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Аннотация. Проведены измерения и сравнения 21 количественного морфологического при-
знака амфиподы Macrohectopus branickii – единственного пелагического вида амфипод в оз. 
Байкал. Предложен список признаков для популяционных исследований этого вида. Для об-
разцов, собранных во всех трёх бассейнах озера, выполнен генетический анализ на основе 
фрагмента митохондриального гена Nad5. Выявлено отсутствие специфической популяцион-
ной структуры для этого вида. 
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Abstract. Macrohectopus branickii is the only pelagic amphipod from Lake Baikal. Until now, de-
spite the uniqueness of M. branickii, its genetic diversity at the intraspecific level, as well as its intra-
specific morphological diversity, have not been studied. In this work, we present the result of a mor-
phological analysis of intrapopulation variability of the species M. branickii from the northern basin 
of Lake Baikal, as well as the result of a molecular analysis based on the sequence of a fragment of 
the mitochondrial Nad5 gene of several individuals of this species from three basins of the lake. The 
material for the study was collected using a plankton net and trawl from all basins and shores of Lake 
Baikal at depths of 100-300 m. We measured 21 morphological characters according to the scheme 
previously proposed in Tikhonova’s work for sexually mature females of M. branickii living on dif-
ferent shores of the northern basin of Lake Baikal. The coefficient of variation of the values of all 
characteristics was determined. Morphological analysis revealed different degrees of variability in 
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the studied characters for M. branickii. The most variable characters are: the length of 1 segment of 
the peduncle of the upper antennae; length of 4 and 5 segments of the stalk of the lower antennae; 
length of gnathopod propodites 2 pairs; width and length of basipodites of the third pair of pereio-
pods; length of the stalk, external and internal branches of the uropods of the third pair; telson width 
and length. Analysis of the nucleotide sequences of the Nad5 gene fragment showed their low varia-
bility. The haplotype network was reconstructed using the pegas package for the R programming 
language. M. branickii forms a single panmictic population, consistent with the absence of geograph-
ic and environmental barriers in the pelagic zone of the lake.  

Keywords: morphometry, population genetic analysis, amphipods, Macrohectopus branickii, Lake 
Baikal.  
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Введение 

Пелагические амфиподы – большая группа ракообразных животных, 
распространённых по всему миру, насчитывающая более 70 видов, принад-
лежащих к подпорядкам Amphilochidea, Hyperiidea и Senticaudata [Sanvicen-
te-Añorve, Ramírez-Velázquez, Hermoso-Salazar, 2023]. Таксономическое раз-
нообразие пелагических видов порядка амфипод значительно ниже по срав-
нению с бентосными видами. Всего несколько видов пелагических амфипод 
обитают в пресных водоёмах. Среди них, например, североамериканский вид 
Hyalella montezuma, обитающий в Колодце Монтесума [Witt, Blinn, Hebert, 
2003], Jesogammarus annandalei из оз. Бива в Японии [Ishikawa, Urabe, 2002]. 
Среди разнообразной фауны амфипод оз. Байкал эндемичный вид M. bran-
ickii (Crustacea: Amphipoda: Gammaridea) является единственным представи-
телем макрозоопланктона и единственным из амфипод, ведущим пелагиче-
ский образ жизни. Из-за высокой морфологической и экологической специа-
лизированности данного вида его относят к отдельному семейству Macrohec-
topodidae (Sowinsky, 1915). 

Ранее было показано, что этот вид населяет всё озеро и преимуществен-
но встречается на глубинах 100–700 м [Bekman, Afanasyeva, 1977]. 
M. branickii является важным компонентом экосистемы Байкала, так как это 
главный хищник зоопланктона, потребитель фитопланктона и важный ком-
понент питания пелагических рыб [New data regarding … , 2021]. Чрезвычай-
ная морфологическая и экологическая дивергенция Macrohectopus от его 
близких генетических родственников и, наоборот, большие генетические 
дистанции среди других морфологически сходных микруроподид позволяют 
предполагать факт разобщения морфологической и молекулярной эволюции 
у байкальских амфипод [Macdonald, Yampolsky, Duffy, 2005]. 

Митохондриальный геном M. branickii является одним из самых длин-
ных среди многоклеточных животных. При этом не ясно, связана ли длина 
митохондриального генома с образом жизни представителей этого вида. Од-
ним из возможных подходов к изучению такой связи может быть анализ ха-
рактеристик популяций M. branickii в оз. Байкал с использованием митохон-
дриальных белок-кодирующих генов в качестве молекулярных маркеров 
[The mitochondrial genome … , 2021]. До сих пор, несмотря на уникальность 
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M. branickii, не было исследовано ни его генетическое разнообразие на внут-
ривидовом уровне, ни его внутривидовое морфологическое разнообразие. 

В данной работе мы представляем результат морфологического анализа 
внутрипопуляционной изменчивости вида M. branickii из северной котлови-
ны оз. Байкал, а также результат молекулярного анализа на основе последо-
вательности фрагмента митохондриального гена Nad5 нескольких особей 
вида из трёх котловин озера. 

Материалы и методы 

Материал для исследования (рис. 1, А) собран с борта НИС «Титов» и 
НИС «Г. Ю. Верещагин» с помощью планктонной сети Джеди для пресной 
воды со стаканом-накопителем и трала со всех котловин и берегов оз. Байкал 
на глубинах 100–300 м в июне и августе 2022 г. Амфиподы фиксировались 
96%-ным этанолом с последующим переносом в 70%-ный. Видовая принад-
лежность образцов устанавливалась по морфологическим признакам при по-
мощи определителей [Базикалова, 1945, с. 180–182; Тахтеев, 2000, с. 32–33]. 
А. Я. Базикалова использует следующие ключевые определительные харак-
теристики: придаточный жгутик одночленистый или отсутствует; верхние 
антенны во много раз толще нитевидных нижних; тело тонкое, слабое, силь-
но вытянутое; придаточный жгутик отсутствует. В. В. Тахтеев приводит дру-
гие признаки: пятый членик стержня антенны 2 на конце не вздут, прокси-
мальная часть жгута не отличается резко от него по толщине; кутикулярные 
выросты на сегментах метасомы без вторичных шипов либо вообще отсут-
ствуют; срединный ряд возвышений отсутствует или развит слабо – в виде 
очень низких килей или маленьких бугорков; боковые и краевые ряды воз-
вышений отсутствуют или представлены неясными вздутиями или слабыми 
бугорками; средний ряд возвышений отсутствует на всех сегментах; стержни 
антенн 1 в несколько раз толще стержней антенн 2; последние с очень длин-
ными и тонкими четвёртым и пятым члениками; переоподы 6 и 7 длинные, 
очень тонкие, нитевидные; придаточный жгутик отсутствует (под микроскопом 
может быть виден его рудимент); ветви уроподов 1 несут только мелкие шипи-
ки, ветви уроподов 2 и 3 – густые перистые щетинки; самцы карликовые. Самцы 
идентифицированы по наличию половых папилл в основании последней пары 
переоподов, а также грубых и густых волосков на передних гнатоподах, ис-
пользуемых для передачи сперматофоров в половые отверстия самок. 

По схеме, предложенной в работе Е. Н. Тихоновой [2012], выполнены 
измерения 21 морфологического признака для 12 половозрелых самок 
M. branickii из проб, собранных у западного (район губы Сеногда с глубин 
224–277 м) и восточного (зал. Чивыркуйский с глубин 110–158 м) побережий 
северной котловины оз. Байкал (рис. 1, Б). В число признаков вошли: общая 
длина тела; длина первого-третьего сегментов стержня антенн I пары; длина 
четвертого и пятого сегментов стержня антенн II пары; длина и ширина про-
подитов гнатоподов I и II пар; длина и ширина базиподитов переоподов III, 
IV и V пар; длина и ширина тельсона; длина уроподов III пары; длина 
наружной и внутренней ветвей уроподов III пары. Временные препараты го-
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товили в воде, для промеров использовали придатки левой стороны тела ам-
фипод. Измерения выполнены под бинокулярным микроскопом МСП-
1 В.2 («ЛОМО-Микроанализ», Россия) с применением окулярной линейки 
(шкала для окуляра WF10x). 

 
 
 

 

 
 

Рис. 1. А – внешний вид M. branickii (сверху вниз – самка и самец) [по: Базикалова, 
1945]; Б – карта-схема расположения точек сбора образцов M. branickii; В – box-plot вариа-
бельности измеренных морфометрических признаков (наименования признаков – см. табл.) 

Данные промеров внесены в сводную таблицу, определён коэффициент 
вариации значений всех признаков. Результаты визуализировались с помо-
щью функции boxplot языка программирования R (рис. 1, В). 
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В качестве молекулярного маркера в работе применён фрагмент мито-
хондриального гена Nad5 длиной около 700 п. о. Выделение ДНК произво-
дилось по модифицированному методу Дж. Дойла и Э. Диксон [Doyle, 
Dickson, 1987] из мышц базиподитов третьей-пятой пар переоподов самок 
M. branickii, собранных в районах, показанных на рис. 1, за исключением 
Чивыркуйского залива. ПЦР-амплификация проводилась на амплификаторах 
Т100 Thermal Cycler (BioRad, США) и БИС М111 (БИС-Н, Россия) с рассчи-
танной программой с использованием одной пары праймеров для Nad5:  
1) денатурация ДНК матрицы при 95 °С в течение 5 мин; 2) 32 цикла денату-
рации при 95 °С в течение 10 с, отжига при 52 °С в течение 30 с и элонгации 
при 72 °С в течение 1,5 мин; 3) постэлонгация при 72 °С в течение 5 мин. 
Структура праймеров для гена Nad5 – Mb18880F 
GCTACTACTTTCTTCATGTCTAC и Mb19580R 
TCTTTAGTTGGGGGACAGTAGT. Очищенный ПЦР-продукт с добавлением 
соответствующего праймера секвенирован методом Сенгера на базе генети-
ческого анализатора НАНОФОР 05 («Синтол», Россия) в НПО «Синтол» (г. 
Москва). Последовательности депонированы в базу данных GenBank под 
номерами OR592095-OR592103, скорректированы и выровнены в редакторе 
BioEdit [Hall, 2011, p. 62] (https://bioedit.software.informer.com/). Сеть гапло-
типов реконструирована с помощью пакета pegas для языка программирова-
ния R [Paradis, 2010, p. 420]. В нём же на основе полученных нуклеотидных 
последовательностей рассчитаны параметр генетического разнообразия θs и 
статистический тест Tajima’s D. 

Результаты и обсуждение 

Анализ нуклеотидных последовательностей фрагмента гена Nad5, полу-
ченных от девяти особей M. branickii из всех трёх котловин озера, показал их 
низкую вариабельность относительно последовательности данного гена в 
составе полного митохондриального генома из базы данных RefSeq 
(MT047459). Пять полученных последовательностей были идентичны соот-
ветствующему участку референсного митохондриального генома, остальные 
четыре имели одну замену (С→Т) в положении 19017 относительно рефе-
ренсного митохондриального генома.  

Значение популяционного параметра (θs) для набора последовательно-
стей составило 0,3679369, что подтверждает низкое генетическое разнообра-
зие. Значение теста Tajima’s D (1,401174) позволяет предполагать отклоне-
ние от нейтральной молекулярной эволюции. Однако рассчитанное значение 
P-value (0,1954778) не позволяет с уверенностью утверждать, что причиной 
низкого генетического разнообразия современной популяции было недавнее 
снижение численности в эволюционной истории M. branickii. 

Встречаемость обоих гаплотипов в трёх котловинах озера показывает, 
что M. branickii образует одну панмиктическую популяцию, что согласуется 
с отсутствием географических и экологических барьеров в пелагиали озера 
(рис. 2). 
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Рис. 2. Сеть гаплотипов M. branickii с указанием на их встречаемость по котловинам оз. 

Байкал: 1 – южная; 2 – северная; 3 – центральная 
  
  

Митохондриальный ген Nad5, фрагмент которого был использован в ис-
следовании в качестве генетического маркера, является одним из самых ва-
риабельных среди генов митохондриального генома как у амфипод 
[Evolution of mitochondrial … , 2016], так и у других беспозвоночных. 
Nad5 является одним из ключевых генов в процессе дыхательной цепи мито-
хондрий. Он кодирует белок NADH-дегидрогеназы, который является ча-
стью комплекса I дыхательной цепи и играет важную роль в производстве 
энергии в клетках организма. 

Низкая генетическая вариабельность по данному молекулярному мар-
керу показывает низкую эффективную численность популяции данного вида. 
Одной из причин низкой эффективной численности может быть уменьшение 
количества самцов в популяции из-за заражения паразитическими микроспо-
ридиями, либо имело место общее снижение численности популяции этого 
вида в прошлой эволюционной истории. Микроспоридии, как известно, вы-
зывают смещение полов у разных видов членистоногих, в том числе амфи-
под [Wittner, Weiss, 1999; Widespread vertical transmission … , 2004]. Иссле-
дование байкальского вида Gmelinoides fasciatus выявило зараженность мик-
роспоридиями, что могло стать одним из факторов влияния на эффективную 
численность популяции [Кузьменкова, Щербаков, Смит, 2008].  

1 2 3
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Расширение набора данных нуклеотидных последовательностей 
M. branickii, как и исследования заражённости микроспоридиями, позволит 
приблизиться к пониманию механизма наблюдаемого низкого генетического 
разнообразия этого вида. 

Морфологический анализ на основе рассчитанных данных (табл.) поз-
волил выявить разную степень вариабельности исследованных признаков у 
M. branickii (рис. 2). 

Уровень фенотипической изменчивости всех морфологических призна-
ков у самок из северной котловины невысок (коэффициент вариации состав-
ляет 10,82–32,72 %). Наименее вариабельны общая длина тела, длина второ-
го и третьего члеников стебелька верхних антенн, ширина и длина проподи-
тов гнатоподов первой пары, ширина проподитов гнатоподов второй пары, 
ширина и длина базиподитов переоподов четвёртой и пятой пар. Наиболее 
вариабельны длина 1 членика стебельков верхних антенн, длина четвёртого 
и пятого члеников стебелька нижних антенн, длина проподитов гнатоподов 
второй пары, ширина и длина базиподитов переоподов третьей пары, длина 
стебелька и наружной и внутренней ветвей уроподов третьей пары, ширина и 
длина тельсона. Признаки с высоким значением вариации показывают высо-
кую валентность вида к условиям среды [Intra- and interspecific … , 2002], а 
также указывают на интенсивность процессов его микроэволюции [Грант, 
1991]. 

Заключение 

Морфологический анализ амфипод M. branickii, обитающих в северной 
котловине оз. Байкал, выявил разную степень вариабельности 21 измеренно-
го признака. Результаты позволяют предположить характер вариабельности 
изученных признаков для вида в целом, а также предложить в качестве до-
статочного для популяционных исследований вида сокращённый список 
признаков: длина первого членика стебелька верхних антенн; длина четвёр-
того и пятого члеников стебелька нижних антенн; длина проподитов гнато-
подов второй пары; ширина и длина базиподитов переоподов третьей пары; 
длина стебелька, наружной и внутренней ветвей уроподов третьей пары; ши-
рина и длина тельсона. 

По фрагменту митохондриального гена Nad5 этот эндемичный вид, оби-
тающий в пелагиали всех трёх котловин озера, показывает слабую диффе-
ренцированность и относительное однообразие, что характерно для моноти-
пических видов. Последнее согласуется с особенностями его биологии и 
экологии. 

 



Таблица 
Набор данных, рассчитанных на основе измерений 21 морфологического признака M. branickii 

№ x̄ σ CV х/x̄ 

p_1 20,358 4,421 21,717 1,105 0,968 0,982 0,820 1,041 0,919 0,761 0,933 0,835 0,835 1,596 1,203 
p_2 1,742 0,419 24,071 0,976 0,976 0,919 0,861 1,033 0,976 0,804 0,861 0,746 0,976 1,772 1,148 
p_3 3,275 0,708 21,631 1,008 0,885 0,916 0,794 0,885 0,794 1,069 1,221 0,763 0,916 1,527 1,221 
p_4 4,283 0,851 19,875 1,074 0,934 1,027 0,864 1,027 0,794 0,934 1,051 0,817 0,817 1,564 1,097 
p_5 3,517 0,865 24,594 0,825 0,995 0,967 0,853 0,938 0,910 0,853 0,995 0,768 0,910 1,706 1,280 
p_6 2,992 0,765 25,583 1,070 1,003 1,003 0,802 1,003 0,869 0,769 0,903 0,735 0,836 1,671 1,337 
p_7 1,417 0,339 23,909 1,412 1,271 1,059 0,918 1,059 0,918 0,766 0,918 0,706 0,706 1,412 0,847 
p_8 1,350 0,325 24,098 1,407 1,037 1,037 0,963 1,111 1,037 0,741 0,963 0,741 0,667 1,481 0,815 
p_9 0,592 0,064 10,819 1,014 1,014 1,014 1,014 1,014 0,845 1,014 1,014 0,845 0,845 1,183 1,183 
p_10 0,525 0,116 22,165 0,952 0,952 0,762 0,952 1,143 0,952 0,952 0,952 0,762 0,762 1,524 1,333 
p_11 0,492 0,132 26,853 1,017 1,017 0,814 1,017 0,814 0,814 0,610 1,017 0,814 1,017 1,627 1,424 
p_12 0,308 0,076 24,623 0,973 1,297 0,973 0,973 0,973 0,973 0,649 0,973 0,649 0,973 0,973 1,622 
p_13 0,658 0,132 20,054 0,911 1,063 0,911 1,063 0,911 1,063 0,759 0,911 0,759 0,911 1,519 1,215 
p_14 0,433 0,047 10,879 1,154 0,923 0,923 0,923 1,154 0,923 0,923 1,154 0,923 0,923 1,154 0,923 
p_15 0,608 0,144 23,687 1,151 0,822 0,822 0,658 0,986 0,986 0,986 0,986 0,986 0,822 1,644 1,151 
p_16 0,392 0,049 12,587 1,021 1,021 1,021 0,766 1,021 1,021 1,021 1,021 0,766 1,021 1,277 1,021 
p_17 0,817 0,267 32,717 1,224 0,857 0,857 0,735 1,224 0,857 0,612 0,980 0,612 0,857 1,714 1,469 
p_18 0,775 0,217 27,936 1,032 0,903 1,161 0,774 1,032 0,903 0,516 0,903 0,774 1,032 1,677 1,290 
p_19 0,467 0,118 25,254 1,071 0,857 0,857 1,071 0,857 1,071 0,643 0,857 0,857 0,857 1,500 1,500 
p_20 2,775 0,748 26,972 0,973 0,937 1,081 0,829 1,081 0,901 0,721 0,973 0,721 0,721 1,622 1,441 
p_21 2,858 0,888 31,078 1,120 0,910 1,050 0,910 1,050 0,875 0,700 0,980 0,735 0,525 1,749 1,399 

Примечание. Наименования морфологических признаков: p_1 – общая длина тела, p_2–4 – длина первого-третьего члеников стебелька верхней антенны, p_5, 6 – длина 
четвертого-пятого членика стебелька нижней антенны, p_7, 8 – длина проподитов гнатоподов первой-второй пары, p_9, 10 – ширина проподитов гнатоподов первой-
второй пары, p_11, 13, 15 – длина базиподитов переоподов третьей-пятой пары, p_12, 14, 16 – ширина базиподитов переоподов третьей-пятой пары, p_17, 18 – длина и 
ширина тельсона, p_17 – длина стебелька уроподов третьей пары, p_20, 21 – длина наружной и внутренней ветви уроподов третьей пары. х – исходное значение при-
знака, x̄ – среднее арифметическое, σ – стандартное отклонение, х/x̄ – коэффициент вариации. 
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