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INTRODUCTION

Salmonid fish (family Salmonidae) are a remark!
able model for use in evolutionary biology, genomics,
and other fields of modern biology, largely because the
lineage ancestor experienced an additional round of
whole genome duplication [1–4]. The total number of
publications on salmonid fish exceeds several tens of
thousands [4], and Salmonidae are rightfully consid!
ered one of the most comprehensively studied group of
lower vertebrates. However, in many areas, there are
still blank spots and some basic issues still remain
unresolved, including the phylogeny.

First, the divergence order of three main lineages of
Salmonidae, thymalins (subfamily Thymallinae),
coregonins (Coregoninae), and salmonins (Salmoni!
nae) is unclear [5–9].

Second, the existing schemes of phylogenetic rela!
tionships among taxa within the above!mentioned
subfamilies [8–15] require improvement and/or addi!
tional testing using different types of phylogenetic
markers.

In addition, Salmonidae still require a more or less
complete time!calibrated portrait of their diversifica!
tion, which includes most of the contemporary repre!
sentatives of the subfamilies.

Mitochondrial DNA (mtDNA) is a well!proven
phylogenetic marker tested at different levels of taxo!
nomic hierarchy in many different groups of organ!

isms with clear evolutionary dynamics, and is free
from many of the problems associated with the phe!
nomenon of paralogy [16]. The mtDNA data, starting
from the pioneer study of Berg and Ferris [17], were
often used to solve various problems of the phylogeny
of salmonids. However, these studies usually covered
only a few representatives of Salmonidae.

For these reasons, the main objective of this study
was to elucidate the phylogenetic relationships among
41 species of salmonid fish, which accounts for about
two!thirds of the existing diversity of Salmonidae [18].
In addition, the molecular dating of cladogenetic
events in this group was performed based on the anal!
ysis of the mitogenome sequence data. Moreover, in
terms of current discussion on the role of polyp!
loidization in the formation of diversity in bony fish
(Teleostei) [19–21], it seemed interesting to assess
how close in time the genome duplication event and
the main periods of their diversification were in salmo!
nid fish.

MATERIALS AND METHODS

The analysis included mtDNA sequences retrieved
from the GenBank/NCBI database, as well as the
sequences of the CO1, Cytb, and the D loop region of
salmonid fish amplified in the present study using
primers reported in [22–24]. Amplification products
were sequenced using the Big Dye Terminator 3.1 kit
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(Applied Biosystems, United States) and the ABI
Prism 3130 automated analyzer (Applied Biosystems,
United States/Hitachi, Japan), especially for this case
(Table 1: JX261982 to JX262010). In total, 41 species
of salmonid fish were examined and 11 species repre!
sented three outgroups, including Esociformes (5),
Argentiformes (3), and Stomiiformes (3). For 24 spe!
cies, the data on whole mitogenomes (16 species of
Salmonidae and eight species from outgroups) were
used. For another 28 species, only incomplete data
were available, of which eight mitogenome fragments,
which contain either parts or full sequences of the
AT6, CO1, Cytb, ND1, ND6, 12S and 16S rRNA genes,
and the D!loop region were selected for further analy!
sis (Table 1). A rational basis for including taxa with
incomplete data into the analysis lies first in the need
to minimize the number of long branches in the phy!
logenetic tree (fourth strategy of taxa selection [26]),
which yields a positive effect, even in case of data gaps
[27, 28]. Second, the goal of the study was to encom!
pass as much of the Salmonidae morphological and
ecological diversity as possible, including the taxa,
which were either previously treated as independent
genera or still have a claim on this position (Acantho!
lingua, Baione, Cristivomer, Phylogephyra, Salmothy!
mus, and some others; third strategy [26]).

Sequence data for each mtDNA functional region
were aligned using the MAFFT v. 6 software program
[29]. Then, individual alignments were concatenated.
The matrix was reviewed and the alignment of ambig!
uous regions, as well as stop codons in the protein!
coding genes were excluded from the analysis.

Phylogenetic reconstructions were performed
using different approaches, including weighted maxi!
mum parsimony (MP), maximum likelihood (ML),
and Bayesian analysis (BA). Moreover, in each case
two variants of phylogenetic reconstructions were per!
formed, i.e., using the data for all types of substitu!
tions, and excluding the nucleotide substitutions of
transition type.

A search for an MP tree taking into consideration
all types of nucleotide substitutions was performed
with the partition of the matrix into six presumably
structurally homogeneous blocks of nucleotides,
including (1) the first, (2) second, and (3) third codon
positions of 13 protein!coding genes; the genes of (4)
ribosomal and (5) transport RNA, and the (6) D!loop.
For each block, the ratio of the rates of transition to
transversion was determined using the PAUP 4.0b10
software program [30]. These estimates, rounded to
the nearest whole number, were used as transversion
weights in step matrices upon construction of MP
trees.

The heuristic search for an MP tree was conducted
in the PAUP software program in 30 rounds of random
sequence addition and subsequent TBR swapping.
The robustness of the tree branching pattern was eval!
uated using 1000 bootstrap pseudoreplicates. The
same approach was used to construct the ML tree. The

tree robustness was assessed based on the data from
which the information on nucleotide substitutions of
transition type was excluded using RY coding.

The construction of an ML tree based on all types
of nucleotide substitutions was performed using the
data matrix, in which seven blocks of nucleotides were
identified, including (1) the first, (2) second, and
(3) third codon positions of 12 protein!coding genes;
(4) the ND6 gene, which differs substantially from the
other protein!coding genes in its base composition;
and the genes of (5) ribosomal and (6) transport RNA
and the (7) D!loop. Using the Modeltest 3.7 software
program [31] and based on the BIC criterion for each
nucleotide block, the best!fit model of nucleotide sub!
stitutions was determined as follows: GTR+I+G,
TVM+I+G, TrN+I+G, HKY+I+G, GTR+I+G,
SYM+G, and HKY+G, respectively.

In the variant of ML analysis based on the RY!
coded data matrix, the CF+I+G model of nucleotide
substitutions was used.

A heuristic search of the ML tree was conducted in
the Garli v. 2 software program [32] in 30 rounds. The
robustness of the branching pattern of the tree was
evaluated using 1000 bootstrap pseudosamples.

Bayesian phylogenetic inference was performed
using the MrBayes 3.2 software program [33]. The par!
titioned analysis was performed using the above!men!
tioned ML scheme, except that the TVM+I+G and
TrN+I+G models were replaced by the more general
GTR+I+G model (due to limitations of the MrBayes
program). Transversion analysis was also conducted
using the CF+I+G model. In both variants, the analysis
included 6 × 106 cycles with sampling each 1000th tree
generated. The first 1001 trees out all generated were
discarded and the remaining 5000 trees, which were
characterized by the stabilized probability estimates
(LnL), parameters of nucleotide substitution models,
and the tree lengths, were used to construct consensus
tree and to obtain the posterior probability estimates of
its branching pattern.

Molecular dating of Salmonidae cladogenesis was
performed within the framework of Bayesian inference
using the BEAST 1.6.2 software program [34] with
conditions including a fixed tree topology (ML tree);
a relaxed (nonstrict) molecular clock model with
uncorrelated log normal distribution of nucleotide
substitution rates across the tree branches and specia!
tion events following the Yule model of speciation; a
GTR+I+G model of nucleotide substitutions; a Baye!
sian analysis run for 30 × 106 cycles with sampling of
every 2000th trees generated; burnin, 1501. The ultra!
metric tree was calibrated to absolute time using four
calibration intervals. The first interval allowed the split
of salmonids and esocoids in the Cretaceous (145.5 to
65.5 million years ago) and was based on numerous
Late Cretaceous fossil records of Esociformes [35]. The
second interval associated the split of Esox and Novum!
bra with the Paleocene (65.5 to 55.8 million years ago)
and was based on a number of well!preserved fish fos!
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sils, which were quite validly attributed to the genus
Esox [36, 37]. The third interval limited the isolation
of the Salmoninae lineage to the Eocene (55.8–
33.9 million years ago). This calibration interval was
associated with the discovery in the Middle Eocene of
well!preserved fossil salmonids Eosalmo, which pos!
sessed some derived features that, among present!day
Salmonidae, are exclusively typical of Salmoninae
[38]. The fourth calibration interval was based on
many fossil records of salmonids, which express the
derived features of Pacific salmons of the genus Onco!
rhynchus (see [39] and the references from this article)
and limited the start of diversification of recent lin!
eages of Oncorhynchus to Late Miocene (11.6–
5.3 million years ago).

RESULTS

After the removal of the alignment ambiguous
regions and stop codons of the protein!coding genes
from concatenated matrix, its length was 53 × 16388 bp.
The resulting data matrix included sequences of 18 full
mtDNA genomes, 6 mitogenomes without control
regions (in the genomes of the representatives of
Stomiiformes and Argentiformes, these regions were
excluded from the analysis due to inability to perform
adequate alignment with the same regions of other
sequences), and 29 concatenated nucleotide sequences.
The total length of the latter sequences varied from 543
to 5064 bp (with an average length of 2660 bp).

As a result of the phylogenetic analysis of the parti!
tioned data matrix performed using weighted MP, the
only MP tree was found (Fig. 1). Most of the internal
branches (37 out of 49) were supported with high
bootstrap values, which were either equal to or greater
than 70%. The topology of the MP tree obtained using
transversion MP was almost the same as that of the tree
in Fig. 1. However, in this case, the overall level of
bootstrap support was somewhat lower; only 30 out of
49 internal branches were supported with the values
equal to or greater than 70%.

The cladogram obtained as a result of partitioned
ML analysis is demonstrated in Fig. 2; its topology has
only one substantial difference from the MP tree
topology. Specifically, in the ML tree, coregonins
formed one clade with thymalins, while in the MP
tree, they grouped together with salmonins. The ML
tree topology inferred from the analysis of the
RY!coded data was almost the same as that of the tree
in Fig. 2. In total, 38 out of 50 internal branches of the
tree in Fig. 2 were highly bootstrap supported (70% or
higher) in a given variant of ML analysis (in both
cases, 31 internal branches).

The cladograms obtained as a result of Bayesian
analysis considering either all types of nucleotide sub!
stitutions or ignoring the transitions did not differ
greatly from one another, and their topology (Fig. 3)
was almost the same as that of ML cladogram. With
respect to the total number of branches with high

bootstrap support values (38 out of 49 internal
branches had the probability of 0.95 and higher) and
their distribution across the tree, BA and ML cla!
dograms were very similar.

As can be seen, Figs. 1–3, which were constructed
using three different methods, were generally congru!
ent. The exclusion was the remarkably different colo!
cation of the lineages of thymallins, coregonins, and
salmonins in MP (Fig. 1) and the cladogram con!
structed by means of either maximum likelihood or
Bayesian methods (Figs. 2, 3). To assess whether this
difference is statistically significant, we compared
three alternative variants of the phylogenetic relation!
ships of thymallins, coregonins, and salmonins using a
number of statistical tests based on an analysis of the
probability estimates and implemented in the CONSEL
software package [40]. Most of these tests showed that
the difference in the most preferable variant of the
Salmonidae phylogeny (Figs. 2, 3) from the alternative
variants (including the variant demonstrated in Fig. 1)
was not statistically significant.

Molecular dating was performed based on the fixed
topology of phylogenetic tree constructed using the
maximum likelihood approach (Fig. 2). The resulting
chronogram of the cladogenesis events of salmonid
fish and representatives of the closest outgroup (Esoci!
formes) is demonstrated in Fig. 4.

According to our estimates, for the given set of
Salmonidae taxa, the mean evolutionary species age
(terminal branch length of the tree in Fig. 4) was
5.6 million years (range was 0.9–21.4; median was 4.8).

Among the species of Salmonidae, a number of rel!
atively compact groups that unite the representatives
of one genus (Thymallus, Prospium), or more fre!
quently, the representatives of closely related genera
(Stenodus and Coregonus; Hucho and Brachymystax;
Salmo and Salmothymus; Parasalmo and Oncorhyn!
chus; Salvelinus and Salvethymus) can be identified. In
these groups, the evolutionary age of the most recent
common ancestor varied in the range of 6.1–17.0 mil!
lion years with an average of 10.4 million years
(median was 10.3).

Correspondingly, the ancestral lineages of these
groups of species, as well as the lineage of the monotypic
species Parahucho diverged from each other much ear!
lier, about 42.3–19.9 million years ago. Moreover, five
out of seven of these divergence events occurred 27.8–
19.9 (23.4, on average) million years ago.

Dating of the Salmonidae lineage!specific whole
genome duplication was carried out using the data for
nuclear genome regions of the four salmonid species
(Coregonus clupeaformis, Salmo salar, Salvelinus alpi!
nus, and Parasalmo mykiss), flanked by conservative
noncoding elements (CNE) (Table 1 in [41]). The
divergence time for nine pairs of these paralogous
regions was determined using estimates of the diver!
gence time for the coregonins–salmonins and (42 mil!
lion years) and the Salmo–Salvelinus/Parasalmo
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(23 million years) dichotomies obtained in the present
study were used as calibration points. Similar to the
previous estimation, molecular dating was performed
using the BEAST software package [34] and additional
conditions that consist of the HKY+G model of
nucleotide substitutions; the strict molecular clock

model; Bayesian analysis run for 2 × 106 cycles with
sampling of each 1000th of the trees generated; and
burnin, 501.

As a result, it was demonstrated (Fig. 4) that medi!
ans of the Bayesian time estimates from the date of
paralog divergence (the date of disomy establishment)
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fell into the time interval of 102–71 million years ago.
Accepting the point of view of the authors of the study
[41] that these regions were duplicated as a result of
whole genome duplication, it can be hypothesized that
the latter could occur just after the appearance of the
Salmonidae lineage, or even at the moment of its for!
mation.

DISCUSSION

Phylogenetic Relationships of Thymallins,
Coregonins, and Salmonins

In recent studies of the mitogenomes of the two
species of Thymallus [7] and taimen Hucho bleekeri [8], it
was demonstrated that thymallins were grouped
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together with salmonins, while the position of cotre!
gonins was basal relative to this group, variant
(OUT,((C,(T,S))), according to the designations in
Table 2. In each of these studies, about 15 species of
Salmonidae and from two to three representatives of

the two outgroups were examined. At the same time, in
another study [6] focused on establishing the phyloge!
netic relationships of the genus Lepidogalaxias based
on the analysis of a large set (about 40) of the mitoge!
nomes of lower Euteleostei, including five genomes of
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the representatives of Salmonidae, another variant of
phylogenetic relationships was found. According to
this variant, thymallins and coregonins were sister
taxa, (OUT,(T,C),S)).

In the present study, two variants of the phylogenetic
relationships of the three main lineages of Salmonidae

were described, including (OUT,((T,C),S)) for ML and
Bayesian trees and (OUT,(T,(C,S))) for MP trees. The
first variant is considered to be better supported, since
it is well known [42] that, under the conditions of a rel!
atively high level of homoplasy (in our case the consis!
tency index for MP trees (CI) constituted 0.39 and

Novumbra hubbsi

Stenodus leucichthys

Hucho bleekeri

Salmo (Salmothymus) orhidanus
Salmo (Salmothymus) obtusirostris

Oncorhynchus gorbuscha

Salvelinus alpinus

Salvelinus (Salvethymus) svetovidovi

Umbra krameri
Umbra limi
Dallia pectoralis

Esox lucius
Thymallus tugarinae
Thymallus grubii
Thymallus flavomaculatus
Thymallus thymallus
Thymallus brevirostris
Thymallus burejensis
Thymallus arcticus

Coregonus peled
Coregonus lavaretus
Prosopium coulterii

Prosopium williamsoni
Prosopium cylindraceum

Hucho taimen
Hucho hucho

Brachymystax tumensis
Brachymystax tumensis (Korea)
Brachymystax lenok
Salmo salar
Salmo trutta

Parahucho perryi
Parasalmo mykiss
Parasalmo clarkii
Oncorhynchus tshawytscha
Oncorhynchus kisutch
Oncorhynchus masou
Oncorhynchus nerka

Oncorhynchus keta
Salvelinus fontinalis
Salvelinus levanidovi
Salvelinus leucomaenis
Salvelinus namaycush
Salvelinus curilus 

Salvelinus malma

Salvelinus confluentus
Salvelinus taranetzi

125 100 75 50 25 0

C
N

E
71

8!
71

9/
i!

ii
C

N
E

17
0!

18
4/

i!
ii

C
N

E
11

6!
11

8/
i!

ii

C
N

E
10

56
!1

05
8/

iii
!i

V

C
N

E
14

0!
14

1/
i!

ii
C

N
E

17
3!

17
5/

i!
ii

C
N

E
10

56
!1

05
8/

i!
ii

C
N

E
38

5!
38

6/
i!

ii
C

N
E

84
8!

84
9/

i!
ii

Fig. 4. Bayesian chronogram of cladogenesis of Salmonidae and close taxa translated into absolute time scale (millions of years).
Boxes represent the 95% highest posterior density intervals of clade ages. Arrows indicate Bayesian time estimates of disomy
establishment calculated for nine duplicated nuclear genome regions of salmonid fish flanked by the pairs of corresponding CNE.

Table 2. Statistical comparison of alternative phylogenies of Salmonidae (T, C, and S, thymallins, coregonins, and salmonins,
respectively; OUT, outgroup) carried out for two data sets (PART, partitioned data with inclusion of all types of nucleotide sub!
stitutions; RY, only transversions) using the tests based on an analysis of the maximum likelihood estimates. AU is approxi!
mately unbiased test; BP is bootstrap; KH is Kishino–Hasegawa test; SH is Shimodaira–Hasegawa test

Data type Topology (Ln L)/∆Ln L
Test

AU BP KH SH

PART (OUT,((T,C),S)) (–150281.2) 0.867 0.784 0.831 0.911
(OUT,(T,(C,S))) 11.0 0.213 0.147 0.169 0.244

(OUT,(C,(T,S))) 13.7 0.123 0.069 0.109 0.165

RY (OUT,((T,C),S)) (–56195.7) 0.821 0.784 0.796 0.878
(OUT,(T,(C,S))) 8.8 0.054 0.015 0.066 0.081

(OUT,(C,(T,S))) 5.5 0.232 0.201 0.204 0.243
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0.37, for full and RY!recoded data, respectively).
Maximum likelihood and Bayesian approaches were
more efficient than the MP method of phylogenetic
reconstruction.

It seems likely that the differences in the results of
[7, 8] and [6], as well as the present study, with respect
to the relationships of thymallins, coregonins, and
salmonins lineages are at most associated with the dif!
ference in the number and composition of the taxa
taken as outgroups relative to Salmonidae. It was
expected that the inclusion of a large number of repre!
sentatives of Salmonidae in the analysis, along with a
fairly revealing set of outgroups, would increase the
reliability of our reconstruction and minimize the
number of long branches in the phylogenetic tree of
Salmonidae, including its basal part. However, the
closest outgroup to Salmonidae (esocoids) is not close
to it in the true sense. According to our estimates, the
events of the lineage splitting of the Salmonidae and
Esociformes and the diversification of the main lin!
eages within the Salmonidae are separated by a con!
siderable time interval that constitutes about 64 mil!
lion years (Fig. 4). In addition, the time interval from
the divergence of the lineage of Salmoninae to the split
of the lineages of Thymallinae and Coregoninae was
rather small, about six million years, in terms of
mtDNA dating (Fig. 4) (analogous interval for the
(OUT,(T,(C,S))) variant, about three to four million
years, according to the RAG1 dating [9]). These fac!
tors, plus the inevitable degradation of the phyloge!
netic signal due to homoplasy, which is typical of rap!
idly evolving mitogenomes (in our case the rate of evo!
lution constituted 0.44 × 10–8 substitutions per site per
year per lineage, which is, e.g., ten times faster than
the rate of evolution for the nuclear genome RAG1
sequences [9]), seem to be the main causes of the
uncertainty manifested in the attempts to establish
phylogenetic relationships of the lineages of thymal!
lins, coregonins, and salmonins using the mtDNA
data.

The studies based on an analysis of nuclear DNA
do not help in resolving the situation. An analysis of
the expressed sequence tags (ESTs) of Salmonidae
indicated the variant with basal position of thymallins
relative to the sister taxa of coregonins and salmonins
(OUT,(T,(C,S))) as the most plausible [5]. Among the
25 informative gene trees obtained in [5], 14 showed in
favor of this variant, while 8 trees supported the
(OUT,((T,C),S)) variant, and 3 trees supported the
(OUT,(C,(T,S))) variant. These results were obtained
based on an analysis of distant matrices using the NJ
algorithm of the phylogenetic tree construction. We
repeated the data analysis from the study [5], but using
the ML method with selection of the most adequate
model of nucleotide substitutions for each of the 78
potentially informative EST sets. As a result, it was
demonstrated that, at a bootstrap support level of 70%
and higher, eight out of nineteen informative gene
trees supported the (OUT,(T,(C,S))) variant, six trees

supported the (OUT,((T,C),S)) variant, and five trees
supported the (OUT,(C,(T,S))) (personal unpublished
results). At a bootstrap level higher than 50% but lower
than 70%, the number of these gene trees was six,
eight, and four, respectively. As a result, according to
our data, none of the three alternative variants had a
convincing advantage, and all of them can be consid!
ered equally probable.

Based on an analysis of different copies of dupli!
cated nuclear Vtg gene, two different phylogeny vari!
ants, (OUT,(C,(T,S)))and (OUT,(T,(C,S))), were sug!
gested [43]. The second variant was also inferred from
an analysis of the nuclear RAG1 gene; however, its
Bayesian and bootstrap support values were low [9].

According to the opinions of a some of researchers,
the distribution of the copies of MT (type III–IV) and
MS (type V) subfamilies of the HpaI family of short
interspersed repetitive elements (SINEs) among the
salmonid fish supports the (OUT,(C,(T,S))) variant.
However, these data are fragmentary and preliminary
[15].

In a number of studies aimed at resolving the phylog!
eny of Salmonidae based on a cladistics analysis on the
morphological characteristics, the (OUT,(C,(T,S))) vari!
ant was obtained [38, 44–47]. However, the relation!
ships within the Salmonidae found in these studies at
a number of key points differ from those reported in
many other phylogenetic studies performed using
molecular genetic data, and which are considered to
be more or less established (e.g., the phylogenetic
position of Acantholingua, Hucho, Parahucho, Salmo,
Salmothymus, Salvelinus, and others). Therefore, as in
the case of the development of morphological phylog!
eny for Osmeridae fish [48], which are relatively close to
Salmonidae, it seems likely that the accuracy of the
Salmonidae phylogeny reconstructions listed could suf!
fer from the inability to adequately neutralize the neg!
ative effect of homoplasy that is typical of the evolu!
tionary transformation of different morphological
structures.

Thus, the overall situation seems to be ambiguous,
and the question on the true relationships of thymal!
lins, coregonins, and salmonis remains uncertain.

Phylogenetic Relationships of the Main Evolutionary 
Lineages of Salmoninae

According to the data of the mitogenome analyses
([8], present study), the salmonid fish genera form two
clades. One of these clades includes Hucho and Brachy!
mystax, and another clade consists of all other genera
of Salmoninae. The same pattern was obtained previ!
ously based on the sequence data for introns C and D
of the growth hormone 2 gene (GH2C and GH2D)
[13], the RAG1 gene [9], and the distribution pattern of
the members of SlmII family of SINE retroposons
among the selected representatives of Salmoninae
[15]. An analysis of introns C and D of the growth hor!
mone 1 gene (GH1C and GH1D) revealed a somewhat
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different pattern. Specifically, Hucho formed a com!
mon clade with Parahucho, and not with Brachymys!
tax [13]. Since sister relationships of Hucho and Bra!
chymystax are considered to be reliably established
based on the analysis of a variety of phylogenetic
markers, including allozymes [11], and morphological
characters [1, 49], the surprising data inferred from the
analysis of the GH1C and GH1D introns seem to be an
artifact.

The evolutionary age of the recent species of Hucho
and Brachymystax is different. The mtDNA lineages
identified in species of Brachymystax diverged much
earlier than the radiation of the mtDNA lineages in
the genus Hucho (Fig. 4). The differences within the
blunt!scouted lenok Brachymystax are high for the
interspecific level and suggest that this species can
actually be represented by two independent species.
On the other hand, it cannot be excluded that this pat!
tern was formed as a result of introgressive hybridiza!
tion.

The pattern of the phylogenetic relationships in the
clade of Salmo, Parahucho, Salvelinus, Parasalmo,
and Oncorhynchus inferred from the mitogenome data
was similar to that revealed previously based on an
analysis of nuclear genes [9, 10, 13, 14]. In this clade,
Salmo occupies basal position, and the lineage of
Salvelinus (including Salvethymus) and that of Pacific
salmon Oncorhynchus and trout Parasalmo demon!
strate sister relationships. The lineage of Parahucho
joins the later grouping (Figs. 1–3). However, the
position of Parahucho is uncertain and, in consider!
able proportion to either bootstrap pseudoreplicates or
Bayesian cycles, the lineage of Parahucho formed
monophyletic group with the lineage of Salvelinus,
thus reducing the level of support for preferable group!
ing of Salvelinus, Parasalmo, and Oncorhynchus into
one clade. It should be noted in this respect that anal!
yses of either introns C and D of the growth hormone
genes 1 and 2 [13], or the RAG1 gene [9] failed to
determine the unambiguous position of the lineage of
Parahucho relative to Salmo, Salvelinus, Parasalmo,
and Oncorhynchus. One of the causes of these difficul!
ties can be the relatively narrow time period during
which the divergence of the given lineages took place
(about three million years, according to mtDNA (Fig. 4),
as well as the RAG1 calibration [9]). This period was
probably too short to accumulate the required number
of congruent phylogenetically informative characters.

With regard to the long!discussed issue on the rela!
tionships of Pacific salmon and trout, the following
should be noted. The morphological genera of Onco!
rhynchus and Parasalmo are well distinguished, and
there are at least six unique derived characters (syna!
pomorphies) that unite the species of Pacific salmon
into monophyletic group [1]. These data are supported
by the results of recent detailed allozyme analysis,
which demonstrated monophyly of the genus Onco!
rhynchus [11]. In addition, based on the data on
introns C and D of the growth hormone gene 1 [13], as

well as those on mitogenomes (Figs. 1–3), it follows
that the genera Oncorhynchus and Parasalmo are
reciprocally monophyletic. According to our esti!
mates (Fig. 4), the time between the divergence of the
ancestors of these genera and the lineage diversifica!
tion within the Oncorhynchus is short, i.e., only about
0.8 million years. Because of this, the cases of para!
phyly of the genus Oncorhynchus identified during the
analysis of other regions of nuclear DNA, including
introns C and D of the growth hormone 2 gene [13],
internal transcribed spacers ITS1 and ITS2 of the
rRNA genes [14], and RAG1 gene [9], can be inter!
preted in terms of incomplete lineage sorting.

The questions on the number of species in the
Salvelinus genus and their phylogenetic relationships
have been discussed for a long time. The species of this
genus can be conditionally divided into two groups.
The first group will include the species with unambig!
uous taxonomic status, S. fontinalis, S. levanidovi,
S. leucomaensis, S. confluentus, and S. namaycush.
The second group will be comprised of S. alpinus and
S. malma, and the charr species grouping around them
(so!called alpinoid and malmoid charr, respectively).
The species status of many of these charr is disputable.

The data of the present study once again demon!
strated the following. First, the species from the sec!
ond group are evolutionarily young (Fig. 4). Second,
the mitogenome data alone are not sufficient to eluci!
date the phylogenetic relationships in the Salvelinus
genus due to usual to this group phenomenon of intro!
gressive hybridization accompanied by the transfer of
mtDNA from one species to another ([50] and others).
For instance, it follows from the mtDNA data that
alpinoid (S. alpinus, S. taranetzi) and malmoid
(S. malma, S. curilus) charr are reciprocally paraphyl!
etic ([51–53], Figs. 1–3). However, based on allozyme
[54, 55] and the RAG1 gene data [9], these species
form monophyletic groups. Similarly, the situation
with S. confluentus can be considered as an evidence of
introgressive hybridization [50, 53, 56]. According to
the mitogenome data, this species groups in one clade
with S. taranetzi ([50, 57], Figs. 1–3). However, the
phylogenetic tree position of S. confluentus as revealed
by allozyme data [54], the data on the ITS1 of nuclear
rRNA genes [14], and those on the introns GH1C and
GH2C [58] indicates that this species is sister to S. leu!
comaenis. For these reasons, phylogenetic position of
monotypic Salvethymus within the group of alpinoid
and malmoid charr (Figs. 1–3), inferred from the
mtDNA data, cannot be considered as strongly valid.
At the same time, it should be noted that the results of
RAPD PCR analysis also place for Salvethymus in the
group mentioned [59]. In addition, the chromosome
arm number (NF) in the karyotype of Salvethymus
constitutes 98 [60]. This means that it is the same as in
the other alpinoid and malmoid charr, including those
discussed in the present study. In S. fontinalis,
S. levanidovi, S. leucomaenis, S. confluentus and
S. namaycush, NF = 100, and this state is considered
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to be ancestral for charrs [60]. For these reasons, the
position of Salvethymus in the obtained phylogenetic
trees (Figs. 1–3) seems is close to true.

Polyploidization and Diversification of Salmonidae

It is known that, after its development, but prior to
its split into lineages of thymallins, coregonins, and
salmonins, the Salmonidae lineage experienced
whole!genome duplication, probably via autopolyp!
loidization [61]. The first attempt to time calibrate this
Salmonidae!specific whole!genome duplication was
based on the evolutionary age estimates of the LdhB
paralogs (80–100 million years), and assumed that this
event could coincide in time with the formation of the
salmonid lineage [62, 63]. More recently, this conclu!
sion was reached by Osinov and Lebedev [64] based on
the evolutionary age estimate of the Vtg paralogs (75–
85 million years), which appeared to be about 10 mil!
lion years younger than dichotomy of salmonids and
esocoids. Our molecular calibrations, which are based
on the analysis of a number of paralogous regions of
nuclear genome (Fig. 4), are congruent with the esti!
mates mentioned above and also assume that polyp!
loidization could occur just after the isolation of the
salmonid lineage.

The duration of the diversification period of the
genus!level lineages in salmonids (22 million years,
taking place 42–20 million years ago) is similar to that
in esocoids (30 million years, taking place 88–58 mil!
lion years ago). However, in the lineages of Esoci!
formes, if this period began about 18 million years
after the emergence of the lineage, then it began much
later in the lineages of Salmonidae, with a large about 64
million years time lag (Fig. 4). Interestingly, the date of
recent Salmonidae diversification coincided with the
period when the transition from tetra! to disomic
inheritance was probably the most intensive. The
median of the close!to!normal distribution of esti!
mates of synonymous distances between the 408 pairs
of salmonid!specific genome!duplication ohnologs
from the genome of S. salar constituted 0.19, which
was about two times lower than that obtained upon
their comparison with the orthologs from the genome
of Esox lucius (0.43) [65]. This implies that the median
of time estimates from the date when disomy is estab!
lished for these genes lies somewhere around
47 million years ago (0.19/0.43 × 106). To date, about
76% out of 33 isozyme loci examined in P. mykiss have
passed through diploidization [61]. Taking this assess!
ment as a guideline, it can be calculated that, by the
time of diversification of modern Salmonidae (about
42 million years ago), the proportion of these loci in
their common ancestor could be about 40%. It can be
hypothesized that the achievement of this level of dip!
loidization served as a trigger of the process of diversi!
fication of recent Salmonidae.

In plants, it was demonstrated that the rate of spe!
ciation in recently formed polyploid lineages was con!

siderably lower than in diploids [66]. In other words, in
most of the cases, polyploidization is an evolutionary
dead end. However, the lineages that are able to pass
through it can then achieve long!term evolutionary
success [66]. Despite the aforementioned lag period,
salmonid fish can be attributed to the last category
because, at the root of the Salmonidae phylogenetic
tree, the net rate of diversification is rather high (in
total, 0.078 lineages per million years; calculations
were made using the LASER software package [67]
based on the Bayesian chronogram obtained in the
present study) and comparable to that (0.067–0.081)
in rapidly evolving groups of Teleostei [21]. It should
be noted in this respect that, during the past 12 million
years, the diversification rate (0.108) was two times
higher than in the preceding period (42–13 million
years ago) (0.054). Finally, the present!day diversity of
Salmonidae is much higher than that of sister to them
Esociformes (66 species of 11 genera versus ten species
of four genera, respectively [18]).

An analysis of the whole!genome duplication
(WGD) phenomenon in the yeast Saccharomyces cer!
evisiae showed that the loss (physically, by deletion or
pseudogenization) of one of the ohnologs is a common
outcome for the overwhelming majority (up to 90%) of
duplicated genes [68, 69]. Moreover, these processes
are most intensive during the first several ten million
years after the WGD event [70, 71]. Similar evolution!
ary dynamics of WGD onhologs is also typical of
teleost fish (Teleostei) [72].

It is assumed that divergent resolution, i.e., losses
of different members of WGD duplicates in different
populations, can play an important role in speciation
of polyploids [71, 73]. It was believed that divergent
resolution promoted the diversification of salmonid
fish [73]. In our opinion, in the case of Salmonidae,
the role of divergent resolution was inessential.

Compared to other whole genome duplication
events happened in teleost fish, the rate of the ohnolog
losses in the genomes of salmonid fish seems
extremely low. In the 70–100 million years since the
Salmonidae!specific WGD in lineages that lead to
P. mykiss and S. salar, one duplicate was lost in 36%
(12 out of 33) of isozyme loci [61] and 30% (23 out of
74) of other nuclear genes examined [5], as well as in
22% (13 out of 59) of the Hox cluster genes [74, 75].

In the lineage of Clupeocephala, only during the
first 50–75 million years from the date of the Teleo!
stei!specific whole!genome duplication (TSWGD) up
to the radiation of the ancestors of Ostarioclupeomor!
pha and Euteleostei, one of the ohnologs was lost in
61% (78 out of 128) of the pigmentation genes exam!
ined, 79% (149 out of 187) of liver!specific genes [76],
61% (in 71 out of 116) of the genes involved in signal
transduction and metabolic pathways [77], and 59–
72% (26–31 out of 43–44) of the Hox cluster genes
[75, 78, 79]. Taken together, the losses during this time
period constituted 65–90% of all losses of duplicate
genes that formed as a result of TSGD.
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In the lineage of Cyprinus, during the short period
of time from the moment of the Cyprinus! and Caras!
sius!specific WGD (11–16 million years) [80–82], the
expression of one of duplicate genes was lost in 48% of
the 23 isozyme loci [83], duplicated state was lost in
40–52% of the examined microsatellite loci [81–84],
and one out four (25%) Hox ohnologs was lost [82].

It is suggested that the main reason for the
extremely low rate of the loss of WGD duplicates in
the lineage of Salmonidae is the low rate of restoration
of disomic inheritance in these fish [85], which, in
principle, is expected in autopolyploids. In our opin!
ion, however, this feature makes it unlikely that diver!
gent resolution plays an important role in the diversifi!
cation of recent Salmonidae.
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Лососевые рыбы (сем. Salmonidae) – одна из
модельных групп рыб для решения ряда актуаль9
ных проблем эволюционной биологии, геномики
и других разделов современной биологии, предок
которой прошел через дополнительный раунд
удвоения генома [1–4]. Общее число публикаций
по лососевым составляет величину, превышаю9
щую несколько десятков тысяч источников [4], и
Salmonidae по праву могут считаться одной из
наиболее полно и разносторонне изученных
групп низших позвоночных. Тем не менее “белые
пятна” во многих областях все еще сохраняются,
и некоторые принципиальные вопросы ожидают
своего окончательного решения, в том числе ка9
сающиеся и филогении. 

Во9первых, неясен порядок дивергенции
трех главных линий Salmonidae – хариусовых
(подсем. Thymallinae), сиговых (Coregoninae) и
лососевых (Salmoninae) рыб [5–9]. 

Во9вторых, нуждаются в уточнении и/или до9
полнительной проверке с использованием разно9
го типа филогенетических маркеров существую9
щие схемы филогенетических связей таксонов
внутри указанных подсемейств [8–15].

Кроме того, до сих пор для Salmonidae не со9
здана более или менее цельная, включающая
большинство современных представителей, кар9
тина диверсификации линий во времени.

Митохондриальная ДНК (мтДНК) – хорошо
себя зарекомендовавший филогенетический мар9
кер, проверенный на разных уровнях таксономи9
ческой иерархии в самых разных группах орга9
низмов, с понятной эволюционной динамикой и
свободный от большинства проблем, связанных с
явлением паралогии [16]. Данные по мтДНК, на9
чиная с пионерской работы Берга и Фэрриса [17],
неоднократно привлекались для решения тех или
иных вопросов филогении лососевых рыб. Одна9
ко такие работы, как правило, охватывали лишь
немногих представителей Salmonidae. 

В связи с этим целью настоящего исследова9
ния было выяснение филогенетических взаимо9
отношений 41 вида лососевых рыб (что составля9
ет примерно 2/3 существующего разнообразия
Salmonidae [18]), а также молекулярное датирова9
ние их кладогенеза на основе анализа последова9
тельностей митохондриальных геномов. Кроме
того, в плане текущего обсуждения значения по9
липлоидизации в формировании разнообразия
костистых рыб (Teleostei) [19–21] представлялось
также интересным оценить, насколько у лососе9
вых рыб близки во времени акт удвоения генома и
основные периоды их диверсификации. 

ФИЛОГЕНИЯ ЛОСОСЕВЫХ РЫБ (Salmoniformes: Salmonidae) 
И ЕЕ МОЛЕКУЛЯРНАЯ ДАТИРОВКА: АНАЛИЗ мтДНК8ДАННЫХ
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На основе данных по митохондриальной ДНК, взятых из Genbank, и оригинальных материалов
проанализированы филогенетические взаимоотношения 41 вида лососевых рыб, а также некоторые
аспекты их диверсификации во времени. Положение корня филогенетического дерева Salmonidae
оказалось неустойчивым. Среди возможных вариантов наиболее обоснованным выглядит тот, в ко9
тором хариусовые объединены в одну кладу с сиговыми, а линия лососевых занимает базальное от9
носительно нее положение. Роды подсемейства Salmoninae составили две хорошо выраженные кла9
ды: (Brachymystax, Hucho) и (Salmo, Parahucho, (Salvelinus, (Parasalmo, Oncorhynchus)). При этом роды
Parasalmo и Oncorhynchus оказались взаимно монофилетическими. Обсуждены вопросы конгруэнт9
ности филогенетических деревьев Salmonidae, построенных по разным типам маркеров. Согласно
байесовскому датированию, предковые линии лососевых и сестринских к ним щукообразных разо9
шлись около 106 млн. лет назад. Некоторое время спустя – вероятно 100–70 млн. лет назад – про9
изошла специфическая для лососевых полногеномная дупликация. Разделение у лососевых рыб ли9
ний родового уровня происходило много позже – в интервале 42–20 млн. лет назад. Основная волна
диверсификации лососевых на видовом уровне имела место в последние 12 млн. лет. Обсуждено
возможное влияние геномной дупликации на характер диверсификации Salmonidae.
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом послужили последовательности
мтДНК, взятые из базы Genbank/NCBI, а также
последовательности генов CO1 и Cytb, DKпетли
лососевых рыб, амплифицированные нами с поK
мощью праймеров из работ [22–24] и секвенироK
ванные с использованием набора Big Dye TermiK
nator 3.1 и автоматического анализатора ABI
Prizm 3130 (“Applied Biosystems”, США/“Hitachi”,
Япония) специально для этого случая (табл. 1:
JX261982–JX262010). Всего в анализ был включен
41 вид лососевых рыб, а также 11 видов, представK
лявших три внешние группы – Esociformes (5),
Argentifоrmes (3) и Stomiiformes (3). Для 24 видов
использованы данные по полным митохондриK
альным геномам (16 видов Salmonidae и 8 видов
из внешних групп). Для других 28 видов были доK
ступны лишь неполные данные, из которых нами
были отобраны восемь участков митогеномов:
фрагменты или полные последовательности геK
нов AT6, CO1, Cytb, ND1, ND6, 12S и 16S рРНК, а
также DKпетли (табл. 1). Рациональность включеK
ния в анализ таксонов с неполными данными быK
ла обусловлена, воKпервых, необходимостью миK
нимизации количества длинных ветвей в филогеK
нетическом дереве (четвертая стратегия подбора
таксонов [26]), что дает положительный эффект
даже при наличии пробелов в данных [27, 28]. ВоK
вторых, преследовалась цель охватить, по возK
можности, все морфоKэкологическое разнообраK
зие Salmonidae, включая те таксоны, которые в
прошлом рассматривались в статусе самостояK
тельных родов или претендуют на это до сих пор
(Acantholingua, Baione, Cristivomer, Phylogephyra,
Salmothymus и др.) (третья стратегия – [26]).
По каждому функциональному участку

мтДНК произведено выравнивание с помощью
программы MAFFT v. 6 [29], а затем – конкатенаK
ция этих индивидуальных выравниваний. МатриK
ца была просмотрена, и участки с двусмысленK
ным выравниванием, а также все стопKкодоны в
белоккодирующих генах исключены из анализа.
Реконструкцию филогении осуществляли разK

личными методами: взвешенной максимальной
экономии (MP), наибольшего правдоподобия
(ML) и байесовским (BA). При этом в каждом
случае произведено по два варианта филогенетиK
ческой реконструкции – с использованием инK
формации по всем типам замен, а также исключая
нуклеотидные замещения, относящиеся к транK
зициям. 
При поиске MPKдерева с учетом всех типов

нуклеотидных замен матрица данных была подK
разделена на шесть, предположительно структурK
ноKоднородных, блоков нуклеотидов: (1) первая,
(2) вторая и (3) третья позиции кодонов 13 белокK
кодирующих генов, гены (4) рибосомальной и (5)
транспортной РНК, а также (6) DKпетля. Для

каждого из этих блоков с помощью программы
PAUP 4.0b10 [30] было определено отношение
скорости транзиций к скорости трансверсий, и
эти округленные до целого значения оценки быK
ли использованы в качестве веса трансверсий в
матрицах пошаговых переходов (step matrix) при
построении MPKдерева.
Эвристический поиск MPKдерева выполнен с

помощью программы PAUP в 30 повторностях со
случайным характером включения последоваK
тельностей в анализ и перестановками по TBRK
алгоритму. Воспроизводимость ветвлений дерева
оценена методом бутстрэпа в 1000 повторных
псевдослучайных выборок. Аналогичными приеK
мами найдено MPKдерево и оценена его устойчиK
вость на основе данных, из которых посредством
RYKкодирования была исключена информация о
нуклеотидных замещениях, относящихся к транK
зициям.
Построение MLKдерева по всем типам нуклеоK

тидных замен проведено на матрице данных, в
которой было выделено семь блоков нуклеотиK
дов: (1) первая, (2) вторая и (3) третья позиции коK
донов 12 белоккодирующих генов, (4) ген ND6 с
существенно отличным от остальных белоккодиK
рующих генов частотным составом нуклеотидов,
гены (5) рибосомальной и (6) транспортной РНК,
а также (7) DKпетля. Для каждого из нуклеотидK
ных блоков с помощью программы Modeltest 3.7
[31] на основе BICKкритерия была определена
наиболее подходящая модель нуклеотидных заK
мещений: GTR + I + G, TVM + I + G, TrN + I + G,
HKY + I + G, GTR + I + G, SYM + G, HKY + G,
соответственно.
В варианте MLKанализа на основе матрицы

RYKкодированных данных была использована
модель нуклеотидных замещений CF + I + G.
Эвристический поиск MLKдеревьев осуществK

лен с помощью программы Garli v. 2 [32] в 30 поK
вторностях. Устойчивость ветвлений дерева оцеK
нена методом бутстрэпа с использованием
1000 повторных псевдослучайных выборок. 
Байесовский анализ филогении выполняли с

помощью программы MrBayes 3.2 [33]. ПодраздеK
ленный анализ выполнен по предыдущей MLKсхеK
ме, за исключением того, что модели TVM + I + G и
TrN + I + G были заменены на более общую
GTR + I + G (изKза ограничений программы
MrBayes). Трансверсионный анализ был также
проведен с использованием модели нуклеотидK
ных замещений CF + I + G. В обоих вариантах
анализ включал в себя 6 × 106 циклов с отбором
каждого тысячного из генерированных деревьев.
Из полученных деревьев первые 1001 были отброK
шены, а оставшиеся 5000 деревьев, характеризоK
вавшихся стабилизированными оценками правK
доподобия (LnL), параметрами моделей нуклеоK
тидных замещений и длинами деревьев,
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ШЕДЬКО и др.

использованы для построения консенсусного фиB
логенетического дерева и получения оценок апоB
стериорной вероятности его ветвлений.

Молекулярное датирование кладогенеза
Salmonidae проведено в рамках байесовского подB
хода с помощью пакета программ BEAST 1.6.2
[34] при следующих условиях: топология дерева
фиксирована – MLBдерево; модель молекулярB
ных часов – варьирующие (не строгие) часы с неB
коррелированным логнормальным распределеB
нием скоростей нуклеотидных замен по ветвям
дерева и актами видообразования, подчиняющиB
мися распределению Юла; модель нуклеотидных
замещений – GTR + I + G; протяженность байеB
совского анализа – 30 × 106 циклов с отбором
каждого двухтысячного из генерированных дереB
вьев; burnin – 1501. Для привязки ультраметричеB
ского дерева к абсолютной шкале времени было
использовано четыре калибровочных интервала.
Первый из них допускал разделение лососеобразB
ных и щукообразных в мелу (145.5–65.5 млн. лет
назад) и базировался на множестве позднемелоB
вых ископаемых остатков Esociformes [35]. ВтоB
рой связывал разделение Esox и Novumbra с палеоB
ценом (65.5–55.8 млн. лет назад) и основывался
на ряде хорошо сохранившихся ископаемых
остатков рыб, вполне обоснованно относимых к
роду Esox [36, 37]. Третий интервал ограничивал
обособление линии Salmoninae пределами эоцена
(55.8–33.9 млн. лет назад) и связан с обнаружениB
ем в среднем эоцене хорошо сохранившихся исB
копаемых лососей Eosalmo, имеющих несколько
продвинутых характеристик, которые среди соB
временных Salmonidae присущи исключительно
представителям Salmoninae [38]. Четвертый был
основан на многочисленных ископаемых остатB
ках лососевых рыб, проявляющих продвинутые
черты тихоокеанских лососей рода Oncorhynchus
(см.: [39], а также литературу из этой работы), и
ограничивал время начала диверсификации реB
центных линий Oncorhynchus интервалом позднеB
го миоцена (11.6–5.3 млн. лет назад). 

РЕЗУЛЬТАТЫ

После удаления из составной матрицы участB
ков с двусмысленным выравниванием, а также
всех стопBкодонов в белковых генах, ее размерB
ность составила 53 × 16388 пн. Итоговая матрица
данных включала в себя последовательности
18 полных мтДНКBгеномов, 6 митогеномов без
контролирующих участков (в митогеномах предB
ставителей Stomiiformes и Argentiformes эти участB
ки были исключены изBза невозможности произB
вести их полноценное выравнивание с таковыми
остальных последовательностей), а также 29 соB
ставных нуклеотидных последовательностей.
Суммарная длина последних варьировала в преB
делах 543–5064 пн (в среднем 2660 пн).

В результате филогенетического анализа подB
разделенной матрицы данных с помощью метода
взвешенной максимальной экономии было найB
дено единственное MPBдерево (рис. 1). БоYльшая
часть внутренних ветвей (37 из 49) этого дерева
имела высокий уровень бутстрэпBподдержки,
равный или превышающий 70%. Топология MPB
дерева, полученного методом трансверсионной
максимальной экономии, практически полноB
стью повторяла таковую дерева на рис. 1, но обB
щий уровень бутстрэпBподдержки оказался неB
сколько ниже – только 30 из 49 внутренних ветB
вей имели уровень поддержки в 70 и более
процентов.

Кладограмма, полученная в результате подразB
деленного MLBанализа, приведена на рис. 2. Ее
топология имеет лишь одно существенное отлиB
чие от топологии MPBдерева – на MLBдереве сиB
говые образовали одну кладу с хариусовыми, в то
время как на MPBдереве сиговые объединились с
лососевыми. Топология MLBдерева, построенноB
го на основе анализа RYBкодированных данных,
ничем существенным не отличалась от таковой
дерева на рис. 2. В целом 38 из 50 внутренних ветB
вей дерева на рис. 2 имели высокий (равный или
превышающий 70%) уровень бутстрэпBподдержB
ки в том или ином варианте MLBанализа (в обоих
случаях – 31 внутренняя ветвь).

Кладограммы, полученные в результате байеB
совского анализа, с учетом всех типов нуклеотидB
ных замен или без учета транзиций, мало чем отB
личались друг от друга, и их топология (рис. 3)
практически полностью повторила таковую MLB
кладограммы. По общему числу ветвлений, полуB
чивших высокую поддержку (38 из 49 внутренних
ветвей имели вероятность 0.95 и выше), и их расB
пределению по дереву BAB и MLBкладограммы
также оказались чрезвычайно сходны.

Как это можно видеть (рис. 1–3), построенные
тремя различными методами кладограммы оказаB
лись в основном конгруэнтны. Исключение соB
ставило резко отличное взаиморасположение лиB
ний хариусовых, сиговых и лососевых рыб на
максимально экономной кладограмме (рис. 1) и
кладограммах, построенных при использовании
максимальноBправдоподобного или байесовскоB
го методов (рис. 2, 3). Чтобы оценить, насколько
это отличие существенно, было проведено сравB
нение трех альтернативных вариантов филогенеB
тических взаимоотношений хариусовых, сиговых
и лососевых рыб с помощью нескольких статиB
стических тестов, основанных на анализе оценок
правдоподобия и реализованных в пакете проB
грамм CONSEL [40] (табл. 2). Большинство из
них показали, что отличия наиболее предпочтиB
тельного варианта филогении Salmonidae (рис. 2,
3) от альтернативных (включая вариант, привеB
денный на рис. 1) статистически не значимы. 
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Молекулярная датировка проведена на основе
фиксированной топологии филогенетического
дерева, полученного методом максимального
правдоподобия (рис. 2). Итоговая хронограмма
кладогенеза лососевых рыб и представителей

ближайшей к ним внешней группы (Esociformes)
дана на рис. 4. 

Согласно проведенным расчетам для данного
набора таксонов Salmonidae средний эволюционR
ный возраст видов (длина терминальных ветвей

Diplophos taenia

Novumbra hubbsi

Stenodus leucichthys

Hucho bleekeri

Salmo (Salmothymus) orhidanus

Salmo (Salmothymus) obtusirostris

Oncorhynchus gorbuscha

Salvelinus alpinus

Salvelinus (Salvethymus) svetovidovi

Chauliodus sloani
Gonostoma gracile
Bathylagus ochotensis
Opisthoproctus soleatus
Glossanodon semifasciatus
Umbra krameri
Umbra limi
Dallia pectoralis

Esox lucius
Thymallus tugarinae
Thymallus grubii
Thymallus flavomaculatus
Thymallus thymallus
Thymallus brevirostris
Thymallus burejensis
Thymallus arcticus

Coregonus peled
Coregonus lavaretus
Prosopium coulterii
Prosopium williamsoni
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Рис. 1. MPRкладограмма (76011 шагов), полученная в результате анализа матрицы мтДНКRданных методом взвешенR
ной максимальной экономии. Цифры над и под ветвями – бутстрэпRоценки (% от 1000 реплик бутстрэпа), полученR
ные для MPRдеревьев, построенных с использованием информации по всем типам замен (6713 филогенетически инR
формативных позиций) или исключая нуклеотидные замещения, относящиеся к транзициям (3391 филогенетически
информативная позиция), соответственно. Выделены ветви с оценками, превышающими или равными 70%.
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дерева на рис. 4) составил величину в 5.6 млн. лет
(пределы варьирования – 0.9–21.4, медиана –
4.8).

Среди видов Salmonidae можно выделить неA
сколько сравнительно компактных групп, объA

единяющих представителей одного рода (Thymal!
lus, Prosopium) или, что чаще, близких родов (Ste!
nodus и Coregonus; Hucho и Brachymystax; Salmo и
Salmothymus; Parasalmo и Oncorhynchus; Salvelinus
и Salvethymus). Эволюционный возраст наиболее
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Рис. 2. MLAкладограмма, полученная на основе подразделенного анализа мтДНКAданных. Цифры – бутстрэпAоценки
(% от 1000 реплик бутстрэпа) для MLAдеревьев, построенных с использованием информации по всем типам замен (над
ветвями) или исключая нуклеотидные замещения, относящиеся к транзициям (под ветвями). Выделены ветви с оценA
ками, превышающими или равными 70%. 
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близкого общего предка в таких группах варьироF
вал в пределах 6.1–17.0 млн. лет и в среднем соF
ставил 10.4 млн. лет (медиана – 10.3). 

В свою очередь, предковые линии этих групп
видов, а также линия монотипического рода
Parahucho дивергировали друг от друга много

раньше – от 42.3 до 19.9 млн. лет назад. Причем,
пять из семи таких актов дивергенции произошли
в интервале 27.8–19.9 (в среднем 23.4) млн. лет
назад.

Датирование специфической для линии
Salmonidae полногеномной дупликации проведеF
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Рис. 3. Байесовская кладограмма (50%Fный консенсус 5000 деревьев), полученная на основе подразделенного анализа
мтДНКFданных. Цифры – значения апостериорной вероятности для байесовских деревьев, построенных с использоF
ванием информации по всем типам замен (над ветвями) или исключая нуклеотидные замещения, относящиеся к
транзициям (под ветвями). Выделены ветви с оценками, превышающими или равными 0.95. 
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но с использованием данных по участкам ядерB
ных геномов четырех видов лососевых рыб (Core!
gonus clupeaformis, Salmo salar, Salvelinus alpinus и
Parasalmo mykiss), фланкированных консервативB

ными некодирующими элементами (CNE)
(табл. 1 в: [41]). При расчете времени дивергенB
ции девяти пар таких паралогических участков в
качестве калибровочных выступили оценки эвоB

Таблица 2. Результаты статистического сравнения альтернативных вариантов филогении Salmonidae (T, C и S – хаB
риусовые, сиговые и лососевые рыбы, соответственно; OUT – внешняя группа), выполненного для двух наборов
данных (PART – подразделенные данные c включением всех типов нуклеотидных замещений, RY – только трансB
версии) с использованием тестов, основанных на анализе оценок правдоподобия: AU – несмещенного, BP – бутB
стрэп, KH – КишиноBХэсегавы, SH – ШимодайраBХэсегавы

Тип данных Топология (Ln L)/∆Ln L
Тест

AU BP KH SH

PART (OUT,((T,C),S)) (–150281.2) 0.867 0.784 0.831 0.911

(OUT,(T,(C,S))) 11.0 0.213 0.147 0.169 0.244

(OUT,(C,(T,S))) 13.7 0.123 0.069 0.109 0.165

RY (OUT,((T,C),S)) (–56195.7) 0.821 0.784 0.796 0.878

(OUT,(T,(C,S))) 8.8 0.054 0.015 0.066 0.081

(OUT,(C,(T,S))) 5.5 0.232 0.201 0.204 0.243
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Рис. 4. Байесовская хронограмма кладогенеза Salmonidae и близких к ним таксонов, выраженная в абсолютной вреB
менной шкале (млн. лет). Прямоугольники – 95%Bные интервалы наивысшей апостериорной плотности оценок вреB
мени существования клад. Стрелки – байесовские оценки времени установления дисомии, рассчитанные для девяти
дуплицированных участков ядерного генома лососевых рыб, фланкированных парами соответствующих CNE.
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люционного возраста дихотомий сиговые–лосоF
севые (42 млн. лет) и Salmo–Salvelinus/Parasalmo
(23 млн. лет), полученные в настоящей работе.
Датировка, как и ранее, была выполнена с помоF
щью программ пакета BEAST [34] при следующих
дополнительных условиях: модель нуклеотидных
замещений – HKY + G; молекулярные часы –
строгие; протяженность байесовского анализа –
2 × 106 циклов с отбором каждого тысячного; burF
nin – 501. 
В результате было найдено (рис. 4), что медиаF

ны байесовских оценок времени с момента начаF
ла дивергенции паралогов (времени установлеF
ния дисомии) уложились в промежуток 102–
71 млн. лет назад. Принимая точку зрения автоF
ров работы [41], что эти участки были удвоены в
результате полногеномной дупликации, можно
утверждать, что последняя могла произойти поF
чти сразу же после появления линии Salmonidae
или даже в момент ее образования.

ОБСУЖДЕНИЕ

Филогенетические взаимоотношения хариусовых, 
сиговых и лососевых

В недавних исследованиях митогеномов двух
видов Thymallus [7] и тайменя Hucho bleekeri [8]
было найдено, что хариусовые рыбы составляют с
лососевыми одну группировку, а сиговые занимаF
ют базальное, относительно нее, положение – ваF
риант (OUT,(C,(T,S))), согласно обозначениям из
табл. 2. В каждой из этих работ было задействоваF
но около полутора десятка видов Salmonidae и 2–
3 представителя от пары внешних групп. Однако
в другом исследовании [6], посвященном устаF
новлению филогенетических связей рода Lepi6
dogalaxias на основе анализа большого набора
(порядка 40) митогеномов низших Euteleostei,
включая пять митогеномов представителей
Salmonidae, был найден иной вариант, в котором
хариусовые и сиговые рыбы находятся в сестринF
ских отношениях – (OUT,((T,C),S)). 
В настоящей работе получено два варианта

филогенетических взаимоотношений трех главF
ных линий Salmonidae – (OUT,((T,C),S)) в случае
ML или байесовских деревьев, а также
(OUT,(T,(C,S))) в случае MP деревьев. Первый из
них можно считать более обоснованным, поF
скольку хорошо известно [42], что в условиях
сравнительно высокого уровня гомоплазии (в наF
шем случае индекс соответствия для MPFдеревьев
CI – 0.39 и 0.37 для полных и RYFперекодированF
ных данных, соответственно) максимально правF
доподобный и байесовский подходы оказываF
ются более эффективными, чем максимально
экономный метод филогенетической реконF
струкции. 

Различие результатов исследований [7, 8], с
одной стороны, а также [6] и настоящей работы, с
другой, в плане взаимоотношений линий хариF
усовых, сиговых и лососевых рыб, поFвидимому,
обусловлено в основном разницей в числе и соF
ставе таксонов, взятых в качестве внешних, по отF
ношению к Salmonidae, групп. Большое число
включенных в анализ представителей Salmonidae
вкупе с достаточно показательным набором
внешних групп должны были, по идее, повысить
надежность нашей реконструкции, минимизируя
количество длинных ветвей в филогенетическом
дереве Salmonidae в целом и базальной его части в
том числе. Однако ближайшая к Salmonidae
внешняя группа (щукообразные) не является, к
сожалению, близкой в прямом смысле. Момент
расхождения линий Salmonidae и Esociformes и
момент обособления главных линий внутри
Salmonidae разделяет, по нашей оценке, значиF
тельный промежуток времени – около 64 млн. лет
(рис. 4). Вдобавок, промежуток времени от моF
мента отделения линии Salmoninae и до разделеF
ния линий Thymallinae и Coregoninae сравнительF
но мал – порядка 6 млн. лет по мтДНКFдатироваF
нию (рис. 4) (аналогичный интервал для варианта
(OUT,(T,(C,S))) – около 3–4 млн. лет, согласно
RAG1Fдатированию [9]). Эти обстоятельства плюс
неизбежная деградация филогенетического сигF
нала вследствие гомоплазии, свойственной быстF
ро эволюционирующим митогеномам (а в
нашем случае скорость составила в среднем 0.44 ×
× 10–8 замен на сайт в год на линию, что, к примеF
ру, в 10 раз быстрее, чем таковая для последоваF
тельностей ядерного гена RAG1 [9]), поFвидимому
и являются основными причинами той неопредеF
ленности, которая проявляется при попытках
установления филогенетических взаимоотношеF
ний линий хариусовых, сиговых и лососевых рыб
с помощью мтДНКFданных.

Работы, основанные на анализе ядерной ДНК,
разрешить ситуацию не помогают. По результаF
там рассмотрения концевых меток экспрессируF
ющихся последовательностей (EST) Salmonidae
было, в частности, найдено [5], что наиболее веF
роятным является вариант с базальной позицией
хариусовых рыб относительно сестринской сигоF
вых и лососевых – (OUT,(T,(C,S))). Из 25 инфорF
мативных генных деревьев, полученных в работе
[5], 14 свидетельствовали в пользу этого варианта,
8 – в пользу (OUT,((T,C),S)) и 3 – в пользу вариF
анта (OUT,(C,(T,S))). Эти результаты были полуF
чены на основе анализа матриц дистанций с поF
мощью NJFалгоритма построения филогенетичеF
ских деревьев. Мы повторили анализ данных из
работы [5], но при использовании MLFметода и с
подбором наиболее адекватной модели нуклеоF
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тидных замещений для каждого из 78 потенциB
ально информативных наборов EST. В результате
нашли (наши неопубликованные данные), что на
уровне бутстрэпBподдержки в 70 и более проценB
тов из 19 информативных генных деревьев 8 свиB
детельствовали в пользу (OUT,(T,(C,S))), 6 –
(OUT,((T,C),S)), 5 – (OUT,(C,(T,S))). На уровне
бутстрэпBподдержки более 50%, но менее 70% таB
ких генных деревьев было 6, 8 и 4, соответственB
но. В итоге, по нашим данным, ни один из трех
альтернативных вариантов убедительного переB
веса не получил, и все они могут считаться равноB
вероятными. 

Анализ разных копий дуплицированного
ядерного гена Vtg приводит к двум разным вариB
антам – (OUT,(C,(T,S))) и (OUT,(T,(C,S))) [43].
Последний из них получен также при анализе
ядерного гена RAG1, но его бутстрэп и байесовB
ская поддержки оказались невелики [9].

По мнению некоторых исследователей, расB
пределение среди лососевых рыб копий MT
(тип III–IV) и MS (тип V) подсемейств семейства
HpaI коротких рассеянных повторов (SINE) свиB
детельствует в пользу варианта (OUT,(C,(T,S))),
но эти данные фрагментарны и носят предвариB
тельный характер [15].

В нескольких исследованиях, направленных
на решение вопросов филогении Salmonidae на
основе кладистического анализа морфологичеB
ских признаков, был получен вариант
(OUT,(C,(T,S))) [38, 44–47]. Однако установленB
ные в этих работах взаимоотношения внутри
Salmoninae в ряде принципиальных моментов отB
личались от тех, что были найдены в многочисB
ленных филогенетических исследованиях, провеB
денных с использованием молекулярноBгенетиB
ческих данных, и которые сейчас считаются более
или менее твердо установленными (это, к примеB
ру, филогенетическое положение Acantholingua,
Hucho, Parahucho, Salmo, Salmothymus, Salvelinus
и т.п.). Поэтому, как и в случае разработки морфоB
логической филогении относительно близких к
лососевым корюшкообразных рыб [48], вполне
вероятно, что точность вышеуказанных реконB
струкций филогении Salmonidae могла постраB
дать изBза невозможности адекватным образом
нивелировать негативный эффект гомоплазии,
обычной для эволюционной трансформации разB
личного рода морфоструктур.

Таким образом, ситуация в целом складываетB
ся неоднозначная, и вопрос об истинных филогеB
нетических взаимоотношениях хариусовых, сиB
говых и лососевых рыб все еще остается отB
крытым. 

Филогенетические взаимоотношения основных 
эволюционных линий Salmoninae

Согласно результатам анализа митогеномов
([8], настоящая работа), роды лососевых рыб обB
разуют две клады, одну из которых составляют
Hucho и Brachymystax, а другую – все остальные
роды Salmoninae. Такая же картина была получеB
на ранее по результатам анализа нуклеотидных
последовательностей интронов C и D гена гормоB
на роста 2 (GH2C и GH2D) [13], гена RAG1 [9], а
также паттерна распределения членов семейства
SlmII SINEBретропозонов среди отобранных
представителей Salmoninae [15]. Анализ интронов
C и D гена гормона роста 1 (GH1C и GH1D) выявил
несколько иную картину – род Hucho образовал
общую кладу не с Brachymystax, а с Parahucho [13].
Поскольку сестринские отношения Hucho и Bra8
chymystax считаются надежно установленными по
результатам анализа самых различных филогенеB
тических маркеров, включая аллозимы [11] и
морфологические признаки [1, 49], то необычB
ный результат по интронам GH1C и GH1D, скорее
всего, является неким артефактом. 

Эволюционный возраст рецентных видов Hu8
cho и Brachymystax не одинаков. Выявленные у виB
дов Brachymystax линии мтДНК дивергировали
намного раньше, чем разделились таковые в роде
Hucho (рис. 4). Различия внутри тупорылого ленB
ка B. tumensis велики для внутривидового уровня и
сигнализируют о том, что этот вид может на саB
мом деле состоять из двух независимых видов. С
другой стороны, не исключено, что такая картина
могла сложиться в результате интрогрессивной
гибридизации. 

Паттерн филогенетических связей в кладе
Salmo, Parahucho, Salvelinus, Parasalmo и Oncorhyn8
chus по митогеномным данным сходен с тем, что
был выявлен ранее при анализе ядерных генов [9,
10, 13, 14]. Salmo в этой кладе занимает базальное
положение, а линия Salvelinus (включая Salvethy8
mus) и линия тихоокеанских лососей Oncorhynchus
и форелей Parasalmo демонстрируют сестринские
отношения. Линия Parahucho присоединяется к
последней группировке (рис. 1–3). Положение
Parahucho, однако, неустойчиво, и в заметной доB
ле псевдореплик бутстрэпа или байесовских цикB
лов линия Parahucho составляла монофилетичеB
скую группировку с линией Salvelinus, существенB
но снижая таким образом уровень поддержки
преимущественного объединения в одну кладу
Salvelinus, Parasalmo и Oncorhynchus. В связи с
этим стоит указать на то, что при анализе интроB
нов C и D генов гормона роста 1 и 2 [13] или гена
RAG1 [9] положение линии Parahucho относительB
но Salmo, Salvelinus, Parasalmo и Oncorhynchus
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установить однозначно также не удалось. Одной
из причин этих затруднений может быть сравниK
тельно узкий временной промежуток, в течение
которого произошла их дивергенция (примерно
3 млн. лет согласно результатам как мтДНК –
рис. 4, так и RAG1Kдатирования [9]) и который,
вероятно, недостаточен для накопления необхоK
димого количества согласующихся филогенетиK
чески информативных признаков.

В отношении долгое время дискутируемого
вопроса о взаимоотношениях тихоокеанских лоK
сосей и форелей отметим следующее. МорфолоK
гически роды Oncorhynchus и Parasalmo хорошо
отличаются, и известно по меньшей мере шесть
уникальных производных признаков (синапоK
морфий), объединяющих виды тихоокеанских
лососей в монофилетическую группу [1]. В соотK
ветствии с этим находятся результаты недавнего
подробного анализа аллозимных данных, продеK
монстрировавшие монофилию рода Oncorhynchus
[11]. Кроме того, роды Oncorhynchus и Parasalmo
оказываются взаимно монофилетическими по
интронам C и D гена гормона роста 1 [13] и митоK
геномам (рис. 1–3). По нашим расчетам (рис. 4),
промежуток времени от момента дивергенции
предков этих родов и до момента диверсификаK
ции линий внутри Oncorhynchus мал – всего лишь
около 0.8 млн. лет. Поэтому случаи парафилии
рода Oncorhynchus, выявленные при анализе друK
гих участков ядерной ДНК – интронов C и D гена
гормона роста 2 [13], внутренних транскрибируеK
мых спейсеров ITS1 и ITS2 генов рРНК [14], гена
RAG1 [9] – можно трактовать как результат сохраK
нения предкового полиморфизма.

Вопросы о числе видов в роде Salvelinus и их
филогенетических взаимоотношениях также долK
гое время являются предметом дискуссий. Виды
этого рода можно разделить условно на две групK
пы. В первую войдут виды, чей таксономический
статус не вызывает сомнений, – S. fontinalis, S. le!
vanidovi, S. leucomaenis, S. confluentus и S. namay!
cush. Во вторую – S. alpinus и S. malma и группируK
ющиеся вокруг них виды гольцов (т.н. альпиноK
идные и мальмоидные гольцы, соответственно),
видовой статус многих из которых выглядит
спорным. 

Результаты настоящей работы еще раз продеK
монстрировали, воKпервых, что виды в последней
группе эволюционно молоды (рис. 4); воKвторых,
что митогеномные данные сами по себе не являK
ются достаточными для выяснения филогенетиK
ческих связей в роде Salvelinus ввиду обычности в
этой группе рыб явления интрогрессивной гиK
бридизации, сопровождающейся переносом
мтДНК от одного вида к другому ([50] и мн. др.).
К примеру, альпиноидные (S. alpinus, S. taranetzi)

и мальмоидные (S. malma, S. curilus) гольцы по
мтДНКKданным ([51–53], рис. 1–3) взаимно паK
рафилетичны. Однако по аллозимам [54, 55] или
по гену RAG1 [9] они составляют монофилетичеK
ские группировки. Аналогично, как свидетельK
ство интрогрессивной гибридизации можно расK
сматривать ситуацию с S. confluentus [50, 53, 56].
По митогеномным данным этот вид объединяетK
ся в одну кладу с S. taranetzi ([50, 57], рис. 1–3).
Однако на деревьях, построенных по аллозимK
ным данным [54], ITS1 генов ядерной рРНК [14]
или интронам GH1C и GH2С [58], S. confluentus явK
ляется видом, сестринским к S. leucomaenis. В свяK
зи с этим филогенетическое положение монотиK
пического Salvethymus – внутри группировки виK
дов альпиноидных и мальмоидных гольцов
(рис. 1–3) – по мтДНКKданным нельзя признать
веско обоснованным. Тем не менее отметим, что
по результатам PCRKRAPDKанализа Salvethymus
также оказывается внутри данной группировки
[59]. Кроме того, число хромосомных плеч (NF) в
кариотипе Salvethymus равно 98 [60]. То есть оно
такое же, как у рассмотренных в настоящей рабоK
те и других видов альпиноидных и мальмоидных
гольцов. У S. fontinalis, S. levanidovi, S. leucomaenis,
S. confluentus и S. namaycush NF = 100, и это состоK
яние для гольцовых рыб считается исходным [60].
Поэтому положение Salvethymus на полученных
филогенетических деревьях (рис. 1–3), вероятно,
близко к истинному.

Полиплоидизация и диверсификация Salmonidae

Как известно, имеются все основания считать,
что в линии Salmonidae, после ее формирования, но
до ее разделения на линии хариусов, сигов и лосоK
сей, произошло удвоение генома, путем, вероятно,
автополиплоидизации [61]. Первая попытка датиK
рования этой, специфической для Salmonidae, полK
ногеномной дупликации (ЛСГД– лососевоKспециK
фическая геномная дупликация) основывалась на
оценке эволюционного возраста паралогов гена
LdhB (80–100 млн. лет) и допускала, что это событие
могло по времени совпасть с собственно самим
формированием линии лососевых рыб [62, 63].
Позже к аналогичному заключению пришли ОсиK
нов и Лебедев [64], исходя из полученной ими оценK
ки эволюционного возраста паралогов гена Vtg (75–
85 млн. лет), оказавшихся примерно на 10 млн. лет
моложе возраста дихотомии лососевых и щукообK
разных. Наши молекулярные датировки, основанK
ные на анализе нескольких паралогических участK
ков ядерного генома (рис. 4), находятся в согласии с
перечисленными оценками и также допускают, что
полиплоидизация могла произойти почти сразу же
после обособления линии лососевых рыб. 
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Протяженность периода диверсификации лиA
ний родового уровня у лососевых рыб (22 млн. лет –
с 42 по 20 млн. лет назад) сходна с таковой щукоA
образных (30 млн. лет – с 88 по 58 млн. лет назад).
Однако, если в линии Esociformes этот период наA
чался спустя примерно 18 млн. лет после ее появA
ления, то в линии Salmonidae он наступил много
позже, с большим (около 64 млн. лет) временным
лагом (рис. 4). Любопытно, что начало диверсиA
фикации рецентных Salmonidae совпадает с периA
одом, когда переход от тетраA к дисомическому
наследованию осуществлялся, поAвидимому,
наиболее интенсивно. Медиана близкого к норA
мальному распределения оценок синонимичеA
ских дистанций между 408 парами ЛСГДAонолоA
гов из генома S. salar равна 0.19, что примерно в
два раза меньше таковой при их сравнении с орA
тологами из генома Esox lucius – 0.43 [65]. Из чего
можно ожидать, что медиана распределения оцеA
нок времени с момента установления дисомии
для этих генов находится гдеAто в районе оценки
в 47 млн. лет назад (0.19/0.43 × 106). К настоящему
моменту через диплоидизацию прошло примерно
76% из 33 проанализированных изозимных локуA
сов P. mykiss [61]. Тогда, беря эту оценку за ориенA
тир, можно подсчитать, что к моменту начала диA
версификации современных Salmonidae (около
42 млн. лет назад) доля таких локусов у их общего
предка могла составлять около 40%. Может доA
стижение именно такого уровня диплоидизации
и явилось “спусковым крючком” процесса диверA
сификации рецентных Salmonidae?

На примере растений показано, что скорость
видообразования в недавно сформированных поA
липлоидных линиях существенно ниже, чем в диA
плоидных [66], т.е. полиплоидия чаще всего являA
ется эволюционным тупиком. Однако те из поA
липлоидных линий, которые оказываются
способными его миновать, впоследствии могут
иметь долговременный эволюционный успех
[66]. Лососевые рыбы, несмотря на указанную заA
держку, относятся, очевидно, к последней категоA
рии, поскольку в кроне филогенетического дереA
ва Salmonidae чистая скорость диверсификации
(net diversification rate) довольно высока (в целом
0.078 линий на млн. лет; расчет проведен с помоA
щью пакета LASER [67] на основе полученной в
настоящей работе байесовской хронограммы) и
вполне сопоставима с таковой (0.067–0.081) в
быстро эволюционирующих группах Teleostei
[21]. Отметим, что при этом в последние 12 млн. лет
ее темпы (0.108) были в два раза выше, чем в предA
шествующий (42–13 млн. лет назад) отрезок вреA
мени (0.054). В конечном итоге в настоящее вреA
мя разнообразие Salmonidae оказывается много
выше разнообразия сестринских к ним EsociA

formes (66 видов 11 родов против 10 видов 4 родов,
соответственно [18]).

Как показано при изучении явления полногеA
номной дупликации (ПГД) у дрожжей Saccharo!
myces, потеря (физически, через делецию или пуA
тем псевдогенизации) одного из онологов –
обычный исход для подавляющего большинства
(вплоть до 90%) дуплицированных генов [68, 69].
При этом наиболее интенсивно такие процессы
идут на протяжении первых нескольких десятков
млн. лет спустя события ПГД [70, 71]. Сходная
эволюционная динамика ПГДAонологов харакA
терна и для костистых рыб (Teleostei) [72].

Считается, что дивергентное разрешение –
потери разных членов ПГДAдубликатов в разных
популяциях – может играть важную роль в проA
цессе видообразования у полиплоидов [71, 73].
Предполагалось, что дивергентное разрешение
способствовало диверсификации лососевых рыб
[73]. На наш взгляд, в случае с Salmonidae его
роль, скорее всего, была несущественная. 

В сравнении с другими, произошедшими у коA
стистых рыб, случаями полногеномных дупликаA
ций скорость потерь онологов геномами лососевых
рыб выглядит крайне низкой. За 70–100 млн. лет,
прошедших с момента специфической для SalmoA
nidae ПГД, в линиях, ведущих к P. mykiss или S. salar,
произошла потеря одного из дубликатов в 36% (в 12
из 33) изозимных локусов [61], в 30% (в 23 из 74)
других исследованных ядерных генов [5], а также в
22% (в 13 из 59) генов Hox кластеров [74, 75]. 

В линии Clupeocephala только в течение перA
вых 50–75 млн. лет, начиная с момента специфиA
ческой для Teleostei полногеномной дупликации
(ТСГД) и до расхождения предков OstarioclupeoA
morpha и Euteleostei, был утерян один из онологов
в 61% (в 78 из 128) исследованных генов пигменA
тации, в 79% (в 149 из 187) печеночных генов [76],
в 61% (в 71 из 116) генов, вовлеченных в процессы
передачи сигналов и обмена веществ [77], а также
в 59–72% (в 26–31 из 43–44) генов Hox кластеров
[75, 78, 79]. В целом потери в этот промежуток
времени составили примерно от 65 до 90% всех
потерь геновAдубликатов, образовавшихся в реA
зультате ТСГД.

B линии Cyprinus за то небольшое время, проA
шедшее с момента специфической для Cyprinus и
Carassius ПГД – 11–16 млн. лет [80–82], – утеряна
экспрессия одного из дубликатов в 48% из 23 проA
анализированных изозимных локусов [83], потеA
ряно дуплицированное состояние в 40–52% исA
следованных микросателлитных локусов [81–84],
а также утрачен один из четырех (25%) Hox!оноA
логов [82].
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Основной причиной чрезвычайно низкой скоC
рости утраты ПГДCдубликатов в линии SalmoC
nidae являются, поCвидимому, низкие темпы восC
становления у этих рыб дисомического наследоC
вания [85], что, в принципе, ожидаемо для
автополиплоидов. Так или иначе, но, на наш
взгляд, эта особенность делает маловероятной каC
куюCлибо значимую роль дивергентного разреC
шения в диверсификации современных SalmoC
nidae.

Авторы глубоко признательны О.А. Радченко
и J. Bohlen за любезно предоставленные образцы
некоторых видов рыб.
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