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Проведено сравнение структуры обонятельных сенсилл у амфипод Байкальского региона – девяти
наиболее распространенных в оз. Байкал видов (Ommatogammarus carneolus melanophthalmus Bazika-
lova, 1945, O. flavus (Dybowsky, 1874), O. albinus (Dybowsky, 1874), Eulimnogammarus verrucosus (Gerst-
feldt, 1858), E. vittatus (Dybowsky, 1874), E. cyaneus (Dybowsky, 1874), Acanthogammarus godlewskii (Dy-
bowsky, 1874), Pallasea cancelloides (Gerstfeldt, 1858) и Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 1899)) и голаркти-
ческого Gammarus lacustris Sars, 1863. Результаты исследования впервые демонстрируют сравнение
длины и количества эстетасков у байкальских амфипод и изображения эстетасков байкальских ам-
фипод, полученных с помощью СЭМ, а также подтверждают и дополняют полученные ранее дан-
ные о количестве эстетасков на сегмент у трех глубоководных видов байкальских амфипод рода Om-
matogammarus. Из этих амфипод, различающихся по диапазону глубины обитания, у наиболее глу-
боководного вида O. albinus выявлено наибольшее количество эстетасков. Размер и количество
эстетасков у самок и самцов у литорального Eulimnogammarus verrucosus и глубоководных видов не
различались. У литоральных амфипод показано более высокое оснащение механорецепторами на
антеннах I, чем у глубоководных.
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ВВЕДЕНИЕ
Водные организмы получают информацию о

наличии пищи и партнеров для спаривания, ана-
лизируя химический состав среды (Watling, Thiel,
2013; Derby, Thiel, 2014; Kamio, Derby, 2017). Рако-
образные покрыты хитиновым экзоскелетом, не
пропускающим воду и растворенные в ней веще-
ства. Они улавливают химические сигналы с по-
мощью хеморецепторных сенсилл – кутикуляр-
ных выростов, играющих роль сенсоров (Breit-
haupt, Thiel, 2011). Хеморецепторные сенсиллы
подразделяют на обонятельные и распределен-
ные (Kaufmann, 1994; Kamio, Derby, 2017) (Доп.
мат. рис. S1). Обонятельные сенсиллы являются
унимодальными, содержат только один тип сен-
сорных клеток и чувствительны только к химиче-
ским стимулам. Распределенные сенсиллы бимо-
дальные, помимо хемосенсорных клеток содер-
жат механосенсорные, которые воспринимают
механические раздражители (Schmidt, Gnatzy,
1984; Laverack, 1988).

Эстетаски, одни из наиболее распространен-
ных у ракообразных обонятельных сенсилл, рас-
полагаются на сегментах медиальной стороны ос-
новного жгута первой пары антенн, которую так-
же называют антеннами I (Watling, Thiel, 2013). На
некоторых сегментах антенн I эстетаски могут от-
сутствовать, а их общая сумма и количество на
единичном сегменте могут различаться у разных
видов (Механикова, 2002; Breithaupt, Thiel, 2011;
Сидоров, 2012; Urbschat, Scholtz, 2019). Длина эс-
тетасков зависит от размера организма. Самые
длинные эстетаски (600–1400 мкм) обнаружены у
крупных декапод, таких как крабы и лобстеры
(Breithaupt, Thiel, 2011). Представители надотряда
перакариды (Crustacea, Peracarida), к которым от-
носятся амфиподы, изоподы, мизиды и др., мень-
ше по размеру, чем декаподы, длина их эстетас-
ков достигает 120–400 мкм (Hallberg et al., 1992).

Кроме эстетасков, антенны ракообразных не-
сут другие типы унимодальных сенсилл. Скопле-
ния эстетасков у некоторых ракообразных обра-
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зуют сенсорный орган каллинофор, который
встречается cреди эвкарид и перакарид (развиты у
Amphipoda) (Механикова, 2021). Ряд амфипод на
обеих парах антенн либо только на второй паре
несут кальцеолы – сложноорганизованные по-
верхностные рецепторы. Предположительно, они
обладают свойствами хемо- или механорецепто-
ров (возможно наличие обоих модальностей) и
задействованы в поиске партнера для спаривания
(Механикова, 2021). У некоторых видов мизид и
амфипод у самцов на базальной части антенн I
либо рядом с эстетасками были обнаружены са-
мец-специфичные сенсиллы (Johansson, Hallberg,
1992).

Бимодальные сенсиллы, напротив, располага-
ются неравномерно по всему телу ракообразных,
откуда произошло их название “распределен-
ные”. При этом они образуют плотные скопления
на антеннах, на ротовой области, первой паре пе-
реопод и других конечностях (Schmidt, Gnatzy,
1984; Watling, Thiel, 2013). Существуют тактиль-
ные и гидродинамические механорецепторы, ак-
тивирующиеся одновременно с химическими
сенсорами (Derby, Thiel, 2014; Pravin et al., 2015).

Амфиподы (Amphipoda, Crustacea) – много-
численный отряд (~10 тыс. видов) (Arfianti, 2020),
удивляющий своими адаптивными способностя-
ми. Они приспособились к обитанию в морской и
пресной воде, где населяют многочисленные ти-
пы субстратов; существуют и наземные виды.
Можно предположить, что и сенсиллы (их коли-
чество и структура) у амфипод из разных сред
обитания будут различаться. В работе (Urbschat,
Scholtz, 2019) исследована внешняя морфология
эстетасков у трех видов амфипод, обитающих при
разных условиях среды, с использованием скани-
рующей электронной микроскопии (СЭМ). У
морских амфипод Gammarus salinus Spooner, 1947,
пресноводного подземного вида Niphargus pute-
anus (Koch, 1836) и у наземного Cryptorchestia
garbinii Ruffo, Tarocco & Latella, 2014 сравнивали
размеры, число и форму обонятельных сенсилл.
Среди этих видов наиболее длинные и широкие
эстетаски с наибольшей поверхностью тонкой
проницаемой кутикулы были у морского вида
Gammarus salinus. Авторы связывают эту особен-
ность с эвтрофностью населяемого данным ви-
дом водоема и с необходимостью детектировать
одоранты среди большого разнообразия химиче-
ских веществ (Urbschat, Scholtz, 2019).

Глубоководные организмы адаптированы к
высокому гидростатическому давлению, низкой
температуре воды, отсутствию освещения и сла-
бой обеспеченности пищей (Jamieson et al., 2010).
В этих условиях у глубоководных видов могла
развиться высокочувствительная система хемо-
рецепторов, способных почувствовать добычу на
большом расстоянии. Например, некоторые ам-

фиподы могут уловить молекулы, выделяемые
разлагающимися животными, на дистанции до
2 км (Sainte-Marie, Hargrave, 1987). Большое
число эстетасков (8–10) на одном сегменте обнару-
жено у средиземноморской амфиподы Bathymedon
longirostris Jaume и Cartes & Sorbe, 1998, распростра-
ненной на глубине 1000 м (Jaume et al., 1998).

Единственный пресноводный водоем, в кото-
ром амфиподы обитают на большой глубине, –
оз. Байкал. Амфиподы оз. Байкал представлены
>350 видами и подвидами, населяющими все глу-
бины озера. Обонятельные сенсиллы байкаль-
ских амфипод изучала И.В. Механикова (2002,
2021). Ею показано, что в оз. Байкал у литораль-
ных амфипод на сегментах антенн I присутствует
по одному эстетаску. Антенны I небольшой зары-
вающейся амфиподы Homocerisca perla (Dybowsky,
1874) несут парные эстетаски. Особи этого вида
обитают преимущественно на глубине 40–50 м на
песчаном грунте и питаются детритом (Механи-
кова, 2002). По два эстетаска на сегмент встреча-
ются у единственной пелагической амфиподы
оз. Байкал Macrohectopus branickii (Dybowsky, 1874).
В отличие от Homocerisca perla, у Macrohectopus
branickii эстетаски находятся на расстоянии друг
от друга – один на дистальной части сегмента,
второй посередине (такое расположение встреча-
ется реже) (Механикова, 2002). Отмечено, что фа-
культативный некрофаг Ommatogammarus carneo-
lus melanophthalmus Bazikalova, 1945 (предпочитае-
мые глубины 200–300 м) имеет одиночные
эстетаски на сегментах, тогда как у облигатных
глубоководных некрофагов присутствует по два–
три (иногда четыре) эстетаска на сегмент у O. fla-
vus (Dybowsky, 1874) (предпочитаемые глубины
100–600 м) или по два–пять эстетасков у O. albi-
nus (Dybowsky, 1874) (предпочитаемые глубины
200–1637 м) (Базикалова, 1945; Механикова,
2002). Однако неизвестно, различается ли у дан-
ных видов общее число эстетасков с увеличением
их числа на сегмент, и может ли это быть одним
из способов усилить эффективность обнаруже-
ния запахов как адаптации к обитанию в глубоко-
водной зоне. Нет данных и о том, как варьируют
размеры эстетасков у литоральных и глубоковод-
ных байкальских амфипод, и есть ли какие-то
принципиальные различия в морфологии обоня-
тельных сенсилл у видов с разными экологиче-
скими характеристиками.

С помощью современных методик и техноло-
гий авторы решили проверить гипотезу, что в
процессе эволюции при заселении амфиподами
глубоководной зоны оз. Байкал у них могли про-
изойти адаптивные изменения структур хеморе-
цепторной системы.

Цель работы – провести морфометрическое
сравнение сенсилл у ряда близкородственных ам-
фипод Байкальского региона, обитающих в раз-
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личных экологических условиях и на разных глу-
бинах.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Объектами исследования были наиболее рас-

пространенные в оз. Байкал амфиподы: три глу-
боководных вида – O. carneolus melanophthalmus,
O. flavus и O. albinus, четыре литоральных вида –
Eulimnogammarus verrucosus (Gerstfeldt, 1858),
E. vittatus (Dybowsky, 1874), E. cyaneus (Dybowsky,
1874), Acanthogammarus godlewskii (Dybowsky, 1874).
Также исследовали байкальские виды Pallasea can-
celloides (Gerstfeldt, 1858) и Gmelinoides fasciatus
(Stebbing, 1899), пойманные в р. Ангара в г. Ир-
кутск. Эти два вида – представители байкальской
литорали, частично заселившие заводи р. Ангара,
вытекающей из оз. Байкал. Дополнительно в работе
представлена голарктическая амфипода Gammarus
lacustris Sars, 1863, близкородственная фауне бай-
кальских амфипод. По данным молекулярной си-
стематики, все исследованные виды входят в мор-
фологический род Gammarus (Naumenko et al.,
2017). Литоральные виды амфипод отлавливали с
использованием гидробиологического сачка. Для
отлова глубоководных амфипод со льда оз. Бай-
кал на дно озера устанавливали ловушки с поме-
щенной внутрь приманкой (несвежая мертвая
рыба). Сведения о местах вылова амфипод для
различных анализов представлены в табл. 1.

Изучение структуры эстетасков проводили с
применением световой микроскопии (инверти-
рованный микроскоп CELENA S и флуоресцент-
ный микроскоп Leica DC 300). Для работы ис-
пользовали свежие образцы тканей амфипод, а
также зафиксированные в этаноле или формали-
не (для последующего окрашивания образцов).
Живых амфипод анестезировали в гвоздичном
масле в концентрациях, соответствующих их раз-
мерам: 0.01%-ная для Eulimnogammarus vittatus,
Pallasea cancelloides и Gmelinoides fasciatus и 0.04%-
ная для более крупного Eulimnogammarus verrucos-
us. Антенны I исследуемых амфипод удаляли и
помещали на предметное стекло. Для поддержа-
ния хеморецепторов в раскрытом состоянии на
стекло наносили 30 мкл воды. Наблюдения не-
окрашенных эстетасков проводили в световом
поле (рис. 1). Для более детального изучения эс-
тетасков применяли фазовый контраст. Для ис-
следования объемных пучков эстетасков приме-
няли Z-стэкинг с последующей сшивкой послой-
ных фотографий в программе ImageJ (Schneider et
al., 2012).

У байкальских амфипод E. verrucosus, Om-
matogammarus albinus, O. flavus и O. carneolus mela-
nophthalmus определяли пол, длину тела, размер
антенн I. Длину эстетасков измеряли у наиболее
массовых амфипод с контрастной глубиной и ме-
стом обитания – литорального Eulimnogammarus

verrucosus (n = 5) и глубоководного Ommatogam-
marus albinus (n = 5) – с использованием встроен-
ного в CELENA S программного обеспечения. У
трех видов эврибатных амфипод O. albinus, O. fla-
vus и O. carneolus melanophthalmus (n = 7 для каждо-
го вида) считали общее число эстетасков и их
число на единичный сегмент. Измерения и под-
счет эстетасков проводили при увеличении ×40
при фазовом контрасте. Количественные данные
обрабатывали в среде программирования R (R
Core Team, 2022) с использованием пакетов gg-
plot2 (Wickham, 2016) и ggpubr (Kassambara, 2020).
Статистическую обработку данных проводили с
помощью критерия Манна–Уитни с поправкой
Хольма на множественные сравнения.

Для определения частичной последовательности
цитохром-c-оксидазы из целых животных выделяли
ДНК с помощью набора реактивов ДНК-Сорб-М
(Синтол, Россия), амплифицировали нужный
фрагмент с помощью полимеразной цепной ре-
акции (Доп. мат. табл. S1) и очищали коммерче-
ским набором Cleanup Standard (Евроген, Рос-
сия). Далее продукт секвенировали по методу
Сэнгера с использованием прибора Нанофор-05
(Институт аналитического приборостроения).
Полученные последовательности выравнивали в
программе UGENE (Okonechnikov et al., 2012) с по-
мощью алгоритма mafft (Katoh, Stadley, 2013) и
вручную обрезали по самой короткой последова-
тельности (Доп. мат. Suppl. S2). Длина проанали-
зированных фрагментов – 628 пар нуклеотидов.
Филогенетическое древо строили методом мак-
симального правдоподобия в IQ-TREE2 (Mihn
et al., 2020); устойчивость топологии оценивали с
помощью методов ультрабыстрого бутстрепа (ul-
trafast bootstrap) и байесовской постериорной ве-
роятности. В качестве внешних групп использо-
вали последовательности из Eulimnogammarus ver-
rucosus (Rivarola-Duarte et al., 2014) и
Macropereiopus parvus Bazikalova, 1945 (Moskalen-
ko et al., 2020). Филогению визуализировали с по-
мощью пакета ggtree (Yu et al., 2017) для R.

Для исследования на СЭМ амфипод фиксиро-
вали в 70%-ном этаноле. Животных вынимали из
спирта, удаляли антенны I и просушивали при
комнатной температуре. Затем антенны I перено-
сили на держатели образцов, где их располагали
на дорсальной стороне. Подготовленные антен-
ны покрывали платиной, после чего анализиро-
вали на СЭМ.

Часть образцов окрашивали йодистым пропи-
дием в концентрации 1 мкг/мл для определения
местоположения ядер хеморецепторных клеток,
после чего изображения эстетасков визуализиро-
вали в красном флуоресцентном канале RFP
(#10103) микроскопа CELENA-S. Некоторые об-
разцы антенн I окрашивали красителем эозин ме-
тиленовый синий по Май-Грюнвальду (прокра-
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шивает протоплазму клеток). Удаленные антен-
ны I фиксировали в течение 1 сут в формалине,
затем переносили в краситель на 30 мин и промы-
вали водой. После окрашивания хеморецепторы
амфипод визуализировали с использованием
флуоресцентного и инвертированного микроско-
пов (Доп. мат. рис. S2).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
У разных видов амфипод Байкальского регио-

на внешний вид эстетасков был схожим, но име-
лись и некоторые различия (рис. 1). У Eulimnoga-
mmarus cyaneus, Gmelinoides fasciatus и Gammarus
lacustris сужения в базальной части эстетасков бы-
ли более выражены. На некоторых образцах при-

Таблица 1. Данные о местонахождении амфипод для различных анализов

Вид Место пробоотбора Глубина, м
Координаты

c.ш. в.д.

Обзор внешнего вида эстетасков с помощью CELENA S

Ommatogammarus carneolus 
melanophthalmus

оз. Байкал, пос. Большое Голоустное 300 52°01′34.5″ 105°26′21.5″

O. flavus оз. Байкал, пос. Большие Коты 750 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

O. albinus оз. Байкал, пос. Большие Коты 1000 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

Eulimnogammarus verrucosus оз. Байкал, пос. Листвянка 0–0.5 51°52′14.07″ 104°49′41.78″

E. vittatus оз. Байкал, пос. Листвянка 0–0.5 51°52′14.07″ 104°49′41.78″

E. cyaneus оз. Байкал, пос. Листвянка 0–0.5 51°52′14.07″ 104°49′41.78″

Acanthogammarus godlewskii оз. Байкал, пос. Большое Голоустное 20 52°01′10.3″ 105°23′08.0″

Pallasea cancelloides р. Ангара, г. Иркутск 0–0.5 52°17′20.0″ 104°15′45.3″

Gmelinoides fasciatus р. Ангара, г. Иркутск 0–0.5 52°16′58.6″ 104°16′14.7″

Gammarus lacustris р. Ангара, г. Иркутск 0–0.5 52°16′06.1″ 104°17′16.0″

Обзор внешнего вида эстетасков с помощью СЭМ

Ommatogammarus carneolus 
melanophthalmus

оз. Байкал, пос. Большие Коты 200 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

O. flavus оз. Байкал, пос. Большие Коты 300 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

O. albinus оз. Байкал, пос. Большие Коты 750 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

Eulimnogammarus verrucosus оз. Байкал, пос. Листвянка 0–0.5 51°52′14.07″ 104°49′41.78″

E. vittatus оз. Байкал, пос. Листвянка 0–0.5 51°52′14.07″ 104°49′41.78″

Измерение длины эстетасков

Ommatogammarus albinus оз. Байкал, пос. Большие Коты 750 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

Eulimnogammarus verrucosus оз. Байкал, пос. Листвянка 0–0.5 51°52′14.07″ 104°49′41.78″

Ommatogammarus carneolus 
melanophthalmus

оз. Байкал, пос. Большое Голоустное 300 52°01′34.5″ 105°26′21.5″

O. flavus оз. Байкал, пос. Большие Коты 750 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

O. albinus оз. Байкал, пос. Большие Коты 750 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

Определение последовательности цитохром-c-оксидазы

O. carneolus melanophthalmus оз. Байкал, пос. Большое Голоустное 300 52°01′34.5″ 105°26′21.5″

O. flavus оз. Байкал, пос. Большие Коты 50, 500 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

O. albinus оз. Байкал, пос. Большие Коты 500, 1000 51°53′25.5″ 105°04′28.2″
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мерно на середине длины эстетасков можно раз-
личить перетяжку (рис. 1б, 1д). Особенно хорошо
эта перетяжка видна на окрашенных образцах
(Доп. мат. рис. S2d). При применении фазового
контраста (Доп. мат. рис. S2a) базальная область
эстетаска и его верхушка подсвечены белым, а ди-
стальная область эстетаска затемнена. Белое све-
чение может быть связано с большей плотностью
из-за наличия в базальной части эстетаска мем-
бранных структур. В этой же области в красном
флуоресцентном канале зарегистрировано крас-
ное свечение, что может указывать на расположе-
ние ядер клеток обонятельных нейронов.

Для всех исследованных размерных характе-
ристик эстетасков не обнаружено их зависимости
от половой принадлежности. Медианная длина
эстетасков у литорального Eulimnogammarus verru-
cosus (71.1 ± 33.66 мкм) была статистически значи-
мо выше (критерий Манна–Уитни, p < 0.001), чем
у глубоководных Ommatogammarus albinus (61.5 ±
± 16.29 мкм) (рис. 2а). Установлено, что длина эс-
тетасков исследуемых видов не коррелирует с
длиной антенн I и длиной тела (рис. 2б, 2в). У всех

исследованных литоральных амфипод и у глубо-
ководного O. carneolus melanophthalmus зареги-
стрировано наличие только одного эстетаска на
сегмент (табл. 2; рис. 1а–1ж; рис. 3а). У глубоко-
водных O. flavus и O. albinus в начале антенн I на-

Рис. 1. Эстетаски амфипод Байкальского региона: а – Eulimnogammarus verrucosus; б – E. cyaneus; в – Pallasea cancelloides
из р. Ангара; г – Gmelinoides fasciatus из р. Ангара; д – Gammarus lacustris; е – Acanthogammarus godlewskii; ж – Ommatogam-
marus carneolus melanophthalmus; з – O. flavus; и – O. albinus; а, в, г, ж–и – результат фокус-стэкинга послойных изобра-
жений.

(a) (б) (в)

(г) (д) (е)

(ж) (з) (и)

100 мкм 100 мкм 100 мкм

100 мкм 100 мкм 100 мкм

100 мкм 100 мкм 100 мкм

Таблица 2. Число эстетасков на сегмент у амфипод
Байкальского региона

Примечание. В скобках приведены данные по: (Механикова,
2002).

Вид Число эстетасков 
Ommatogammarus albinus 1–7 (1–5)
O. flavus 1–4 (2–4)
O. carneolus melanophthalmus 1 (1)
Acanthogammarus godlewskii 1
Eulimnogammarus verrucosus 1
E. vittatus 1
E. cyaneus 1
Pallasea cancelloides 1
Gmelinoides fasciatus 1
Gammarus lacustris 1
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ходится одиночный эстетаск в средней части сег-
мента. На сегментах O. flavus максимальное коли-
чество эстетасков достигает четырех на сегмент
(табл. 2; рис. 1з), у O. albinus – семи (табл. 2;
рис. 1и). На рис. 3а показано распределение чис-
ла сегментов с разным набором эстетасков у трех
видов Ommatogammarus. У O. flavus (рис. 3б) боль-
ше всего было сегментов с двумя эстетасками (168

из 353 проанализированных сегментов). Число
сегментов с одним и тремя эстетасками было рав-
но 91 и 86 из 353 соответственно, наиболее редки-
ми были сегменты с четырьмя эстетасками (8 сег-
ментов из 353). У O. albinus (рис. 3в) чаще всего
встречались сегменты с пучками по три и четыре
(58 и 55 сегментов из 260 соответственно) эстетас-
ка, редко – с семью эстетасками (7 сегментов из
260). Медианные значения длины тела глубоко-
водных O. carneolus melanophthalmus, O. flavus и
O. albinus достигали 13 ± 3.05, 17 ± 4.75 и 17 ± 1.95 мм
соответственно (рис. 4а). Выявлено, что длина те-
ла у этих трех видов статистически значимо не
различалась. Длина антенн I была 7 ± 1.66 мм у
O. carneolus melanophthalmus, 5 ± 2.05 мм у O. fla-
vus и 4 ± 1.17 мм у O. albinus (рис. 4б). По сравне-
нию с O. carneolus melanophthalmus и O. flavus, ан-
тенны I O. albinus были статистически значимо
короче (критерий Манна–Уитни с поправкой
Хольма, p < 0.05). Однако у данного вида обнару-
жено статистически значимо большее число эсте-
тасков (141 ± 52.18), чем у O. carneolus melanoph-
thalmus (56 ± 12.41) и O. flavus (100 ± 25.20) (крите-
рий Манна–Уитни с поправкой Хольма, p < 0.05)
(рис. 4в).

В строении эстетасков литорального Eulim-
nogammarus verrucosus и глубоководного Om-
matogammarus carneolus melanophthalmus отмечено
разделение на более гладкий стебелек и на смор-
щенную головку (рис. 5б, 5в). У Eulimnogammarus
verrucosus длина головки примерно в 2 раза боль-
ше длины стебелька, у Ommatogammarus carneolus
melanophthalmus – в 2–3 раза. Разделение на сте-
белек и головку слабо различимо для эстетасков
литорального Eulimnogammarus vittatus (рис. 5а) и

Рис. 2. Сравнительная характеристика медианной длины эстетасков у литорального Eulimnogammarus verrucosus и глу-
боководного Ommatogammarus albinus (n = 5): а – длина эстетасков, б – отношение длины эстетасков к длине антенн I,
в – отношение длины эстетасков к длине тела. Точками обозначены индивидуальные значения длины эстетасков (а),
индивидуальные значения медианной длины эстетасков (б, в).
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Рис. 3. Распределение числа сегментов с разным на-
бором эстетасков у O. carneolus melanophthalmus (а),
O. flavus (б), O. albinus (в).
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глубоководных Ommatogammarus flavus и O. albinus
(рис. 5г, 5д). При этом головка эстетасков у глубо-
ководных видов примерно в 4 раза длиннее сте-
белька.

Было обнаружено, что литоральные амфипо-
ды Eulimnogammarus verrucosus, E. vittatus, E. cyane-
us и Gаmmarus lacustris более оснащены механоре-
цепторными сенсиллами по сравнению с исследо-
ванными глубоководными видами. Их антенны I
оснащены разнообразными щетинками, большин-
ство из них гладкие, некоторые имеют сегментиро-
ванную поверхность. Антенны I литоральных фи-
тофагов Pallasea cancelloides покрыты слоем не-

больших щетинок, более густым в базальной
части. У Eulimnogammarus verrucosus на дистальной
части первого сегмента антенн I имеются механоре-
цепторы и шипики различного размера (Доп. мат.
рис. S3a–3г). Вторая и третья пары сегментов на
вентральной стороне несут ряды из длинных и
коротких щетинок. В середине каждого ряда рас-
положены более длинные и тонкие щетинки, по
краям от них находятся короткие широкие шипи-
ки. Такое же оснащение механорецепторами на
первых сегментах выявлено и у E. vittatus. У иссле-
дованных глубоководных видов первые сегменты
антенн I короче, чем у литоральных видов из
оз. Байкал. Самые короткие первые сегменты за-
регистрированы у Ommatogammarus albinus (Доп.
материалы рис. S3д–3з). Кроме того, механоре-
цепторных сенсилл на первых сегментах антенн I
у глубоководных амфипод меньше, они короче и
тоньше, чем у литоральных видов

По результатам филогенетического анализа
представителей рода Ommatogammarus все три ви-
да образуют обособленные группы (рис. 6). Виды
O. albinus и O. carneolus melanophthalmus являются
сестринскими, O. flavus образует внешнюю ветвь.
Различий внутри групп в зависимости от глубины
вылова не обнаружено. Высокие значения под-
держки топологии бутстрепа и байесовской по-
стериорной вероятности говорят об устойчивости
топологии.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Эстетаски разных амфипод похожи и узнавае-

мы за счет своей вздутой цилиндрической формы
и полупрозрачности. На изображениях, получен-
ных с помощью СЭМ, видно разделение эстетас-
ков на стебелек и головку (данные авторов; Urb-
schat, Scholtz, 2019). Выявленное морфологиче-
ское разделение в строении эстетасков может
быть связано с деформацией кутикулы во время
обсушивания антенн I и напыления на них плати-
ны. Возможно, более вздутая верхняя часть эсте-
тасков с порой на верхушке имеет более тонкую и
более проницаемую для молекул запахов кутику-
лу и, соответственно, больше деформируется при
обсушивании. По данным (Schmidt, Gnatzy, 1984;
Derby et al., 2016), в выступающую область эсте-
тасков отходят разветвленные дендритные сег-
менты, которые принимают и передают сигнал от
одорантов в обонятельный отдел дейтоцеребру-
ма. Полученные результаты подтверждают, что
общий вид и расположение эстетасков имеют не-
большие различия у разных видов амфипод. В ра-
боте (Urbschat, Scholtz, 2019) у трех видов амфипод с
разными экологическими характеристиками длина
эстетасков различалась. В нашем исследовании вы-
явлено, что длина эстетасков у амфипод из лито-
ральной зоны оз. Байкал (Eulimnogammarus verrucos-
us) (Доп. мат. рис. S4) больше, чем из глубоководной

Рис. 4. Морфометрические показатели Ommatogam-
marus carneolus melanophthalmus, O. flavus и O. albinus:
а – длина тела; б – длина антенн I; в – общее число
эстетасков на антенне I. По оси абсцисс: 1 – Om-
matogammarus carneolus melanophthalmus; 2 – O. flavus;
3 – O. albinus.
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(Ommatogammarus albinus) (Доп. мат. рис. S5). Веро-
ятно, размерные характеристики эстетасков не
связаны с эффективностью распознавания запа-
хов, а зависят от размера и стадии развития орга-
низма (Hallberg et al., 1992). Также у некоторых
видов отмечено необычное расположение эсте-
тасков – на последнем сегменте антенн I у лито-
рального Eulimnogammarus cyaneus и в середине
сегмента в базальной части антенн I у глубоко-
водных Ommatogammarus flavus и O. albinus.

Ранее И.В. Механикова (2002) обратила вни-
мание, что количество эстетасков на единичном
сегменте различается у представителей глубоко-
водного рода байкальских амфипод Ommatogam-
marus. Было обнаружено, что у O. albinus даже по
семь эстетасков в одном пучке. Кроме этого,
сравнение общего количества эстетасков и рас-
пределения сегментов с разным набором эстетас-
ков у O. carneolus melanophthalmus, O. flavus и O. al-
binus показало, что хотя данные виды генетически

близкие (см. выше), общее количество эстетасков
и их число на сегмент различаются, причем они
увеличиваются с возрастанием максимальной
глубины в диапазоне обитания вида. Следует от-
метить, что длина антенн I, напротив, короче у
исследованных видов, населяющих большие глу-
бины. Возможно, более короткие антенны мень-
ше повреждаются при массовых скоплениях об-
лигатных некрофагов на падали. Множественные
эстетаски встречаются у глубоководных видов
O. flavus, O. albinus и Bathymedon longirostris
(Jaume et al., 1998). Причина увеличения осна-
щенности обонятельными хеморецепторами мо-
жет быть связана с необходимостью усилить ве-
роятность обнаружения пищи и половых партне-
ров с меньшими энергетическими затратами в
таких условиях окружающей среды, где для осу-
ществления данной цели могут возникнуть пре-
пятствия. На большой глубине эти виды могут
сталкиваться как с дефицитом пищи, так и со сла-

Рис. 5. СЭМ микрофотографии эстетасков байкальских эндемичных амфипод: а – 10-й сегмент левой антенны I ли-
торального Eulimnogammarus vittatus с эстетаском, окруженным механорецепторными щетинками; б – 22-й сегмент
правой антенны I литорального E. verrucosus с эстетаском, видны механорецепторные щетинки; в – эстетаск глубоко-
водного Ommatogammarus carneolus melanophthalmus в окружении механорецепторных сенсилл; г – 33-й сегмент левой
антенны I глубоководного O. flavus с двумя эстетасками, окруженными четырьмя механорецепторными сенсиллами;
д – 21-й сегмент левой антенны I глубоководного O. albinus.
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бым проникновением света или его полным от-
сутствием.

Было выявлено, что у исследованных лито-
ральных видов антенны I более оснащены меха-
норецепторными сенсиллами, чем глубоковод-
ные виды. Возможно, большое количество и
крупные размеры механорецепторов у литораль-
ных амфипод связано с различными гидродина-
мическим и температурным режимами, более из-
менчивыми в литорали оз. Байкал (Русинек и др.,
2012; Бедулина и др., 2018). Механорецепторы мо-
гут быть задействованы в детекции изменения гид-
родинамических процессов, за счет чего животные
способны отслеживать приближение хищников и
более эффективно ориентироваться в пространстве
(Breithaupt, Thiel, 2011). По данным (Механикова,
2002), эстетаски всегда ассоциированы с щетинка-
ми, которые могут выполнять защитные функ-
ции. В работе (Urbschat, Scholtz, 2019) выявлены
различия в расположении этих щетинок у разных
видов амфипод; обрамление щетинками эстетас-
ков может различаться и в пределах особи. В ос-
новном, эти щетинки тоньше, чем эстетаски, мо-
гут быть длиннее эстетасков или равными им по
размеру.

Сопоставление результатов анализа филоге-
нии и данных по числу эстетасков позволяет
предположить, что в ходе эволюции O. carneolus
melanophthalmus утратил дополнительные эстетас-
ки на сегментах.

Выводы. Внешняя морфология эстетасков у
исследованных литоральных видов амфипод Бай-
кальского региона не имеет существенных разли-
чий. У байкальских глубоководных амфипод рода
Ommatogammarus эффективность детекции запа-
хов могла быть увеличена за счет увеличения чис-
ла эстетасков. Выявлено, что литоральные бай-
кальские амфиподы обладают более оснащенной
системой механорецепции антенн I, чем глубоко-
водные. У некоторых видов отмечено необычное
расположение эстетасков: на последнем сегменте
антенн I – у литорального Eulimnogammarus cyane-
us и на середине сегмента в базальной части ан-
тенн I – у глубоководных Ommatogammarus flavus
и O. albinus. Не зарегистрировано различий по
числу эстетасков у самцов и самок исследован-
ных амфипод.

ФИНАНСИРОВАНИЕ

Исследование выполнено за счет гранта Россий-
ского научного фонда № 22-14-00128, https://rscf.ru/
project/22-14-00128.

ДОПОЛНИТЕЛЬНЫЕ МАТЕРИАЛЫ

Дополнительный материал (Приложение, табл. S1,
Suppl. S2; рис. S1‒S5) публикуется только в электрон-
ном формате на сайтах https://link.springer.com и
https://www.elibrary.ru.

Рис. 6. Филогенетическое древо исследованных видов амфипод рода Ommatogammarus. Размерная линейка соответ-
ствует 0.05 заменам в расчете на позицию в выравнивании.
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Табл. S1. Праймеры, использованные для ампли-
фикации фрагмента цитохром-c-оксидазы и иденти-
фикаторы полученных последовательностей.

Suppl. S2. Выравнивание частичных последова-
тельностей цитохром-c-оксидазы, использованных
для восстановления филогении.

Рис. S1. Схема расположения различных типов хе-
мосенсорных сенсилл на примере амфипод.

Рис. S2. Результат окрашивания эстетасков бай-
кальских эндемичных амфипод.

Рис. S3. СЭМ микрофотографии базальной обла-
сти антенн I байкальских эндемичных амфипод.

Рис. S4. Внешний вид байкальской литоральной
амфиподы Eulimnogammarus verrucosus.

Рис. S5. Внешний вид байкальских глубоководных
амфипод рода Ommatogammarus.
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Comparison of Olfactory Sensilla Structure in Littoral 
and Deep-Water Amphipods from the Baikal Region
Y. A. Shirokova1, *, A. E. Saranchina1, Zh. M. Shatilina1, 2,

N. D. Kashchuk1, and M. A. Timofeyev1, 2

1Institute of Biology, Irkutsk State University, Irkutsk, Russia
2Baikal Research Centre, Irkutsk, Russia
*e-mail: yuliashirokova2501@gmail.com

The structure of olfactory sensilla was compared in amphipods from the Baikal region, namely in nine Baikal
species (Ommatogammarus carneolus melanophthalmus Bazikalova, 1945, O. flavus (Dybowsky, 1874), O. al-
binus (Dybowsky, 1874), Eulimnogammarus verrucosus (Gerstfeldt, 1858), E. vittatus (Dybowsky, 1874), E. cy-
aneus (Dybowsky, 1874), Acanthogammarus godlewskii (Dybowsky, 1874), Pallasea cancelloides (Gerstfeldt,
1858) and Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 1899)) and a Holarctic species Gammarus lacustris Sars, 1863. The
results of the study demonstrate the comparison of aesthetasc lengths and numbers, as well as SEM images
of the aesthetascs for Baikal amphipods for the first time. Our results confirm and complement the previously
obtained data on the number of aesthetascs per segment for three deep-water Baikal amphipod species of the
genus Ommatogammarus. Within the studied deep-water amphipods with different habitat depth ranges, Om-
matogammarus albinus (Dybowsky, 1874), inhabiting maximum habitat depth, had the highest number of aes-
thetascs. The size and number of aesthetascs did not differ in males and females of the littoral Eulimnogam-
marus verrucosus (Gerstfeldt, 1858) and deep-water species. The littoral amphipods were shown to have
equipped with more mechanoreceptors antennae I than deep-water amphipods.

Keywords: Crustacea, Amphipoda, chemoreception, olfaction, antennae I, aesthetascs, Baikal
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