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ФИЛОГЕОГРАФИЯ КУРИНСКОГО УСАЧА Barbus cyri De Filippi
(Cyprinidae) ПО ДАННЫМ мтДНК
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Представлено первое подробное исследование филогеографии куринского усача B. cyri (229 особей
из 52 локальностей) с использованием двух молекулярных маркеров мтДНК – гена цитохрома b и
контрольного региона. С помощью анализа сетей гаплотипов выявлена сложная генетическая
структура популяций куринского усача, слабо коррелирующая с географией распространения этих
популяций. Предполагается, что климатические флуктуации, колебания уровня Каспийского моря
и тектоническая активность в регионе приводили к неоднократным вторичным контактам в соче-
тании с периодической изоляцией отдельных популяций усача (бассейны Ленкорани, Севана,
Нижней Куры, южного побережья Каспия) в период плейстоцена–голоцена. Обнаруженная гене-
тическая субизоляция популяций верхне-среднего течения р. Кура от популяций Нижней Куры,
наряду с данными о высокой степени эндемизма ихтиофауны среднего течения Куры, позволяет
высказать гипотезу о существовании в бассейне р. Кура локального рефугиума.

Ключевые слова: филогеография, Barbus, мтДНК, Кавказ, рефугиум, плейстоцен–голоцен
DOI: 10.31857/S0320965222010053

ВВЕДЕНИЕ
Усачи рода Barbus sensu stricto представляют

собой линию эволюционных тетраплоидов в сем.
Cyprinidae (2n=100) (Berrebi, Tsigenopoulos, 2003),
обитающих в водоемах Европы, Кавказа и Ближ-
него Востока. Группа объединяет >30 видов и
считается сложной в таксономическом и эволю-
ционном отношениях. Исследования филогении
и филогеографии европейских видов усачей об-
наружили сложные паттерны их эволюционной
истории, отображающие расселение из несколь-
ких рефугиумов, существовавших в ледниковые
периоды, наличие вторичных контактов и гибри-
дизации (Kotlík, Berrebi, 2001; Lajbner et al., 2009;
Meraner et al., 2013; Levin et al., 2019). Таким обра-
зом, группа Barbus представляет значительный
интерес для эволюционной биологии и биогео-

графии. При этом кавказские усачи, представ-
ленные пятью видами – B. ciscaucasicus Kessler,
1877; B. cyri De Filippi, 1865; B. kubanicus Berg, 1912;
B. rionicus Kamensky, 1899; B. tauricus Kessler, 1877, –
являются слабо изученной группой (Levin, Ruben-
yan, 2006; Gandlin et al., 2017; Levin et al., 2019).

Куринский усач B. cyri – наиболее широко
распространенный вид усачей на территории
Кавказа – описан из р. Кура у г. Тбилиси. Его аре-
ал охватывает пресные водоемы бассейна Кас-
пийского моря как в Закавказье – реки Кура и
Аракс (Грузия, Азербайджан, Армения, Турция),
оз. Севан (Армения), так и водоемы Южного
Прикаспия – бассейн оз. Урмия (Khaefi et al.,
2018) и Закаспийского региона – р. Атрек в Иране
(Bănărescu, Bogutskaya, 2003; Khaefi et al., 2017).

Систематическое положение куринского уса-
ча неоднократно менялось. Некоторые авторы
синонимизировали B. cyri с B. lacerta Heckel, 1843
(Берг, 1949; Coad, 1995), описанного из р. Куэйк

Сокращения: п.н. – пара нуклеотидов; ПЦР – полимераз-
ная цепная реакция; cyt b – ген цитохрома b; CR – кон-
трольный регион.
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около г. Алеппо в Сирии, или считали его подви-
дом B. lacerta (Дадикян, 1986; Bănărescu, Bogutska-
ya, 2003). Другие авторы рассматривали его в ка-
честве подвида B. cyclolepis Heckel, 1837 (Bianco,
Bănărescu, 1982). В то же время, ряд описанных так-
сонов (B. toporovanicus Kamensky, 1899, B. sursunicus
Kamensky, 1899, B. bortschalinicus Kamensky, 1899 и
B. armenicus Kamensky, 1899) были синонимизи-
рованы с B. cyri (Берг, 1949), а B. goktschaicus Kessler,
1877 предложен к синонимизации (Levin et al.,
2019). Дискуссия о таксономическом статусе ку-
ринского усача или его отдельных популяций,
по-видимому, объясняется значительной морфо-
логической изменчивостью широко распростра-
ненного вида (Абдурахманов, 1962; Лёвин, 2004).
Ключевыми в понимании популяционной струк-
туры вида и его таксономического статуса могут
быть генетические данные, хотя сведений о гене-
тическом полиморфизме куринского усача в ли-
тературе немного.

Цель настоящей работы – исследовать генети-
ческий полиморфизм куринского усача и рекон-
струировать его филогеографию по результатам
молекулярно-генетический анализа.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Для реконструкции эволюционной истории
куринского усача и прояснения вопросов его фи-

логеографии проведен молекулярно-генетиче-
ский анализ 52 выборок, охватывающих большую
часть ареала. Для сравнения в исследование так-
же были взяты две выборки близкородственного
куринскому усачу вида – Barbus lacerta. Материа-
лом послужили коллекционные сборы Института
биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина
РАН (ИБВВ РАН). Карта с местами сбора мате-
риала дана на рис. 1, географические координаты
приведены в Дополнительном материале (табл. 1S).

ДНК выделяли из плавников, фиксированных
в 96%-ном этаноле, солевым методом (Aljanabi,
Martinez, 1997). В дальнейшем работали с
мтДНК, успешно используемой в изучении фи-
логеографии рыб (Avise, 2000; Artaev et al., 2021).
Исследовали последовательности фрагментов
двух маркеров мтДНК – гена цитохрома b (cyt b) и
контрольного региона (CR), которые хорошо себя
зарекомендовали в филогеографических и филоге-
нетических исследованиях усачей (Tsigenopoulos,
Berrebi, 2000; Doadrio et al., 2002, Kotlík et al., 2004;
Khaefi et al., 2018; Levin et al., 2019; Zaccara et al.,
2019).

ПЦР проводили в реакционной смеси объе-
мом 25 мкл [1× буфер, 1.5 мМ MgCl2, 10 мкМ каж-
дого праймера, 0.2 мкМ каждого нуклеотидтри-
фосфата, 1 мкл ДНК-матрицы и 1 ед. Taq-поли-
меразы (Силекс, Москва)].

Рис. 1. Карта сбора материала.
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ГАНДЛИН и др.

Амплификацию фрагмента гена цитохрома b
(cyt b) проводили с праймерами GluDg
5′-TGACTTGAARAACCAYCGTTG-3′ (Palumbi,
1996) и H16460 5′-CGAYCTTCGGATTACAAGAC-
CG-3' (Perdices et al., 2002). В ряде случае использо-
вали праймеры LA 5′-GCGACTTGAAAAACCAC-
CGTT-3′ и CB2H 5′-CCCTCAGAATGATATTTGC-
CCTCA-3′ для восстановления нуклеотидной
последовательности в начале 5′-конца гена цито-
хрома b (Espanhol et al., 2007). Для амплификации
контрольного региона мтДНК (CR, согласно
BLAST, амплифицированные фрагменты также
включают 18 п.н. участка, кодирующего tRNA-
Pro) были взяты праймеры DL623 5'-
GGAATAGATATGTTATGCACTTG-3' (Levin et
al., 2013) и LProf 5'-AACTCTCACCCCTAGCTC-
CCAAAG-3' (Meyer et al., 1994), а также ESTFOR
5'-CATCGGTCTTGTAATCCGAAGAT-3' и New-
CRev_AC 5'-GTTTAGGGGTTTGACAAGGATA-
3', разработанные нами. ПЦР проводили соглас-
но условиям, указанным в статье Лёвина и др.
(Levin et al., 2012) для цитохрома b, и в статье Лё-
вина и др. (Levin et al., 2013) – для контрольного
региона.

Полученные ПЦР-продукты визуализировали
в 1.5%-ном агарозном геле, затем очищали ПЦР-
продукт с использованием 96%-ного этанола и
ацетата аммония в концентрации 3M. Секвени-
рование проводили на автоматическом секвена-
торе ABI3500 в ИБВВ РАН в соответствии с ин-
струкцией производителя. Гомологичные участ-
ки последовательностей проверены в программе
FinchTV 1.4.0 (Rothgänger et al., 2005) и выравнены
c использованием пакета программ MEGA7 (Ta-
mura et al., 2007).

Сети гаплотипов строили с использованием
программы PopART (Leigh, Bryant, 2015) при по-
мощи алгоритма Median Joining (Bandelt et al.,
1999). Генетическую дифференциацию между по-
пуляциями рассчитывали в Arlequin v. 3.5.2.2 (Ex-
coffier, Lisсher, 2010) с использованием индекса

фиксации FST (Weir, Cockerham, 1984). Нуклео-
тидное и гаплотипическое разнообразие, среднее
количество нуклеотидных различий оценивали с
помощью DnaSP v. 6 (Rozas et al., 2017). Расчет сред-
ней и максимальной внутригрупповой, а также
средней межгрупповой p-дистанции проводили с
помощью программы MEGA7 (Tamura et al., 2007).

Всего использовано 216 последовательностей
гена cyt b длиною 993 п.н. B. cyri и B. lacerta. В это
число входят 62 последовательности гена cyt b ку-
ринского усача, опубликованные в базе данных
NCBI под номерами MK108197–MK108236,
MK108254–MK108266 и MK108279–MK108287
из работы Лёвина и др. (Levin et al., 2019) и 154 по-
следовательности (MZ547143–MZ547296), полу-
ченные в данном исследовании. Также впервые
отсеквенированы 152 последовательности CR
B. cyri длиною 652 п.н. (MZ547297–MZ547448).
Кроме них, в качестве дополнительного материа-
ла использованы 68 последовательностей CR из
базы данных NCBI под номерами MF599000–
MF599067, опубликованные в работе Хаефи и др.
(Khaefi et al., 2018). Таким образом, общее число
анализируемых последовательностей CR дости-
гало 220.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Филогеография куринского усача по данным по-
следовательностей cyt b. Двести пять последова-
тельностей гена cyt b куринского усача B. cyri из
бассейнов рек Кура, Аракс, Ленкорань и бассейна
оз. Севан относятся к 44 гаплотипам, в то время
как 11 последовательностей сестринского вида
B. lacerta из бассейна р. Евфрат представлены
7 гаплотипами (рис. 2, табл. 1). Сеть гаплотипов ку-
ринского усача характеризуется звездчатой структу-
рой с гаплотипом 20 в центре и отходящими от него
краевыми гаплотипами. Центральный гаплотип
выявлен у особей трех бассейнов (рек Кура, Аракс и

Таблица 1. Внутри- и межгрупповая генетическая изменчивость B. cyri и B. lacerta по последовательностям гена cyt b

Примечание. n/H – размер выборки/число гаплотипов; Hd ± SD – разнообразие гаплотипов ± стандартное отклонение; π –
нуклеотидное разнообразие (на сайт); K – среднее количество нуклеотидных различий; СВД ± SE – средняя внутригруппо-
вая p-дистанция ± стандартная ошибка; МВД – максимальная внутригрупповая p-дистанция; БГ – ближайшая группа; Дист.
БГ – средняя p-дистанция до ближайшей группы (на основе 1000 реплик бутстрепа).

Группа n/H Hd ± SD π ± SD K СВД ± SE МВД БГ Дист. БГ ± SE

Barbus cyri
Бассейн:

р. Аракс 27/10 0.843 ± 0.050 0.0024 ± 0.0002 2.4 0.0024 ± 0.0009 0.006 оз. Севан 0.003 ± 0.001
р. Кура 147/29 0.908 ± 0.012 0.0026 ± 0.0001 2.6 0.0026 ± 0.0007 0.008 То же 0.003 ± 0.001
р. Ленкорань 14/5 0.780 ± 0.085 0.0033 ± 0.0007 3.3 0.0033 ±  0.0011 0.007 » 0.003 ± 0.001
оз. Севан 17/9 0.882 ± 0.055 0.0024 ± 0.0003 2.4 0.0024 ± 0.0008 0.005 р. Аракс 0.003 ± 0.001

Все бассейны 205/44 0.938 ± 0.007 0.0028 ± 0.0001 2.7 0.0028 ± 0.0007 0.008 – –
Barbus lacerta

Бассейн р. Евфрат 11/7 0.909 ± 0.066 0.0039 ± 0.0004 3.9 0.0039 ± 0.0012 0.007 р. Кура 0.028 ± 0.005
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оз. Севан), остальные гаплотипы встречаются у
представителей 1–2 бассейнов. В связи с этим
разделение сети на отдельные гаплогруппы за-
труднительно. От центрального гаплотипа наибо-
лее дистанцированными (на расстояние до пяти
мутаций) оказались гаплотипы усача из р. Кура
(гаплотипы 12, 37) и р. Ленкорань (гаплотипы 24
и 25) (рис. 2). Слабо дивергировавшие от цен-
трального гаплотипа – гаплотипы усача из бас-
сейнов р. Аракс и оз. Севан.

Наименьшее гаплотипическое разнообразие
наблюдали в бассейне р. Ленкорань (Hd = 0.780),
наибольшее – в бассейне р. Кура (Hd = 0.908)
(табл. 1). Наименьшее нуклеотидное разнообра-
зие обнаружено в бассейнах оз. Севан и р. Аракс
(π = 0.0024), наибольшее – в бассейне р. Ленко-
рань (π = 0.0033). Среднее количество нуклеотид-
ных различий и среднее генетическое расстояние
между гаплотипами из бассейна р. Ленкорань
также наибольшие (K = 3.3, СВД = 0.0033) по
сравнению с другими бассейнами, что отражено и
на гаплотипической сети (табл. 1, рис. 2).

Несмотря на небольшую выборку B. lacerta, его
гаплотипическое разнообразие (Hd = 0.780) срав-
нимо или превышает таковое для B. cyri из бас-
сейна р. Кура, имеющего самое высокое значение
Hd среди всех бассейнов. Нуклеотидное разнооб-
разие, средняя внутривидовая дистанция и сред-
нее количество нуклеотидных различий B. lacerta
существенно выше, чем у B. cyri (табл. 1). При

рассмотрении более длинных последовательно-
стей данного маркера (длиной 1068 п.н.), для
B. lacerta почти каждая из них уникальна, хотя
большая их часть происходит из одной локально-
сти – р. Пери Сую (Peri Suyu). Таким образом,
B. lacerta имеет высокое генетическое разнообра-
зие. В целом усачи B. cyri и B. lacerta генетически
хорошо различаются, что видно на сети гаплоти-
пов. Минимальное генетическое расстояние
между гаплотипами этих видов – 25 нуклеотид-
ных замен.

Филогеография куринского усача по данным по-
следовательностей контрольного региона (CR).
Сеть гаплотипов контрольного региона курин-
ского усача построена с использованием 152 по-
следовательностей длиной 652 п.н. (рис. 3а). Вы-
явлено 59 гаплотипов, 38 из них представлены
уникальными последовательностями.

Сеть гаплотипов имеет сложную структуру.
Учитывая топологию сети, можно выделить семь
гаплогрупп (рис. 3а). Гаплогруппы не вполне со-
ответствуют бассейнам или суб-бассейнам, хотя
3-я гаплогруппа включает гаплотипы исключи-
тельно из бассейна р. Кура. Гаплогруппы 1, 6 и 7
включают гаплотипы из бассейнов рек Кура и
Аракс. Гаплогруппа 2 включает гаплотипы из всех
бассейнов, кроме р. Аракс. Гаплогруппы 4 и 5,
слабо дивергировавшие между собой (четыре му-
тации), включают гаплотипы из всех исследован-
ных бассейнов (реки Кура, Аракс, Ленкорань и

Рис. 2. Сеть гаплотипов В. cyri и B. lacerta по 216 последовательностям гена cyt b мтДНК длиной 993 п.н. Число штрихов
на отрезках, соединяющих гаплотипы, соответствует числу нуклеотидных замен; черные точки обозначают гипотети-
ческие гаплотипы.
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Рис. 3. Филогеография усачей В. cyri по 152 последовательностям контрольного региона мтДНК длиной 652 п.н.: а –
сеть гаплотипов (число штрихов на отрезках, соединяющих гаплотипы, соответствует числу нуклеотидных замен; чер-
ные точки обозначают гипотетические гаплотипы); б – географическое распределение гаплогрупп контрольного ре-
гиона B. cyri (географически близкие локальности объединены в одну). 1–7 – гаплогруппы.
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оз. Севан). Также обнаружено, что гаплотипы
усача из оз. Севан и р. Ленкорань объединяются в
одни и те же гаплогруппы: гаплотипы, выявлен-
ные в этих водоемах, входят в состав 2, 4 и 5-й гап-
логрупп (рис. 3а). Гаплогрупп контрольного реги-
она для лучшей визуализации их географического
распределения представлены на карте (рис. 3б).

Все семь гаплогрупп обнаружены в бассейне
р. Кура, пять гаплогрупп – в бассейне р. Аракс и
по три гаплогруппы в бассейнах рек Ленкорань и
оз. Севан. Гаплогруппы имеют разное распро-
странение: например, 3-я гаплогруппа встречает-
ся исключительно в бассейне верхнего и среднего
течения Куры. Также есть гаплогруппы, которые
распространены преимущественно в отдельных
бассейнах: 5-я гаплогруппа, распространенная в
Верхней и Средней Куре, оз. Севан, р. Аракс и в
р. Бадара (Нижняя Кура); 6-я гаплогруппа встре-
чается в Верхней и Средней Куре, р. Аракс, а так-
же в р. Бадара (Нижняя Кура); 4-я гаплогруппа
обнаружена преимущественно в Нижней Куре,
оз. Севан и р. Ленкорань; 1-я гаплогруппа встре-
чается в одной локальности Араксинского бас-
сейна, но широко распространена на всем протя-
жении бассейна р. Кура. Кроме того, есть гапло-
группы, которые отсутствуют в отдельных
бассейнах (2-я гаплогруппа, не выявленная в бас-
сейне р. Аракс). Как отмечали ранее, в бассейнах оз.
Севан и р. Ленкорань распространены одни и те же
гаплогруппы.

Весьма высокое гаплотипическое разнообра-
зие куринского усача по сравнению с таковым
для других бассейнов и для всех бассейнов вместе
взятых отмечено в оз. Севан – Hd = 0.982 (табл. 2).
Для этого бассейна почти каждая последователь-
ность уникальна. Бассейн р. Ленкорань характе-
ризуется низкими значениями почти всех показа-
телей генетического разнообразия по сравнению
с другими бассейнами (Hd = 0.648, K = 4.5, СВД =
= 0.0069, π = 0.0069). Наибольшие значения нук-
леотидного разнообразия, среднего количества
нуклеотидных замен и средней внутригрупповой
дистанции характерны для гаплотипов из бассей-
на р. Кура (π = 0.0097, K = 6.2, СВД = 0.0096), что
совпадает с наличием последовательностей из
этого бассейна в каждой гаплогруппе сети гапло-
типов (рис. 3а).

Для последовательностей контрольного реги-
она мтДНК из разных бассейнов были рассчита-
ны попарные значения индекса фиксации FST
(рис. 4). В связи с разницей в частотах гаплогрупп
между бассейном р. Кура выше Мингечевирского
водохранилища и ниже него (рис. 5), бассейн ре-
ки был разделен на два участка – верхне-среднее
и нижнее течение реки.

Наиболее высокое значение FST отмечено для
популяций усача внутри бассейна р. Кура – меж-
ду участками этой реки выше и ниже Мингече-
вирского водохранилища (FST = 0.27, p < 0.05). Наи-
меньшее попарное значение FST выявлено для вы-
борок из бассейна оз. Севан и р. Аракс (FST = 0.01,
p > 0.05). Значения FST между выборками усача
верхне-среднего течения р. Кура и выборками
остальных бассейнов статистически значимо раз-
личаются. Популяции бассейна р. Ленкорань ока-
зались более изолированы от популяций бассейна
р. Аракс (FST = 0.14, p < 0.05), чем от популяций бас-
сейна нижнего течения р. Куры (FST = 0.09, p > 0.05)
или оз. Севан (FST = 0.09, p > 0.05). В то же время
популяция бассейна Аракса генетически более
изолирована от популяций Нижней Куры (FST =
= 0.19, p < 0.05), чем от популяций верхнего и
среднего течения этой реки (FST = 0.10, p < 0.05).
Сходная ситуация в отношении Куринских суб-
басейнов наблюдается и для бассейна оз. Севан.

Для лучшего понимания филогеографии ку-
ринского усача нами сконструирована сеть гап-
лотипов (рис. 6) с добавлением более коротких по-
следовательностей контрольного региона B. cyri из
иранской части бассейна Каспийского моря (Khaefi
et al., 2018), при этом семь ранее выделенных гапло-
групп (рис. 3а) сохраняются. Гаплотипы, описан-
ные Хаефи и др. (Khaeti et al., 2018), входят в со-
став выделенных нами гаплогрупп или близки им
(рис. 6). Некоторые из “иранских” последова-
тельностей относятся к гаплотипам, общим с по-
следовательностями усача из бассейнов рек Кура,
Аракс, Ленкорань и оз. Севан. Вызывает интерес
тот факт, что гаплотипы из р. Калибар (бассейн
р. Аракс) расположены в разных частях сети на
большом расстоянии друг от друга (5–9 замен,
СВД = 0.011 ± 0.004, МВД = 0.019 ± 0.007) в соста-
ве разных гаплогрупп. Гаплогруппы C1–C3 близ-
ки географически и генетически, гаплогруппы С4
и C5, несмотря на географическую близость, ге-
нетически существенно дивергировали. Усачи из
бассейна оз. Урмия группируются отдельно от
остальных.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Два маркера мтДНК дают несколько различа-
ющуюся картину популяционно-генетической
структуры куринского усача B. cyri. Так, сеть гап-
лотипов последовательностей гена cyt b представ-
ляет собой центральный гаплотип и отходящие от
него отдельные гаплотипы и гаплотипические
линии с недостаточно структурированными гап-
логруппами (рис. 2). Такая структура может быть
свидетельством того, что расселение куринского
усача по водоемам и водотокам Кавказа было до-
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Таблица 2. Внутри- и межгрупповая генетическая изменчивость последовательностей контрольного региона B. cyri

Примечание. Обозначения показателей как в табл. 1.

Группа n/H Hd ± SD π ± SD K СВД ± SE МВД БГ Дист. БГ ± SE

Бассейн:
р. Аракс 14/8 0.890 ± 0.06 0.0086 ± 0.0012 5.6 0.0086 ± 0.0022 0.017 р. Ленкорань 0.009 ± 0.002
р. Кура 113/43 0.960 ± 0.006 0.0097 ± 0.0002 6.2 0.0096 ± 0.0022 0.02 р. Аракс 0.010 ± 0.002
р. Ленкорань 14/4 0.648 ± 0.116 0.0069 ± 0.0015 4.5 0.0069 ± 0.0021 0.017 оз. Севан 0.009 ± 0.002
оз. Севан 11/10 0.982 ± 0.046 0.0093 ± 0.001 6.1 0.0093 ± 0.0023 0.018 р. Ленкорань 0.009 ± 0.002
Все бассейны 152/59 0.965 ± 0.005 0.0096 ± 0.0002 6.3 0.0096 ± 0.0022 0.025 – –

статочно быстрым. В состав сети гаплотипов по
гену cyt b также входят последовательности
B. lacerta из двух водотоков бассейна р. Евфрат,
представленные семью гаплотипами. В целом
B. lacerta имеет высокое генетическое разнооб-
разие.

В то же время анализ сети гаплотипов, постро-
енной на основании некодирующих последова-
тельностей контрольного региона (рис. 3а), пока-
зал существенную подразделенность выявленных
гаплотипов на ряд гаплогрупп, не имеющих чет-
кой приуроченности к тому или иному географи-
ческому региону или бассейну. На фоне общей
слабой географической структурированности в
р. Кура обнаружена уникальная группа гаплоти-
пов B. cyri – 3-я гаплогруппа (рис. 3). Она пред-
ставлена лишь в верхне-среднем течении реки,
что может говорить о возможной частичной изо-
ляции друг от друга популяций верхне-среднего и
нижнего течений. Отсутствие в верхне-среднем
течении представителей 4-ой гаплогруппы, кото-
рая встречается в нижнем течении р. Кура, также
указывает на генетическую сегрегацию курин-
ских популяций. О сниженном потоке генов меж-
ду популяциями верхне-среднего и нижнего тече-
ния р. Кура свидетельствует и высокое значение
FST между ними (рис. 4). Полученные результаты
согласуются с информацией об эндемизме ихтио-
фауны области среднего течения Куры. В частно-
сти, в данном регионе обитают узколокальные
эндемики Pseudophoxinus atropatenus (Derjavin
1937) (Артаев и др., 2018) и Cobitis derzhavini Va-
sil’eva, Solovyeva, Levin, Vasil’ev, 2020 (Vasil’eva et
al., 2020). По-видимому, участок бассейна Сред-
ней Куры можно рассматривать как рефугиум
водной фауны Закавказья.

Хотя бассейн р. Ленкорань изолирован от Ку-
ра-Араксинской речной системы, последователь-
ности ленкоранского усача все же принадлежат к
разным гаплогруппам, находясь на значительной
дистанции друг от друга (табл. 2, рис. 2). Это мо-
жет говорить о неоднократном заселении бассей-
на р. Ленкорань представителями разных гапло-
групп, возможно, несколькими путями. Так, за
последний миллион лет уровень Каспийского

моря существенно колебался, что сопровожда-
лось изменениями солености в диапазоне 7–16‰
(Янина, 2012). Проникновение куринского усача
в бассейн р. Ленкорань могло быть приурочено к
крупным регрессиям или начальным этапам
трансгрессий Каспийского моря, во время кото-
рых, как полагают, происходило снижение его
солености с возможным возникновением локаль-
ных опресненных лиманов в местах сброса реч-
ных вод (Свиточ, 2016). Как предполагает Свиточ
(2016), в трансгрессивные эпохи объем раство-
ренных солей в водах Каспийского моря был не-
сколько больше, чем в регрессивные. В ходе транс-
грессий Каспия источником солей выступали соля-
ные купола Северного Прикаспия и, вероятно,
залив Кара-Богаз-Гол и засоленные грунты при их
затоплении. Кроме того, во время регрессий при от-
ступлении Каспия палеорусла рек могли соеди-
няться ниже по течению, что также представляет
собой возможность для расселения рыб. Случаи
подобных слияний палеорусел известны для пе-
риодов регрессий уровня морей и океанов (Гу-
лин, Коваленко, 2010; Swartz et al., 2014).

Не исключено, что бассейн р. Ленкорань был
связан с Кура-Араксинским бассейном через си-
стему перехватов верховий рек. О связи фауны
р. Ленкорань с фауной Кура-Араксинского бас-
сейна говорят также недавние генетические ис-
следования быстрянок Alburnoides (Levin et al.,
2018). Согласно попарным значениям FST, поток
генов между бассейнами верхне-среднего тече-
ния р. Кура и р. Ленкорань ниже, чем между
р. Ленкорань и другими бассейнами (рис. 4). В то
же время, более высокие значения FST между вы-
борками рек Ленкорань и Аракс по сравнению с
таковыми между р. Ленкорань и Нижней Курой
предположительно объясняются колонизацией
р. Ленкорань из региона Нижней Куры или одно-
временно с ней.

Озеро Севан – высокогорное изолированное
озеро, находящееся в бассейне р. Аракс. Изоля-
ция оз. Севан произошла ~20 тыс. лет назад путем
образования водопада высотой 15 м на вытекаю-
щей из озера р. Раздан (Давыдов, 1938; Миланов-
ский, 1968). Низкий показатель FST между попу-



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 1  2022

ФИЛОГЕОГРАФИЯ КУРИНСКОГО УСАЧА Barbus cyri De Filippi (Cyprinidae) 21

ляциями бассейнов р. Аракс и оз. Севан указывает
на их недавнюю генетическую изоляцию. Также, в
оз. Севан, вероятно, сохранились остатки линий,
которые когда-то заселяли р. Ленкорань, что объяс-
няет встречаемость в двух бассейнах одних и тех
же гаплогрупп (рис. 3).

По данным спорово-пыльцевого анализа,
увлажненность климата и уровень воды в оз. Се-
ван на протяжении голоцена существенно флук-
туировали (Саядян, Алешинская, 1991). Измене-
ния водного режима оз. Севан в этом случае могут
служить индикатором для всего региона Южного
Кавказа, отражая колебания в уровне водности
речных систем. Климатические флуктуации мог-
ли способствовать как изоляции отдельных попу-
ляций при фрагментации речных сетей в период
сухого климата, так и приводить к вторичным

контактам в результате расширения гидрографи-
ческой сети и перехватам рек в периоды влажного
климата. В дополнение к этому высокая вулканиче-
ская активность Малого Кавказа (Милановский,
1968; Леонов, 2003) также оказывала влияние на
перестройку гидрографической сети.

Примечательно, что для куринского усача
Южного Каспия так же характерны изолирован-
ность отдельных популяций и следы их переме-
шивания (Khaefi et al., 2018). Популяции курин-
ского усача иранского побережья Каспия имеют
много общих гаплотипов с выборками Кавказа, и
направление их расселения трудно установить.
Нельзя исключать неоднократных повторных
расселений куринского усача вдоль побережья
Каспия в четвертичный период.

Рис. 4. График матрицы попарных значений FST между популяциями усача по данным последовательностей кон-
трольного региона мтДНК. Звездочкой помечены значения FST. * p < 0.05.
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Выводы. Настоящее исследование – первая
попытка подробно рассмотреть филогеографию
усачей рода Barbus на примере куринского усача
B. cyri на Кавказе. Анализ полиморфизма двух мо-
лекулярных маркеров мтДНК свидетельствует о
сложной истории расселения и взаимодействия
популяций куринского усача B. cyri. Кодирую-
щий маркер cyt b указывает на относительно
быстрое распространение исследуемого вида по
водоемам и водотокам Кавказа. Согласно анализу
полиморфизма некодирующей области мтДНК,
контрольного региона (CR), популяции курин-
ского усача генетически подразделены на ряд
групп. Полученные результаты выявили генети-
ческую сегрегацию популяций верхне-среднего и
нижнего течения р. Кура, а также неоднократные
заселения усачом бассейнов р. Ленкорань, оз. Се-
ван и Нижней Куры. Вероятно, между рассматри-
ваемыми бассейнами, в том числе и бассейнами
иранского побережья Каспия, существовал об-
мен генетическими линиями. Сложная совре-
менная генетическая структура популяций ку-
ринского усача, по-видимому, складывалась в пе-
риоды интенсивных тектонических процессов и
климатических колебаний плейстоцена–голоце-

на, существенно влиявших на гидрографию реч-
ных сетей и способствовавших как вторичным
контактам, так и изоляции отдельных популяций.

ДОПОЛНИТЕЛЬНЫЙ МАТЕРИАЛ

Дополнительный материал (табл. S1) публикуется
только в электронном формате на сайтах https://link.
springer.com и https://www.elibrary.ru. Для авторизован-
ных пользователей таблицы доступны по адресу
https://doi.org.10.31857/S0320965222010053.
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Рис. 5. Диаграммы частот гаплогрупп в разных бассейнах. Для бассейна р. Кура частоты рассчитаны для всего бассейна
и участков верхне-среднего и нижнего ее течений.
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Рис 6. Филогеография усачей В. cyri по 220 последовательностям контрольного региона мтДНК длиной 366 п.н. с уче-
том информации о выборках из Ирана (Khaefi et al., 2018): а – сеть гаплотипов (C1–C5, р. Калибар, оз.  Урмия– гап-
логруппы, описанные Хаефи с соавт., обведены пунктирной линией, 1–7 – гаплогруппы, выделенные нами ранее, об-
ведены сплошной линией; б – географическое распространение гаплогрупп С1–С5, р. Калибар, оз.  Урмия.
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Phylogeography of the Kura Barbel Barbus cyri De Filippi as Inferred from mtDNA Data
A. A. Gandlin1, *, B. Japoshvili2, G. Epitashvili2, N. J. Mustafaev3, A. R. Roubenyan4, and B. A. Levin1, 5

1Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences,
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia

2Ilia State University, Institute of Zoology, Tbilisi, Georgia
3Azerbaijan State Agricultural University, Ganja, Azerbaijan

4Institute of Hydroecology and Ichthyology, National Academy of Sciences,
Yerevan, Republic of Armenia

5Cherepovets State University, Cherepovets, Russia
*e-mail: gandlin.aleksander@yandex.ru

Caucasian barbels of the genus Barbus are a genetically poorly studied group of cyprinids. This article presents
the first detailed study of the phylogeography of the Kura barbel B. cyri (229 individuals from 52 localities)
using two molecular markers of mtDNA – the cytochrome b gene and the control region. By analyzing the
haplotype networks, the complex genetic structure of the population system of the Kura barbel was revealed.
The discovered genetic subdivision weakly correlates with the geographical distribution of populations. We
suggest that climatic oscillations, Caspian Sea level f luctuations, and the tectonic activity resulted in the re-
peated secondary contacts, as well as temporary isolation of some populations (e.g. Lenkoran, Sevan, Lower
Kura, southern coast of the Caspian Sea) during the Pleistocene–Holocene. At the same time, genetic seg-
regation of the population of the mid-upper section of the Kura from such in the Lower Kura was revealed.
Along with other data on the endemism of the ichthyofauna of the middle reaches of the Kura, this finding
favors the hypothesis of a local refugia in the Kura basin.

Keywords: phylogeography, Barbus, mtDNA, Caucasus, refugia, Pleistocene-Holocene



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


