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Abstract. The crustacean fauna of Siberia, in particular the Harpacticoida, has not been studied sufficiently. 
For the first time, the composition of harpacticoid copepod fauna in several waterbodies in the Ergaki Nature 
Park and the Yenisei River near the city of Krasnoyarsk is examined, and the data on the morphology and 
genetic barcodes (nucleotide sequences of the mtDNA fragment COI) of the species and subspecies found 
are presented. In July 2021, six species and subspecies of harpacticoids of the Pesceus, Bryocamptus, 
Maraenobiotus, Attheyella and Moraria genera were found in the Ergaki Nature Park; Maraenobiotus, 
Moraria and Harpacticella inopinata were found in the Yenisei River. All taxa were found within the 
known distribution ranges. For five of them, genetic barcodes were obtained, a total of 25 sequences. A 
phylogenetic analysis confirmed the genetic closeness of H. inopinata and Attheyella nordenskioldii in the 
south of Krasnoyarsk Krai and Lake Baikal (genetic distances were 0.014–0.036), as well as molecular-
genetic, but not morphological, homogeneity of Maraenobiotus insignipes insignipes from several 
waterbodies in the study site (pairwise genetic distances did not exceed 0.008). The latter species has been 
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found the most common in the south of Krasnoyarsk Krai. H. inopinata, a subendemic of Lake Baikal, 
has been registered in the Yenisei River only. The data obtained broaden understanding of taxonomic, 
morphological and genetic diversity of the Harpacticoida fauna in Siberia’s inland waters.

Keywords: biodiversity in Siberia, freshwater lakes, Harpacticoida, morphology of crustaceans, species 
composition, genetics barcodes, COI.

Acknowledgments. The authors are grateful to E. S. Chertoprud (A.N. Severtsov Institute of Ecology 
and Evolution of the RAS) and A. A. Novikov (Kazan Federal University) for the material (harpacticoid 
individuals) from the waterbodies of the Putorana Plateau and the Lena River delta. We thank E. S. Kochanova 
(University of Helsinki) for sequencing two DNA samples (numbers OP0973570, OP0973573). The work 
was carried out within the framework of the state assignment of the Department of Animal Ecology of the 
Institute of Biology, Komi Scientific Centre, Ural Branch of Russian Academy of Sciences: 122040600025-2.

Citation: Fefilova E. B., Golubev M. A., Bakashkina A. S., Popova E. I., Dubovskaya O. P., Velegzhaninov I. O. 
Integrative analysis of harpacticoid copepod fauna (Harpacticoida, Copepoda) in the south of Krasnoyarsk 
Krai: in several Ergaki Nature Park waterbodies and the Yenisei River. J. Sib. Fed. Univ. Biol., 2023, 16(3), 
318–335. EDN: NFHZKG

Интегративный анализ фауны гарпактикоид  
(Harpacticoida, Copepoda)  
юга Красноярского края:  
водоемов природного парка «Ергаки» и реки Енисей

Е. Б. Фефиловаа, М. А. Голубева, б, А. С. Бакашкинаб,  
Е. И. Поповаб, О. П. Дубовскаяв, г, И. О. Велегжаниновв

а Институт биологии Коми НЦ УрО РАН 
Российская Федерация, Сыктывкар 

б Сыктывкарский государственный университет  
им. Питирима Сорокина 

Российская Федерация, Сыктывкар 
в Институт биофизики СО РАН 

Российская Федерация, Красноярск 
г Сибирский федеральный университет 

Российская Федерация, Красноярск

Аннотация. Фауна Harpacticoida Сибири изучена недостаточно. Впервые исследован состав 
фауны этих ракообразных нескольких водоемов на территории природного парка «Ергаки» 
и реки Енисей в черте города Красноярска, представлены данные по морфологии найденных 
видов и подвидов и их генетическим баркодам – ​нуклеотидным последовательностям фрагмента 
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мтДНК СОI. В результате исследований в июле 2021 г. в природном парке «Ергаки» обнаружено 
шесть видов и подвидов ракообразных родов Pesceus, Bryocamptus, Maraenobiotus, Attheyella 
и Moraria; в Енисее найдены Maraenobiotus и Moraria, а также Harpacticella inopinata. Все таксоны 
обнаружены в пределах своих известных ареалов. Для пяти из них получены генетические баркоды, 
всего 25 последовательностей. Филогенетический анализ подтвердил генетическую близость 
H. inopinata и Attheyella nordenskioldii юга Красноярского края и озера Байкал (генетические 
дистанции 0,014–0,036), а также молекулярно-генетическую, но не морфологическую, однородность 
Maraenobiotus insignipes insignipes нескольких водоемов региона исследований (попарные 
генетические дистанции не превышали 0,008). Этот вид был наиболее распространенным 
на юге Красноярского края. Субэндемик озера Байкал H. inopinata был зарегистрирован только 
в Енисее. Полученные данные расширяют представления о фаунистическом, морфологическом 
и генетическом разнообразии Harpacticoida внутренних вод Сибири.

Ключевые слова: биоразнообразие Сибири, пресноводные озера, Harpacticoida, морфология 
ракообразных, видовой состав, генетические баркоды, COI.
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Введение

Исследования биоразнообразия, в том чис-
ле пресных вод, развиваются в настоящее время 
на новом уровне, связанном с привлечением ме-
тодов молекулярной генетики. Перспективным 
является накопление и сохранение сведений 
по генетическим баркодам видов в электрон-
ных базах данных открытого доступа (NCBI 
GenBank и BOLDSYSTEMS). Причем дополни-
тельные возможности использования данных 
по нуклеотидным последовательностям, в част-
ности веслоногих ракообразных (Copepoda), 
открываются при сопровождении их описа-
нием морфологии организмов и ее изменчи-
вости (Lee et al., 2014; Kochanova et al., 2018; 

Kochanova, Gaviria, 2018; Sönmez, Karaytuğ, 
2019; Fefilova et al., 2020). Комплексный подход 
к описанию таксонов и морфологических форм 
позволяет расширить объем информации для 
биогеографического анализа, предоставляет 
преимущества для ретроспективного сравнения 
состава и структуры биоты при изменчивости 
средовых условий регионов (Fefilova et al., 2020; 
Kochanova et al., 2021; Alekseev, Sukhikh, 2022).

Фауна веслоногих ракообразных отряда 
Harpacticoida российской Палеарктики иссле-
дована неравномерно (Фефилова, 2015; Fefilova 
et al., 2022). Так, при гидробиологических 
исследованиях Сибири этой группе до  сих 
пор уделялось мало внимания. Недавние ра-
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боты, посвященные мейофауне и  гарпакти-
коидам плато Путорана (Fefilova et al., 2013; 
Chertoprud et al., 2022; Novikov et al., 2023), 
дельты реки Лена (Novikov, Sharafutdinova, 
2020, 2022; Novikov et al., 2021, 2023), выявили 
в отдельных регионах восточной Палеаркти-
ки особенности состава этих ракообразных, 
расширили сведения об  ареалах их предста-
вителей и обнаружили новые для науки виды. 
По составу гарпактикоид юга Красноярского 
края (Центральная Сибирь) было известно 
только, что в  реках Енисей и  Ангара встре-
чается байкальский субэндемик Harpacticella 
inopinata Sars, 1908 (Окунева, 1989). Данные 
по  этой группе ракообразных в  природном 
парке «Ергаки» (Западный Саян) отсутство-
вали, при этом в  работах, посвященных ги-
дробиологическому и гидрохимическому из-
учению данного горного района (Глущенко 
и др., 2009; Zuev et al., 2012; Anishchenko et al., 
2015), подчеркивалась необходимость опре-
деления на  базе современной систематики 
видового состава и разнообразия его озерной 
биоты в связи с увеличением на водные эко-
системы антропогенной нагрузки.

Целью нашей работы было получить пер-
вые данные по видовому составу Harpacticoida 
реки Енисей (в  районе города Красноярск) 
и  природного парка «Ергаки», описать мор-
фологические особенности найденных видов 
и подвидов и выполнить их первичный гене-
тический анализ на основе последовательно-
сти маркерного фрагмента гена COI.

Материалы и методы
Описание районов исследований

Природный парк «Ергаки», в  терри-
торию которого входит горный хребет Ер-
гаки, расположен в  центральной части За-
падного Саяна, в  бассейне верхнего Енисея 
(юг  Красноярского края) (рис.  1 а). Протя-
женность этого горного комплекса с  запада 

на  восток около 80  км, ширина около 60  км 
(Глущенко и  др., 2009). Он сильно изрезан 
древними ледниками, имеется много кру-
тых скальных стен, глубоких речных долин 
и  озер. Местность «Ергаки» горно-таежная 
с  густой речной сетью, преобладают высо-
ты 1300–2100  м. Климат здесь резко конти-
нентальный с  продолжительной и  суровой 
зимой (до минус 41 °C в январе) и коротким 
жарким (до 32 °C в июле) летом. Озера в За-
падном Саяне в  основном ледникового про-
исхождения: каровые, моренно-подпрудные 
или рожденные горными обвалами. В  числе 
наиболее крупных озер  – ​Ойское (рис.  1 б). 
Его площадь более 500 тыс. м2, максимальная 
глубина 21  м, средняя  – ​8  м (Anishchenko et 
al., 2015). Остальные исследованные водоемы 
природного парка «Ергаки» представляют со-
бой меньшие по площади, более мелкие озера 
(пруды), из  которых одно имеет туристиче-
ское название – ​Уютное, остальные безымян-
ные (табл. 1). Дно всех обследованных водо-
емов выстилали плотные субстраты, в озере 
Уютное покрытые достаточно толстым (около 
5 см) слоем ила. Водоем рядом с озером Ой-
ское (OyL1) представлял собой затопленную 
мелкую котловину, сильно заросшую макро-
фитами (хвощом) (рис. 1 б).

Согласно (Глущенко и  др., 2009), озе-
ра природного парка «Ергаки» олиготроф-
ные или ультраолиготрофные, нейтральные 
по показателю pH (6,5–7,1), с высокой прозрач-
ностью (> 5 м по диску Секки) и высоким со-
держанием растворенного кислорода. По ис-
следованиям в  июне-августе 2011–2012  гг. 
(Anishchenko et al., 2015) прозрачность этих 
водоемов по диску Секки варьировала в пре-
делах 3–12 м, средняя за летний сезон темпе-
ратура воды у дна составляла 6,3–9,7 °C.

Основные экологические черты верхне-
го Енисея у Красноярска (рис. 1 б) – ​быстрое 
течение (2–4 м/с), галечное дно, в  литорали 
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а                                                                                      б

Рис. 1. Карта районов исследования (а) и фото обследованных водоемов – ​местообитания гарпактикоид 
(б). Обозначения см. в табл. 1

Fig. 1. Study site map (a) and photos of examined waterbodies, harpactiсoid habitats (б). For designations refer 
to Table 1

Таблица 1. Описания исследованных водоемов

Table 1. Description of examined waterbodies

Аббревиатура Координаты Донный субстрат

Озеро Ойское OyL 52.840846° с.ш., 
93.248404° в.д.

валуны, песок, местами 
заиленные и с обрастаниями

Водоем рядом с озером 
Ойское

OyL1 ‒ заиленный песок

Озеро Уютное UyutL ‒ заиленный гравий, валуны
Безымянный водоем рядом 
с турбазой «Жемчужина 
Саян»

Bez1 52.836813° с.ш., 
93.331919° в.д.

заиленный песок, валуны

Безымянный водоем 
рядом с озером Нижнее 
Буйбинское (Каровое)

Bez2 52.829981° с.ш., 
93.364514° в.д.

валуны, песок, местами 
заиленные и с обрастаниями

Река Енисей ‒ 55.979674° с.ш., 
92.748365° в.д.

галька
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заросшее фитоперифитоном, отсутствие ле-
дяного покрова зимой и низкие температуры 
воды летом из-за поступления гиполимниаль-
ной воды из  Красноярского водохранилища 
через плотину ГЭС в 30 км выше по течению 
(Gladyshev et al., 2012). Средняя температура 
воды у левого берега Енисея непосредственно 
выше города (совпадает с нашей станцией от-
бора проб) в мае-сентябре 2011–2012 гг. была 
8,4 ± 0,8 °C (Gladyshev et al., 2016).

Методы сбора  
и идентификации гарпактикоид

Гарпактикоид получали из  качествен-
ных проб зообентоса, которые собирали 
в период с 23 по 27 июля 2021 г., все – ​с бере-
га, с глубины 0,2–0,4 м. Для сбора использо-
вали сачок из  капронового сита с  размером 
ячеи 100 μм. Живые пробы просматривали 
под полевым стереомикроскопом NKSF20 
(Япония). Для генетических исследований 
гарпактикоид поштучно выбирали и фикси-
ровали 96 % этиловым спиртом, затем остав-
шуюся часть пробы – ​4 % формалином. Для 
исследований морфологии рачков исполь-
зовали микроскоп Leica DM 4000 B (Герма-
ния) с  максимальным увеличением ×1000. 
Рисунки выполняли с  помощью рисоваль-
ного устройства, прикрепленного к  этому 
микроскопу, и редактировали в программах 
Adobe Photoshop CS 3 Extendet и Xara Photo 
& Graphic Designer 6.

Видовую принадлежность гарпактикоид 
определяли по  (Lang, 1948; Боруцкий, 1952; 
Фефилова, 2015). Для морфологического опи-
сания найденных видов использовали сокра-
щения: A1 – ​антеннула, A2 – ​антенна, P1-P5 – ​
первая-пятая пара торакальных конечностей.

Методы генетических исследований

Для генетического анализа гарпактико-
ид использовали фрагмент митохондриаль-

ного гена первой субъединицы цитохромок-
сидазы (COI). Выделение ДНК, получение 
и  обработку ПЦР‑продуктов проводили 
в  ЦКП “Молекулярная биология” Инсти-
тута биологии Коми НЦ УрО РАН по  про-
токолу, ранее опубликованному (Kochanova 
et al., 2018). Выделение ДНК осуществля-
ли в  один этап инкубацией образца в  рас-
творе, содержащем хелатирующий агент 
Chelex 100 и  протеиназу K.  При выделении 
ДНК не  осуществляли механического раз-
рушения образца, поэтому после генетиче-
ских исследований повторно изучали мор-
фологию экзоскелета рачков, сохраненных 
в растворе. Для амплификации участка гена 
COI использовали прямой и  обратный уни-
версальные праймеры, разработанные для 
беспозвоночных организмов: COIH 2198 (5ʹ 
TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA 3ʹ) 
и  COIL 1490 (5ʹ GGTCAACAAATCATAAA 
GATATTGG 3ʹ) (Folmer et al., 1994). Про-
дукт ПЦР реакции подвергали электрофо-
резу. Ампликоны из  агарозного геля очи-
щали с помощью набора реактивов “Cleanup 
S-Cap” (Евроген, Россия). Секвенирование 
образцов ДНК осуществлялось в  ЦКП “Ге-
ном” Института молекулярной биологии 
им.  В. А.  Энгельгардта РАН (Москва) или 
научно-производственной компании “Син-
тол” (Москва).

Полученные нуклеотидные последо-
вательности выравнивали с  применением 
алгоритма ClustalW и  анализировали в  про-
граммном пакете Mega 11.0 (Tamura et al., 
2021). Филогенетическое древо с  расчетом 
бутстреп-поддержек узлов ветвления (1000 
репликаций) строилось по  алгоритму мак-
симального правдоподобия с  применением 
общей модели с  обратимым временем (Nei, 
Kumar, 2000). Попарные генетические дис-
танции рассчитывали с помощью модели Та-
мура и Неи (Tamura, Nei, 1993).
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Результаты
Видовой состав  
и особенности морфологии видов

Всего в  обследованных водоемах мы 
обнаружили семь видов гарпактикоид 
(табл.  2), шесть из  которых из  семейства 
Canthocamptidae, один  – ​из  Harpacticidae. 
Наиболее распространенным был подвид 
M.  i.  insignipes. В  единственном экземпляре 
был найден лишь B. zschokkei (s. lat.), наибо-
лее массовыми были B. arcticus в озерках Bez1 
и OyL1, где были обнаружены десятки особей 
этого вида. В пробе из р. Енисей преобладал 
вид H. inopinata. Такие виды, как P. schmeili 
(встречено две особи), A. nordenskioldii (най-
дено три особи), M. mrazeki по  строению 
не отличались от описаний в определителях. 
Ниже мы приводим комментарии по морфо-
логии найденных нами редких и сложных для 
идентификации видов и подвидов. Для неко-
торых из них впервые получены генетические 
баркоды (табл. 3).

Harpacticella inopinata Sars, 1908. Особи 
из реки Енисей (самки и самцы) не отличались 
от  описания вида в  определителях по  боль-
шинству признаков. Особенности морфологии 

найденных нами самок проявлялись в  стро-
ении экзоподита А2: неясно 2-члениковом, 
с  оперенной длинной щетинкой на  первом 
членике и  конце второго членика, неоперен-
ной тонкой и короткой щетинкой на середине 
внутреннего края и дистальном конце второго 
членика и 2–3 короткими тонкими шипиками 
на дистальном конце второго членика.

Bryocamptus (Arcticocamptus) arcticus 
(Lilljeborg, 1902) (рис. 2 з-л). Найденные нами 
особи по  всем признакам соответствовали 
описаниям вида. Каудальные ветви самок 
(рис. 2 з) и самцов несли на внутреннем крае 
два ряда крупных шипиков, экзоподит Р5 
самки (рис. 2 и) овальной формы, с пятью ще-
тинками, из которых вторая от внешнего края 
самая длинная, третья от  внешнего края  – ​
короче остальных, длина экзоподита Р5 в  2 
раза превышает длину внутренней лопасти 
базиэндоподита, которая квадратной формы 
и несет 6 щетинок. К характерным особенно-
стям самцов этого вида относятся в том числе 
наличие ряда крупных зубчиков на внешнем 
апикальном шипе третьего членика экзопо-
дита Р4 (рис. 2 к), а также строение эндоподи-
та Р3 (рис. 2 л).

Таблица 2. Список видов Harpacticoida, найденных в обследованных водоемах юга Красноярского края, 
июль, 2021 г.

Table 2. Harpacticoida species collected in the examined waterbodies in the south of Krasnoyarsk Krai, July, 
2021

Вид OyL UyutL Bez1 Bez2 OyL1 Енисей

Harpacticidae
Harpacticella inopinata Sars, 1908 +
Canthocamptidae
Pesceus schmeili (Mrazek, 1893) +
Bryocamptus (Arcticocamptus) arcticus (Lilljeborg, 1902) + + +
B. (Rheocamptus) zschokkei (s. lat.) (Schmeil, 1893) +
Maraenobiotus insignipes insignipes (Lilljeborg, 1902) + + + + +
Attheyella nordenskioldii (Lilljeborg, 1902) +
Moraria mrazeki Scott, 1903 + +
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Таблица 3. Места сбора гарпактикоид и  ассоциированные с  ними номера сиквенсов из  GenBank 
и BOLDSYSTEMS, использованных для филогенетического анализа

Table 3. Sampling sites and GenBank, BOLDSYSTEMS accession numbers of sequences used in phylogenetic 
analysis

Вид Место сбора Число 
особей

Номера 
сиквенсов

Информация 
об опубликовании

1 2 3 4 5
Harpacticella inopinata Река Енисей 4 OP093573

OP093572
OP093571
OP093570

Фефилова и др., 
2023

—″— Озеро Байкал 1 OP413644 Фефилова и др., 
2023

H. jejuensis Lee, Kim & Lee, 
2014

Прибрежные воды, 
Корейский полуостров

1 KM272559.1 Lee et al., 2014

Bryocamptus 
(Arcticocamptus) arcticus

Bez1, «Ергаки» 4 OP103665 
OQ410680
OQ410681
OQ410682

Эта работа

—″—

OyL1 4 OQ410683
OQ410684
OQ410685
OQ410686

Эта работа

Bryocamptus (Bryocamptus) 
vejdovskyi

Дельта реки Лена 2 OP970219
OP970220

Эта работа

—″— Бассейн реки Иркинда, 
плато Путорана

1 OP970217 Эта работа

—″—
Река Сысола, северо-
восток Европейской части 
России, Коми

1 OP970218 Эта работа

B. (B.) minutus (Claus, 1863) Озера, Южная Финляндия 2 MZ169064.1
MZ169065.1

Кочанова Е.С., 
не опубликовано

B. (Echinocamptus) nivalis 
(Willey, 1925)

Озеро Онтарио, США 2 ZOOPS 293–19 
ZOOPS 294–19

Connolly et al., 
2022

Maraenobiotus insignipes 
insignipes

OyL, «Ергаки» 2 ON 880578
ON 880579

Эта работа

—″—
Bez2, «Ергаки» 3 ON 880575

ON 880576
ON 880577

Эта работа

—″— Река Енисей 1 ON 880574 Эта работа
Attheyella nordenskioldii OyL, «Ергаки» 3 OP903362

OP903363
OP903364

Эта работа

—″— Озеро Байкал 1 OP903365 Эта работа

—″— Озеро Онтарио, США 2 ZOOPS 290–19 
ZOOPS 292–19

Connolly et al., 
2022

A. dentata Озеро, плато Путорана 3 ON 661332
ON 661333
ON 661334

Эта работа

A. (Attheyella) crassa 
(G. O. Sars, 1862)

Озеро Согнсванн, 
Норвегия

3 MH477663-
MH477665

Kochanova, 
Gaviria, 2018
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Bryocamptus (Rheocamptus) zschokkei (s. 
lat.) (Schmeil, 1893) (рис.  2 а-ж). Найденная 
нами единственная самка этого вида по стро-
ению А1 (8-члениковая), экзоподита А2, Р1 
(2-члениковый эндоподит и  3-члениковый 
экзоподит), Р5, форме и вооружению каудаль-
ных ветвей соответствовала описанию вида. 
Были найдены особенные признаки, характер-
ные для особи из озера Ойское. Так анальная 
пластинка найденного бриокамптуса воору-
жена тремя мощными заостренными шипами 
(рис. 2 а); задние края сегментов тела гладкие, 
на спинной стороне без шипиков; над задни-
ми краями абдоминальных сегментов с боков 
имеется по  ряду крупных шипиков, заходя-
щих на брюшную сторону (рис. 2 б), третий 
абдоминальный сегмент со сплошным рядом 
шипиков с брюшной стороны, причем в сред-
ней части сегмента они в  два раза тоньше 
и короче, чем по бокам. Генитальный сегмент 
на брюшной стороне с короткими рядами тон-
ких мелких шипиков по бокам от генитально-
го аппарата. Вооружение внутренней лопасти 
базиэндоподита Р5 (рис.  2 ж)  соответствует 
описанию вида, однако, промежуток между 
третьей наружной и третьей внутренней ще-
тинками заметно больше, чем между первы-

ми и вторыми: щетинки расположены двумя 
группами – ​внешней и внутренней. Конечный 
членик Р1 (рис. 2 в) несет апикально две ще-
тинки (длинную и  короткую) и  изогнутый 
в средней части тонкий шип. Эндоподиты Р3 
(рис. 2 г, д) неясно 3-члениковые, вооружение 
конечного членика ассиметрично – ​различно 
на правой и левой Р3. Конечный членик экзо-
подита Р4 (рис. 2 е) несет семь шипов и ще-
тинок, эндоподит Р4 2-члениковый, первый 
членик его со щетинкой на внутреннем крае, 
второй – ​вооружен щетинкой на внутреннем 
крае, тремя придатками апикально и  двумя 
шипиками на внешнем крае.

Maraenobiotus insignipes insignipes 
(Lilljeborg, 1902) (рис.  3 а-л). Большинство 
из  найденных нами особей полностью соот-
ветствовали по  морфологии описаниям под-
вида. Длина каудальных ветвей самок (рис. 3 
а,  б)  в 1,1–1,6 раза превышала длину аналь-
ного сегмента. Причем наиболее крупными 
каудальными ветвями отличались некоторые 
самки из  озера Уютное (рис.  3 б). Каудаль-
ные ветви всех особей были покрыты рядами 
и группами шипиков, у самок число этих ши-
пиков было большим, чем у самцов. Анальная 
пластинка самок с 11–14 тонкими шипиками. 

1 2 3 4 5
Moraria mrazeki OyL, «Ергаки» 4 OP093569

OP093568
OP093567
OP093566

Эта работа

M. duthiei (Scott, 1896) Вашуткины озера, 
Большеземельская 
тундра, северо-восток 
Европейской части России

2 MZ169070.1
MZ169071.1

Кочанова Е.С., 
не опубликовано

—″— Река Печора, северо-
восток Европейской части 
России

1 MZ169069.1 Кочанова Е.С., 
не опубликовано

M. brevipes (Sars, 1862) Озеро, Австрия 2 MW266957.1
MW266958.1

Кочанова Е.С., 
не опубликовано

Продолжение табл. 3

Continuation of the Table 3
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Рис.  2. Особенности морфологии гарпактикоид рода Bryocamptus из  обследованных водоемов: а-ж  – ​
самка B. zschokkei из  озера Ойское (OyL), з-л  – ​B. arcticus из  водоема Bez1. а  – ​фурка дорсально,  б  – ​
абдомен вентрально, в – ​конечный членик эндоподита Р1, г – ​два последних членика эндоподита левой 
Р3, д – ​эндоподит правой Р3, е – ​Р4, ж – ​Р5, з – ​каудальная ветвь самки дорсовентрально, и – ​Р5 самки, 
к – ​конечный членик экзоподита Р4 самца, л – ​Р3 самца. Стрелками показаны характерные признаки (см. 
текст). Масштаб: 100 μм

Fig. 2. Morphology of harpacticoides of the Bryocamptus genus from examined waterbodies: а-ж  – ​female 
B. zschokkei from Lake Oyskoe (OyL), з-л – ​B. arcticus from Bez1. а – ​furca, dorsal view, б – ​abdomen, ventral 
view, в – ​terminal segment of the Р1 endopod, г – ​two terminal segments of the left Р3 endopod, д – ​right Р3 
endopod, е – ​Р4, ж – ​Р5, з – ​caudal ramus of female, dorso-ventral view, и – ​Р5 of female, к – ​terminal segment 
of the Р4 endopod of male, л – ​Р3 of male. Some features are shown by arrows (see the text). Scale: 100 μm
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Рис. 3. Особенности морфологии самок Maraenobiotus insignipes insignipes из обследованных водоемов: 
а, г-е, и, л – ​из водоема Bez1, б, в, ж, з, к – ​из водоема UyutL. а – ​фурка дорсально, б – ​каудальная ветвь 
и анальная пластинка, в – ​экзоподит А2, г – ​мандибула (частично) и придаток мандибулы, д-ж – ​Р1-Р3, з, 
и – ​Р4, к, л – ​Р5. Стрелками показаны характерные признаки (см. текст). Масштаб: 100 μм

Fig. 3. Morphology of females of Maraenobiotus insignipes insignipes from examined waterbodies: а, г-е, и, л – ​
from Bez1, б, в, ж, з, к – ​from UyutL. а – ​furca, dorsal view, б – ​caudal ramus and anal operculum, в – ​exopod of 
А2, г – ​mandible (partially) and mandible appendage, д-ж – ​Р1-Р3, з, и – ​Р4, к, л – ​Р5. Some features are shown 
by arrows (see the text). Scale: 100 μm
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Экзоподит А2 1-члениковый, с четырьмя ще-
тинками (рис. 3 в). Пальпа мандибулы у всех 
найденных особей  – ​неясно 2-члениковая 
(у самцов – ​1-члениковая) с пятью щетинками 
(рис. 3 г). Экзоподит Р1 2-члениковый (рис. 3 
д), экзоподиты Р2-Р4–3-члениковые (рис.  3 
е-и), эндоподиты Р1-Р4–2-члениковые (рис. 3 
д-и), все со  щетинкой на  внутреннем крае 
первого членика. Конечный членик эндопо-
дита Р4 самок – ​с пятью щетинками и шипи-
ками (рис. 3 и), у одной из самок из оз. Уютное 
второй от внешнего края шипик на конечном 
членике эндоподита Р4  – ​очень маленький 
(рис. 3 з). У этой же самки (рис. 3 б, з, к) отме-
чен дополнительный шип на внутреннем крае 
экзоподита Р5. Большинство самок имели две 
щетинки и один шип на экзоподите Р5 (рис. 3 
л)  и все самки  – ​пять шипиков на  внутрен-
ней лопасти базиэндоподита Р5 (рис. 3 к, л). 
У самцов внутренняя лопасть базиэндоподита 
Р5 – ​с двумя шипиками, строение экзоподита 
Р5 было таким же, как у большинства самок. 
Таким образом, наблюдалась изменчивость 
M. i. insignipes в  озере Уютное: большин-
ство самок из этого озера имели характерное 
для подвида строение, такое же как у особей 
из  озера Ойское, Енисея и  водоемов Bez1 
и  Bez2, тогда как одна из  самок отличалась 
наиболее длинными каудальными ветвями 
(рис. 3 б), особенным строением эндоподита 
Р4 (рис. 3 з) и экзоподита Р5 (рис. 3 к). Другая 
самка из озера Уютное имела асимметричное 
строение Р5: экзоподит левой Р5 – ​с четырьмя 
шипиками и  щетинками, экзоподит правой 
Р5 – ​с одним шипиком и двумя щетинками.

Молекулярно-генетический анализ

Получены нуклеотидные последователь-
ности (генетические баркоды) вариабельного 
фрагмента гена мтДНК COI четырех особей 
H. inopinata и  одной M. i. insignipes из  реки 
Енисей, 20 особей гарпактикоид из  водо-

емов природного парка «Ергаки»: B. arcticus, 
M. i. insignipes, A. nordenskioldii, M. mrazeki 
(табл.  3). Для их сравнения с  представите-
лями родственных таксонов Harpacticoida 
из других регионов (озеро Байкал, плато Пу-
торана, дельта реки Лена, Республика Коми) 
нами впервые были получены также баркоды 
H. inopinata, Bryocamptus vejdovskyi Mrazek, 
1893, A. nordenskioldii, A. dentata (Poggenpol, 
1874). Все полученные последовательности 
депонированы в  базу данных GenBank под 
уникальными номерами (табл. 3).

Для визуализации полученных данных 
были построены филогенетические деревья 
(рис. 4). Показано, что H. inopinata из Енисея 
и Байкала образуют одну генетическую груп-
пу (рис. 4 а), также как M. i. insignipes из раз-
ных водоемов юга Красноярского края (рис. 4 
б) и A. nordenskioldii из озер Ойское и Байка-
ла (рис. 4 в). Попарные генетические дистан-
ции, рассчитанные по методу Тамура и Неи, 
между особями внутри видов, обнаружен-
ных в разных водоемах Сибири: H. inopinata, 
M. i. insignipes и  A. nordenskioldii, были до-
статочно малы и  не  превышали 0,014, 0,008 
и 0,036 соответственно. Однородную генети-
ческую группу образовали особи M. mrazeki 
из оз. Ойское (рис. 4 г) – ​генетические дистан-
ции между ними не  превышали 0,0016, тог-
да как между M. mrazeki и  другими видами 
Moraria они составили в  среднем 0,255 (при 
сравнении с M. brevipes (Sars, 1862)) и 0,273 (при 
сравнении с M. duthiei (Scott, 1896)). Средняя 
генетическая дистанция между H. inopinata 
и H. jejuensis Lee, Kim & Lee, 2014 оказалась 
очень большой и  составила 0,462, что даже 
больше, чем между H. inopinata и  Tigriopus 
japonicus Mori, 1937 (0,435) и  между послед-
ним и  H. jejuensis (0,32). Дистанция между 
A. nordenskioldii и другими видами Attheyella 
варьировала от 0,226 до 0,249. При этом вну-
три вида между сибирскими A. nordenskioldii 
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Рис. 4. Филогенетические деревья, построенные методом максимального правдоподобия на основании 
анализа последовательностей нуклеотидов фрагмента митохондриального гена COI гарпактикоид родов: 
Harpacticella (а), Maraenobiotus и Bryocamptus (б), Attheyella (в), Moraria (г). Указаны номера регистрации 
в GenBank и BOLDSYSTEMS. В качестве внешней группы использованы данные из GenBank по Tigriopus 
japonicus (а) и Canthocamptus staphylinus Jurine, 1820

Fig. 4. Maximum likelihood trees based on COI mitochondrial DNA gene sequences of harpacticoid genera: 
Harpacticella (а), Maraenobiotus and Bryocamptus (б), Attheyella (в), Moraria (г). GenBank, BOLDSYSTEMS 
accession numbers of sequences are shown. As outgroups, the sequences of Tigriopus japonicus (а) 
и Canthocamptus staphylinus Jurine, 1820 were used

и  A. nordenskioldii (s. lat.) из  озера Онтарио 
дистанция была сопоставимой и  составля-
ла в среднем 0,188. Генетические расстояния 
между последовательностями СОI представи-
телей рода Maraenobiotus из  обследованных 
нами водоемов и  видами рода Bryocamptus 
варьировали в  диапазоне 0,227–0,267, тог-
да как между B. arcticus из  водоемов парка 
«Ергаки» и  другими Bryocamptus (подроды 
Bryocamptus, Echinocamptus) в  диапазоне 

0,253–0,278. Дистанции между B. arcticus 
из двух водных объектов «Ергаки» равнялись 
0,013–0,014.

Обсуждение результатов

Насколько позволяют судить сведения 
из  классической работы, где обсуждается 
распространение гарпактикоид в  Евразии 
(Боруцкий, 1952), фауна Canthocamtidae, вы-
явленная при обследовании водоемов юга 
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Красноярского края, была характерной и ти-
пичной для Сибири. Все найденные нами 
виды недавно были указаны также для 
дельты реки Лена (Novikov et al., 2021), пла-
то Путорана (Fefilova et al., 2013; Chertoprud 
et al., 2022). Причем число видов и  подви-
дов Canthocamtidae в «Ергаки» (6) оказалось 
более чем в  2,5 раза меньше по  сравнению 
с  числом видов в  названных выше районах, 
что в  первую очередь связано с  большей их 
изученностью (более длительным периодом 
отбора проб, большим объемом собранно-
го материала и  т.д.). В  дальнейшем можно 
ожидать расширения списка известных для 
региона исследований видов гарпактикоид, 
в  основном за  счет находок новых для него 
Canthocamtidae, а также представителей дру-
гих семейств, например Phyllognathopodidae, 
Parastenocaridae. Последние недавно допол-
нили фаунистический список (Chertoprud 
et al., 2022), относительно опубликованного 
в  (Fefilova et al., 2013), мейобентосных рако-
образных водоемов другого горного массива 
Красноярского края – ​плато Путорана. Так же 
как в  исследованных нами водоемах, в  озе-
рах центральной и западной части плато Пу-
торана на  высотах более 300  м над уровнем 
моря доминировал M. insignipes (s.str.) (наряду 
с A. dentata) (Chertoprud et al., 2022).

Согласно (Боруцкий, 1952; Окунева, 
1989; Фефилова, 2015; Novikov et al., 2021), 
большинство найденных на  юге Красно-
ярского края видов и  подвидов характери-
зуются как стенотермные холодолюбивые 
(H. inopinata, B. zschokkei (s. lat.), B. arcticus, 
M. i. insignipes, A. nordenskioldii), остальные – ​
как эвритермные (P. schmeili, M. mrazeki). 
Интерес представляет находка в  большом 
количестве B. arcticus в водоемах природно-
го парка «Ергаки». По  имеющимся данным 
(Боруцкий, 1952; Фефилова, 2015), в  евро-
пейской части Палеарктики этот вид разви-

вается исключительно при пониженной ми-
нерализации и  кислой реакции среды. Так 
на северо-востоке европейской части России 
многочисленные популяции B. arcticus за-
регистрированы при pH воды: 3,9–5,4 и  ми-
нерализации: 8–90  мг/дм3 (Фефилова, 2015). 
При сборе материала мы не измеряли гидро-
химические показатели в  водных объектах, 
сведения по минерализации и pH воды в озе-
ре Уютное, безымянных озер: Bez1, OyL1 
отсутствуют также в  работах, касающихся 
гидрохимии озер «Ергаки» (Глущенко и др., 
2009). Поэтому массовое развитие B. arcticus 
в  этих водоемах может свидетельствовать: 
с  одной стороны, о  пониженных значениях 
pH воды в местообитаниях вида, с другой сто-
роны, о  его особенных экологических пред-
почтениях в  регионе исследований. Так  же 
как в случаях с некоторыми другими широко 
распространенными видами копепод, напри-
мер, рода Eurytemora (Lee, 2000; Krupa, 2020; 
Alekseev, Sukhikh, 2022), различия в экологии 
популяций B. arcticus могут быть признаком 
генетической (и  таксономической) неодно-
родности вида в пределах всего его ареала.

Результаты представленных генетиче-
ских исследований гарпактикоид юга Крас-
ноярского края подтвердили идентичность 
H. inopinata из  реки Енисей и  особи из  ти-
пового местонахождения этого вида  – ​озера 
Байкал. В то же время A. nordenskioldii из озе-
ра Ойское по  морфологическим признакам 
и  нуклеотидным последовательностям гена 
COI оказался идентичным особи из Байкала, 
для которого ранее он указывался как энде-
мик озера Canthocamptus gibba (Okuneva, 
1983) (Novikov, Sharafutdinova, 2022). Обна-
руженные нами молекулярно-генетические 
отличия между A. nordenskioldii из  озер Ой-
ское, Байкал и  Онтарио являются поводом 
пересмотреть систематическое положение 
североамериканских Attheyella: полученные 
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нами генетические дистанции между “сибир-
ской” и “североамериканской” кладами соот-
ветствовали расстояниям между по меньшей 
мере подвидами гарпактикоид Canthocamtidae 
(Kochanova et al., 2018; Kochanova, Gaviria, 
2018). Кроме того, описания морфологии 
A. nordenskioldii из  озера Онтарио, чьи сик-
венсы были получены ранее (Connolly et al., 
2022), не было представлено, тогда как рачки 
этого вида из  озер Ойское и  Байкала были 
идентичны по морфологии с A. nordenskioldii 
согласно иллюстрациям и описаниям особей, 
собранных на Новой Земле (Боруцкий, 1952), 
Северном Урале (Фефилова, 2015), в  дельте 
Лены (Novikov et al., 2021), на острове Хонсю 
(Ishida, 1987).

Публикаций, предоставляющих одновре-
менно данные по морфологии и молекулярно-
генетическим последовательностям ДНК гар-
пактикоид из внутренних водоемов, немного 
(Kochanova et al., 2018; Kochanova, Gaviria, 
2018; Sönmez, Karaytuğ, 2019; Fefilova et al., 
2020). Для большинства таксонов, обнару-
женных нами на  юге Красноярского края, 
в  базах NCBI GenBank и  BOLDSYSTEMS 
данные по  структуре гена COI также отсут-
ствуют, они были получены нами впервые. 
В связи с этим для будущих сравнений важ-
ным представляется обсуждение морфоло-
гических особенностей этих таксонов. Так, 
найденный нами массово M. insignipes был 
идентифицирован как номинативный под-
вид – ​M. i. insignipes, отличающийся по мор-
фологии от  других подвидов, встречающих-
ся в  горах Европы (Альпы), Азии (Гималаи) 
и Африки, и широко распространенный в Си-
бири (Боруцкий, 1952). Обнаруженные в озере 

Уютное особи с признаками, не соответству-
ющими описанию M. i. insignipes (в строении 
эндоподита Р4 и  экзоподита Р5), по  всей ве-
роятности, были проявлением изменчивости. 
К  сожалению, особи этого подвида из  озера 
Уютное не  были привлечены к  генетическо-
му анализу.

Данные по  структуре генетического 
маркера B. zschokkei из  озера Ойское также 
не  были получены. Единственная найден-
ная нами самка этого вида более всего сход-
на с  подвидом Bryocamptus zschokkei komi 
Borutzky, 1962 (в  вооружении задних кра-
ев абдоминальных сегментов), обитающим 
в  Большеземельской тундре и  до  сих пор 
считающимся условным эндемиком этого ре-
гиона на  северо-востоке Европы (Фефилова, 
2015). Однако по морфологии единственного 
экземпляра преждевременно идентифициро-
вать обитающего в озере Ойское B. zschokkei 
до подвида.

Заключение

Результаты наших исследований гар-
пактикоид юга Красноярского края вносят 
вклад, прежде всего, в биогеографическое из-
учение веслоногих ракообразных восточной 
части Палеарктики, сведений для которой 
немного. Новые данные по  фауне, морфоло-
гии и  генетике видов и  подвидов позволят 
определить филогеографические паттерны 
биоразнообразия этой обширной области. 
Кроме того, впервые рассчитанные генетиче-
ские дистанции между широко и узко распро-
страненными таксонами обогащают знания 
по особенностям формирования глобального 
генетического разнообразия Harpacticoida.
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