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В статье рассматриваются филогенетические взаимоотношения популяций европейского хариуса 
(Thymallus thymallus L.) из притоков реки Северная Двина (реки Обокша, Кестваж, Леменьга, Устья), из 
притоков реки Кулой (реки Келда, Лака, Сояна), реки Мегра, реки Варзуга бассейна Белого моря и реки Ома. 
В рамках работы у 60 особей проанализирован фрагмент митохондриальной ДНК, включающий полную по-
следовательность контрольного региона Д-петли. Во всех популяциях, за исключением популяции из реки 
Варзуги, присутствует гаплотип, обозначенный нами как «Main». Всего было выявлено десять гаплотипов, 
восемь из которых были выделены впервые, все выявленные гаплотипы относятся к скандинавской фило-
генетической линии и образуют три клады, одна из которых с высокой бутстреп поддержкой. 

Ключевые слова: европейский хариус, Thymallus thymallus, контрольный регион мтДНК

HAPLOTYPE DIVERSITY OF CONTROL REGION MTDNA EUROPEAN GRAYLING 
(THYMALLUS THYMALLUS L.) FROM RIVERS OF THE WHITE SEA BASIN
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In the article there were studied phylogenetic relationships of European grayling (Thyamllus thymallus) 
populations from tributaries of the Nothern Dvina river (Oboksha, Kestvazh, L emenga, Ustya), tributaries of 
the Kuloy river (Kelda, Laka, Sojana), Megra river, Varzuga river of the White Sea basin and Oma river. In all 
populations except Varzuga there was observed a haplotype named in the article as «Main». There was analyzed 
complete control region mtDNA of 60 specimens. A  total of 10 haplotypes were revealed, 8 of them first. All 
10 haplotypes represent Scandinavian lineage and form three clades, one of the clades has high bootstrap support.
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Европейский хариус (Thymallus 
thymallus), как и  все лососевые рыбы, об-
ладает ценными вкусовыми качествами, 
поэтому в  последнее время растет инте-
рес к  хариусу не только как объекту лю-
бительского лова, но и  виду, важному для 
аквакультурного разведения. В некоторых 
регионах России численность природных 
популяций европейского хариуса сокраща-
ется и  этот вид, являясь не только объек-
том хозяйственного интереса, но и важным 
звеном водных экосистем, внесен в  Крас-
ную книгу этих регионов. Рациональное 
использование, искусственное разведение 
и охрана вида невозможны без применения 
современных генетических методов. При 
этом хариус является объектом не только 
прикладных, но и фундаментальных иссле-
дований. Одним из таких важных направле-
ний являются филогенетические исследо-
вания, на базе которых мы можем уточнить 
положение вида в современной систематике 
и  предположить пути его расселения. Не-
смотря на то, что в последнее время в науч-

ной литературе интерес к этому виду доста-
точно высок [3–5, 7–9], в российской части 
ареала большинство популяций остаются 
неисследованными, данные фрагментарны 
и затрагивают отдельные реки или их при-
токи [3, 5, 7, 9]. 

Соответственно, в  задачи нашего ис-
следования входило: уточнить филогенети-
ческое положение европейского хариуса на 
территории Европейского Севера, а  также 
предположить возможные пути его расселе-
ния. Для выполнения этой задачи в работе 
анализируется контрольный регион мтДНК, 
относящийся к  некодирующим последова-
тельностям мтДНК и относительно быстро 
накапливающий замены.

Материалы и методы исследования

Всего было проанализировано 60 особей хариуса 
из разных рек бассейна Белого моря. Географическое 
расположение выборок показано на рис. 1. Выделение 
ДНК из плавников проводили с использованием на-
бора QIAGEN DNeasyTM по протоколу производителя. 
Для амплификации фрагментов использовали после-
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довательности праймеров LRBT–25, LRBT–1195 [8]:. 
Амплификацию проводили в 15 мкл смеси, содержа-
щей 10ХTaq буфер, 2 мМ Mg2+, 2.5 мM dNTP’s, 1ед. 
Taq полимеразы (ДИАЛАТ, Россия), 5 пкM каждого 
праймера, 1.5 мкл ДНК. Амплификацию проводили 
в  термоциклере Tetrad 2 (Bio–Rad L aboratories, Inc., 
США) в следующем режиме: I – 95 °С 5 мин., затем 
35 циклов II – 94 °С 20 сек., 30 сек. 58 °С, 72 °С 1мин., 
заключительная элонгация 72 °С  – 10 мин. Анализ 
нуклеотидной последовательности проводился в  ге-

нетическом анализаторе A BI PRISM  3500 (Applied 
Biosystems, США). Первичная обработка и  множе-
ственные выравнивание нуклеотидных последова-
тельностей проводили в  программе Geneious® 6.0.5, 
статистический и  филогенетический анализы про-
водили в  программах DnaSP V.5 [6], Geneious® 6.0.5 
(Biomatters L td.). Для построения дендрограммы 
были использованы последовательности контроль-
ного региона мтДНК, депонированные в базе нуклео-
тидных последовательностей GenBank® (NCBI).

Рис. 1. Карта расположения выборок. Притоки р. Кулой: 1 – Сояна, 2 – Лака,  
3 – Келда; притоки р. Северная Двина: 4 – Устья, 5 – Обокша, 6 – Кестваж,  

7 – Леменьга; 8 – р. Мегра; 9 – р. Ома; 10 – р. Варзуга

Распределение гаплотипов в исследованных выборках хариуса
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Рис. 2. Сеть гаплотипов контрольного региона мтДНК исследованных рыб  
на основе алгоритма TCS [2]. Белым цветом выделен Кулой, серым – Северная Двина,  

черным – выборки из других рек. Обозначения гаплотипов: Ku – Кулой, ND – Северная Двина, 
MAIN – наиболее распространённый гаплотип, Meg – Мегра, Var – Варзуга

Рис. 3. Филогенетическое дерево гаплотипов контрольного региона мтДНК североатлантической 
группы европейского хариуса. Дерево построено на основе алгоритма программы Mr Bayes 3.2.1. 
методом присоединения соседей с использованием HKY модели, в качестве корня использован 

гаплотип из реки Луары (AF522425). В узлах дерева указаны значения бутстрепа.  
На дендрограмме гаплотипы, полученные в нашей работе, обозначены Ku_ – Кулой,  

ND_ – Северная Двина, Main – наиболее массовый гаплотип
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Результаты исследования  

и их обсуждение

После множественного выравнивания 
полученных последовательностей иссле-
дован участок мтДНК длиной 1046 п.н., 
включающий полную последовательность 
контрольного региона Д–петли, GC–содер-
жание этого фрагмента составляло 35.6 %. 
Было выявлено 13 полиморфных сайтов 
(1,2 % от всех сайтов), из них информатив-
ных 9. Из 14 замен 1 трансверсия, осталь-
ные транзиции, также выявлена одна 
делеция. Среди исследованных последо-
вательностей выделено 10 гаплотипов, 8 – 
впервые. Распределение гаплотипов по вы-
боркам представлено в таблице.

Гаплотип, обозначенный нами «Main», 
выявлен в большинстве выборок за исклю-
чением выборки из реки Варзуга. В реке 
Кулой было обнаружено 6 гаплотипов, 3 из 
которых являются вариантами основного 
гаплотипа с  однонуклеотидными замена-
ми (рис. 2), а 2 других гаплотипа (Ku4 и 5) 
с  бо́льшим количеством замен. Гаплотип 
Ku5 соответствует гаплотипу A F522430 
(At6) (рис. 3), обнаруженному в выборке из 
бассейна Балтийского моря [9]. В реке Се-
верная Двина было выявлено 3 гаплотипа, 
гаплотип ND1 относится к группе массово-
го гаплотипа «Main»с одной заменой, а га-
плотип ND2 на 5 замен отличается от мас-
сового гаплотипа «Main». Гаплотип ND2 
(рис. 3) аналогичен гаплотипу A F522426 
(At2) выявленному в  реке Тана на севере 
Норвегии [9]. В популяции реки Мегра при-
сутствует гаплотип Meg, отличающийся от 
основного на 2 замены. В реке Варзуга об-
наружен только 1 гаплотип Var, характер-
ный только для рыб из этой реки, отлича-
ющийся от массового гаплотипа на 7 замен 
(рис. 2) и относящийся к той же группе га-
плотипов, что и ND2 (рис. 3).

На основе проведенного анализа полу-
ченные нами гаплотипы относятся к  вы-
деленной в  предыдущих исследованиях 
скандинавской филогенетической линии 
европейского хариуса и образуют три кла-
ды, предположительно отражая рефугиу-
мы, из которых происходило расселение 
хариуса (рис. 3). Во время максимально-
го оледенения северные реки, по мнению 
Гросвальда  [1], сбрасывали воды на юг, 
соответственно, формирование русел рек 
Европейского Севера происходило после 
отступления ледника и  расселение хари-
уса происходило по мере формирования 
русел. Наиболее вероятно, в  период по-
кровного оледенения вид мог сохраняться 
в  сети приледниковых озер, служивших 
рефугиумами для вида. Большинством ис-

следователей [4, 7] принято допущение, 
что у холодноводных видов рыб различия 
в Д–петле достигают 1 % за 1 млн лет. Раз-
личия между гаплотипами из разных клад 
в нашем исследовании достигают от 0.4 % 
до 0.9 %, при этом клада с гаплотипами из 
Варзуги (Var) и Северной Двины (ND2) c 
высокой бутстреп поддержкой (~ 70 %), 
что предполагает разделение вида и  су-
ществование вида во время последнего 
максимального оледенения по крайней 
мере в двух рефугиумах. Мы можем пред-
положить существование западного ре-
фугиума, откуда происходило заселение 
хариусом водоемов Фенноскандии и севе-
ро-западных притоков Северной Двины. 
Другим возможным местом рефугиума 
мог быть расположенный на юго-восто-
ке, возможно, в  районе существовавшего 
в максимальной стадии последнего оледе-
нения Печорского приледникового озера, 
откуда пошло расселение хариуса в  вос-
точные и северо-восточные реки. В поль-
зу этой гипотезы свидетельствует то, что 
массовый гаплотип обнаружен во всех 
исследованных популяциях северо-вос-
точных рек и притоков Северной Двины, 
тогда как в Варзуге и  других реках Фен-
носкандии этот гаплотип и  его варианты 
обнаружены не были. Судя по получен-
ным результатам, предполагаемый рефу-
гиум для популяций Камы и Урала также 
отличался от этих двух, так как там тоже 
не был обнаружен гаплотип, наиболее ча-
сто встречающийся в  наших выборках, 
а также эти гаплотипы, выявленные в ра-
боте Марича с коллегами  [7], достаточно 
сильно (~ 0.5 %) отличаются от остальных 
гаплотипов скандинавской линии. Для бо-
лее точного понимания картины расселе-
ния европейского хариуса на территории 
Европейского Севера необходимо более 
полное исследование выборок не только 
из рек Арктического побережья, но и при-
токов верхней Волги.

Заключение
В работе проанализирован фрагмент 

мтДНК, включающий полную последова-
тельность контрольного региона, у 60 осо-
бей европейского хариуса из выборок рек 
бассейна Белого моря. Было выявлено 10 
гаплотипов, 8 из которых были описаны 
впервые. На основе проведенного анализа 
все гаплотипы относятся к скандинавской 
филогенетической линии и  образуют три 
клады, одна из которых с высокой бутстреп 
поддержкой, что позволяет предположить 
расселение европейского хариуса на тер-
ритории Европейского Севера по крайней 
мере из двух рефугиумов.
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