако
Черешнев (1990), а затем Богуцкая и Насека (2004)
отнесли его к виду Salvelinus sp. 4. Несмотря на то,
что предыдущие молекулярные исследования
Salvelinus sp. 4 ограничены анализом нескольких
митохондриальных генов (Олейник, Скурихина,
2007; Олейник и др., 2015, 2019; Сенчукова и др.,
2015), они позволили выявить филогенетическую
близость изолированной популяции из оз. Начи-
кинское и гольцов Арктической филогруппы Чу-
котки и Северной Америки (Олейник и др., 2019).
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Ранее был секвенирован митогеном Salvelinus
taranetzi Kaganovsky, 1955 из места первоописания
(Oleinik et al., 2019), но для дальнейшего изучения
и более точной филогении рода важно было полу-
чить митогеномы Salvelinus sp. 4. и S. a. erythrinus
из Северной Америки (NWT).

Анализ выполнен для трех экземпляров гольца
Salvelinus sp. 4 из оз. Начикинское, п-ов Камчатка,
Россия (53°01′ N, 157°50′ E) и для двух экземпля-
ров S. a. erythrinus из р. Джейко (Jayko R.), о-в
Виктория, Канада (69°42.56′ N, 103°16.82′ W). Ге-
номная ДНК выделена из мышечной ткани и
плавников по стандартной методике (Sambrook
et al., 1989). Амплификацию и последующее се-
квенирование геномных фрагментов проводили с
использованием 23 пар специфических прайме-
ров и набора BigDye Terminator v3.1 (Applied Bio-
systems, США). Специфические праймеры для
амплификации и секвенирования разработаны
авторами на основе опубликованных в GenBank
митогеномов гольцов рода Salvelinus с помощью
программы mitoPrimer_V1 (Yang et al., 2011). По-
следовательности нуклеотидов определяли в гене-
тическом анализаторе GA3500 (Applied Biosystems,
США). Секвенированные фрагменты собраны в
митогеномы и аннотированы с использованием
Geneious R11 (http://www.geneious.com/).

Для представления филогенетических отно-
шений построены дендрограммы BioNJ на основе
LogDet дистанций и наибольшего правдоподобия
(ML) для GTR + G + I модели нуклеотидных за-
мещений, выбранной на основе BIC-критерия.
Эвристический поиск ML-деревьев выполнен в
100 повторностях со случайным включением по-
следовательностей и с перестановками по SPR-ал-
горитму. Устойчивость топологий всех деревьев
оценивали с помощью бутстрэп анализа (1000 ре-
плик). Статистический и филогенетический ана-
лизы проводили в программе MEGA X (Kumar
et al., 2018). Для подтверждения филогенетиче-
ского положения Salvelinus sp. 4 и S. a. erythrinus из
базы данных GenBank в анализ включены 27 ми-
тохондриальных геномов представителей рода
Salvelinus и внешних групп (Parahucho, Salmo)
(табл. 1).

Размер митогеномов составил 16 654 пар нук-
леотидов (пн) для Salvelinus sp. 4 (MW181766–
MW181768) и 16 652 пн для S. a. erythrinus (MW664921,
MW664922). Геномная организация была иден-
тична типичным митогеномам лососевых рыб и
включала два гена рРНК, 13 генов, кодирующих
белки, 22 гена тРНК, а также некодирующие
участки начала репликации легкой цепи (OL) и
контрольной области (CR). Одинаковое располо-
жение генов для всех новых митогеномов одно-
временно является типичным для видов рода
Salvelinus (Balakirev et al., 2016; Oleinik et al., 2019,
2020). Процентное содержание нуклеотидных

оснований составило: A – 28.0%, T – 26.4%, C – 28.6%
и G – 17.0% с небольшим преобладанием AT ос-
нований (54.4%). Между последовательностями
митогеномов Salvelinus sp. 4 и S. a. erythrinus обна-
ружены 23 нуклеотидные замены и одно различие
в длине, обусловленное вставкой (GA) в некоди-
рующем участке (OL). Большая часть замен (16)
располагалась в общих белок-кодирующих по-
следовательностях (ND1, ND3, ND4L, ND4, ND5,
ND6, COI, COIII, Cytb), для которых соотношение
синонимичных и несинонимичных замен соста-
вило 11/5. В то же время между митогеномами
Salvelinus sp. 4 и S. taranetzi обнаружены 44 нук-
леотидные замены, 36 из которых располагались
в белок-кодирующих последовательностях (ND1,
ND2, ND3, ND4L, ND4, ND5, ND6, COI, COII,
COIII, ATP6, Cytb). Соотношение синонимичных
и несинонимичных замен в этом случае состави-
ло 31/5. Гены, кодировавшие белки, имели раз-
ную степень изменчивости, самую высокую – для
субъединиц NADP-дегидрогеназы (47.8 и 52.3%
от всех вариабельных сайтов для двух пар сравне-
ния). При этом общая длина генов тРНК была
одинаковой (1560 пн) у новых митогеномов и
S. taranetzi.

Минимальные оценки дивергенции обнару-
жены между митогеномами Salvelinus sp. 4 и
S. a. erythrinus (Dxy = 0.0011 ± 0.0002, использова-
лись LogDet дистанции). Дивергенция последо-
вательностей (в среднем 0.00242 ± 0.00061) между
исследованными образцами Salvelinus sp. 4 и ми-
тогеномами S. taranetzi (MK695630, MK695631) не
превышала уровень внутривидовой изменчиво-
сти для S. taranetzi (Олейник и др., 2015, 2019). В то
же время Salvelinus sp. 4 и S. a. erythrinus показали
одинаковый уровень дивергенции (в среднем
0.0110 ± 0.0007) с митогеномами S. a. alpinus
(MN957795–MN957797) и S. a. oquassa (AF154851),
соответствующий межвидовой изменчивости
гольцов (Олейник и др., 2015). Филогенетические
деревья гольцов рода Salvelinus (BioNJ, ML), полу-
ченные на основе митогеномов, имели одинако-
вую топологию с идентичным составом класте-
ров, длинами ветвей и статистической поддерж-
кой узлов (рис. 1).

Современные взгляды на филогению рода ос-
нованы на изучении изменчивости CR мтДНК
(Brunner et al., 2001; Yamamoto et al., 2014). Выде-
лено несколько филогенетических групп, объ-
единяющих близкородственных гольцов (Атлан-
тическая, Сибирская, Акадийская, Арктическая,
Берингийская, Западная и Восточная тихоокеан-
ские). Предложено также выделить самостоя-
тельную Арктическую филогенетическую группу
S. taranetzi (Олейник и др., 2015), в которую входят
азиатские и североамериканские гольцы с со-
ответствующими гаплотипами. Наши резуль-
таты свидетельствуют о том, что Salvelinus sp. 4
и S. a. erythrinus (NWT) принадлежат к Арктиче-
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ской филогруппе S. taranetzi. В целом это согласу-
ется с предыдущими результатами, полученными
для последовательностей генов Cytb, COI и CR
(Сенчукова и др., 2015; Олейник и др., 2019; Esin
et al., 2017). Положение Salvelinus sp. 4 на фило-
грамме строго определено и статистически под-
тверждено (99%), так же как и сестринские отно-
шения между Salvelinus sp. 4 – S. a. erythrinus и
S. taranetzi (100%). Ранее нам удалось решить про-
блему взаимоотношений S. taranetzi из Азии и
S. a. erythrinus из Северной Америки (NWT), до-
казав их филогенетическую близость (Олейник
и др., 2019). Не вызывает сомнений, что гольцы

Арктической филогруппы из Северной Америки
S. a. erythrinus (синонимы: S. a. stagnalis, S. a. taranetzi)
и Северо-Восточной Азии принадлежат к одному
виду, который впервые был описан как голец Та-
ранца S. taranetzi Кагановский, 1955 из оз. Аччен
(Чукотка). При сравнении митогеномов мы полу-
чили новые доказательства того, что популяция
гольцов из оз. Начикинское, характеризующихся
уникальным набором морфологических призна-
ков (Савваитова, 1989), тем не менее является
изолированной популяцией S. taranetzi.

Филогения рода Salvelinus на основе митогено-
мов свидетельствует о том, что генетическое

Таблица 1. Список таксонов гольцов рода Salvelinus и внешних групп (Parahucho, Salmo) с Genbank-номерами
полных митохондриальных геномов, включенных в филогенетический анализ

Примечание. Жирным шрифтом выделены номера полных митохондриальных геномов, секвенированных в настоящей работе.

Таксон Видовое название Длина (пн) GenBank-номер

Salvelinus albus Белый голец 16653 KT266870
Salvelinus albus Белый голец 16653 KT266871
Salvelinus alpinus Арктический голец 16659 NC000861
Salvelinus alpinus alpinus Арктический голец 16657 MN957795
Salvelinus alpinus alpinus Арктический голец 16655 MN957796
Salvelinus alpinus alpinus Арктический голец 16655 MN957797
Salvelinus alpinus erythrinus Арктический голец 16652 MW664921
Salvelinus alpinus erythrinus Арктический голец 16652 MW664922
Salvelinus boganidae Боганидский голец 16655 MK695623
Salvelinus curilus Южная мальма 16654 NC024585
Salvelinus curilus Южная мальма 16652 NC037502
Salvelinus elgyticus Малоротая палия 16654 MK695624
Salvelinus elgyticus Малоротая палия 16654 MK695625
Salvelinus fontinalis Американская малоротая палия 16624 NC000860
Salvelinus leucomaenis Кунджа 16655 KF974451
Salvelinus levanidovi Голец Леванидова 16624 MK695626
Salvelinus malma kuznetzovi Каменный голец 16654 KU674351
Salvelinus malma kuznetzovi Каменный голец 16654 KU674352
Salvelinus malma malma Северная мальма 16654 KJ746618
Salvelinus namaycush Озерная палия 16653 NC036392
Salvelinus sp. 4 Начикинский голец 16654 MW181766
Salvelinus sp. 4 Начикинский голец 16654 MW181767
Salvelinus sp. 4 Начикинский голец 16654 MW181768
Salvelinus taranetzi Голец Таранца 16654 MK695630
Salvelinus taranetzi Голец Таранца 16654 MK695631
Salvethymus svetovidovi Длинноперая палия Световидова 16655 MK695627
Salvethymus svetovidovi Длинноперая палия Световидова 16655 MK695628
Salvethymus svetovidovi Длинноперая палия Световидова 16655 MK695629
Salmo salar Атлантический лосось 16669 AF133701
Salmo trutta trutta Кумжа 16677 AM910409
Parahucho perryi Сахалинский таймень 16652 KJ816315
Parahucho perryi Сахалинский таймень 16653 KJ816316



БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 48  № 1  2022

РОДСТВЕННЫЕ ОТНОШЕНИЯ ГОЛЬЦА 65

сходство географических выборок Salvelinus sp. 4
и S. a. erythrinus обусловлено послеледниковой
колонизацией из общих источников. Низкий
уровень дивергенции митогеномов при наличии
хоминга и отсутствии проходной стадии у озер-
ных гольцов, вероятно, сформировался в резуль-
тате фрагментации ареала общего предка.
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Рис. 1. ML-дерево, построеное на основе сравнения полных митохондриальных геномов Salvelinus sp. 4 и других пред-
ставителей гольцов рода Salvelinus. Цифры в узлах соответствуют значениям бутстрэп поддержки для ML- и BioNJ-деревьев
соответственно. Вставка – бескорневое BioNJ-дерево гольцов Арктической филогенетической группы (по: Олейник и др.,
2015). Жирным шрифтом выделены полные митохондриальные геномы, исследованные в настоящей работе.
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Relationships of Charrs Salvelinus sp. 4 (Salmoniformes: Salmonidae) from Lake 
Nachikinskoe, Kamchatka, as Inferred from Complete Mitochondrial Genome Analysis

A. G. Oleinika, A. D. Kukhlevskya, and L. A. Skurikhinaa

aA.V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,
Vladivostok 690041, Russia

We have performed a comparative analysis of complete mitochondrial genomes variability of the endemic
charr Salvelinus sp. 4 from Lake Nachikinskoe (Kamchatka, Russia) and closely related charrs of Asia and
North America. Results of the phylogenetic analysis of their complete mitochondrial genomes confirm the
close relationships between Salvelinus sp. 4 and S. alpinus erythrinus from North America (NWT) and indi-
cate these taxa to represent the Arctic phylogenetic group of the Taranetz charr, Salvelinus taranetzi. New ev-
idence has been obtained that the population of Salvelinus sp. 4 from Lake Nachikinskoe is an isolated pop-
ulation of S. taranetzi. Assuming the common origin of Salvelinus sp. 4 and S. a. erythrinus from geographi-
cally isolated populations, we have estimated the divergence of complete mitochondrial genomes that
emerged due to the fragmentation of their common ancestor’s range.

Keywords: Salvelinus, Taranetz charr, S. taranetzi, Arctic charr, S. alpinus erythrinus, mtDNA, mitogenome,
phylogeny
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