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Прибрежные экосистемы морских трав, в частности Zostera marina Linnaeus, 1753, способны
накапливать органический углерод, фиксируя углекислый газ при фотосинтезе. При этом над-
земная биомасса морских трав считается краткосрочным хранилищем углерода, а донные отло-
жения рассматриваются как его долговременное депо. Бόльшая часть исследований накопления
органического вещества экосистемами морских трав проведена в районах с устойчивым осад-
конакоплением. Именно для таких акваторий показана важная роль этих экосистем в рамках
концепции «голубого углерода». Однако в морях умеренных широт распространены прибреж-
ные акватории с неустойчивым осадконакоплением и с преобладанием песчанистых отложений,
для которых масштаб накопления углерода в экосистемах морских трав не очевиден. В данной
работе определены биомасса и запас углерода в травостое и корнях зостеры, а также концентра-
ция Cорг и запас углерода в верхних слоях донных осадков (толщиной 0,25 и 1 м) для типичных
местообитаний вида в полуоткрытой бухте Средняя (залив Петра Великого, Японское море),
где доминируют песчанистые отложения. На корни зостеры приходилось в 3–20 раз меньше
биомассы, чем на травостой, причём разница возрастала от апреля к июлю в соответствии с се-
зонностью вегетации. Концентрации углерода в листьях и корнях Z. marina были близки (33,3
и 31,3 % сухого веса соответственно). В биотопах с проективным покрытием 50–80 % запас
углерода в тканях зостеры составлял (96,8 ± 37,4) г C·м−2, в биотопах со 100%-ным покрыти-
ем он повышался до 253 гC·м−2. Концентрация углерода в донных отложениях бухты Средняя
колебалась от 0,04 до 0,46 % и была пропорциональна доле алевритовых фракций. Под плот-
ными зарослями Z. marina концентрация Cорг и доля алевритовых частиц в осадках были вы-
ше, чем под разреженными. Анализ вертикального распределения концентрации Cорг в преде-
лах верхнего 15–35-см слоя песчаных осадков не выявил тренда изменения вниз по колонкам.
Основным фактором, контролирующим концентрацию Cорг, был гранулометрический состав
осадков, что предполагает слабую выраженность восстановительного диагенеза и влияние вол-
нового перемешивания верхнего слоя песчаных отложений. По данным измерений объёмной
плотности и концентрации Cорг в отложениях был рассчитан запас углерода для слоёв 0,25
и 1 м. Доля органического углерода в тканях морской травы не превышала трети от его ко-
личества в верхнем слое (0,25 м) подстилающих песчаных отложений. При пересчёте на слой
толщиной 1 м вклад донных отложений в пул Cорг превышает 90 %. Обогащение органиче-
ским углеродом песчаных отложений под зарослями зостеры, по сравнению с песками близ-
кого гранулометрического состава за пределами зарослей, предполагает существенную роль
морских трав в накоплении углерода в акваториях с отсутствием устойчивого и интенсивного
осадконакопления. Наиболее важным фактором, контролирующим запас углерода в экосисте-
мах с Z. marina, является концентрация Cорг в подстилающих донных отложениях, зависящая
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прежде всего от их гранулометрического состава; при этом размах вариации запасов углерода
в верхнем слое составляет порядок и более. Построены карты распределения зарослей зостеры
в апреле и июле 2021 г. Рассчитаны абсолютные значения запаса углерода — как накопленного
в биомассе Z. marina, так и депонированного в осадках, которые покрыты лугами. С исполь-
зованием программы MaxEnt 3.4.4 выявлена потенциальная область распространения сообще-
ства с доминированием зостеры. Результаты моделирования показали, что области с прогноз-
ной вероятностью присутствия Z. marina более 0,5 занимают около трети общей площади бухты,
из них на площади с вероятностью присутствия зостеры более 0,75 приходится 11,83 га. В пери-
од исследований поля Z. marina занимали > 70 % области с прогнозной вероятностью присут-
ствия вида более 0,5. Показано, что при оценках вклада экосистем с морскими травами в баланс
углерода, который аккумулируется в прибрежной зоне, необходимы дифференциация аквато-
рий по режимам осадконакопления и типам донных отложений, создание баз данных, включаю-
щих сведения по концентрации и запасам углерода на единицу площади, а также информация
о площадях распространения экосистем водной растительности.
Ключевые слова: «голубой углерод», Zostera marina, концентрация углерода в песчаных
отложениях, дистанционное зондирование, Японское море, залив Петра Великого

Морские травы представляют собой группу видов, произрастающих на мелководьях и образу-
ющих подводные луга площадью от нескольких квадратных метров до сотен квадратных километ-
ров. Прибрежные экосистемы морских трав способны фиксировать углекислый газ при фотосин-
тезе и хранить органический углерод и в биомассе растений, и в донных отложениях [Fourqurean
et al., 2012; Röhr et al., 2018]. Ряд оценок показывает, что местообитания морских трав, зани-
мающие 0,1 % поверхности дна, обеспечивают около 10 % ежегодного депонирования углеро-
да в океане [Duarte et al., 2005; Fourqurean et al., 2012]. Биомасса прибрежной растительности,
составляющая лишь 0,05 % растительной биомассы на суше, в течение года накапливает срав-
нимое количество углерода [Duarte et al., 2005; McLeod et al., 2011]. В то же время есть дан-
ные, что эти глобальные оценки запасов углерода в экосистемах морских трав являются завы-
шенными [Prentice et al., 2020; Röhr et al., 2018]. Тем не менее защита и восстановление эко-
систем морских трав рассматриваются в качестве одной из основ концепции «голубого углерода»
для компенсации увеличения содержания углекислого газа в атмосфере [Duarte et al., 2005;
McLeod et al., 2011].

Надземная биомасса морских трав считается краткосрочным хранилищем углерода
из-за быстрого микробиального окисления в аэробных условиях и выедания травоядными жи-
вотными [Fourqurean et al., 2012]. Напротив, донные отложения лугов, образованные подземной
биомассой, растительным детритом и аллохтонным органическим веществом, рассматриваются
как долговременное депо углерода [Bouillon, Boschker, 2006]. Можно выделить два механизма
повышения концентрации Cорг в донных отложениях биотопов с морскими травами:
1) синтез растениями и связанными с ними эпифитами органического вещества с последующим

накоплением части этого автохтонного материала в осадках;
2) влияние зарослей на локальную гидродинамику, что приводит к ускорению седимента-

ции материала, препятствует ресуспензии и сопровождается увеличением доли алевро-
пелитов в отложениях с соответствующим повышением концентрации как автохтонного,
так и аллохтонного Cорг [Lei et al., 2023].
Изотопные исследования генезиса органического вещества в осадках по характеристике δ13C

и δ15N указывают на то, что доля аллохтонного органического вещества, как правило, зна-
чительно больше таковой органического вещества, синтезированного травами [Kennedy et al.,
2010; Prentice et al., 2020; Röhr et al., 2018]. Но даже если по изотопному составу большая
часть органического вещества в донных отложениях биотопов с морской травой связана с оса-
дочным материалом, его накопление в этих биотопах обусловлено именно существованием за-
рослей травы. Тем не менее для корректных оценок роли морских лугов в накоплении Cорг

Морской биологический журнал Marine Biological Journal 2024 Том 9 № 2



100 В. М. Шулькин, В. В. Жариков, А. М. Лебедев, К. Ю. Базаров

в прибрежно-морских экосистемах необходима дифференциация влияния продукционных ха-
рактеристик зостеры и условий осадконакопления на вариации концентрации Cорг в донных от-
ложениях. Наиболее очевидно условия осадконакопления отражаются в гранулометрическом со-
ставе донных отложений, который, в свою очередь, влияет на содержание Cорг вследствие концен-
трирования органического вещества в илистых фракциях [Романкевич, 1977]. Именно поэтому,
оценивая разницу между концентрацией Cорг в донных отложениях экосистем с морской тра-
вой и без неё, необходимо в максимально явном виде учитывать вариации гранулометрического
состава, что удаётся не всегда [Miyajima et al., 2017; Prentice et al., 2020].

С точки зрения концепции «голубого углерода» главным фактором является не столько запас
органического углерода в растениях и верхнем слое донных отложений, сколько темпы его акку-
муляции и выведения из круговорота, которые контролируются прежде всего скоростью осад-
конакопления [Gullström et al., 2018; Mazarrasa et al., 2017; Samper-Villarreal et al., 2016]. Наибо-
лее распространённый способ оценить динамику накопления отложений во временнόм интервале
до 50–150 лет — анализ вертикального распределения радиоизотопов 210Pb и 137Cs в колонках
донных осадков [Marbà et al., 2015]. Подобный подход успешно реализуется в акваториях с доста-
точно устойчивой аккумуляцией илистого осадочного материала [Тищенко и др., 2022; Lafratta
et al., 2020]. Именно такой совокупности условий осадконакопления уделяют основное внимание
в исследованиях экосистем морских трав вследствие очевидной существенной роли в секвестра-
ции углерода процессов образования продукции и накопления органического углерода в донных
отложениях прибрежных акваторий [Lafratta et al., 2020]. Отметим, что в акваториях умеренных
широт, в частности в Японском море, достаточно распространены заросли высшей раститель-
ности на преимущественно песчаных грунтах [Паймеева, 1973, 1979], где верхний слой подвер-
жен волновому перемешиванию, а скорость осадконакопления существенно меньше [Röhr et al.,
2018]. Можно предполагать, что запас и динамика накопления углерода в подобных экосисте-
мах будут отличаться от таковых в экосистемах с заиленными грунтами, но фактических данных
по биотопам с песчаными грунтами и нестабильным режимом осадконакопления недостаточно.

Представляемая работа направлена на определение концентрации и запаса углерода в бен-
тосной экосистеме морской травы Zostera marina Linnaeus, 1753, картографирование зарослей
для учёта пространственной гетерогенности экосистемы при оценке запаса углерода в локаль-
ном масштабе района исследований и использование результатов моделирования потенциальной
области распределения зостеры при интерпретации полученных данных.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Район исследований— расположенная в Дальневосточном морском заповеднике бухта Сред-

няя (площадь 100,57 га), которая по совокупности морфолитогенных, гидроклиматических и био-
тических характеристик типична для юго-западного побережья заливаПетра Великого (Японское
море) (рис. 1А).

Бухта выработана в днищах трёх водосборных воронок. Входные мысы крутые, с характер-
ными клифами и бенчами. В вершине бухты к морю выходят древние уступы с низкой морской
террасой [Короткий, Худяков, 1990]. Подводные склоны абразионных зон у входных и внутри-
бухтовых мысов образованы выходами коренных пород и грубообломочным материалом. Бенчи,
сложенные скальным и грубообломочным материалом, часто покрыты мозаичными зарослями
макрофитов. На пологих аккумулятивных поверхностях в северной и южной частях бухты на глу-
бинах 0,5–8 м широко распространены морские травы (с доминированием Z. marina). Аккумуля-
тивные равнины, занимающие бόльшую часть акватории, покрыты песками с примесью ракуши,
раковинного детрита и ила. На выходе из бухты на глубинах 9–15 м преобладает разнозернистый
песок с различной степенью заиленности.
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Рис. 1. А— расположение района исследований в заливе Петра Великого, Японское море (на врезке
— материковое побережье Дальневосточного морского заповедника); Б — точки картирования (1)
и отбора проб на участках с зостерой (2) и на песках без зостеры (3) (глуби́ны показаны изобатами,
построенными по цифровой модели рельефа)
Fig. 1. А, location of the study area within Peter the Great Bay, the Sea of Japan, with mainland coast
of the Far East Marine Reserve on the inset; Б, mapping points (1), sampling points in the seagrass-covered
areas (2), and sampling points on bare sands (3) (depth distribution is shown by isobaths based on a digital
elevation model)

Прозрачность воды достаточно высока для прибрежных вод умеренных широт. В течение го-
да она меняется в зависимости от динамики берегового стока и периодов цветения планктона.
Наибольшую прозрачность воды (до 10–15 м) отмечают с января по март и с июля по октябрь.

Представление о ландшафтно-фациальной структуре бухты сформировано на основе экс-
пертного дешифрирования RGB-синтезированного снимка IKONOS-2 [Жариков и др., 2017]
и сведений о распределении зарослей морских трав, полученных с использованием методов
радиометрической коррекции данных Landsat-8 [Жариков и др., 2018].

Полевые работы проведены в апреле (до начала интенсивного роста зостеры) и июле (во вре-
мя максимума вегетации) 2021 г. Сбор материала осуществляли с использованием легко-
водолазного снаряжения, при картографировании зарослей применяли кабельную видеокамеру
BestWill CR110-7A (КНР). Присутствие и процент покрытия Z. marina устанавливали по изоб-
ражению на мониторе, синхронизированному с записями GPS. Достоверность оценок по видео
контролировали погружениями с аквалангом. Заросли морских трав с проективным покрытием
дна менее 50 % считали разреженными, более 50 % — плотными. Для позиционирования точек
и эхолотных промеров использовали навигатор Garmin echoMAP 50dv (США), установленный
в надувной лодке. Расположение точек картографирования и станций отбора проб приведено
на рис. 1Б.

Пробы донных отложений и зостеры отбирали в апреле 2021 г. на четырёх типичных участках
с разным покрытием Z. marina (станции 63, 85, 77 и 49) и на двух песчаных местообитаниях без зо-
стеры (ст. 111 и 351). Те же четыре станции были повторно отобраны в июле 2021 г., в период
максимальной продукции Z. marina (рис. 1Б). Плотность зарослей определяли в рамке площадью
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0,25 м². Надземную (листовые пластинки) и подземную (побеги и корни) части зостеры отделяли,
отмывали от осадочного материала и ополаскивали пресной водой; затем скальпелем очищали
листья и корни от эпифитов, детрита и гидробионтов. Весь растительный материал высушивали
в течение 48 ч при +60 °C до постоянной массы.

Колонки отложений для определения гранулометрического состава и содержания углерода
отобраны аквалангистом вручную с использованием ПВХ-трубок длиной 50 см и диаметром 5 см.
Плотность песчанистых отложений позволяла отобрать колонки длиной 15–35 см. На берегу ко-
лонки отложений делили на интервалы по 3 см и герметично запаковывали для последующего
отбора проб на гранулометрический анализ и определение Cорг и объёмной плотности.

В лаборатории из проб донных отложений естественной влажности при помощи 20-мл поли-
этиленового шприца с отрезанной передней частью отбирали по 5 см³ и взвешивали до и по-
сле сушки при +105 °C для определения объёмной плотности (d, г·см−3). Часть высушенной
пробы донных отложений, а также образцы травостоя и корневой системы зостеры гомоге-
низировали истиранием в агатовой ступке. Навеску растёртых проб (0,3–0,6 г) анализирова-
ли на содержание углерода методом каталитического окисления с использованием прибора
Shimadzu TOC-V CPN (Япония) с точностью 0,05 %. Предварительное определение неорганиче-
ского углерода (карбонатов) показало, что более 99% общего углерода (total organic carbon, TOC)
представлено органическим углеродом (Cорг).

Другую часть высушенной пробы просеивали через 1-мм сито для определения количества
грубозернистой фракции, которое не превышало 2,5 % и составляло в среднем 0,5 % по мас-
се. Затем фракцию менее 1 мм использовали для анализа гранулометрического состава с помо-
щью лазерной дифракции на приборе Fritsch Analysette 22 Nano (Германия). Метод даёт распре-
деление частиц размером 0,08–2000 мкм со стандартным отклонением ±2,3 % по результатам
пяти параллельных определений. Гранулометрический и химический анализ проб проводили
в ЦКП ТИГ ДВО РАН.

Запас углерода в отдельных слоях колонок донных отложений (SCорг, г C·м−2) рассчитывали,
принимая его равномерное распределение по колонке в пределах слоя, по формуле:

𝑆𝐶орг
= 𝐶орг × 𝑑 × 𝐿 × 104 ,

где Cорг — концентрация углерода, весовые %;
d — объёмная плотность отложений, г·см−3;
L — толщина слоя донных отложений, см;
104 — коэффициент пересчёта г·см−2 в г·м−2.
Запас углерода во всей колонке определяли суммированием запаса в отдельных слоях. В боль-

шинстве публикаций по оценке роли экосистем морских трав в балансе углерода используют
его запас в верхнем слое отложений толщиной 1 м, в том числе полученный в результате экстра-
поляции [Fourqurean et al., 2012]. Нами была проведена аналогичная экстраполяция на метровый
слой отложений с применением данных по концентрации Cорг и объёмной плотности, которые
были получены для нижних слоёв колонок.

Различие между концентрацией и запасом Cорг в пробах донных отложений оценивали с по-
мощью непараметрического критерия Манна — Уитни и t-критерия в статистическом пакете
программ PAST 3 [Hammer et al., 2001].

По данным полевого картографирования с помощью пакета программ Surfer 23.1.162
(Golden Software LLC) построены карты распределения зарослей зостеры и донных субстратов
с разрешением 10 м, цифровая модель рельефа дна бухты. Регулярные сетки данных рассчи-
тывали методом кригинга, применяя линейную модель вариограммы с параметрами масштаба
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и анизотропности, равными единице. Сглаживание осуществляли с помощью стандартного
гауссовского фильтра (размер — 3 × 3; число проходов — 5). Для оценки ошибки карто-
графирования полей морских трав использовали величину несоответствия между рассчитан-
ной сеткой и исходными данными. Характеристикой несоответствия служило отношение кор-
ня из среднего квадрата остатка между этими значениями (показатель, рассчитанный при пе-
рекрёстной проверке, cross-validation) к среднему значению площади проективного покрытия
в табличных данных [Суханов, 2005].

Для выявления потенциальной области распространения сообщества с доминированием
Z. marina применяли метод максимальной энтропии, реализованный вMaxEnt 3.4.4 [Phillips et al.,
2006]. Эта программа моделирует пригодность среды обитания на основе сведений о присутствии
вида [Elith et al., 2011], результат представляет собой распределение вероятностей его нахожде-
ния в каждой ячейке растра. С учётом ограничений наилучшее вероятностное представление
распределения имеет наибольшую энтропию, то есть точнее всего воспроизводит данные. В на-
стоящее времяMaxEnt является одним из наиболее популярных средств изучения распределения
морских макрофитов [Bertelli et al., 2022].

При моделировании использовали сведения о местонахождениях вида, полученные во время
полевых работ в 2013–2016 и 2021 гг. (всего 102 точки). Выборку разбивали на тестовый (25 %)
и обучающий наборы. Данные о параметрах среды включали континуальные слои (цифровая мо-
дель рельефа и распределение донных осадков) и категорийный растр (ландшафтно-фациальная
структура бухты).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Концентрация и запас углерода в зостере и донных отложениях бухты Средняя. По-

казатели биомассы Z. marina и запаса углерода, содержащегося в травостое и корнях морской
травы в типичных местообитаниях бухты Средняя, приведены в табл. 1. Биомасса корней зосте-
ры была в 3–20 раз меньше, чем биомасса травостоя, причём разница возрастала от апреля к июлю
в соответствии с сезонностью вегетации вида и была наиболее выражена в биотопах с проектив-
ным покрытием 50 % и менее. Значения концентрации углерода в листьях и корнях Z. marina
составляли 33,3 и 31,3 % от сухого веса соответственно, то есть были весьма близки. Очевидно,
что вариация запаса углерода в растительных компонентах экосистем морских трав контроли-
руется изменчивостью их биомассы. В биотопах с проективным покрытием 50–80 % запас угле-
рода в тканях зостеры составляет (96,8 ± 37,4) г C·м−2, однако в биотопах со 100%-ным покры-
тием Z. marina запас углерода повышается до 253 гC·м−2, а толщина корневой подушки, дёрна,
достигает 10 см.

Таблица 1. Биомасса и запас углерода в листьях и корнях Zostera marina в типичных биотопах бухты
Средняя с различным проективным покрытием травой
Table 1. Biomass and carbon stock in Zostera marina roots and leaves in typical biotopes of the Srednyaya
Bight with different projective seagrass coverage

№
станции Месяц Проективное

покрытие, %
Биомасса зостеры, г сух. в.·м−2 Запас углерода в зостере, г C·м−2
Листья Корни Общая Листья Корни Общий

85 Июль 100 517,3 258,2 775,5 172,3 80,8 253,1
77 Июль 80 236,7 77,5 314,2 24,3 2,4 26,7
77 Апрель 80 159,1 96,6 255,7 53,0 30,2 83,2
63 Июль 50 356,6 41,0 397,6 118,8 12,8 131,6
63 Апрель 15 120,2 6,8 127,0 40,0 2,1 42,1
49 Июль 15 87,0 30,0 117,0 29,0 9,4 38,4
49 Апрель 50 108,3 10,7 119,0 36,1 3,4 39,5
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Концентрация углерода в донных отложениях бухты Средняя изменялась от 0,04
до 0,46% (табл. 2), при этом содержание в песчанистых осадках под плотными зарослями зостеры
было значимо (по критериюМанна—Уитни) выше, чем под зарослями Z. marina с проективным
покрытием < 50 %. Отложения в колонках с близкой плотностью зостеры значимо не отличались
по концентрации Cорг (табл. 2).

Таблица 2. Концентрация Cорг (%) в колонках донных отложениях бухты Средняя под зарослями
зостеры с различным проективным покрытием и без зостеры
Table 2. Cₒᵣ⛷ concentration (%) in the cores from the seagrass-covered areas and bare sands
of the Srednyaya Bight

Зостера > 50 % Зостера < 50 % Пески без зостеры
№ 85 77 63 49 111 351
n 9 10 10 5 5 5
X 0,29 0,24 0,07 0,10 0,17 0,32
SE 0,035 0,021 0,0068 0 0,0143 0,0136

Примечание:№— номер станции; n— число проб; X— среднее; SE — стандартная ошибка.
Note:№, station number; n, number of samples; X, the mean value; SE, the standard error.

Концентрация Cорг в песчанистых осадках без зостеры варьировала от 0,15 до 0,35 % в за-
висимости от гранулометрического состава и была пропорциональна доле алевритовых фрак-
ций, однако угол линии зависимости Cорг от содержания частиц < 0,05 мм был заметно меньше,
чем в песках под зарослями морской травы (рис. 2), что означает бόльшую скорость накопления
органического вещества при заилении в присутствии зостеры.

Рис. 2. Зависимость концентрации Cорг от со-
держания илистых частиц (< 0,05 мм) в дон-
ных отложениях бухты Средняя из биотопов
с зостерой (ст. 49, 63, 77 и 85) и без (ст. 111
и 351)
Fig. 2. Dependence of Cₒᵣ⛷ concentration
on the fraction of silt particles (< 0.05 mm)
in bottom sediments of the Srednyaya Bight
from the seagrass habitats (sta. 49, 63, 77,
and 85) and bare sands (sta. 111 and 351)

Анализ вертикального распределения содержания Cорг в пределах верхнего 15–35-см слоя
песчаных осадков бухтыСредняя не позволяет однозначно констатировать тренд изменения вниз
по колонкам. Наиболее изменчива была концентрация Cорг в колонках, отобранных на станциях
с высоким процентом покрытия морской травой (рис. 3).

На процесс депонирования Cорг в донных отложениях бухты Средняя оказывает существен-
ное воздействие их гранулометрический состав, что отражается в значимой корреляции с со-
держанием алевропелитового материала по всей выборке (рис. 2). Фактор влияния зостеры вы-
ражается в том, что при близких показателях гранулометрического состава донные отложения
под плотными зарослями морской травы содержат больше Cорг (см. ст. 77 и 85 на рис. 2). Дан-
ный факт свидетельствует о том, что Z. marina одновременно является источником углерода
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в донных отложениях и способствует накоплению тонкозернистого материала. Отсутствие зна-
чимого тренда уменьшения вниз по колонкам (рис. 3) отличает песчаные осадки от заиленных
отложений, где при повышенной концентрации Cорг в верхнем 5–10-см слое наблюдается зна-
чимое снижение в нижележащих слоях за счёт аэробного окисления в пределах верхнего слоя
и восстановительного диагенеза в нижележащих отложениях [Тищенко и др., 2022].

Рис. 3. Изменение концентрации Cорг по колонкам донных отложений бухты Средняя с различным
уровнем проективного покрытия зостерой (S)
Fig. 3. Changes in Cₒᵣ⛷ concentration in the bottom sediment cores of the Srednyaya Bight with different
projective seagrass coverage (S)

В отличие от концентрации углерода, объёмная плотность песчанистых отложений бухты
Средняя колебалась в достаточно узких пределах, 1,17–1,35 г·см−3. Полученные данные по объ-
ёмной плотности и концентрации Cорг в отложениях позволяют рассчитать запас углерода в слое
донных осадков определённой мощности. Результаты оценки запаса углерода будут пропорцио-
нальны толщине рассматриваемого слоя. Нами был проведён расчёт в двух вариантах: сначала—
определение для слоя 0,25 м [Prentice et al., 2020], затем— экстраполяция для слоя 1 м, посколь-
ку именно метровый слой отложений наиболее часто используется в оценках, связанных с кон-
цепцией «голубого углерода» [Fourqurean et al., 2012]. Однако в последней глобальной сводке
для расчётов был использован 20-см слой [Kennedy et al., 2022], что позволило заметно расши-
рить базу применяемых данных, так как во многих работах отобраны колонки длиной 15–35 см,
как и в наших исследованиях.

Таблица 3. Запас Cорг (г C·м−2) в верхнем 0,25-м слое и в 1-м слое донных отложений бухты Средняя
под зарослями зостеры различной плотности и без зостеры
Table 3. Cₒᵣ⛷ stock (g C·m⁻²) in the upper 0.25-m layer and 1-m sediment layer of the seagrass-covered
areas and bare sands in the Srednyaya Bight

Зостера > 50 % Зостера < 50 % Пески без зостеры
№ станции 85 77 63 и 49 111 351
Число проб 9 10 15 5 5

Запас Cорг в слое 0,25 м, X 817 708 231 506 986
Запас Cорг в слое 0,25 м, SE 75 62 18 48 42
Запас Cорг в слое 1 м, X 3644 2933 958 1901 4070
Запас Cорг в слое 1 м, SE 431 260 71 177 168

Примечание: X— среднее; SE — стандартная ошибка.
Note: X, the mean value; SE, the standard error.
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Пространственное распределение зостеры в бухте Средняя по данным полевых
наблюдений и моделирования MaxEnt 3.4.4. Для учёта пространственной гетерогенности
экосистемы морских трав при оценке запаса углерода в масштабе бухты по данным полевой
съёмки построены карты распределения полей зостеры в апреле и июле 2021 г. (рис. 4А и Б).
По результатам моделирования методом максимальной энтропии выявлен потенциальный ареал
распространения Z. marina в районе исследований (рис. 4В).

Рис. 4. Распределение полей зостеры в бухте Средняя по данным полевого подводного картографи-
рования в апреле (А) и в июле (Б) (цветовая шкала — площадь проективного покрытия) и по ре-
зультатам моделирования потенциальной области присутствия Zostera marina (В) (цветовая шкала—
расчётная вероятность присутствия вида)
Fig. 4. Distribution of the seagrass meadows in the Srednyaya Bight according to field underwater mapping
data in April (А) and July (Б) (the color scale indicates projective coverage area) and according to the re-
sults of modeling the potential area of Zostera marina occurrence (В) (the color scale indicates calculated
probability of the species occurrence)

Данные о площадях разреженных и густых зарослей, рассчитанные по построенным картам,
включены в табл. 4.

Таблица 4. Площади полей зостеры в бухте Средняя, рассчитанные по данным подводного картогра-
фирования и по данным дистанционного зондирования с радиометрической коррекцией [Жариков
и др., 2018]
Table 4. Areas of the seagrass meadows in the Srednyaya Bight evaluated by underwater mapping data
and remote sensing data with radiometric correction [Zharikov et al., 2018]

Период Площадь зарослей, га, с проективным покрытием
10–50 % > 50 % Всего

28.04.2021–29.04.2021 19,53 ± 4,88 3,54 ± 0,85 23,08 ± 5,95
27.07.2021–28.07.2021 17,91 ± 4,48 5,67 ±1,41 23,58 ± 5,89

12.10.2001 9,54 ± 3,18 2,70 ± 0,22 12,24 ± 2,74
05.10.2013 15,57 ± 5,24 4,50 ± 0,29 20,07 ± 4,29
08.10.2014 18,40 ± 6,14 7,40 ± 2,47 25,80 ± 5,52

Разреженные поля с проективным покрытием от 10 до 50 %, граничащие с отмытыми
сортированными песками, локализованы в центральной и юго-западной частях бухты. Плот-
ные заросли с проективным покрытием более 50 % тяготеют к заиленным песчаным грунтам
и концентрируются на юге (см. рис. 4А и Б).

Морской биологический журнал Marine Biological Journal 2024 Том 9 № 2



Углерод в экосистеме Zostera marina Linnaeus, 1753 на песчаных грунтах бухты Средняя… 107

Относительный вклад переменных в модель был следующим: цифровая модель рельефа —
44,6 %; распределение донных осадков — 30,7 %; ландшафтно-фациальная структура бухты —
24,6 %. Потенциальные области с прогнозной вероятностью присутствия вида более 0,5 (рис. 4В)
занимают 32,47 га, что составляет около трети общей площади бухты. Из них на площади
с вероятностью присутствия более 0,75 приходится 11,83 га.

Результаты полевого картографирования в апреле и июле (рис. 4А и Б) показывают, что за-
росли зостеры занимают ⅔ области с прогнозной вероятностью присутствия вида более 0,5
и расположены преимущественно на защищённых от прямого штормового воздействия участках.

В период исследований на поля Z. marina приходилось около четверти площади бух-
ты (23,2 %). С учётом того, что разреженные и плотные заросли занимали 80,2 и 19,8 % соот-
ветственно от общей площади, занятой высшей растительностью, были рассчитаны абсолютные
значения запаса углерода и в биомассе зостеры, и депонированного в осадках толщиной 1 м, ко-
торые покрыты лугами (347,17 т). Около 95 % этого количества углерода локализовано в донных
осадках под зарослями.

ОБСУЖДЕНИЕ
Доля органического углерода, содержащегося в тканях морской травы, даже при 100%-ном

проективном покрытии не превышает трети от количества углерода в 25-см слое подстилающих
песчаных отложений. При рассмотрении слоя толщиной 1 м очевидно, что вклад донных отло-
жений в общий пул органического углерода в экосистемах морских трав становится подавляю-
щим (> 90 %) (см. табл. 1 и 3). Можно предположить, что в экосистемах с морскими травами
на заиленных грунтах, содержащих 1–3 % Cорг, роль донных отложений в балансе органическо-
го углерода будет ещё больше. Таким образом, хотя функционирование экосистем с морскими
травами обусловлено именно жизнедеятельностью последних, бόльшая часть органического уг-
лерода накапливается и содержится в материале донных осадков. Соответственно, с точки зре-
ния концепции «голубого углерода» роль экосистем с морскими травами в фиксации углерода
определяется количеством Cорг в подстилающих донных отложениях.

Заметное обогащение органическим углеродом песчаных отложений бухты Средняя под за-
рослями Z. marina, по сравнению с песками близкого гранулометрического состава, не покры-
тыми травами (рис. 2), подтверждает значимую роль экосистем зостеры в накоплении углерода
даже в достаточно открытых акваториях, подобных бухте Средняя, с отсутствием устойчивого
и интенсивного осадконакопления, где концентрация Cорг в песчанистых отложениях не превы-
шает 0,5 %. В верхнем слое отложений полузакрытых акваторий залива Петра Великого (в бух-
тах Воевода и Новгородская), на участках, не покрытых Z. marina, концентрация Cорг составляла
2–3 % [Тищенко и др., 2022]. Отсутствие данных по гранулометрическому составу этих осадков
не позволяет провести прямое сравнение с нашими результатами, однако зависимость концентра-
ции Cорг от степени заиленности донных отложений зафиксирована неоднократно [Kennedy et al.,
2022; Prentice et al., 2020]. В связи с вышеизложенным можно предположить достаточно высокую
заиленность отложений полузакрытых и закрытых бухт залива Петра Великого. Однако отметим,
что значительная часть прибрежных акваторий северо-западного сектора Японского моря имеет
песчанистые донные осадки, подобные таковым в бухте Средняя, и экосистемы с доминировани-
ем зостеры распространены здесь весьма широко [Арзамасцев, Преображенский, 1990; Колпаков,
2013; Мануйлов, 1987; Паймеева, 1973, 1979].

При сравнении данных по запасу углерода в верхнем 25-см слое донных отложений бухты
Средняя с аналогичными данными, полученными для экосистем зостеры на северо-западном
побережье США и Канады [Prentice et al., 2020], становится очевидным, что наши результаты
по бухте Средняя очень хорошо укладываются в общий тренд (рис. 5), который характеризует
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зависимость запаса Cорг от его концентрации в донных отложениях. Сведения [Тищенко и др.,
2022] по более заиленным отложениям, пересчитанные на слой 25 см, также удовлетворительно
совпадают с линией общего тренда, но в области достаточно высокой концентрации Cорг в донных
осадках (рис. 5).

Рис. 5. Зависимость запаса Cорг в верхнем 25-см слое прибрежных донных отложений бухты Сред-
няя (1), северо-западного побережья Северной Америки [Prentice et al., 2020] (2) и полузакрытых
бухт залива Петра Великого [Тищенко и др., 2022] (3)
Fig. 5. Dependence of Cₒᵣ⛷ stock in the upper 25-cm layer of coastal sediments of the Srednyaya Bight (1),
northwestern coast of North America [Prentice et al., 2020] (2), and semi-enclosed inlets of Peter the Great
Bay [Tischenko et al., 2022] (3)

Таким образом, из полученных результатов следует, что наиболее важным фактором, кон-
тролирующим запас углерода в экосистемах с морской травой Z. marina в расчёте на единицу
площади, является концентрация Cорг в подстилающих донных отложениях, которая, в свою оче-
редь, определяется прежде всего показателями их гранулометрического состава. Вариации запа-
сов углерода в верхнем слое в зависимости от характера донных отложений составляют порядок
и более (рис. 5).

Факторы глубины, уклона дна, экспозиции склонов и характера гидродинамики прямо
и опосредованно обусловливают режим осадконакопления и гранулометрический состав отло-
жений [Dahl et al., 2016]. Распределение морских трав в значительной мере определяется гео-
морфологическим строением подводных склонов, конфигурацией береговой линии и типом суб-
страта [O’Brien et al., 2022]. Вклад различных переменных в модель распределения зостеры
соответствует этим представлениям.

Сравнение площадей, занятых высшей водной растительностью в районе исследований, даёт
представление об изменениях распределения морских трав (см. табл. 4). Различия между площа-
дями, занимаемыми сообществом Z. marina в 2013, 2014 и 2021 гг., находятся в пределах ошибок,
которые обусловлены точностью использованных методов картографирования. Тем не менее ло-
кализация зарослей в 2021 г. изменилась: полностью исчезло поле зостеры, оконтуренное на те-
матических картах в северной части бухты [Жариков и др., 2017, 2018]. Между тем побережье ис-
следуемого района открыто ветрам восточных и юго-восточных румбов. Во время прохождения
тропического циклона «Майсак» (3–4 сентября 2020 г.) ветер и волнение именно этих направ-
лений имели наибольшую интенсивность [Лазарюк и др., 2021]. Под его воздействием в бухте
Средняя в течение трёх суток наблюдали штормовой нагон и аномально высокие волны, которые
полностью разрушили в северном районе бухты часть построек кордона охраны заповедника,
простоявших на берегу более 10 лет.
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Отметим, что значительные колебания проективного покрытия дна морскими травами бы-
ли зафиксированы в акватории заповедника и ранее. Так, уменьшение площадей Z. marina
в Морском заповеднике было отмечено в начале 1990-х гг. при проведении ихтиологических
наблюдений на постоянных трансектах [Маркевич, 2002].

Высокая межгодовая пространственная изменчивость сообществ морских трав установлена
и в других регионах. Например, многолетние мониторинговые исследования полей Z. marina
в эстуарии Эмса (залив Ваддензе, Северное море) показали, что в среднем 12,9 % покрытых
растительностью площадей ежегодно полностью теряют заросли, тогда как около 12,7 % площа-
ди районов обнажённого дна колонизируются зостерой [Valle et al., 2013]. Изменение площа-
дей и местоположения полей Z. marina, локальное исчезновение зарослей и повторная колони-
зация участков рассматриваются как часть популяционной стратегии вида [van Katwijk et al.,
2009], позволяющей восстанавливать заросли после периодического воздействия разрушающих
факторов [Trémolières, 2004].

Исследования характеристик площади покрытия полей зостеры и показателей их сезонной
и межгодовой изменчивости особенно важны при оценке запасов углерода в экосистемах отдель-
ных акваторий. Поскольку долговременный мониторинг морских трав трудоёмок и дорог, необ-
ходимы альтернативные подходы. Требующиеся данные могут быть получены с применением
методов дистанционного зондирования и с использованием моделей распределения видов.

Для долговременного мониторинга полей морских трав уже применяют методы дистанци-
онного зондирования, обеспечивающие исследованиям оперативность и широкий охват райо-
нов распространения [Bramante et al., 2018; Pham et al., 2019; Poursanidis et al., 2021]. Синоп-
тический мониторинг прибрежных экосистем на основе дистанционных данных даёт важную
информацию о пространственных характеристиках и о различиях процессов осадконакопления
экосистем морских трав [McKenzie et al., 2022; Randazzo et al., 2021]. Моделирование аре-
ала потенциального местообитания позволяет охарактеризовать экологические особенности
распределения морских трав и предоставляет пространственные данные, поддерживающие
оценки связывания и хранения углерода в конкретных местообитаниях [Kuwae et al., 2022;
O’Brien et al., 2022].

На участках с повышенной ветро-волновой нагруженностью (открытые побережья и бухты)
прохождение штормов способно значительно сократить площадь полей Z. marina. Кроме того,
с интенсивностью гидродинамического воздействия коррелируют пространственные вариации
темпов накопления и величина запаса углерода в осадках. Полученные нами результаты позволя-
ют предполагать, что в открытых и полуоткрытых бухтах с зарослями зостеры они значительно
ниже, чем в закрытых акваториях.

Субрегиональные и региональные оценки вклада экосистем с морскими травами в баланс
углерода, хранимого в прибрежной зоне, основаны на определении площадей, которые заняты
данными экосистемами. Пространственная неоднородность зарослей определяет необходимость
дифференциации акваторий по режимам осадконакопления и типам донных отложений. В пер-
вом приближении такая дифференциация приводит к выделению двух категорий — районов
с преобладанием аккумуляции осадков и с возможностью накопления углерода и акваторий с до-
минированием процессов эрозии, где углерод практически не накапливается. Как показывают
полученные нами результаты, бухта Средняя относится ко второй категории.

Таким образом, накопление сведений о прямых измерениях и расчётных значениях концен-
трации и запаса углерода в прибрежной зоне должно сопровождаться оценками пространствен-
ного распределения биотопов методами полевого картографирования, дистанционного зонди-
рования и моделирования, что обеспечивает учёт пространственной неоднородности экосистем
морских трав в интегральных оценках «голубого углерода».
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Выводы:
1. По результатам проведённых исследований определены биомасса и запас углерода в траво-

стое и корнях Zostera marina, концентрация органического углерода в колонках осадков и за-
пас углерода в слоях донных отложений (толщиной 0,25 и 1 м) для типичных местообитаний
бухты Средняя. С использованием программыMaxEnt 3.4.4 выявлена потенциальная область
распространения сообщества с доминированием зостеры. Построены карты распределения
зарослей морской травы в апреле и июле 2021 г.

2. В сообществе Z. marina на корни приходилось в 3–20 раз меньше биомассы, чем на тра-
востой. В соответствии с сезонностью вегетации эта разница возрастает от апреля к июлю.
В биотопах с проективным покрытием 50–80 % запас углерода в тканях зостеры составляет
(96,8 ± 37,4) г C·м−2, в биотопах со 100%-ным покрытием он повышается до 253 г C·м−2.

3. Концентрация углерода в донных отложениях бухты Средняя колебалась в пределах от 0,04
до 0,46 % и была пропорциональна доле алевритовых фракций. Под плотными зарослями зо-
стеры содержание Cорг и доля алевритовых частиц в осадках были выше, чем под разреженны-
ми. Анализ вертикального распределения концентрации Cорг в пределах верхнего 15–35-см
слоя песчаных осадков не выявил тренда изменения вниз по колонкам; основным фактором,
влияющим на процесс концентрации Cорг, был гранулометрический состав осадков.

4. Доля органического углерода, содержащегося в тканях морской травы, не превышает трети
от его количества, содержащегося в 25-см слое подстилающих песчаных отложений. В слое
толщиной 1 м вклад донных отложений в пул органического углерода превышает 90 %. Соот-
ветственно, роль полей морских трав в фиксации углерода в бухте определяется его концен-
трацией и количеством в донных отложениях. Размах вариации запасов углерода в верхнем
слое зависит от характера донных отложений и составляет порядок и более.

5. Для субрегиональных и региональных оценок вклада морских трав в баланс углерода, аккуму-
лируемого в прибрежной зоне, необходима дифференциация прибрежных акваторий по ре-
жимам осадконакопления и типам донных отложений. Данный подход способствует повыше-
нию корректности оценки запасов углерода, депонированного в экосистемах морских трав.
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IN THE ZOSTERA MARINA LINNAEUS, 1753 ECOSYSTEM
ON SANDY SEDIMENTS OF THE SREDNYAYA BIGHT

(PETER THE GREAT BAY, THE SEA OF JAPAN)
BASED ON FIELD OBSERVATIONS
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Coastal seagrass ecosystems, particularly Zostera marina Linnaeus, 1753 ones, are capable of accu-
mulating organic carbon by fixing carbon dioxide via photosynthesis. Seagrass biomass is considered
as a short-term carbon storage, and underlying bottom sediments, as a long-term one. The research
on organic matter accumulation by seagrass ecosystems is mostly carried out in areas with stable sed-
imentation. For such ecosystems, the importance of seagrass areas within the concept of blue carbon
was shown. However, for the seas of temperate latitudes, coastal waters with unstable sedimentation
and prevalence of sandy sediments are common, and the scale of carbon storage in seagrass ecosys-
tems is not obvious. In this work, biomass and carbon stock in Z. marina leaves and roots, as well
as Cₒᵣ⛷ concentration and carbon stock in the upper layers of bottom sediments (0.25-m and 1-m
thick), were determined for typical habitats in the semi-open Srednyaya Bight (Peter the Great Bay,
the Sea of Japan), where sandy sediments prevail. Z. marina roots were characterized by 3–20 times
lower biomass than its leaves. This difference increased from April to July in accordance with season-
ality. Carbon concentrations in the seagrass leaves and roots were similar (33.3 and 31.3% dry weight,
respectively). In the habitats with a projective coverage of 50–80%, carbon stock in Z. marina tissues
was (96.8 ± 37.4) g C·m⁻²; with 100% coverage, the value increased to 253 gC·m⁻². Cₒᵣ⛷ concen-
tration in bottom sediments of the Srednyaya Bight ranged within 0.04–0.46% and correlated with
content of silt fractions. Under dense Z. marina coverage, Cₒᵣ⛷ content and the fraction of silt particles
in sediments were higher than under sparse ones. The vertical distribution of Cₒᵣ⛷ concentration within
the upper 15–35-cm layer did not reveal a downward trend in the cores. The main factor controlling
Cₒᵣ⛷ content was the particle-size distribution of sediments, which suggests a weak expression of reduc-
tion diagenesis and the effect of wave mixing of the upper layer of sandy sediments. Data on the bulk
density and Cₒᵣ⛷ concentration in sediments allowed to calculate carbon stock for the layers of 0.25
and 1 m. The quota of organic carbon in the seagrass tissues did not exceed a third of its amount
in the upper layer (0.25 m) of underlying sandy sediments. When extrapolated to a 1-m thick layer,
the quota of bottom sediments to Cₒᵣ⛷ pool exceeds 90%. Organic carbon enrichment of sandy sed-
iments under the seagrass beds compared to sands of similar particle size beyond the seagrass beds
indicates a significant role of Z. marina in carbon storage, even in the habitats with the lack of stable
and intensive sedimentation. The major factor controlling carbon stock in Z. marina ecosystems is Cₒᵣ⛷
content in underlying bottom sediments which depends primarily on their particle-size distribution.
In this case, the range of variation in carbon stock in the upper layer is an order of magnitude or more.
Maps of the seagrass distribution in April and July 2021 were built. The absolute values of carbon
stock were calculated, both accumulated in Z. marina biomass and deposited in the seagrass-covered
sediments. The area of potential Z. marina distribution in the Srednyaya Bight was modelled using
the MaxEnt 3.4.4 program. According to the results, areas with a predicted probability exceeding 0.5
for the seagrass occurrence occupy about a third of the total area of the bight; out of them, the area
with a probability of Z. marina occurrence exceeding 0.75 accounts for 11.83 hectares. In fact, the sea-
grass meadows occupied > 70% of the area with a predicted probability of the species occurrence
exceeding 0.5. As shown, the assessment of the contribution of seagrass ecosystems to the storage
of carbon accumulating in the coastal zone requires differentiation of water areas by sedimentation
regimes and types of bottom sediments. Moreover, the creation of databases with data on Cₒᵣ⛷ concen-
tration and stock per unit area is needed. Information on the areas of ecosystem distribution obtained
by direct mapping and remote sensing is of high significance as well.
Keywords: blue carbon, Zostera marina, carbon concentration in sandy bottom sediments, remote
sensing, Sea of Japan, Peter the Great Bay
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