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Получены данные о последовательностях митохондриальной (цитохром b) и ядерной (ген, ак-
тивирующий рекомбинацию 1 – RAG1) ДНК у двух видов быстрянок рода Alburnoides: ташкент-
ской верховодки A. oblongus Bulgakov, 1923 и терской быстрянки A. gmelini Bogutskaya & Coad, 
2009. По результатам филогенетического анализа установлено, что ташкентская верховодка 
Alburnoides oblongus относится к роду уклеек Alburnus.
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О ПРИНАДЛЕЖНОСТИ ТАШКЕНТСКОЙ ВЕРХОВОДКИ  
Alburnoides oblongus К  РОДУ Alburnus  

(Osteichthyes: Cyprinidae), ПО ДАННЫМ АНАЛИЗА 
ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТЕЙ мтДНК И  яДНК

УДК 575.174: 597.554.3

ВВЕДЕНИЕ

Род быстрянок Alburnoides Jeitteles относится 
к обширному семейству карповых Cyprinidae 
и содержит >30 валидных видов [12]. Таксоно-
мия и филогения быстрянок весьма запутана. 
За последнее десятилетие объем рода вырос 
в >1.5 раза в связи с описанием новых видов 
[3–6, 10, 12], при этом существенный про-
гресс в изучении систематики и филогенети-
ческих отношений быстрянок связан с  при-
менением методов молекулярной генетики  
[15, 21, 22, 24].

Из Средней Азии описано три вида бы-
стрянок  – полосатая быстрянка A. taeniatus 
(Kessler, 1874), ташкентская верховодка 
A. oblongus Bulgakov, 1923 и  ашхабадская бы-
стрянка A. varentsovi Bogutskaya & Coad, 2009. 
Ташкентская верховодка, описанная Г.П. Бул-
гаковым из р. Чирчик [2], – эндемик р. Сырда-
рьи и ее притоков (рек Ангрен, Арысь с при-
токами и Бугун) на территории Узбекистана и  
Казахстана [1, 7]. Согласно Богуцкой и Коду [9],  
единственным надежным признаком, по-
зволяющим различать рыб родов Alburnoides 
и  Alburnus Rafinesque, служит пунктирная 

пигментация боковой линии у Alburnoides. Од-
нако у ташкентской верховодки пигментация 
отсутствует. Более того, имеются указания на 
близость ряда морфологических признаков 
A. oblongus к роду Alburnus [4].

Цель работы – выяснить филогенетическое 
положение ташкентской верховодки Alburnoides 
oblongus с  использованием двух молекуляр-
ных маркеров: митохондриальной (цитохром b) 
и ядерной (ген, активирующий рекомбинацию 
1 – RAG1) ДНК.

МАТЕРИАЛ  
И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Четыре экземпляра A. oblongus собрали в   
р. Арысь, правом притоке р. Сырдарьи, Казах-
стан (см. таблицу). Эти экземпляры зафикси-
рованы в 10%-ном растворе формалина и по-
мещены в  коллекцию Института биологии 
внутренних вод РАН. Пробы для выделения 
ДНК (кусочки грудных плавников) фиксиро-
вали 96%-ным спиртом.

ДНК выделяли с помощью солевого метода [8].  
При амплификации фрагмента цитохрома 
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b (cyt-b) использовали праймеры GluDg [16] 
и  H16460 [17], при амплификации RAG1  – 
праймеры RAG-1F [18] и RAG-RV1 [23]. По-
лимеразную цепную реакцию (ПЦР) прово-
дили в  реакционной смеси объемом 25 мкл 
[1 × буфер, 1.5 мкМ MgCl2, 0.5 мкМ каждо-
го праймера, 0.2 мкМ каждого dNTP, 1 мкл 
ДНК-матрицы и  1 ед. Taq-полимеразы (Си-
лекс, Москва)]. Условия ПЦР для cyt-b взя-
ты из работы [14], для RAG1 – из работы [19]. 
ПЦР-продукты анализировали в  1.5%-ном 
агарозном геле, обработанном бромистым 
этидием. Далее ПЦР-продукты переосажда-
ли в смеси 96%-ного спирта и ацетата натрия 
(3 М) путем центрифугирования (25 мин при 
4000 об./мин). После чего очистку повторяли 
70%-ным спиртом (10 мин при 4000 об./мин).

Секвенирование проводили на автоматиче-
ском секвенаторе ABI3500 в Институте биологии 
внутренних вод РАН в соответствии с инструк-
циями производителя (“Applied Biosystems”). 
Для каждой пробы получены последовательно-
сти cyt-b – 990 пар нуклеотидов (п. н.) и RAG1–795 
п. н. Гомологичные участки последовательностей 
проверены на ошибки в программе FinchTV 1.4.0 
[20] и выровнены c использованием пакета про-
грамм MEGA6 [25] в соответствии с опублико-
ванными в международной базе данных GenBank  
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov) последовательностя-
ми исследуемых генов. Полученные последова-
тельности сравнивали с имеющимися в базе дан-
ных GenBank, используя алгоритм BLAST (http://
blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). Последовательно-
сти обоих маркеров ташкентской верховодки ока-
зались сходными с последовательностями уклеек 
Alburnus, а не быстрянок Alburnoides.

В филогенетический анализ включили все 
доступные последовательности исследуемых 
маркеров быстрянок, имевшихся в  базе дан-
ных GenBank 1  ноября 2015 г. (см. таблицу). 
Для рода Alburnoides в  анализ вошли 104 по-
следовательности cyt-b 9 видов и 3 последова-
тельности RAG1 2 видов, для рода Alburnus – 38 
последовательностей cyt-b 11 видов и 10 после-
довательностей RAG1 6 видов. В сравнительный 
анализ включили также впервые полученные 
последовательности генов недавно описанно-
го вида – терской быстрянки Alburnoides gmelini 
Bogutskaya & Coad, 2009 (см. таблицу). Внешней 
группой послужили пелазгус Pelasgus prespensis 
(Karaman, 1924) – номера базы данных GenBank 
HM560108 (cyt-b) и HM560411 (RAG1), и амур-
ский чебачок Pseudorasbora parva (Temminck & 
Schlegel, 1846)  – номера GenBank HM560155 
(cyt-b) и HM560436 (RAG1).

Частота встречаемости нуклеотидов cyt-b 
была следующей: A = 0.248, C = 0.291, G = 0.167, 
T = 0.294. Количество вариабельных сайтов  
составило 440, количество парсимони-ин-
формативных сайтов – 314. Частота встреча-
емости нуклеотидов RAG1 была следующей: 
A = 0.245, C = 0.236, G = 0.269, T = 0.250. Ко-
личество вариабельных сайтов составило 84, 
количество парсимони-информативных сай-
тов – 25. С помощью информационного крите-
рия Акаике (Akaike Information Criterion – AIC), 
внедренного в программу jModelTest 2.1.5 [11],  
определяли оптимальную модель эволюции. 
Параметры выбранной модели (GTR+I+G 
для cyt-b и TIM2ef + G для RAG1) использо-
вали в  последующем Байеcовском анализе 
(Bayesian Inferences – BI) при использовании 
программы MrBayes v3.2 [13] симуляцией двух 
одновременных Марковских цепей по мето-
ду Монте Карло (MCMC – Markov chain Monte 
Carlo) при числе генераций 1 000 000 в  каж- 
дой цепи для определения апостериорной веро-
ятности (posterior probabilities – post. prob.). То-
пологию деревьев учитывали каждые 100 ге-
нераций. Первые 25% деревьев были удалены 
(burn-in). Дерево строили в программе FigTree 
v.1.2.3.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Согласно результатам филогенетического 

анализа обоих маркеров (рис. 1 и 2), ташкент-
ская верховодка встраивается в кладу уклеек. 
В соответствии с BI-кладограммой, постро-
енной по RAG1, сестринский таксон ташкент-
ской верховодки – один из кавказских видов 
уклеек, post. prob. = 1 (рис. 2). Этот сестрин-
ский таксон представлен последовательно-
стью из базы данных GenBank, обозначен-
ный авторами [19] как Alburnus filippii Kessler, 
1877. Однако для изученного экземпляра ука-
зано происхождение из р. Самур (Дагестан), 
где, согласно Л.С. Бергу [1], обитает предкав-
казская уклейка Alburnus charusini Herzenstein, 
1889, а куринская уклейка отсутствует. В де-
реве по cyt-b топология на уровне сестрин-
ских видов не разрешена, но ташкентская 
верховодка входит в  кладу, объединяющую 
главным образом балканских, кавказских 
и  малоазиатских Alburnus (рис.  2). Согласно 
исследованию с использованием четырех ми-
тохондриальных и  ядерных маркеров и  ши-
роким охватом переднеазиатских, средизем-
номорских и  европейских Leuciscinae, роды  
Alburnus и Alburnoides являются отдаленными  
филетическими линиями [19]. Таким образом, 
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Исследованные виды, места сборов и номера последовательностей Генбанка

Таксон Место сбора Бассейн реки или 
моря

Номер Генбанка 
или географические 

координаты мест сбора

Alburnoides (цитохром b)

A. bipunctatus Словакия: р. Влара р. Дунай HM173097
Польша: р. Скавинка р. Висла HM173098
                 р. Солинка То же HM173099
Чехия: р. Дуэ р. Дунай HM173111
              То же То же HM173129
              р. Морава >> HM173131
              р. Евишовка >> HM173101
              р. Коцаба >> HM173107
Словакия: р. Ида р. Тиса HM173102
Чехия: р. Рудава р. Дунай HM173103
Словакия: р. Ида То же HM173104
 То же >> HM173109
Чехия: р. Евишка >> HM173105
Словакия: р. Отслава >> HM173108
                    р. Бодва >> HM173110
                    р. Отслава >> HM173112
Чехия: р. йиглава >> HM173115
             р. Коцаба р. Эльба HM173116
             р. Рудава р. Дунай HM173117
             р. Бечва То же HM173118
             р. Евишка >> HM173122
             р. Морава >> HM173124
             р. Бечва >> HM173125
Словакия: р. Влара >> HM173119
Чехия: р. Морава >> HM173120
             р. Олсе р. Одер HM173121
Словакия: р. Ослава р. Дунай HM173128
Чехия: р. Дуэ То же HM173130
             р. Морава >> HM173131
Франция: р. Дюранс р. Рона HM560059
                   р. Сайон То же Y10445
Чехия: р. йиглава р. Дунай HM173100
             р. Евишка То же HM173106
             р. Дуэ >> HM173114
             р. Свратка >> HM173126
             р. Рудава >> HM173127
             р. йиглава >> HM173113

A. eichwaldii Иран: р. Зелеки Каспийское море HQ658863
            р. Сафаруд То же HQ658869
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Таксон Место сбора Бассейн реки или 
моря

Номер Генбанка 
или географические 

координаты мест сбора

                То же >> HQ658870
                 >> >> HQ658871
             р. Дорудхан >> HQ658883
             р. Ченарудхан >> HQ658880
             р. Зелеки >> HQ658886
             р. Ченарудхан >> HQ658881
                  То же >> HQ658882
             р. Зелеки >> HQ658885
             р. Дорудхан >> HQ658884
             р. Зелеки >> HQ658887
             р. Сафаруд >> HQ658872
                То же >> HQ658873
             р. Валамруд >> HQ658876
                То же >> HQ658877
                >> >> HQ658878
                >> >> HQ658879

A. fasciatus Россия: р. Сахэ Черное море HM173168
              То же То же HM173170
             р. Аше >> HM173169

A. gmelini Азербайджан:
Яламинские речки

Каспийское море 41°47'23.2'' с. ш., 
48°34'13.1'' в. д.

A. kubanicus Россия: р. Абин р. Кубань HM173171
                То же То же HM173172
               р. Кубань Азовское море HM173173
               р. Абин р. Кубань HM173174
                То же То же HM173175

Alburnoides oblongus Казахстан: р. Арысь р. Сырдарья 42°33'58.2''с.ш., 
70°07'25.1''в.д.

A. ohridanus Греция: р. Аоос Адриатическое море AF090740
Греция: оз. Преспа оз. Преспа AF090741
Албания: р. Зезе Адриатическое море HM173155
                  р. Гомсик То же HM173156
                  р. Эрзен >> HM173157

A. prespensis                   оз. Преспа оз. Преспа HM173163
                  р. Девол р. Семан HM173161
                  р. шкумбини Адриатическое море HM173162

A. rossicus Россия: р. Протва р. Волга HM173133
                То же То же HM173134
               р. Большая Лясьва >> HM173135
               р. Ловать р. Нева HM173136

A. sp. Хорватия: р. Корона р. Сава HM173137
                   р. Сава р. Дунай HM173138

Таблица (продолжение)
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Таксон Место сбора Бассейн реки или 
моря

Номер Генбанка 
или географические 

координаты мест сбора

                   р. Кура р. Сава HM173139
                   р. Риечина Адриатическое море HM173140
Босния и Герцеговина:
р. Врбас

 
р. Сава

 
HM173141

Хорватия: р. Уна То же HM173142
                   р. Сатла >> HM173143
Болгария: р. Видима р. Дунай HM173144
Сербия: р. Дичина То же HM173145
Болгария: р. Црни Тимок >> HM173146
Сербия: р. Дзепска >> HM173147
               р. Трешница р. Сава HM173148
Болгария: р. Огоста р. Дунай HM173149
Россия: р. Альма Черное море HM173150
                   То же То же HM173151
                р. Черная >> HM173152
Босния и Герцеговина:
р. Осам

 
р. Дунай

 
HM173153

Россия: р. Альма Черное море HM173154
Албания: р. Дукати Адриатическое море HM173158
                  р. Аоос То же HM173159
                  р. Борши >> HM173160

A. strymonicus Греция: р. Струма Эгейское море AF090742
Болгария: р. Места То же HM173166
Греция: р. Струма >> HM173167

A. tzanevi Болгария: р. Велека Черное море HM173132
Alburnoides (RAG1)

A. bipunctatus – – EU711104
Франция: р. Дюранс р. Рона HM560384

A. gmelini Азербайджан: Яламинские 
речки

Каспийское море 41°47'23.2''с.ш. 
48°34'13.1''в.д.

A. oblongus Казахстан: р. Арысь р. Сырдарья 42°33'58.2''с.ш. 
70°07'25.1''в.д.

Alburnus (цитохром b)
A. arborella Италия: р. Рено Адриатическое море EU856044

Хорватия: р. Зрманя То же GU479874
То же >> GU479873

>> >> GU479872
>> >> GU479871

Италия: р. Рено >> EU856043
Босния и Герцеговина:
р. Требицат

 
р. Неретва

 
HM560064

То же То же HM560063
A. alburnus Испания: р. Харама р. Тагус JQ436541

Таблица (продолжение)
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Таксон Место сбора Бассейн реки или 
моря

Номер Генбанка 
или географические 

координаты мест сбора

Франция: р. Рона Средиземное море Y10443
Чехия: р. Сазава р. Эльба HM560060

То же То же HM560061
Португалия: р. Гвадиана Атлантический океан DQ350253
Россия: р. Синхука Каспийское море HM560062
Хорватия: р. Далмация Адриатическое море DQ350254

A. baliki Турция: р. Манавгат Средиземное море AY838936
A. belvica Греция: оз. Преспа оз. Преспа HM560065
A. escherichii Турция: р. Сакария Черное море HM560068

То же То же HM560067
                р. Гумульдур Средиземное море AY026390

A. filippii Россия: р. Самур Каспийское море AF095602
То же То же HM560069

>> >> HM560070
A. hohenackeri Армения: р. Аракс р. Кура AY026393
A. kotschyi Турция: р. Цейхан Средиземное море HM560072

То же То же HM560071
A. macedonicus Греция: оз. Дойрани оз. Дойрани AF090743
A. orontis Турция Средиземное море HQ167604

Турция: р. Оронтис То же AY026391
A. scoranza Черногория: р. Зета оз. Скадар GU479866

То же То же GU479865
A. sp. IB-2010 Босния и Герцеговина:

р. Мусница
 

Адриатическое море
 

GU479867
Хорватия: р. Неретва То же GU479870
                    То же >> GU479868
                   >> >> GU479869
Турция: р. Кизилирмак Черное море HM560066

A. strumicae Греция: р. Струма Эгейское море AF090745
A. thessalicus                р. Пиниос То же AF090744

Alburnus (RAG1)

A. alburnus – – EU711143
– – EU292690

Россия: р. Синхука Каспийское море HM560386
Чехия: р. Сазава р. Эльба HM560385

A. arborella Босния и Герцеговина:
р. Требицат

 
р. Неретва

 
HM560387

A. belvica Греция: оз. Преспа оз. Преспа HM560388
A. escherichii Турция: р. Сакария Средиземное море HM560390
A. filippii/сharusini? Россия: р. Самур Каспийское море HM560391
A. kotschyi Турция: р. Цейхан Средиземное море HM560392
A. sp. SP-2010                 р. Кизилирмак То же HM560389

Таблица (окончание)
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Рис. 1. BI-дерево Alburnus и Alburnoides по фрагменту гена цитохрома b (990 п. н.). Значения апостериорной вероятно-
сти указаны в узлах дерева. шкала масштаба отражает 4%-ную оцененную дивергенцию последовательностей.

Рис. 2. BI-дерево Alburnus и Alburnoides по фрагменту гена RAG1 (795 п. н.). Значения апостериорной вероятности ука-
заны в узлах дерева. шкала масштаба отражает 0.7% оцененной дивергенции последовательностей.
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 As inferred from Bayesian analysis of fragments of cytochrome b (mtDNA) and RAG1 (nDNA), the 
Tashkent riffle minnow Alburnoides oblongus belongs to the genus Alburnus.
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