
БИОЛОГИЯ МОРЯ, 2021, том 47, № 3, с. 184–195

184

ГЕНЕТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ МОРСКОГО БЛЮДЕЧКА LOTTIA CF. BOREALIS 
(PATELLOGASTROPODA: LOTTIIDAE) ИЗ ДАЛЬНЕВОСТОЧНЫХ

МОРЕЙ РОССИИ
© 2021 г.   С. Н. Шарина1, *, В. В. Маляр1, А. В. Чернышев1

1Национальный научный центр морской биологии им. А.В. Жирмунского ДВО РАН,
Владивосток 690041, Россия

*e-mail: sharina.svetlana@gmail.com
Поступила в редакцию 30.06.2020 г.

После доработки 17.12.2020 г.
Принята к публикации 18.12.2020 г.

Проведен генетический анализ широко распространенной в дальневосточных морях России га-
строподы морское блюдечко Lottia cf. borealis. На основе трех генетических маркеров (COI, 16S, 12S)
показано, что этот вид не обладает выраженной генетической структурой в исследованной части
ареала (южное побережье Приморского края, побережья о-ва Сахалин и южных Курильских остро-
вов). Филогенетический анализ показал, что Lottia cf. borealis является сестринским таксоном по от-
ношению к L. paradigitalis (Fritchman, 1960).
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Одна из наиболее древних групп ныне живу-
щих гастропод – морские блюдечки подкласса
Patellogastropoda (Lindberg, 1988; Harasewych,
McArthur, 2000; Nakano, Ozawa, 2007; Uribe et al.,
2019) широко распространены в Мировом океане
и обитают преимущественно на мелководье.
Морские блюдечки заселяют разные субстраты и
играют важную роль в морской экосистеме (Lind-
berg, 2008; Nakano et al., 2009; González-Wevar
et al., 2019). Пателлогастроподы широко исполь-
зуются как модельные организмы в эволюцион-
ных исследованиях (Giesel, 1970; Hockey et al.,
1987; Byers, 1989; Espoz, Castilla, 2000), при изуче-
нии экологии, эмбриологии, популяционной ге-
нетики и биогеографии (Abbott et al., 1968; Hodg-
son et al., 1996; Koufopanou et al., 1999).

Lottia Gray, 1833 (= Collisella Dall, 1871) – самый
крупный по числу видов род пателлогастропод, ко-
торый включает 66 валидных видов (http://www.ma-
rinespecies.org/), распространенных главным об-
разом в бореальных и субтропических широтах
Тихого океана. Первая ревизия видов рода Lottia
из дальневосточных морей России была проведе-
на Москалевым (1970). В таксономической реви-
зии комплекса видов “Collisella heroldi” Японии
(Sasaki, Okutani, 1994) были использованы при-
знаки раковины (прежде всего ее скульптуры),
радулы и челюстей, что было принято и при реви-
зии видов рода Lottia из дальневосточных морей
России (Чернышев, Чернова, 2004, 2005, 2007).

Однако у морских блюдечек многие признаки ра-
ковины (например, форма и окраска) крайне ва-
риабельны, а строение радулы не может быть ис-
пользовано для идентификации близких видов.
Вероятно, поэтому применение традиционных
морфологических подходов часто приводит к так-
сономическим ошибкам (Harasewych, McArthur,
2000; Nakano, Spencer, 2007; Johnson et al., 2008;
Nakano, Sasaki, 2011; Yu et al., 2014; Sharina et al.,
2016). Вместе с тем относительно простая по мор-
фологическим признакам анатомия морских
блюдечек может быть причиной переоценки фак-
тического разнообразия группы (Lindberg, 2008;
González-Wevar et al., 2019) или, наоборот, невоз-
можности разграничения криптических видов
(Simison, Lindberg, 2003; Crummett, Eernisse, 2007;
Nakano, Ozawa, 2007; Evans, Paulay, 2012; Nakaya-
ma et al., 2017).

В последние два десятилетия для выяснения
филогенетических отношений (Koufopanou et al.,
1999; Nakano, Ozawa, 2004, 2007; Goldstien et al.,
2006), идентификации видов (Hebert et al., 2003;
Yu et al., 2014), выявления криптических видов
(Simison, Lindberg, 1999, 2003; Nakano, Ozawa,
2005; Nakano, Spencer, 2007; Johnson et al., 2008;
Nakano et al., 2009), установления границ (Nieu-
kerken et al., 2012), а также для изучения популя-
ционной структуры видов активно используются
молекулярно-генетические методы. К тому же
молекулярные маркеры позволяют отличить
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межвидовые морфологические различия от высо-
кой внутривидовой изменчивости и фенотипиче-
ской пластичности (Simison, Lindberg, 1999; Ha-
rasewych, McArthur, 2000; Nakano, Sasaki, 2011;
Sharina et al., 2016; González-Wevar et al., 2019).

Однако, несмотря на широкое использование
молекулярных маркеров, в настоящее время от-
сутствуют данные, позволяющие оценить генети-
ческое разнообразие и определить границы видов
рода Lottia в дальневосточных морях России.
Цель нашего исследования – анализ генетиче-
ского разнообразия и родственных связей широ-
ко распространенного и вариабельного вида Lot-
tia cf. borealis с помощью молекулярных маркеров
мтДНК (COI, 16S, 12S). Выбор вида обусловлен
тем, что его таксономический статус до сих пор не
ясен. В литературе вид известен под названиями
Collisella radiata (Москалев, 1970; Голиков, Куса-
кин, 1978), Collisella borealis (см.: Lindberg, 1982),
Lottia borealis (см.: Lindberg, 1986), Lottia cf. borealis
(см.: Sasaki, 1999), Lottia paradigitalis (см.: Simison,
Lindberg, 2003) и Lottia persona (Чернышев, 2004;
Чернышев, Чернова, 2005, 2007). Установить
приоритетное название лишь с помощью морфо-
логических методов не представляется возмож-
ным.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Для изучения биоразнообразия морского блю-
дечка Lottia cf. borealis использовали 52 особи из
13 географических локаций Дальнего Востока
России (рис. 1, табл. 1). Раковины и ткани образ-
цов хранятся в Лаборатории генетики Нацио-
нального научного центра морской биологии
ДВО РАН. Препараты ДНК получены из фикси-
рованных 96% этанолом тканей головы и ноги
животных с использованием набора Genomic
DNA Purification Kit (Thermo Fisher Scientific,
США).

При выборе молекулярных маркеров для дан-
ного исследования мы руководствовались следу-
ющим: во-первых, гены мтДНК эволюциониру-
ют быстрее, чем ядерные гены (Vawter, Brown,
1986; Corse et al., 2013), и это позволяет получить
деревья с наилучшим разрешением для оценки
филогенетических отношений на уровне рода;
во-вторых, в генном банке для видов рода Lottia
имеется сравнительный материал.

Для анализа использовали фрагменты генов
митохондриальной ДНК (мтДНК): субъединицы
I цитохромоксидазы с (COI), а также малой (12S)
и большой (16S) субъединиц рибосомальной
РНК (рРНК). Фрагменты генов амплифицирова-
ли, применяя пары праймеров HCO2198/COI30L
(COI) (Nakano, Ozawa, 2005), 16SarL/16SbrH (16S)
(Kappner, Bieler, 2006) и 12S97L/12Smb (12S)
(Koufopanou et al., 1999) при соответствующих

условиях полимеразной цепной реакции. После-
довательности секвенировали, используя набор
BrilliantDye Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kit
(Nimagen, Нидерланды), на генетическом анали-
заторе ABI Prism 3500 (Applied Biosystems, США)
согласно протоколу производителя. Последова-
тельности фрагментов гена морского блюдечка
Lottia cf. borealis депонировали в GenBank под но-
мерами: MT678937–MT678989 (COI), MT677798–
MT677849 (16S) и MT677751–MT677797 (12S)
(табл. 1).

Множественное выравнивание и анализ полу-
ченных нуклеотидных последовательностей ис-
следуемых фрагментов генов осуществляли в
программе MEGA7 (Kumar et al., 2016) по алго-
ритму CLUSTAL W (Thompson et al., 1994). Для
сравнения полученных данных в анализе исполь-
зовали все видовое разнообразие рода Lottia из базы
данных GenBank, NCBI (https://www.nc-
bi.nlm.nih.gov/), доступное для исследуемых
маркеров. Генетическую дивергенцию оценивали
на основании значений внутригрупповых и меж-
групповых нескорректированных p-дистанций с
помощью пакета MEGA7. Оптимальную модель
нуклеотидного замещения подбирали в програм-
ме MrModeltest 2.3 (Nylander, 2004), используя
информационный критерий Акаике (AIC). Для
визуализации разных филогрупп мтДНК по каж-
дому генетическому маркеру в программе popArt
1.7.2 (Leigh, Bryant, 2015) строили медианные сети
гаплотипов.

Байесовские филогенетические деревья (BI)
реконструировали в программе MrBayes 3.2.7a
(Ronquist et al., 2012) на базе высокопроизводи-
тельного сервера CIPRES (Miller et al., 2010) при
следующих параметрах: 30 млн. итераций, модель
нуклеотидного замещения SYM+G, отбор каждо-
го тысячного из генерированных деревьев, значе-
ние burnin 25%. В качестве внешней группы для
построений использовали последовательности
Notoacmea sturnus (Hombron, Jacquinot, 1841)
(AB353900) по COI и Notoacmea pileopsis (Quoy,
Gaimard, 1834) (AB238373, AB238262) по 16S и 12S
маркерам.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Длина последовательностей после выравнива-
ния и приведения к одной длине составила 500 пар
нуклеотидов (п.н.) для фрагмента гена COI,
286 п.н. для 16S рРНК и 228 п.н. для 12S рРНК.

На филогенетических деревьях, построенных
на основании трех маркеров, все последователь-
ности, принадлежащие одному виду, кластеризу-
ются вместе. Топологии деревьев, построенных с
использованием разных маркеров, в целом совпа-
дают. В качестве основного мы рассматриваем де-
рево, построенное на основании последователь-
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Рис. 1. Карта-схема мест сбора морского блюдечка Lottia cf. borealis в Охотском море (а) и на материковом побережье
Японского моря (б). Условные обозначения: 1 – юго-восточное побережье о-ва Сахалин (Soh); 2 – зал. Анива (An1);
3 – о-в Итуруп (It); 4 – мыс Глушевского, о-в Зеленый (KurGl); 5 – б. Горобец, о-в Шикотан (KurGor); 6 – б. Широкая,
о-в Юрий (KurSh); 7 – о-в Кунашир (KurVal); 8 – Амурский залив (Am2); 9, 10 – Уссурийский залив (T, Uss); 11 – о-в
Карамзина (Kar); 12 – зал. Восток (V); 13 – б. Киевка (K). В скобках указано название выборки.
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Таблица 1. Места сбора и номера доступа GenBank NCBI для особей L. cf. borealis, использованных в данном
анализе

Номер пробы Место сбора COI 16S 12S

17−15.1 Soh О-в Сахалин, Охотское море MT678937 MT677798 MT677751
17−15.2 Soh О-в Сахалин, Охотское море MT678938 MT677799 MT677752
16−15.1 Soh О-в Сахалин, Охотское море MT678939 MT677800 MT677753
16−15.3 Soh О-в Сахалин, Охотское море MT678940 MT677801 MT677754
16−15.4 Soh О-в Сахалин, Охотское море MT678941 MT677802 MT677755
16−15.5 Soh О-в Сахалин, Охотское море MT678942 MT677803 MT677756
17−15.3 Soh О-в Сахалин, Охотское море MT678943 MT677804 −
18−15 Soh О-в Сахалин, Охотское море MT678944 MT677805 MT677757
19−15 Soh О-в Сахалин, Охотское море MT678945 MT677806 MT677758
20−15 Soh О-в Сахалин, Охотское море MT678946 MT677807 −
16−15.2 Soh О-в Сахалин, Охотское море MT678947 MT677808 MT677759
17−15.4 Soh О-в Сахалин, Охотское море MT678948 MT677809 MT677760
17−15.5 Soh О-в Сахалин, Охотское море MT678949 MT677810 MT677761
Lottia An1 Мыс Юнона, зал. Анива, о-в Сахалин,

Охотское море
MT678950 MT677811 MT677762

25−28.01.12 It О-в Итуруп, Курильские острова,
Охотское море

MT678951 MT677812 MT677763

17 KurGl Мыс Глушевского, о-в Зеленый,
Курильские острова, Охотское море

MT678952 MT677813 MT677764

30 KurGor Б. Горобец, о-в Шикотан,
Курильские острова, Охотское море

MT678953 MT677814 MT677765

10 KurGor Б. Горобец, о-в Шикотан,
Курильские острова, Охотское море

MT678954 MT677815 MT677766

11 KurGor Б. Горобец, о-в Шикотан,
Курильские острова, Охотское море

MT678955 MT677816 MT677767

27 KurGor Б. Горобец, о-в Шикотан,
Курильские острова, Охотское море

MT678956 MT677817 MT677768

28 KurGor Б. Горобец, о-в Шикотан,
Курильские острова, Охотское море

MT678957 MT677818 MT677769

7 KurSh Б. Широкая, о-в Юрий,
Курильские острова, Охотское море

MT678958 MT677819 MT677770

23 KurVal О-в Кунашир, Курильские острова,
Охотское море

MT678959 MT677820 MT677771

31 KurVal О-в Кунашир, Курильские острова,
Охотское море

MT678960 MT677821 MT677772

24 KurVal О-в Кунашир, Курильские острова,
Охотское море

MT678961 MT677822 MT677773

II−17 Am2 Спортивная гавань, Амурский залив,
зал. Петра Великого, Японское море

MT678962 MT677823 MT677774

III−28 Am2 Спортивная гавань, Амурский залив,
зал. Петра Великого, Японское море

MT678963 MT677824 MT677775

II−18 Am2 Спортивная гавань, Амурский залив,
зал. Петра Великого, Японское море

MT678964 MT677825 MT677776

3−19 T Б. Сухопутная, Уссурийский залив,
зал. Петра Великого, Японское море

MT678965 MT677826 −
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ностей гена COI, поскольку количество последо-
вательностей, доступных для анализа в генном
банке для данного маркера, было наибольшим

(рис. 2). Практически все узлы филограммы раз-
решены, однако не во всех случаях имеются до-
статочно высокие поддержки ветвей (PP < 0.95).

2−19 T Б. Сухопутная, Уссурийский залив,
зал. Петра Великого, Японское море

MT678966 MT677827 −

3-XXII-09 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678967 MT677828 MT677777

22-17.1 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678968 MT677829 MT677778

II-23 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678969 MT677830 MT677779

2-XXII-09 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678970 MT677831 MT677780

6-XXII-09 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678971 MT677832 MT677781

III-25 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678972 MT677833 MT677782

4-XXII-09 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678973 MT677834 MT677783

III−26 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678974 MT677835 MT677784

V−12 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678975 MT677836 MT677785

22-17.2 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678976 MT677837 MT677786

24-28.01.12 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678977 MT677838 −

II-24 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678978 MT677839 MT677787

5-XXII-09 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678979 MT677840 MT677788

7-XXII-09 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678980 MT677841 MT677789

8-XXII-09 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678981 MT677842 MT677790

23-28.01.12 Uss Уссурийский залив, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678982 MT677843 MT677791

23-15.3 Kar Северо-восточная часть о-ва Карамзина MT678983 MT677844 MT677792
23-15.1 Kar О-в Карамзина, зал. Петра Великого,

Японское море
MT678984 MT677845 MT677793

23-15.5 Kar О-в Карамзина, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678985 MT677846 MT677794

23-15.2 Kar О-в Карамзина, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678986 MT677847 MT677795

21-28.01.12 V Зал. Восток, зал. Петра Великого,
Японское море

MT678987 MT677848 MT677796

443-09 K Б. Киевка, Японское море MT678988 MT677849 MT677797

Номер пробы Место сбора COI 16S 12S

Таблица 1.  Окончание
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Дерево, построенное на основании гена большой
субъединицы рРНК (16S), в целом имеет сходную
топологию, однако на нем присутствуют неразре-
шенные ветви. Филограмма, реконструирован-
ная на основании гена малой субъединицы рРНК
(12S), имеет большое количество неразрешенных
узлов и не может считаться достоверной. На всех
филогенетических деревьях последовательности
видов рода Notoacmea Iredale, 1915 занимают ба-
зальное положение по отношению к таковым
исследованных таксонов.

Клада Lottia cf. borealis включает все нуклео-
тидные последовательности, полученные нами, а
также две последовательности Lottia sp. (LC416608
и LC416607) с о-ва Хоккайдо (Япония) из базы
данных NCBI (поддержка клады PP = 1 по всем
маркерам). Сестринским таксоном для этой кла-
ды на филограмме COI является L. paradigitalis
(Fritchman, 1960) (PP = 0.9) (рис. 2). На фило-
грамме по данным маркеров 16S и 12S ветвь
L. paradigitalis не разрешена. Значения генетиче-
ских дистанций между этими видами соответ-
ствуют межвидовому уровню (табл. 2).

Наибольшее количество гаплотипов обнару-
жено при анализе данных гена COI. Из 18 гапло-
типов центральное положение занимает наиболее
часто встречающийся и широко распространен-
ный гаплотип H4. Гаплотип включает особей из
каждого крупного географического региона и
формирует звездообразную структуру из 12 гапло-
типов (18 особей), которые отличаются от цен-
трального гаплотипа всего одной заменой. Гапло-
типы H1, H2, H3 и H14 (6 особей) удалены на рас-
стояние двух нуклеотидных замен; они включают
по одному образцу из зал. Восток, с побережья о-
ва Карамзина и о-ва Итуруп и 3 особи из Уссу-
рийского залива. Наиболее удаленный гаплотип
H13 представлен одной особью из Уссурийского
залива и отличается от центрального гаплотипа
тремя нуклеотидными заменами (рис. 3). Наи-
большее количество (9) гаплотипов обнаружено в
выборках из Уссурийского залива, а также с побе-
режья о-ва Сахалин (4 гаплотипа) и Курильских
островов (3 гаплотипа).

При анализе генов рРНК выявлено значитель-
но меньшее количество гаплотипов. По гену 16S
рРНК обнаружено всего 7 гаплотипов, из кото-
рых гаплотип H1 является центральным (рис. 3).

Характерная звёздообразная структура образова-
на меньшим количеством гаплотипов, чем по
данным гена COI, при этом количество нуклео-
тидных замен относительно больше. Так, гапло-
тип H5 отличается от центрального гаплотипа
тремя нуклеотидными заменами и включает по две
особи с побережья Курильских островов и о-ва Са-
халин, в то время как гаплотип H4 (одна особь из
б. Киевка) удален на 4 нуклеотидные замены. Га-
плотип H3 (7 особей с побережья Курильских
островов и одна особь из б. Сухопутная) удален от
центрального гаплотипа на две замены. Осталь-
ные гаплотипы, объединяющие по одной особи
из Амурского залива (гаплотип H2), с побережья
о-ва Итуруп (H6) и о-ва Сахалин (H7), равноуда-
лены на одну нуклеотидную замену. Наибольшее
число гаплотипов характерно для выборок с по-
бережья Курильских островов.

Анализ медианных сетей по данным фрагмента
гена 12S выявил 11 гаплотипов. Все обнаружен-
ные гаплотипы, кроме центрального H2, включают
по одной особи Lottia persona. Наибольшее гене-
тическое разнообразие наблюдалось в выборках с
побережья Курильских островов (7 гаплотипов) и
из Уссурийского залива (4 гаплотипа). Для гапло-
типической сети по данному генетическому мар-
керу характерно также наличие альтернативных
связей.

ОБСУЖДЕНИЕ

Морские блюдечки из дальневосточных мо-
рей, которые в настоящей работе приводятся как
Lottia cf. borealis, в предыдущих работах называ-
лись Lottia borealis (см.: Lindberg, 1986; Гульбин,
2004), Lottia cf. borealis (см.: Sasaki, 1999), Lottia
paradigitalis (см.: Simison, Lindberg, 2003) и Lottia
persona (Чернышев, 2004; Чернышев, Чернова,
2005, 2007). Проведенный нами анализ показал
обособленность дальневосточных особей от Lottia
persona (Rathke, 1833) с тихоокеанского побере-
жья Северной Америки, штат Вашингтон, США
(AB238477) (Nakano, Ozawa, 2007) и Британская
Колумбия, Канада (MK091859, KX069642) (Cas-
telin et al., 2016). Следует отметить, что распро-
страненный у берегов Северной Америки вид, на-
зываемый Lottia (= Tectura) persona sensu Lindberg,
по раковине отличается от типового экземпляра

Таблица 2. Среднее генетическое расстояние (p) и стандартная ошибка (SE) внутри и между кладами филогене-
тических деревьев по данным последовательностей мтДНК

*Внутривидовые дистанции считали для всех особей L. paradigitalis, доступных в генном банке.

COI 16S 12S

L. cf. borealis – L. paradigitalis 0.173 ± 0.017 0.0631 ± 0.0136 −
L. cf. borealis 0.0018 ± 0.0005 0.0031 ± 0.0013 0.0071 ± 0.0035
L. paradigitalis* 0.00054 ± 0.00036 − −
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Рис. 2. Байесовское консенсусное филогенетическое дерево, построенное на основании нуклеотидных последова-
тельностей фрагмента гена COI, для видов рода Lottia. В узлах дерева указаны апостеорные вероятности. Последова-
тельности, полученные нами, выделены жирным шрифтом, данные из NCBI – курсивом. Названия локаций, как на
рис. 1.
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Acmaea persona Rathke, 1833, поэтому под назва-
нием “persona”, по-видимому, скрываются два
вида (Чернышев, 2004). По результатам анализа
Lottia cf. borealis и L. paradigitalis являются сест-
ринскими таксонами (рис. 2), дистанция между
которыми соответствует межвидовому уровню
(табл. 2). Образцы L. paradigitalis (KF643296 и
KF643300, NCBI), включенные в наш анализ, со-
браны вдоль тихоокеанского побережья США и
Канады (Simison, Lindberg, 2003; Kelly, Palumbi,
2010; Layton et al., 2014). По форме и окраске ра-
ковины особи с Дальнего Востока больше похожи
на вид Lottia borealis, описанный с побережья Але-
утских островов, поэтому Линдберг (Lindberg,
1982) считал их конспецифичными. Позже на ос-
нове сравнения фрагментов 16S вид L. borealis
был синонимизирован с L. paradigitalis (см.: Simi-
son, Lindberg, 2003). Однако авторы не привели
фотографии отсеквенированных образцов с Але-
утских островов, поэтому невозможно судить, на-
сколько эти особи соответствуют первоописанию
L. borealis. Какими бы не оказались раковины,
изученные данными авторами, очевидно, что для
синонимии L. paradigitalis и L. borealis необходи-
мы привлечение большего числа особей с Алеут-
ских островов и их генетический анализ на осно-
ве маркера COI. Очевидно, поэтому в WoRMS
L. borealis приведен как валидный вид
(http://www.marinespecies.org/). На данном ос-
новании до проведения более тщательного гене-
тического анализа морских блюдечек с Алеутских
островов, мы предлагаем называть особей из
дальневосточных морей как Lottia cf. borealis.

От других дальневосточных морских блюдечек
Lottia cf. borealis отличается скульптурой ракови-
ны, представленной очень тонкими широко рас-

ставленными и часто сдвоенными радиальными
ребрышками (рис. 4д) (Чернышев, Чернова,
2007). Однако у большинства собранных особей
скульптура раковины отсутствовала, и отнесение
их к Lottia cf. borealis основывалось на форме
сдвинутой в переднюю четверть слегка клюво-
видной вершины раковины, что не является на-
дежным признаком. При этом окраска раковины
сильно варьировала (рис. 4а–4г) и обычно состо-
яла из прерывистых радиальных полос или распо-
ложенных в шахматном порядке пятен белого, се-
рого или желтого цвета на темно-коричневом,
темно-сером или оливковом фоне; белые ради-
альные пятна часто раздваивались по краю рако-
вины, создавая многочисленные короткие радиаль-
ные параллельные линии вдоль устья раковины
(рис. 4а–4в); иногда наружная поверхность рако-
вины была почти однотонной: темно-серой, бу-
рой или почти черной (рис. 4г) с единичными
светлыми радиальными пятнышками. Многие
определения были под вопросом или значились
как Lottia sp. из-за сильно стертой поверхности
раковины (рис. 4б, 4г). Однако генетический ана-
лиз показал, что все изученные особи относятся к
одному виду. Это еще раз подтвердило, что окрас-
ка раковины у морских блюдечек – вариабельный
признак, зависящий от окраски субстрата, на ко-
тором питаются виды (Giesel, 1970; Hockey et al.,
1987; Byers, 1989; Lindberg, Pearse, 1990). Ракови-
на морских блюдечек просто устроена и чрезвы-
чайно изменчива; ее высота может варьировать,
например, при пересыхании места обитания мор-
ских блюдечек (Segal, 1956; Vermeij, 1973; Branch,
1975) или от турбулентности воды (Simpson,
1985). Морфология радулы зависит от диеты; у
неродственных видов со сходным питанием она
может приобретать черты значительного конвер-

Рис. 3. Медианная гаплотипическая сеть, полученная на основании анализа нуклеотидных последовательностей ге-
нов COI (а), 16S (б) и 12S (в) Lottia cf. borealis.
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гентного сходства (Steneck, 1982; Lindberg, Ver-
meij, 1985; Sasaki, Okutani, 1993). Из-за различий в
условиях обитания наблюдается значительная
внутривидовая изменчивость морфологических
признаков, что часто приводит к расхождению
результатов морфологических и молекулярно-ге-
нетических исследований (Nakano, Ozawa, 2005).

При анализе гаплотипических сетей внутри
клады Lottia cf. borealis по всем генетическим мар-
керам наблюдалась звездообразная структура с
выраженным центральным гаплотипом, который
имеет широкое распространение. Для остальных
гаплогрупп характерно снижение уровня генети-
ческой дифференциации вдоль дальневосточного
побережья России. Центральный гаплотип, веро-
ятно, является предковым, а остальные гаплоти-
пы дивергировали от него (Posada, Crandall, 2001).
Низкий уровень генетического разнообразия и
наличие широко распространенных доминант-
ных гаплотипов согласуются с гипотезой о недав-
нем расширении ареала (Slatkin, Hudson, 1991;
Rogers, Harpending, 1992) и высоком уровне ми-
грации (Marko, 2004; Hoffman et al., 2011). Подоб-
ное отсутствие генетической структуры отмечено
и у других морских организмов с непрямым раз-
витием, например, у Mytilus edulis Linnaeus, 1758
(см.: Toro et al., 2004) и у морского блюдечка Na-
cella magellanica (Gmelin, 1791) (см.: González-We-
var et al., 2012).

Генетический обмен внутри популяций и меж-
ду ними у большинства морских бентосных видов
происходит благодаря пелагической стадии ли-
чинки (Scheltema, 1971), а расстояние, на которое
могут распространиться личинки, зависит от гид-
рографических условий (Avise et al., 1986) и дли-
тельности личиночного развития (Nakano et al.,
2010). Лецитотрофная личинка Lottia cf. borealis
при температуре воды 20°С оседает на третьи сут-
ки после оплодотворения (Колбин, Куликова,
2011). Cтолько же времени находятся в планктоне
личинки Lottia goshimai Sasaki et Nakano, 2017
(Колбин, 2010: как Lottia kogamogai Sasaki & Oku-

tani, 1994) и Nipponacmea moskalevi Chernyshev et
Chernova, 2002 (см.: Колбин, Куликова, 2002), а у
Lottia versicolor (Moskalev in Golikov & Scarlato,
1967) личинки оседают на седьмые сутки (Кол-
бин, Куликова, 2002). При этом ареал у всех трех
видов значительно меньше, чем у вида Lottia cf.
borealis, который распространен от зал. Петра Ве-
ликого до Командорских островов. Следует отме-
тить, что при низкой температуре время развития
личинки может значительно увеличиваться (Wan-
ninger et al., 1999; Wanninger et al., 2000; Kay, Emlet,
2002; Nakano, Sasaki, 2011), и в популяциях Lottia
cf. borealis у о-ва Сахалин и Курильских островов
время пребывания личинок в планктоне может
быть более длительным.

По-видимому, Lottia cf. borealis относится к ви-
дам с низкой специфичностью к среде, населяя
средний и нижний горизонты литорали открытых
и полузакрытых побережий (Голиков, Кусакин,
1978; Чернышев, Чернова, 2005). Такие виды не
имеют строгой генетической дифференциации, а
протяженные участки, на которых отсутствуют
подходящие условия среды, могут стать барьером
для потока генов, даже несмотря на существова-
ние планктонной стадии, в течение которой ли-
чинки пателлогастропод способны преодолеть
расстояние в 100–200 км (Nakano, Sasaki, 2011).

Таким образом, можно заключить, что вид Lot-
tia cf. borealis широко распространен вдоль мате-
рикового побережья и островов Дальнего Востока
России, а также встречается в Японии у о-ва Хок-
кайдо (Sasaki, 1999). На исследованном ареале для
Lottia cf. borealis характерны относительно низкое
генетическое разнообразие и отсутствие внутри-
видовой подразделенности, что может свидетель-
ствовать о сравнительно недавней экспансии этого
вида и высоком уровне миграции.
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Рис. 4. Вариации окраски (а–г) и скульптура раковины (д) Lottia cf. borealis. Масштаб: а–г – 2 мм, д – 0.1 мм.
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A Genetic Analysis of the Limpet Lottia cf. borealis (Patellogastropoda: Lottiidae)
from the Far Eastern Seas of Russia

S. N. Sharinaa, V. V. Malyara, and A. V. Chernysheva

aA.V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,
Vladivostok 690041, Russia

The limpet Lottia cf. borealis, a widely distributed gastropod species in the Far Eastern Seas of Russia, has
been subjected to genetic analysis. Three genetic markers (COI, 16S, and 12S) have shown no evidence of a
distinct genetic structure of this species within the studied part of its range (the southern coast of Primorsky
Krai and coasts of Sakhalin Island and the southern Kuril Islands). A phylogenetic analysis has revealed that
Lottia cf. borealis is a sister taxon to L. paradigitalis (Fritchman, 1960).

Keywords: Sea of Japan, Sea of Okhotsk, population, 16S, 12S, COI
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