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Исторически в систематике миног важную
роль отводили жизненной стратегии. На этом ос�
новании в ряде случаев были выделены так назы�
ваемые сателлитные группы видов [1]. Личинки
миног внутри сателлитной группы неразличимы
морфологически, но взрослые миноги различа�
ются по ряду признаков (прежде всего, по длине
тела). Считается, что после метаморфоза миноги
одного вида мигрируют в крупные водоемы (ре�
ки, озера, моря, океаны), становятся паразитами
костистых рыб и приступают к размножению спу�
стя 0.5–3 года, а особи другого вида не покидают
родную реку, становятся половозрелыми спустя
6–10 мес и затем погибают [1–4]. В сателлитную
группу входит, как правило, один паразитический
анадромный вид и его виды�спутники – непара�
зитические или паразитические резидентные ви�
ды, которые, как полагают, произошли от первого
симпатрически [1, 4].

В частности, принято считать, что на Дальнем
Востоке обитают паразитическая проходная ми�
нога L. camtschaticum и симпатрически произо�
шедший от нее вид L. reissneri. Изначально счита�
ли, что этот вид связан общностью происхождения
с L. japonicum, однако позже было признано, что
вид L. japonicum синонимичен виду L. camtschati�
cum, который исторически был описан раньше
[5]. Кроме того, по данным некоторых авторов на
Дальнем Востоке встречается сибирская непарази�
тическая минога L. kessleri [6], которую относят в
настоящее время к той же группе, что L. сamtschat�
icum и L. reissneri.

В последние годы японские исследователи
уделяли большое внимание изучению генетиче�
ских особенностей жилых непаразитических ми�
ног Дальнего Востока [7, 8]. В результате исследо�
вания как ядерных, так и митохондриальных мар�

кёров было показано, что на территории Японии
и в Южной Корее, помимо L. camtschaticum, оби�
тают две уникальные формы миног – L. sp. N и
L. sp. S., каждой из которых вполне может быть
присвоен видовой статус на основании суще�
ственных генетических отличий от всех до сих
пор изученных миног [7]. В то же время L. kessleri
и L. reissneri, описанные в качестве самостоятель�
ных видов, продемонстрировали столь высокое
генетическое сходство как ядерного, так и мито�
хондриального геномов, что было предложено
объединить эти виды в единый комплекс – L. re�
issneri complex [8].

Вопрос о генетических различиях между жи�
лыми непаразитическими миногами L. reissneri
complex и анадромным паразитическим видом
L. camtschaticum до сих пор не изучен. Между тем
он исключительно важен, поскольку не все ис�
следователи согласны с тем, что особенности
жизненной стратегии миног имеют наследствен�
ную природу [3, 4]. 

В настоящее время генетическую характери�
стику вида дают, как правило, на основании нук�
леотидной последовательности гена субъединицы
I цитохромоксидазы (COI) митохондриального ге�
нома (Barcoding). Показано, что в абсолютном
большинстве случаев различия по этому локусу,
даже между близкородственными видами хордо�
вых, составляют более 2% [9]. В данной работе мы
изучили последовательность фрагмента мтДНК
длиной 1072 п.н., включающего частичную по�
следовательность гена COI, для жилых и про�
ходных миног одной и той же речной системы –
системы р. Утхолок (Западная Камчатка).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Отлов миног во время нереста 2005 и 2006 гг.
(май–июнь) проводили на нерестилищах при
помощи электролова таким образом, чтобы в
анализ попали совместно нерестящиеся особи
разных форм. Локализация мест отлова миног
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показана на схеме, представленной на рис. 1. Ви�
довая принадлежность миног, установленная на
основании комплекса морфологических призна�

ков, имеющих систематическое значение [3], ме�
сто и год отлова конкретных особей приведены
в табл. 1. 

Наряду с 20 производителями и одним смол�
том (особью, претерпевшей метаморфоз и мигри�
рующей на нагул в море) в анализ были взяты пять
пескороек (личинок миног), принадлежность ко�
торых к жилой форме у нас не вызывает сомнений,
поскольку в мелководном притоке (ручей Мыс�
монт), где они были отловлены, проходные пара�
зитические миноги никогда не были отмечены, а
пескоройки в свою очередь не мигрируют против
течения на значительные расстояния.

Пробы тканей (обычно фрагмент плавника)
для генетического анализа фиксировали
96%�ным этанолом (1 : 5). ДНК выделяли при по�
мощи набора реагентов Diatom™ DNA Prep 200
(ООО “Лаборатория Изоген”, Москва) согласно
рекомендациям изготовителя.

В большинстве случаев анализируемый фраг�
мент мтДНК получали в виде двух перекрываю�
щихся ПЦР�продуктов, обозначенных здесь как
COI�1 (657 п.н.) и COI�2 (644 п.н.). При получе�
нии этих ПЦР�продуктов использовали пары
праймеров LmpL6860 и LmpH7472, LmpL7340 и
LmpH7933 соответственно [7]. Для тех случаев,
когда ДНК исследуемых образцов оказывалась
сильно деградированной, и получить ПЦР�про�
дукты значительной длины не удавалось, были
разработаны дополнительные внутренние прай�
меры. Их использование в комбинации с пере�
численными выше позволило получать укорочен�
ные перекрывающиеся ПЦР�продукты COI�1a
(357 п.н.) и COI�1b (374 п.н.), COI�2a (359 п.н.) и
COI�2b (354 п.н.) соответственно. Схема располо�
жения праймеров на участке мтДНК, исследован�

1
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4

Рис. 1. Места отлова миног. 1 – нерестилище миног на р. Утхолок; 2 – нерестилище на р. Калкавеем; 3 – место поимки
смолта; 4 – р. Мысмонт, место вылова личинок. Стрелкой обозначено положение речной системы на п�ове Камчатка. 

Таблица 1. Характеристика проб, использованных для
изучения последовательности локуса COI мтДНК ми�
ног бассейна р. Утхолок

Место сбора 
материала

Видовая принадлежность
по комплексу морфологиче�

ских и экологических
признаков

Год сбора 
материа�

ла

р. Утхолок L. camtschaticum 2005
р. Утхолок L. camtschaticum (smolt) 2005
р. Утхолок L. camtschaticum 2005
р. Утхолок » 2005
р. Утхолок L. reissneri complex 2005
р. Калкавеем L. camtschaticum 2005
р. Калкавеем » 2005
р. Калкавеем » 2005
р. Калкавеем » 2005
р. Калкавеем » 2005
р. Калкавеем L. reissneri complex 2005
р. Калкавеем » 2005
р. Калкавеем » 2005
р. Калкавеем » 2005
р. Калкавеем » 2005
р. Калкавеем » 2005
р. Калкавеем » 2005
р. Калкавеем » 2005
р. Калкавеем » 2005
р. Калкавеем » 2005
р. Калкавеем » 2006
р. Мысмонт L. sp. (ammocoet) = (L. reiss�

neri complex)
2006

р. Мысмонт » 2006
р. Мысмонт » 2006
р. Мысмонт » 2006
р. Мысмонт » 2006
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ном в настоящей работе, представлена на рис. 2.
Последовательности всех праймеров приведены
в табл. 2.

Во всех случаях ПЦР�продукты получали на
амплификаторе “Терцик” (производство “ДНК�
технология”, Москва). Амплификацию проводи�
ли в 25 мкл буфера производства фирмы “Fermen�
tas” (75 мМ Tris�HCl (pH 8.8), 20 мМ (NH4)2SO4,
0.1% Tween 20, 2 мМ MgCl2). Смесь для амплифи�
кации содержала около 300 нг тотальной клеточ�
ной ДНК, по 200 нмоль каждого из четырех дез�

оксирибонуклетидов, по 10 пмоль прямого и об�
ратного праймеров и 0.5–0.7 ед. Taq�полимеразы
(производство “Бионэм”, Москва). Для предот�
вращения испарения в ходе реакции сверху на
смесь наслаивали минеральное масло. Программа
амплификации включала в себя этап первоначаль�
ной денатурации ДНК (95°С, 4 мин), 30 циклов
синтеза ПЦР�продукта (95°С – 45 с, 54°С – 45 с,
72°С – 1 мин), а также этап конечной элонгации
цепи (72°С, 5 мин).
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Рис. 2. Схема отжига основных (черные стрелки) и дополнительных (белые стрелки) праймеров в пределах локуса COI
мтДНК. Вверху дана условная шкала (без соблюдения масштаба), на которой приведены положения первого и послед�
него нуклеотида каждого праймера на последовательности, секвенированной в данной работе. Внизу показаны ПЦР�
продукты, получаемые при использовании различных пар праймеров (черный цвет – только основных, белый цвет –
основных и дополнительных). 

Таблица 2. Праймеры, использованные для получения ПЦР�продуктов и секвенирования локуса COI мтДНК
миног

Праймер Последовательность нуклеотидов Источник

LmpL 6860 5'�GGCTTTGGCAACTGACTTGTACC�3' [7]

LmpCOI�1аR 5'�GAGGACTGCAGTAATTAAAACGGATC�3' В этой работе

LmpCOI�1bF 5'�TAAARCCYCCAACTATAACACAATACC�3' В этой работе

LmpH 7472 5'�TACTGTGAATATGTGRTGGGCTC�3' [7]

LmpL 7340 5'�TGATTTTTTGGTCACCCTGAAGTTTA�3' [7]

LmpCOI�2aR 5'�CCGGTRAGTCCYCCTACAGTRAATAAG�3' В этой работе

LmpCOI�2bF 5'�ATGACACACCCCCATACTATGRGC�3' В этой работе

LmpH 7933 5'�CATGTAGTGTATGCATCAGGGTARTC�3' [7]

9
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Полученные ПЦР�продукты переосаждали
при комнатной температуре, добавляя к смеси
для амплификации этанол до конечной концен�
трации 70% и ацетат аммония до конечной кон�
центрации 125 мМ. Осадок ДНК промывали 70%�
ным этанолом, высушивали и растворяли в биди�
стиллированной воде. 

В реакцию секвенирования брали около
0.3 пмоль ПЦР�продукта и 3.2 пмоль соответству�
ющего праймера. Каждый полученный ПЦР�
продукт секвенировали как с прямого, так и с об�
ратного праймера. Секвенирование ДНК прово�
дили с помощью набора реактивов ABI PRISM®
BigDye™ Terminator v. 3.1 с последующим анали�
зом продуктов реакции на автоматическом секве�
наторе ДНК ABI PRISM 3730 Applied Biosystems
на базе Межинститутского Центра коллективно�
го пользования “ГЕНОМ” ИМБ РАН.

Результаты секвенирования анализировали с
использованием программы BioEdit v 7.0.5 [10]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Все секвенированные последовательности пред�
ставлены в Международной базе данных GenBank.
Номера последовательностей приведены в табл. 3
наряду с их характерными особенностями. 

Полноразмерная последовательность локуса
COI мтДНК имела длину 1072 п.н. для всех секве�
нированных образцов, причем последовательно�
сти отличались между собой заменами не более
чем трех нуклеотидов одновременно, т.е. менее
чем на 0.3 %. В целом на секвенированном участ�
ке было выявлено пять вариабельных нуклеоти�
дов, что составляет менее 0.5% длины последова�
тельности. Последовательность, которая встреча�
лась у миног бассейна р. Утхолок наиболее часто

Таблица 3. Положение вариабельных нуклеотидов в последовательности локуса COI мтДНК у миног бассейна
р. Утхолок

Видовая принадлежность особей по 
комплексу морфологических и экологи�

ческих признаков 

Положение вариабельного нуклеотида № последова�
тельности
в GenBank304 451 775 1036 1057

L. camtschaticum A G A T A HQ686281

L. camtschaticum (smolt) T A A T G HQ686282

L. camtschaticum T G A T A HQ686283

L. camtschaticum A G A T A HQ686284

L. reissneri complex T G A T A HQ686285

L. camtschaticum Т G A T G HQ686286

L. camtschaticum T G A T A HQ686287

L. camtschaticum T G A T G HQ686288

L. camtschaticum T G A T G HQ686289

L. camtschaticum T G A T G HQ686290

L. reissneri complex T G A T A HQ686291

L. reissneri complex T G A T A HQ686292

L. reissneri complex T G A T A HQ686293

L. reissneri complex T G A T A HQ686294

L. reissneri complex A G A T A HQ686295

L. reissneri complex A G A T A HQ686296

L. reissneri complex T A A T G HQ686297

L. reissneri complex T G A T G HQ686298

L. reissneri complex T G A C G HQ686299

L. reissneri complex T G A T A HQ686300

L. reissneri complex A G A T A HQ686301

L. sp. (ammocoet)=(L. reissneri complex) T G A T A HQ686302

L. sp. (ammocoet)=(L. reissneri complex) A G A T A HQ686303

L. sp. (ammocoet)=(L. reissneri complex) T G A T A HQ686304

L. sp. (ammocoet)=(L. reissneri complex) T G A T A HQ686305

L. sp. (ammocoet)=(L. reissneri complex) T G G T G HQ686306
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(11 из 26), приведена на рис. 3. В рамках – нуклео�
тиды, находящиеся в тех позициях, в которых у
некоторых миног встречались нуклеотидные за�
мены.

В группе проходных миног, состоящей из девя�
ти особей, было зарегистрировано четыре различ�
ных гаплотипа COI мтДНК, в группе из 12 произ�
водителей жилой формы – пять гаплотипов, а у
пяти пескороек, относящихся к L. reissneri com�
plex, было выявлено три варианта последователь�
ности. 

Все гаплотипы, обнаруженные у анадромных
особей, встречались также и у резидентных про�
изводителей миног. Один гаплотип, обнаружен�
ный у производителя жилой формы, в других
группах особей не встречался, как и один из гап�
лотипов, обнаруженных у одной из пескороек
жилой формы. В этой последней группе два дру�
гих гаплотипа были общими для всех изученных
групп. Все нуклеотидные замены для локуса COI
мтДНК конкретных особей, проанализирован�
ных в настоящей работе, отражены в табл. 3.

Таким образом, оказалось, что проанализиро�
ванный фрагмент мтДНК не содержит ни одного
нуклеотида, специфичного для жилой или про�
ходной форм миног р. Утхолок, т.е. различия ви�
дового уровня между жилыми и проходными ми�
ногами бассейна р. Утхолок отсутствовали. При
этом число выявляемых гаплотипов также зави�
село не от принадлежности группы особей к той

или иной форме, а от величины изученной вы�
борки. Ведь наряду с тремя часто встречающими�
ся гаплотипами, доли которых составили 42, 23 и
19%, у миног р. Утхолок выявлены три редких га�
плотипа, присутствовавших в 4–8% случаев, т.е.
встретившиеся нам всего 1–2 раза. С учетом этого
обстоятельства выявленное разнообразие вари�
антов COI мтДНК внутри отдельных групп миног
р. Утхолок практически совпадало у жилой и про�
ходной форм, причем доля вариабельных нуклео�
тидов была низкой.

Следует отметить, что полученные данные о
том, что виды L. camtschaticum и L. reissneri com�
plex, вероятно, не являются генетически самосто�
ятельными, не противоречат данным, получен�
ным ранее другими авторами [8]. Так, идентич�
ные гаплотипы COI мтДНК были обнаружены у
одной из особей, отнесенных к виду L. kessleri из
р. Берая (приток р. Найба, о. Сахалин), и у двух
особей с Японских островов, отнесенных к виду
L. camtschaticum (в оригинальной работе –
L. japonicum). При этом весьма вероятно, что это
именно тот гаплотип COI мтДНК, который наи�
более часто встречается у миног бассейна р. Утхо�
лок. Во всяком случае последовательности дли�
ной 1009 п.н., приведенные для упомянутых вы�
ше особей в международной базе данных
GenBank (AB198751, AB198746, AB198747), пол�
ностью совпадают одна с другой, а также с после�
довательностью, представленной в данной работе
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Рис. 3. Вариант последовательности локуса COI мтДНК, наиболее распространенный у миног бассейна р. Утхолок.
В рамках – нуклеотиды, которые могут меняться в последовательностях некоторых особей этой водной системы .
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АРТАМОНОВА и др.

на рис. 3 – в той части, которая является общей
для всех последовательностей (участок мтДНК,
секвенированный нами, содержит 26 дополни�
тельных нуклеотидов на 5'�конце и 37 дополни�
тельных нуклеотидов на 3'�конце, причем среди
них есть вариабельные).

Также обращает на себя внимание тот факт,
что в работах, содержащих филогенетические по�
строения, различия между миногами, относящи�
мися к L. camtschaticum и L. reissneri complex, на
приводимых дендрограммах всегда незначимы
[4, 8, 11], несмотря на то, что в них сравнивают
последовательности митохондриальной ДНК ло�
кусов COI и cyt b представителей L. camtschati�
cum, L. kessleri и L. reissneri из географически уда�
ленных точек.

Результаты, полученные в настоящем исследо�
вании, подкрепляют гипотезу о принадлежности
жилых и проходных миног бассейна р. Утхолок к
одному виду (L. camtschaticum). Данная гипотеза
была высказана ранее на основании перекрыва�
ния морфологических признаков, считающихся
видовыми, у разных форм миног [3], а также на�
блюдений совместного нереста особей жилой и
проходной формы [2]. Таким образом, получен�
ные данные могут служить аргументом в пользу
предположения о том, что особенности жизнен�
ной стратегии миног имеют в основном нена�
следственную природу и в значительной степени
определяются факторами среды.

Авторы благодарят А.А. Махрова (ИПЭЭ РАН)
за помощь в подборе литературы и ценные заме�
чания.

Работа поддержана грантом Президента Рос�
сийской Федерации для молодых российских
ученых МК�1392.2009.4 и грантом РФФИ 11–04–
00697�а.
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