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Salmonid fishes (family Salmonidae) are used as a
model group in studies in evolutionary biology, genom!
ics, and other fields of modern biology [1, 2]. It is evi!
dent that the existence of well!grounded phylogenetic
scheme is the requirement for proper design of compar!
ative studies and interpretation of their results. Despite
of the recent progress in understanding of the phyloge!
netic relationships within salmonids, some basic issues
still remain unresolved. First, the divergence order of
three main lineages of Salmonidae, thymalins (subfam!
ily Thymallinae), coregonins (Coregoninae), and
salmonins (Salmoninae) is unclear. Second, there is no
consensus on phylogenetic relationships of the main
lineages within Salmoninae: Hucho and Brachymystax;
Parahucho; Salmo; Salvelinus; Parasalmo and Onco!
rhynchus.

In the present study, these issues are examined
using a proven phylogenetic marker, single!copy
nuclear gene RAG1 (recombination activating gene
1)[3, 4], which was new for this fish group. As a result,
quite acceptable phylogenetic scheme of Salmonidae
was constructed. In addition, with some suppositions,
molecular dating of this phylogenetic scheme was per!
formed.

A total of 62 DNA samples were examined. The
samples were extracted with the help of standard phe!
nol–chloroform technique from muscle tissues of
26 salmonid species, including Thymallus arcticus
(Katun River, n = 1), Th. tugarinae (Kievka River, n = 2),
Coregonus migratoris (Baikal Lake, n = 2), Hucho
taimen (Selenga River, n = 2), Brachymystax lenok
(Markakol Lake, n = 1; Ingoda River, n = 1: Armu

River, n = 1), B. tumensis (Onon River, n = 1; Komis!
sarovka River, n = 1; Anan’evka River, n = 1), Salmo
trutta (Luga River, n = 2), Parahucho perryi (Kievka
River, n = 7), Salvelinus alpinus (Luomus Lake,
Finnland; Kanes Laddu, Finnland, n = 3; goggle!eyed
char from Lama Lake, n = 3; davatchan from Frolikha
Lake, n = 3; Kolyma River, n = 2), S. leucomaensis
(Maksimovka River, n = 2), S. levanidovi (Yama River,
n = 1), S. elgyticus (El’gygytgyn Lake, n = 2),
S. boganidae (El’gygytgyn Lake, n = 2), S. taranetzi
(Vykvynaivaam River, n = 1), S. malma (Kamchatka
River, n =1; Vilyuchinsky Brook, n = 1), S. curilus
(Severny Bay, n = 1; Tym’ River, n = 1; Rasshua
Island, n = 2; Maksimovka River, n = 1), Oncorhyn!
chus masou (Lyutoga River, n = 1; Serebryanka River,
n = 1), O. keta (Narva River, n = 1; Kievka River, n = 2),
as well as O. gorbusha (n = 1), O. nerka (n = 2),
O. kisutch (n =1), O. tschavytscha (n = 1), and Paras!
almo mykiss (n = 1) from Kamchatka River.

The DNA fragment containing the larger part of
the RAG1 exon 2 was amplified with the help of poly!
merase chain reaction. The product obtained was
purified and sequenced using the Big Dye Terminator
3.1 kit (Applied Biosystems, United States). The reac!
tion products were fractionated using an ABI Prizm
3130 automated analyzer (Applied Biosystems,
United States/Hitachi, Japan). All manipulations
were carried out at the Institute of Biology and Soil
Science, Russian Academy of Sciences, Russian
Academy of Sciences, Vladivostok. Amplification and
sequencing was performed using a set of primers
described in [3], as well as personally designed primers
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F2817 (GAAGCACAGCCGTCTCATCCTG) and
F3269 (TGGACAARCAGCTGAGGAAGAAGA).

As a result, in each of 62 specimens examined, 1524
bp of the RAG1 gene fragment were sequenced. For
most of the specimens, no mixed signals in the ABI
chromatograms were detected. However, in 13 speci!
mens peak overlapping at 1 to 2 (1.6, on average) dif!
ferent nucleotide positions was identified. Such indi!
viduals were considered to be heterozygous for the
RAG1 fragment examined. Taken together, in 62 spec!
imens a total of 23 RAG1 variants, differing in unam!
biguous nucleotide substitutions, were detected. Typi!
cally, each of the 23 Salmonidae species was charac!
terized by one to two unique variants. The exclusion
were the specimens of B. lenok and B. tumensis, which
were indifferent with respect to the RAG1 fragment
examined. The same was true for the specimens of
S. alpinus and S. taranetzi, and one of two S. elgyticus
individuals, which had one and the same RAG1 vari!
ant. In addition to the sequences determined (deposed
in the GeBank/NCBI under accession numbers
GQ871466 to GQ871494), the analysis included the
GenBank/NCBI RAG1 sequences for: Thymallus thy!
mallus (AY430214), Prosopium williamsoni
(AY430213), Salmo salar (DW577969, EG768285), as
well as Salvelinus leucomaenis (AY380535) from Kuril
Islands, and P. mykiss (NM_001124737) from North
America. The Esociformes species taken as outgroup
were Esox lucius (AY380542) and Umbra krameri
(AY380547). Thus, phylogeny of salmonid fishes was
reconstructed using 30 sequence variants of the RAG1
gene, which represented 26 species of Salmonidae and
two outgroups.

The phylogeny of Salmonidae was reconstructed
using the following approaches: (1) Bayesian (BA),
based on the GTR + G nucleotide substitution model,
selected with the help of the Modeltest 3.7 software
program [5]; (2) maximum likelihood (ML) with the
use of the same evolutionary model; (3) maximum
parsimony (MP); (4) distance method, using neighbor
joining (NJ) algorithm based on LogDet genetic dis!
tances.

The Markov chain Monte Carlo analysis (Bayesian
phylogenetic inference) was performed using the
MrBayes 3.2 software program [6] via simultaneous
running of six chains (five hot and one cold) during
3 × 106 cycles sampling each 500th tree generated and
discarding the first 1001 trees out of 6001 generated
(burn!in = 1001).

Heuristic search of maximum likelihood or maxi!
mum parsimony trees (ML and MP trees) was con!
ducted in the PAUP 4.0b10 software program in 40
rounds of random sequence addition and subsequent
TBR swapping. The same program was used for the
construction of NJ tree. Robustness of the ML, MP,
and NJ tree branching patterns was evaluated using
1000 bootstrap pseudosamples.

Irrespectively of the methods used, final phyloge!
netic trees appeared to be virtually the same. The BA,

ML, and MP tree topologies were identical (Fig. 1).
The NJ tree differed from the first ones in two points,
including sister position of Thymallus and Coregonus
and clustering of Parahucho, Salvelinus and Oncorhyn!
chus. However, bootstrap support of these alternative
clusters appeared to be low (< 50%). Basic similarity of
the results received using different phylogenetic
reconstruction methods, along with highly statistically
significant support of most of the clades identified
enables considering phylogenetic tree in Fig. 1 as
valid.

Noteworthy, the testing of molecular clock based
on likelihood ratio test [8] showed that evolutionary
rate of RAG1 sequences in different parts of the tree
was relatively homogenous. The difference between
the likelihood estimates obtained for additive and
ultrametric ML trees was not statistically significant.
Specifically, 2∆ = 2(–4963.02–(4976.32)) = 26.6; Р =
0.54 at d.f. = 28 (without outgroups, 2∆ =
2(3740.08–(3753.01)) = 25.9, Р = 0.47 at d.f. =
26). This property enabled building of ultrametric tree
of Salmonidae, which was realized in Bayesian
approach as implemented in the BEAST 1.4.8 soft!
ware package [9]. The conditions used were as follows:
molecular clock model, strict clock; nucleotide substi!
tution model, GTR + R; the extent of Bayesian anal!
ysis, 3 × 106 cycles sampling each 1000th tree; burn!in,
601; outgroups were excluded from the analysis. To
associate the ultrametric tree with absolute time scale,
two calibration intervals were used. The first interval
was based on numerous salmonid fossils, which dis!
played advanced characters of Pacific salmons from
the genus Oncorhynchus (see [10] and references
therein). This interval confined the divergence time of
recent Oncorhynchus lineages to late Miocene (5.3 to
11.6 million years ago). The second interval confined
isolation of the lineage of Salmonidae to the limits of
Eocene (33.9 to 55.8 million years ago). This interval
is associated with the discovery of well!preserved fos!
sils of the Eosalmo salmons in Middle Eocene. These
fossils possessed some advanced characteristics, which
among modern Salmonidae, are found exclusively in
the representatives of Salmoninae [11].

Ultrametric Bayesian tree built following the
requirements mentioned (Fig. 2) was virtually similar
to the topology of the tree in Fig. 1, and demonstrated the
posterior probability estimates similar to ordinary Baye!
sian tree. Summation of the data obtained (Figs. 1, 2) led
to the following conclusions:

(1) No unambiguous relationships between thy!
malllins, coregonins, and salmonins were established.
It seems likely that the divergence of these lineages
took place during a relatively short time interval (about
3 to 4 million years). The thymallins are thought to be
the first separated lineage.

(2) The genera of the subfamily Salmoninae form
two distinct monophyletic groups, represented by (1)
Brachymystax and Hucho and (2) Salmo, Parahucho,
Salvelinus, and Oncorhynchus. The ancestral forms of
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these two evolutionary lineages could diverge at the
Oligocene–Miocene boundary (about 24 million
years ago).

(3) It is suggested that diversification of the main
lineages within the second group was rather rapid, and
took place in middle Miocene (about 19–16 million
years ago). Moreover, the lineages of Salvelinus,
Parasalmo and Oncorhynchus were the latest to
diverge. It seems likely, that divergence of the Pros!
opium and Coregonus ancestral lineages occurred dur!
ing the same time interval.

In general, the RAG1 fragment sequenced proved
its applicability for resolution of the tasks of the
present study. This marker, like many other nuclear
genes characterized by low evolutionary rate (accord!
ing to our estimates, 0.57 × 10–9 substitutions per site
per year), displayed distinct, with minimum
homoplasy, phylohenetic signal (the consistency index
for MP tree without outgroups, 0.79). The phyloge!
netic trees (Figs. 1, 2) agrees with the data of recent
molecular genetic studies, based on the analysis of
nuclear DNA, in a part of relationships between thy!
mallins, coregonins, and salmonins [12], the diver!
gence order of the main evolutionary lineages within

Salmoninae [13–15], phylogenetic relationships of
O. keta, O. gorbuscha, and O. nerka [14, 16], and in
some other details. The results of molecular dating of
the Salmonidae cladogeny (Fig. 2) are to a large extent
similar to the estimates obtained earlier using other
approaches and based on other data [17, 18].

However, some other molecular genetic studies
described another pattern of phylogenetic relation!
ships between thymallins, coregonins, and salmonins
[15, 19, 20]. Moreover, the position of Brachymystax
and Hucho among other evolutionary lineages of
Salmoninae, inferred from the analysis of mtDNA
[14, 21] and introns of the GH1 gene [16], was differ!
ent. In addition, position of the Parasalmo lineage rel!
ative to the species of Oncorhynchus, reported in dif!
ferent studies, was also different (Figs. 1, 2 [13, 14, 16,
18, 20–22]). Because of this, it seems reasonable that
further clarification and detailed elaboration of the
salmonidae phylogeny is performed using more phylo!
genetic markers and simultaneous analysis of many
unlinked loci of nuclear genome and mtDNA.

****

Umbra krameri (AY380547)
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Brachymystax lenok, B. tumensis
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Salvelinus leucomaenis (AY380535)
S. leucomaenis

S. levanidovi
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Fig. 1. Phylogram of salmonid fishes (ML tree), inferred from the data for RAG1 gene fragment. Figures at the clade bases are the
posterior probabilities for Bayesian tree, as well as the bootstrap values (% from 1000 bootstrap replicates) for ML, MP, and NJ
trees, respectively. The reproducibility of a certain clade in less than 50% of bootstrap replicates is designated by a dash; ****, the
highest support value (for this clade the values range constituted from 0.95 to 1.0, for Bayesian tree and from 95 to 100 for ML,
MP, and NJ trees). The scale reflects the number of substitutions per nucleotide position.
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Лососевые рыбы (сем. Salmonidae) – модель-
ная группа для изучения ряда актуальных про-
блем эволюционной биологии, геномики и дру-
гих разделов современной биологии [1, 2]. Очевид-
но, что наличие обоснованной филогенетической
схемы является необходимым условием для кор-
ректного планирования сравнительных исследо-
ваний и интерпретации их результатов. Несмотря
на достигнутый в последнее время прогресс в пони-
мании филогенетических связей внутри Salmo-
nidae, некоторые принципиальные вопросы все
еще остаются нерешенными. Во-первых, не ясен
порядок дивергенции трех главных линий Salmo-
nidae – хариусовых (подсем. Thymallinae), сиго-
вых (Coregoninae) и лососевых (Salmoninae) рыб.
Во-вторых, нет единого мнения относительно
филогенетических взаимоотношений основных
линий внутри Salmoninae – Hucho и Brachymystax;
Parahucho; Salmo; Salvelinus; Parasalmo и Oncorhyn-
chus.

Настоящее исследование направлено на реше-
ние указанных вопросов при использовании про-
веренного и хорошо себя зарекомендовавшего
[3, 4] филогенетического маркера, нового для дан-
ной группы рыб – однокопийного ядерного гена
RAG1 (гена активирующего рекомбинацию 1). В
результате получена вполне приемлемая схема фи-
логении Salmonidae, а также, с некоторыми допу-
щениями, проведена ее молекулярная датировка.

В работе использовали 62 образца ДНК, полу-
ченных стандартной фенольно-хлороформной
экстракцией из мышечных тканей 23 видов лосо-
севых рыб: Thymallus arcticus (р. Катунь, n = 1),
Th. tugarinae (р. Киевка, n = 2), Coregonus migratori-
us (оз. Байкал, n = 2), Hucho taimen (р. Селенга, n =
= 2), Brachymystax lenok (оз. Маркаколь, n = 1;
р. Ингода, n = 1; р. Арму, n = 1), B. tumensis
(р. Онон, n = 1; р. Комиссаровка, n = 1; р. Ана-
ньевка, n = 1), Salmo trutta (р. Луга, n = 2), Parahu-
cho perryi (р. Киевка, n = 7), Salvelinus alpinus
(оз. Luomus, Финляндия, n = 3; Kanes Laddu,
Финляндия, n = 3; “пучеглазка” из оз. Лама, n = 3;
даватчан из оз. Фролиха, n = 3; р. Колыма, n = 2),
S. leucomaenis (р. Максимовка, n = 2), S. levanidovi
(р. Яма, n = 1), S. elgyticus (оз. Эльгыгытгын, n =
= 2), S. boganidae (оз. Эльгыгытгын, n = 2),
S. taranetzi (р. Выквынайваам, n = 1), S. malma
(р. Камчатка, n = 1; руч. Вилючинский, n = 1),
S. curilus (зал. Северный, n = 1; р. Тымь, n = 1;
о-в Расшуа, n = 2; р. Максимовка, n = 1), Onco-
rhynchus masou (р. Лютога, n = 1; р. Серебрянка,
n = 1), O. keta (р. Нарва, n = 1; р. Киевка, n = 2), а
также O. gorbuscha (n = 1), O. nerka (n = 2),
O. kisutch (n = 1), O. tschawytscha (n = 1) и Parasalmo
mykiss (n = 1) из р. Камчатка.

Фрагмент, включающий боQльшую часть второ-
го (3') экзона гена RAG1, амплифицировали ме-
тодом полимеразной цепной реакции; получен-
ный продукт очищали, секвенировали с помо-

ФИЛОГЕНИЯ ЛОСОСЕВЫХ РЫБ (Salmoniformes: Salmonidae)
И ЕЕ МОЛЕКУЛЯРНАЯ ДАТИРОВКА: 
АНАЛИЗ ЯДЕРНОГО ГЕНА RAG1
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Исследованы филогенетические взаимоотношения 26 видов лососевых рыб (сем. Salmonidae) с ис-
пользованием гена RAG1 в качестве филогенетического маркера. Взаимоотношения хариусов, сигов
и лососей однозначно установить не удалось; дивергенция этих линий, по-видимому, произошла в
сравнительно короткий (≈3–4 млн. лет) промежуток времени. Первой, вероятно, обособилась ли-
ния хариусовых рыб. Роды подсемейства Salmoninae слагают две хорошо выраженные монофилети-
ческие группировки – (1) Brachymystax и Hucho, а также (2) Salmo, Parahucho, Salvelinus, Parasalmo и
Oncorhynchus. Предковые формы этих двух эволюционных линий могли дивергировать на границе
олигоцена и миоцена (≈24 млн. лет назад). Диверсификация основных линий внутри второй груп-
пировки происходила, по всей видимости, сравнительно быстро в среднем миоцене (≈19–16 млн.
лет назад). При этом линии Salvelinus и Parasalmo вместе с Oncorhynchus разделились в последнюю
очередь. Вероятно, в этот же период времени разошлись предковые линии родов Prosopium и Core-
gonus.
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щью набора Big Dye Terminator 3.1 (“Applied
Biosystems”, США) и разгоняли продукты реакC
ции на автоматическом анализаторе ABI Prizm
3130 (“Applied Biosystems”, США/“Hitachi”, ЯпоC
ния) на базе БиологоCпочвенного института ДВО
РАН (г. Владивосток). Для амплификации и сеC
квенирования использовали набор праймеров из
работы [3], а также праймеры, разработанные наC
ми: F2817 – GAAGCACAGCCGTCTCATCCTG и
F3269 – TGGACAARCAGCTGAGGAAGAAGA. 

В результате у каждого из 62 исследованных
образцов было секвенировано по 1524 пн фрагC
мента гена RAG1. Для большинства образцов смеC
шанный сигнал в ABICхроматограммах выявлен
не был. Однако у 13 образцов обнаружено налоC
жение пиков по 1–2 (в среднем – 1.6) различным
нуклеотидным позициям. Такие особи рассматриC
вались как гетерозиготные по исследованному
участку гена RAG1. Всего у 62 образцов было выC
явлено 23 варианта гена RAG1, различавшихся
недвусмысленными нуклеотидными замещенияC
ми. Как правило, каждый из 23 видов Salmonidae
характеризовался одним–двумя уникальными
вариантами. Исключение составили представиC
тели B. lenok и B. tumensis, неотличимые по исслеC
дованному участку гена RAG1, а также образцы
S. alpinus, S. taranetzi и одна из двух особей S. elgyt!
icus, имевших один и тот же вариант гена RAG1.
Кроме последовательностей, полученных нами
(депонированы в Genbank/NCBI под номерами
GQ871466–GQ871494), в анализ были включены
данные по гену RAG1 из базы Genbank/NCBI для
следующих видов рыб: Thymallus thymallus
(AY430214), Prosopium williamsoni (AY430213),
Salmo salar (DW577969, EG768285), а также
Salvelinus leucomaenis (AY380535) с Курил и
P. mykiss (NM_001124737) из Северной Америки и
видов Esociformes, взятых в качестве внешних
групп – Esox lucius (AY380542) и Umbra krameri
(AY380547). Таким образом, для построения фиC
логении лососевых рыб было использовано 30 ваC
риантов последовательностей гена RAG1, предC
ставлявших 26 видов Salmonidae и 2 внешние
группы. 

Реконструкцию филогении Salmonidae осуC
ществляли различными методами: 1) байесовC
ским (BA) на основе модели нуклеотидных замеC
щений GTR + G, отобранной программой ModC
eltest 3.7 [5]; 2) наибольшего правдоподобия (ML)
при использовании той же эволюционной модеC
ли; 3) максимальной экономии (MP); 4) дистанC
ционным – по алгоритму ближайшего соседства
(NJ) на основе LogDet генетических дистанций.

Анализ МонтеCКарло с использованием цепей
Маркова (байесовский анализ филогении) выC
полняли с помощью программы MrBayes 3.2 [6]
путем одновременного запуска шести цепей (пяC
ти “горячих” и одной “холодной”) в течение 3 ×

× 106 циклов с отбором каждого пятисотого из геC
нерированных деревьев и исключением первых
1001 из 6001 полученных деревьев (burnin = 1001).

Эвристический поиск наиболее правдоподобC
ных или максимально экономных деревьев (MLC
и MPCдеревьев) проводили с помощью програмC
мы PAUP 4.0b10 [7] в 40 повторностях со случайC
ным характером включения последовательностей
в анализ и перестановками по TBRCалгоритму. Та
же программа использовалась и для построения
NJCдерева. Устойчивость порядка ветвлений MLC,
MPC и NJCдеревьев оценивалась методом бутстрC
эпа в 1000 повторных псевдослучайных выборках.

Вне зависимости от использованного метода
итоговые филогенетические деревья оказались
практически одними и теми же. Топология BAC,
MLC и MPCдеревьев была идентичной (рис. 1), а
NJCдерево отличалось от них в двух моментах –
сестринским положением Thymallus и Coregonus, а
также объединением в одну группировку Parahu!
cho, Salvelinus и Oncorhynchus, но бутстрэпCподC
держка этих альтернативных вариантов кластериC
зации оказалась низкой (<50%). ПринципиальC
ное сходство результатов, полученных с помощью
различных методов филогенетической реконC
струкции, а также высокая статистическая подC
держка большинства из выявленных клад позвоC
ляют рассматривать филогенетическое дерево на
рис. 1 как обоснованное. 

Важно, что тест молекулярных часов, основанC
ный на отношении оценок правдоподобия [8],
показал, что скорость эволюции нуклеотидных
последовательностей гена RAG1 в разных частях
этого дерева относительно однородна. Различие
между оценками правдоподобия, полученными
для аддитивного и ультраметрического MLCдереC
вьев, оказалось статистически не значимо – 2∆ =
= 2(–4963.02–(–4976.32)) = 26.6, Р = 0.54 при
d.f. = 28 (без внешних групп – 2∆ = 2(–3740.08–
(3753.01)) = 25.9, Р = 0.47 при d.f. = 26). Это
свойство позволило построить ультраметричеC
ское дерево Salmonidae, что было реализовано в
рамках байесовского подхода с помощью пакета
программ BEAST 1.4.8 [9] при следующих условиC
ях: модель молекулярных часов – строгие часы;
модель нуклеотидных замещений – GTR + G;
протяженность байесовского анализа – 3 × 106

циклов с отбором каждого тысячного из генериC
рованных деревьев; burnin – 601; внешние группы
из рассмотрения были исключены. Для привязки
ультраметрического дерева к абсолютной шкале
времени было использовано два калибровочных
интервала. Первый был основан на многочисленC
ных ископаемых остатках лососевых рыб, проявC
ляющих продвинутые черты тихоокеанских лосоC
сей рода Oncorhynchus (см.: [10], а также литератуC
ру из этой работы), и ограничивал время
разделения рецентных линий Oncorhynchus инC
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тервалом позднего миоцена (5.3–11.6 млн. лет наB
зад). Второй интервал ограничивал обособление лиB
нии Salmoninae пределами эоцена (33.9–55.8 млн.
лет назад) и связан с обнаружением в среднем эоB
цене хорошо сохранившихся ископаемых лосоB
сей Eosalmo, имеющих несколько продвинутых
характеристик, которые среди современных
Salmonidae присущи исключительно представиB
телям Salmoninae [11].

Полученное при указанных условиях ультраB
метрическое байесовское дерево (рис. 2) практиB
чески полностью повторило топологию дерева на
рис. 1 и имело сходные с ординарным байесовB
ским деревом оценки апостериорных вероятноB
стей. Таким образом, суммируя полученные реB
зультаты (рис. 1, 2), можно прийти к следующим
основным выводам:

1. Взаимоотношения линий хариусов, сигов и
лососей однозначно установить не удалось. Их
дивергенция, поBвидимому, произошла в сравниB
тельно короткий (≈3–4 млн. лет) промежуток вреB
мени. Вероятно, что первой обособилась линия
хариусовых рыб.

2. Роды подсемейства Salmoninae слагают две
хорошо выраженные монофилетические группиB
ровки – (1) Brachymystax и Hucho, а также (2)
Salmo, Parahucho, Salvelinus, Parasalmo и Oncorhyn!
chus. Предковые формы этих двух эволюционных
линий могли дивергировать на границе олигоцеB
на и миоцена (≈24 млн. лет назад). 

3. Диверсификация основных линий внутри
второй группировки происходила, по всей видиB
мости, сравнительно быстро в среднем миоцене
(≈19–16 млн. лет назад). При этом линии Salveli!
nus и Parasalmo вместе с Oncorhynchus разделились
в последнюю очередь. Вероятно, в этот же период
времени разошлись предковые линии родов Pros!
opium и Coregonus.

В целом секвенированный фрагмент гена
RAG1 показал свою пригодность для решения заB
дач настоящего исследования. Данный маркер, имеB
ющий, как и многие другие ядерные гены, низкую
скорость эволюции (по нашим расчетам – 0.57 ×
× 10–9 замен на сайт в год), проявил ясный, с миB
нимальным количеством гомоплазии, филогенеB
тический сигнал (индекс соответствия для MPB
дерева без внешних групп – 0.79). Полученные

****
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Рис. 1. Филограмма лососевых рыб (MLBдерево), полученная по результатам анализа фрагмента гена RAG1. Цифры в
основаниях клад – значения апостериорной вероятности для байесовского дерева, а также бутстрэпBоценки (% от 1000
реплик бутстрэпа) для MLB, MPB и NJBдеревьев, соответственно. Прочерк означает воспроизводимость данной клады
в менее чем 50% реплик бутстрэпа, **** – наивысший уровень поддержки (интервал значений для данной клады соB
ставлял 0.95–1.0 в случае байесовского дерева и 95–100 для MLB, MPB и NJBдеревьев). Шкала отражает число замен на
нуклеотидную позицию. 
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филогенетические деревья (рис. 1–2) находятся в
соответствии с результатами недавних молекулярB
ноBгенетических исследований, основанных на
анализе ядерной ДНК, в части взаимоотношений
линий хариусов, сигов и лососей [12], порядка диB
вергенции основных эволюционных линий внутB
ри Salmoninae [13–15], филогенетических взаиB
моотношений O. keta, O. gorbuscha и O. nerka [14,
16] и других деталей. Результаты молекулярной
датировки кладогенеза Salmonidae (рис. 2) также
во многом сходны с оценками, полученными раB
нее, исходя из других данных и при использоваB
нии иных методических подходов [17, 18].

Однако филогенетические связи хариусов, сиB
гов и лососей по результатам других молекулярноB
генетических работ выглядят иначе [15, 19, 20]. ПоB
ложение Brachymystax и Hucho среди остальных
эволюционных линий Salmoninae в работах, осB
нованных на анализе мтДНК [14, 21] или интроB
нов ядерного гена GH1 [16], также выглядит по
другому. Кроме того, от работы к работе варьируB
ет положение линии Parasalmo относительно виB
дов Oncorhynchus (рис. 1, 2, [13, 14, 16, 18, 20–22]).
В связи с этим дальнейшее уточнение и детализаB
ция схемы филогении Salmonidae видятся в увеB

личении числа используемых филогенетических
маркеров и одновременном анализе многих неB
сцепленных локусов ядерного генома, а также
мтДНК.

Авторы глубоко признательны О.А. Радченко,
Д.С. Сендек и М.Б. Шедько за предоставленные
образцы ряда видов лососевых рыб.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Российского фонда фундаментальных исследоваB
ний (проект № 09B04B00370Bа) и ДВО РАН (проB
ект № 09BIIIBАB06B185).
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ФИЛОГЕНИЯ ЛОСОСЕВЫХ РЫБ (Salmoniformes: Salmonidae)
И ЕЕ МОЛЕКУЛЯРНАЯ ДАТИРОВКА: 

АНАЛИЗ ЯДЕРНОГО ГЕНА RAG1
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Исследованы филогенетические взаимоотношения 26 видов лососевых рыб (сем. Salmonidae) с ис6
пользованием гена RAG1 в качестве филогенетического маркера. Взаимоотношения хариусов, сигов
и лососей однозначно установить не удалось; дивергенция этих линий, по6видимому, произошла в
сравнительно короткий (≈3–4 млн. лет) промежуток времени. Первой, вероятно, обособилась ли6
ния хариусовых рыб. Роды подсемейства Salmoninae слагают две хорошо выраженные монофилети6
ческие группировки – (1) Brachymystax и Hucho, а также (2) Salmo, Parahucho, Salvelinus, Parasalmo и
Oncorhynchus. Предковые формы этих двух эволюционных линий могли дивергировать на границе
олигоцена и миоцена (≈24 млн. лет назад). Диверсификация основных линий внутри второй груп6
пировки происходила, по всей видимости, сравнительно быстро в среднем миоцене (≈19–16 млн.
лет назад). При этом линии Salvelinus и Parasalmo вместе с Oncorhynchus разделились в последнюю
очередь. Вероятно, в этот же период времени разошлись предковые линии родов Prosopium и Core!
gonus.


