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МОРСКАЯ БИОЛОГИЯ

Каляноидная копепода Limnocalanus macrurus 
(cем. Centropagidae, Crustacea, Calanoida) имеет 
обширный циркумполярный ареал и является 
важным компонентом арктических экосистем. 
L. macrurus потребляет широкий спектр фито- 
и зоопланктонных организмов и, в свою оче-
редь, благодаря довольно большим размерам 
и высокому содержанию липидов представляет 
ценный пищевой ресурс для планктоноядных 
рыб [28]. Изначально этот вид считался пресно-
водным ледниковым реликтом [29], но впослед-
ствии был обнаружен в самых разнообразных 
местах обитания, свидетельствующих о его ши-
рокой осмотической толерантности. Помимо 
внутренних озер Североамериканского конти-
нента, Карелии, Польши, Скандинавии, куда 
он проник в результате множественных инва-
зий предположительно в периоды трансгрессии 
арктических морей [7], L. macrurus встречается 
также в меромиктических прибрежных озерах, 
подпруженных ледниками фьордовых заливах 
и эстуариях арктических побережий Канады, 
России и Аляски; единичные популяции были 
найдены также в Балтийском и Каспийском 
морях [11, 29, 43, 47, 49, 52]. Современный  

ареал L. macrurus, как и у прочих арктических 
прибрежных видов, на протяжении плейсто-
цена периодически почти полностью покры-
вался льдом, а значительные участки шельфа 
осушались из-за снижения уровня Мирового 
океана [33, 36]. В высоких и умеренных широ-
тах масштаб и динамика циклических оледе-
нений, длящихся десятки и сотни тысяч лет, 
оказали непосредственное влияние на зоогео-
графические границы регионов, таксономи-
ческое и биологическое разнообразие внутри 
них, пространственное распределение живот-
ных и растительных видов, их генетическую 
изменчивость и филогеографическую структру 
[26, 30, 47]. Наступление ледников приводи-
ло к сокращению и смещению ареалов к югу, 
снижению численности или вымиранию попу-
ляций и филогенетических линий. Оставшиеся 
выживали в свободных ото льда участках — ре-
фугиумах, крупнейший среди которых находил-
ся на территории современных восточной Си-
бири и Аляски (т. н. Берингия). В ледниковые 
максимумы толщи льда создавали непреодоли-
мые барьеры для миграции, запуская процессы 
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аллопатрической дивергенции и видообразова-
ния [8, 9, 10, 27, 50]).

Проведенное на cевероамериканской части 
ареала исследование молекулярно-генетической 
изменчивости L. macrurus [16] свидетельствует 
о том, что основная внутривидовая диверсифика-
ция происходила в плейстоцене и, скорее всего, 
связана с климатическими событиями в этот пе-
риод. Была найдена существенная дивергенция 
между популяциями внутренних озер от долины 
реки Св. Лаврентия до побережья моря Бофор-
та и арктическими популяциями, населяющими 
многочисленные прибрежные озера на остро-
вах Канадского архипелага и севере материка, 
которые образовались в послеледниковый пе-
риод в результате изостатических поднятий, от-
резавших от моря участки депрессий. Всего же 
на основании изменчивости митохондриальной 
(мт)ДНК было выделены три филогенетические 
линии (группы) L. macrurus. Кроме арктической 
(линия A), включающей в себя также гаплотип 
единственного проанализированного экземпля-
ра из Европы (Балтийское море) и населяющей 
внутренние озера линии B, в одном из древней-
ших озер Канадской Арктики симпатрически 
с линией А обнаружена эндемичная линия C. 
Предполагается, что основные филогенетиче-
ские линии L. macrurus имеют морское проис-
хождение и, судя по величине дивергенции 2.2% 
мтДНК, независимо эволюционируют по мень-
шей мере на протяжении  0.9–1.6 миллионов лет. 
Продвижение линии B вглубь материка началось 
приблизительно 500 тыс. лет назад, чему способ-
ствовали покровные оледенения, оттеснившие 
прибрежных L. macrurus на юг в пресноводные 
приледниковые озера [7, 16].

В Евразийском секторе ареала L. macrurus ис-
следований генетической изменчивости и фило-
географии еще не проводилось, несмотря на до-
минирующую роль этого вида в прибрежных 
зоопланктонных сообществах ряда регионов. 
В морях Российской Арктики L. macrurus на-
селяет районы внутреннего шельфа от Карско-
го до Восточно-Сибирского моря, где его рас-
пределение связано с областями влияния стока 
крупных Сибирских рек — Оби, Енисея, Лены, 
Хатанги и Индигирки; в Баренцевом море и цен-
тральных водах Арктического бассейна он от-
сутствует [1–6, 17, 28]. Учитывая тесную связь 
L. macrurus с водами низкой солености и зна-
чительную пространственную разобщенность 
районов массового развития, можно предпо-

лагать ограниченную возможность миграции 
и вследствие этого накопление генетических 
различий между эстуарными популяциями. Ак-
туальность исследований прибрежных популя-
ций L. macrurus, в особенности их генетической 
изменчивости, определяется и тем, что этот 
холодноводный вид очень требователен к тем-
пературным условиям и содержанию кислорода 
в воде [45] и может рассматриваться как вид-
индикатор состояния арктических экосистем 
на фоне климатических изменений в Арктике. 
Из-за таяния льдов некоторые места обитания 
L. macrurus могут быть утрачены [52], а проис-
ходящее на этом фоне увеличение стока речных 
вод в Северный Ледовитый океан [39], напро-
тив, может способствовать расширению его аре-
ала на Арктическом шельфе.

Цель настоящей работы — анализ генети-
ческой изменчивости и родственных связей 
Limnocalanus macrurus арктического побережья 
России с помощью секвенирования фрагмен-
та гена 1-й субъединицы цитохром-оксидазы c 
мтДНК (CO I) в популяциях, населяющих рай-
оны вблизи устьев крупных сибирских рек (Обь, 
Лена, Хатанга, Индигирка и Колыма).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 
Происхождение выборок, выделение ДНК и  

секвенирование. Выборки Limnocalanus macrurus 
были отловлены в сентябре 2017 г. в ходе 
69-го рейса НИС «Академик Мстислав Кел-
дыш» (Институт океанологии им. П. П. Ширшо-
ва РАН) в приустьевых участках пяти сибирских 
рек: Оби, Лены, Хатанги, Индигирки и Колымы 
(рис. 1) c помощью планктонного конуса или сети 
Бонго. Материал фиксировался в 96% этаноле 
и хранился при 4°С. Тотальную геномную ДНК 
выделяли из единичных экземпляров с помощью 
коммерческого набора DNeasy Blood & Tissue Kit 
(QIAGEN) согласно протоколу производителя, 
за исключением того, что лизис при 56°С прово-
дился не менее 12 часов, а финальную элюцию 
ДНК из колонок проводили вдвое меньшим объ-
емом буфера AE (100 мкл). Всего проанализиро-
вано 24 экземпляра (табл. 1). Выделенную ДНК 
(5 мкл) использовали в качестве матрицы для ам-
плификации фрагмента гена CO I мтДНК дли-
ной примерно 650 пар нуклеотидов (п. н.) с помо-
щью праймеров LCO1490 и HCO2198 [19]. После 
проверки качества продуктов ПЦР в 1.5% ага-
розном геле их очищали с помощью  осаждения  
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Рис. 1. Положение исследованных выборок Limnocalanus macrurus (вверху) и TCS сеть гаплотипов CO I мтДНК (внизу). 
Принадлежность гаплотипов и содержащих их выборок к одной из трех филогенетических клад отмечена разным цветом 
(желтые кружки — линия A, зеленые кружки — линия B, красные кружки — линия С) и штриховкой на карте. Выборки 
из Российской Арктики и найденные в них гаплотипы выделены жирной линией. На нижнем рисунке число мутаций 
между гаплотипами обозначены черточками на соединяющих их линиях; гипотетические промежуточные гаплотипы 
обозначены черными квадратами. Для гаплотипов линии A (LA) приведены номера: 1–23 из работы [16], 24–29 новые; 
размер кружков отражает численность особей, имеющих соответствующий гаплотип.
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этанолом и секвенировали как с прямого, так 
и с обратного праймера на автоматическом сек-
венаторе ABI Prism 3100 Genetic Analyzer (Applied 
Biosystems, США) с использованием набора ре-
активов BigDye v.1.1. Редактирование получен-
ных хроматограмм, построение консенсусных 
последовательностей и их выравнивание прово-
дилось в программе Geneious, v. R7 [31]. С целью 
выявления митохондриальных псевдогенов (т. н. 
ядерная мтДНК, или numts), вероятность кото-
рых высока у ракообразных [12], рассматрива-
лись хроматограммы только высокого качества, 
а нуклеотидная последовательность транслиро-
валась в последовательность аминокислот для 
обнаружения вставок, делеций и/или наличия 
стоп-кодонов.

Анализ генетической изменчивости и филоге-
нии. Идентификация гаплотипов и поиск соот-
ветствия в базе данных GenBank/NCBI прово-
дились c помощью BLAST (www.ncbi.nih.gov/ 
BLAST/). Для совместного анализа были ис-
пользованы данные Ду с соавторами [16], до-
ступные в GenBank/NCBI под номерами 
EF609126-EF609129, EF609132, EF609134, 
EF609135, EF609137, EF609139, EF609140, 
EF609143, EF609146, EF609151, EF609153, 
EF609155, EF609156, EF609159, EF609161, 
EF609164-EF609168, EF609171, EF609175, 
EF609181-EF609185, EF609192, EF609196, 
EF609199, EF609209, EF609222, EF609224, 
EF609228, EF609230-EF609232, EF609234, 
EF609237. После выравнивания последователь-
ностей с использованием алгоритма ClustalW 
в программе Genious их общая длина составила 
582 п. н., и заимствованные последовательности 

вошли в наш анализ в несколько укороченном 
виде (на 15 п. н.). Из-за этого число описан-
ных Ду с соавторами гаплотипов сократилось 
на два — оказались идентичными гаплотипы 
LA3 и LA9, а также LA18 и LA19. Расчет индексов 
генетической изменчивости — гаплотипическо-
го (h) и нуклеотидного (π) разнообразия, средне-
го числа нуклеотидных различий (k) проводился 
в программе DNAsp 5.10 [34]. Реконструкция 
филогенетических связей гаплотипов выполне-
на с помощью алгоритма статистической парси-
монии TCS в программе PopART (http://popart.
otago.ac.nz). Достоверность различий частот га-
плотипов CO I мтДНК оценивали при помощи 
точного теста дифференциации [42] в программе 
TFPGA [35].

Анализ исторической демографии. Поиск сиг-
налов прошлых демографических событий в со-
держащейся внутри линий Limnocalanus macrurus 
нуклеотидной изменчивости мтДНК проводил-
ся с помощью двух подходов. Во-первых, тесты 
на нейтральность на основе распределения ча-
стот сайтов (D-тест Таджимы [51] и R2 тест [40]) 
и распределения частот гаплотипов ( Fs-тест Фу 
[20]) помогают выявить отклонение от нейтраль-
ного эволюционного процесса (т. е. равновесия 
мутация-дрейф), которое будет свидетельство-
вать об избытке недавно возникших мутаций 
вследствие изменения размера популяции или 
отбора. Значимость тестов на нейтральность 
определяли с помощью 10 000 коалесцентных 
симуляций в программе DNAsp. Показатель Fs-
статистики Фу считался значимым при p<0.02 
(вместо 0.05). Значительные отрицательные 
величины D- и Fs-статистик принимались как 

Таблица 1. Географическое положение выборок Limnocalanus macrurus, численность и состав гаплотипов  
CO I мтДНК

Эстуарий (море) Станция Географические координаты Дата лова N Гаплотипы (экз.)
Обь (Карское) 5637  72°30’  с.ш., 74°04’ в.д. 23.09.2017 3 LA24 (2), LA28 

Хатанга (Лаптевых) 5627 73°30’  с.ш., 108°11’ в.д. 17.09.2017 5 LA24 (2), LA29, LA3, 
numt

Лена (Лаптевых)
5596 74°16’ с.ш., 130°27’ в.д. 14.09.2017 4 LA29 (2), LA27, LA3
5597 73°42’ с.ш.,  130°34’ в.д. 03.09.2017 1 LA27

Индигирка 
(Восточно-Сибирское)

5598 71°28’ с.ш., 152°54’ в.д. 05.09.2017 7 LA24 (2), LA29 (2), 
LA25, LA3, LA12

5600 72°19’ с.ш., 154°30’ в.д. 05.09.2017 2 LA12, LA26
Колыма 
(Восточно-Сибирское) 5619 70°27’ с.ш., 165°06’ в.д. 09.09.2017 2 LA3, LA12

Примечание. Жирным шрифтом выделены гаплотипы, обнаруженные ранее в прибрежных озерах Северной Америки [16].
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свидетельства внезапного роста популяции 
(экспансии) в прошлом и/или положительного 
отбора, тогда как значимо положительные оцен-
ки D указывают на недавнее сокращение числен-
ности популяции (т. н. бутылочное горлышко), 
ее фрагментацию и/или балансирующий отбор. 
Из-за функциональной нейтральности мтДНК 
статистически значимые тесты, как правило, 
рассматривают в контексте демографических 
событий [23].

В дополнение к тестам на нейтральность 
было проанализировано распределение нукле-
отидных различий между всеми парами после-
довательностей CO I мтДНК, форма которо-
го зависит от особенностей демографической 
истории. Популяция в равновесии демонстри-
рует «зубчатое» мультимодальное распределе-
ние, тогда как пережитый недавно резкий рост 
численности будет продуцировать унимодаль-
ное распределение, которое смещается в сторо-
ну бо льших значений нуклеотидных различий 
по мере накопления мутаций [44]. Одна или две 
моды в распределении будут наблюдаться в по-
пуляции, пережившей в недавнем прошлом рас-
ширение ареала [41]. В программе Arlequin 3.1 
[18] проверялось соответствие наблюдаемого 
распределения нуклеотидных различий ожи-
даемому в рамках двух моделей, одна из кото-
рых предусматривает однократное увеличение 
численности в прошлом популяции (модель 
демографической экспансии). Другая — мо-
дель пространственной экспансии — принима-
ет за нуль-гипотезу однократное расширение 
ареала из одного дема/популяции, сопровожда-
ющееся увеличением численности и образова-
нием новых демов/популяций [44]. Для оценки 
соответствия условиям каждой модели с по-
мощью 10 000 бутстреп-повторов рассчитывали 
вероятность того, что сумма квадратов отклоне-
ний (SSD) окажется ниже в наблюденном рас-
пределении, чем в смоделированном. Также 
рассчитывался дополнительный показатель — 
индекс «зубчатости» r (raggedness index [24]), ха-
рактеризующий степень сглаженности распре-
деления. Маленькое значение r свидетельствует 
о недавней экспансии, тогда как большое будет 
наблюдаться в равновесной или прошедшей че-
рез «бутылочное горлышко» популяции. При 
значении вероятности pSSD>0.05 тестируе-
мая модель не отвергается, а вершина унимо-
дального распределения будет соответствовать 
величине τ, с помощью которой можно рас-

считать время коалесценции (т. е. начало экс-
пансии) исходя из соотношения τ = 2 Tμ, где 
T число поколений, прошедших с начала экс-
пансии, а μ — скорость мутации. Эта формула 
была трансформирована в t = τ/2mk, где m — 
число мутаций на сайт/поколение, а k — дли-
на анализируемой последовательности [44]. 
Для расчетов использовались два диапазона 
оценок скорости мутации: «медленный», со-
ответствующий оценкам 1.4–2.6% в миллион 
лет, которые были получены для митохондри-
альной ДНК и гена сox 1 членистоногих исходя 
из гипотезы «молекулярных часов» [21, 32, 48], 
и «быстрый», с оценками 2.3–6.6%, получен-
ными в результате коалесцентного моделирова-
ния роста популяций морских беспозвоночных 
в послеледниковье [13].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 
Генетическая изменчивость и родственные 

связи Limnocalanus macrurus арктических морей 
России. В результате секвенирования фрагмен-
та CO I мтДНК получены 24 последовательно-
сти длиной 582–628 п. н. После их выравни-
вания у одного экземпляра из устья р. Хатанги 
(ст. 5627) обнаружилась делеция из трех нукле-
отидов (позиции 297–299), что указывает на то, 
что полученная последовательность относится 
к митохондриальным псевдогенам. После ис-
ключения этой последовательности у остав-
шихся 23 были идентифицированы 8 разных 
гаплотипов, различия между которыми затра-
гивают от 1 до 9 нуклеотидных сайтов. Из них 
два гаплотипа были идентичны гаплотипам LA3 
и LA12, обнаруженным в озерах Канадского 
Арктического архипелага [16], а 6 гаплотипов, 
обозначенные нами как LA24–LA29, оказались 
уникальными (табл. 1) и их последовательности 
были помещены в базу данных GenBank/NCBI 
под номерами MK801797-801802. Три гапло-
типа встречались в более половине выборок и, 
по-видимому, широко распространены в ар-
ктических морях — LA24, LA29 и LA3. Частота 
гаплотипов между объединенными выборка-
ми из моря Лаптевых и Восточно-Сибирского 
моря, представленная в нашем материале наи-
большим числом особей (9 и 11 соответствен-
но), не отличались статистически значимо друг 
от друга (по результатам точного теста на диф-
ференциацию). Выборки из Восточно-Сибир-
ского моря содержат максимальное число га-
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плотипов (табл. 1), что, вероятно обусловлено 
наибольшим числом проанализированных эк-
земпляров. Для уточнения различий в составе 
гаплотипов и показателях изменчивости между 
популяциями отдельных эстуариев в будущем 
потребуется увеличение размера выборок, со-
гласно рекомендациям для популяционных 
исследований с использованием фрагмента  
CO I мтДНК [22].

На сконструированной сети всех имеющих-
ся гаплотипов CO I мтДНК L. macrurus все об-
наруженные в российских морях гаплотипы 
располагаются внутри арктической группы 
(линия А), область распространения которой 
ранее ограничивалась островами Канадского 
Арктического архипелага и материковым по-
бережьем моря Бофорта в Северной Америке 
и Балтийским морем в Европе (рис. 1). Общие 
для канадских и сибирских выборок гаплоти-
пы LA3 и LA12 расположены ближе к центру 
общей сети галотипов (рис. 1), в самом основа-
нии клады, и поэтому их можно рассматривать 
как предковые для остальных гаплотипов аркти-
ческой линии. Гаплотип LA3 является одним 
из доминирующих как в сибирской, так в канад-
ской части ареала. Оба найденных у побережья 
Сибири канадских гаплотипа распространены 
в самых северных озерах — на о. Аксель-Хейберг, 
Элсмир, Девон и Корнуоллис [16]. Другие, энде-
мичные для сибирских популяций гаплотипы яв-
ляются в большинстве близкими производными 
гаплотипа LA3, отделенные от него в основном 
всего одной мутацией (гаплотипы LA24–LA28). 
Гаплотип LA29, присутствующий с высокой 
частотой в сибирских выборках, помещается 
среди редких гаплотипов (LA14–LA23) на уда-
ленной от основного пула ветви, включаю-
щей в числе канадских единственный гапло-
тип из Балтийского моря (гаплотип LA18). При 
этом гаплотип LA29 является промежуточным и, 
возможно, не был обнаружен ранее из-за мало-
численности обследованных выборок, содержа-
щими преимущественно по 1 особи из каждого 

обследованного района [16]. Несмотря на раз-
личия в абсолютных показателях разнообразия 
между L. macrurus Канады и Сибири (у 74 об-
следованных канадских экземпляров было об-
наружено 22 гаплотипа, в нашем исследовании 
это соотношение было 23 и 8), рассчитанные 
индексы изменчивости в сибирских выборках 
оказались даже несколько выше, чем у канад-
ских представителей арктической линии (гапло-
типическое разнообразие Hd: 0.862±0.008 про-
тив 0.836±0.003, нуклеотидное разнообразие π: 
0.0063±0.0002 против 0.0058±0.0001, среднее 
число нуклеотидных различий между гаплоти-
пами k: 3.64 против 3.37).

Таким образом, в озерах и опресненных 
участках морского шельфа у побережий Си-
бири, Канады и Европы обитает генетически 
единая циркумарктическая линия Limnocalanus 
macrurus. Ее можно также рассматривать как 
палеарктическую, приняв новые зоогеографи-
ческие границы, учитывающие внутривидовые 
филогенетические связи между евразийскими 
и североамериканскими частями ареала у раз-
нообразных таксонов [30]. Внутри обширно-
го ареала палеарктической линии отсутствует 
географическая подразделенность: гаплотипы 
евразийских морских L. macrurus не образуют 
отдельной клады, а идентичны либо близко-
родственны гаплотипам, обнаруженным в при-
брежных озерах Канадской Арктики. При  
этом канадские и сибирские выборки имеют 
сходные оценки генетической изменчивости. 
Все вместе это может указывать на общее про-
исхождение генетического разнообразия совре-
менных популяций побережий американского 
и евразийского континентов, и, следователь-
но, последний ледниковый максимум их пред-
ки переживали в одном рефугиуме. Принимая 
во внимание то обстоятельство, что палеаркти-
ческая линия сохранила бóльшую часть внутри-
видовой изменчивости по сравнению с неар-
ктическими (табл. 2), хотя и населяет наиболее 
экстремальные и менее стабильные северные 

Таблица 2. Характеристики генетической изменчивости палеарктической (А) и неарктической (В) линий L. macrurus

Филогенетическая линия n h Hd π D Fs R2 τ
Палеарктическая (А) 97 27 0.886 0.006 -1.428 -11.366*** 0.053 0.572
Неарктическая (B) 37 17 0.860 0.003 -2.086* -14.381*** 0.042*** 1.619

Примечание. Жирным шрифтом выделены статистически значимые величины.
 n — численность выборок, h — число найденных гаплотипов, π и Hd — нуклеотидное и гаплотипическое разнообразие, D, Fs, R2 — тесты 
на нейтральность (D-тест Тажимы, Fs-тест, R2-тест), τ — мутационный параметр.
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экосистемы, она, скорее всего, занимала один 
из двух крупнейших рефугиумов (Берингия 
или Атлантический). В пользу Берингии сви-
детельствует нахождение общих с канадскими 
L. macrurus гаплотипов по сибирскому побере-
жью ближе к Берингову проливу. Две эндемич-
ные неарктические линии, скорее всего, пере-
живали оледенение в рефугиумах на территории 
Северной Америки: линия B в основном для 
неарктических гидробионтов в Миссисипском 
рефугиуме [8, 16, 37], а линия С — в маленьком 
северном рефугиуме, существовавшем на о-вах 
Канадского архипелага [27].

Демографическая история Limnocalanus mac­
rurus. Поскольку гаплотипы канадских и сибир-
ских L. macrurus оказались тождественны или 
эволюционно близки друг другу, ретроспектив-
ный анализ демографической динамики прово-
дился для всей палеарктической филогенети-
ческой линии. Из трех тестов на нейтральность 
только тест Фу (Fs) показал значимое отклоне-
ние. При этом в анализируемой для сравнения 
неарктической линии B нейтральность была от-
клонена во всех трех тестах (табл. 2). Учитывая 
отрицательные значения Fs и D и то, что тест Фу 
считается наиболее чувствительным для вы-
явления недавней экспансии популяции [20], 
можно предполагать, что в недавнем прошлом 
обе линии испытали увеличение численности. 
Рассчитанные оценки индекса «зубчатости» 
r для обеих линий оказались невысоки и ста-

тистически незначимы (0.041 и 0.110 соответ-
ственно для линий А и В). Результаты анализа 
распределения парных различий между после-
довательностями CO I мтДНК в линии A пока-
зали наилучшее соответствие модели простран-
ственной экспансии (SSD = 0.017, p = 0.231), 
тогда как модель демографической экспансии 
была отвергнута (SSD = 0.023, p = 0.0003). На-
личие дополнительных пиков в распределении 
парных различий у линии А (рис. 2) может сви-
детельствовать о прохождении через «горлыш-
ко бутылки», предшествующее экспансии [41]. 
При этом у линии B наблюдается четкое уни-
модальное распределение (рис. 2), что вместе 
с результатами тестов на нейтральность и звезд-
чатой структурой пула гаплотипов (рис. 1) сви-
детельствует о наличии в ее истории однократ-
ной вспышки численности (демографической 
экспансии [44]).

Исходя из рассчитанной в рамках модели ве-
личины τ (табл. 2), двух диапазонов скорости 
мутации митохондриального гена CO I и длины 
поколения L. macrurus 1 год [46], распростране-
ние палеарктической линии по ареалу началось 
35 000–19 000 лет назад («медленная» эволюция) 
или 21 000–7500 тыс. лет («быстрая» эволюция). 
Второй диапазон оценок более соответствует 
хронологии событий, поскольку пик последнего 
оледенения, после которого началось расселе-
ние многих видов в высоких широтах, приходит-
ся на период 18 000–20 000 тыс. лет назад, а все 
нынешние места обитания L. macrurus к тому 
времени либо еще не сформировлись, либо были 
недоступны из-за пониженного на протяжении 
последних 120 тыс. лет уровня моря [15]. С тая-
нием льдов началась морская трансгрессия, ко-
торая вместе со снижением солености Арктиче-
ского океана позволила прибрежным L. macrurus 
довольно быстро колонизовать доступные места 
обитания в Голарктике. Впоследствии в резуль-
тате ледово-тектонических процессов и вос-
становления уровня солености морской воды 
озерные и эстуарные популяции L. macrurus ока-
зались изолированы в своих нынешних местах 
обитания. Неарктическая линия B из внутрен-
них озер, согласно полученным оценкам, испы-
тала резкое увеличение численности несколько 
ранее линии А — до ледникового максимума, 
в период от 60 500 до 21 000 лет назад. Указанные 
для обеих линий временные диапазоны увели-
чения численности совпадают с большинством 
оценок экспансий популяций различных мор-

Рис. 2. Распределение нуклеотидных различий между 
последовательностями cox 1 мтДНК (наблюдаемые ве-
личины: черные кружки (линия А), черные ромбы (ли-
ния B), сплошная линия; ожидаемые величины: белые 
кружки (линия А), белые ромбы (линия B), пунктир-
ная линия). Звездочкой отмечены соответствующие 
величины показателя времени коалесценции (τ).
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ских беспозвоночных, что подтверждает связь 
популяционно-демографических и палеоклима-
тических событий [23].

Итак, с помощью исследования изменчиво-
сти CO I мтДНК удалось показать, что Limno-
calanus macrurus из эстуариев сибирских рек 
вместе с популяциями из прибрежных озер Ка-
надской Арктики и из Балтийского моря при-
надлежат к единой циркумарктической (пале-
арктической) филогенетической линии. Скорее 
всего, представители этой линии переживали 
последний ледниковый максимум в одном ре-
фугиуме (вероятно, Берингийском) и быстро 
расселились внутри обширного ареала при-
мерно 21 000–7500 тыс. лет назад. Отсутствие 
пространственной генетической подразделен-
ности внутри линии А можно было бы объяс-
нить недавней изоляцией популяций, недо-
статочной для накопления различий между 
ними. Однако у облигатно-эстуарных копепод 
рода Acartia, тоже населяющих недавно осво-
бодившиеся от оледенения (примерно 10 000–
18 000 лет назад) эстуарии северо-западного по-
бережья Атлантики, были продемонстрированы 
существенные межпопуляционные различия 
по маркерам мтДНК [14, 38]. У изолирован-
ных в прибрежных озерах канадских популя-
ций L. macrurus, возрастом не старше сибир-
ских, с помощью аллозимных биохимических 
маркеров также была показана существенная 
генетическая дифференциация [16]. Возмож-
но, что границы между эстуарными популяци-
ями Российской Арктики установились гораздо 
позднее или же между ними происходит гене-
тический обмен, например, из-за увеличения 
площади распресненных вод в прибрежье, пере-
носа с птицами или другими путями, обычными 
для пресноводных зоопланктеров [25]. Также 
нужно учитывать ограничения в разрешающей 
способности используемого молекулярного 
мар кера. Поскольку внутривидовая диверген-
ция у L. macrurus произошла, очевидно, позже 
других арктических копепод и кладоцер [16], 
скорости мутации CO I мтДНК оказываются до-
статочны только для прослеживания эволюци-
онной судьбы сравнительно молодых филогене-
тических линий. Для того чтобы окончательно 
решить вопрос о генетической структуре и по-
пуляционных демографических процессах у ев-
разийских L. macrurus, потребуется привлечение 
более полиморфных молекулярных маркеров 
со скоростью накопления мутаций, совпадаю-

щей с временным масштабом событий в недав-
но образовавшихся локальных популяциях.

Источник финансирования. Экспедицион-
ные работы и первичная обработка материала 
при поддержке проекта РФФИ № 18-05-60069 
и темы государственного задания № 0149-2019-
0008, лабораторный анализ выполнен в рам-
ках темы государственного задания № 0112- 
2019-0001.
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The diversity, phylogenetic relationship and demographic history in glacial relict copepod, Limnocalanus macrurus 
from estuaries of large Siberian Arctic rivers — Ob’, Khatanga, Lena, Indigirka and Kolyma were studied using of 
mitochondrial cytochrome-oxidase c gene (CO I mtDNA). It was shown, that Siberian populations of Limnocalanus 
macrurus together with ones from Canadian Arctic and the Baltic Sea belong to the single Palearctic phylogenetic 
lineage, which probably survived in one refugium during the Last Glacial Maximum and then rapidly expand within 
the Arctic about 21 000–7500 years ago. The presence of common haplotypes in L. macrurus from three Arctic seas and 
lack of differences in haplotypic frequencies may be caused recent origin of populations or present day genetic exchange 
between them.

Keywords: relict copepod Limnocalanus macrurus, mitochondrial cytochrome-oxidase c gene, phylogenetic 
relationship and demographic history, estuaries of large Siberian Arctic rivers


