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ABSTRACT. There has been much controversy about
the number of species and generic composition of the
family Gonatidae. As a contribution to stabilizing the
systematics of this group of squids, electrophoretic
analysis of proteins (allozymes) was used to determine
genetic relationships among the nominal species of the
Gonatidae from the North Pacific Ocean. Eight species
in three genera were analyzed: Gonatus tinro, Gonatus
pyros, Gonatus berryi, Gonatus kamtschaticus, Gona-
topsis octopedatus, Gonatopsis borealis, Berryteuthis
anonychus and Berryteuthis magister. A scheme of
genetic divergence among species was produced from
pair-wise comparisons using an array of 17-21 enzy-
me-coding genetic loci, and that scheme was in good
agreement with the known schemes of the family sys-
tematics and evolution. Analysis of interspecific gene-
tic relationships revealed several basic morphogenic
events during the evolution of the family. These were:
first, divergence of the B. magister ancestor from the
family stem; then, divergence of the ancestors of B.
anonychus and G. borealis; and finally, radiation of
gonatids possessing a five-toothed radula. A new ver-
sion of the family phylogeny is suggested, based on
data from interspecific genetic divergence and morp-
hology. The family Gonatidae includes two subfami-
lies: Gonatinae (those with a five-toothed radula) and

Berryteuthinae subfam. nov. (species with a seven-
toothed radula). The Berryteuthinae include three ge-
nera: Berryteuthis (type species Gonatus magister
Berry, 1913), Boreoteuthis (type species Gonatopsis
borealis Sasaki, 1923) and Okutania gen. nov. (type
species Gonatus anonychus Pearcy et Voss, 1963). The
Gonatinae are composed of two genera: Gonatus (type
species Onychoteuthis fabricii Lichtenstein, 1818) and
Gonatopsis (type species Gonatopsis octopedatus Sa-
saki, 1920). The analysis of allozyme divergence
among eight squid species from the North Pacific was
successful in revealing clear genetic relationships
among these taxa.

Введение
Кальмары семейства Gonatidae – холодновод-

ные головоногие моллюски, обитающие преиму-
щественно в субполярных и умеренных широтах
Мирового Океана [Несис, 1973; Jefferts, 1983;
Okutani et al., 1988; Nesis, 1997]. В бореальной
области Атлантики обитают два вида этого се-
мейства, в Южном Океане циркумполярно
встречается предположительно один единствен-
ный вид, но наибольшее видовое разнообразие
кальмаров-гонатид выявлено в бореальной Па-
цифике [Несис, 1982, 1985]. Здесь обитают как
наиболее древние, так и наиболее продвинутые
представители семейства, и, по всей видимости,
именно в этом протяженном регионе гонатиды
обособились как самостоятельная филетическая
ветвь кальмаров. Этому способствовало разно-
образие океанологических условий обитания и
сложная география региона, включающего как
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открытые океанические воды, так и в разной
степени изолированные морские бассейны:
Японское, Охотское и Берингово моря, — а
также залив Аляска, зоны субарктических кру-
говоротов, Северо-тихоокеанского дрейфа и Ка-
лифорнийского течения.

В семействе Gonatidae традиционно различа-
ют около 20 видов, но, несмотря на столь не-
большое число таксонов видового ранга, систе-
матика семейства разработана слабо, постоянно
меняется и вряд ли может считаться устоявшейся
на современном этапе исследований. Это связа-
но с целым рядом причин, некоторые из которых
и будут рассмотрены в настоящей работе.

В целом эволюция взглядов на систему се-
мейства шла вполне стандартным для система-
тики путем. Долгое время число видов, включа-
емых в семейство, было сравнительно неболь-
шим. Первым был описан вид Gonatus fabricii
(Lichtenstein, 1818). Несколько позже были опи-
саны Gonatus kamtschatica (Middendorff, 1849) из
северо-западной Пацифики и Gonatus antarcticus
Lönnberg, 1898. В начале 20 века были описаны
представители другого рода, Gonatopsis: Gona-
topsis octopedatus Sasaki, 1920 и Gonatopsis bo-
realis Sasaki, 1923, а также Gonatus magister
Berry, 1913, который позже был помещен в са-
мостоятельный род Berryteuthis Naef, 1921, и Go-
natus berryi Naef, 1923. После значительного пе-
рерыва видовой состав семейства существенно
увеличился, главным образом за счет описания
новых видов из северной Пацифики. В 1960-х
годах были описаны Berryteuthis anonychus (Pe-
arcy et Voss, 1963) из северо-восточной Пацифи-
ки, Gonatopsis makko Okutani et Nemoto, 1964 из
района Алеутских островов и залива Аляска, а
также Gonatopsis japonicus Okiyama, 1969 из
Японского моря. Существенное пополнение се-
мейства новыми таксонами видового ранга про-
изошло благодаря работам К.Н. Несиса, который
дал первоописания двух видов из Охотского
моря: Gonatus tinro Nesis, 1972 и Gonatopsis oku-
tanii Nesis, 1972, а также благодаря исследова-
нию Р.Э. Янга, который описал три новых вида
рода Gonatus из района Калифорнийского тече-
ния: Gonatus onyx Young, 1972, Gonatus pyros
Young, 1972 и Gonatus californiensis Young, 1972.
Чуть позже был описан Gonatus madokai Kubo-
dera et Okutani, 1977 из северо-западной Паци-
фики, а также Gonatus steenstrupi Kristensen, 1981
из северной Атлантики. Кроме того, была пред-
принята попытка переописать уже известный
вид G. kamtschatica под новым названием Gona-
tus middendorffi Kubodera et Okutani, 1981. Япон-
ские авторы, ссылаясь на якобы неясность и не-
достаточность первоописания и отсутствие ти-
повых экземпляров, классифицировали G. kam-
tschatica как “species dubius” (“nomen dubium”
согласно таксономической терминологии) и пе-
ревели его в младшие синонимы. Однако К.Н.

Несис [1973], через 124 года после описания
этого вида кальмара А.Ф. Миддендорффом,
впервые использовал название Gonatus camtsc-
hatica (изменив первую букву видового названия
“k” на “c”), показав его валидность. По нашему
мнению, видовое название “kamtschaticus” [по
Несис, 1982] можно считать пригодным, так как
в первоописании перечислены основные отли-
чительные особенности этого кальмара от дру-
гих близкородственных форм.

Наряду с видами, валидность которых не вы-
зывала сомнений и была подтверждена разными
исследователями, статус самостоятельного так-
сона видового ранга получали, подчас не вполне
обоснованно, кальмары на ранних стадиях раз-
вития, у которых еще не оформились характер-
ные признаки взрослых особей, а также экземп-
ляры с плохой сохранностью. Еще с 1960-х годов
система семейства Gonatidae запестрела следу-
ющими провизорными названиями, которые
стали вносить изрядную путаницу: Gonatidae
type α, β, γ [Okutani, 1966], Gonatopsis type A и
Gonatus type A [Kubodera, 1977, цит. по: Кубо-
дера, 1993]; Gonatus type C [Kubodera, 1978],
Gonatus type A [Kubodera, Okutani, 1981], Gona-
tus sp. [Bublitz, 1981], Gonatus sp. A, Gonatus sp.
E [Jefferts, 1983] и т.д. Последние два вида были
подробно описаны по ранним онтогенетическим
стадиям и позже получили названия, соответст-
венно, Gonatus ursabrunae Jefferts, 1985 и Gona-
tus oregonensis Jefferts, 1985, однако, кроме ав-
тора, их никто более не встречал. К.Н. Несис
высказал предположение, что первый может быть
ранней стадией G. kamtschaticus, тогда как второй
внешне близок к G. californiensis [Nesis, 1997].

Неопределенность возникла также с названи-
ем G. makko Okutani et Nemoto, 1964. Этот каль-
мар был впервые описан в качестве подвида Go-
natopsis borealis makko [Okutani, Nemoto, 1964],
а видовой статус для него был предложен позже
[Young, 1972]. Первоописание было составлено
по трем в разной степени переваренным экзем-
плярам из желудков кашалотов из района Але-
утских островов. Так, голотип был с частично
переваренными покровами, паратип авторы со-
ставляли из двух частей, а от третьего экземпля-
ра осталась только голова и руки; у всех экзем-
пляров отсутствовали буккальные комплексы.
Позже оказалось, что некоторые характерные
признаки данного вида сходны с таковыми дру-
гого вида, G. japonicus, который был описан
позже из Японского моря, но по хорошо сохра-
нившемуся экземпляру (голотип) [Okiyama,
1969]. Плохая сохранность типовых экземпляров
G. makko, а также отсутствие у них клювов и
радул (строение радулы – базовый признак в
систематике гонатид!) привели к таксономичес-
кой путанице, которая не разрешена до сих пор.
По всей видимости, есть достаточные основания
для перевода G. makko в разряд сомнительных,
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а также считать, что, по крайней мере, G. makko
из Японского моря и G. japonicus – это один и тот
же вид, как предполагал К.Н. Несис [Nesis, 1997].

Основные разногласия между разными авто-
рами возникают в отношении видового состава
северотихоокеанских гонатид. Имеется целый
ряд работ, где указан видовой состав семейства
Gonatidae (табл. 1), однако подробных сводок
мало, и составлены они, прежде всего, К.Н. Не-
сисом [Несис, 1973, 1982; Nesis, 1997] и рядом
зарубежных авторов [Bublitz, 1981; Jefferts, 1983;
Okutani et al., 1988]. От 12 до 18 северотихооке-
анских видов семейства обычно объединяют в
три рода: Gonatus, Gonatopsis и Berryteuthis.

Предполагалось, что отличительные признаки
родов следующие: крючья на булаве определяют
род Gonatus, отсутствие крючьев на булаве – род
Berryteuthis, а отсутствие самих ловчих щупалец
в дефинитивном состоянии – род Gonatopsis. По
мере описания новых видов выяснилось, что пе-
речисленные признаки не являются в строгом
смысле диагностическими для этих родов. К.Н.
Несис [1972] дал описание новому виду G. tinro,
у которого был признак рода Berryteuthis – бу-
лава без крючьев. Это послужило автору осно-
ванием для помещения нового вида в отдельный
подрод Eogonatus Nesis, 1972, возводимый неко-
торыми исследователями в ранг рода [Okutani,

Таблица 1. Видовой состав семейства Gonatidae из Северной Пацифики по данным разных авторов.

Автор Несис, 1973 Bublitz, 1981 Несис, 1982 Jefferts, 1985 Okutani et
al., 1988

Nesis, 1997 Sweeney and
Roper, 1998Род (подрод)

Gonatus s.str.

G. onyx G. onyx G. onyx G. onyx G. onyx G. onyx G. onyx
G. pyros G. pyros G. pyros G. pyros G. pyros G. pyros G. pyros
G. berryi G. berryi G. berryi G. berryi G. berryi G. berryi G. berryi

G. madokai G. madokai G. madokai G. madokai G. madokai
(? = G.
okutanii)

G. madokai

G.
californiensis

G.
californiensis

G.
californiensis

G.
californiensis

G.
californiensis

G.
californiensis

G.
californiensis

Gonatus sp.
A =

Gonatidae
type γ

Okutani 1966
Gonatus type
A Kubodera
et Okutani

1981

Gonatus type
A Kubodera
et Okutani
1981 = 

Gonatus type
C Kubodera

1978
G. ursabrunae G. ursabrunae G. ursabrunae

G.
oregonensis

G.
oregonensis

G.
oregonensis

Gonatus sp. Gonatus sp.
Bublitz, 1981

Gonatus  sp.
Bublitz, 1981

Gonatus 
(Eogonatus)
Eogonatus

G. (E.) tinro G. tinro G. (E.) tinro G. tinro

E. tinro

G. (E.) tinro

E. tinro

Gonatopsis
s.str.

G.
octopedatus

G.
octopedatus

G.
octopedatus

G.
octopedatus

G.
octopedatus

G.
octopedatus

G.
octopedatus

G. japonicus G. japonicus G. japonicus G. japonicus G. japonicus G. japonicus
= G. makko

partim)

G. japonicus

G. okutanii G. okutanii G. okutanii G. okutanii G. okutanii G. okutanii
G. makko  (

= G.
japonicus?)

G. makko

Gonatopsis
(Boreoteuthis)

G. (B.) makko G. makko G. (B.) makko G. makko
G. (B.)
borealis

G. borealis G. (B.)
borealis

G. borealis G. borealis G. (B.)
borealis

G. borealis

Berryteuthis B. magister B. magister B. magister B. magister B. magister B. magister B. magister
B. anonychus B. anonychus B. anonychus B. anonychus B. anonychus B. anonychus B. anonychus

Число видов 14 15 14 18 18 12 16
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1995; Sweeney, Roper, 1998]. В роде Gonatopsis
К.Н. Несис предложил ввести самостоятельный
подрод Boreoteuthis Nesis, 1971, представители
которого имеют семирядную радулу, как и у
кальмаров из рода Berryteuthis, в отличие от
представителей номинативного подрода Gona-
topsis s. str. с пятирядной радулой, как у всех
видов рода Gonatus. Интересно, что спорный вид
G. makko сначала был отнесен (предполо-
жительно) к подроду Boreoteuthis [Несис, 1971],
хотя у типовых экземпляров не было буккальных
комплексов и, соответственно, клювов и радул.
Однако позже японские авторы включили этот
вид в группу с пятирядными радулами [Okutani,
Satake, 1978]. В целом, по морфологическим при-
знакам более или менее четко отличается только
род Berryteuthis, виды которого имеют булаву
без крючьев вкупе с семирядной радулой. Что
же касается родов Gonatus и Gonatopsis, то мор-
фологические границы между ними расплывча-
ты, на что указывалось ранее [Young, 1972].

В качестве независимого подхода, альтерна-
тивного традиционному сравнительно-морфо-
логическому, в таксономических работах регу-
лярно используют сравнительный анализ строго
наследственных признаков, таких как ДНК
(ядерная и митохондриальная) и белки, в част-
ности, ферменты [Ferguson, 1980; Hills, Moritz,
1990; Avise, 1994]. Использование разных типов
генетических маркеров в систематических целях
имеет свои объективные достоинства и недостат-
ки [Avise, 1974; Moritz et al., 1987; Ward, Grewe,
1994; Grant, Waples, 2000]. Эффективность при-
менения того или иного типа маркера зависит, в
частности, от того, на каком таксономическом
уровне (подвидовой, видовой, родовой и т.д.) и
на какой предполагаемой временной шкале ди-
вергенции их применяют [Avise, 1994; Grant,
Waples, 2000; Grant, 2002]. Что касается фермен-
тов и неферментных белков, фенотипическое
проявление которых при гель-электрофорезе де-
терминируется генетически, то их таксономи-
ческая ценность была по достоинству оценена
еще на первых этапах электрофоретических
работ, когда выяснилось, что белки могут быть
хорошими индикаторами видовой принадлеж-
ности и удовлетворительно работать при систе-
матических сравнениях в пределах семейств
[Avise, 1974; Thorpe, 1979]. Работ по головоно-
гим моллюскам, где рассматривались бы таксо-
номические связи видов в родах и семействах по
данным о степени дивергенции генов, кодирую-
щих структурные белки, сравнительно мало
[Woodruff et al., 1987; Brierley, 1993; Brierley,
Thorpe, 1994; Yokawa, 1994; Perez-Losada et al.,
1996]. Тем не менее, в этих работах прослежи-
вается общая с аналогичными работами на дру-
гих группах животных тенденция: аллозимы поз-
воляют с высокой точностью различать близко-
родственные виды, выявляют родственные связи

между видами в пределах семейств, хорошо со-
гласующиеся с традиционными системами, и
позволяют уточнять положение видов в системе
семейств. В связи с этим нами была предпринята
первая попытка использовать генетическую ин-
формацию, извлекаемую на аллозимном уровне,
для выявления родственных связей между мор-
фологически хорошо различимыми и таксоно-
мически валидными видами кальмаров семейст-
ва Gonatidae из северной части Тихого океана.
Кроме того, нашей задачей было соотнести дан-
ные по генетической дивергенции видов и родов
одного семейства с “традиционными” воззрени-
ями на систему семейства с целью верификации
имеющихся филогенетических схем и уточнения
положения отдельных таксонов видового и ро-
дового рангов.

Материал и методы
Видовой состав. Для лабораторного элект-

рофоретического анализа было собрано, заморо-
жено при -20°C и доставлено в ТИНРО-Центр в
общей сложности 200 особей кальмаров восьми
видов всех трех родов семейства Gonatidae: Go-
natus (G. tinro, G. pyros, G. berryi, G. kamtschati-
cus), Gonatopsis (G. octopedatus, G. borealis), Ber-
ryteuthis (B. anonychus, B. magister). Все виды
родов Gonatus и Gonatopsis были выловлены раз-
ноглубинными тралами в Тихом океане восточ-
нее Курильских островов и полуострова Камчат-
ка (48°00’-53°43’ с.ш., 161°16’-167°58’ в.д.) в де-
кабре 1991 года. Выборка B. anonychus взята в
восточном секторе северной Пацифики (52°32’
с.ш., 159°48’ з.д.) в декабре 1991 года. Выборка
B. magister представлена кальмарами, пойман-
ными донным тралом у центральных Курильс-
ких островов (47°18’ с.ш., 152°36’ в.д.) в октябре
1990 года. Межвидовые сравнения по набору
ферментов проводили в несколько этапов. Сна-
чала изучали общую картину изменчивости фер-
ментов для всех восьми видов гонатид одновре-
менно по следующей схеме (N – число особей):
G. tinro (N=4), G. pyros (N=2), G. berryi (N=2),
G. kamtschaticus (N=4), G. octopedatus (N=3), G.
borealis (N=3), B. anonychus (N=2), B. magister
(N=2), всего 22 особи. Далее, электрофоретичес-
кий анализ проводили для двух пар видов: B.
anonychus (N=15) – B. magister (N=132) и G. bo-
realis (N=20) – B. magister (N=132).

Определение кальмаров проводили по таксо-
номическим ключам “Краткого определителя го-
ловоногих моллюсков Мирового океана” [Несис,
1982]. Вид G. borealis представлен особями
“мелкоразмерной группировки” [Naito et al.,
1977; Kubodera et al., 1983; Nesis, Nezlin, 1993].
Для одного из видов рода Gonatus, вслед за К.Н.
Несисом [1982], мы использовали название G.
kamtschaticus, а не G. middendorffi. Мы также
придерживались “стандартного” трехчастного
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варианта подразделения семейства на роды (Go-
natus, Goantopsis и Berryteuthis), и не использовали
деление родов Gonatus и Gonatopsis на подроды.

Электрофорез. Генетико-биохимический
анализ гонатид проводили методом электрофо-
реза тканевых водорастворимых белков в крах-
мальном геле (КГ) и в полиакриламидном геле
(ПАГ) по стандартным методикам. Для боль-
шинства ферментов применяли горизонтальный
электрофорез в 14% КГ в трис-малеиновой
pH=7,4 [Spencer et al., 1964], цитрат-морфолино-
вой pH=7,0 [Clayton, Tretiak, 1972] и трис-
ЭДТА*Na2-боратной pH=8,7 [Markert, Faulhaber,
1965] непрерывных буферных системах, а также
в прерывистой системе буферов по прописям
Риджуэя pH=8,5 [Ridgeway et al., 1970]. Элект-
рофоретическое разделение некоторых фермен-
тов было более четким при использовании в ка-
честве носителя вертикальных пластин 5% ПАГ
в непрерывной трис-ЭДТА*Na2боратной pH=8,4
[Peacock et al., 1965] и прерывистой трис-
HCl/трис-глициновой pH=8,9 [Davis, 1964] бу-
ферных системах. В опытах использовали инди-
видуальные гомогенаты зрительных ганглиев.
Примерно 300-500 мг нервной ткани гомогени-
зировали в дистиллированной воде в отношении
1:1. Гомогенат центрифугировали при 9000 g в
течение 5 минут при 5°C. Супернатант, содер-
жащий водорастворимые белки зрительных ган-
глиев, смешивали с маркерным красителем
(0,001% профильтрованный раствор бромфено-
лового синего в 60% водном растворе сахарозы)
и вносили в гели для последующего разделения
макромолекул под действием электрического
поля. Для трис-малеиновой системы буферов ус-
танавливали напряжение 180 V в течение 6 часов.
Для цитрат-морфолиновой системы буферов ус-
танавливали напряжение 100 V в течение 4 часов.
Для трис-ЭДТА*Na2-боратной (pH=8,7) системы
буферов устанавливали напряжение 100 V в те-
чение 6 часов. Для системы буферов по Риджуэю
устанавливали напряжение 200 V в течение 6
часов. При проведении электрофореза в ПАГ ток
во избежание перегрева геля устанавливали не
более 30 mA на одну пластину геля; напряжение
при этом составляло около 300 V в системе бу-
феров Дэвиса [Davis, 1964] и около 200 V в сис-
теме буферов Пикока [Peacock et al., 1965]. Ак-
тивность ферментов в гелях после электрофореза
выявляли методами гистохимического окраши-
вания, следуя стандартным рецептам [Shaw, Pra-
sad, 1970; Harris, Hopkinson, 1976; Morizot,
Schmidt, 1990].

Обозначения ферментов и генных локусов.
Наименования ферментов проводили в соответ-
ствии с классификацией, рекомендованной Ко-
миссией по Ферментам (Enzyme Committee, E.C.)
при Международном Совете по Биохимической
Номенклатуре [IUBNC, 1984]. Генетическую ин-
терпретацию белковой изменчивости у гонатид

проводили на основании общеизвестных схем
монолокусного кодоминантного наследования
выявленных фенотипов [Buth, 1990] и согласно
многочисленным данным по субъединичной
структуре и генетическому контролю аналогич-
ных белковых систем у других зоологических
таксонов. Информация по генетическому конт-
ролю биохимической изменчивости, полученная
при электрофоретическом анализе тканевых бел-
ков у различных видов животных, позволила за-
ключить, что использование специфических суб-
стратов при гистохимическом окрашивании вы-
являет, как правило, продукты синтеза гомоло-
гичных систем [Buth, 1990]. Иными словами,
генные локусы разных таксонов, продуцирую-
щие одинаковые (= аналогичные) полипептиды,
гомологичны (= общего происхождения) [Avise,
1974]. Аббревиатура генных локусов соответст-
вует наименованиям ферментов. В случаях,
когда в спектрах изоферментов обнаруживали
несколько зон активности, принимали гипотезу
о мультилокусном наследовании (один локус –
одна зона ферментативной активности), а локу-
сы обозначали в порядке увеличения электрофо-
ретической подвижности генных продуктов к
аноду, причем локус, кодирующий самую мед-
ленную зону активности, обозначали 1. Исклю-
чения составляют обозначения локусов, кодиру-
ющих пептидазы. В этом случае медленная зона
пептидазной активности при первоначальном
описании была обозначена цифрой 2, а быстрая
зона – цифрой 1 [Katugin et al., 1992]. Обе зоны
пептидазной активности проявляются при ис-
пользовании одного из двух специфических суб-
стратов: лейцил-лейцин (LL) или лейцил-гли-
цил-глицин (LGG), а быстрая зона проявляется
еще и при специфическом окрашивании с фени-
лаланин-пролином (PP) в качестве субстрата.
Аллели обозначали в соответствии с их электро-
форетической подвижностью к аноду по отно-
шению к наиболее частому аллелю, обозначае-
мому 100. В качестве стандартов на электрофо-
реграммах при межвидовых сравнениях прини-
мали обозначения локусов и аллелей наиболее
изученного методом электрофореза вида гона-
тид B. magister [Katugin, 1993, 1995, 1999, 2000].
При этом полокусные значения относительных
электрофоретических подвижностей аллелей у
различных видов вычисляли по отношению к
преобладающим аллелям соответствующих (го-
мологичных) локусов вида B. magister.

Статистика. Для каждого из изученных
видов гонатид вычисляли частоты электрофоре-
тических аллелей. Из общеизвестных алгорит-
мов для оценки генетического сходства и гене-
тического расстояния между парами сравнивае-
мых таксонов по набору аллоферментных локу-
сов мы использовали нормализованную иден-
тичность генов, или генетическую идентичность
IN и стандартное генетическое расстояние DN
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[Nei, 1972]. IN принимает значение от 0 (отсут-
ствие общих аллелей у двух сравниваемых так-
сонов) до 1 (идентичность аллельных частот
двух сравниваемых таксонов). DN изменяется,
соответственно, от 0 до ∞ и численно равняется
количеству нуклеотидных замен, зафиксирован-
ных в гомологичных участках двух геномов
сравниваемых таксонов за время их дивергенции
от общего предка [Nei, 1972, 1987]. Кроме того,
при условии относительного постоянства числа
аминокислотных (кодонных) замен в белках
(генах) в единицу времени данная мера генети-
ческого расстояния пропорциональна скорости
эволюции и может быть использована в оценках
времени дивергенции сравниваемых таксонов
[Nei, 1987].

Дендрограмму по матрице стандартных гене-
тических дистанций Неи строили невзвешенным
парно-групповым методом, UPGMA (unweighted
pair-group method with arithmetic means) [Sokal,
Michener, 1958].

Генетическую дифференциацию всех видов
гонатид оценивали F-статистикой Райта [Wright,
1965; 1978], используя иерархию вид-род-общая
дифференциация, а также группируя виды по
оценкам генетического сходства. Общая межвы-
борочная (межвидовая) дифференциация изме-
ряется средневзвешенной статистикой F по всем
изученным генным локусам и эквивалентна
оценке общего генного разнообразия GST [Nei,
1977], которая также часто используется в ис-
следованиях по молекулярной систематике в ка-
честве меры общей дифференциации выборок
(таксонов).

Результаты
Методом белкового электрофореза было про-

анализировано 8 видов кальмаров семейства Go-
natidae, что составляет 100% родового и пример-
но 50% видового состава семейства. Все кальма-
ры были неполовозрелыми, но с хорошо выра-

Таблица 2. Ферменты, их аббревиатура и номенклатурный (E.C.) номер (IUBNC, 1984), генные локусы, ткани
и буферные системы, использованные при систематическом анализе кальмаров семейства Gonatidae.
Ткани, в которых обнаружена ферментативная активность: G — глазной ганглий, М — мантия. Буферные
системы: TM — трис-малеиновая pH=7,4 [Spencer et al., 1964]; CA — цитрат-морфолиновая pH=7,0 [Clayton,
Tretiak, 1972]; MF — трис-ЭДТА*Na2 –боратная pH=8,7 [Markert, Faulhaber, 1965]; R — по Риджуэю [Ridgway
et al., 1970]; PC — трис-ЭДТА*Na2 -боратная pH=8,4 [Peacock et al., 1965]; DA — трис-HCl/трис-глициновая
pH=8,9 [Davis, 1964].
Обозначения видов. Род Gonatus: tin (G. tinro), pyr (G. pyros), ber (G. berryi), kam (G. kamtschaticus). Род
Gonatopsis: oct (G. octopedatus), bor (G. borealis). Род Berryteuthis: ano (B. anonychus), mag (B. magister).

Фермент (аббревиатура) E.C. номер Локус Ткань Буфер Вид
Фруктозобифосфат альдолаза (FBALD) E.C.4.1.1.13 Fbald M, G CA ano, mag
Аспартат аминотрансфераза (AAT) E.C.2.6.1.1 Aat-2 M, G CA, PC все виды
Глицеральдегид-3-фосфат дегидрогеназа
(GAPD)

E.C.1.2.1.12 Gapd G MF bor, mag

Глицерол-3-фосфат дегидрогеназа (AGP) E.C.1.1.1.8 Agp M PC bor, mag
Глюкозо-6-фосфат дегидрогеназа (G6PD) E.C.1.1.1.49 G6pd M, G PC, DA все виды
Изоцитрат дегидрогеназа (IDH) E.C.1.1.1.42 Idh-1 

Idh-2
G 
M, G

TM 
TM

все виды
tin, kam, oct, bor,
ano, mag

Кислая фосфатаза (ACP) E.C.3.1.3.2 Acp M CA, DA все виды
Креатин киназа (CK) E.C.2.7.3.2 Ck M, G CA все виды
Лактат дегидрогеназа (LDH) E.C.1.1.1.27 Ldh-2 G TM tin, pyr, ber, kam,

oct, bor, mag
Малат дегидрогеназа (MDH) E.C.1.1.1.37 Mdh M, G TM, CA все виды
Малик энзим (ME) E.C.1.1.1.40 Me M, G R, CA все виды
Маннозофосфат изомераза (MPI) E.C.5.3.1.8 Mpi-1 

Mpi-2
M, G 
M, G

CA, TM 
CA, TM

все виды 
все виды

Пептидаза (PEP) E.C.3.4.-.- Pep-1 
Pep-2

M, G 
M, G

CA, MF 
CA, MF

все виды
все виды

Пурин-нуклеозид фосфорилаза (PNP) E.C.2.4.2.1 Pnp M, G CA все виды
Супероксид дисмутаза (SOD) E.C.1.15.1.1 Sod M, G DA, PC все виды
Триозофосфат изомераза (TPI) E.C.5.3.1.1 Tpi-2 M, G CA, TM bor, ano, mag
Фосфоглюкомутаза (PGM) E.C.5.4.2.2 Pgm-1 

Pgm-2
M, G 
M

TM, CA 
TM, CA

все виды
ano, mag

Фосфоглюконат дегидрогеназа (PGD) E.C.1.1.1.44 Pgd M, G CA, PC все виды
Фумараза (FH) E.C.4.2.1.2 Fh-1 

Fh-2 
M 
G

CA 
CA

bor, mag, ano 
все виды

Эстераза (EST) E.C.3.1.1.1 Est-1 
Est-2

G 
M, G

DA 
DA

tin, pyr, ber, kam
pyr, ber, oct, ber,
ano, mag

78 Катугин О. Н.



женными видовыми признаками, что исключало
ошибки в видовой идентификации по морфоло-
гическим признакам. Обнаружена активность, в
общей сложности, 20 различных ферментов, ко-
дируемых предположительно 26 генными локу-
сами (табл. 2).

Согласно полученным оценкам генетической
идентичности (IN) и стандартного генетического
расстояния (DN) (табл. 3), обособленную группу
генетически наиболее сходных между собой
видов формируют все четыре изученных вида
рода Gonatus вместе с G. octopedatus. Наимень-
шие значения DN получены для двух пар видов,
G. berryi – G. kamtschaticus и G. tinro – G. pyros,
а наибольшие – для всех пар видов, где в срав-
нении присутствует B. magister. Значительно от-
личаются как между собой, так и от других G.
borealis и оба вида рода Berryteuhis. Так, средний
процент кодонных различий между G. borealis,
группой гонатусов, G. octopedatus и B. anonychus
составляет от 78% до 112%, то есть на каждые
100 локусов приходится от 78 до 112 полных
аллельных замещений, что в среднем составит
99,8±16,4 на каждую пару сравнений. При срав-
нении B. anonychus со всеми видами, исключая
B. magister, подобная оценка составила 95,2±7,2
при амплитуде от 85 до 102 замен. Самые высо-
кие оценки кодонных различий получены при
сравнении B. magister с остальными видами, где

на 100 локусов зафиксировано от 124 до 207
аллельных замен, что в среднем составляет
158,3±25,2. Для пар видов G. borealis – B. magis-
ter и B. anonychus – B. magister оценки, полу-
ченные на достаточно большом числе особей
каждого вида при практически неизменном
числе сравниваемых локусов, незначительно от-
личались от таковых, полученных на малом
числе особей.

Анализ значений IN и DN, полученных при
сравнениях по общему для всех видов набору в
16 генных локусов: Aat-2, G6pd, Idh-1, Acp, Ck,
Mdh, Me, Mpi-1, Mpi-2, Pep-1, Pep-2, Pnp, Sod,
Pgm-1, Pgd и Fh-2, – показал, что различия в
соответствующих оценках для разного числа ло-
кусов невелики, а общая схема межвидовых от-
ношений сохраняется. Так, G. borealis отличает-
ся от всех видов, кроме B. magister, в среднем
по 95,8±14,0 аллельным замещениям на 100 ло-
кусов, а для B. anonychus подобная оценка со-
ставит 82,5±10,9. Средняя оценка геномной ди-
вергенции между B. magister и другими видами
гонатид составила 154,9±33,8 аллельных замен
на 100 локусов.

Для построения дендрограмм при помощи
UPGMA использовали матрицы генетических
дистанций, вычисленных как по максимальному
для каждой пары видов числу общих локусов,
так и для выборки в 16 локусов на вид. Топология

Таблица 3. Значения генетического сходства (IN) и генетического расстояния (DN) [Nei, 1972] при попарных
сравнениях генных частот восьми видов семейства Gonatidae (аббревиатура видовых названий указана в таблице
2; N — число особей; в скобках указано число генных локусов, по которым сравнивали каждую пару видов).

IN
DN

tin pyr ber kam oct bor ano mag

tin
N=4

0,89
(18)

0,74
(18)

0,70
(19)

0,64
(18)

0,41
(18)

0,36
(17)

0,16
(18)

pyr
N=2

0,11 0,83
(19)

0,74
(18)

0,73
(18)

0,33
(18)

0,38
(17)

0,13
(18)

ber
N=2

0,31 0,18 0,90
(18)

0,83
(18)

0,33
(18)

0,43
(17)

0,22
(18)

kam
N=4

0,36 0,30 0,10 0,68
(18)

0,29
(18)

0,36
(17)

0,22
(18)

oct
N=3

0,44 0,32 0,19 0,38 0,46
(19)

0,42
(18)

0,22
(19)

bor
N=3

N=20

0,89 1,10 1,12 1,24 0,78 0,38
(19)

0,24
(21)
0,29
(23)

ano
N=2

N=15

1,02 0,97 0,85 1,03 0,86 0,98 0,29
(21)
0,28
(22)

mag
N=2

1,81 2,07 1,50 1,50 1,52 1,44 1,24

N=132 1,24 1,29
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ветвей на гистограммах для обеих матриц не
имеет принципиальных различий, поэтому мы
использовали древо, построенное по наибольше-
му для каждой пары числу локусов (Рис. 1). Ге-
нетически наиболее отличен от всех других ис-
следованных видов гонатид вид B. magister,
ветвь которого дифференцируется на общем
древе примерно при значении DN=1,58. Два вида,
G. borealis и B. anonychus, разошлись на уровне
DN=0,84 и ответвляются от общего ствола в сред-
нем при DN=1,05. Кластер наиболее сходных
видов составляют G. tinro, G. pyros, G. berryi, G.
kamtschaticus и G. octopedatus. Основание этого
кластера имеет точку ветвления на уровне при-
мерно DN=0,33, от которой одна ветвь отходит к
видам рода Gonatus, а другая к G. octopedatus.
Пары видов G. berryi – G. kamtschaticus и G. tinro
– G. pyros имеют примерно одинаковые точки
ветвления, около DN=0,10.

Мера межвидовой дифференциации, опреде-
ляемая коэффициентом инбридинга, или F-ста-
тистикой Райта [Wright, 1965, 1978], вычисля-
лась для восьми видов кальмаров семейства Go-
natidae по 16 общим для всех видов локусам. Как
и следовало ожидать, значение общей F-статис-
тики велико и составляет 0,844 (табл. 4). Это
означает, что генетическая дифференциация
внутри семейства Gonatidae определяется в ос-
новном межвидовыми различиями, которые со-
ставляют около 84% общего генного разнообра-
зия по изученной части генома, тогда как лишь
около 16% общей дифференциации обеспечива-
ется внутривидовыми различиями. Разложение
дисперсий оценки общей дифференциации на
две составляющие: между видами в пределах
морфологически установленного рода и между
родами в пределах семейства, – показывает, что
практически вся дифференциация определяется
межвидовыми различиями, тогда как межродо-

РИС. 1. Схемы филогенетических отношений (слева) [по Nesis, 1997] и генетической дивергенции (справа) восьми
видов кальмаров семейства Gonatidae из Северной Пацифики; DN – стандартное генетическое расстояние
[Nei, 1972].

FIG. 1. Schemes of phylogenetic relationships (left) [after Nesis, 1997] and genetic divergence (right) for eight squid
species of the family Gonatidae from the North Pacific Ocean; DN – standard genetic distance [Nei, 1972].

Таблица 4. Компоненты дисперсий и значения объединенных по 16 локусам F-статистик для различных уровней
таксономической иерархии в пределах семейства Gonatidae.

Сравнение Компонента дисперсии F-статистика
вид — род*
род — семейство
вид — семейство

5,4410
1,1272
6,5682

0,818
0,145
0,844

вид — группа**
группа — семейство
вид — семейство

3,5723
3,0224
6,5946

0,750
0,388
0,847

* — традиционная  группировка видов в роды .
** — группировка видов по генетическому сходству.
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вые различия составляют лишь около 15% общей
дифференциации. При объединении видов по ге-
нетическому сходству: 1) группа наиболее сход-
ных между собой видов (все четыре вида рода
Gonatus и G. octopedatus), 2) G. borealis, 3) B.
anonychus и 4) B. magister, – доля межгрупповых
различий в общей оценке дифференциации воз-
растает до 39%. Это, по всей видимости, отра-
жает тот факт, что группировка видов в роды
Gonatus, Gonatopsis и Berryteuthis не в полной
мере отражает степень родства между видами.

Обсуждение
Одним из критериев надежности оценок элек-

трофоретически выявляемой генетической из-
менчивости и дивергенции таксонов может слу-
жить стабильность таких оценок при варьирова-
нии базовых данных (выборки особей и генов).
Для трех видов семейства Gonatidae: G. borealis,
B. anonychus и B. magister, – оценки дивергенции
(DN) были получены на различных выборках ген-
ных локусов и при разных значениях числа осо-
бей на локус, однако, различия между значени-
ями DN были несущественными. Анализ много-
численных эмпирических данных, а также тео-
ретические расчеты показывают, что оценки ге-
нетической дивергенции, в общем, мало зависят
от выборки особей, и даже один экземпляр
может адекватно представлять популяцию или
вид [Gorman, Renzi, 1979; Avise, 1983]. Гораздо
важнее в данном случае иметь достоверную вы-
борку локусов. Так, при высоких значениях IN,
близких к 1, необходимо использовать прибли-
зительно 44 генных локуса, чтобы шанс получе-
ния неправильной оценки вследствие ошибки
выборочности составил меньше 0,01 [Nei, 1987].
При межвидовых сравнениях, когда IN сущест-
венно ниже 1, выборка в 20 локусов вполне до-
статочна для получения адекватных и стабиль-
ных оценок дивергенции [Айала, 1984]. Более
того, минимальное достаточное число локусов
для получения сбалансированных оценок вари-
абельности принимается авторами мультилокус-
ных обзорных статей равным 14 [Avise, Aquadro,
1982; Thorpe, 1982, 1983]. У изученных видов
гонатид до 50% локусов в разной степени поли-
морфны, что значительно уменьшает дисперсию
DN, поэтому использованные выборки локусов
(от 17 до 23 локусов) для оценивания DN в данной
систематической группе можно считать доста-
точными, по крайней мере, для имеющихся ди-
апазонов значений межвидовой дивергенции.

Для двух пар видов рода Gonatus: G. tinro –
G. pyros и G. berryi – G. kamtschaticus, – оценки
генетической идентичности IN оказались на
уровне межпопуляционных оценок других зоо-
логических таксонов [Thorpe, 1982]. При этом,
изученные представители рода Gonatus хорошо
различаются морфологически. Дихотомия

между морфологическими различиями и отно-
сительно слабой генетической дифференциа-
цией между видами каждой из двух пар, очевид-
но, отражает характер видообразования в группе
гонатусов, особенностью которого можно счи-
тать быструю дивергенцию таксонов на феноти-
пическом уровне при сравнительно медленной
дивергенции геномов. Это возможно в случае,
когда репродуктивная изоляция возникает пос-
редством накопления малого числа генных
замен, а гены, контролирующие репродуктив-
ную изоляцию, находятся под прессом сильного
отбора [Nei, 1987].

В этой связи примечательно, что по крайней
мере у одного из видов семейства Gonatidae, у
B. magister, который был подробно изучен по
большому числу генетических локусов, были
выявлены очень низкие уровни генетической
дифференциации на протяжении всего видового
ареала, от Охотского моря до залива Аляска [Ka-
tugin, 1999]. Япономорская популяция данного
вида дивергировала от других популяций на под-
видовом уровне, IN=0,957 (DN=0,044), по всей
видимости, в результате достаточно длительной
изоляции [Katugin, 2000]. Можно предположить,
что для филетической группы гонатусов харак-
терны минимальные оценки генетической ди-
вергенции между репродуктивно изолированны-
ми и морфологически очень сильно дивергиро-
вавшими популяциями (= видами). Кроме того,
G. octopedatus, который был описан как первый
вид нового рода Gonatopsis Sasaki, 1920 на осно-
вании существенной морфологической особен-
ности: отсутствию ловчих щупалец у взрослых
животных, – оказался гораздо ближе генетически
к имеющим щупальца видам рода Gonatus, чем к
виду G. borealis, у которого нет щупалец.

От группы из пяти перечисленных видов го-
натид существенно отличаются G. borealis и B.
anonychus. Они разошлись как друг от друга, так
и от других видов примерно на одном уровне,
при средних значениях IN=0,367 (DN=1,002) для
G. borealis и IN=0,388 (DN=0,947) для B. anonyc-
hus. Это означает, что со времени дивергенции
от общего предка между каждым из этих видов
и другими гонатидами (кроме B. magister) накоп-
илось, в среднем, по одной полной аллельной
замене на каждый локус. В общей схеме иерар-
хической дифференциации оценок генетической
идентичности и генетической дивергенции полу-
ченные оценки попадают как в интервал возмож-
ных оценок для видов одного рода, так и в ин-
тервал возможных оценок для разных родов од-
ного семейства. Для видов одного рода у разных
групп животных оценки IN варьируют от 0,98
(DN=0,02) до 0,02 (DN=3,9), хотя в большинстве
случаев интервал IN составляет от 0,8 (DN=0,22)
до 0,2 (DN=1,6) [Thorpe, 1982]. Типичные мини-
мальные оценки IN для родов составляют 0,2
(DN=1,6) – 0,3 (DN=1,2) и, наподобие оценок для
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близкородственных видов, они в целом харак-
терны для большинства изученных таксонов
[Thorpe, 1982; Nei, 1987]. Если предположить,
что выявленный уровень отличий G. borealis и
B. anonychus от группы из четырех видов рода
Gonatus и G. octopedatus соответствует морфо-
логической дивергенции таксонов на уровне раз-
ных родов семейства Gonatidae, то объединение
видов G. octopedatus и G. borealis в роде Gona-
topsis сомнительно. Подтверждением гетероген-
ности (дифилетичности) рода Gonatopsis, куда
традиционно стали относить всех гонатид, ли-
шенных ловчих щупалец, можно считать нали-
чие у вида G. borealis семирядной радулы. У двух
других номинальных видов рода Gonatopsis, G.
octopedatus и G. japonicus, и у всех видов рода
Gonatus радула пятирядная.

Вид B. magister наиболее отличен от осталь-
ных семи видов семейства Gonatidae, показывая,
в среднем, несколько более высокие оценки ге-
нетической дивергенции при сравнении с вида-
ми, у которых имеется пятирядная радула, и чуть
более низкие – при сравнении с B. anonychus и
G. borealis. Интересно, что B. magister показы-
вает единый уровень геномных отличий как от
B. anonychus, так и от G. borealis. Оценки гене-
тической дивергенции гонатид с семирядной ра-
дулой от гонатид с пятирядной радулой попада-
ют в диапазоны как межвидовых, так и межро-
довых оценок для других таксонов [Thorpe, 1982;
Nei, 1987]. Если учесть в норме низкие оценки
генетической дивергенции у гонатид, то вполне
резонно предположить, что все три вида с семи-
рядной радулой: G. borealis, B. anonychus и B.
magister, – разошлись друг от друга на родовом
уровне. Оба вида Berryteuthis Naef, 1921 были
включены в этот род на основании двух призна-
ков: семирядная радула и отсутствие крючьев на
булавах ловчих щупалец. То, что при формиро-
вании таксона Berryteuthis были использованы
плезиоморфные признаки, наряду с выявленны-
ми высокими оценками генетической диверген-
ции обоих таксонов (DN=1,29 для 22 локусов)
дает основание считать их объединение в одном
роде искусственным.

Филогенетическая интерпретация генетичес-
ких связей по фенограмме генетических дистан-
ций возможна при допущении селективной не-
йтральности аминокислотных замен, выявляе-
мых электрофоретически, и при относительном
постоянстве аминокислотных замен во времени,
то есть при существовании молекулярных эво-
люционных часов. Вероятность совпадения
электрофоретических подвижностей разных ал-
лельных вариантов возрастает с течением вре-
мени [King, 1973; Nei, Chakraborty, 1973]. Было
высказано предположение, что диапазон “полез-
ных” значений DN составляет от 0 до 3 [Thorpe,
1982], причем верхний лимит, по всей видимос-
ти, завышен [Грант, 1991]. Значения DN, выяв-

ленные при сравнении гонатид, не превышают,
за редким исключением, 1,5, что позволяет до-
верять полученным оценкам дивергенции.

В соответствии с общей схемой ветвления на
UPGMA дендрограмме генетических связей
между современными гонатидами можно пред-
положить, что в истории группы было несколько
“ключевых” событий, которые сопровождались
формированием новых филетических ветвей.
Первым от общего ствола отделился предок B.
magister, примерно на уровне DN=1,5. Спустя
промежуток времени, соответствующий DN=0,5,
произошел второй “всплеск” формообразования,
который привел к обособлению от “генерально-
го” ствола гонатид еще двух независимых линий,
предков B. anonychus и G. borealis. Очевидно,
именно на этом этапе у предка современных го-
натусов произошла утрата двух из семи зубов в
поперечном ряду радулы. Позже произошла
крупная иррадиация гонатусов, когда от общего
ствола гонатид с пятирядной радулой отдели-
лись предки G. octopedatus и возникли множес-
твенные формы с разнообразным вооружением
щупалец (род Gonatus). Все это время эволюция
гонатид шла изолированно в пределах современ-
ной северной части Тихого океана, которая в
течение практически всего кайнозоя была отде-
лена от Северного Ледовитого океана. После об-
разования в позднем кайнозое Берингова проли-
ва гонатусы распространились за пределы Се-
верной Пацифики, сначала в Арктический бас-
сейн, потом в Северную Атлантику [Несис, 1985;
Nesis, 1997]. Проникновение гонатусов в Южный
океан шло, предположительно, из северо-восточ-
ной Пацифики вдоль берегов обеих Америк в плей-
стоцене [Несис, 1985; Nesis, 1997]. Интересно, что
трансокеаническая экспансия не привела к возни-
кновению многочисленных форм, и за пределами
Северной Пацифики насчитывают всего три вида
рода Gonatus.

Выявленная картина генетической диффе-
ренциации гонатид на четыре линии (линия B.
magister, линия B. anonychus, линия G. borealis
и линия видов с пятирядной радулой), в целом,
хорошо согласуется со схемой эволюционных
связей гонатид, построенной на основании мор-
фологического подхода [Несис, 1985; Nesis,
1997] (Рис. 1). Небольшие несоответствия между
схемами генетической и морфологической ди-
вергенции устранимы при изменении оценок со-
стояния некоторых ключевых таксономических
признаков. Оценка состояния признака – это
фундаментальная составляющая кладистики –
аналитического подхода к процессу реконструк-
ции филогении [Hennig, 1966]. Основная задача
такого подхода – объективная реконструкция
филогенетических связей путем максимизации
значения общих производных признаков (сина-
поморфий) в пределах изучаемой группы (или
предположительно родственных групп) и мини-
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мизации вероятности конвергенций (гомопла-
зии) [Vecchione, 1998]. По нашему мнению,
именно анализ генетической дивергенции гона-
тид может выявить гомопластические события в
истории данной группы и вычленить апоморфии,
необходимые при реконструкции филогенеза.

Так, согласно схеме генетической диверген-
ции пятирядная радула возникла только однаж-
ды в филогенетической линии, которая в совре-
менной фауне представлена видами рода Gona-
tus и, как минимум, двумя видами рода Gonatop-
sis (G. octopedatus и G. japonicus). С другой сто-
роны, предковая семирядная радула осталась у
кальмаров остальных ветвей генеалогического
древа гонатид, включая современных Berryteut-
his spp., G. borealis и еще как минимум два вида
рода Gonatopsis. Таким образом, эволюционная
утрата двух радулярных зубов с большой веро-
ятностью произошла лишь однажды в истории
группы, и пятирядную радулу можно считать
синапоморфией, надежно маркирующей моно-
филетическую линию гонатусов и “пятизубых”
гонатопсисов. Более того, пятирядная радула –
это уникальный признак среди головоногих мол-
люсков. Отсюда следует, что потеря щупалец на
ранних стадиях онтогенеза и, как следствие, их
отсутствие у взрослых животных происходила
независимо в двух параллельных филетических
линиях, линии “семизубых” гонатопсисов и
линии “пятизубых” гонатопсисов. Следователь-
но, отсутствие щупалец у гонатид – это гомоп-
лазия, и данному состоянию признака не следует
придавать большой таксономический вес. Одна-
ко, именно данное состояние признака (отсутст-
вие ловчих щупалец у взрослых животных) было
основой для создания рода Gonatopsis и послу-
жило включению в данный род кальмаров из
разных филетических ветвей (например, G. bo-
realis и G. octopedatus). Основанное на генети-
ческих данных предположение о независимой
конвергентной утрате ловчих щупалец в парал-
лельных линиях гонатид вполне оправдано, так
как онтогенетическая потеря щупалец – это яв-
ление не уникальное и происходило в других
группах отряда Teuthida, например, в семействах
Octopoteuthidae и Grimalditeuthidae.

Наши данные позволяют предложить ориги-
нальный вариант системы семейства Gonatidae.
Так, виды с семи- и пятирядной радулой – это
две естественные и, скорее всего, эволюционно
независимые группы в семействе Gonatidae,
между которыми накопились существенные ге-
нетические различия. Этим двум филогенетичес-
ким группам следует придать ранг подсемейств.

1. Gonatinae Hoyle, 1886 — гонатиды с пяти-
рядной радулой; типовой род Gonatus Gray, 1849.

2. Berryteuthinae subfam. nov. — гонатиды с
семирядной радулой; типовой род Berryteuthis
Naef, 1921.

[There are two evolutionary independent lineages wit-
hin the family Gonatidae that have acquired considerable
genetic differences. These two phylogenetic groups should
be given subfamilial taxonomic rank.

1. Gonatinae Hoyle, 1886 — gonatid squids with 5
teeth in a transverse row of the radula; type genus Gonatus
Gray, 1849.

2. Berryteuthinae subfam. nov. – gonatid squids with
7 teeth in a transverse row of the radula; type genus
Berryteuthis Naef, 1921.]

При таксономической трактовке генетичес-
ких данных на родовом уровне необходимо было
учитывать основные критерии рода: монофиле-
тичность, единый уровень отличий от других
категорий того же ранга и наличие хиатуса
[Майр, 1971; Скарлато, Старобогатов, 1974]. Что
касается рода Gonatopsis, то он дифилетичен, и
есть два варианта трактовки выявленной генети-
ческой дифференциации. Согласно первому ва-
рианту, G. octopedatus Sasaki, 1920 как типовой
вид следует оставить в роде Gonatopsis Sasaki,
1920, а ранг подрода Boreoteuthis Nesis, 1971 с
типовым видом Gonatopsis (Boreoteuthis) borea-
lis Sasaki, 1923 поднять до уровня рода. Возмож-
на и другая таксономическая трактовка. Виды G.
tinro, G. pyros, G. berryi, G. kamtschaticus и G.
octopedatus являются морфологически разнооб-
разной, но генетически (и эволюционно) целос-
тной группой родового ранга, и все они принад-
лежат одному роду Gonatus. В таком случае, ранг
таксона Gonatopsis следует понизить до уровня
подрода, куда войдут виды без щупалец и с пя-
тирядной радулой, в частности Gonatus (Gona-
topsis) octopedatus Sasaki, 1920. Подрод Boreote-
uthis становится родом, куда входят виды без
щупалец и с семирядной радулой, в частности
Boreoteuthis borealis. Первый вариант объедине-
ния в роды, на наш взгляд, более предпочтите-
лен, чем второй.

Несомненным представляется принадлеж-
ность видов B. anonychus и B. magister к разным
филетическим ветвям, что также свидетельству-
ет об искусственности их объединения в одном
роде Berryteuthis. Согласно логике формирова-
ния таксона родовой категории, род должен
включать в себя один вид или монофилетичес-
кую группу видов [Майр, 1971], поэтому B. ano-
nychus следует вывести из рода Berryteuthis и
создать для этого вида монотипический род.

Okutania gen. nov. Для нового рода характер-
но сочетание следующих состояний морфологи-
ческих таксономических признаков: радула се-
мирядная; щупальца имеются; булава щупальца
узкая и без крючьев, присоски булавы не диф-
ференцированы по размерам; крючья у самцов
на руках отсутствуют; плавник короткий; вырез
по антеро-вентральному краю мантии резко
обозначен.Типовой вид: Gonatus anonychus Pe-
arcy et Voss, 1963.

[Okutania gen. nov. The new genus is characterized
by the following combination of morphologic taxonomic
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character states: seven teeth in a transverse row of the
radula; tentacles present; tentacle club narrow and hookless,
with equal-sized club suckers; no hooks on arms in males;
fin short; antero-ventral margin of the mantle with a sharp
emargination. Type species: Gonatus anonychus Pearcy
et Voss, 1963.]

Принимая во внимание все перечисленные
доводы, можно предложить следующий вариант
системы семейства Gonatidae, куда пока вклю-
чены только исследованные нами виды.

Семейство Gonatidae Hoyle, 1886
Подсемейство Gonatinae
Род Gonatopsis Sasaki, 1920

Gonatopsis octopedatus Sasaki, 1920

Род Gonatus Gray, 1849

Gonatus kamtschaticus (Middendorff, 1849) 
= Gonatus middendorffi Kubodera et Okutani, 1981
Gonatus berryi Naef, 1923
Gonatus tinro Nesis, 1972
Gonatus pyros Young, 1972

Подсемейство Berryteuthinae subfam. nov.
Род Berryteuthis Naef, 1921

Berryteuthis magister (Berry, 1913)

Род Okutania gen. nov.

Okutania anonycha (Pearcy et Voss, 1963) 
= Berryteuthis anonychus (Pearcy et Voss, 1963)

Род Boreoteuthis Nesis, 1971

Boreoteuthis borealis (Sasaki, 1923) 
= Gonatopsis borealis Sasaki, 1923

Подсемейство Berryteuthinae объединяет
три рода: Berryteuthis (типовой вид Gonatus ma-
gister Berry, 1913), Boreoteuthis (типовой вид Go-
natopsis borealis Sasaki, 1923) и Okutania gen.
nov. (типовой вид Gonatus anonychus Pearcy et
Voss, 1963). Подсемейство Gonatinae объединяет
два рода: Gonatus (типовой вид Onychoteuthis
fabricii Lichtenstein, 1818) и Gonatopsis (типовой
вид Gonatopsis octopedatus Sasaki, 1920). В под-
семейство гонатид с семирядной радулой (Ber-
ryteuthinae), помимо трех исследованных видов,
будут включены еще два пока не описанных
вида, принадлежащих роду Boreoteuthis. Что ка-
сается подсемейства гонатид с пятирядной раду-
лой (Gonatinae), то в роде Gonatopsis имеется
еще один номинальный вид G. japonicus, а к роду
Gonatus причисляют еще как минимум три но-
минальных вида из Северной Пацифики, валид-
ность которых не вызывает сомнений: G. mado-

kai, G. onyx и G. californiensis. Кроме того, име-
ется еще один пока не описанный вид рода Go-
natus, близкий морфологически к G. kamtschati-
cus. В Северной Атлантике обитают два вида
рода Gonatus, G. fabricii и G. steenstrupi, а в
Южном Полушарии еще один вид — G. antarc-
ticus. Все эти виды пока не исследованы генети-
чески и будут включены в систему по мере ве-
рификации их положения на эволюционно-гене-
тическом древе гонатид.

Гонатиды с семирядной радулой — морфо-
логически более примитивные и генетически
более разнородные — составляют подсемейство
Berryteuthinae, и их предки осваивали бореаль-
ные воды Северной Пацифики от батиали до
эпипелагиали, сохранив экоморфотип мускулис-
тых кальмаров без перерождения мышечных
тканей при созревании. Наиболее древний вид
этого подсемейства, Berryteuthis magister (Berry,
1913) — придонный склоновый. Другие виды,
такие как Okutania anonycha (Pearcy et Voss,
1963) и Boreoteuthis borealis (Sasaki, 1923), осво-
или верхние слои водной толщи (эпи- и мезопе-
лагиаль), совершая онтогенетическое опускание
на большие глубины предположительно лишь
для размножения [Nesis, 1997]. Гонатиды с пя-
тирядной радулой составляют монофилети-
ческое эволюционно продвинутое подсемейство
Gonatinae. Представители этой линии дали срав-
нительно большое разнообразие форм и совер-
шили успешную экспансию за пределы Север-
ной Пацифики в Атлантику и Антрактику, где
из гонатид обитают только виды рода Gonatus.
Их предки пошли по пути освоения бореальной
водной толщи от абиссали и батиали до эпипе-
лагиали, однако мускулистый экоморфотип со-
храняется у большинства видов лишь у незрелых
особей, и, как правило, с наступлением половоз-
релости их мышечные ткани становятся студе-
нистыми. У части видов такое перерождение тка-
ней связано со своеобразной заботой о потомстве
[Siebel et al., 2000; Katugin, Merzlyakov, 2002;
Katugin, 2003].

Подводя итог, можно сказать, что проблемы
систематики и филогении кальмаров-гонатид во
многом связаны с оценкой значимости тех или
иных признаков в процессе выявления родствен-
ных связей между отдельными видами. Генети-
ческий подход оказался весьма продуктивным
как при анализе родственных отношений в се-
мействе Gonatidae, так и при филетической ка-
тегоризации морфологических признаков, поз-
волив тем самым решать вопросы таксономии и
эволюции группы.
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РЕЗЮМЕ. Имеются различные точки зрения на
видовой и родовой состав семейства Gonatidae. С
целью уточнения систематики этой группы каль-
маров методом электрофоретического анализа бел-
ков (аллозимов) были исследованы родственные
связи между номинальными видами  семейства Go-
natidae из Северной Пацифики. Было проанализи-
ровано восемь видов трех родов: Gonatus tinro, Go-
natus pyros, Gonatus berryi, Gonatus kamtschaticus,
Gonatopsis octopedatus, Gonatopsis borealis, Berry-
teuthis anonychus и Berryteuthis magister. В резуль-
тате попарных межвидовых сравнений по набору
из 17-21 генетических локусов, кодирующих фер-
менты, была получена схема генетической дивер-
генции видов в пределах семейства, в целом совпа-
дающая с известными схемами системы и эволю-
ции семейства. Анализ родственных отношений по
спектрам белков выявил следующие узловые этапы
формообразования за время эволюции группы: сна-
чала произошла дивергенция предка B. magister от
общего ствола, затем от ствола отделились предки
B. anonychus и G. borealis, и только после этого
происходила радиация гонатид с пятирядной раду-
лой. На основании данных по генетической дивер-
генции и морфологии обсуждается новая версия
системы семейства. Семейство Gonatidae состоит
из двух подсемейств: Gonatinae, включающее виды
с пятирядной радулой и Berryteuthinae subfam. nov.,
включающее виды с семирядной радулой. Подсе-
мейство Berryteuthinae объединяет три рода: Ber-
ryteuthis (типовой вид Gonatus magister Berry,
1913), Boreoteuthis (типовой вид Gonatopsis borea-
lis Sasaki, 1923) и Okutania gen. nov. (типовой вид
Gonatus anonychus Pearcy et Voss, 1963). Подсемей-
ство Gonatinae объединяет два рода: Gonatus (ти-
повой вид Onychoteuthis fabricii Lichtenstein, 1818)
и Gonatopsis (типовой вид Gonatopsis octopedatus
Sasaki, 1920). Метод аллозимного сравнения вось-
ми северотихоокеанских видов не только выявил
степень генетической разобщенности таксонов, но
и позволил оценить филогенетическую значимость
морфологических признаков, используемых в так-
сономии семейства Gonatidae. 
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