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ДНК-ИДЕНТИФИКАЦИЯ ПАРАЗИТИЧЕСКИХ КОПЕПОД Salmincola 
(Copepoda, Siphonostomatoida, Lernaeopodidae): ИЗМЕНЧИВОСТЬ

И СКОРОСТЬ ЭВОЛЮЦИИ МИТОХОНДРИАЛЬНОГО
ГЕНА ЦИТОХРОМ с-ОКСИДАЗЫ I
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Штрихкодовый фрагмент гена COI секвенирован у 91 образца пяти видов паразитических копепод
Salmincola, снятых с лососевых рыб в основном c Дальнего Востока России (ДВР): S. californiensis
(микижа и сима) и S. edwardsii (различные виды гольцов, нерка из оз. Кроноцкое), S. carpionis (раз-
личные виды гольцов), S. markewitschi (кунджа), S. stellata (сахалинский таймень). Всего был найден
41 вариант гаплотипов с максимальным уровнем различий 0.183 нуклеотидных замен на позицию.
Расстояние между видами варьировало от 0.139 ± 0.014 (в паре S. markewitschi–S. carpionis) до 0.179 ± 0.015
(в паре S. stellata–S. californiensis). Внутривидовое нуклеотидное разнообразие фрагмента гена COI
намного ниже и составило для S. californiensis и S. edwardsii, населяющих жаберную полость и плав-
ники хозяина – 0.013 ± 0.003 и 0.015 ± 0.003, а для S. stellata, S. markewitschi и S. carpionis, локализую-
щихся в ротоглоточной полости хозяев – 0.002 ± 0.001, 0.004 ± 0.001 и 0.005 ± 0.001 соответственно.
Сравнение выборок трех видов копепод Salmincola из разных районов ДВР выявило существенную
(Fst = 0.28–0.42, P  0.001) генетическую подразделенность. Три субклады edwardsii-подобных ко-
пепод – S. edwardsii с ДВР, S. edwardsii с американской ручьевой палии востока Северной Америки
и S. siscowet с озерной палии штата Мичиган (COI-последовательности копепод из последних двух
групп взяты из генетических баз данных) – различались между собой в среднем по 9.3–10.9% нук-
леотидным позициям, что указывает на необходимость таксономической ревизии S. edwardsii. Со-
гласно проведенному молекулярному датированию дивергенция линий Salmincola началась в мио-
цене и завершилась в раннем плиоцене. Филогенетическая скорость составила 0.023 (95%-ный ин-
тервал: 0.013–0.033) нуклеотидных замен на позицию на млн лет на линию. Скорость нуклеотидных
замещений на популяционном уровне оказалась в 3.7 раза выше – 0.085 (0.021–0.170). Высокий уро-
вень изменчивости фрагмента гена COI делает этот маркер удобным инструментом как для разра-
ботки систематики и филогении копепод Salmincola и Lernaeopodidae на видовом и родовом уров-
нях, так и для анализа дифференциации их популяций.

Ключевые слова: митохондриальная ДНК, систематика, молекулярные часы.
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В настоящее время сравнительный анализ
ДНК составляет одну из основ современной си-
стематики. В прошлом молекулярно-генетиче-
ские данные большей частью привлекались лишь
для проверки обоснованности описания новых
видов и/или сведения их в синонимы, проведенных
систематиками-морфологами. Однако в последние
десятилетия из-за неуклонного снижения числа
квалифицированных специалистов-морфологов
все более и более актуальным становится созда-
ние условий для корректной идентификации ор-
ганизмов широким кругом исследователей не
только по морфологическим, но и по другим при-

знакам. Сравнительно дешевые и не очень слож-
ные в использовании (часто шаблонные) методы
молекулярной систематики могут помочь в реше-
нии обозначившейся проблемы.

Копеподы являются типичными обитателями
морских и пресных вод и распространены повсе-
местно. Две трети из 14500 известных видов копе-
под – свободноживущие, ведут планктонный или
бентический образ жизни, либо симбиотические
организмы. Остальные известны как паразиты
[1]. Семейство Lernaeopodidae с 48 родами и более
чем 300 видами относится к их числу [2]. Копепо-
ды этого семейства являются исключительно па-
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разитическими формами, прикрепляющимися к
хозяину с помощью уникального якореобразного
органа – буллы, вырабатываемой из секрета
фронтальной железы [3]. Их фиксация на теле хо-
зяина необратима и привязана к определенному
месту (топическая специфичность). Большин-
ство из Lernaeopodidae являются паразитами мор-
ских рыб. Пресноводная группа Lernaeopodidae
включает в себя семь родов, из которых наиболее
известны обитающие на лососевых рыбах (хари-
усах, сигах и собственно лососях) три рода:
Salmincola Wilson, 1915 (23 вида), Coregonicola
Markewitsch, 1936 (3 вида) и Basanistes Nordmann,
1832 (4 вида) [2, 4, 5]. Копеподы Salmincola явля-
ются объектами повышенного интереса в силу их
паразитирования на промысловых видах лососе-
вых в природе и в условиях аквакультуры, а также
на видах, являющихся объектами спортивного
рыболовства, на которых могут оказывать пато-
генное влияние различной степени и характера
[6–12]. Кроме того, интерес вызывает их высокая,
как правило, степень специфичности к хозяевам
[3–5], что открывает широкие возможности для
исследования особенностей и закономерностей
сопряженной эволюции хозяев и их паразитов.

Определение видов Lernaeopodidae требует не-
малого опыта и навыков в препарировании об-
разцов, изготовлении препаратов для микроско-
пии и их анализе. Необходимым представляется
наличие в распоряжении исследователя показа-
тельной коллекции препаратов разных видов для
сравнения. Именно для подобных случаев разра-
ботка систем ДНК-идентификации представля-
ется актуальной задачей. В последние годы такие
системы чаще всего выстраиваются на базе ана-
лиза изменчивости нуклеотидных последователь-
ностей так называемого штрихкодового фрагмента
гена субъединицы I цитохром с-оксидазы (cyto-
chrome c oxidase subunit I, COI) [13].

Цель настоящей работы – создание основ
ДНК-идентификации паразитических копепод
рода Salmincola путем анализа изменчивости
фрагмента гена COI у пяти видов этого рода, оби-
тающих на лососевых рыбах Дальнего Востока
России, морфологически и экологически доста-
точно подробно здесь изученных [14–26]: S. cali-
forniensis (Dana, 1852) – паразита микижи Parasalmo
mykiss (Walbaum, 1792) и пяти видов тихоокеан-
ских лососей рода Oncorhynchus, локализация на
хозяине – жаберная полость, жаберные лепестки,
плавники, а также [O. kisutch (Walbaum, 1792), O. ner-
ka (Walbaum, 1792)] – ротовая полость; S. edwardsii
(Olsson, 1869) – типичного паразита различных
видов гольцов рода Salvelinus и, как исключение,
жилой формы O. nerka оз. Кроноцкое, локализация
на хозяине – жаберная полость, реже жаберные ле-
пестки, единично – плавники; S. carpionis (Krøyer,
1837) – обычного паразита многих видов Salvelinus,
за исключением кунджи Salvelinus leucomaenis (Pal-

las, 1814), локализация – ротоглоточная полость;
S. markewitschi Shedko et Shedko, 2002 – специфич-
ного для кунджи паразита, локализация – рото-
глоточная полость; S. stellata Markevich, 1936 – спе-
цифичного для сахалинского тайменя Parahucho
perryi (Brevoort, 1856) паразита, локализация – ро-
тоглоточная полость.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Всего для генетического исследования нами

был использован материал от пяти видов Salmin-
cola (91 копепода), зафиксированный в 70%-ном
спирте, собранный с десяти видов лососевых рыб,
отловленных в 15 локалитетах (табл. 1, рис. 1). Все
образцы до выделения из них ДНК были иденти-
фицированы до вида по стандартному набору
морфологических диагностических признаков
[3–5, 15–17]. Суммарную ДНК получали из яйце-
вых мешков или кусочков туловища копепод со-
левым способом [27] при использовании протеи-
назы K.

Амплификацию фрагмента гена субъединицы I
цитохром с-оксидазы осуществляли с помощью
пары универсальных праймеров LCO1490 и
HC02198 [28], согласно условиям, указанным их
разработчиками, в термоциклере Biometra TPro-
fessional (“Biometra”, Германия) в 25 мкл реакци-
онной смеси, включавшей 0.1–0.2 мкг суммар-
ной ДНК, 2.5 мкл буфера (60 мМ трис-HCl, pH 8.5;
1.5 мМ MgCl2; 25 мM KCl; 10 мM 2-меркаптоэта-
нол; 0.1%-ный тритон X-100), 0.5 мкл суммы дез-
окситрифосфатов из 10 мМ раствора, по 2.5 мкл
обоих праймеров (“Синтол”, Москва) из их 2 мкМ
растворов, 1 единицу активности Taq-полимера-
зы (“СибЭнзим”, Новосибирск) и деионизиро-
ванную воду.

Продукты амплификации очищали этаноловым
переосаждением и секвенировали с помощью на-
бора Big Dye Terminator версии 3.1 (“Applied Bio-
systems”, США) при использовании праймеров
LCO1490 и HC02198. Продукты реакции секвени-
рования разделяли на автоматическом анализаторе
ABI Prizm 3130 (“Applied Biosystems”, США/“Hita-
chi”, Япония) или Нанофор-05 (“Синтол”, Москва)
из приборной базы ФНЦ биоразнообразия ДВО
РАН (г. Владивосток). ABI-хроматограммы соби-
рали в контиги с помощью программ из пакета
Staden [29]. Необходимые манипуляции с нуклео-
тидными последовательностями проводили с по-
мощью пакета программ Seaview [30].

Полученные нуклеотидные последовательно-
сти фрагмента гена COI длиной 654 пн были депо-
нированы в GenBank под номерами доступа
OQ843970–OQ844060.

В дополнение к собственному материалу в ра-
боте были использованы 35 последовательностей
фрагмента COI от копепод Salmincola, взятых из
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GenBank (n = 12) и публичного портала базы
BOLD [13] (n = 23). Эти образцы были сняты с
трех видов лососевых рыб – кунджи (GenBank:
LC713314–LC713325), озерной палии Salvelinus
namaycush (Walbaum, 1792) (BOLD: ZOOPS448-19 –
OOPS451-19), американской ручьевой палии
Salvelinus fontinalis (Mitchill, 1814) (GenBank:
OQ355023–OQ355029, BOLD: ZOOPS266-19–
ZOOPS270-19), а также одного вида из форелевого
хозяйства – микижи (BOLD: ZOOPS117-18,
ZOOPS118-18, ZOOPS442-19–ZOOPS446-19). Ко-
пеподы с этих хозяев значатся в вышеуказанных
генетических базах данных как S. cf. markewitschi,
S. siscowet (Smith, 1874), S. edwardsii и S. californiensis.
Вместе с дополнительным материалом размерность
итоговой матрицы данных составила 126 последо-
вательностей на 654 нуклеотидные позиции.

Филогенетическое дерево строили методом
максимального правдоподобия (ML) с помощью
программы IQ-TREE v. 2.2 [31, 32] при использова-
нии оптимальных моделей нуклеотидных замеще-

ний (TN + F + I и K3Pu + F + G4), подобранных в
указанной программе для двух подразделений нук-
леотидных последовательностей фрагмента гена
COI: 1) первой и второй, а также 2) третьей пози-
ции кодонов. Устойчивость ветвлений ML-дере-
ва оценивалась в 2000 псевдослучайных репликах
быстрого [33] бутстрепа.

Молекулярное датирование филогении прове-
дено в рамках байесовского подхода с помощью
пакета программ BEAST 1.8.4 [34] при следующих
условиях: акты видообразования – в соответ-
ствии с распределением Юла (использованы не
все 126 последовательностей, а двенадцать, харак-
теризующих основные клады Salmincola); модель
молекулярных часов – одна и та же скорость нук-
леотидных замен для разных ветвей дерева (разли-
чие между оценками правдоподобия, полученными
для аддитивного и ультраметрического ML-дере-
вьев, оказалось статистически не значимым: ΔlnL =
= 7.14, P = 0.16; расчеты проводились в программе
PAUP 4.0 [35] – команда “clockChecker”); модель

Рис. 1. Географическое расположение выборок копепод Salmincola с Дальнего Востока России. Код выборки см. табл. 1.
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нуклеотидных замещений для подразделений
матрицы данных – TN + F + I и TN + F + G4 (ис-
пользована вместо K3Pu + F + G4); протяжен-
ность байесовского анализа – 300000000 циклов с
отбором каждого двухтысячного шага и отжигом
первых 30% шагов. Для привязки ультраметриче-
ского дерева к абсолютной шкале времени было
использовано два калибровочных интервала (см.
ниже). Эффективный размер выборок (Effective
Sample Size, ESS) для всех контролируемых пара-
метров байесовского анализа был 2000 и более. С
целью проверки результатов на воспроизводи-
мость анализ проводился в нескольких повторе-
ниях.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Всего у девяноста одной исследованной нами
копеподы был выявлен 41 вариант различающихся
гаплотипов фрагмента гена COI с максимальным
уровнем попарных различий 0.183 нуклеотидных
замен на позицию (p-расстояние). На ML-дереве
эти гаплотипы сформировали пять высоко диф-
ференцированных клад, соответствующих пяти
рассматриваемым видам (рис. 2). Средние рас-
стояния между членами этих клад варьировали от
0.139 ± 0.014 в паре S. markewitschi–S. carpionis до
0.179 ± 0.015 в паре S. stellata–S. californiensis.
Внутривидовое нуклеотидное разнообразие
фрагмента гена COI оказалось намного ниже и со-
ставило 0.013 ± 0.003 и 0.015 ± 0.003 для S. californ-
iensis и S. edwardsii. Эти два вида паразитических
копепод населяют жаберную полость, жаберные
лепестки и плавники хозяина. У видов, локализу-
ющихся в ротоглоточной полости хозяев, оценки
нуклеотидного разнообразия составили еще
меньшие величины – 0.002 ± 0.001, 0.004 ± 0.001 и
0.005 ± 0.001 для S. stellata, S. markewitschi и S. car-
pionis соответственно.

Сравнение трех пар выборок копепод Salmin-
cola из разных районов Дальнего Востока России
выявило существенные межрегиональные отли-
чия по составу гаплотипов, проявляющиеся в
умеренно высоких значениях F-статистики (табл. 2).
Дисперсионный анализ, проведенный на основе
рассмотрения попарных нуклеотидных различий,
привел к практически тем же результатам – F-ста-
тистика варьировала в интервале 0.41–0.44 (P =
= 0.000–0.001). Нетто-расстояние между выбор-
ками S. californiensis заметно больше расстояний
между выборками двух других видов. Это может
быть вызвано тем, что выборки S. californiensis бы-
ли получены не с одного, а с двух разных хозяев –
микижи (Камчатка) и симы Oncorhynchus masou
(Brevoort, 1856) (Приморье). Любопытно, что для
всех трех видов Salmincola наибольшее нуклео-
тидное разнообразие наблюдалось в выборках,
собранных на Камчатке (табл. 2).

Гаплотип фрагмента гена COI, выявленный у
копеподы S. carpionis, собранной с арктического
гольца Salvelinus alpinus (L.) о-ва Диско, располо-
женного неподалеку от побережья Гренландии
(69°28′59.2′′ N 53°56′45.6′′ W), мало чем отличался
от гаплотипов этой копеподы, собранных с раз-
личных видов гольцов Salvelinus на Дальнем Во-
стоке России. Наибольшее сходство с ним демон-
стрировал гаплотип, найденный у южной мальмы
Salvelinus curilus (Pallas, 1864) с Шантарских о-вов –
p = 0.009. Столь малые различия образцов, со-
бранных из мест, удаленных друг от друга на бо-
лее чем 6000 км, свидетельствуют о сравнитель-
ной молодости современного ареала S. carpionis.

Последовательности фрагмента гена COI, об-
наруженные у копепепод, снятых с кунджи Япон-
ских островов, вошли в состав клады копеподы
S. markewitschi (рис. 2). Это подтверждает пра-
вильность включения о-вов Хоккайдо и Хонсю в
ареал данного вида [24–26]. Последовательности

Таблица 2. Межрегиональная дифференциация копепод Salmincola по фрагменту гена COI

Примечание. * – уравнение 10.21 в [36], расстояние рассчитано в программе SENDBS [37]; ** – получена исходя из частот
гаплотипов по результатам AMOVA в программе Arlequine v. 3.5.2.2 [38].

Вид/Регион Нуклеотидное разнообразие
(p-расстояние)

Нетто-расстояние* 
между выборками F-статистика** (P)

S. markewitschi
Шантары (n = 18) 0.0006 ± 0.0005 0.0010 ± 0.0006 0.42 (0.0003)
Камчатка (n = 6) 0.0066 ± 0.0020

S. carpionis
Шантары (n = 17) 0.0013 ± 0.0008 0.0022 ± 0.0009 0.28 (0.0003)
Камчатка (n = 7) 0.0064 ± 0.0020

S. californiensis
Приморье (n = 8) 0.0053 ± 0.0014 0.0073 ± 0.0026 0.36 (0.0000)
Камчатка (n = 9) 0.0124 ± 0.0022
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COI, выявленные у копепеподы S. californiensis от
микижи из форелевого хозяйства в штате Нью-
Йорк, оказались мало отличимы от одного из га-
плотипов S. californiensis, найденного у микижи
оз. Азабачьего.

Кладу edwardsii-подобных копепод сложили
три хорошо выраженные субклады последова-
тельностей фрагмента гена COI, различающиеся в
среднем по 0.093–0.109 нуклеотидных позиций.
Это 1) образцы S. edwardsii с нескольких видов

Рис. 2. Оптимальное ML-дерево (lnL = –2971.66), построенное для фрагмента гена COI копепод Salmincola, укоренен-
ное по срединной точке. Цифры у основания клад – оценки бутстреп-поддержки (в % от 2000 циклов, показаны толь-
ко для основных клад и только превышающие уровень 70%); название последовательностей, полученных в настоящей
работе, слагается из кода названия вида, кода хозяина и места взятия материала (см. табл. 1); для остальных последо-
вательностей даны номера доступа GenBank или BOLD.
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гольцов Salvelinus с Дальнего Востока России и
нерки оз. Кроноцкого, 2) образцы S. edwardsii с
восточного побережья Северной Америки, сня-
тые с американской палии S. fontinalis и 3) S. sis-
cowet с озерной палии S. namaycush из штата Ми-
чиган. Столь высокие различия последовательно-
стей фрагмента гена COI между этими субкладами
указывают на необходимость ревизии вида, из-
вестного в настоящее время как S. edwardsii и име-
ющего циркумполярное распространение в Голарк-
тике. В прошлом [4] в синономы к S. edwardsii бы-
ли сведены несколько номинальных видов,
которые после повторного исследования их мор-
фологии вполне могут оказаться самостоятель-
ными видами. В частности, ранее были отмечены
некоторые отличия азиатских S. edwardsii от севе-
роамериканских [4, 16].

Датировка дерева Salmincola основывалась на
факте высокой степени специфичности этих па-
разитов [3–5, 16–26], что позволило принять до-
пущение о том, что диверсификация Salmincola в
целом повторяла диверсификацию линий их хо-
зяев и происходила без существенного лага во
времени.

В каркас молекулярного датирования филоге-
нии Salmincola была положена хронограмма фи-
логенетического дерева Salmonidae, полученная
нами ранее, исходя из анализа полных и частичных
митогеномов [39]. Для датировки использовались
два калибровочных интервала – вероятный возраст
кроны всего дерева Salmincola и возраст кроны
группы видов edwadrsii-подобных копепод. В ка-
честве априорной вероятности (приора) возраста
кроны всего дерева Salmincola было взято сме-
щенное логнормальное распределение: логарифм
средней равен 1.0, логарифм стандартного откло-
нения – 0.72, смещение – 19. Это в результате
устанавливало 5% и 95%-ный квантили возраста
кроны Salmincola в двадцать (примерное время за-
вершения обособления следующих линий хозяев
копепод Salmincola – Parahucho, Salvelinus,
Parasalmo и Oncorhynchus [39]) и двадцать восемь
(примерный возраст линии Salmoninae, включа-
ющей в себя Salmo, Salmothymus, Parahucho, Salve-
linus, Parasalmo и Oncorhynchus [39]) млн лет соот-
ветственно. Приор возраста кроны группы видов
edwadrsii-подобных копепод был принят анало-
гичным образом: логарифм средней – 1.7, лога-
рифм стандартного отклонения – 0.7, смещение –
2.5. Это в результате давало 5% и 95%-ный квантили
возраста кроны группы видов edwadrsii в четыре
(примерное время завершения обособления ос-
новных линий в кроне Salvelinus: S. fontinalis;
S. leucomaenis; S. levanidovi Chereshnev, Skopets et
Gudkov, 1989; S. namaycush; а также линии, включа-
ющей в себя альпиноидных и мальмоидных гольцов
[39]) и двадцать (примерный возраст ствола Salveli-
nus [39]) млн лет соответственно.

Необходимо указать на то, что в некоторых ра-
ботах по датированию филогении Salmonidae
([40], к примеру) можно встретить несколько
бóльшие оценки возраста ветвлений в кладах ти-
хоокеанских лососей и форелей, а также гольцов,
чем те, которым мы следовали [39]. По нашему
мнению, причина различий заключается в некор-
ректной оценке возраста опорных ветвлений в
этой части дерева Salmonidae. Возраст ископае-
мого Smilodonichthys rastrosus Cavender et Miller,
1972 был интерпретирован как возраст кроны ли-
нии тихоокеанских лососей и форелей, а возраст
ископаемого Oncorhynchus ketopsis Eiting et Smith,
2007 – как время, прошедшее с момента дивер-
генции O. keta (Walbaum, 1792) и O. gorbuscha (Wal-
baum, 1792) [40].

Некоторые характеристики Smilodonichthys
указывают на его близость к линии тихоокеанских
лососей и форелей [41]. Однако строение челю-
стей, а также жаберного аппарата исключает воз-
можность объединения этого ископаемого вида в
одну кладу [40] с видами O. masou, O. keta и O. gor-
buscha. Соответственно, возраст Smilodonichthys
может использоваться лишь как оценка возраста
ствола тихоокеанских лососей и форелей.

Oncorhynchus ketopsis морфологически сходен с
видами Oncorhynchus, но включение его в одну
кладу вместе с O. keta и O. gorbuscha [40] не обосно-
вано. Ископаемый вид отличается от указанных и
других видов Oncorhynchus строением жаберного
аппарата ([42]: 421). Поэтому возраст O. ketopsis мо-
жет использоваться лишь в качестве оценки воз-
раста кроны тихоокеанских лососей в целом.
Наш вариант молекулярной датировки этой ча-
сти дерева Salmonidae [39] учитывает оба этих об-
стоятельства.

Результат молекулярного датирования фило-
гении видов Salmincola приведен на рис. 3. Со-
гласно данной хронограмме, дивергенция линий
Salmincola произошла в миоцене и завершилась в
раннем плиоцене. Интересная ситуация складыва-
ется относительно возраста линий двух специфич-
ных для гольцов паразитических копепод – S. carpi-
onis и S. markewitschi. Первый из этих видов явля-
ется специфическим для рода Salvelinus и обитает
на широком круге хозяев – прежде всего на разных
видах гольцов из альпиноидной и мальмоидной
групп. У кунджи этот вид не найден [16, 18–20].
Второй вид копепод является специфичным на
уровне вида и известен только с кунджи [16, 24–
26]. Из рис. 3 можно видеть, что возраст линии
S. markewitschi составляет около 11.6 млн лет. Это
заметно больше возраста линии ее хозяина кун-
джи – порядка 6 (4.1–8.2) млн лет [39]. Это проти-
воречие можно объяснить тем, что линия
S. markewitschi изначально обитала на каком-то из
вымерших к настоящему времени видов гольцов.
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Ее вселение на кунджу, видимо, произошло позд-
нее, после возникновения этого вида гольцов.

Полученная по результатам байесовского дати-
рования оценка скорости эволюции фрагмента гена
COI у Salmincola оказалась равной 0.0228 ± 0.0052
(95%-ный интервал наивысшей апостериорной
плотности HPD: 0.0132–0.033) замен на млн лет
на линию (в % различий на млн лет: 4.56 ± 1.01).
Без разбиения матрицы данных на два подразде-
ления (в этом случае, оптимальная модель – HKY +
+ F + I + G4) этот показатель составил 0.0250 ±
± 0.0014 (95%-ный интервал HPD: 0.0137–0.038).
Эти оценки близки к нижней границе оценок
скорости эволюции фрагмента гена COI, рассчи-
танных при использовании модели TN93 + G для
различных групп морских беспозвоночных:
0.022–0.023 (Mollusca) и 0.036–0.043 (Arthropoda)
замещений на позицию на млн лет на линию [43].

Известно, что оценки скорости эволюции
мтДНК, полученные при рассмотрении родослов-
ных внутри популяции, отличаются от оценок, рас-
считанных для давно разделившихся видов [44].
Поэтому используемая калибровка скорости эво-
люции должна, по возможности, находиться в со-
ответствии с масштабом времени исследуемых
процессов. Для решения этой задачи примени-
тельно к Salmincola нами были использованы дан-
ные, полученные для S. edwadrsii из оз. Кроноцкого.
Аналогично тому, как это было сделано ранее для
гольцов Salvelinus [45], скорость нуклеотидных
замещений фрагмента гена COI у копепод была
рассчитана, исходя из накопленных с момента
изоляции нуклеотидных замен [46]. Допуская,

что наиболее часто представленный гаплотип яв-
ляется предковым, были подсчитаны отличия
остальных (производных) гаплотипов с учетом
частот их встречаемости. Таким образом была по-
лучена оценка среднего числа накопленных нук-
леотидных различий в расчете на ген –  = 0.667.
Доверительный интервал показателя  (95%:
0.167–1.333) был установлен в 500 циклах бутстре-
па, произведенных с помощью пакета boot [47].
Деление значения  на длину фрагмента COI и
время изоляции лососевых рыб, обитающих в
оз. Кроноцкое (12000 лет [48, 49]), дало искомую
оценку скорости нуклеотидных замещений на
уровне родословных внутри популяции μ = 0.0849
(95%-ный интервал HPD: 0.0212–0.170) замещений
на позицию на млн лет на линию. Полученная
оценка практически идентична той, что установ-
лена для гена COI одного из видов изопод (Crusta-
cea) при исследовании популяции, сформировав-
шейся менее 10000 лет назад – 0.087 (95%-ный до-
верительный интервал: 0.042–0.12) [50]. Несколько
меньшая скорость эволюции COI была вычислена
для креветки Haptosquilla (Crustacea) при рассмотре-
нии временного отрезка менее 20000 лет – 0.066
(0.021–0.118) [51].

Применив к нетто-расстояниям из табл. 2 оцен-
ку скорости нуклеотидных замещений на уровне
родословных (μ), можно найти, что первые две из
перечисленных в табл. 2 пары популяций разде-
лились в голоценовое время – 5800–13000 лет на-
зад, а последняя несколько раньше – порядка
43000 лет назад.






Рис. 3. Байесовская хронограмма филогении копепод Salmincola, построенная на основе анализа фрагмента гена COI.
Цифры – эволюционный возраст в млн лет (в скобках – 95%-ные интервалы наивысшей апостериорной плотности).
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В заключение подчеркнем, что установленная
сравнительно высокая изменчивость фрагмента
митохондриального гена COI делает этот маркер
удобным инструментом как для разработки си-
стематики и филогении копепод Salmincola и Ler-
naeopodidae на видовом и родовом уровнях, так и
для анализа дифференциации их популяций. Ис-
следования копепод Salmincola позволят восста-
новить историю и характер взаимоотношений
этих паразитов и их хозяев – лососевых рыб Sal-
monidae. Если в отношении хозяев необходимый
филогенетический каркас можно признать уже
существующим, то для построения обоснованной
филогении паразитических копепод Salmincola
(как и Lernaeopodidae в целом) предстоит потра-
тить еще немало усилий. Хочется надеяться, что
наша работа поможет исследователям сориенти-
роваться в подборе адекватного набора филогене-
тических маркеров.

Авторы глубоко признательны С.Г. Соколову,
В.А. Паренскому, Т.Н. Мироновой и T.R. Jörgsen
за предоставленные образцы копепод. Результа-
ты получены с использованием оборудования
ЦКП “Дальневосточный вычислительный ре-
сурс” ИАПУ ДВО РАН (https://www.cc.dvo.ru).

Работа выполнена в рамках государственного
задания Министерства науки и высшего образо-
вания Российской Федерации (тема №
121031500274-4).
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DNA Identification of Parasitic Copepods Salmincola (Copepoda,
Siphonostomatoida, Lernaeopodidae): Variability and Rate of Evolution

of the Mitochondrial Cytochrome c Oxidase Subunit I Gene
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The barcode fragment of the COI gene was sequenced in 91 specimens of five species of parasitic Salmincola

copepods, sampled from salmonids mainly from the Russian Far East: S. californiensis (mykiss and masu
salmon) and S. edwardsii (various species of chars, sockeye salmon from Lake Kronotskoe), S. carpionis (var-
ious species of chars), S. markewitschi (whitespotted char), S. stellata (Sakhalin taimen). A total of 41 haplo-
types were found with a maximum level of differences of 0.183 nucleotide substitutions per position. The dis-
tance between species varied from 0.139 ± 0.014 in the S. markewitschi–S. carpionis pair to 0.179 ± 0.015 in
the S. stellata–S. californiensis pair. The intraspecific nucleotide diversity of the COI gene fragment is much
lower: for S. californiensis and S. edwardsii, inhabiting the gill cavity and fins of the host – 0.013 ± 0.003 and
0.015 ± 0.003, and for S. stellata, S. markewitschi, and S. carpionis, localized in the buccal cavity of the hosts –
0.002 ± 0.001, 0.004 ± 0.001, and 0.005 ± 0.001, respectively. A comparison of samples of three Salmincola

copepod species from different regions of the Russian Far East revealed a significant (Fst = 0.28–0.42, P 
0.001) genetic subdivision. Three subclades of edwardsii-like copepods – S. edwardsii from the Russian Far
East, S. edwardsii from the American brook char of eastern North America, and S. siscowet from the lake char
of Michigan (COI sequences of copepods from the last two groups are taken from genetic databases) – dif-
fered from each other by an average of 9.3–10.9% nucleotide positions, which means the need for a taxonom-
ic revision of S. edwardsii. According to the molecular dating carried out, the divergence of Salmincola lin-
eages started in the Miocene and ended in the early Pliocene. The phylogenetic substitution rate was 0.0228
(95% interval: 0.0132–0.033) nucleotide substitutions/position/million years/lineage. The rate of nucleotide
substitutions at the population level is 3.7 times higher – 0.0849 (0.0212–0.170). The high level of variability
of the COI gene fragment makes this marker a useful tool both for developing the taxonomy and phylogeny of
Salmincola and Lernaeopodidae copepods at the species and genus levels, and for analyzing the differentia-
tion of their populations.

Keywords: mitochondrial DNA, molecular systematics, molecular clock.
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