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На основании исследования генетического разнообразия и путей расселения благородных лососей
с использованием частичной нуклеотидной последовательности митохондриального гена COI сде-
лан вывод о том, что самый древний вид рода Salmo, кумжа (S. trutta), возник в юго-восточной части
современного Понто-Каспийского бассейна, где в настоящее время обитают представители подви-
да S. truta oxianus. Расселяясь в западном направлении в период существования моря Паратетис (5–
34 млн лет назад), представители рода проникли в палеоводоемы на территории современного Сре-
диземноморского бассейна, где образовали целый ряд изолированных популяций, переживших вы-
сыхание Средиземного моря (5–6 млн лет назад). Расселение кумжи на север Европы происходило
через Гибралтарский пролив; подвид кумжи S. trutta trutta является относительно молодой филоге-
нетической линией вида. Самостоятельная линия кумжи, выделяемая в подвид S. trutta labrax, сфор-
мировалась, судя по всему, в бассейне современного Дуная, который был частью Паратетиса и ино-
гда обособлялся в самостоятельный палеоводоем Паннониан (Pannonian Lake). Сильно дивергиро-
вавшая филогенетическая линия гаплотипов атлантического лосося (S. salar) ведет свое
происхождение от гаплотипа кумжи, обитавшей в районе современного Гибралтарского пролива.

Ключевые слова: Молекулярная эволюция, филогеография, баркодинг, лососевые рыбы, кумжа, фи-
логения
DOI: 10.31857/S2686738920040046

Проблема происхождения большой группы
аркто-альпийских видов (животных и растений,
распространенных как в Арктике, так и в горах
более южных регионов) активно обсуждается в
литературе (см. обзор [1]). Одной из таких групп
являются представители рода Salmo.

Род Salmo включает кумжу, Salmo trutta, широ-
ко распространенную в Европе, на Кавказе, в
Средней и Малой Азии, на севере Африки, а так-
же атлантического лосося, Salmo salar, встречаю-
щегося в Европе и на северо-востоке Северной
Америки. На территории Южного Кавказа, в
оз. Севан, обитает эндемичный вид Salmo ischchan.
Много эндемичных форм благородных лососей с
неясным таксономическим статусом описано в
бассейне Средиземного моря (см. обзоры [2, 3]).

Большинство ихтиологов полагают, что виды
рода Salmo возникли на севере Европы. Принято
считать, что в Понто-Каспийский бассейн и Сре-
диземное море кумжа проникла в один из ледни-
ковых периодов, где и дала начало ряду эндемич-
ных форм (обзор [4]). Тем не менее, в настоящее
время копятся данные, позволяющие считать
Понто-Каспий центром происхождения благо-
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родных лососей (обзор [5]). Однако, пока акту-
альным остается суждение “где находился ареал
прапопуляции S. trutta, сказать трудно” [6, с. 777].

Задачей этой работы стало изучение проис-
хождения благородных лососей с использовани-
ем частичной нуклеотидной последовательности
митохондриального гена COI, кодирующего субъ-
единицу I цитохромоксидазного комплекса, и по-
следующий анализ путей расселения представи-
телей рода Salmo. При сборе материала особое
внимание уделяли кумже из бассейнов Чёрного,
Каспийского и Аральского морей, поскольку по-
следовательности COI рыб из этих регионов были
очень скудно представлены в Международной ба-
зе данных Genbank, в отличие от последователь-
ностей, характерных для представителей Salmo,
обитающих в бассейне Средиземного моря [7].

Характеристики материала, использованного
в работе, приведены в табл. 1. Методы генетиче-
ского анализа и построения медианной сети гап-
лотипов (Network) подробно описаны в работе
[8]. Для построения сети использованы частич-
ные последовательности COI длиной 650 п.н. (2–
651 п.н. в соответствии с нумерацией для после-
довательностей, депонированных в GenBank
авторами). В качестве аутгруппы выбраны после-
довательности арктического гольца (Salvelinus al-
pinus), поскольку ранее нами было показано [8],

что они наиболее близки к предковому гаплотипу
рыб, давших начало роду Salmo.

На построенной сети гаплотипов (рис. 1) хоро-
шо видно, что вариантом последовательности,
давшей начало всему разнообразию гаплотипов
COI мтДНК представителей рода Salmo, является
гаплотип STOXI. Он обнаружен нами у S. trutta ox-
ianus из бассейна р. Амударьи (MN982513), где не
встречены никакие другие варианты последова-
тельности, а также в популяции этого подвида,
натурализовавшейся в бассейне оз. Иссык-Куль,
куда интродуцировали кумжу из бассейна Амуда-
рьи (MN982512). В то же время, этот гаплотип
найден нами у кумжи (ее относят к подвиду
S. trutta caspius) из р. Хосров бассейна Каспийско-
го моря (MN982514). Этот гаплотип встречается и
в другой популяции бассейна Каспия, в Иране
(LC011387), а также в популяциях древнего
оз. Охрид (KJ554701) на Балканском полуострове
и реки Зрманя (Zrmanja) (KJ554583), впадающей
в Адриатическое море.

На рис. 2 представлена карта, где показано
распределение гаплотипов COI по ареалу кумжи и
эндемичных видов рода Salmo.

Эти результаты, при сопоставлении с данными
по палеогеографии [9], указывают на то, что род
Salmo сформировался в районе крупного морско-
го бассейна Паратетис. Этот водоем возник в

Рис. 1. Медианная сеть гаплотипов благородных лососей. Обозначения приведены в табл. 1.

2

1

SSAL2

SSAL1

STTRU
PELL2

STLAB4

STLAB5 STLAB3

STRHE

PERIS

STLAB2

RHOD

FAR2

FAR1

MARM
VISFIB

CARPIO
STCAR

STKURA

ISHCH

STTER

STTURC

OHRID

OBTUS1

OBTUS2

PLALAB

MACED

CHILO OPIMUS

SALV1

SALV2

SALV3

LETNIC

STLAB6

PELAK

STLAB1

LOUMACLOUMACLOUMAC

LOURLOURLOUR

STOXISTOXISTOXI PERFARPERFARPERFAR

STMACR
PELL1

1

1
1

1

3

2 4

4
2

7

9

11

12

13

8

35

10

9

6

6

8
3

24
5

7

14
15

1

2

1

19

18

16
17

628
445

502
628

31

79

622
469

259 631

211646 631

415
631

628

2

1

3

634

28
427

4

175

610

415

88
319

508

526496
364

46631

313

430

358

328

4

259

202

187

412

163

220

565

244

427

412

91 536
49

343

448430211

208

259
37

631

58

427

434343

696969

535



ДОКЛАДЫ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК. НАУКИ О ЖИЗНИ  том 493  2020  

ЦЕНТР ПРОИСХОЖДЕНИЯ И ПУТИ РАССЕЛЕНИЯ БЛАГОРОДНЫХ ЛОСОСЕЙ 335
Т

аб
ли

ца
 1

. Г
ап

ло
ти

пы
 б

ла
го

ро
дн

ы
х 

ло
со

се
й,

 п
ро

ан
ал

из
ир

ов
ан

ны
е 

в 
ра

бо
те

П
ро

ис
хо

ж
де

ни
е

Га
пл

от
ип

Ч
ис

ло
 

ос
об

ей
№

 в
 G

en
ba

nk
О

бо
зн

ач
ен

ия
на

 р
ис

ун
ка

х
О

бо
зн

ач
ен

ия
 

га
пл

от
ип

ов

р.
 Н

ав
об

од
, б

ас
с.

 р
. А

м
у-

Д
ар

ья
 (

Т
ад

ж
ик

ис
та

н)
*

ST
O

X
I

4
M

N
98

25
13

1
те

м
но

-з
ел

ен
ы

й 
(1

)

р.
 Ч

у,
 б

ас
с.

 о
з.

 И
сс

ы
к-

К
ул

ь 
(и

нт
ро

ду
ци

ро
ва

на
 и

з 
ба

сс
.

А
м

у-
Д

ар
ьи

) (
К

ир
ги

зи
я)

ST
O

X
I

1
M

N
98

25
12

1
те

м
но

-з
ел

ен
ы

й 
(1

)

р.
 Х

ос
ро

в,
 б

ас
с.

 р
. А

ра
кс

 (
А

рм
ен

ия
)

ST
O

X
I

2
M

N
98

25
14

1
те

м
но

-з
ел

ен
ы

й 
(1

)

Ю
ж

ны
й 

бе
ре

г 
К

ас
пи

йс
ко

го
 м

ор
я 

(И
ра

н)
ST

O
X

I
1

LC
01

13
87

1
те

м
но

-з
ел

ен
ы

й 
(1

)

ба
сс

ей
н 

р.
 З

рм
ан

я 
(Z

rm
an

ja
) (

ба
сс

. А
др

иа
ти

че
ск

ог
о 

м
ор

я)
ST

O
X

I
1

K
J5

54
58

3
1

те
м

но
-з

ел
ен

ы
й 

(1
)

Б
ас

се
йн

 о
з.

 О
хр

ид
 (Б

ал
ка

нс
ки

й 
п-

ов
) (

O
hr

id
 d

ra
in

ag
e)

ST
O

X
I

1
K

J5
54

86
0

1
те

м
но

-з
ел

ен
ы

й 
(1

)

Б
ас

се
йн

 о
з.

 О
хр

ид
ST

O
X

I
1

K
J5

54
88

7
1

те
м

но
-з

ел
ен

ы
й 

(1
)

оз
. О

хр
ид

ST
O

X
I

1
K

J5
54

64
3

1
те

м
но

-з
ел

ен
ы

й 
(1

)

оз
. О

хр
ид

L
E

T
N

IC
1

K
J5

54
81

9
2

св
ет

ло
-з

ел
ен

ы
й 

(2
)

р.
 А

рп
а 

(А
рм

ен
ия

)
ST

C
A

R
1

JX
96

09
44

3
св

ет
ло

-з
ел

ен
ы

й 
(3

)

р.
 К

ур
а 

(А
зе

рб
ай

дж
ан

, р
ы

бо
во

дн
ое

 х
оз

яй
ст

во
)

ST
K

U
R

A
4

M
G

95
15

81
4

св
ет

ло
-з

ел
ен

ы
й 

(4
)

р.
 Т

ер
ек

 (
Ф

С
ГЦ

Р
, Р

оп
ш

а)
ST

T
E

R
3

M
N

98
25

15
5

св
ет

ло
-з

ел
ен

ы
й 

(5
)

оз
. С

ев
ан

 (
ры

бо
во

дн
ое

 х
оз

яй
ст

во
, А

рм
ен

ия
)

IS
H

C
H

4
M

N
98

25
16

6
св

ет
ло

-з
ел

ен
ы

й 
(6

)

оз
. С

ев
ан

 (
ры

бо
во

дн
ое

 х
оз

яй
ст

во
, А

рм
ен

ия
)

IS
H

C
H

3
M

N
98

25
17

6
св

ет
ло

-з
ел

ен
ы

й 
(6

)

Б
ас

се
йн

 р
. Ц

ей
ха

н 
(C

ey
ha

n)
 (Т

ур
ци

я)
ST

T
U

R
C

1
K

C
50

11
70

7
св

ет
ло

-з
ел

ен
ы

й 
(7

)

оз
. Г

ар
да

 (G
ar

da
) (

И
та

ли
я)

C
A

R
PI

O
2

K
J5

54
83

9;
 K

J5
54

87
1

8
св

ет
ло

-з
ел

ен
ы

й 
(8

)

р.
 К

рк
а 

(K
rk

a)
 (Х

ор
ва

ти
я)

V
IS

F
IB

1
K

J5
54

70
0

9
св

ет
ло

-з
ел

ен
ы

й 
(9

)

пр
ит

ок
 Г

ар
ил

ья
но

 р
. Л

ир
и 

(L
ir

i)
 (И

та
ли

я)
V

IS
F

IB
2

K
J5

54
81

0;
 K

J5
54

84
7

9
св

ет
ло

-з
ел

ен
ы

й 
(9

)

Б
ас

се
йн

 П
ре

сп
ан

ск
ог

о 
оз

ер
а 

(P
re

sp
a 

dr
ai

na
ge

) (
Гр

ец
ия

)
PE

R
FA

R
3

K
J5

54
57

4;
 K

J5
54

66
5;

 K
J5

54
73

6
10

св
ет

ло
-з

ел
ен

ы
й 

(1
0)

Б
ас

се
йн

 П
ре

сп
ан

ск
ог

о 
оз

ер
а 

(P
re

sp
a 

dr
ai

na
ge

) (
Гр

ец
ия

)
PE

R
IS

1
K

J5
54

67
7

11
св

ет
ло

-з
ел

ен
ы

й 
(1

1)

Б
ас

се
йн

 А
ра

ф
ос

 (A
ra

ch
th

os
) (

Гр
ец

ия
)

PE
R

FA
R

1
K

J5
54

62
3

10
св

ет
ло

-з
ел

ен
ы

й 
(1

0)

Б
ас

се
йн

 Э
ви

но
с 

(E
vi

no
s)

 (Г
ре

ци
я)

PE
R

FA
R

1
K

J5
54

83
6

10
св

ет
ло

-з
ел

ен
ы

й 
(1

0)

Б
ас

се
йн

 К
уп

ре
ск

оп
ол

ье
 (K

up
re

sk
op

ol
je

) (
Б

ос
ни

я 
и

Ге
рц

ег
ов

ин
а)

ST
L

A
B

5
5

K
J5

54
58

1;
 K

J5
54

61
2;

 K
J5

54
71

5;
 

K
J5

54
75

0;
 K

J5
54

91
5

5
св

ет
ло

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(5
)

Б
ас

се
йн

 Н
ер

ет
вы

 (N
er

et
va

)
ST

L
A

B
5

1
K

J5
54

75
1

5
св

ет
ло

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(5
)



336

ДОКЛАДЫ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК. НАУКИ О ЖИЗНИ  том 493  2020

АРТАМОНОВА и др.

Б
ас

се
йн

 А
ус

 (A
oo

s)
 (Г

ре
ци

я)
FA

R
2

1
K

J5
54

66
6

7
св

ет
ло

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(7
)

Б
ас

се
йн

 А
че

лу
с 

(A
ch

el
oo

s)
 (Г

ре
ци

я)
FA

R
1

2
K

J5
54

85
6;

 K
J5

54
87

9
12

св
ет

ло
-з

ел
ен

ы
й 

(1
2)

Б
ас

се
йн

 П
о 

(P
o)

M
A

R
M

6
K

J5
54

62
0;

 K
J5

54
72

5;
 K

J5
54

77
5;

 
K

J5
54

78
9;

 K
J5

54
88

6;
 K

J5
54

89
1

13
св

ет
ло

-з
ел

ен
ы

й 
(1

3)

Б
ас

се
йн

 р
. Ц

ей
ха

н 
(C

ey
ha

n)
 (Т

ур
ци

я)
O

PI
M

U
S

4
K

J5
54

68
4;

 K
J5

54
81

4;
K

J5
54

92
8;

 K
J5

54
95

5
14

св
ет

ло
-з

ел
ен

ы
й 

(1
4)

Б
ас

се
йн

 р
. Ц

ей
ха

н 
(C

ey
ha

n)
 (Т

ур
ци

я)
C

H
IL

O
2

K
J5

54
79

0;
 K

J5
54

87
8

15
св

ет
ло

-з
ел

ен
ы

й 
(1

5)

Б
ас

се
йн

 р
. С

ей
ха

н 
(S

ey
ha

n)
 (Т

ур
ци

я)
PL

A
L

A
B

2
K

J5
54

57
3;

 K
J5

54
58

8
16

св
ет

ло
-з

ел
ен

ы
й 

(1
6)

Б
ас

се
йн

 р
. С

ей
ха

н 
(S

ey
ha

n)
 (Т

ур
ци

я)
PL

A
L

A
B

3
K

J5
54

70
3;

 K
J5

54
76

7;
 K

J5
54

93
9

16
св

ет
ло

-з
ел

ен
ы

й 
(1

6)

Б
ас

се
йн

 Л
оу

ро
с 

(L
ou

ro
s)

 (Г
ре

ци
я)

LO
U

M
A

C
6

K
J5

54
55

5;
 K

J5
54

61
0;

 K
J5

54
61

4;
 

K
J5

54
72

9;
 K

J5
54

77
0;

 K
J5

54
84

0
17

св
ет

ло
-з

ел
ен

ы
й 

(1
7)

Б
ас

се
йн

 Л
оу

ро
с 

(L
ou

ro
s)

 (Г
ре

ци
я)

LO
U

R
1

K
J5

54
73

3
18

св
ет

ло
-з

ел
ен

ы
й 

(1
8)

Б
ас

се
йн

 В
ар

да
р 

(V
ar

da
r)

 (М
ак

ед
он

ия
)

LO
U

M
A

C
1

K
J5

54
57

5
17

св
ет

ло
-з

ел
ен

ы
й 

(1
7)

Б
ас

се
йн

 В
ар

да
р 

(V
ar

da
r)

 (М
ак

ед
он

ия
)

M
A

C
E

D
1

K
J5

54
56

7
19

св
ет

ло
-з

ел
ен

ы
й 

(1
9)

Б
ас

се
йн

 С
ту

де
ни

цы
 (S

tu
de

nc
ic

a)
 (Б

ос
ни

я 
и 

Ге
рц

ег
ов

ин
а)

O
B

T
U

S1
1

K
J5

54
61

7
1

ф
ио

ле
то

вы
й 

(1
)

Б
ас

се
йн

 С
ту

де
ни

цы
 (S

tu
de

nc
ic

a)
 (Б

ос
ни

я 
и 

Ге
рц

ег
ов

ин
а)

O
B

T
U

S2
1

K
J5

54
64

7
2

ф
ио

ле
то

вы
й 

(2
)

Б
ас

се
йн

 о
з.

 О
хр

ид
O

H
R

ID
5

K
J5

54
56

3;
 K

J5
54

59
6;

 K
J5

54
80

2;
 

K
J5

54
80

8;
 K

J5
54

95
6

1
си

ре
не

вы
й 

(1
)

Б
ас

се
йн

 И
ф

ни
 (I

fn
i)

 (М
ар

ок
ко

)
PE

L
A

K
1

K
J5

54
61

9
1

ж
ел

ты
й 

(1
)

Б
ас

се
йн

 О
ум

ер
би

а 
(O

um
er

R
bi

a)
 (М

ар
ок

ко
)

PE
L

A
K

7
K

J5
54

56
1;

 K
J5

54
56

9;
 K

J5
54

62
4;

 
K

J5
54

76
1;

 K
J5

54
77

6;
 K

J5
54

82
8;

 
K

J5
54

90
9

1
ж

ел
ты

й 
(1

)

Б
ас

се
йн

 О
ум

ер
би

а 
(O

um
er

R
bi

a)
 (М

ар
ок

ко
)

PE
L

L
1

1
K

J5
54

86
1

2
ж

ел
ты

й 
(2

)

Б
ас

се
йн

 О
ум

ер
би

а 
(O

um
er

R
bi

a)
 (М

ар
ок

ко
)

PE
L

L
2

1
K

J5
54

92
1

3
ж

ел
ты

й 
(3

)

М
ар

ок
ко

ST
M

A
C

R
1

LT
61

76
32

4
ж

ел
ты

й 
(4

)

Б
ас

се
йн

 Р
он

ы
 (R

ho
ne

) (
Ф

ра
нц

ия
)

R
H

O
D

2
K

J5
54

57
0;

 K
J5

54
88

5
8

св
ет

ло
-о

ра
нж

ев
ы

й 
(8

)

оз
. Т

оп
 в

 б
ас

с.
 р

. К
од

ор
 (

K
od

or
) (

ба
сс

. Ч
ер

но
го

 м
ор

я)
ST

L
A

B
1

2
M

N
98

25
00

1
те

м
но

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(1
)

р.
 П

ш
ад

а 
(P

sh
ad

a)
 (

ба
сс

. Ч
ер

но
го

 м
ор

я)
ST

L
A

B
1

1
M

N
98

25
01

1
те

м
но

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(1
)

П
ро

ис
хо

ж
де

ни
е

Га
пл

от
ип

Ч
ис

ло
 

ос
об

ей
№

 в
 G

en
ba

nk
О

бо
зн

ач
ен

ия
на

 р
ис

ун
ка

х
О

бо
зн

ач
ен

ия
 

га
пл

от
ип

ов

Т
аб

ли
ца

 1
. П

ро
до

лж
ен

ие



ДОКЛАДЫ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК. НАУКИ О ЖИЗНИ  том 493  2020  

ЦЕНТР ПРОИСХОЖДЕНИЯ И ПУТИ РАССЕЛЕНИЯ БЛАГОРОДНЫХ ЛОСОСЕЙ 337

*П
ол

уж
ир

ны
м

 ш
ри

ф
то

м
 в

ы
де

ле
ны

 н
ом

ер
а 

по
сл

ед
ов

ат
ел

ьн
ос

те
й,

 д
еп

он
ир

ов
ан

ны
х 

в 
G

en
B

an
k 

в 
пр

оц
ес

се
 в

ы
по

лн
ен

ия
 д

ан
но

й 
ра

бо
ты

.

р.
 П

са
хо

 (
P

sa
kh

o)
 (

ба
сс

. Ч
ер

но
го

 м
ор

я)
ST

L
A

B
1

1
M

N
98

25
02

1
те

м
но

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(1
)

р.
 В

рб
ас

 (
Vr

ba
s)

 (
ба

сс
ей

н 
Д

ун
ая

)
ST

L
A

B
1

1
M

N
98

25
03

1
те

м
но

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(1
)

р.
 П

се
зу

ап
се

 (
P

se
zu

ap
se

) (
ба

сс
. Ч

ер
но

го
 м

ор
я)

ST
L

A
B

2
3

M
N

98
25

04
2

св
ет

ло
-о

ра
нж

ев
ы

й 
(2

)

р.
 С

у-
А

т 
(S

u-
A

t)
 (

ба
сс

ей
н 

р.
 С

ал
ги

р 
(S

al
hi

r)
, К

ры
м

ск
ий

 п
-о

в)
ST

L
A

B
3

6
M

N
98

25
05

3
св

ет
ло

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(3
)

р.
 Б

ур
ул

ьч
а 

(B
ur

ul
’c

ha
) (

пр
ит

ок
 р

. С
ал

ги
р,

 К
ры

м
ск

ий
 п

-о
в)

ST
L

A
B

3
5

M
N

98
25

06
3

св
ет

ло
-о

ра
нж

ев
ы

й 
(3

)

р.
 В

рб
ас

 (
Vr

ba
s)

 (
ба

сс
ей

н 
Д

ун
ая

)
ST

L
A

B
3

2
M

N
98

25
07

3
св

ет
ло

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(3
)

р.
 М

ра
м

ба
 (

M
ra

m
ba

),
 б

ас
с.

 р
. К

од
ор

 (
ба

сс
. Ч

ер
но

го
 м

ор
я)

ST
L

A
B

4
1

M
N

98
25

08
4

св
ет

ло
-о

ра
нж

ев
ы

й 
(4

)

р.
 С

у-
А

т 
(S

u-
A

t)
 (

ба
сс

ей
н 

р.
 С

ал
ги

р 
(S

al
hi

r)
, К

ры
м

ск
ий

 п
-о

в)
ST

L
A

B
4

1
M

N
98

25
09

4
св

ет
ло

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(4
)

р.
 В

рб
ас

 (
Vr

ba
s)

 (
ба

сс
ей

н 
Д

ун
ая

)
ST

L
A

B
5

2
M

N
98

25
10

5
св

ет
ло

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(5
)

р.
 В

рб
ас

 (
Vr

ba
s)

 (
ба

сс
ей

н 
Д

ун
ая

)
ST

L
A

B
6

4
M

N
98

25
11

6
св

ет
ло

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(6
)

р.
 М

зы
м

та
 (M

zy
m

ta
) (

ба
сс

. Ч
ер

но
го

 м
ор

я)
ST

L
A

B
2

1
M

G
95

15
80

2
св

ет
ло

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(2
)

р.
 М

зы
м

та
 (M

zy
m

ta
) (

ба
сс

. Ч
ер

но
го

 м
ор

я)
ST

L
A

B
1

2
M

G
95

15
79

1
те

м
но

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(1
)

р.
 Д

ю
рс

о 
(D

yu
rs

o)
 (б

ас
с.

 Ч
ер

но
го

 м
ор

я)
ST

L
A

B
1

2
M

G
95

15
78

1
те

м
но

-о
ра

нж
ев

ы
й 

(1
)

р.
 З

иг
, п

ри
то

к 
Ре

йн
а 

(R
hi

ne
) (

Ге
рм

ан
ия

)
ST

R
H

E
1

K
M

28
71

19
9

св
ет

ло
-о

ра
нж

ев
ы

й 
(9

)

Б
ас

се
йн

 Р
ей

на
 (R

hi
ne

) (
Ге

рм
ан

ия
)

ST
T

R
U

2
K

J5
54

55
3;

 K
J5

54
92

7
1

го
лу

бо
й 

(1
)

р.
 В

ар
зи

на
 (V

ar
zi

na
) (

К
ол

ьс
ки

й 
п-

ов
)

ST
T

R
U

1
M

G
95

15
82

.1
1

го
лу

бо
й 

(1
)

р.
 Д

ро
зд

ов
ка

 (D
ro

zd
ov

ka
) (

К
ол

ьс
ки

й 
п-

ов
)

ST
T

R
U

1
M

G
95

15
83

.1
1

го
лу

бо
й 

(1
)

р.
 С

он
-р

ек
а 

(S
on

-R
ek

a)
 (Б

ел
ое

 м
ор

е)
SS

A
L

1
1

M
G

95
15

85
1

те
м

но
-с

ин
ий

 (1
)

р.
 К

ер
ет

ь 
(K

er
et

) (
Б

ел
ое

 м
ор

е)
SS

A
L

1
2

M
G

95
15

84
1

те
м

но
-с

ин
ий

 (1
)

р.
 Т

ра
ут

 (T
ro

ut
 B

ro
ok

) (
Н

ов
ая

 Ш
от

ла
нд

ия
, К

ан
ад

а)
SS

A
L

2
1

K
X

14
54

69
.1

2
те

м
но

-с
ин

ий
 (2

)

оз
. Я

нг
о-

то
 (Y

an
go

to
),

 н
а 

ос
тр

ов
е 

В
ай

га
ч

SA
LV

1
1

M
G

95
15

64
.1

1
че

рн
ы

й 
(1

)

оз
. С

ев
ер

но
е 

(S
ev

er
no

e)
 (Н

ов
ая

 З
ем

ля
, Ю

ж
ны

й 
ос

тр
ов

)
SA

LV
2

1
M

G
95

15
62

.1
2

че
рн

ы
й 

(2
)

оз
. С

вя
то

е 
(S

vy
at

oe
) (

Н
ов

ая
 З

ем
ля

, Ю
ж

ны
й 

ос
тр

ов
)

SA
LV

3
1

M
G

95
15

63
.1

3
че

рн
ы

й 
(3

)

П
ро

ис
хо

ж
де

ни
е

Га
пл

от
ип

Ч
ис

ло
 

ос
об

ей
№

 в
 G

en
ba

nk
О

бо
зн

ач
ен

ия
на

 р
ис

ун
ка

х
О

бо
зн

ач
ен

ия
 

га
пл

от
ип

ов

Т
аб

ли
ца

 1
. О

ко
нч

ан
ие



338

ДОКЛАДЫ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК. НАУКИ О ЖИЗНИ  том 493  2020

АРТАМОНОВА и др.

конце эоцена – начале олигоцена (около 34 млн
лет назад) и занимал значительную часть совре-
менной южной Европы и Средней Азии. В пери-
од возникновения он имел связь как с древним
океаном Тетис, так и с морским водоемом на ме-
сте современного Северного Ледовитого океана
(через Тургайский пролив). Через Тетис, как это
предполагалось ранее Е.А. Дорофеевой [2], или
через Тургайский пролив в Паратетис и проникли
предки современных Salmo. Судя по результатам
нашего предыдущего исследования [8], они были
сходны с современными арктическими гольцами
рода Salvelinus.

О длительном обитании предков Salmo в Пара-
тетисе со значительной долей вероятности свиде-
тельствует находка ископаемой пресноводной
жемчужницы Margaritifera martinsoni (датируемой
ранним–средним олигоценом) на северном по-
бережье Аральского моря в середине ХХ в. [10].
Эта жемчужница считается предком современной
M. margaritifera, личинки которой паразитируют
исключительно на представителях лососевых [11].

Вероятно, первоначально нерестилища благо-
родных лососей располагались в горных реках, и
численность популяций была невысокой. Рост
численности Salmo и вселение носителей гапло-
типа STOXI в средиземноморский бассейн про-
изошло, судя по всему, в период похолодания
климата, около 15 млн лет назад.

В этот период существовал пролив Аракс
(Araks strait), соединявший современные Каспий-
ский и Средиземноморский бассейны; он распо-
лагался на территории современной Малой Азии

[9]. Гаплотип STOXI сохранился у представите-
лей рода Salmo, которых относят к видам S. letnica
и S. aphelios, описанным в бассейне древнего
Охридского озера. Этот же гаплотип найден у рыб
из р. Зрманя (Zrmanja), впадающей в Адриатиче-
ское море (S. zrmanjaensis).

При этом как в Охридском озере, так и в дру-
гих частях бассейна Средиземного моря, от гап-
лотипа STOXI независимо произошел целый ряд
других гаплотипов, отличающихся от исходного,
как правило, на одну-две синонимичные нуклео-
тидные замены.

Интересно, что изучение распространения га-
плотипов Salmo по ареалу позволяет проследить
пути расселения S. trutta из Средиземного моря на
запад и на север Европы через Гибралтарский
пролив вдоль побережья Атлантического океана,
вплоть до Балтийского и Белого морей, где обита-
ет значительно дивергировавшая линия этого ви-
да – подвид S. trutta trutta. При этом у кумжи из
Марокко встречаются гаплотипы, промежуточ-
ные между гаплотипом STOXI и гаплотипом, ха-
рактерным для S. trutta trutta, причем гаплотипы
марокканской кумжи связаны как с тем, так и с
другим цепочкой последовательных однонуклео-
тидных замен.

Изучение распространения гаплотипов пред-
ставителей рода Salmo по ареалу хорошо маркиру-
ет процессы дифференциации, которые происхо-
дили в районе современного Гибралтарского про-
лива. Судя по всему, именно кумжа из Марокко
(иногда ее считают отдельным видом S. pellegrini,
а некоторые исследователи дополнительно выде-

Рис. 2. Распространение гаплотипов COI в популяциях благородных лососей. Обозначения приведены в табл. 1.

1

4

2 3
1

8

5

19

13
89

9

17

11

10

1010

19

12

5

7

1

13
5

6

1 2

18
17

2

1 1

4

3
1

1

1
2

41
21

16

6
4

5

3

1

1
1

14 15
7



ДОКЛАДЫ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК. НАУКИ О ЖИЗНИ  том 493  2020  

ЦЕНТР ПРОИСХОЖДЕНИЯ И ПУТИ РАССЕЛЕНИЯ БЛАГОРОДНЫХ ЛОСОСЕЙ 339

ляют в этом районе виды S. macrostigma и S. akai-
ros) наиболее близка к общему предку не только
северной кумжи, но и атлантического лосося, а
также двух эндемичных видов Salmo. Один из
этих двух видов, S. ohridanus, обитает ныне только
в древнем Охридском озере на Балканском полу-
острове, а другой – S. obtusirostris – встречается
только в реках Адриатики. Характерно, что имен-
но эти два вида, имеющие общее происхождение,
но сильно дивергировавшие как друг от друга, так
и от других представителей Salmo, ранее выделя-
ли в отдельный род Salmothymus, или выделяли
каждый из видов в отдельные роды, рассматривая
их как Salmothymus obtusirostris и Acantholingua ohri-
dana [2]. Известный систематик Риган на основа-
нии морфологических признаков считал S. obtu-
sirostris подвидом атлантического лосося, Salmo
salar obtusirostris [12].

Неожиданным оказалось то, что гаплотипы
кумжи, относящейся к черноморскому подвиду
S. trutta labrax, образуют самостоятельную эволю-
ционную ветвь, причем по ареалу они распреде-
лены достаточно хаотично (рис. 2). Это принци-
пиально отличает кумжу черноморского бассейна
от представителей рода Salmo из бассейна Среди-
земного моря, отдельные гаплотипы которых хо-
тя и образуют единый слабо дифференцирован-
ный кластер, но при этом распространены строго
локально, и перемешивания между ними обычно
не наблюдается.

Несмотря на то, что Черное море геологически
совсем недавно (11 тысяч лет назад) потеряло
пресноводную связь с Каспийским, гаплотипы,
характерные для кумжи бассейна Каспия, в се-
верной части черноморского бассейна не обнару-
жены (и наоборот). Это говорит о том, что по-
ступление вод Каспийского моря в Чёрное через
пролив Маныч, последний раз происходившее 11
тысяч лет назад [13], не повлияло на распростра-
нение лососевых в пределах этих двух водных си-
стем.

Тщательное изучение палеогеографических
реконструкций показывает, что наблюдаемое ха-
отичное распределение гаплотипов, относящихся
к самостоятельной значительно дивергировав-
шей ветви, возможно лишь в случае, если эта
ветвь гаплотипов сформировалась в районе со-
временного бассейна Дуная, который был частью
Паратетиса и иногда обособлялся в самостоя-
тельный палеоводоем Паннониан (Pannonian
lake) [9]. Судя по всему, носители этих гаплоти-
пов проникли в черноморский бассейн относи-
тельно недавно, с чем и связано хаотичное рас-
пределение гаплотипов в этой части ареала Salmo.

Такой сценарий тем более вероятен, что в изу-
ченной нами выборке кумжи из бассейна Дуная
встречаются почти все гаплотипы, характерные
для северной части черноморского бассейна. Ду-

найские гаплотипы присутствуют также в бассей-
не р. Неретва (STLAB5), а другие гаплотипы, от-
носящиеся к данной ветви (но не найденные в
бассейне Дуная и других черноморских рек) – в
бассейне Роны (RHOD), на западе Балканского
полуострова (FAR2) и даже в бассейне Рейна
(STRHE) (где они смешались с гаплотипами
S. trutta trutta, поскольку в настоящее время Рейн
впадает в Северное море). Это объясняется тем,
что длительные периоды времени бассейн
оз. Паннониан был значительно больше совре-
менного бассейна Дуная, иногда соединялся с во-
доемом на месте современного Северного моря и
частично перекрывал современные бассейны Ро-
ны, Рейна, Неретвы, и, видимо, некоторых дру-
гих рек и озер Балканского полуострова [9].

Таким образом, наши данные очень хорошо
согласуются с палеогеографическими рекон-
струкциями и полностью подтверждают гипотезу
южного, а точнее, горного происхождения кумжи
и рода Salmo в целом. При этом следует особо от-
метить, что в центре происхождения рода сохра-
няются древние гаплотипы гена COI, а при вселе-
нии кумжи на север Европы в этом гене произо-
шло четыре нуклеотидных замены. Более того,
очень быстрая эволюция этого гена происходила
при образовании атлантического лосося (на севе-
ре Европы или в Северной Америке).

Случаи ускорения молекулярной эволюции
при освоении новых местообитаний отмечены и у
других организмов, в частности, у прудовиков
(Radix) Исландии [14].

Из-за ограниченного объема настоящей рабо-
ты мы не можем подробно останавливаться на
проблеме таксономического статуса эндемичных
форм кумжи бассейнов Понто-Каспия и Среди-
земного моря, многие из которых некоторые си-
стематики рассматривают как самостоятельные
виды (см. табл. 1). В то же время, независимо от
того, какой именно таксономический статус име-
ют эндемичные формы рода Salmo, они часто
имеют уникальный генофонд, и многие являются
носителями уникальных гаплотипов. Это следует
учитывать, в частности, при искусственном вос-
производстве, избегать переселения рыб из одно-
го водоема в другой, где представители этого рода
уже обитают.
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Genetic diversity and colonization routes of noble salmons were studied using a partial nucleotide sequence
of the mitochondrial COI gene. The brown trout S. trutta, which is the most ancient species of the genus, was
concluded to originate from the modern southeastern Pontic-Caspian area, which is currently inhabited by
members of the subspecies S. trutta oxianus. Migrating westward while the Paratethys was in existence (5–34
million years ago), species of the genus colonized ancient water bodies in the modern Mediterranean Basin
and formed many isolated populations that survived desiccation of the Mediterranean Sea (5–6 million years
ago). The Strait of Gibraltar mediated brown trout migrations to Northern Europe; the subspecies S. trutta
trutta belongs to a relatively young phylogenetic lineage of the species. A separate brown trout lineage, cur-
rently classified as the subspecies S. trutta labrax, formed most likely in the area of the modern Danube Basin,
which was a relatively separate part of the Paratethys and was sometimes isolated as the Pannonian Lake. A
highly divergent phylogenetic lineage of Atlantic salmon haplotypes originates from a haplotype of the brown
trout that inhabited the area of the modern Strait of Gibraltar.

Keywords: molecular evolution, phylogeography, barcoding, salmonids, brown trout, phylogeny
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