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Исследованы байкальские эндемичные брюхоногие моллюски Benedictia fragilis, распространенные
в широком диапазоне глубин (от сублиторали до абиссали) трех котловин озера. Анализ нуклеотид-
ных последовательностей фрагмента митохондриального гена COI и внутреннего транскрибируе-
мого спейсера ядерной ДНК ITS1 показал, что изучаемые гастроподы представлены в оз. Байкал
тремя генетическими группами. Результаты исследований генетического разнообразия, фенотипи-
ческих признаков и распространения позволяют предположить, что выявленные группы – это за-
рождающиеся аллопатрические (географические) виды. На основе полученных данных и геолого-
климатической истории Байкала предложена гипотеза о возможных путях расселения B. fragilis в
озере и появления трех генетических групп.
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Как и все древние озера мира, Байкал имеет
уникальную эндемичную фауну, представленную
сериями “букетов близкородственных видов” [1,
2], образование которых объясняют, как правило,
адаптациями к различным экологическим усло-
виям внутри озерной экосистемы [3–8]. Геогра-
фическую диверсификацию в древних озерах свя-
зывают обычно с историей формирования озера
(существование разрозненных водоемов и даль-
нейшее их объединение в единое озеро) и нали-
чием естественных преград в мелководной зоне,
образованных изрезанностью береговой линии
[1]. Озеро Байкал – единственное среди древних
озер мира, в котором существует фауна, в том
числе брюхоногих моллюсков, населяющая все
зоны глубин вплоть до максимальных (>1600 м).
Молекулярно-генетические свидетельства о воз-
можных путях диверсификации животных по
географическому градиенту в глубоководной зоне
озера на сегодняшний день отсутствуют.

Байкал имеет длительную историю формиро-
вания, охватывающую период 25–30 млн лет от
появления и объединения сначала южной и сред-
ней котловин, образования озера с глубинами в
первые сотни метров, затем присоединения се-
верной впадины (0.8–0.5 млн лет назад) и до
окончательного образования (500–150 тыс. лет
назад) единого ультраглубоководного водоема с

глубинами более 1 км [9–11]. Глобальные измене-
ния климата от субтропического до резко конти-
нентального [9], чередования холодных и теплых
периодов, в том числе на протяжении последних
1.5–1.8 млн лет, способствовали видообразова-
нию в Байкале [12, 13].

Фауна брюхоногих моллюсков (Gastropoda)
оз. Байкал включает около 150 видов, 78% из ко-
торых – эндемики, среди них аллопатрические
виды и подвиды, имеющие географическую при-
уроченность, известны главным образом в мелко-
водной зоне [14]. Кроме того, выявлено, что не-
которые виды гастропод, распространенные на
глубинах от 10 до 40 м вдоль всей береговой ли-
нии, представлены популяциями, занимающими
различные географические ареалы [15].

Байкальские эврибатные гастроподы (около
10% эндемичных видов) способны обитать в ши-
роком диапазоне глубин (от 20–30 до 800–1300 м)
при практически постоянно низкой температуре
воды около 4°C [14]. Поднятия дна между котло-
винами Байкала (Бугульдейско-Селенгинский
перешеек и Академический хребет) имеют глуби-
ны более 100 м и не являются естественными пре-
градами для расселения фауны.

Среди эврибатных видов особое место занима-
ют три вида – Benedictia fragilis Dybowski, 1875,

УДК 575.17+591.4:594.38

ГЕНЕТИКА ЖИВОТНЫХ



ГЕНЕТИКА  том 53  № 5  2017

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ И МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ НЕОДНОРОДНОСТЬ 613

B. distinguenda Lindholm, 1909 и B. pulchella Sit-
nikova, 1983, таксономическая самостоятельность
которых была поставлена под сомнение и объеди-
няемые из-за морфологического сходства в группу
B. fragilis [14]. Улитки этой группы характеризуются
по сравнению с остальными байкальскими гастро-
подами “гигантской” раковиной, достигающей вы-
соты 50 мм, и маленькой крышечкой в 4–5 раз
меньше размеров устья. Легкая раковина (менее
0.2 мм толщиной и составляющей около 22% об-
щего веса моллюска) и большая по площади нога
способствуют передвижению этих улиток по или-
стым грунтам без потопления в вязком осадке.
Обитая “стадами”, улитки прикрепляют яйцевые
капсулы на раковины соседних особей и тем самым
восполняют потребность в твердом субстрате. Яв-
ляясь всеядными, “гигантские” бенедиктии пита-
ются, главным образом, растительным и животным
детритом и населяют участки дна c высокой троф-
ностью [16]. Ареал обитания “гигантских” бене-
диктий охватывает всю акваторию Байкала с глу-
бинами от 30 до 1300 м. Какой-либо строгой при-
уроченности к зоне глубин улиток этих таксонов
не выявлено, не обнаружены также биотопиче-
ские и трофические преференции для каждого из
них при раздельном и совместном обитании. Та-
ким образом, байкальские гастроподы B. fragilis
являются хорошим объектом для изучения бати-
метрической и географической диверсификации
в глубоководной зоне в пределах одного пресно-
водного континентального водоема.

Для выявления генетической неоднородности
разных групп животных, включая гастропод, в
последние десятилетия используют генетические
маркеры. У многоклеточных организмов, в том
числе моллюсков, межвидовая дивергенция по
COI, как правило, составляет не менее 2%, а внут-
ривидовая не более 1% нуклеотидных замен [17–
19]. Генетические маркеры применяют также для
выяснений биогеографических связей и путей ал-
лопатрического видообразования, например у
морских гастропод [20]. Кроме того, в последние го-
ды большое внимание уделяется неконгруэнтности
между морфологическими и генетическими при-
знаками, а также между различными генетически-
ми маркерами, в частности у пресноводных гастро-
под Pleuroceridae [21] и байкальских эндемичных
моллюсков семейства Baicaliidae [15, 22].

Настоящее исследование посвящено проблеме
аллопатрического видообразования на примере
байкальских брюхоногих моллюсков. Соответ-
ственно были поставлены следующие задачи:
1) выяснить существует ли генетическая диверси-
фикация по глубинам и географическим районам
у гастропод B. fragilis в пределах средней и север-
ной котловин оз. Байкал; 2) определить нали-
чие/отсутствие конгруэнтности между морфоло-
гической и генетической изменчивостью, а также
митохондриальными и ядерными маркерами;

3) базируясь на имеющихся сведениях о геологи-
ческих и климатических изменениях в истории
Байкала, предложить гипотезу о возможных пу-
тях расселения изучаемых гастропод.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Особи бенедиктий (92 экз.) были собраны тра-

лом в различных районах озера Байкал. Инфор-
мация о местах, глубинах, датах сбора и количе-
стве проанализированного материала представ-
лена на рис. 1,а.

Генетический полиморфизм исследован на ос-
нове анализа нуклеотидных последовательностей
фрагментов гена первой субъединицы цитохром-
с-оксидазы митохондриальной ДНК (СОI) и
внутреннего транскрибируемого спейсера ядер-
ной ДНК (ITS1). Тотальная ДНК выделена из
тканей ноги моллюсков стандартным методом
экстракции фенолом и хлороформом [23]. Для
амплификации фрагмента гена СОI использована
пара праймеров, универсальных для беспозво-
ночных: L1490 (5'-ggtcaacaaatcataaagatattgg-3') и
Н2198 (5'-taaacttcagggtgaccaaaaaatca-3') [24]. Ампли-
фикацию фрагмента ITS1 проводили при помощи
универсальных праймеров КР-2 (5'-aaaaagcttccgtag-
gtgaacctgcg-3') [25] и 5.8S (3'-agcttggtgcgttcttcatcga-3')
[26]. Определение нуклеотидных последовательно-
стей сделано на автоматическом секвенаторе
3500xL (Applied Biosystems, USA). Предваритель-
ный анализ нуклеотидных последовательностей,
расчет индексов разнообразия гаплотипов (Hd) и
уровней нуклеотидной изменчивости (π) выпол-
нен с использованием программы DnaSP 4.10.3
[27]. Индексы нейтральности нуклеотидных за-
мен Tajima’s D [28] и Fu’s Fs [29] рассчитывали в
программе ARLEQUIN 3 [30]. Построение меди-
анной сети гаплотипов сделано в программе
NETWORK 4.6.1.3 (http://fluxus-engineering.com/)
с использованием алгоритма “median-joining”
[31]. С помощью программы MEGA 6.06 [32] оце-
нены генетические расстояния для COI с исполь-
зованием Tamura 3-parameter model с Gamma-
распределением (T92 + G). Эволюционная мо-
дель нуклеотидных замен выбрана в программе
jModelTest 2.1.6 [33, 34]. Расчет времени дивер-
генции проводился на основе генетических рас-
стояний с учетом внутрипопуляционного генетиче-
ского полиморфизма (net average distances, MEGA 4)
и с использованием оценок скорости накопления
нуклеотидных замен гена COI, предложенных для
гастропод и составляющих 1.83% ± 0.21 замен на
последовательность в миллион лет [35].

Видовая идентификация улиток проведена
компараторным методом [36], поскольку выделе-
ние B. pulchella и B. distinguenda было сделано на
основании этого метода. Отметим, что первый из
них был выделен из типовой серии B. fragilis, а
второй считался изначально его подвидом [14].
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Суть метода заключается в следующем: контур за-
витка голотипа или лектотипа зарисовывали с по-
мощью рисовального аппарата типа камеры Лю-
цида, приспособленного к стереомикроскопу
МБС-9 и DRS-Opton так, чтобы ось раковины ле-
жала точно в плоскости изображения. Далее этот
контур (или шаблон) использовали для сравне-
ния с другими раковинами, независимо от их раз-
мера. Сравниваемую раковину устанавливали
под тем же увеличением, под которым был зари-
сован шаблон, и, проворачивая ее вдоль оси, сов-
мещали один из ее оборотов с одним из оборотов
шаблона. Если и все остальные обороты завитка
раковины совпадали, то заключали, что ракови-
ны принадлежат одному виду. Если совпадения
не было, то использовали шаблон типа другого
вида. Уровень различий в соотношении видов
среди генетических групп определен с помощью
теста Pearson’s χ2 (STATISTICA-10).

Морфологический анализ моллюсков сделан на
основе оценки фоновой окраски раковины и ана-
лиза ее морфометрических признаков. Оценку
окраски раковины проводили у всех особей пре-
имущественно на свежем материале. Морфомет-
рический анализ сделан только на половозрелых
экземплярах. Для этого моллюски были сфото-

графированы и затем по фотографиям проведены
измерения 14 линейных параметров раковины с
помощью программы Image-Pro Plus (см. рис. 3).
Для определения уровня морфологических раз-
личий использовали непараметрический крите-
рий Kruskal-Wallis для небольших выборок с ненор-
мальным распределением признака согласно тесту
Shapiro-Wilk’s (STATISTICA-10). В качестве оценки
значений параметров применяли медианы.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Популяционный полиморфизм
по митохондриальному маркеру

Частичная нуклеотидная последовательность
гена COI размером 622 пн определена у 92 особей.
Нуклеотидные последовательности уникальных
гаплотипов помещены в GenBank под номерами
доступа KX241824–KX241846. Анализ получен-
ных последовательностей выявил 26 вариабель-
ных позиций, из которых 14 – филогенетически
информативные. Только одна замена у един-
ственной особи является несинонимичной. Ме-
дианная сеть, представленная из 23 гаплотипов
(рис. 1,б), показывает наличие трех основных
гаплогрупп. Первую группу “Средняя” из девяти

Рис. 1. Расположение районов сбора материала (а). В скобках – число проанализированных особей; медианная сеть
гаплотипов, построенная на основе нуклеотидных последовательностей: б – COI, в – ITS1. См. текст.

а б

в

Посольская банка (4)
52°03′49.50″ N
105°56′15.30″ E
14.12.1997, 150 м

52°14′38.32″ N
105°42′28.39″ E

28.06.2009, 130–170 м

52°20′13.19″ N
106°05′21.31″ E

20.07.2010, 40–240 м
01.08.2012, 70–300 м

28.07.2013, 200–250 м

53°49′41.68″ N
109°09′54.32″ E

02.07.2009, 150–200 м
22.07.2010, 40–200 м

52°30′24.97″ N
106°42′24.87″ E

04.07.2009, 500–530 м

53°31′32.50″ N
108°45′04.77″ E

08.08.1997, 30–50 м

53°42′19.83″ N
108°04′56.38″ E

02.06.2009, 840–860 м

55°15′14.56″ N
109°42′56.06″ E

17.08.2008, 300–400 м

55°26′15.45″ N
109°48′62.54″ E

19.08.2015, 70–108 м

Напротив б. Песчаная (2)

Селенгинского мелководья (37)
Южная часть

Северная часть
Селенгинского мелководья (1)

Баргузинский залив (4)

м. Кочериковский (4)

“Средняя”

“Средняя”

“Северная”

“Северная”

“Чивыркуйско-
Баргузинская”

“Чивыркуйско-
Баргузинская”

Чивыркуйский
залив (36)

Губа Хакусы (2)

Вход в б. Аяя (2)
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гаплотипов образуют 37 особей, собранных в рай-
оне Селенгинского мелководья, бухте Песчаная и
Посольской банке. Вторая гаплогруппа “Север-
ная” состоит из четырех гаплотипов и объединяет
четыре особи с юга Селенгинского мелководья и
одну из северной части этого мелководья, а также
22 особи из северных районов озера (Чивыркуй-
ский залив, мыс Кочериковский, губа Хакусы,
бухта Аяя). Третью группу “Чивыркуйско-Баргу-
зинская” из 10 гаплотипов образуют 28 особей из
Чивыркуйского и Баргузинского заливов. Между
группами “Чивыркуйско-Баргузинская”/“Се-
верная” выявлены две фиксированные замены,
между “Средняя”/“Северная” и “Чивыркуйско-
Баргузинская”/“Средняя” – по четыре. Расчет-
ное время, прошедшее с начала дивергенции
групп “Средняя”/“Северная” составило 392–
494 тыс. лет, “Северная”/“Чивыркуйско-Баргу-
зинская” – 245–309 тыс. лет и “Средняя”/“Чи-
выркуйско-Баргузинская” – 490–617 тыс. лет.

Сравнительный анализ выявленных генетиче-
ских групп B. fragilis показал, что генетическое
разнообразие группы “Средняя” самое высокое
(Hd = 0.788 и π = 0.00335). У группы “Чивыркуй-
ско-Баргузинская” гаплотипическое разнообра-
зие несколько ниже (Hd = 0.635), в то время как
нуклеотидное разнообразие более чем в 2 раза
меньше (π = 0.00147). Высокое разнообразие гап-
лотипов в сочетании с низким нуклеотидным
разнообразием указывает на вероятность быстро-
го роста группы “Чивыркуйско-Баргузинская”.
Охватывающая большую акваторию Байкала
группа “Северная” оказалась наименее генетиче-
ски разнообразной. Индексы разнообразия гап-
лотипов (Hd = 0.297) и уровней нуклеотидной из-
менчивости (π = 0.00061) у группы “Северная” в
несколько раз ниже, чем у групп “Средняя” и
“Чивыркуйско-Баргузинская”.

Генетические различия внутри группы “Сред-
няя” составили 0.3%, в пределах групп “Север-
ная” и “Чивыркуйско-Баргузинская” – по 0.1%.
Между гаплогруппами выявлены следующие зна-
чения генетических расстояний: “Северная”/
“Чивыркуйско-Баргузинская” – 0.6%, “Сред-
няя”/“Северная” – 1% и “Средняя”/“Чивыркуй-
ско-Баргузинская” – 1.3%. Внутривидовая дивер-
генция по COI в пределах всей группы “гигантских”
бенедиктий составила 0.7%.

Индексы нейтральности нуклеотидных замен
Tajima’s D и Fu’s Fs для всех гаплогрупп имеют от-
рицательные значения, но достоверно значимые
(P < 0.05) только для группы “Чивыркуйско-Бар-
гузинская”.

Популяционный полиморфизм по ядерному маркеру

Нуклеотидные последовательности фрагмента
ITS1 ядерной ДНК длиной 450–470 пн определе-

ны для 65 особей. Фрагменты ITS1 содержат
вставки и делеции, что значительно усложняет
анализ последовательностей. Поэтому для по-
строения медианного древа все вставки были со-
кращены до одного нуклеотида, что позволяло
учитывать вставку/делецию как единое мутаци-
онное событие. Медианная сеть ITS1 (рис. 1,в),
состоящая из 16 гаплотипов, представлена теми
же тремя группами – “Средняя”, “Северная” и
“Чивыркуйско-Баргузинская”, как и сеть гапло-
типов COI. Однако в отличие от мтДНК-сети, пять
особей из группы “Северная” в ITS1-сети находят-
ся в гаплогруппе “Средняя”. Между группами “Чи-
выркуйско-Баргузинская”/“Северная”, а также
“Средняя”/“Северная” выявлено по семь фикси-
рованных мутаций (среди которых – три замены
и четыре вставки/делеции). Между группами
“Чивыркуйско-Баргузинская”/“Средняя” пол-
ностью фиксированных мутаций нет.

Ядерная ДНК исследованных моллюсков несет в
себе следы обмена генетической информацией меж-
ду группами “Чивыркуйско-Баргузинская” и
“Средняя”. Во второй группе в последовательно-
сти ядерной ДНК по одной позиции выявлено
24.2% гетерозиготных особей. По данной пози-
ции часть (44.8%) гомозиготных особей несут
нуклеотид, характерный только для группы
“Средняя”, в то время как другая часть (31%) не-
сет нуклеотид, характерный для группы “Чивыр-
куйско-Баргузинская”. Наличие гетерозигот сви-
детельствует о потоке генов из этой группы в
группу “Средняя”. У группы “Северная” призна-
ков обмена генами с другими группами не обна-
ружено.

Генетическое расстояние между группами
“Средняя” и “Чивыркуйско-Баргузинская” по
ITS1 было ниже, чем по COI, и составило 0.3%.
Генетические дистанции между парами “Север-
ная”/“Чивыркуйско-Баргузинская” и “Сред-
няя”/“Северная” были близки и составили 0.8 и
0.6% соответственно.

Генетическая однородность по глубинам обитания

У исследованных гастропод, собранных в диа-
пазоне глубин от сублиторали (40 м) до абиссали
(860 м) озера (рис. 1,а), генетическая дифферен-
циация по батиметрическим зонам не выявлена.
В каждую из трех групп, выделенных по двум ге-
нетическим маркерам, объединены особи, насе-
ляющие сходные зоны глубин. Так, группа
“Средняя” представлена особями с глубин от 40
до 530 м, “Северная” – от 40 до 860 м и “Чивыр-
куйско-Баргузинская” – от 30 до 200 м. Кроме то-
го, выявлено, что в Чивыркуйском заливе не су-
ществует батиметрической изоляции между группа-
ми “Северная” и “Чивыркуйско-Баргузинская”:
особи обеих групп найдены на глубинах 40–60 м.
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Соотношение таксонов B. fragilis,
B. distinguenda и B. pulchella в генетических группах

Из 90 проанализированных с помощью ком-
параторного метода особей только два неполо-
возрелых экземпляра из группы “Средняя” отне-
сены к B. fragilis (рис. 2). Представители B. dis-
tinguenda и B. pulchella присутствовали во всех
выделенных генетических группах, но соотноше-
ние их внутри групп значительно различалось
(Pearson’s χ2, P < 0.05). Количество B. distinguenda
было достоверно больше (96%) в группе “Чивыр-
куйско-Баргузинская” (P ≤ 0.027), а B. pulchella
преобладали (76%) в группе “Средняя” (P ≤
≤ 0.0002). В группе “Северная” соотношение
B. pulchella и B. distinguenda было 1 : 2. Две поло-
возрелые особи из северного района Селенгин-
ской акватории совмещали признаки завитка
двух таксонов.

Полученные результаты свидетельствуют о
том, что основной признак раковины, разграни-
чивающий обсуждаемые таксоны компаратор-
ным методом – форма завитка, существенно ва-
рьирует внутри каждой из выделенных генетиче-
ских групп и не может быть использован для их
таксономической дифференциации. Данные ре-
зультаты подтверждают ранее высказанное мне-
ние о сведении таксономических видов в синони-
мы [14].

Морфологический анализ раковины

Выявлены два варианта фоновой окраски ра-
ковины моллюсков в выделенных генетических
группах: светлые желто-бежевого оттенка и более
темные зеленого цвета. Вне зависимости от при-
надлежности к таксону и места обитания особи
групп “Северная” (в том числе улитки, обитав-
шие в Чивыркуйском заливе) и “Средняя” были
представлены моллюсками только со светлой ра-
ковиной желто-бежевого оттенка, тогда как пред-
ставители группы “Чивыркуйско-Баргузинская”
имели более темную раковину зеленоватого от-
тенка (рис. 2). При этом отмечено, что светлые
раковины желто-бежевого оттенка более хрупкие
и ломкие по сравнению с темными раковинами
зеленого цвета, структура которых гораздо пла-
стичнее и устойчивее к механическому воздей-
ствию. Анализ 14 пластических признаков рако-
вины моллюсков выделенных генетических
групп показал (рис. 3), что половозрелые особи
группы “Чивыркуйско-Баргузинская” по трем
параметрам (W, aw, w1) достоверно крупнее (Kru-
skal-Wallis-test, P < 0.05) представителей групп
“Средняя” и “Северная”. Раковина моллюсков
группы “Северная” значимо меньше особей
группы “Чивыркуйско-Баргузинская” дополни-
тельно еще по пяти параметрам (al, h2, h3, w2, w3).
Кроме того, раковина моллюсков группы “Чи-
выркуйско-Баргузинская” отличается от улиток
двух других групп формой устья: колумеллярный
край у них закруглен и утолщен в виде складки, то-

Рис. 2. Соотношение таксонов B. fragilis, B. distinguenda и B. pulchella в выделенных генетических группах. В скобках –
число проанализированных особей.
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гда как раковины представителей групп “Средняя”
и “Северная” имеют в основном спрямленный или
скошенный и лишь слегка утолщенный колумел-
лярный край устья. Различия между двумя послед-
ними группами бенедиктий не выявлены.

Таким образом, раковина взрослых моллюс-
ков группы “Чивыркуйско-Баргузинская” отли-
чается от представителей двух других групп
(“Средняя” и “Северная”) по качественным и не-
которым морфометрическим признакам при зна-
чительном перекрывании показателей большин-
ства проанализированных параметров раковины
среди всех генетических групп.

ОБСУЖДЕНИЕ
Топология медианных сетей, построенных по

митохондриальному и ядерному геномам, разли-
чается. В первом случае (СOI мтДНК) группы

“Средняя” и “Чивыркуйско-Баргузинская” наи-
более отдалены друг от друга, во втором (ITS1
яДНК), наоборот, – наиболее близки (рис. 1,б, в).
Причиной этого, вероятно, является гетероген-
ность скоростей эволюции митохондриальной и
ядерной ДНК у исследованных гастропод.

Наибольшая генетическая гетерогенность
группы “Средняя”, наличие в ее составе особей,
несущих одновременно митохондриальную ДНК
группы “Северная” и ядерную ДНК группы
“Средняя”, может быть следствием интрогрессии
митохондриальной ДНК в прошлом. Наличие в
группе “Средняя” аллелей ITS1 группы “Чивыр-
куйско-Баргузинская” в гомозиготном и гетеро-
зиготном состоянии свидетельствует о потоке ге-
нов из группы “Чивыркуйско-Баргузинская” в
группу “Средняя”, происходящем в настоящее
время или недалеком прошлом.

Рис. 3. Схема измерений раковины и значения различающихся параметров между выделенными генетическими груп-
пами. Одинаковые символы обозначают отсутствие достоверных различий (Kruskal-Wallis-test, P < 0.05). В скобках –
число проанализированных особей.
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Отсутствие признаков потока генов, а также
большое количество фиксированных замен в
проанализированных последовательностях ITS1
указывают на репродуктивную изоляцию предста-
вителей групп “Северная” от моллюсков двух других
групп, в том числе при совместном их обитании в
Чивыркуйском заливе с группой “Чивыркуйско-
Баргузинская”. Именно здесь, в Чивыркуйском за-
ливе, особи обеих генетически изолированных
групп визуально (без дополнительных измере-
ний) различаются по цвету, хрупкости раковины
и форме колумеллярного края устья, но неболь-
шие генетические расстояния между ними (<2%)
по двум генетическим маркерам не позволяют
придавать им ранг видовых таксонов.

Выявленный низкий уровень генетического
разнообразия у групп “Северная” и “Чивыркуй-
ско-Баргузинская” – возможно следствие их
меньшего эволюционного возраста по сравнению
с группой “Средняя”. Отрицательные индексы
нейтральности, наиболее значимые в группе “Чи-
выркуйско-Баргузинская”, свидетельствуют об
экспансивном ее росте или действии отрицатель-
ного отбора. Экспансивный генетический рост
выявлен и среди мелководных байкальских энде-
мичных гастропод Maackia herderiana (Lindholm,
1909), населяющих каменистую литораль [37].

На основании полученных результатов и име-
ющихся сведений об истории формирования
оз. Байкал мы предполагаем, что исходной для
трех существующих ныне групп “гигантских” бе-
недиктий была группа “Средняя”, наиболее гене-
тически разнообразная и изначально занимавшая
акваторию Селенгинского района (от Посольской
банки до залива Провал). После объединения юж-
но-средних котловин с северной впадиной начался
первый этап расселения части особей на север, ко-
торый мы датируем на основании генетических раз-
личий между группами “Средняя” и “Чивыркуй-
ско-Баргузинская” приблизительно 500–600 тыс. лет
назад. Этот период времени в климатической ис-
тории оз. Байкал соответствует межледниковью
(621–560 тыс. лет назад), в течение которого, в от-
личие от предшествующего холодного периода
(663–621 тыс. лет назад), происходило значитель-
ное увеличение численности планктонных диато-
мовых водорослей и накопление биогенного
кремнезема в донных осадках [13]. Постоянное
поступление на дно пищи в виде фитопланктона,
независимо от чередования холодных и теплых
периодов во всех котловинах озера, могло способ-
ствовать увеличению численности гастропод и их
расселению. На основании того, что расчетное вре-
мя дивергенции групп “Средняя” и “Северная” со-
ставляет 392–494 тыс. лет, мы предполагаем, что
второй этап расселения произошел после образова-
ния единого ультраглубоководного водоема
(~500 тыс. лет назад [9–11]); часть особей из Селен-
гинского района (исходная для группы “Северная”)

мигрировала в северную оконечность озера. Группа
“Северная” имеет самые низкие индекс разнооб-
разия гаплотипов и уровень нуклеотидной измен-
чивости COI мтДНК, что является свидетель-
ством прохождения через стадию “бутылочного
горлышка”. Отсутствие признаков расселения
моллюсков группы “Чивыркуйско-Баргузин-
ская” из освоенной ими акватории может быть
обусловлено наличием достаточного количества
пищи, вследствие чего они не нуждались в мигра-
ции для ее поиска. Пищевые ресурсы в Чивыр-
куйском и Баргузинском заливах присутствуют в
виде оседающего на дно отмершего планктона,
растительного детрита, поступавшего со стоками
рек (Большой и Малый Чивыркуй, Большая и
Малая Черемшаная, Баргузин), а также в виде
животного детрита (трупы рыб).

Генетическая однородность особей группы
“Чивыркуйско-Баргузинская” объяснима, воз-
можно, близостью заливов (расстояние менее
100 км) и отсутствием крупных естественных пре-
град между створами заливов по мористой сторо-
не озера, что поддерживает высокий уровень пан-
миксии внутри группы и способствует повыше-
нию постоянства фенотипических признаков,
характерных для этой группы.

Таким образом, из трех генетически выделен-
ных групп среди байкальских гастропод B. fragilis
две – “Средняя” и “Северная” – являются наибо-
лее близкими по фенотипическим признакам, но
занимают разные части видового ареала. Ареал
третьей группы “Чивыркуйско-Баргузинская”,
населяющей крупные заливы, перекрывается с
ареалом группы “Северная”, с которой она раз-
личается генетическими дистанциями и феноти-
пическими признаками. Появление генетико-
географических групп, произошедшее в результа-
те неоднократного расселения исходной группы
особей за сравнительно короткий промежуток
времени (~600 тыс. лет), связано с геолого-кли-
матической историей озера и поиском пищевых
ресурсов. Возможно, выявленные генетические
группы являются зарождающимися аллопатриче-
скими (географическими) видами, формирова-
ние которых происходит внутри крупного конти-
нентального пресноводного водоема.

Авторы очень признательны руководителю
группы подводных исследований ЛИН СО РАН
И.В. Ханаеву за проведение траловых работ для
сбора моллюсков, зав. лаб. биологии водных бес-
позвоночных ЛИН СО РАН, д.б.н., проф.
О.А. Тимошкину за предоставление материала из
Баргузинского залива, а также анонимному ре-
цензенту за ценные замечания.
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Genetic and Morphological Heterogeneity of Lake Baikal
Endemic Gastropod Benedictia fragilis (Dybowski, 1875)
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Limnological Institute, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Irkutsk, 664033 Russia

*e-mail: veronika_t@inbox.ru
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Baikal endemic Benedictia fragilis gastropods distributed in a wide range of depths (from sublittoral to abyssal)
of three lake basins are studied. The analysis of the nucleotide sequence of the COI mitochondrial gene frag-
ment and internal transcribed nuclear DNA spacer (ITS1) demonstrates that the studied gastropods are rep-
resented in Lake Baikal by three genetic groups. The results of the studies on genetic diversity, phenotypic
traits, and distribution allow us to assume that the detected groups are incipient allopatric (geographical) spe-
cies. On the basis of the data obtained and geological and climatic history of Baikal, possible pathways of the
B. fragilis resettlement in the lake and the emergence of three genetic groups are hypothesized. English trans-
lation of the paper published in Russian Journal of Genetics, 2017, Vol. 53, No. 5, is available ONLINE by
subscription from: http://www.springer.com/, http://link. springer.com/journal/11177
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