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Аннотация.  Значительное разнообразие в порядке генов митохондриальных (мт) геномов беспозвоночных 
отмечается в подтипе Crustacea, и, в частности, в отряде Amphipoda. Амфиподы озера Байкал также известны как 
группа с уникальными порядками генов в мт геномах. Чтобы оценить разнообразие порядков белок-кодирующих 
генов (ПГ) амфипод, был проведен сравнительный анализ генных перестроек в мт геномах байкальских и 
небайкальских видов. В некоторых случаях данные о перестройках генов и истории их перемещений у различных 
таксономических групп также могут информативно дополнять данные филогенетического анализа. Для 13 ранее 
полученных нуклеотидных последовательностей мт геномов байкальских видов мы определили 4 варианта ПГ, для 
114 мт геномов небайкальских видов – 14 вариантов ПГ. Были также рассчитаны типы и число шагов перестроек  
(от 1 до 3), требующихся для перехода от одного порядка генов к другому, и число мт генов, подвергшихся 
перестройкам в каждом ПГ (от 1 до 5). Байкальские амфиподы принадлежат к двум линиям (I и II) в соответствии с 
молекулярными данными, указывающими на их происхождение от двух независимых вселений предковых видов 
в озеро. Все случаи перестроек порядка мт генов обнаружены у видов из линии I, тогда как порядок мт генов в 
линии II консервативен у всех изученных видов и соответствует модели Pancrustacean pattern (ПанПГ). ПанПГ был 
определен как предковый порядок генов для обеих линий байкальских амфипод. В исследовании обсуждаются 
возможные механизмы перестроек порядка мт генов, такие, как полная или частичная дупликация мт генома и 
последующие случайные делеции. Высказывается предположение, что повышенная скорость мутаций, ослабление 
стабилизирующего отбора и другие особые факторы могут влиять на вероятность появления и фиксации различных 
ПГ в мт геномах байкальских амфипод.
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Abstract. Significant gene order diversity of mitochondrial (mt) genomes of invertebrates is peculiar to subphylum 
Crustacea, and to order Amphipoda in particular. Amphipods from Lake Baikal are also known as a group with unique gene 
orders in their mt genomes. To estimate the diversity of protein-coding gene orders (GOs) in amphipods, a comparative 
analysis of gene rearrangements in the mt genomes of Baikal and non-Baikal species was performed. In some cases, gene 
rearrangement data and the history of gene relocation in different taxonomic groups can also supplement the results of 
phylogenetic inferences. Among the thirteen mt genomes of Baikal species sequenced in previous studies, four gene order 
patterns were identified, and fourteen gene order patterns for 114 mt genomes of non-Baikal species were observed. The 
type and number of rearrangement steps (from 1 to 3) required to transition from one order to another and the number 
of mt genes rearranged in each GO (from 1 to 5) were also defined. Baikalian amphipods belong to two lineages (I and II) 
according to molecular data which reveal their origin from two independent introductions of ancestral species into the 
lake. All cases of mt gene order rearrangements have been detected in species from the first lineage, whereas the mt gene 
order in the second lineage is conserved in all species studied and corresponds to the Pancrustacean pattern (PanGO). 
PanGO has been determined as the ancestral gene order for both Baikalian amphipod lineages. The possible mechanisms of 
mt gene order rearrangements such as a complete or partial duplication of mt genome and subsequent random deletions 
are discussed in our study. It is supposed that increased mutation rate, weakening of stabilizing selection and other specific 
factors may influence the probability of emergence and fixation of different GOs in mt genomes of Baikalian amphipods.
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Введение
Разнообразие порядков генов митохондриального (мт) 
генома эукариот очень велико. В зависимости от путей 
эволюции в разных линиях, типы организаций мт ге-
нома (линейные, кольцевые, оформленные в несколько 
хромосом), состав генов (потеря и приобретение генов) 
и их расположение различаются (Sterling-Montealegre, 
Prada, 2024). Широкий разброс в размерах мт геномов 
(от 11–50 т. п. н. у животных до 66 т. п. н.–11.3 млн п. н. 
у  растений) наблюдается во многом из-за вариаций в 
числе генов, а также длины некодирующей мтДНК. Раз
нообразие порядков генов (ПГ) определяется как изме
нением их положений относительно друг друга, так и 
наличием делеций и дупликаций. У некоторых крупных 
таксонов ПГ консервативен (например, у позвоночных), 
у других ПГ широко варьирует (в некоторых группах бес-
позвоночных) (Zardoya, 2020). Порядки генов в мт геномах 
ракообразных являются одними из самых разнообразных 
среди беспозвоночных (подтип Crustacea), что проявляется 
в изменении положений генов относительно базового по-
рядка, характерного также для насекомых (Pancrustacean 
pattern, ПанПГ) (Boore, 1999; Kilpert, Podsiadlowski, 2006; 
Sterling-Montealegre, Prada, 2024). 

Типы изменений ПГ могут быть разными. В недавнем 
исследовании R.A. Sterling-Montealegre и C.F. Prada (2024) 
среди 464 мт геномов 47 отрядов членистоногих проанали-
зировано 299 геномов подтипа Crustacea и выделено 87 ПГ, 
в том числе четыре ПГ, наиболее часто встречающихся 
у ракообразных. 

Согласно этим данным, в мт геномах Crustacea на тРНК 
гены пришлось 70.1 % от числа всех перестроек, 29.9 % 
составили изменения положений других генов. Изменения 
положений белок-кодирующих и рРНК генов встречаются 
реже (Castellucci et al., 2022), чем у тРНК генов, поло-
жения которых различаются порой даже у видов одного 
семейства (Jühling et al., 2012). Ранее была показана поло-
жительная ассоциация значительных показателей генных 
перестроек с высокой скоростью нуклеотидных замен 
в белок-кодирующих генах подкласса Caenogastropoda 
Cox, 1959 (брюхоногие моллюски) (Fourdrilis et al., 2018). 
У байкальских амфипод, группы с разнообразным ПГ в 
мт геномах, также обнаружено значимое ускорение эво-
люции в нескольких белок-кодирующих генах по сравне
нию с родственными видами пресноводных амфипод рода 
Gammarus (Romanova, Sherbakov, 2019). Тем не менее 
такая связь прослеживается не во всех группах организ-
мов (Shao et al., 2003; Xu et al., 2006). Примечательно, 
что в некоторых линиях ракообразных порядок генов в 
мт геномах остается неизменным в течение длительных 
периодов времени, в то время как в других группах этот 
признак сильно варьирует (Kilpert et al., 2012; Tan et al., 
2019; Zardoya, 2020).

Филогенетический и статистический анализы позво-
ляют реконструировать историю изменения ПГ у разных 
таксонов. В некоторых случаях ПГ могут являться инфор-
мативными синапоморфиями для отдельных групп, допол-
нительно помогая уточнить родственные связи на уровне 
инфраотрядов, надсемейств и семейств (Tan et al., 2019).

Мт геномы с измененным порядком генов часто встре-
чаются у амфипод из озера Байкал (Romanova et al., 2016, 
2020; Drozdova et al., 2024). Это группа беспозвоночных 
животных, возникшая в озере в результате адаптивной 
радиации и существующая на протяжении длительного 
времени (Sherbakov, 1999; Mats et al., 2011). Причины, при-
водящие к перестройкам ПГ в данной группе эндемичных 
беспозвоночных, не известны, как и их предполагаемые 
механизмы (Mueller, Boore, 2005). 

Статья посвящена оценке разнообразия ПГ в мт гено-
мах амфипод с помощью сравнительного анализа генных 
перестроек у этой группы и предположений о механизмах 
их появления в контексте эволюционной истории. Резуль-
таты позволили определить ПанПГ как предковый для 
байкальских видов, а также некоторые закономерности 
возникновения перестроек в этой группе. Также были 
выделены группы с неодинаковыми ПГ в выборке видов.

Материалы и методы 
Набор данных ПГ амфипод. Последовательности мт ге
номов амфипод для этого исследования взяты из базы дан-
ных GenBank (Приложение 1)1. Мт геномы байкальских 
видов были опубликованы в более ранних исследованиях 
(Rivarola-Duarte et al., 2014; Romanova et al., 2016, 2021; 
Mamos et al., 2021). Места сбора образцов, а также дета-
ли выделения ДНК, проведения ПЦР, секвенирования, 
сборки и аннотации мт геномов описаны в публикациях 
E.V. Romanova с коллегами (2016, 2021), а также в При-
ложении 2.

В набор данных для сравнения порядков генов вклю-
чили только те мт геномы (127 видов), для которых была 
полностью определена нуклеотидная последовательность 
кодирующей части (13 белок-кодирующих генов). Из на-
бора были исключены рибосомные гены, гены тРНК и КР 
(контрольный регион), так как у ряда видов количество ге-
нов было неполным или имелись дуплицированные копии, 
что затруднило бы их анализ. Мт геном байкальского вида 
Linevichella vortex (Dybowsky, 1874) был также исключен 
из анализа ПГ из-за неполного генома, но включен в фило-
генетический анализ. Схема ПанПГ была использована 
для попарных сравнений. Следует отметить, что способ 
выделения ПГ на основании положений 13 мт генов без 
учета тРНК, рРНК и положения КР, в отличие от анализа 
37 генов, чаще определяет порядки генов как одинаковые – 
относительно ПанПГ или друг друга. Полные ПГ этих 
же видов не будут идентичными из-за разных положений 
остальных генов.

Анализ порядка генов в программе CREx. Тип пере-
строек мт генов у амфипод оценивали с помощью про-
граммы CREx (Common Interval Rearrangement Explorer), 
входящей в состав CREx2 (Bernt et al., 2007; Hartmann et al., 
2019), на сервере Galaxy (The Galaxy Community…, 2024) 
(https://usegalaxy.eu/). В алгоритме CREx применяется по-
нятие общих интервалов – групп генов, последовательно 
расположенных в сравниваемых ПГ. Количество общих 
интервалов (NSCI) используется для оценки сходства ПГ; 
1 Приложения 1–4 см. по адресу: 
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2026-30/appx9.zip
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чем выше этот показатель, тем более идентичными они 
являются. При помощи моделей событий CREx опреде-
лялись возможные сценарии перестроек, включающие 
тандемную дупликацию сегмента соседних генов с после-
дующим случайным удалением части копий генов (TDRL), 
транспозицию (T) – перемещение гена в пределах той же 
кодирующей цепи мтДНК, инверсию гена (I) на другую 
кодирующую цепь мтДНК и инверсную транспозицию 
(iT) (Bernt et al., 2007; Basso et al., 2017). 

В рамках алгоритма CREx названные типы перестроек 
оцениваются только при помощи математических моде-
лей. TDRL чаще предполагается в сценарии более мас-
штабных перестроек мт генома и перемещения большего 
числа генов за один шаг, чем при транспозиции, а также 
является несимметричной перестройкой, которая может 
быть произведена только в одном направлении для двух 
сравниваемых ПГ, позволяя определить предковое состоя
ние (Bernt et al., 2007). При предсказании двух и более 
альтернативных сценариев выбирался тот, который пред-
полагал наименьшее количество шагов.

Ручной подсчет изменений положений отдельных 
генов. При попарном сравнении ПанПГ с ПГ каждого 
вида рассматривали порядок генов внутри генных блоков 
на двух цепях мтДНК, а также проверяли, сохраняется ли 
порядок блоков в геноме. Двигаясь по направлению от 
cox1 к nad1, определяли визуально, где находятся границы 
каждого консервативного блока, относительно которых 
произошла перестройка генов. Гены, находящиеся в той же 
позиции, что и у ПанПГ, обозначались как «0», отдельные 
гены, положение которых изменено относительно консер
вативных генных блоков в ПанПГ, – как «1» (Приложе
ния 3 и 4). Результаты подсчета были визуализированы 
в виде гистограмм, схемы соответствующих ПГ были 
совмещены с филогенетическими деревьями. 

Филогенетические реконструкции. Для построения 
филогенетических деревьев использовали аминокислотные 
последовательности 13 белок-кодирующих генов мт гено-
мов 128 видов амфипод (доступные в базе данных GenBank 
к 10.12.2023), в том числе 14 байкальских видов (включая 
вид L. vortex с неполным мт геномом) и 3 вида из отряда 
Isopoda (Ligia oceanica (Linnaeus, 1767), Eophreatoicus 
karrkkanj Wilson & Humphrey, 2020, Neomysis japonica 
Nakazawa, 1910), взятых в качестве внешней группы. 

Аминокислотные последовательности каждого бе-
лок-кодирующего гена выравнивались по кодонам в 
TranslatorX (Abascal et al., 2010) с помощью алгоритма 
ClustalW и затем были объединены в программе SeaView 
4.5.4 (Gouy et al., 2010). В ModelFinder (Kalyaanamoorthy 
et al., 2017) была выбрана оптимальная модель амино-
кислотных замен JTT+F+I+R9. С помощью IQ-TREE 2 
(Minh et al., 2020) методом максимального правдоподобия 
построено филогенетическое дерево, которое затем было 
визуализировано в FigTree 1.4.3 (Rambaut, 2018). 

Филогенетическое дерево амфипод совместно с дан-
ными о порядках генов было использовано для выявле-
ния закономерностей генных перестроек, возникших в 
ходе эволюции исследуемых таксонов. Отмечены ветви 
и узлы дерева, в которых произошли изменения положе-

ний отдельных генов, варианты ПГ разных видов. Также 
оценивалось соответствие между изменениями в ПГ 
и филогенией видов.

Результаты

Анализ перестроек порядка генов
Среди 127 проанализированных полных мт геномов амфи-
под выделено 18 различных порядков белок-кодирующих 
генов (ПГ1–ПГ18). С помощью CREx рассчитано от 1 до 3 
шагов перестроек, минимально необходимых для перехо
да от одного порядка к другому. Виды амфипод, порядки 
генов мт геномов и типы перестроек приведены в При-
ложении 3. Дальнейший анализ генных перестроек прово-
дили, учитывая только уникальные ПГ. Было подсчитано 
вручную и отмечено общее число мт генов, изменивших 
положение по сравнению с ПанПГ: в двух группах амфи-
под – байкальских и небайкальских видов (рис. 1), а также 
отдельно в каждом ПГ (рис. 2, см. Приложение 2). Такие 
перестройки встречаются чаще в более крупной и эколо-
гически разнообразной выборке небайкальских видов. 

Ген nad1 является наиболее часто меняющим положе-
ние по сравнению с ПанПГ (в восьми ПГ) как в группе 
байкальских, так и небайкальских видов (см. рис. 1, см. 
Приложение 4). Показано, что 8 из 13 белок-кодирующих 
генов (nad1, cytb, nad6, nad5, cox2, nad3, nad4, nad4l) чаще 
других подвергались перестройкам (в частности, инвер-
сиям) (см. рис. 1). ПГ с наибольшим количеством генов, 
изменивших положение среди всех амфипод, имеют виды 
Macrohectopus branickii (Dybowsky, 1874) (ПГ 4, пять ге-
нов), два вида рода Caprella Lamarck, 1801, Cyamus boopis 
Lütken, 1870 (ПГ 5, три гена) и Crypturopus tuberculatus, 
C. inflatus (Dybowsky, 1874) (ПГ 2, три гена) (см. рис. 2, 
см. Приложение 3). 

У 20 видов отмечены сложные перестройки, соответ-
ствующие девяти ПГ (ПГ 2, ПГ 4, ПГ 5, ПГ 6, ПГ 7, ПГ 11, 
ПГ 15, ПГ 16, ПГ 17), в которых изменено положение  
от 2 до 5 отдельных генов (см. Приложение 4). У осталь-
ных ПГ изменено положение 1 гена. Инверсии (I) и 
инверсные транспозиции (iT) генов встречаются часто – 
у  7  из 17 измененных ПГ (см. Приложение 3). Cамый 
распространенный тип перестройки генов в мт геномах 
амфипод – транспозиция (у 11 ПГ). 

К сложному типу мы относим перестройки, требую-
щие число шагов, равное 2 или более (согласно расчету 
при помощи CREx), сочетание перестроек разных типов 
(инверсий, транспозиций) либо не менее одной пере-
стройки типа TDRL (Bernt et al., 2007; Castellucci et al., 
2022). Сложный тип перестроек TDRL отмечен только у 
байкальских видов M. branickii, C. tuberculatus, C. inflatus. 
У небайкальских видов найдены сочетания разных типов 
перестроек, а TDRL отсутствовали. Только у байкаль-
ского вида линии I (M. branickii) отмечены как большое 
количество шагов перестроек, так и высокая сложность 
(инверсия, тандемная дупликация со случайной потерей 
генов, транспозиция), в то время как у видов линии II 
мт  геномы по порядку белок-кодирующих генов соот-
ветствуют ПанПГ (см. Приложение 3).
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Филогенетический анализ
Филогенетическое дерево было построено по аминокис-
лотным последовательностям 13 белок-кодирующих генов 
128 видов амфипод. Одна клада представлена аутгруп-
пой – изоподами (рис. 3). Группа байкальских амфипод 
представлена 13 видами. Байкальские виды разделились 
на две клады, соответствующие ранее выделенным ли-
ниям I и II. 

Каждая байкальская линия кластеризуется с разными 
видами из рода Gammarus Fabricius, 1775, I – с G. pisin­
nus Hou, Li & Li, 2014, G. fossarum Koch, 1836, Baikalo­
gammarus pullus (Dybowsky, 1874), G. roeselii Gervais, 1835;  
II – с G. lacustris G.O. Sars, 1863. Таким образом, род Gam­
marus является парафилетичным. Кластеризация филоге-
нетического дерева показывает, что обе линии байкальских 

видов имеют общего предка с видами рода Gammarus, так 
как G. duebeni Lilljeborg, 1852 и G. chevreuxi Sexton, 1913 
занимают базальное положение по отношению к этим ли
ниям. Линия I включает виды семейств Micruropodidae 
Kamaltynov, 1999, Macrohectopodidae Sowinsky, 1915 и 
Crypturopodidae Kamaltynov, 2002; линию II составляют 
виды семейств Eulimnogammaridae Kamaltynov, 1999, 
Acanthogammaridae Garjajeff, 1901 и Pallaseidae Tach
teew, 2001. 

Виды родов Metacrangonyx Chevreux, 1909 (обитают 
в морской солоноватой воде, редко в пресных водах) и 
Pseudoniphargus Chevreux, 1901 (стигобионты, обитают 
в среде от солоноватых колодцев до горных рек) объеди-
нены в монофилетические группы. Вид Echinogammarus 
berilloni (Catta, 1878), встречающийся в реках и ручьях За-

Рис. 1. Число случаев перестроек каждого белок-кодирующего гена мт генома по сравнению с их положениями 
в ПанПГ, подсчитанное для группы байкальских и небайкальских амфипод. 
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https://www.marinespecies.org/aphia.php?p=taxdetails&id=234085
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Рис. 3. Филогенетическое дерево, построенное на основе аминокислотных последовательностей 13 белок-кодирующих  
мт генов 128 видов амфипод, со схемой порядков белок-кодирующих генов соответствующих мт геномов. 
Дерево было визуально трансформировано по пропорциям; длины ветвей масштабированы. Выделенные зеленым цветом области показывают 
группы видов с неодинаковыми ПГ. Вид L. vortex не подписан, так как не был включен в анализ ПГ. Желтым цветом на схеме выделены гены, 
изменившие кодирующую цепь (I, iT), красным – гены, подвергшиеся перестройкам типов T и TDRL. 

падной Европы, занимает базальное положение у группы, 
включающей байкальские виды и виды рода Gammarus. 
Порядок генов мт генома вида E. berilloni идентичен ПГ 
последних (кроме G. chevreuxi).

Данные филогенетического анализа вкупе с данными 
ручного анализа перестроек позволили обнаружить таксо-
ны амфипод, порядок генов мт генома которых подвергся 
наибольшим изменениям. Из рис. 2, 3 и Приложения 3 
видно, что у ряда далеких друг от друга видов одни и те же 
белок-кодирующие гены изменили положение в мт геноме, 
и в некоторых случаях (например, Eurythenes maldoror 
d’Udekem d’Acoz & Havermans, 2015 и G. chevreuxi в 
ПГ 15) эти перестройки случайным образом привели к 
образованию одинаковых ПГ (гомоплазия). Анализ мт ге
номов видов рода Gammarus позволил нам показать, что 
ПанПГ является синплезиоморфией для обеих линий бай
кальских видов.  

Обсуждение 
Полученные результаты анализа ПГ в мт геномах амфипод 
характеризуют их как группу с часто встречающимися и 
разнообразными перестройками генов в мт геномах (18 ПГ 
по белок-кодирующим генам для 127 видов). Четыре из 
13 байкальских видов соответствуют трем ПГ с измене-
ниями, а 53 из 114 небайкальских видов соответствуют 
14 ПГ с изменениями (см. рис. 1 и 2). Таким образом, 
изменения ПГ наблюдаются у 57 видов из выборки, что 
составляет 17 ПГ. Ранее описанный ПанПГ является 
самым часто встречающимся ПГ по белок-кодирующим 
генам среди амфипод, хотя не доказано, что он – самый 
древний для этой группы видов. ПГ 11 у базального для 
группы амфипод вида Halice sp. (Li et al., 2019) заметно 
отличается от ПанПГ.

Вероятно, из-за того, что амфиподы – древняя группа 
беспозвоночных животных, в ходе эволюции у них об-

Байкальские 
амфиподы 
линия II

Байкальские 
амфиподы 
линия I

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?mode=Info&id=732109&lvl=3&lin=f&keep=1&srchmode=1&unlock
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разовалось много вариантов порядков генов (Hou et al., 
2014; Mamos et al., 2021). M.H. Tan с коллегами, исследуя 
разнообразие мт геномов отряда Decapoda внутри инфра-
отрядов и между ними, проанализировали филогенети-
ческое дерево с отмеченными на нем ПГ и выделили так 
называемые «горячие точки» (Tan et al., 2019). Это группы 
близких видов, в которых встречается одновременно два 
или более уникальных ПГ, отличающихся друг от друга 
и от предка. Всего на дереве выделено четыре группы 
амфипод, содержащих неодинаковые ПГ. Два ПГ в группе 
надсемейства Lysianassoidea Dana, 1849 (ПГ 6 и ПГ 15, в 
последнем одни и те же гены изменены у шести видов), 
два – в группе рода Epimeria A. Costa in Hope, 1851 (ПГ 8 и 
ПГ 9), два – в группе рода Pseudoniphargus (ПГ 8 и ПГ 15) 
и три в байкальской линии I (ПГ 2, ПГ 3, ПГ 4, есть гены, 
измененные у 4 из 5 видов) (см. рис. 3). 

По количеству шагов перестроек генов, согласно расчету 
при помощи CREx, линия I байкальских видов (1–3 шага) 
схожа с группой видов рода Caprella, C. boopis (2 шага) и 
базальным видом Halice sp. (2 шага). В этих группах со-
средоточены ПГ с более сложными перестройками (рис. 4). 
Образование ПГ у видов рода Platorchestia Bousfield, 1982 
(2T), вида P. daejeonensis (2T) предполагает более простые 
сценарии перестроек, но также требующие 2 шагов. Таким 
образом, линия I байкальских амфипод является группой 
с наибольшей интенсивностью эволюционных процессов, 
так как в ней обнаружено максимальное количество как 
сложных перестроек ПГ, так и уникальных ПГ. 

Виды амфипод с измененными ПГ, имеющие различные 
биологические и экологические особенности, широко 
встречаются у разных таксонов на дереве (см. рис. 4), 
что указывает на неустойчивость ПГ как признака для 
таксономии. Новые ПГ и ПанПГ выявляются как у давно 
отделившихся видов, так и в более молодых радиациях. 
Ожидаемо чаще можно наблюдать примеры того, как виды 
из одного семейства, формирующие одну кладу, имеют 
одинаковые ПГ, например Caprella mutica Schurin, 1935, 
C. boopis (ПГ 5). 

Также существуют неродственные виды амфипод, име-
ющие одинаковый ПГ при анализе выборки белок-коди-
рующих генов. Гомоплазия отмечается в трех отдаленных 
группах видов, где встречается одинаковое измененное 
положение генов nad6 и cytb, соответствующее ПГ 15 
(см. Приложение 3, рис. 3 и 4). При включении в анализ 
тРНК, рРНК и КР порядки генов таких видов в основном 
не будут идентичными. 

Гомоплазии ПГ мт генома нередко можно встретить у 
разных видов беспозвоночных (Kilpert et al., 2012; Tan et al., 
2019; Castellucci et al., 2022). Мы отметили это явление с 
учетом более редкой встречаемости изменения положений 
белок-кодирующих генов по сравнению с тРНК (Jühling et 
al., 2012), а также как возможный конвергентный признак 
у отдаленных групп амфипод. У многих пресноводных и 
морских амфипод наблюдаются схожие для разных ви
дов перестройки в одном и том же кластере генов nad5- 
nad4---nad6---nad1. Перестройки у четырех байкальских 
видов также затрагивают данный кластер генов. 

В мт геномах беспозвоночных ПГ не всегда совпадает 
с их принадлежностью к виду, роду и другим таксонам, 
выявленным на основании морфологических признаков. 
Тем не менее, используя филогенетический анализ сов
местно с анализом ПГ, можно обнаружить клады видов с 
наиболее разнообразными ПГ и узлы на дереве, внутри 
которых данный признак был подвержен наибольшим 
изменениям (группы с неодинаковыми ПГ). Например,  
среди видов одного рода Pseudoniphargus и у видов бай-
кальской линии I, где ряд ПГ не совпадает с ПГ, характер-
ными для этой группы. 

В литературе отмечается, что неравномерность рас-
пределения перестроек генов на филогенетическом де-
реве характерна для подтипа Hexapoda и ракообразных, 
что, возможно, объясняется параллельной эволюцией 
данного признака (Tan et al., 2017; Moreno-Carmona et 
al., 2021). Примером могут служить перестройки генов 
у ряда таксонов кладоцер (дафний, босмин и др.), где 
мт  геном соответствует ПанПГ, но не у всех видов (17 
из 32 видов соответствуют ПанПГ, 15 видов – 9 другим ПГ) 
(Castellucci et al., 2022) и др. Среди видов рода Gammarus, 
большинство из которых соответствует ПанПГ, есть один 
вид, имеющий изменения положения генов cytb и nad6, – 
G. chevreuxi. Еще более заметное различие в порядке генов 
встречается у мт геномов вида Hyalella azteca (Saussure, 
1858): в геноме MH542433 указана инверсия гена nad1, от-
сутствующая в геноме MT672041. F. Zapelloni с коллегами 
(2021) также отмечают инверсии и инверсные транспози-
ции внутри рода Hyalella S.I. Smith, 1874, предполагая, что 
они могут быть связаны с принадлежностью к южным и 
северным популяциям. 

Так как ПанПГ является предковым для обеих линий 
байкальских видов, все изменения в ПГ, вероятно, возник-
ли у разных видов байкальских амфипод в ходе адаптивной 
радиации в озере. Перестройки мт геномов, по-видимому, 
происходили в несколько шагов в направлении более раз-
нообразных ПГ байкальских видов из линии I. Наименее 
измененные порядки генов (ПГ 3, ПГ 8–10, ПГ  12–14) 
являются плезиоморфными. Байкальские амфиподы из 
линии I, относящиеся к семействам Crypturopodidae, 
Micruropodidae и Macrohectopodidae (Kamaltynov, 1999), 
имеют сильно измененные порядки генов, которые не 
встречаются у других амфипод. Следует отметить также, 
что неполная нуклеотидная последовательность мт гено-
ма вида L. vortex (Micruropodidae) имеет тот же порядок 
генов, что и ПанПГ. Виды этой группы (за исключением 
вида M. branickii) – мелководные и устойчивые к повы-
шенным температурам (Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 
1899), C. tuberculatus, L. vortex) (Камалтынов, 2001).

Один из возможных факторов, обеспечивающих повы-
шенную вероятность изменений порядка генов в части 
видов, – ослабление стабилизирующего отбора, вызванное 
низким эффективным размером и небольшим генетиче-
ским разнообразием популяции предка (Charlesworth, 
2009; Lavrov, Pett, 2016) в ходе эволюционной истории 
видов (Shao et al., 2003). Мелководные виды амфипод озера 
Байкал могут быть, вероятно, более склонны к резкому 
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уменьшению численности своей популяции из-за измене-
ний окружающей среды. В частности, периоды ледниковья 
в ходе геологической истории озера Байкал приводили к 
периодам вымирания видов (Goldberg et al., 2010; Mats et 
al., 2011), что было показано для юго-западной популяции 
G. fasciatus (Bukin et al., 2018) и M. branickii (Петунина 
и др., 2023). Кроме того, повышенный уровень заражен-
ности паразитами (микроспоридиями), наблюдающийся 

у G. fasciatus и M. branickii (Петунина и др., 2023), может 
вести к уменьшению числа самцов в популяции. По-
скольку паразиты не имеют митохондрий и используют 
аденозинтрифосфат (АТФ) хозяина, вполне вероятно, 
что для адаптации к их негативному воздействию у ряда 
видов амфипод возникла необходимость в перестройках 
мтДНК для повышения эффективности продукции АТФ 
(Bukin et al., 2018).

Байкальские 
амфиподы 
линия II

Байкальские 
амфиподы 
линия I

Рис. 4. Филогенетическое дерево, построенное на основе аминокислотных последовательностей 13 белок-кодирующих  
мт генов 128 видов амфипод. 
На ветвях отмечены гены, изменившие положение по сравнению с ПанПГ. Вертикальные черты на ветвях соответствуют числу шагов перестроек 
(CREx). Гены, изменившие кодирующую цепь (I, iT), выделены желтым цветом. Ветви и ПГ, отмеченные красным цветом, показывают сложные типы 
перестроек в данной группе видов, синим выделены простые типы изменений. Вид L. vortex не подписан, так как не был включен в анализ ПГ.
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Виды амфипод с полностью определенными нуклео-
тидными последовательностями мт геномов в настоящее 
время принадлежат к разным таксонам и обитают в 
разнообразных биотопах озера Байкал. Многие иссле-
дователи предпринимают попытки определить, суще-
ствует ли ассоциация изменений в ПГ с экологическими 
особенностями видов, временем их дивергенции или 
особенностями жизненного цикла, местообитаний и т. д., 
приходя к выводу, что изменения ПГ многофакторны, 
могут быть связаны с эволюцией ряда биохимических, 
метаболических признаков (Romanova, Sherbakov, 2019; 
Tan et al., 2019; Castellucci et al., 2022; Benito et al., 2024). 
В исследовании изопод вида Janira maculosa Leach, 1814 
F. Kilpert с коллегами предположили, что часто наблю-
даемые перемещения генов в мт геноме частично могут 
быть объяснены низкой степенью сложности мт генома по 
сравнению с ядерным (Kilpert et al., 2012). Перемещения 
генов, особенно на противоположную кодирующую цепь, 
затрагивают процесс транскрипции мт генома и могут 
влиять на ее эффективность. 

Байкальские амфиподы из линии II – более таксоно-
мически и экологически разнообразная группа видов, 
порядок белок-кодирующих генов которых остался иден
тичным по сравнению с предковым состоянием, но в то 
же время у разных видов есть различия в количестве и 
порядке тРНК генов (Romanova et al., 2016; Romanova, 
Sherbakov, 2019). В некоторых работах высказывается 
мнение, что изменения в положениях и количестве генов 
тРНК в мт геномах происходят чаще, чем в положениях 
рРНК и белок-кодирующих генов (Pääbo et al., 1991; 
Jühling et al., 2012). 

Один из предполагаемых механизмов изменения по-
рядка генов мт генома – частичная или полная дупликация 
мт генома с последующими делециями дуплицированных 
участков (Jühling et al., 2012). Существующие модели 
расчета сценариев преобразования одного ПГ в другой 
основаны на предположении, что происходит равное 
количество событий дупликаций и делеций на каждом 
этапе TDRL. Известно, что оценка расстояния между 
двумя порядками генов в случае TDRL несимметрична 
и требует разного числа шагов при расчете сценариев в 
прямом и обратном направлениях (Bernt et al., 2007), тем 
не менее она не учитывает возможность того, что соот-
ношение преобразований в процессе TDRL (1 дупликация 
на несколько делеций или наоборот) может быть более 
сложным, а рассчитанное минимальное число шагов для 
возникновения перестройки может отличаться в большую 
сторону от того, которое минимально необходимо согласно 
реальному сценарию событий.

Во время удвоения полного генома до димерной моле-
кулы при репликации с помощью механизма «катящегося 
кольца» в мтДНК (Fučíková et al., 2016; Xia et al., 2016; 
Wang et al., 2022) и делеции любой из его копий могут 
быть дуплицированы как тРНК, так и группа белок-
кодирующих генов. Известно о различных механизмах 
образования делеций у разных групп, реализуемых через 
рекомбинацию и ошибки репликации (Nissanka et al., 2019; 
Oliveira et al., 2020). Если в димере мтДНК есть мутация 

промотора в одной из дуплицированных копий, это может 
привести к образованию псевдогенов (Lavrov et al., 2002). 

Косвенным свидетельством существования такого ме-
ханизма у байкальских видов могут служить копия гена 
cox2 и три фрагмента копий atp8 у M. branickii, а также 
присутствие укороченных копий генов в протяженных 
некодирующих последовательностях у G. fasciatus (atp6, 
nad4l), Brachyuropus grewingkii (Dybowsky, 1874) (atp8, 
cox2, nad2), Garjajewia cabanisii (Dybowsky, 1874) (cytb), 
включая копии тРНК генов (Romanova et al., 2020). Такие 
области, обычно не характерные для мт геномов жи-
вотных, могут свидетельствовать о прошлых событиях 
дупликации и последующей дегенерации этих участков 
(Boore, 1999), а также служить фактором, влияющим на 
появление перестроек генов.

В некоторых случаях порядок генов в мт геномах мо-
жет стать дополнительным диагностическим признаком 
в таксономии (Lavrov, Lang, 2005; Tan et al., 2019). Чтобы 
объяснить причины повышенной скорости эволюции 
в мтДНК и высокую вариабельность порядков генов у 
байкальских и других видов амфипод, потребуются даль-
нейшие исследования.

Заключение
Анализ порядка белок-кодирующих генов в мт геномах 
байкальских амфипод позволил определить, что ПанПГ 
является предковым для обеих линий байкальских видов. 
Изменения ПГ в мт геномах нескольких байкальских видов 
произошли в ходе эволюционной истории данных видов 
в озере. Рассчитанные при помощи CREx сценарии, ско-
рее всего, предполагают упрощенные механизмы генных 
перестроек, поскольку события дупликаций и делеций, 
приводящие к ним, могут быть неравновероятны. 

Анализ перестроек ПГ и филогенетический анализ бе-
лок-кодирующих последовательностей мт геномов амфи-
под, доступных в базе данных, позволили выявить четыре 
группы неодинаковых ПГ со сложным типом перестроек 
генов: это клады, объединяющие виды надсемейства Lysia
nassoidea, рода Epimeria, рода Pseudoniphargus, а также 
виды байкальских амфипод линии I. Мы предполагаем, что 
более древнее происхождение видов линии I байкальских 
видов по сравнению с линией II может частично объяс-
нять более разнообразный ПГ. Также предполагается, что 
низкий эффективный размер популяции у байкальских 
амфипод линии I мог быть одним из факторов, ослаб
ляющим действие стабилизирующего отбора и позво
ляющим закрепиться мутациям в виде перестроек генов  
мт генома. 
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