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Сообщество желетелого макропланктона Чёрного моря обновляется ежегодно и функционирует
по-разному в зависимости от сложной системы трофических отношений и межгодовых колеба-
ний биотических и абиотических факторов. Мониторинг этого сообщества необходим для оцен-
ки современного состояния и векторов возможной эволюции всей пелагической экосистемы.
С этой целью в ходе планктонных работ по программе 89-го рейса НИС «Профессор Водяниц-
кий» (сентябрь ― октябрь 2016 г.) в прибрежных и открытых районах моря к югу и юго-западу
от полуострова Крым на 62 станциях собраны данные по составу, численности, биомассе и распре-
делению массовых видов желетелых. Пробы отбирали сетью Богорова ― Расса (площадь входного
отверстия ― 0,5 м², ячея ― 300 мкм) методом тотальных вертикальных ловов от дна до поверх-
ности моря в области мелководного шельфа и от нижней границы кислородной зоны [по данным
зонда CTD SBE plus (Sea Bird)] до поверхности моря ― в его глубоководной части. Сцифоме-
дуза Aurelia aurita (Linnaeus, 1758) и три вида гребневиков (Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 1865;
Pleurobrachia pileus (O. F. Müller, 1776); Beroe ovata Bruguière, 1789) присутствовали совместно
на 56 станциях. В глубоководных районах моря отмечено увеличение средней биомассы каждо-
го из видов (A. aurita ― до 260 г·м−2). Достоверных различий между показателями 2016 и 2010 г.
не обнаружено (p > 0,05), при этом численность медузы возросла почти на порядок (p < 0,001),
P. pileus ― в 2–5 раз (p < 0,001), B. ovata ― в 3–15 раз (p < 0,01). Более высокая численность
M. leidyi наблюдалась лишь на внешнем шельфе (p < 0,01); в других районах моря её увеличе-
нию могло помешать хищничество B. ovata. Скорость соматического роста медузы в 2016 г. была
одной из самых низких за последние 15 лет. Опережающий рост численности желетелых по отно-
шению к их биомассе свидетельствует о тотальном уменьшении размеров особей как в популяциях
гребневиков, так и в популяции медузы. Низкая скорость соматического роста медузы указывает
на неблагоприятные условия существования этого вида в 2016 г. Тем не менее из-за высокой чис-
ленности особей весеннего поколения биомасса медузы была выше, чем в прежние годы. Вслед-
ствие ослабления конкуренции со стороны гребневиков-планктофагов, в перспективе на ближай-
шие годы следует ожидать ещё большего увеличения экологической валентности A. aurita среди
желетелых хищников.
Ключевые слова: желетелый макропланктон, гребневик, медуза, биомасса, пространственное
распределение, межгодовые изменения, Чёрное море
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Популяции желетелого макропланктона во многих морях находятся под пристальным внимани-
ем экологов. Отчасти это связано с ощутимым ущербом, который испытывают пелагические экоси-
стемы и некоторые производства при массовом развитии желетелых организмов [16, 17], отчасти ―
с перспективой необратимой трансформации всей системы трофических связей в пелагиали [14, 18].
Известно, что экспансия медуз и гребневиков может приводить к упрощению экосистем и усилению
их зависимости от желетелых хищников в роли господствующих консументов [17, 19]. Постоянный
мониторинг этих процессов важен для понимания основных векторов современной эволюции пела-
гической экосистемы Чёрного моря. Из-за пространственной вариабельности состояния популяций
в ареале их обитания такие исследования не могут быть ограничены узкой зоной стационарных
наблюдений и должны периодически проводиться максимально широко.

Цель настоящей работы ― проанализировать современное состояние массовых популяций ме-
дуз и гребневиков в Чёрном море, а именно: распределение, численность, биомассу и временную
динамику обилия за последние годы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Планктонные работы проводили на НИС «Профессор Водяницкий» (89-й рейс) в период

c 30 сентября по 19 октября 2016 г. преимущественно в центральных и сопредельных с юга и запада
полуострову Крым районах Чёрного моря (43°22′–45°15′ с. ш. и 31°24′–36°26′ в. д.) (рис. 1).

Рис. 1. Карта-схема районов отбора проб желетелого макропланктона в Чёрном море в 89-м рейсе
НИС «Профессор Водяницкий» (сентябрь ― октябрь 2016 г.). Цифрами обозначены номера станций
Fig. 1. A schematic map of sampling stations (marked with numbers) during RV “Professor Vodyanitsky”
89th cruise in the Black Sea (September – October of 2016)

Пробы отбирали в одной повторности на каждой из 62 станций, в том числе на 39 станциях в рай-
онах глубинной эпипелагиали (глубины > 200 м), на 19 станциях в районах внешнего шельфа (глу-
бины 50–200 м) и на 4 станциях в районах внутреннего шельфа (глубины < 50 м). Отбор проб произ-
водили сетью Богорова ― Расса (площадь входного отверстия ― 0,5 м², ячея ― 300 мкм) методом
тотальных вертикальных ловов от дна до поверхности моря в области мелководного шельфа, а также
от нижней границы кислородной зоны (по данным зонда CTD SBE plus (Sea Bird), σt = 16,2)
до поверхности моря ― в его глубоководной части. Первичный анализ желетелого макропланкто-
на (таксономический состав и численность особей размером > 5 мм) осуществляли на борту судна
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сразу после отбора проб. Диаметр медуз (расстояние между ропалиями) и орально-аборальную
длину гребневиков измеряли с точностью до 1 мм. Массу тела организмов рассчитывали по уста-
новленным линейно-весовым соотношениям [6, 7]. Данные по ранним стадиям развития гребне-
виков (< 5 мм), эфирам аурелии и гидромедузам позже корректировали в стационарных условиях
после микроскопии сетных проб, предварительно зафиксированных в 4%-ном растворе формалина,
нейтрализованном тетраборатом натрия (бурой).

Расчёты удельной скорости линейного роста медузы во всех случаях производили, исходя из наи-
более вероятных сроков массового появления эфир в планктоне (середина марта) и экспоненциаль-
ной зависимости для роста [3, 7]. При оценке данных 2016 г. учитывали также эмпирическое ли-
нейное соотношение (Y = 0,29Х + 0,76; r² = 0,40) между удельной скоростью роста (Y, %·сут−1)
и диаметром зонтика медузы в октябре (Х, мм). Статистическую обработку данных осуществля-
ли с использованием стандартного программного обеспечения Grapher 3 и Surfer 8 для Windows.
Достоверность различий средних оценивали по t-критерию Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Осенью 2016 г. желетелый макропланктон Чёрного моря был в основном представлен сцифоме-

дузой Aurelia aurita (Linnaeus, 1758) и тремя видами гребневиков (Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 1865;
Pleurobrachia pileus (O. F. Müller, 1776); Beroe ovata Bruguière, 1789), которые присутствовали сов-
местно в подавляющем большинстве (> 90 %) проб (рис. 2). Кроме этих видов, в районах прибреж-
ного шельфа иногда встречались гидромедузы: численно преобладалиClytia hemisphaerica (Linnaeus,
1767) [до 28 экз.·м−2 (ст. 70, 73, 76)] и Rathkea octopunctata (M. Sars, 1835) [до 4 экз.·м−2 (ст. 10,
13, 41)]. Единичная крупная особь (диаметр зонтика ― 16 мм) гидромедузы Blackfordia virginica
Mayer, 1910 выловлена на ст. 39, а ювенильная Sarsia tubulosa (M. Sars, 1835) ― на ст. 16. Ранее
обычная [22] сцифомедуза Rhizostoma pulmo (Macri, 1778) в пробах отсутствовала и в море не была
замечена ни разу.

По распространённости и биомассе среди указанных видов преобладала медуза A. aurita, отсут-
ствовавшая в пробах лишь на ст. 70. Средняя по районам биомасса аурелии (203–676 г·м−2) была вы-
ше на мелководном шельфе [(676 ± 583) г·м−2], однако небольшое количество измерений, их разброс
и отсутствие аналогичной закономерности для численности особей говорят о том, что последняя
величина ― это, скорее всего, результат недостаточной репрезентативности данных (табл. 1). От-
сутствие существенных различий по биомассе и численности вида в разных районах эпипелагиали
прослеживается по среднегеометрическим оценкам (79–157 г·м−2 и 10–21 экз.·м−2 соответственно)
и подтверждается статистически (p > 0,05).

Максимальные биомасса (2611 г·м−2) и численность (92 экз.·м−2) медузы обнаружены на север-
ной периферии восточного циклонического круговорота (ст. 79), где, судя по приповерхностной
температуре морской воды, происходило поднятие глубинных вод в верхние горизонты моря. В по-
пуляции преобладали особи весенней генерации этого года, но встречались и физиологически инак-
тивные экземпляры весенней генерации прошлого года, а также редкие крупные экземпляры осенне-
зимней генерации. На 19 станциях обнаружены единичные эфиры нового поколения.

Конкурирующие с медузой P. pileus и M. leidyi на шельфе и в глубинных районах моря име-
ли приблизительно равную биомассу, однако численно и по распространённости среди них всю-
ду доминировала P. pileus. В глубинных районах пространственное распределение P. pileus отли-
чалось большей однородностью, чем таковое других желетелых, а биомасса на восьми станциях
превышала биомассу медузы. Выделяются два очага наиболее крупных скоплений гребневика ―
периферия восточного циклонического круговорота (до 161 г·м−2 и 444 экз.·м−2) и пограничные
области антициклона западнее Крыма (до 93 г·м−2 и 331 экз.·м−2). В каждом районе длина тела осо-
бей находилась в пределах 1–24 мм, причём всюду количественно преобладали экземпляры 5–7 мм,
формирующие в среднем 37 % численности популяции.
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Рис. 2. Распределение желетелого макропланктона (A–D) и некоторые особенности гидрологического
режима (E) в центральных глубоководных и граничащих с ними районах Чёрного моря в сентябре ―
октябре 2016 г. A ― Aurelia aurita; B ― Pleurobrachia pileus; C ― Mnemiopsis leidyi; D ― Beroe ovata;
E ― приповерхностная температура морской воды (SST, °C) и глубинная граница кислородной зоны (м)
Fig. 2. Spatial distribution of abundance and biomass of gelatinous macroplankton in the central deepwater
and nearby areas of the Black Sea with some hydrological features in this region in September and October
of 2016. A – Aurelia aurita; B – Pleurobrachia pileus; C – Mnemiopsis leidyi; D – Beroe ovata; E – sea surface
temperature (SST, °C) and the lower oxycline depth (m)
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Таблица 1. Численность (экз.·м−2) и биомасса (г·м−2) желетелого макропланктона в глубоководной ча-
сти и районах шельфа Чёрного моря в сентябре ― октябре 2016 г. (n― количество станций). Приведены
средние ± ошибки средних; в скобках указаны среднегеометрические значения
Table 1. Abundance (ind. per m²) and biomass (g of wet weight per m²) of gelatinous macroplankton
in deepwater and shelf areas of the Black Sea in September and October of 2016 (n is number of stations).
The average ± errors of the average are given; geometric mean values are in brackets

Вид

Внутренний шельф, Внешний шельф, Глубинные районы,
< 50 м, 50–200 м, > 200 м,
n = 4 n = 19 n = 39

экз.·м−2 г·м−2 экз.·м−2 г·м−2 экз.·м−2 г·м−2

Aurelia aurita
23 ± 15 676 ± 583 24 ± 3 203 ± 45 21 ± 3 260 ± 72

(10) (79) (21) (157) (17) (126)
Pleurobrachia 16 ± 6 0,1 ± 0,01 160 ± 22 28 ± 8 203 ± 11 45 ± 4
pileus (10) (0,05) (116) (17) (192) (40)
Mnemiopsis 7 ± 6 0,2 ± 0,1 10 ± 2 26 ± 10 16 ± 2 48 ± 11
leidyi (3) (0,2) (8) (9) (10) (13)

Beroe ovata
75 ± 21 11 ± 6 29 ± 4 22 ± 6 16 ± 3 22 ± 3

(66) (8) (25) (14) (10) (13)

Гребневик M. leidyi обнаружен в макропланктоне на 58 станциях. В целом этот вид встречал-
ся чаще и в бόльших количествах в направлении от внутреннего шельфа к районам глубоковод-
ной эпипелагиали. Несмотря на отдельные локальные скопления (до 325 г·м−2 на ст. 79), биомасса
гребневика обычно не превышала 50 г·м−2, а в открытых районах моря приближалась в среднем
к 26–48 г·м−2. Наиболее вероятные величины биомассы, определённые как геометрические сред-
ние, составили здесь 9–13 г·м−2. Численность M. leidyi возрастала ближе к восточной части моря,
где в редких случаях достигала 70 экз.·м−2 (ст. 63). В популяции численно преобладали неболь-
шие гребневики (79 % особей ― до 15 мм); крупные, старые экземпляры раннелетнего поколения
(50–70 мм) встречались единично и только в глубоководных районах. Такая размерно-возрастная
структура популяции M. leidyi могла быть следствием позднего активного размножения (в октябре
яйца практически отсутствовали), а также более полного выедания на шельфе крупных экземпляров
гребневиком B. ovata.

Гребневик B. ovata встречался в районе исследований практически повсеместно. Его средняя
биомасса находилась в пределах 11–22 г·м−2, причём обычно была выше в тех же районах, что и био-
масса мнемиопсиса (ст. 79 ― 92 г·м−2). Численность B. ovata была максимальной в районе Феодосий-
ского залива (108–112 экз.·м−2) и убывала с удалением от побережья Крыма. Полученные результа-
ты дают основание предположить, что изначально популяция гребневика развивалась в прибрежье,
а её расселение в открытые районы моря происходило позже. В популяции преобладали ранние
личиночные стадии (> 55 % особей имели размеры < 5 мм). На десяти станциях встречались яйца.
Доля особей размерами > 40 мм не превышала 3 %.

ОБСУЖДЕНИЕ
Биомасса желетелого макропланктона в открытой, глубинной части Чёрного моря в 2016 г. бы-

ла в 1,5 раза выше, чем в 2010 г. (рис. 3), вследствие ≈ 40%-ного увеличения биомассы аурелии,
≈ 10%-ного ― плевробрахии и ≈ 50%-ного ― берое. Биомасса мнемиопсиса в 2016 г. оказалась
вдвое ниже, чем в 2010 г. Гребневики M. leidyi и B. ovata образуют единый комплекс хищник ―
жертва, в котором биомасса берое ― не что иное, как часть ассимилированной биомассы M. leidyi,
а значит, уменьшение таковой у последнего вида может быть лишь отдельным эпизодом острых
межпопуляционных отношений.
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Рис. 3. Многолетняя динамика биомассы доминирующих видов желетелого макропланктона в централь-
ных районах Чёрного моря (глубины > 200 м) в осенние месяцы 1978–2016 гг., по данным сетных ловов.
Сведения: 1978 ― [21]; 1988–1998 ― [4, 12, 21]; 2005 ― [20]; 2010 ― [4]; 2016 ― настоящая работа
Fig. 3. Long-term biomass dynamics in three species of gelatinous macroplankton in central areas of the Black
Sea (depths > 200 m) in the autumn months of 1978–2016 according to net samplings. Sources: 1978 – [21];
1988–1998 – [4, 12, 21]; 2005 – [20]; 2010 – [4]; 2016 – this study

Ориентировочные расчёты (с учётом коэффициентов использования усвоенной пищи на рост К2
(30 %) и усвояемости пищи (80 %), а также разницы в содержании органического вещества в теле
B. ovata (Б) иM. leidyi (М) Б/М = 2,2 [8]) показывают, что 15 г·м−2 для B. ovata в 2010 г. эквивалентны
138 г·м−2 M. leidyi, а 22 г·м−2 для B. ovata в 2016 г. эквивалентны 202 г·м−2 M. leidyi. Следовательно,
в период до сезонного развития популяции B. ovata биомассаM. leidyi в 2016 г. находилась примерно
на том же (или более высоком) уровне (250 г·м−2), что и в 2010 г. (224 г·м−2).

При общей тенденции к увеличению средней биомассы всех желетелых, достоверных различий
между данными 2016 и 2010 г. не найдено (p > 0,05). Более существенные изменения, возможно
временного характера, наблюдались для численности особей (рис. 4). По сравнению со значениями
2010 г., на внешнем шельфе и в глубинной части моря в 2016 г. численность A. aurita увеличилась
почти на порядок (p < 0,001), а численность P. pileus возросла в 2–5 раз (p < 0,001). Рост числен-
ности M. leidyi произошёл лишь на внешнем шельфе (p < 0,01). В прибрежье и глубинных районах
моря её увеличение было недостоверным (p > 0,05). Последний факт может быть, как показано
выше, следствием более сильного хищнического пресса популяции B. ovata в 2016 г. Численность
B. ovata в 2016 г. в 3–15 раз превышала численность этого вида в 2010 г., причём во всех районах
эпипелагиали (p < 0,01).

Опережающий рост численности желетелых организмов по отношению к их биомассе свиде-
тельствует об уменьшении размеров особей как в популяциях гребневиков, так и в популяциях
медузы. Это явление может носить сезонный либо более долговременный характер и быть обуслов-
лено многими причинами: условиями среды, межпопуляционными отношениями, дефицитом пи-
щевых ресурсов и другими обстоятельствами [9]. При том что оба года можно считать одними
из самых тёплых за последнее десятилетие, верхняя эпипелагиаль моря в июне ― июле 2016 г.
прогревалась не так сильно (до +25 °C), как в 2010 г. (до +28 °C). Что ещё более важно, темпе-
ратура в августе ― октябре 2016 г., наоборот, была на 1,3–2,3 °C выше, чем в тот же период
2010 г. Такие температурные условия (+20…+25 °C) максимально благоприятны для размноже-
ния M. leidyi [5]. При позднелетнем ― осеннем развитии мелкого тепловодного мезозоопланкто-
на (Oithona davisae, Paracalanus parvus, Cladocera), в массе присутствующего в пище гребневика,
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такие температурные условия не могли не привести к появлению многочисленной моло-
ди. О её прежнем большом количестве говорят значительная «остаточная» численность осо-
бей (среди которых доля личинок длиной 3–5 мм составляет ≈ 33 %) и высокая численность
мелкоразмерных B. ovata.

Подобные обстоятельства, но уже в осенние месяцы (при понижении поверхностной темпера-
туры воды в море примерно до +20 °C с постепенным заглублением и «размыванием» термокли-
на) могли спровоцировать осеннюю вспышку размножения у P. pileus. Между тем доля молоди
(< 3 мм) в популяции P. pileus в сентябре ― октябре 2016 г. в среднем не превышала 15 %. Отме-
тим, что основную часть популяции (≈ 55 %) составляло весеннее поколение (пик размножения ―
в апреле) с модальным размерным классом ≈ 7 мм. Массовое развитие этого поколения ― свиде-
тельство в целом хорошей обеспеченности пищей гребневика в 2016 г. Вместе с тем не исключено,
что медленное остывание поверхностных горизонтов моря в период с августа по октябрь воспрепят-
ствовало раннему проникновению молоди P. pileus в верхнюю эпипелагиаль и тем самым обострило
внутрипопуляционное пищевое соперничество (а также конкуренцию с медузой) в биотопе обита-
ния. Большая численность популяции могла привести к обеднению пищевых ресурсов гребневика
с сопутствующим замедлением или даже инверсией роста особей.

Последнее явление ежегодно наблюдается для популяции B. ovata: она быстро развивается на пи-
ке обилия жертв (обычно в августе ― сентябре), после чего постепенно деградирует в условиях
дефицита пищи [10]. Между тем основной причиной измельчания B. ovata в 2016 г. может быть
значительное количество мелкоразмерных M. leidyi и P. pileus. Слабый химический сигнал со сторо-
ны таких жертв затрудняет их пищевое распознавание и делает их улавливание менее эффективным
и энергетически не оправданным для крупных особей берое [9]. И наоборот: многочисленность мел-
ких B. ovata увеличивает вероятность пищевого контакта с ними, хотя небольшие запасы органиче-
ского вещества у таких жертв не могут быть достаточным ресурсом для роста хищников. Если поз-
воляют температурные условия, пищи в лучшем случае хватает для личиночного размножения [5].
Так, вероятно, и происходило (судя по обилию яиц) в сентябре ― октябре 2016 г. по всей верхней
эпипелагиали моря.

Увеличение численности A. aurita в 2016 г. произошло за счёт обильной весенней генера-
ции (февраль ― март), формирующей ≈ 90 % популяции осенью. В дальнейшем развитию этого
поколения (как и в случае P. pileus) могли препятствовать следующие обстоятельства:
1) многочисленность особей, обострившая внутривидовое соперничество за пищу;
2) тепловое вытеснение особей в область термоклина при прогревании верхних горизонтов моря;
3) усилившаяся пищевая конкуренция с гребневиками, потребителями планктона.

Вследствие вышеизложенного, средний (среднегеометрический) диаметр зонтика медузы в ок-
тябре 2016 г. составил лишь 44,3 мм, а скорость роста данной генерации оказалась одной из самых
низких за последние 15 лет (рис. 5).

По результатам наших многолетних исследований на внешнем шельфе б. Севастопольская,
более быстрый рост популяции A. aurita наблюдается в годы с относительно прохладной зимой
и слабым паводковым стоком рек в феврале ― марте. В этих условиях, приводящих к дефи-
циту фосфатов и силикатов в верхней эпипелагиали [11], сильнее развиваются бактерии и фла-
геллаты, а также сопутствующие консументы (инфузории, мелкие копеподы и хетогнаты). Ме-
дуза, трофический статус которой, по-видимому, лишь немногим выше, чем трофический ста-
тус копепод [17], является конечным потребителем преимущественно «микробиальной» пищевой
цепи [15, 18, 19]. Следовательно, её развитие во многом зависит от развития микрозоопланкто-
на [13, 20]. Низкая скорость роста A. aurita в 2016 г. может указывать на то, что в этом году в пелаги-
ческом сообществе значительно активнее функционировала основная пищевая цепь (диатомовые
водоросли ― рачковый зоопланктон), более благоприятная для популяций гребневиков и мелких
пелагических рыб.
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Рис. 4. Межгодовая динамика численности (средние и ошибки средних) доминирующих видов желе-
телого макропланктона в Чёрном море в сентябре ― октябре 2005–2016 гг. по данным сетных ловов.
Сведения: 2005 – [20]; 2010 – [4]; 2016 – настоящая работа
Fig. 4. Interannual dynamics of the abundance (average and errors of the average) of the dominant gelatinous
macroplankton in the Black Sea in September and October of 2016 according to net samplings. Sources:
2005 – [20]; 2010 – [4]; 2016 – this study

При доминировании прежних видов (A. aurita, M. leidyi, P. pileus, B. ovata) в Чёрном море сооб-
щество желетелого макропланктона постоянно находится в динамическом равновесии, при котором
размерно-количественный состав организмов колеблется в зависимости от климатических факто-
ров, обеспеченности пищей и межпопуляционных отношений (хищничество и конкуренция) [3, 4, 6].
В 2016 г. впервые в составе жертв свежевыловленного M. leidyi обнаружена 4–5-миллиметровая
особь P. pileus, что свидетельствует о том, что отношения между этими видами могут выходить
за рамки исключительно конкуренции. В целом сезонные вспышки хищничества гребневикаB. ovata
обеспечивают лучшие пищевые условия для A. aurita, биомасса которой имеет тенденцию к увели-
чению. Во многом благодаря этому возрастает и трофическая роль всего желетелого сообщества:
больше органического вещества накапливается, а следовательно, потребляется, ассимилируется
и минерализуется этими организмами. Если осенью 2005 г. биомасса желетелых была эквивалентна
0,13 г Cорг·м−2 [2], то в 2010 г. она составила 0,28 г Cорг·м−2 [4], а в 2016 г. ― 0,40 г Cорг·м−2 (с учётом
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Рис. 5. Межгодовая динамика удельной скорости линейного роста медузы Aurelia aurita в Чёрном мо-
ре: 1999–2014 гг. ― данные многолетнего мониторинга на внешнем шельфе у б. Севастопольская [3];
2016 г. ― данные 89-го рейса НИС «Профессор Водяницкий»
Fig. 5. Interannual variations in linear specific growth rate of the jellyfish Aurelia aurita from the Black
Sea: 1999–2014 – long-term monitoring near Sevastopol Bay [3]; 2016 – data obtained during RV “Professor
Vodyanitsky” 89th cruise

того, что содержание Cорг в теле M. leidyi, A. aurita и P. pileus достигает 0,060; 0,076 и 0,123 % сырой
массы соответственно [1]). На пике биомассы A. aurita (в феврале ― марте) величины показателя
Cорг повышаются ещё в 2–3 раза [21]. Частично минерализуясь и частично высвобождаясь непосред-
ственно в экосистему при ежегодном обновлении поколений, органический углерод через бактерии
и жгутиковый планктон снова вовлекается в трофические цепи и обеспечивает развитие очередной
генерации медузы. Отмеченный в 2016 г. факт её высокой численности при небольших размерах
особей даёт основание полагать, что в благоприятных для соматического роста условиях биомасса
популяции может увеличиться. По-видимому, в дальнейшем следует ожидать опережающего повы-
шения биомассы A. aurita среди желетелых хищников [3]. Считается, что подобная тенденция ведёт
к снижению доли рачкового зоопланктона в общей биомассе мезозоопланктона, а следовательно,
и к ухудшению пищевых условий для рыб-планктофагов [18, 19]. Между тем, по данным многолетне-
го мониторинга на внешнем шельфе б. Севастопольская, рост биомассы медузы представляет угро-
зу лишь для некоторых планктонных видов, обитающих в зоне термоклина (Oikopleura (Vexillaria)
dioica, Oithona similis) и не приводит в межгодовой перспективе к снижению биомассы рачков [3].
Более того, в годы с высокой биомассой медузы растёт и биомасса мелкой тепловодной копеподы
Oithona davisae ― важного компонента пищи личинок и молоди рыб.

Выводы:
1. Состав желетелого макропланктона в Чёрном море с начала XXI века существенно не изменился.
2. Общая биомасса желетелых хищников в море в последние годы увеличилась и сохранила

тенденцию к росту, преимущественно за счёт увеличения биомассы медузы A. aurita.
3. Натурализовавшийся в Чёрном море гребневик B. ovata способен контролировать популяцию

M. leidyi независимо от её структуры и межгодовых изменений в пелагиали, обусловленных
климатической нестабильностью.
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4. В 2016 г. наблюдался опережающий рост численности желетелых организмов по отношению
к их биомассе, что свидетельствует о тотальном уменьшении размеров особей как в популяци-
ях гребневиков, так и в популяции медузы. Низкая скорость соматического роста медузы ука-
зывает на неблагоприятные условия существования A. aurita в данный период. Тем не менее,
вследствие значительной численности особей весеннего поколения, биомасса медузы в 2016 г.
была выше, чем в предыдущие годы. Из-за ослабшей конкуренции со стороны гребневиков-
планктофагов в перспективе на ближайшие годы следует ожидать ещё большего повышения
экологической валентности медуз среди желетелых хищников. Указанный процесс может иметь
неблагоприятные последствия для всей экосистемы: он приведёт к усилению «низкоэнергетиче-
ского» вектора её функционирования и к увеличению хищнического пресса медуз на отдельные
виды зоопланктона.
Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Функциональные, метабо-

лические и токсикологические аспекты существования гидробионтов и их популяций в биотопах с различным
физико-химическим режимом» (№ гос. регистрации АААА-А18-118021490093-4) и гранта РФФИ р_а 18-44-
920022 «Отклик черноморской пелагической экосистемы на изменение климата в регионе (на примере медуз,
гребневиков и мелких пелагических рыб)».
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GELATINOUS MACROPLANKTON
OF THE OPEN PELAGIAL AND SHELF OF THE BLACK SEA:

DISTRIBUTION IN AUTUMN 2016
AND INTERANNUAL CHANGES IN BIOMASS AND ABUNDANCE

B.E. Anninsky, S.M. Ignatyev , G.A. Finenko, and N.A. Datsyk

A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation
E-mail: anninsky_b@mail.ru

The gelatinous macroplankton community of the Black Sea renews annually and functionates differently
depending on the complicated system of trophic relations and interannual fluctuations of biotic and abiotic
factors. Its monitoring is necessary for the evaluation of the current state and possible vectors of evolution
of the whole pelagic ecosystem. For this purpose the data on the composition and distribution of gelati-
nous organisms were collected on the 89ᵗʰ cruise of the RV “Professor Vodyanitsky” (September – October
of 2016) at 62 stations located in coastal areas and in the open sea to the south and southwest of Crimea.
Samples were taken with the Bogorov – Rass net (inlet area of 0.5 m², mesh of 300 µm) using vertical net
hauls from the bottom to the sea surface in the shallow shelf and from the lower boundary of the oxygen
zone [according to the dissolved oxygen sensor CTD SBE plus (Sea Bird)] to the sea surface – in deepwater
areas. Aurelia aurita and 3 ctenophore species (Mnemiopsis leidyi, Pleurobrachia pileus, and Beroe ovata)
were present together in the 90 % of the samples (on 56 stations). In spite of some increase in ave-
rage biomass of every species in deep sea areas, and, particularly, of A. aurita up to 260 g per m², there
was no difference between the data of 2016 and 2010 (p > 0.05). The abundance of A. aurita increased
by about one order of magnitude (p < 0.001); the abundance of P. pileus increased 2–5 times (p < 0.001);
of B. ovata – 3–15 times (p < 0.01). M. leidyi abundance increased only at the outer Black Sea shelf;
in other regions it could have been restricted by B. ovata predation. A. aurita linear specific growth rate
in 2016 was one of the lowest for the last 15 years. Slow somatic growth of the jellyfish indicates unfavor-
able conditions for this species in 2016. However, the jellyfish biomass was higher than that of previous
years because of the huge abundance of the spring generation. The weakening competition with planktiv-
orous ctenophores may lead to even greater increase in the ecological valence of A. aurita among other
gelatinous predators in the nearest future.
Keywords: gelatinous macroplankton, ctenophore, jellyfish, biomass, spatial distribution, interannual
changes, Black Sea
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В заповедной акватории у мыса Мартьян (Южный берег Крыма) выполнено обследование мак-
роскопической донной растительности (МДР) с применением гидроботанических (контактных)
и гидроакустических (дистанционных) методов. Показана принципиальная возможность и эффек-
тивность использования мобильного акустического комплекса на базе эхолота SeaCharter 480 DF
и специализированного программного обеспечения WaveLens для детектирования и установления
общей характеристики МДР, а также для выявления границ её обитания, проективного покры-
тия, высоты растительного покрова и пр. Модифицирована и апробирована методика, включая
программное обеспечение, для автоматического определения высоты зарослей МДР по профилю
обратного рассеяния звука. С помощью дистанционных методов показано, что распределение суб-
литоральной МДР вдоль берега характеризуется поясностью, причём нижняя граница распростра-
нения ограничена изобатами 10–12 м, что соответствует результатам, полученным контактными
методами. Общая площадь зарослей МДР — около 0,39 км²; максимальные значения проективно-
го покрытия, достигающие 95–97 % на глубинах 2–3 м, к нижней границе снижаются до 50–70 %.
Установлено, что общие запасы сублиторальной МДР составляют до 1431,3 т, из которых 99,6 %
приходится на сообщества Cystoseira. Отмечено, что цистозиры (Cystoseira barbata (Stackhouse)
C. Agardh, 1820 иCystoseira crinitaDuby, 1830) и взморники (Zostera marinaLinnaeus, 1753 и Zostera
noltei Hornemann, 1832), доминирующие в растительных сообществах исследованного участка, яв-
ляются сильными звукорассеивателями вследствие значительной разности акустического сопро-
тивления (импеданса) воздуха, содержащегося в органах и тканях, и воды, что существенно по-
вышает результативность детектирования и описания МДР. За нижней границей МДР, на глуби-
нах до 32 м, зафиксированы неопознанные придонные акустические объекты в виде одиночных
или групповых целей высотой до 2–4 м. Вероятно, их природа различна и обусловлена наличием
в исследованном районе метановых сипов либо плотных скоплений рыбы. Отмечено, что проведе-
ние количественного исследования МДР с использованием гидроакустических методов снижает
негативное трансформирующее воздействие на объект изучения: данная методика не предполага-
ет значительного изъятия МДР, что особенно важно для соблюдения условий заповедного режима
в границах особо охраняемых природных территорий (ООПТ). Полученные результаты наглядно
показали эффективность совместного применения контактных и дистанционных методов. Пред-
ложено в дальнейшем использовать гидроакустические методы для мониторинга МДР, картирова-
ния растительного покрова и определения запасов макрофитов заповедной прибрежно-морской
акватории у м. Мартьян и других аквальных ООПТ.
Ключевые слова: мыс Мартьян, ООПТ, макроскопическая донная растительность,
Cystoseira C. Agardh, Zostera L., акустический метод, звукорассеяние

15

https://mbj.marine-research.org/
https://doi.org/10.21072/mbj.2019.04.3.02
http://imbr-ras.ru/
http://imbr-ras.ru/
http://nbgnscpro.com/
mailto:yu.g.artemov@gmail.com


16 Ю. Г. АРТЁМОВ, С. Е. САДОГУРСКИЙ, Ю. В. ПЛУГАТАРЬ, Т. В. БЕЛИЧ, С. А. САДОГУРСКАЯ, Д. Б. ЕВТУШЕНКО

Макроскопическая донная растительность (далее ― МДР) формирует структурный и трофи-
ческий фундамент подавляющего большинства морских прибрежных биотопов, поэтому её ком-
плексное изучение чрезвычайно актуально. Оценка количественных параметров и особенностей
пространственного распределения, а также картирование МДР могут быть выполнены с приме-
нением методов, которые условно делятся на контактные (непосредственное наблюдение и отбор
гидроботанических проб в водной среде с их последующей камеральной обработкой), дистанцион-
ные в воздушной среде (расшифровка аэро- или космоснимков) и дистанционные в водной среде.
Использование первых, при всех их несомненных достоинствах, весьма продолжительно и трудо-
ёмко, вторых ― лимитировано прозрачностью и состоянием поверхности вод, облачностью и пр.
В то же время гидроакустический метод, который основан на измерении количества акустической
энергии, рассеянной донной растительностью, в сочетании с применением высокоточных систем
GPS и современных технологий обработки сигналов обеспечивает быстрый и эффективный сбор
данных со значительным пространственным разрешением. Он позволяет выделять участки с раз-
личной МДР и оценивать особенности её пространственного распределения и скорость роста мак-
рофитов. Данный метод успешно используется для определения объёма и динамики фиторесурсов,
в том числе промысловых, с первой половины 2000-х гг. [2, 6, 11]. Другой подход предполагает ко-
личественную оценку МДР по индексу биомассы, которая пропорциональна высоте и процентному
покрытию дна зарослями макрофитов [17]. Эти параметры могут быть определены эхолотом ав-
томатически на основе анализа формы профиля обратного рассеяния, без измерения абсолютных
значений коэффициента обратного объёмного рассеяния зарослей, что удобно при изучении слож-
ных акустических объектов, к которым относятся, например, сообщества черноморских цистозир
(из-за специфики строения талломов). Очевидно, что метод следует внедрить в инструментарий ре-
шения вопросов, связанных с сохранением и восстановлением морских прибрежных биотопов в си-
стеме особо охраняемых природных территорий (далее ― ООПТ), поскольку одно из его преиму-
ществ ― отсутствие или крайне незначительное (происходящее лишь на предварительном этапе)
изъятие МДР.

ООПТ у мыса Мартьян (природный заповедник с 1973 г.; природный парк с 2015 г. по настоя-
щее время) ― единственный природный средиземноморский территориально-аквальный комплекс
Южного берега Крыма (далее ― ЮБК), обеспеченный реальной охраной [9]. Его акватория явля-
ется неотъемлемой частью территориально-аквального комплекса, который входит в состав струк-
турного элемента (Area of Special Conservation Interest, ASCI) экологической сети Emerald [16].
Вместе с тем единственная попытка картирования МДР контактным методом была предпринята
около 40 лет назад [8], причём все первичные материалы к настоящему времени утеряны.

В связи с этим цель данной работы ― провести гидроакустическое обследование дна
у м. Мартьян; установить особенности звукорассеивающих свойств макрофитов, доминирующих
в заповедной акватории; определить высоту зарослей, площадь распространения и запасы МДР.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Охраняемый территориально-аквальный комплекс м. Мартьян расположен на восточном замы-

кании Ялтинского горно-лесного амфитеатра (Крым, Чёрное море). В районе исследований берег
приглубый, особенно в центральной и восточной частях заповедной акватории, где дно изрезано
чередой небольших каньонов, перпендикулярных береговой линии. У берега доминируют твёрдые
скальные грунты, представляющие собой глыбовый и валунно-глыбовый навал мраморовидных из-
вестняков, которые с глубины 8–10 м (местами с 14 м) сменяются рыхлыми отложениями — песками
с незначительной примесью ракуши. На твёрдых грунтах в псевдолиторали, характеризуемой наибо-
лее нестабильным режимом увлажнения из-за сгонно-нагонных (либо в большей мере прибойных)
колебаний уровня воды, развиваются полидоминантные мозаичные сообщества с сезонными вариа-
циями биомассы и сменой доминантов, а в результате ― всего облика МДР. Псевдолиторальная
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МДР образует полосу, ширина которой достигает 0,3–0,4 (до 0,6) м (± (0,15–0,20) (до ± 0,30) м
над и под урезом воды) [1]. Высота растительного покрова не превышает 0,10–0,15 м; ярусность
не выражена; проективное покрытие (далее ― ПП) достигает 60–90 %, а биомасса колеблется в за-
висимости от морфологии берега и сезона года (при выраженной сезонной смене доминантов). В суб-
литорали до глубины примерно 0,5 м характер МДР в определённой мере сходен с таковым в псевдо-
литорали, но сезонные изменения количественных показателей и состава сообществ менее выраже-
ны. Глубже, в интервале 0,5–10 (12) м, доминируют высокопродуктивные многоярусные сообщества
цистозиры (Cystoseira barbata (Stackhouse) C. Agardh, 1820 и Cystoseira crinita Duby, 1830) (рис. 1A).
При этом занимаемая ими полоса существенно расширяется — от 25–50 м в западной части ак-
ватории до 200–300 м в её центральной и восточной частях. Рыхлые грунты в интервале глубин
6–8 м занимают сообщества взморника (Zostera marina Linnaeus, 1753 и Zostera noltei Hornemann,
1832) (рис. 1B). Ярусность в них не выражена; ПП в зарослях колеблется в пределах 25–30 % [12, 13].
Сезонность в сообществах цистозиры и взморника проявляется относительно слабо. Она выража-
ется в изменении состава ряда сопутствующих видов эпифитона и соотношения некоторых компо-
нентов (например, вегетативных и генеративных побегов взморника и т. п.), что не сопровождается
трансформацией доминирующего комплекса и всего облика МДР.

Рис. 1. Сообщества макроскопической донной растительности (МДР), доминирующие в акватории
у м. Мартьян (фото авторов): A ― сообщество Cystoseira crinita + Vertebrata subulifera – Cladostephus
spongiosum, глубина 3 м (виден участок галечника, лишённый растительного покрова); B ― сообщество
Zostera marina + Zostera noltei, глубина 8 м
Fig. 1. Benthic macro-vegetation (BMV) communities dominating in the offshore area of the Cape Martyan
(photos by authors): A – Cystoseira crinita + Vertebrata subulifera – Cladostephus spongiosum, water depth
of 3 m (visible gravel area is devoid of vegetation); B – Zostera marina + Zostera noltei, water depth of 8 m
Обследование МДР традиционным контактным способом проведено в летний сезон 2018 г. по об-

щепринятой гидроботанической методике [4]. Отбор проб для определения количественных показа-
телей макрофитов и выявления структурных особенностей МДР выполнен на стационарном мони-
торинговом профиле (44°50′71.83″N, 34°25′12.94″E в точке пересечения уреза воды) в интервале
глубин 0–8 м на расстоянии до 250 м от берега (глубже, до изобаты 12 м, выполнены визуальные
исследования). Номенклатура и систематическое положение макрофитов даны по AlgaeBase [15].

Гидроакустическое исследование МДР выполнено в июле 2018 г. на борту пластиковой лод-
ки Terhi 440 с навесным мотором. Маршрут гидроакустического исследования МДР представля-
ет сеть галсов на площади 2 км² (рис. 2), что перекрывает всю заповедную акваторию от мини-
мальной глубины 1,5–2 м, которая на мелководье лимитирована «мёртвой зоной» антенны эхолота,
до глубины 35–36 м. Продвижение моторного судна сопровождалось одновременными визуальными
наблюдениями МДР.
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Рис. 2. Маршрут исследования (сплошная чёрная линия) и батиметрическая карта-схема (градации
серого цвета) морской акватории у мыса Мартьян
Fig. 2. Boat’s path during survey (solid black line) and bathymetric map chart (in gray gradient) of the offshore
area of the Cape Martyan

Использован мобильный акустический комплекс на базе портативного эхолота SeaCharter
480 DF с приёмником GPS и гидроакустической антенной Skimmer®, которая работает на часто-
те 200 кГц при номинальной ширине диаграммы направленности 12°, закреплённой на приваль-
ном брусе в средней части судна для снижения шумового эффекта от работы гребного винта. Ча-
стоту повторения и длительность импульса эхолот устанавливал автоматически. Эхолот оборудо-
ван устройством записи профилей обратного рассеяния звука и навигационных данных на флеш-
карту в формате SLG, разработанном фирмой Lowrance (США). Записи формата SLG являются
двоичными блоками постоянной длины (1970 байт), состоящими из заголовков и массивов отсчё-
тов уровня эхосигнала. Длина заголовков может меняться в зависимости от количества и состава
содержащихся в нём параметров, что определяется, в свою очередь, значением специального 16-
битового маркера заголовка. По результатам изучения формата записей эхолота SeaCharter 480 DF
был разработан алгоритм чтения записей, который включён в программу WaveLens [14], содер-
жащую набор аналитических функций и ранее применявшуюся для обработки и визуального
отображения данных с различных типов эхолотов, в том числе SIMRAD EK500, SIMRAD EK60,
ATLAS PARASOUND (DS, DS-3).

Как известно [17], донная растительность отображается на акустических профилях обратного
рассеяния как непрерывный вертикальный эхосигнал, примыкающий непосредственно ко дну. Он
характеризуется более слабой интенсивностью обратного рассеяния, чем сигнал от дна, но более
сильной, чем фоновый сигнал (то есть МДР «растягивает» вверх передний фронт сигнала от дна).
Для настоящего исследования выполнена модификация программы WaveLens, позволяющая опе-
рировать двумя значениями расстояния от антенны, которые определяются эхолотом по профилю
обратного рассеяния автоматически: H1 указывает на переднюю (верхнюю) границу фронта эхо-
сигнала от морского дна, а H2 ― на его пик. Значения H1 мы интерпретировали как расстояние
от антенны эхолота до вершины зарослей макрофитов, а H2 ― до их основания, то есть до морского
дна. Соответственно, высоту зарослей (длину макрофитов) HВ определяли по формуле:

HB = H2−H1 . (1)
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В зависимости от результата сравнения этой величины с пороговым значением HКР поверхность
дна классифицировали как «голую» или «заросшую»; для неё запоминали, соответственно, высоту
зарослей. Эмпирически была установлена оптимальная величина порогового значения HКР = 0,2 м,
обеспечивающая в обследованном районе приемлемые уровни распознавания зарослей с одной сто-
роны и отсечения случаев их ложного распознавания при затяжке фронта эхосигнала от дна с дру-
гой. При прохождении судном фрагмента пути (1, 10 или 100 м) для конкретного участка дна, ха-
рактеризуемого географическими координатами, по накопленным данным определяли величи́ны
проективного покрытия дна растительностью и среднее значение высоты зарослей.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты гидроботанических исследований, выполненных в заповедной акватории

у м. Мартьян традиционными, контактными методами, дают следующую картину. МДР в об-
следованном районе (как и в целом вдоль ЮБК) имеет поясное распределение, которое нарушается
и усложняется особенностями подводного рельефа отдельных участков дна. В период проведения
исследований, по нашим наблюдениям, биомасса МДР в цистозировых сообществах колебалась
от 1,4 кг·м−2 вдоль верхней границы зарослей до 6,7 кг·м−2 вдоль трёхметровой изобаты (со сни-
жением до 4,7 кг·м−2 вдоль нижней границы зарослей). В то же время литературные данные
свидетельствуют о том, что ранее были зарегистрированы значения до 11 кг·м−2 [10]. При этом,
по нашим наблюдениям, в период максимального развития макрофитов около 30 % (иногда и более)
общей биомассы образуют водоросли нижних ярусов и обильный эпифитон (в первую очередь
Cladostephus spongiosum f. verticillatum (Lightfoot) Prud’homme van Reine, 1972, Phyllophora crispa
(Hudson) P. S. Dixon, 1964 и эпифитная Vertebrata subulifera (C. Agardh) Kuntze, 1891).

Установлено, что в цистозировых сообществах ПП в период проведения исследований дости-
гало 100 % в границах участков сплошных зарослей (на глыбах и валунах), хотя значения с учётом
площади галечников, лишённых постоянного растительного покрова (см. рис. 1A), колебались в пре-
делах 65–85 %. Высота МДР (длина талломов) составляла 0,3–0,4 м. На рыхлых грунтах в западной
части обследованной акватории до 20 % площади дна занимали сообщества взморника (см. рис. 1B),
ПП которых достигало 30 %, надземная биомасса ― 0,3–0,4 кг·м−2 (вклад эпифитов, среди которых
преобладают Chondria capillaris (Hudson) M. J. Wynne, 1991 и Vertebrata subulifera, незначителен),
а средняя длина побегов ― 0,3–0,35 м.

Гидроакустическая съёмка акватории на всём протяжении маршрута была выполнена плотной
сетью галсов в условиях штилевой погоды, благодаря чему объём промерных данных оказался до-
статочным для построения батиметрической карты (см. рис. 2). В обследованной части сублито-
рали на полученных нами эхограммах отчётливо различаются два типа звукорассеивающих объ-
ектов — непрерывный, плотно примыкающий ко дну слой высокой интенсивности, идентифици-
рованный нами как заросли МДР, и одиночные либо групповые вертикально ориентированные
неидентифицируемые акустические цели существенно меньшей интенсивности (рис. 3).

Результаты гидроакустической съёмки наглядно подтвердили, что сублиторальная МДР вдоль
берега (в направлении с запада на восток) распределена поясно, но неравномерно. Нижняя грани-
ца распространения сообществ макрофитов определена вдоль изобаты 10–12 м, что соответствует
результатам, полученным контактными методами. Также предварительно установлено, что общая
площадь зарослей МДР в обследованной акватории составляет около 0,39 км²; максимальные значе-
ния проективного покрытия МДР уменьшаются от 95–97 % на глубине 2–3 м до 50–70 % на глубине
11–12 м, локальных максимумов два ― на глубине 3 и 8 м (рис. 4).

Получен статистический ряд из примерно 600 значений высоты зарослей (длины талло-
мов / побегов) МДР в диапазоне глубин 2–12 м (рис. 5). Результаты статистического анализа по-
казали, что закон распределения этого показателя близок к нормальному со средним 0,48 м
при стандартном отклонении 0,25 (рис. 5B).
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Рис. 3. Фрагмент эхограммы с различными видами звукорассеивателей в акватории у мыса
Мартьян: A ― заросли МДР; B ― неидентифицируемые объекты. По вертикали ― глубина;
по горизонтали ― дистанция
Fig. 3. Fragment of echogram with different types of sound scatterers in the offshore area
of the Cape Martyan: A – BMV; B – unidentified objects. Vertical axe – depth; horizontal axe – distance

Сопоставление данных гидроакустической съёмки (см. рис. 3, 4, 5), сопровождавшейся визуаль-
ными наблюдениями МДР, с результатами собственных гидроботанических исследований и ранее
опубликованными сведениями [8] позволяет утверждать, что выявленные акустическим методом
заросли МДР на большей части обследованной акватории представляют собой сообщества цисто-
зиры (Cystoseira barbata, C. crinita), площадь которых достигает 309 000 м². Хорошо прослеживают-
ся поясный характер распределения зарослей, их границы, ПП и, в общих чертах, высота. Вместе
с тем гидроботанические наблюдения в заповедной акватории (собственно, как и вдоль всего ЮБК)
свидетельствуют о том, что средняя длина талломов цистозиры 0,3–0,4 м стабильна на протяжении
почти полувека исследований [10]. Талломы длиной 0,6–0,7 м и более встречаются весьма редко,
а талломы 1–1,2 м и более нами не зарегистрированы вообще, поэтому детектирование таких круп-
ных талломов (высоты зарослей, см. рис. 5B) мы объясняем тем, что рельеф и микрорельеф дна
крайне неравномерны. Боковые поверхности глыб, имеющих до нескольких метров в поперечни-
ке, также обрастают цистозирой; при этом такие участки зарослей часто нависают над галечным
или валунным дном на высоте 1–2 м, что эхолот, вероятно, воспринимает как высоту самих зарос-
лей [см. (1)]. Полагаем, что данное явление в итоге обусловило и заметное превышение моды гисто-
граммы (см. рис. 5B) по сравнению с реальной картиной. Это следует учитывать при анализе данных,
полученных в условиях сложного рельефа дна. Один из возможных способов решения описанной
проблемы заключается в раздельной обработке данных, полученных на ровных и на скалистых участ-
ках исследуемой акватории. Кроме того, на этом этапе мы не можем только по акустическим сиг-
налам уверенно дифференцировать заросли взморника (Zostera marina и Z. noltei), локализованные
на рыхлых грунтах в западной части обследованной акватории. Между тем, принимая в расчёт ре-
зультаты собственных гидроботанических наблюдений, мы полагаем, что именно взморники в левой
части карты-схемы дают жёлто-зеленый треугольный сегмент, сужающийся к западу (S = 81 300 м²),
который соответствует ПП до 20 (30) % (см. рис. 4A) и высоте зарослей до 0,2 м (см. рис. 5A). Сред-
няя длина побегов взморников несколько выше, но их дистальные концы склонны к пониканию,
особенно при обрастании эпифитами (см. рис. 1B), поэтому высота зарослей в целом соответствует
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значениям на эхограммах. Важно отметить, что талломы макроводорослей родаCystoseiraC. Agardh,
как и всех представителей сем. Sargassaceae Kütz., имеют воздушные пузыри [5]. Вследствие значи-
тельной разности акустического сопротивления (импеданса) воды и воздушных пузырьков в талло-
мах, они являются очень сильными звукорассеивателями, и даже одиночные экземпляры цистозиры
могут быть с уверенностью детектированы на записях эхолотов в широком диапазоне частот. Основу
побегов у представителей рода Zostera L., как и у большинства типичных гидатофитов, формирует
аэренхима, в которой обширные межклетники тоже заполнены воздухом [7], из-за чего звукорас-
сеивающая способность цистозир и взморников на порядки выше, чем у прочих макрофитов. Дан-
ный факт необходимо учитывать при организации и проведении гидроакустических наблюдений,
а также при анализе и интерпретации их результатов.

Рис. 4. Проективное покрытие дна зарослями МДР в акватории у м. Мартьян: A ― карта-схема
пространственного распределения, B ― изменение проективного покрытия с глубиной
Fig. 4. Projective cover of BMV in the offshore area of the Cape Martyan: A – the map chart of the spatial
distribution, B – variation of projective cover with depth

Рис. 5. Высота зарослей МДР (м) в акватории у м. Мартьян: A ― карта-схема пространственного распре-
деления высоты зарослей; B ― плотность распределения этого показателя (сплошной линией показано
теоретическое нормальное распределение)
Fig. 5. BMV height (m) in the offshore area of the Cape Martyan: A – the map chart of the spatial distribution
of vegetation height, B – frequency distribution of this parameter (the solid line shows the theoretical normal
distribution)

Морской биологический журнал 2019 том 4 № 3



22 Ю. Г. АРТЁМОВ, С. Е. САДОГУРСКИЙ, Ю. В. ПЛУГАТАРЬ, Т. В. БЕЛИЧ, С. А. САДОГУРСКАЯ, Д. Б. ЕВТУШЕНКО

Согласно итогам проведённого исследования и с учётом определённых нами площадей МДР
и показателей биомассы (см. выше), в акватории у м. Мартьян запасы цистозиры достигают,
по предварительным расчётам, 1425,6 т, а запасы взморника ― 5,7 т.

Что касается другого типа звукорассеивателей (см. рис. 3B), то его природа пока не выясне-
на. Эти одиночные или групповые объекты высотой до 4 м (и более) весьма многочисленны в при-
донных слоях обследованной акватории. Тяготея к значительным глубинам (вплоть до 32 м), они
расположены мористее нижней границы поясных зарослей МДР (рис. 6). Учитывая размеры объ-
ектов и глубину локализации, мы предполагаем, что часть их может быть образована шлейфами
газонаполненных пузырьков. Данное явление подтверждается недавним обнаружением в районе
м. Мартьян многочисленных площадок газовой разгрузки дна [3]. Не исключено также, что неко-
торые объекты представляют собой скопления рыбы. Этот тип звукорассеивателей в данном районе
будет исследован дополнительно.

Рис. 6. Пространственное распределение и высота (м) неопознанных акустических объектов (обозна-
чены цветными маркерами), расположенных за пределами зарослей МДР в акватории у м. Мартьян
Fig. 6. Spatial distribution and height (m) of unidentified acoustic objects (indicated by color markers)
located outside the BMV in the offshore area of the Cape Martyan

Заключение. В заповедной акватории у м. Мартьян выполнено гидроакустическое обследова-
ние МДР с использованием мобильного акустического комплекса на базе эхолота SeaCharter 480 DF
и специализированного программного обеспечения WaveLens. Сравнение данных, полученных гид-
роботаническими и гидроакустическими методами, показало эффективность использования послед-
них для определения границ, высоты зарослей и проективного покрытия МДР. Установлено, что об-
щая площадь МДР в заповедной акватории «Мыс Мартьян» составляет 0,39 км². Выявленная аку-
стическим методом МДР на большей части обследованной акватории представлена сообществами
цистозиры (Cystoseira barbata (Stackhouse) C. Agardh, 1820 и Cystoseira crinita Duby, 1830), а на рых-
лых грунтах в западной части акватории ― зарослями взморника (Zostera marina Linnaeus, 1753
и Zostera noltei Hornemann, 1832). Показано, что распределение сублиторальной МДР вдоль бере-
га характеризуется поясностью, а нижняя граница распространения ограничена изобатами 10–12 м.
Максимальные значения проективного покрытия, достигающие 95–97 % на глубинах 2–3 м, к ниж-
ней границе снижаются до 50–70 %. Определено, что общие запасы сублиторальной МДР достигают
1431,3 т, из которых 99,6 % приходится на сообщества цистозиры. Применение гидроакустических
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методов оптимизирует длительный и трудоёмкий процесс гидроботанических исследований и сни-
жает негативное трансформирующее воздействие на МДР, что особенно важно в условиях заповед-
ного режима в границах ООПТ. На глубине до 32 м замечены неопознанные придонные акустиче-
ские объекты в виде одиночных или групповых целей высотой до 2–4 м. Вероятно, их природа раз-
лична и обусловлена наличием в исследованном районе метановых сипов либо плотных скоплений
рыбы. Результаты проведённых исследований послужили началом гидроакустического мониторинга
МДР, который ранее не проводили в границах аквальных ООПТ. Предложено в дальнейшем исполь-
зовать гидроакустические методы для картирования растительного покрова и определения запасов
макрофитов заповедной прибрежно-морской акватории у м. Мартьян.

Работа выполнена в рамках государственного задания НБС ― ННЦ «Проведение мониторинго-
вых исследований и определение современного состояния биоты Государственного природного заповедни-
ка «Мыс Мартьян» в 2016–2020 гг.» (№ гос. регистрации АААА-А18-118013190157-1) и ФИЦ ИнБЮМ
«Молисмологические и биогеохимические основы гомеостаза морских экосистем» (№ гос. регистрации
АААА-А18-118020890090-2), а также при финансовой поддержке гранта РФФИ р_а 18-45-920057 «Изу-
чение локализации холодных сипов, их потоков, химического состава и генезиса струйных газовыделений
в прибрежной зоне Крыма: в бухте Ласпи и в заповедной акватории мыса Мартьян».
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HYDROACOUSTIC SURVEY OF BENTHIC MACRO-VEGETATION
IN THE PROTECTED OFFSHORE AREA OF CAPE MARTYAN (CRIMEA, BLACK SEA)

Yu.G. Artemov1,2, S. Ye. Sadogurskiy2, Yu.V. Plugatar2,
T. V. Belich2, S. A. Sadogurskaya2, and D. B. Evtushenko1
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Survey of benthic macro-vegetation (BMV) was conducted within the marine part of the nature reserve
“Cape Martyan” (the South Coast of Crimea) using hydrobotanical (contact) and hydroacoustic (remote
sensing) methods. It clearly showed a fundamental possibility and efficiency of using mobile acoustic
equipment based on the SeaCharter 480 DF echo sounder and specialized software WaveLens for de-
tecting and studying general nature of BMV, as well as for identifying BMV boundaries, projective
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cover, height, etc. The method, including software, was adapted and tested to automatically determine
the height of BMV from the sound backscatter profile. In good conformity with data of contact methods,
the zonality of BMV distribution along the coastline with a propagation boundary limited by 10–12 m
isobaths was shown using acoustic method. The total area of BMV is of about 0.39 km²; the maximum
values of the projective cover reach 95–97 % at a depth of 2–3 m, but decrease to 50–70 % at greater depth
boundary. It is established that the total stocks of sublittoral BMV reach 1431.3 tones, of which 99.6 %
are in the community ofCystoseira. It is noted that cystoseires (Cystoseira barbata (Stackhouse) C. Agardh,
1820 and Cystoseira crinitaDuby, 1830) and seagrasses (Zostera marina Linnaeus, 1753 and Zostera noltei
Hornemann, 1832), whose communities dominate the vegetation cover of the area, are strong sound scat-
terers due to high acoustic impedance between air containing in organs and tissues and seawater, which
significantly increases the efficiency of detection and description of BMV. At depths of up to 32 m, uniden-
tified bottom acoustic objects in the form of single or group targets up to 2–4 m were recorded at the lower
boundary of the BMV; their nature is probably different and is due to the presence of methane seeps
or dense accumulations of fish in the studied area. The attention is drawn that conducting a quantita-
tive study of BMV using hydroacoustic methods reduces the negative transforming effect on the object
of study, since it does not imply a significant removal of BMV, for example, during mapping. This is es-
pecially important in the conditions of nature reserve regime within the specially protected natural areas
(SPNA). The study clearly showed the effectiveness of the joint use of contact and distance methods.
The results of this study form the basis of the BMV hydroacoustic monitoring; they will be used to map veg-
etation cover and to determine algae abundance in the protected coastal-marine area near Cape Martyan
and other aquatic SPNA.
Keywords: Cape Martyan, SPNA, benthic macro-vegetation, Cystoseira C. Agardh, Zostera L., acoustic
method, sound scattering
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Для Чёрного моря указано три вида полихет рода Spio Fabricius, 1785 ― Spio decorata Bobretzky,
1870; Spio filicornis (Müller, 1776); Spio multioculata (Rioja, 1918); для Азовского ― один
[Spio filicornis (Müller, 1776)]. S. multioculata известен лишь для Прибосфорского района и бере-
гов Румынии. Вид S. decorata описан в 1870 г. Н. В. Бобрецким из материалов, собранных в рай-
оне Севастополя. S. filicornis впервые отмечен у берегов Крыма в районе Карадага К. А. Вино-
градовым в 1931 г. В дальнейшем полихет рода Spio, найденных в северо-западной части Чёр-
ного моря, у берегов Крыма и Кавказа, у берегов Болгарии, а также в Азовском море, опре-
деляли как Spio filicornis. Вид S. decorata был забыт, несмотря на то, что его регистрировали
и в Средиземном море, и у побережья Европы. Для уточнения видовой принадлежности Spio ис-
пользованы полихеты из сборов макрозообентоса в Чёрном и Азовском морях в рейсах НИС
«Профессор Водяницкий», а также из б. Севастопольская, являющейся типовым местонахожде-
нием Spio decorata. Отбор донных осадков осуществляли с помощью дночерпателя «Океан-25»
(S = 0,25 м²). Грунт промывали через сита с наименьшим диаметром 1 мм. В б. Севастополь-
ская сбор макрозообентоса проводили ручным водолазным дночерпателем (S = 0,1 м²). Личи-
нок полихет отбирали ежемесячно в б. Севастопольская сетью Джеди. Обработку живого мате-
риала проводили под микроскопом МБС-9; личинок Spio отсаживали и подращивали до появ-
ления характерных видовых признаков. В работе дано морфологическое описание собранных
Spio, приведены фотографии и рисунки их характерных признаков. Установлено, что морфо-
логические характеристики рассмотренных полихет рода Spio как из Чёрного, так и из Азов-
ского морей соответствуют описанному в 1870 г. виду Spio decorata Bobretzky, 1870. Отмечено,
что S. decorata широко распространён в северо-западной части Чёрного моря, где зарегистриро-
ван на глубине до 38 м. Вид встречается на различных грунтах, но предпочитает слегка заилен-
ный ракушечник с песком. Наибольшая встречаемость S. decorata (38 %) отмечена на глубине 20–
30 м, а плотность ― на глубине менее 20 м. Максимальная плотность S. decorata (556 экз.·м−2)
зарегистрирована в 2010 г. в северо-западной части Чёрного моря на глубине 19 м. Личинки
S. decorata в планктоне встречались с марта по октябрь при температуре воды от +8 до +26 °C.
То, что размножение данного вида в Чёрном море происходит в весенне-летний сезон, а так-
же его экологические особенности свидетельствуют о его теплолюбивости, что отличает S. decorata
от S. filicornis, обитающего в арктических водах. Можно предположить, что предыдущие указа-
ния о нахождении полихеты S. filicornis в Азово-Черноморском бассейне на самом деле относятся
к виду S. decorata.
Ключевые слова: полихеты, Spio decorata Bobretzky, 1870, Азовское море, Чёрное море
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В настоящее время в Чёрном море отмечено три вида полихет рода Spio Fabricius, 1785 ―
Spio decorata Bobretzky, 1870, Spio filicornis (Müller, 1776) и Spio multioculata (Rioja, 1918); в Азов-
ском море ― Spio filicornis (Müller, 1776) [7, 13, 18, 31]. S. multioculata известен только для При-
босфорского района [15, 26] и берегов Румынии [22]. Вид S. decorata описан из района Севасто-
поля [2], в дальнейшем указан для районов Крыма и Кавказа [20], позднее отмечен у берегов
Турции [24] и Румынии [35], а также в Прибосфорье [32]. S. filicornis впервые в Чёрном море
обнаружен в районе Карадага К. А. Виноградовым в 1931 г. [4, 5]. Полихет рода Spio, найден-
ных в северо-западной части Чёрного моря [6], у берегов Крыма и Кавказа [11], у берегов Бол-
гарии [15], а также в Азовском море [8, 12, 16], определяли как S. filicornis. Оказалось, что это
обычный, часто встречающийся в Азово-Черноморском бассейне вид. Его приводили в таксоно-
мических списках многих донных сообществ; он указан в различных публикациях по исследованию
разнообразия бентоса и меропланктона [3, 14, 17, 18, 19]. Таким образом, на протяжении XX в.,
после выхода работы К. А. Виноградова [5], всех полихет рода Spio из Азово-Черноморского бас-
сейна, кроме Прибосфорского района, относили к S. filicornis. Вид S. decorata был забыт, несмотря
на то, что его находили в Средиземном море и у побережья Европы [21, 23, 25, 28, 30]. Описа-
ние S. filicornis является кратким [27, 34], однако переописание вида в 2011 г. [33] дало возмож-
ность провести более детальное сравнение морфологии черноморских Spio с морфологией видов
S. filicornis и S. decorata.

Цель настоящей работы ― уточнить видовую принадлежность Spio из Азово-Черноморского
бассейна на основании материалов из различных районов, в том числе из б. Севастопольская,
являющейся типовым местонахождением Spio decorata.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Для морфологического исследования использованы полихеты из выполненных в рейсах

НИС «Профессор Водяницкий» сборов макрозообентоса в Чёрном и Азовском морях, а также ма-
териал, отобранный в б. Севастопольская (табл. 1). Анализ распространения Spio проведён на ос-
нове данных, полученных в рейсе 15/2 НИС Maria S. Merian (май 2010 г.) и в 64, 68, 70, 72, 84,
86, 90, 96-м рейсах НИС «Профессор Водяницкий» (июль 2010 г., ноябрь 2010 г., август 2011 г.,
апрель 2016 г., июнь 2016 г., октябрь 2016 г., июль 2017 г.) в северо-западной части Чёрного мо-
ря в диапазоне глубин 11–137 м. Отбор донных осадков осуществляли с борта НИС «Профессор
Водяницкий» дночерпателем «Океан-25» (S = 0,25 м²), с борта НИС Maria S. Merian ― с помо-
щью Box corer (S = 0,1 м²). Грунт промывали через сита с наименьшим диаметром 1 мм. Всего со-
брано и обработано 236 проб со 160 станций. В б. Севастопольская сбор макрозообентоса на глу-
бине 0,5–9 м проводили ручным водолазным дночерпателем (S = 0,1 м²), на глубине 10–16 м ―
дночерпателем Петерсена (S = 0,04 м²) (ноябрь 2014 г., сентябрь 2017 г.). Материал фиксирова-
ли 4%-ным раствором формалина. Всего просмотрено 1404 экз. Spio. Морфологический анализ
проведён у 41 экз.

Личинок полихет отбирали в б. Севастопольская сетью Джеди (диаметр входного отверстия ―
36 см, размер ячеи мельничного газа ― 135 мкм). Ежемесячно облавливали слой воды от дна до по-
верхности (10–0 м). Обработку живого материала проводили под бинокуляром МБС-9. Личинок
Spio отсаживали для подращивания до появления характерных видовых признаков в кристаллиза-
торы с фильтрованной морской водой (V = 50 мл), в которые подавали воздух микрокомпрессо-
ром ProSilent. Воду меняли раз в два дня, а после оседания личинок ― дважды в неделю. В каче-
стве корма добавляли смеси микроводорослей (Isochrysis galbana Paarke, 1949; Tetraselmis suecica
(Kylin) Butcher, 1959; Chaetoceros calcitrans (Paulsen) H. Takano, 1968; Phaeodactylum tricornutum
Bohlin, 1898; Rhodomonas salina (Wislouch) D. R. A. Hill & R. Wetherbee, 1989), предоставлен-
ные к. б. н. Ладыгиной Л. В. (ФИЦ ИнБЮМ). Для определения видовой принадлежности полихет
использовали световой микроскоп «Микмед-5».
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Таблица 1. Материал, использованный для изучения морфологии Spio
Table 1. The material used to study the morphology of Spio

Район отбора проб, N, Регистрационный Плотность, Глубина, Координаты Грунтдата экз. номер пробы экз.·м−2 м
Акватория Севастополя,

5 IBSS-POL / – 6 44°36′19″N, Крупныйб. Круглая, Spionidae / № 1 33°26′48″E песокноябрь 2014 г.
Акватория Севастополя,

4 IBSS-POL / – 15 44°36′29″N, Среднийб. Круглая, Spionidae / № 42 33°26′32″E песоксентябрь 2017 г.
Чёрное море,

5 IBSS-POL / 556 19 45°50′38″N, Песок средний,Филлофорное поле
Spionidae / № 38 30°44′32″E ракуша(68-й рейс, ст. 12), из мидийноябрь 2010 г.

Чёрное море,

7 IBSS-POL / 330 25 45°50′40″N, Песок крупныйФиллофорное поле
Spionidae / № 41 31°21′34″E с ракушей(68-й рейс, ст. 22),

ноябрь 2010 г.
Чёрное море,

8 IBSS-POL / 414 20 46°4′2″N,
Ракушечник

северо-западная часть
Spionidae / № 39 31°35′5″E

с песком,
(68-й рейс, ст. 25), слегка
ноябрь 2010 г. заиленный
Чёрное море,

6 IBSS-POL / 368 24 45°37′13″N, ПесокФиллофорное поле
Spionidae / № 21 30°37′43″E с примесью(70-й рейс, ст. 20), ракуши и илаавгуст 2011 г.

Чёрное море,

4 IBSS-POL / 216 14,5 46°26′50″N, Заиленныйсеверо-западная часть
Spionidae / № 40 31°23′3″E ракушечник(70-й рейс, ст. 25),

август 2011 г.
Азовское море,

2 IBSS-POL / 4 11 45°30′0″N, Заиленныйюго-западная часть
Spionidae / № 43 36°30′40″E ракушечник(100-й рейс, ст. 39),

декабрь 2017 г.

Полихет для детального изучения окрашивали метиленовым синим, затем на короткое время
помещали в спирт для удаления излишков красителя, после чего просветляли в глицерине и рас-
сматривали под микроскопами МБС-10 и Olympus CX-41. Фотографии выполнены фотокамера-
ми Canon Digital IXUS 90 IS и Sony Cyber-shot 16.2. Собранный материал хранится в коллек-
ции ФИЦ ИнБЮМ (IBSS-POL / Spionidae / № 1, 21, 38–43). Часть материала передана в коллекцию
Музея Национального научного центра морской биологии имени А. В. Жирмунского ДВО РАН
(MIMB 36667, 36669, 36672).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Полихеты имели до 55 сегментов, при этом ширина полихеты ― 1,1 мм, длина ― 20 мм. Макси-

мальная ширина ― 2 мм. Передняя часть головной лопасти округлая, без выемки. Простомиум в пе-
редней части расширен, в задней части слегка сужен и продолжается до 1–2-го сегмента. Две пары
глаз чёрного цвета, расположены трапециевидно; передние немного крупнее задних, в форме полу-
месяца, задние округлые (рис. 1). Простомиум отделён от перистомиума хорошо заметной бороздой,
окрашенной в коричневый цвет. Задняя часть простомиума слегка вздутая, образует небольшой
затылочный гребень. Пальпы сравнительно короткие, толстые. У живых экземпляров на пальпах
поперечные полосы снежно-белого цвета (рис. 2), которые после фиксации не видны.
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Рис. 1. Spio decorata (IBSS-POL / Spionidae /
№ 42): фиксированный червь, окрашенный
метиленовым синим. Передний конец
Fig. 1. Spio decorata (IBSS-POL / Spionidae /
№ 42): fixed specimen, stained with methylene
blue. Anterior end

Рис. 2. Spio decorata: живые ювенильные особи
Fig. 2. Spio decorata: alive juvenile specimens

На дорсальной стороне от основания пальп отходят продольные ресничные полоски ― чувстви-
тельные органы, которые продолжаются до 3-го сегмента. С 5-го сегмента вдоль тела слегка заметны
продольные ресничные полоски. Жабры одинаковой длины, начинаются с 1-го щетинкового сегмен-
та и имеются практически на всех сегментах, за исключением нескольких последних (рис. 3A, B).
Параподии двуветвистые. На боковой поверхности между ното- и невроподиями в передней ча-
сти тела со 2-го по 7–10-й сегменты имеются отчётливо заметные тёмно-коричневые пигментные
пятна (рис. 3B).

Рис. 3. A ― Spio decorata (IBSS-POL / Spionidae / № 42), окрашенный метиленовым синим, вид сверху;
B ― S. decorata, вид сбоку
Fig. 3. A – dorsal view of Spio decorata (IBSS-POL / Spionidae / № 42), stained with methylene blue,
overhead view; B – S. decorata, lateral view
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В нотоподиях волосовидные щетинки расположены в два ряда: в одном около 10 длинных щети-
нок, в другом ― 6–8 более коротких. В невроподиях с 11-го сегмента (иногда с 10-го) к коротким
волосовидным щетинкам добавляются крючковидные капюшонированные щетинки. Их количество
изменяется от 5 до 10 и зависит от размера червя, чаще составляя 7–9. У ювенильных особей крюч-
ковидные капюшонированные щетинки трёхзубые (рис. 4A); у взрослых особей третий зуб слабо
заметен и щетинки выглядят как двузубые (рис. 4B, C). В задней половине тела в невроподиях
волосовидные щетинки только короткие, частично замещаются тремя саблевидными щетинками.
Пигидий с четырьмя анальными лопастями примерно одинаковой длины.

Рис. 4. Крючковидные капюшонированные щетинки Spio decorata (IBSS-POL / Spionidae / № 42):
A ― у ювенильных особей; B, C – у взрослых экземпляров. Размерная шкала: 10 мкм
Fig. 4. Hooked chaetae with hood of Spio decorata (IBSS-POL / Spionidae / № 42): A – in juvenile specimens;
B, C – in adult specimens. Scale bar: 10 μm

ОБСУЖДЕНИЕ
Особенностями, отличающими S. decorata от S. filicornis, являются форма простомиума, пиг-

ментация, длина жабр на первом сегменте и строение капюшонированных крючковидных
щетинок (табл. 2).

Таким образом, все экземпляры рода Spio, просмотренные нами, следует отнести к виду
S. decorata.

Полихеты рода Spio, собранные нами в бухтах Севастополя и переданные в Музей Нацио-
нального научного центра морской биологии ДВО РАН (г. Владивосток), были идентифициро-
ваны В. И. Радашевским как S. decorata (устное сообщение). Можно предположить, что полихе-
ты, которых с момента обнаружения в 1931 г. в Чёрном море (а позже ― и в Азовском) опре-
деляли как S. filicornis [4, 8], на самом деле относятся к виду S. decorata, впервые описанному
из б. Севастопольская и впоследствии забытому большинством исследователей.

Возможно, отчасти причиной ошибочного представления явилось то, что в первоописании
S. decorata указано, что крючковидные щетинки имеют два зуба [2]. В дальнейшем другие специали-
сты отмечали наличие либо трёхзубых щетинок у молоди, а двузубых ― у взрослых полихет [13, 25],
либо только трёхзубых щетинок [23, 28]. Следует отметить, что, кроме различия щетинок у взрос-
лых полихет и молоди, имеет значение то, под каким увеличением рассматривают щетинки. По на-
шим наблюдениям, при увеличении 10×20 и 10×40 щетинки взрослых S. decorata выглядят двузу-
быми; третий зуб виден только при увеличении 10×100. По устному сообщению V. Surugiu, третий
апикальный зуб отделён неотчётливо и частично прикрыт капюшоном, так что его трудно различить;
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Таблица 2. Морфологические особенности полихет S. decorata и S. filicornis
Table 2. Morphological features of polychaetes S. decorata and S. filicornis

S. decorata S. filicornis Spio,
исследованные нами

Передняя часть простомиума округ-
лая [2]

Передняя часть простомиума спере-
ди округлая, с небольшим средин-
ным разрезом [33]

Передняя часть простомиума округ-
лая

На пальпах поперечные полосы
снежно-белого цвета [2]

На пальпах пигментация в виде тём-
ных колец [9, 27, 33, 34]

На пальпах поперечные полосы бело-
го цвета

Жабры на 1-м сегменте такой же дли-
ны, как и на последующих [23, 25]

Жабры на 1-м сегменте на ⅓ короче
и ýже, чем на последующих [33]

Жабры на 1-м сегменте такой же дли-
ны, как и на последующих

Между ното- и невроподиями в пе-
редней части тела имеется отчётли-
во заметное тёмно-коричневое пиг-
ментное пятно [2]

У основания жабр с 1-го до 10-го
сегмента имеются пятна тёмно-
коричневого пигмента [33]

Между ното- и невроподиями в пе-
редней части тела со 2-го по 7–10-й
сегменты имеется отчётливо замет-
ное тёмно-коричневое пигментное
пятно

Крючковидные капюшонированные
щетинки двузубые [2]. Крючковид-
ные капюшонированные щетинки
трёхзубые [25, 28]

Крючковидные капюшонированные
щетинки двузубые [33]

Крючковидные капюшонированные
щетинки трёхзубые, что отчётливее
заметно у молодых особей*

* М. И. Киселева отмечала [13], что у молодых особей черноморских Spio капюшонированные щетинки трёхзубые

при рассмотрении щетинок под электронным микроскопом третий зуб явственно виден у всех экзем-
пляров S. decorata. Вероятно, именно поэтому многие исследователи считали, что у черноморских
Spio щетинки двузубые.

Данный вид является массовым, часто встречающимся в Чёрном море. Известно, что он обитает
на песчаных и песчано-илистых грунтах до глубины 30 м [13, 15]. Вид отмечен при солёности 10,5–
18,08 ‰ [6]. В местах обитания Spio в Азово-Черноморском бассейне температура воды колеблется
от −0,97 °C (температура замерзания воды в прибрежной зоне северной части моря) до +28…+29 °C
при максимальном летнем прогреве. Средняя температура на поверхности равна +14,87 °C [10].

На отдельных участках дна Spio образует массовые поселения, его численность достигает суще-
ственных величин. Так, максимальные значения плотности поселений Spio отмечены близ устья
р. Дунай ― 86 300 экз.·м−2 [Băcescu et al., 1965, цит. по: 13]. По нашим данным, S. decorata широ-
ко распространён в северо-западной части Чёрного моря, где зарегистрирован на глубинах до 38 м.
Встречается на различных грунтах, но предпочитает слегка заиленный ракушечник с песком. В диа-
пазоне глубин 10–20 м встречаемость вида составляла 19 %, средняя плотность ― 199 экз.·м−2; в диа-
пазоне 20–30 м ― 38 % и 156 экз.·м−2; в диапазоне 30–40 м ― 13 % и 7 экз.·м−2 соответственно. Мак-
симальная плотность S. decorata в северо-западной части Чёрного моря в 2010 г. на глубине 19 м
достигала 556 экз.·м−2. Таким образом, наибольшую встречаемость S. decorata наблюдали на глу-
бине 20–30 м, а плотность ― на глубине менее 20 м. В районе Севастополя максимальная плотность
S. decorata (12 экз.·м−2) отмечена на глубине 6 м.

Личинок Spio обычно регистрировали в планктоне в весенне-летних сборах. Так, их встре-
чаемость в б. Ласпи в июне 1985 г. достигала 22,9 % при максимальной плотности 150 экз.·м−3,
в б. Балаклавская ― 23,3 % и 28 экз.·м−3 соответственно. В мористых районах средняя плот-
ность личинок составляла 121 экз.·м−3 при встречаемости 11,1 % [17]. По нашим данным, личин-
ки S. decorata в планктоне б. Севастопольская отмечены с марта по октябрь при температуре во-
ды от +8 до +26 °C (рис. 4). Плотность личинок не превышала, как правило, 25–30 экз.·м−3. Из-
вестно, что продолжительность пелагической стадии у S. decorata в Средиземном море ― около
двух недель [29]; следовательно, можно предположить, что в Чёрном море размножение S. decorata
происходит в весенне-летний сезон.
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В Адриатическом море S. decorata обитает при температуре +9,8…+28,2 °C и солёности
31–38 ‰, а размножение происходит при +12…+20 °C [29]. Вид S. decorata указан не только
из Чёрного и Средиземного морей, но и из Северо-Восточной Атлантики [21, 25, 30], но эти данные
нуждаются в подтверждении [23].

В Чёрном море (за исключением Прибосфорского района) макрозообентос обитает от уреза во-
ды до глубины 100–120 м: глубже воды заражены сероводородом. По нашим данным, максимальная
глубина, на которой зарегистрирован Spio, ― 38 м. Известно также, что обычно вид встречается
до глубин 30 м [6, 13, 15]. Вертикальная структура вод Чёрного моря отличается тем, что верхний
слой (до 50–55 м) значительно прогревается в летний сезон, тогда как глубже залегает квазиоднород-
ный слой с температурой воды около +8 °C [10]. В поверхностном слое температура воды в летнее
время может достигать +28…+29 °C. В мелководной северо-западной части Чёрного моря граница
верхнего слоя, изменяющегося как по температуре, так и по солёности, лежит выше ― на глубине
около 30 м [1]. Возможно, нижняя граница обитания вида Spio в Чёрном море обусловлена именно
температурным режимом.
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Рис. 5. Сезонная динамика численности личинок S. decorata в б. Севастопольская (2016, 2017)
Fig. 5. Seasonal dynamics of the abundance of S. decorata larvae in the Sevastopol Bay (2016, 2017)

Таким образом, вертикальное распределение Spio в Чёрном море до глубины 30–40 м, а также
его размножение в тёплый сезон при температуре воды выше +8 °C свидетельствуют о теплолю-
бивости данного вида и могут служить подтверждением его отличия в физиологическом плане
от S. filicornis ― холодолюбивого вида, типовым местообитанием которого являются прибрежные
воды Гренландии [9, 33].

Заключение. Рассмотренные морфологические характеристики Spio из Азово-Черноморского
бассейна соответствуют характеристикам описанного в 1870 г. вида Spio decorata Bobretzky, 1870.
Экологические особенности обитания данного вида в Чёрном море свидетельствуют о его теп-
лолюбивости, в отличие от S. filicornis, обитающего в арктических водах. Можно предположить,
что предыдущие указания о нахождении полихеты S. filicornis в Азово-Черноморском бассейне на са-
мом деле относятся к S. decorata ― виду, впервые описанному из Чёрного моря Н. В. Бобрецким
и впоследствии забытому большинством исследователей.
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ON THE TAXONOMIC CLASSIFICATION
OF SPIO (ANNELIDA, SPIONIDAE) SPECIES

FROM THE SEA OF AZOV – BLACK SEA BASIN

N.A. Boltachova and E.V. Lisitskaya

A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation
E-mail: nboltacheva@mail.ru

Three polychaete species of the genus Spio Fabricius, 1785 have been found in the Black Sea: Spio deco-
rata Bobretzky, 1870; Spio filicornis (Müller, 1776); Spio multioculata (Rioja, 1918). Only one was found
in the Sea of Azov – Spio filicornis (Müller, 1776). S. multioculata is known to occur only in the near-
Bosporus region and off the coast of Romania. The species S. decorata was first described in 1870
by N. V. Bobretsky using materials collected in the Sevastopol area. S. filicornis was first found near
the coast of Crimea in the Karadag region in 1931 by K. A. Vinogradov. Later, polychaetes of the genus
Spio, found in the southwestern part of the Black Sea, off the coasts of Crimea, Caucasus and Bulgaria,
and in the Sea of Azov, were classified as Spio filicornis. The species S. decorata was forgotten despite
the fact that it was registered in the Mediterranean Sea and off the European coast. To clarify the species
identity, polychaetes from the Sea of Azov and Black Sea macrozoobenthos collected during research
cruises on RV “Professor Vodyanitsky” and from the Sevastopol Bay (the usual natural habitat of Spio deco-
rata) were used. The bottom sediments were sampled using bottom grabs “Okean-25” (with the capture
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area of 0.25 m²). The sediments were washed through sieves with the smallest mesh size of 1 mm. In the Se-
vastopol Bay, macrozoobenthos was collected using a scuba-diver hand-held grab (S = 0.1 m²). Polychaete
larvae were collected monthly in the Sevastopol Bay using the Juday net. The live material was pro-
cessed under a binocular microscope MBS-9; Spio larvae were set aside and let grow until characteristic
species attributes appeared. In this work, a morphological description of the collected Spio species as well
as photographs and drawings of their characteristic attributes are given. The morphological characteris-
tics of the considered polychaetes of the genus Spio are found to match those of Spio decorata Bobretzky,
1870. It is noted that S. decorata is widespread in the northwestern part of the Black Sea, where it is found
at depths up to 38 m. The species occurs in different types of sediments, but prefers slightly silted coquina
with sand. The largest occurrence of S. decorata (38 %) is observed at depths of 20–30 m, and the largest
density of specimens is at a depth less than 20 m. The maximum density of S. decorata (556 ind. per m²)
was registered in 2010 in the northwestern part of the Black Sea at a depth of 19 m. Larvae of S. decorata
are found in plankton from March to October at water temperature of +8…+26 °C. Consequently, breed-
ing of this species in the Black Sea occurs in the spring and summer seasons, and the environmental char-
acteristics of its habitat point out the thermophilic character of this species, as opposed to S. filicornis
dwelling in Arctic waters. It can be assumed, that in the previous reports on finding the polychaete
S. filicornis in the Sea of Azov – Black Sea basin, the found species was actually S. decorata.
Keywords: Polychaeta, Spio decorata Bobretzky, 1870, Sea of Azov, Black Sea
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Определение соотношения активности ферментов энергетического обмена малатдегидрогеназы
(МДГ, 1.1.1.37) и лактатдегидрогеназы (ЛДГ, 1.1.1.27) позволяет получить интегральную оцен-
ку физиологического состояния объекта исследования в ответ на воздействия разной приро-
ды. Цель работы ― сравнить изменение величины отношения МДГ/ЛДГ в тканях двуствор-
чатых моллюсков: аборигенной Mytilus galloprovincialis Lamarck, 1819 и успешного вселенца
Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906), в лабораторных условиях под влиянием гипоксии, анок-
сии, токсиканта полихлорбифенила, сероводородного заражения и длительного содержания в аква-
риуме без кормления. Половозрелые моллюски собраны в районе г. Севастополя. Длина раковины
мидии составляла 45–62 мм, анадары ― 27–49 мм. Активность ферментов измеряли спектрофо-
тометрически (при 340 нм и 25 °C) по скорости окисления НАДН в цитоплазме тканей (мышцы,
гепатопанкреас, жабры). Как правило, под воздействием негативных факторов активность ЛДГ
снижалась значительно (на 36–80 %), активность МДГ оставалась стабильной, а коэффициент
МДГ/ЛДГ в тканях обоих видов моллюсков увеличивался в 1,5–4 раза. Отмечено, что у гемогло-
бинсодержащей анадары коэффициент МДГ/ЛДГ был на порядок ниже, чем у мидии, как в кон-
троле, так и в опыте. Сопоставление с литературными данными показало, что величина отноше-
ния МДГ/ЛДГ устойчивой к гипоксии анадары такая же низкая, как у оксифильных гидробионтов,
в частности гребешкаMizuhopecten yessoensis (Jay, 1857) и ракообразныхCrangon crangon (Linnaeus,
1758) и Carcinus aestuariiNardo, 1847. По-видимому, низкое значение коэффициента МДГ/ЛДГ от-
ражает способность анадары сохранять высокий уровень окислительных процессов в тканях бла-
годаря значительному пулу соединений (эритроцитарный гемоглобин, каротиноиды, глутатион),
поддерживающих аэробный процесс и осуществляющих антиоксидантную защиту. Величина коэф-
фициента МДГ/ЛДГ может быть использована для оценки степени оксигенации тканей моллюсков
в норме и в условиях гипоксии различного происхождения при мониторинговых исследованиях.
Ключевые слова: малатдегидрогеназа, лактатдегидрогеназа, биомаркеры, гипоксия, моллюски,
вселенцы, Чёрное море, Mytilus galloprovincialis, Anadara kagoshimensis

Глобальные климатические трансформации и загрязнение большинства водоёмов, вовлечённых
в хозяйственную деятельность человека, изменяют среду обитания и влияют на выживание, раз-
множение и развитие морских организмов. Получить интегральную оценку физиологического со-
стояния объекта исследования в ответ на воздействия разной природы, спрогнозировать измене-
ния в структуре распределения видов, выявить возможные причины их вымирания или успешной
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натурализации позволяет применение неспецифических биомаркеров [4, 9, 16, 18, 21, 26, 28].
Двустворчатые моллюски устойчивы к различным экологическим факторам, и их традиционно ис-
пользуют для биомониторинга водной среды. Активность ферментов энергетического обмена ―
малатдегидрогеназы (МДГ, 1.1.1.37) и лактатдегидрогеназы (ЛДГ, 1.1.1.27) ― является одним
из основных показателей интенсивности и направленности обмена веществ у моллюсков при из-
менении кислородного режима, температуры, солёности морской воды, при воздействии поллю-
тантов и внедрении паразитов [3, 4, 21, 28]. Соотношение активности ферментов используют
для расчёта диагностических коэффициентов: МДГ/ЛДГ, коэффициента де Ритиса, фумаратредук-
тазы/сукцинатдегидрогеназы, ЛДГ/цитратсинтетазы, пентозного коэффициента и др. [4, 5, 6, 24,
26, 29]. Цель настоящей работы ― проанализировать изменение активности ЛДГ и МДГ при воз-
действии различного рода негативных факторов и сравнить величину коэффициента МДГ/ЛДГ
в тканях черноморских моллюсков с разными эколого-физиологическими особенностями.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объектом исследования служили взрослые особи двустворчатых моллюсков: аборигенной ми-

дии Mytilus galloprovincialis Lamarck, 1819 (Bivalvia: Mytilidae) и вселенца Anadara kagoshimensis
(Tokunaga, 1906) (Bivalvia: Arcidae), собранные в районе г. Севастополя в весенний, летний
и осенний периоды.

Мидия. Гипоксию в течение одних суток создавали путём естественного поглощения мидиями
кислорода из литровых респирометров. В них помещали по 5 экз. одноразмерных мидий (длина ра-
ковины ― 58–65 мм). Исходная концентрация кислорода в респирометрах составляла 5,4 мл·л−1,
концентрация по окончании опыта ― 2–3 % от первоначальной. Контролем служили мидии, на-
ходившиеся в проточном аквариуме. Температура воды в экспериментальных сосудах, в которых
содержали мидий обеих групп, была такой же, как в море, и составляла +18 °C (октябрь).

Токсикологический эксперимент с ПХБ (стандартный препарат Aroclor 1254) продолжительно-
стью 21 сутки проводили при температуре воды +21…+23 °C (июнь). Мидий (длина раковины ―
45–55 мм) распределяли по 90 экз. в две ёмкости объёмом 35 л каждая с постоянно аэрируемой мор-
ской водой. Подкормку обеих групп осуществляли капельным способом культурой микроводоросли
Isochrysis galbana Parke, 1949. Ежедневно обновляли 5 % объёма воды с целью удаления продуктов
обмена. Концентрацию токсиканта в воде опытной группы поддерживали на уровне 110 нг·л−1; кон-
трольную группу моллюсков содержали без его добавления; фоновая концентрация ПХБ в воде
составляла 20,6 нг·л−1.

Анадара. Опыты в условиях аутогенной гипоксии (7 и 10 суток) проводили при температуре
морской воды +18 °C (май). В респирометры помещали по 10 экз. анадары (длина раковины ―
27–32 мм). Насыщение воды кислородом в контрольной группе составляло 95–97 %, в опытной
группе оно снижалось до 4–8 %.

Для создания аноксии в камеру объёмом 13,5 л помещали 30 экз. анадары (длина раковины ―
30–33 мм). Содержание кислорода в воде снижали в течение трёх часов с 8,5–8,7 до 0 мг·л−1 прока-
чиванием азота [27]. Экспозиция продолжалась трое суток при температуре воды +20 °C (октябрь).
Контрольную группу моллюсков содержали при концентрации кислорода в воде 8,5–8,7 мг·л−1

(95–97 % насыщения). Ежедневно в опыте и контроле производили полную смену воды в ёмкостях
для удаления метаболитов [1].

Воздействие гипоксии в сочетании с сероводородным заражением исследовали при темпера-
туре воды +20 °C (октябрь) в камере объёмом 4,5 л, в которую поместили пять особей анадары
(длина раковины ― 43–49 мм). Содержание кислорода в воде снижали в течение 40 мин. с 8,5–8,7
до 0,05 мг·л−1 прокачиванием азота [27]. В работе применяли оксиметр DO Meter ST300D RU
(США). Затем в камеру вносили маточный раствор Na2S до финальной концентрации 4–8 мг S2−·л−1.
Контроль за содержанием HS2− в воде проводили с применением сульфидселективного сенсора
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MSBS (Нидерланды). Компенсацию роста значений pH при растворении Na2S в морской воде
осуществляли внесением в камеру 1,0 н раствора HCl. Регистрацию значений pH осуществляли
на pH-метре InoLab pH 720 (Германия). Экспозиция продолжалась 24 ч. Контрольную группу
моллюсков содержали при концентрации кислорода в воде 8,5–8,7 мг·л−1 (95–97 % насыщения).

Длительное содержание анадары (длина раковины ― 27–32 мм) в лабораторных условиях
без кормления в непроточном аквариуме (20 л) с аэрацией проводили в течение 16 суток (10 экз.)
и 64 суток (12 экз.) при температуре морской воды +20…+25 °C (май ― июль) и концентрации
кислорода в ней 6,9–7,5 мг·л−1. Для удаления метаболитов ежедневно производили полную замену
морской воды в аквариуме.

Гибели особей мидии и анадары в ходе перечисленных экспериментов не происходило. Жиз-
неспособность моллюсков оценивали по рефлекторному закрытию створок в ответ на прикосно-
вение к ноге и мантии. Контрольные и опытные группы моллюсков содержали в морской воде
с солёностью 17–18 ‰.

Препарирование тканей, гомогенизацию и центрифугирование проводили при температуре
(0 ± 4) °C. Активность МДГ и ЛДГ измеряли спектрофотометрически при длине волны 340 нм
и стандартной температуре инкубации +25 °C в цитоплазме ткани ноги, мускула-замыкателя (ад-
дуктора), жабр, гепатопанкреаса и гонад, используя в качестве среды выделения 0,2 М Трис-HCl
буфер, pH 7,5 [8]. Определение активности ферментов проводили по скорости окисления вос-
становленной формы кофермента НАДН2. В качестве субстрата для определения ЛДГ использо-
вали пируват, для МДГ ― оксалоацетат. Удельную активность ферментов выражали в мкмолях
НАДН2 за 1 мин. на 1 мг белка супернатанта. Достоверность различий оценивали с помощью
t-критерия Стьюдента; результаты представлены как (x ± Sx); различия считали статистически
значимыми при p < 0,05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Мидия. Установлено, что после аутогенной гипоксии в течение одних суток активность МДГ

уменьшилась только в тканях ноги моллюска (на 34 %, p < 0,05), в то время как активность ЛДГ
понизилась в трёх тканях: ноги, аддуктора и гепатопанкреаса (на 40–50 %, p < 0,05) (рис. 1A, B).
В тканях жабр и гонад активность исследованных ферментов и соотношение её величин после крат-
косрочной гипоксии не изменились. В результате отношение МДГ/ЛДГ достоверно увеличилось
в тканях мышцы-аддуктора, ноги и гепатопанкреаса в 1,5–2 раза (рис. 1C).

Содержание мидий в течение 21 суток в морской воде с ПХБ привело к возрастанию актив-
ности МДГ в тканях жабр на 78 % (p < 0,05) и к уменьшению активности ЛДГ в тканях ноги
на 65 % (p < 0,05). Значения коэффициента МДГ/ЛДГ увеличились в 2,2 и 2,6 раза соответственно
(p < 0,05) (рис. 1). В тканях аддуктора и гепатопанкреаса подобные реакции отсутствовали.

Анадара. Семидневная аутогенная гипоксия была предварительным экспериментом, по оконча-
нии которого у моллюска отпрепарирована только ткань ноги. Активность МДГ в ней не изменилась
по сравнению с таковой контроля; активность ЛДГ уменьшилась на 55 % (p < 0,05); коэффициент
МДГ/ЛДГ увеличился в 2,2 раза (p < 0,05) (рис. 2).

После десятидневной аутогенной гипоксии активность МДГ в тканях ноги и аддуктора остава-
лась стабильной; в жабрах ― уменьшилась на 52 % (p < 0,05); в гепатопанкреасе снизилась несу-
щественно (рис. 2A). Напротив, активность ЛДГ в большинстве тканей уменьшилась значительно:
в ноге ― на 80 %, в аддукторе и жабрах ― на 57–59 %. Тенденция к снижению активности фермента
установлена и для гепатопанкреаса (рис. 2B). В результате отношение активности МДГ/ЛДГ досто-
верно увеличилось в тканях ноги и аддуктора в 3,9 и 2,8 раза соответственно (p < 0,05) (рис. 2C).

Трёхдневная аноксия не повлияла на активность МДГ в тканях ноги, жабр и гепатопанкреаса,
в то время как активность ЛДГ в них уменьшилась на 73–79 % (p < 0,05), что привело к росту
коэффициента МДГ/ЛДГ в исследованных тканях в 2,7–3,9 раза (p < 0,05) (рис. 2C).
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Рис. 1. Влияние гипоксии и ПХБ на активность МДГ (A) и ЛДГ (B), индекс МДГ/ЛДГ (C) в тка-
нях Mytilus galloprovincialis: 1 ― нога; 2 ― аддуктор; 3 ― жабры; 4 ― гепатопанкреас; 5 ― гонады.
Звёздочками отмечены достоверные изменения по сравнению с контролем (p < 0,05)
Fig. 1. Effect of hypoxia and PCB on the activity of MDH (A) and of LDH (B), MDH/LDH ratio (C)
in the tissues of Mytilus galloprovincialis: 1 – foot; 2 – adductor; 3 – gills; 4 – hepatopancreas; 5 – gonads.
The asterisks indicate a significant difference compared with the control (p < 0.05)

Сочетанное суточное воздействие гипоксии и сероводорода практически не изменило актив-
ность МДГ (рис. 2A), однако активность ЛДГ в тканях ноги и гепатопанкреаса достоверно умень-
шилась на 50 и 64 %, а коэффициент МДГ/ЛДГ в этих тканях вырос в 2,1 и 3,4 раза (p < 0,05)
соответственно. Обычно ярко-красные ткани анадары, омываемые кровью, которая содержит
эритроцитарный гемоглобин, почернели.

После длительного содержания без кормления в непроточном аквариуме с аэрацией у анадары
была извлечена только мышечная ткань. В ткани ноги анадары, подвергнутой экспозиции в течение
16 суток, активность МДГ увеличилась незначительно ― на 17 % (p > 0,05), при этом активность
ЛДГ достоверно уменьшилась на 68 % (p < 0,05), а коэффициент МДГ/ЛДГ вырос вдвое (рис. 2).
Продление экспозиции до 65 суток привело к аналогичным результатам, хотя диапазон величин
уменьшился: отмечены несущественный (на 14 %) рост активности МДГ (p > 0,05), достоверное
понижение активности ЛДГ на 36 % (p < 0,05), увеличение коэффициента МДГ/ЛДГ в 1,5 раза.
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Рис. 2. Влияние гипоксии, аноксии, голодания и сероводородного заражения в сочетании с гипоксией
на активность МДГ (A) и ЛДГ (B), индекс МДГ/ЛДГ (C) в тканях Anadara kagoshimensis: 1 ― нога;
2 ― аддуктор; 3 ― жабры; 4 ― гепатопанкреас. Звёздочками отмечены достоверные изменения
по сравнению с контролем (p < 0,05)
Fig. 2. Effect of hypoxia, anoxia, starvation and hydrogen sulphide contamination in combination with
hypoxia on the activity of MDH (A) and LDH (B), MDH/LDH ratio (C) in the tissues of Anadara
kagoshimensis: 1 – food; 2 – adductor; 3 – gills; 4 – hepatopancreas. The asterisks indicate a significant
difference compared with the control (p < 0.05)

ОБСУЖДЕНИЕ
Стратегия выживания гидробионтов в условиях депрессии метаболизма включает в себя сни-

жение активности ЛДГ, заключительного фермента гликолиза, и усиление роли МДГ, что поз-
воляет избегать чрезмерного накопления лактата в тканях, сохранять равновесие окислительно-
восстановительного потенциала, эффективно использовать энергетические субстраты, переклю-
чаясь на альтернативные метаболические пути [4, 21, 23]. Цитоплазматическая МДГ сопряже-
на с гликолитическими процессами через фосфоенолпируваткарбоксикиназу, трансформирующую
фосфоенолпируват в оксалоацетат. МДГ восстанавливает оксалоацетат до малата, который посред-
ством малат-сукцинатного переносчика направляется в митохондрии и в обращённом участке цикла
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Кребса при помощи митохондриальной МДГ превращается в сукцинат с образованием АТФ. Ци-
топлазматическая МДГ двустворчатых моллюсков, в отличие от высших животных, гораздо более
активна, чем митохондриальная, 70 % активности МДГ сосредоточено в цитоплазме [4]. Конкуриру-
ющие за цитоплазматический НАДН дегидрогеназы являются важной экспериментальной системой
для исследователей; структура и конформационная подвижность ЛДГ и МДГ хорошо изучены [28].

В условиях опыта под влиянием гипоксии различного происхождения отмечены тканевые осо-
бенности изменения индекса МДГ/ЛДГ: в ноге мидии и анадары он всегда достоверно увеличивался,
в аддукторе, жабрах и гепатопанкреасе он повышался реже (рис. 1C и 2C). В преобладающем боль-
шинстве случаев рост индекса был обусловлен снижением активности ЛДГ. Продолжительность
гипоксии оказывала влияние на величину индекса МДГ/ЛДГ следующим образом: суточная гипо-
ксия приводила к росту индекса МДГ/ЛДГ в 1,5 раза, а десятидневная гипоксия, как и аноксия,
увеличивала его величину в 3,9 раза.

Наряду с гипоксией одним из самых значительных стрессов для организма является пищевой.
Голодание, как и гипоксия различной степени, ведёт к истощению основной формы запаса углево-
дов у моллюсков ― гликогена ― и к ослаблению общего физиологического состояния [4]. Содер-
жание анадары в аквариуме без кормления сопровождалось достоверным снижением активности
ЛДГ и увеличением активности МДГ. Отклик на депрессию метаболизма выражался в двукрат-
ном увеличении индекса МДГ/ЛДГ в мышечной ткани анадары после 16 суток содержания мол-
люсков без кормления, а продление экспозиции до 65 суток приводило к постепенному истощению
энергетических резервов и к уменьшению роста этого индекса (рис. 2).

Хронический эксперимент с ПХБ вызвал рост величины индекса МДГ/ЛДГ в тканях жабр и но-
ги мидии в 2,2 и 2,6 раза соответственно (p < 0,05) (рис. 1). По-видимому, в этих тканях произошло
развитие гипоксии гистотоксического типа, поскольку воздействие токсичного Aroclor 1254 инги-
бирует митохондриальные дыхательные комплексы и вызывает избыточное продуцирование сво-
бодных радикалов [13]. Именно в тканях жабр и ноги мидии в данном эксперименте установлены
статистически значимые отличия в динамике аккумуляции Aroclor 1254, содержание которого по-
высилось на 57 и 160 % (p < 0,05) соответственно [2]. Стойкие органические загрязнители с низкой
растворимостью в воде, такие как ПХБ, сорбируются на поверхности тканей моллюсков, затрудняя
газообмен. Под воздействием ПХБ и других нефтеуглеводородов исследователи отмечают наряду
с низкой активностью ЛДГ повышение концентрации в тканях рыб и моллюсков сукцината и алани-
на, что свидетельствует о сопряжении реакций гликолиза с белковым обменом при дефиците кисло-
рода [4, 30]. На этот же процесс указывает возрастание активности аминотрансфераз в тканях ноги
и жабр анадары при аноксии, вследствие чего реализуются сукцинаттиокиназная и фумаратредук-
тазная реакции и пополняется ресурс макроэргов в анаэробных условиях без накопления токсичных
метаболитов в тканях [1].

После суточной экспозиции анадары в условиях гипоксии в сочетании с сероводородным за-
ражением в тканях ноги и гепатопанкреаса моллюска установлено значительное снижение актив-
ности ЛДГ, тенденция к увеличению активности МДГ и рост индекса МДГ/ЛДГ в 2,1–3,4 раза
(p < 0,05), что является, очевидно, адаптивной реакцией в ответ на подавление тканевого дыха-
ния (рис. 2). Сероводород, взаимодействуя с ионами железа гемоглобина анадары, образует сульфид
железа чёрного цвета, кровь теряет способность транспортировать кислород, блокируется работа
цитохромов и ферментов (цитохромоксидазы, сукцинатдегидрогеназы и др.). Кроме того, изменя-
ются морфометрические характеристики эритроцитов анадары, в гемолимфу моллюска поступают
содержащие гематин гранулярные включения, которые могут вступать в реакцию с H2S с образова-
нием Fe2S3, нейтрализуя токсический эффект сероводорода [27]. Нарушение окислительного фос-
форилирования в клетке под воздействием сероводорода и влияние сульфидов на биологические
системы были предметом многочисленных исследований, тем не менее о точной роли H2S в гомео-
стазе известно относительно мало [19, 20, 22, 25]. Грань между физиологическими и токсическими
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эффектами влияния H2S тонкая: отмечены как стимулирующее действие на потребление кислорода
при низких сульфидных концентрациях, так и ингибирующий эффект при высоких концентрациях.
Толерантность к растворённому сероводороду у морских беспозвоночных коррелирует со степенью
аноксических условий, которые встречаются в естественной среде обитания вида.

Сульфид водорода является не только мощным токсином аэробного дыхания, но и сигнальной
молекулой и субстратом для производства АТФ [20]. Установлено, что сероводород фактически син-
тезируется тканями сульфидтолерантных моллюсков и служит источником энергии в электронно-
транспортной цепи митохондрий. H2S наряду с NO стимулирует биение жаберных ресничек.
H2S представляет собой сезонный эндогенный модулятор сокращения жаберных мышц [17]. Воз-
можно, наличием данных функций объясняется бόльшая устойчивость жабр анадары по сравне-
нию с мышцами и гепатопанкреасом к экспериментальному воздействию сероводорода. Многие
двустворчатые моллюски, которые обитают в мягких грунтах, содержат в своих жабрах симбиоти-
ческие бактерии, метаболизирующие H2S, и эти моллюски используют ряд биохимических, пове-
денческих и анатомических приспособлений для поддержания своих симбионтов [17]. Например,
Lucina pectinata sp., защищаясь от токсичности H2S, применяет гемоглобин для связывания и транс-
портировки сульфидов к симбиотическим бактериям [22]. Растворённый сероводород является
составной частью почти всех морских осадочных грунтов, которые Anadara kagoshimensis успеш-
но колонизирует в Азово-Черноморском бассейне. Некоторые участки обитания дальневосточ-
ной Anadara broughtoni (Schrenck, 1867), также имеющей эритроцитарный гемоглобин, совпадают
с зонами сероводородного загрязнения [10].

При определении активности ферментов, как и других биохимических показателей, необходи-
мо учитывать сезонную динамику состояния гидробионтов, чтобы избежать ложных заключений
при мониторинге. В связи с этим в зимний период покоя коэффициент МДГ/ЛДГ не рассчитывали:
по нашим и литературным данным, активность ЛДГ у теплолюбивых черноморских рыб и моллюс-
ков является в это время низкой [4, 16]. Падение осенью температуры воды в море с +18 до +6 °C
приводит к снижению активности ЛДГ в тканях мидий до следовой, а также к уменьшению скорости
дыхания и фильтрации [11, 15]. В то же время понижение температуры существенно не влияет на ак-
тивность цитоплазматической МДГ, возмещающей низкую активность ЛДГ у моллюсков, и сопро-
вождается значительным ростом активности глюкозо-6-фосфатдегидрогеназы, фермента пентозо-
фосфатного пути (ПФП). На протяжении годового цикла у черноморских рыб и моллюсков изменя-
ется скорость гликолиза и ПФП, альтернативных систем реакций обмена углеводов, конкурирующих
за общий субстрат (глюкозо-6-фосфат) и продуцирующих общие метаболиты: фруктозо-6-фосфат
и глицеральдегид-3-фосфат [4, 16].

Своеобразные устойчивые состояния, через которые в течение года проходит анадара, также
свидетельствует о циклическом изменении интенсивности метаболизма. Наблюдения за анадарой
в естественных условиях обитания показали, что в конце осени, при охлаждении придонного слоя
до критически низкой температуры (+2…+4 °C), анадара впадает в зимнюю спячку [10]. С начала
декабря по март моллюски смыкают створки и не проявляют каких-либо признаков фильтрацион-
ной или двигательной активности, постепенно погружаясь в толщу ила. Весной, в преднерестовый
период, когда придонный слой прогревается до +7…+16 °C, особи анадары выбираются на поверх-
ность грунта и возобновляют фильтрационную активность. Нерест происходит летом (+17…+24 °C),
посленерестовый период начинается в августе-сентябре и заканчивается при температуре +4 °C.
В аквариальных условиях исследователи выявили ту же сезонную динамику, тот же эндогенный
ритм в поведении анадары, несмотря на то, что в течение всего года в аквариуме поддерживали
постоянную температуру +15…+17 °C.

Существует связь между устойчивостью моллюсков и ракообразных к гипоксии и индексом
МДГ/ЛДГ: величина его выше у организмов, проявляющих бóльшую выносливость к недостатку
кислорода [4, 14, 21, 28]. В рамках этой стратегии индекс МДГ/ЛДГ в тканях анадары увеличивается
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при негативных воздействиях, что показали наши эксперименты. Изменения, происходящие в мы-
шечной ткани моллюсков, наиболее значительны, поскольку интенсивность гликолиза в ней самая
высокая. Примечательным является тот факт, что абсолютная величина коэффициента устойчивой
к гипоксии Anadara kagoshimensis такая же низкая, как у оксифильных гидробионтов ― гребешка
Mizuhopecten yessoensis (Jay, 1857) и ракообразных (рис. 3).
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Рис. 3. Величина коэффициента МДГ/ЛДГ в условиях нормоксии в мышечной ткани морских бес-
позвоночных по литературным [4] и собственным [3]* данным: 1 ― Mercenaria mercenaria (Linnaeus,
1758); 2* ―Mytilus galloprovincialis; 3 ― Spisula sachalinensis (Schrenck, 1862); 4 ― Crenomytilus grayanus
(Dunker, 1853); 5 ― Mytilus galloprovincialis; 6 ― Glycymeris yessoensis (G. B. Sowerby III, 1889); 7 ―
Mizuhopecten yessoensis (Jay, 1857); 8* ― Anadara kagoshimensis; 9* ― Rapana venosa (Valenciennes,
1846); 10 ― Amphibalanus improvisus (Darwin, 1854); 11 ― Carcinus aestuarii Nardo, 1847; 12 ― Crangon
crangon (Linnaeus, 1758)
Fig. 3. MDH/LDH ratio in muscle tissue of marine invertebrates in normoxia conditions according
to literature [4] and own [3]* data: 1 –Mercenaria mercenaria (Linnaeus, 1758); 2* –Mytilus galloprovincialis;
3 – Spisula sachalinensis (Schrenck, 1862); 4 – Crenomytilus grayanus (Dunker, 1853); 5 – Mytilus
galloprovincialis; 6 – Glycymeris yessoensis (G. B. Sowerby III, 1889); 7 – Mizuhopecten yessoensis (Jay, 1857);
8* – Anadara kagoshimensis; 9* – Rapana venosa (Valenciennes, 1846); 10 – Amphibalanus improvisus
(Darwin, 1854); 11 – Carcinus aestuarii Nardo, 1847; 12 – Crangon crangon (Linnaeus, 1758)

Изменение отношения МДГ/ЛДГ в сторону уменьшения у подвижных гидробионтов связано
с увеличением активности ЛДГ в их тканях [4]. Анадара имеет массивную ногу и может быст-
ро передвигаться, активность ЛДГ в её тканях в 2–6 раз больше, чем у мидии [3]. Более низ-
кий индекс МДГ/ЛДГ по сравнению с мидией сохраняется и при гипоксии, что отражает, по-
видимому, способность анадары поддерживать необходимый уровень окислительных процессов
в тканях благодаря значительному пулу соединений, обеспечивающих аэробный процесс и осу-
ществляющих антиоксидантную защиту. Моллюск-вселенец имеет гемоглобинсодержащие эрит-
роциты, содержание каротиноидов в жабрах и ноге больше в 2–6 раз, глутатиона ― в 3–4 раза,
уровень ПОЛ в тканях вдвое ниже, чем у аборигенной мидии [12]. Многие другие биохимиче-
ские, физиологические и морфологические характеристики также указывают на готовность ана-
дары к анаэробному метаболизму [18]. Anadara kagoshimensis принадлежит к видам, достигшим
значительной «степени свободы и независимости от условий своего существования и колебаний
внешней среды» [7].

Заключение.Проведённое исследование показало, что под влиянием негативных факторов раз-
ной природы в тканях двустворчатых моллюсков Mytilus galloprovincialis и Anadara kagoshimensis
происходили адаптивные перестройки активности ЛДГ и МДГ ― ферментов энергетического об-
мена, конкурирующих за цитоплазматический НАДН. Как правило, активность ЛДГ значительно
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снижалась (на 36–80 %), активность МДГ оставалась стабильной, а коэффициент МДГ/ЛДГ в тка-
нях обоих видов моллюсков увеличивался в 1,5–4 раза. Наибольшие изменения происходили в мы-
шечной ткани, для данных ферментов она может быть рекомендована как индикаторная. Величина
индекса МДГ/ЛДГ у анадары в условиях нормы и депрессии метаболизма была меньше по сравне-
нию с мидией, что обусловлено наличием у вселенца ряда механизмов энергообеспечения клеток
при гипоксии (эритроцитарный гемоглобин, высокий уровень активности ферментов энергетическо-
го обмена и содержания низкомолекулярных оксидантов и др.). Полученные изменения активно-
сти исследованных оксидоредуктаз отражают значительные различия в энергетическом обмене ми-
дии и анадары, а также особенности компенсаторного ответа организма моллюсков на воздействие
гипоксии, аноксии, голодания, ПХБ и сероводородной интоксикации. Коэффициент МДГ/ЛДГ
может быть использован в мониторинге и марикультуре для оценки физиологического состояния
моллюсков при различных условиях обитания.

Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Функциональные, метабо-
лические и токсикологические аспекты существования гидробионтов и их популяций в биотопах с различным
физико-химическим режимом» (№ гос. регистрации АААА-А18-118021490093-4).
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RESISTANCE TO NEGATIVE EFFECTS
AND THE RATIO OF ENERGYMETABOLISM ENZYME ACTIVITY

IN TISSUES OF THE BLACK SEA MOLLUSCS
MYTILUS GALLOPROVINCIALIS LAMARCK, 1819

AND ANADARA KAGOSHIMENSIS (TOKUNAGA, 1906)

I. V. Golovina

A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation
E-mail: ivgolovina@mail.ru

Determining the ratio of energy metabolism enzyme activity of malate dehydrogenase (MDH, 1.1.1.37)
and lactate dehydrogenase (LDH, 1.1.1.27) allows getting the cumulative assessment of the physiologi-
cal condition of the object of study in response to the impact of different nature. The aim of the study
was to compare the change of value of MDH/LDH ratio in the tissues of bivalve molluscs: native mus-
sel Mytilus galloprovincialis and successful invader Anadara kagoshimensis – in laboratory conditions
under the effect of hypoxia, anoxia, PCBs, hydrogen sulfide contamination and long-term maintenance
in the aquarium without feeding. Sexually mature molluscs were collected near Sevastopol. Shell length
of a mussel was 45–62 mm, of anadara – 27–49 mm. Enzyme activity was measured spectrophotometri-
cally (at 340 nm and 25 °C) by the rate of NADH oxidation in the cytoplasm of tissues (muscles, hepatopan-
creas, gills). Under the effect of negative factors, as a rule, LDH activity decreased significantly (by 36–
80 %), MDH activity remained stable, and MDH/LDH ratio in the tissues of both species of molluscs
increased 1.5–4 times. However, in the tissues of hemoglobin-containing anadara the ratio was 10 times
lower than that of mussels, both in control and in the experiment. Comparison with literature data showed
that tolerant to hypoxia mollusc-invader had the same low MDH/LDH ratio as oxyphilic hydrobionts: scal-
lopMizuhopecten yessoensis (Jay, 1857), crustaceans Crangon crangon (Linnaeus, 1758) and Carcinus aes-
tuarii Nardo, 1847. Apparently, the low MDH/LDH ratio reflects the ability of anadara to maintain a high
level of oxidizing processes in the tissues due to the content in them of a significant pool of erythrocyte
hemoglobin, carotenoids, glutathione, which support the aerobic process and implement antioxidant pro-
tection. The ratio of the activity of MDH/LDH can be used in monitoring studies to assess the degree
of oxygenation of molluscs tissues in normal and hypoxic conditions of different origin.
Keywords: malate dehydrogenase, lactate dehydrogenase, biomarkers, hypoxia, molluscs, invaders,
Black Sea, Mytilus galloprovincialis, Anadara kagoshimensis
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Одной из разновидностей антропогенного воздействия на морскую среду является поступление
в прибрежные акватории солей тяжёлых металлов, которые способны аккумулироваться в тка-
нях гидробионтов. Накопление тяжёлых металлов приводит к нарушениям в биохимических про-
цессах, что нередко вызывает гибель организма. Чувствительность и устойчивость к токсично-
сти, опосредованно вызванной поступлением металлов в организм морских беспозвоночных, мо-
жет также зависеть от таких физических факторов, как доступность кислорода, солёность, тем-
пература. Цель работы — с помощью биомаркера окислительного стресса — карбонилов бел-
ков (окисление белков) — сравнить влияние высоких концентраций меди на представителей
морских беспозвоночных, различающихся по своим эколого-физиологическим особенностям, —
Littorina mandshurica (Schrenk, 1861) и Littorina squalida Broderip & G. B. Sowerby I, 1829. Моллюс-
ки отобраны в б. Алексеева, расположенной в заливе Петра Великого (Японское море) и инкуби-
рованы с разными концентрациями Cu2+ (10, 40 и 100 мкг·л−1) в среде. Анализ содержания окис-
ленных форм белков в пищеварительной железе исследуемых видов проводили через 5 и 10 дней
эксперимента. Выявлена видоспецифическая чувствительность моллюсков как к разным концен-
трациям ионов меди в среде, так и к различному времени воздействия токсиканта. Показаны зави-
симости увеличения концентрации карбонилов белков в пищеварительной железе L.mandshurica,
а также темпов гибели особей L. squalida от эколого-физиологических особенностей этих видов.
Ключевые слова: брюхоногие моллюски, карбонилы белков, сульфат меди, окислительный
стресс, биомаркеры, Littorina mandshurica, Littorina squalida

Поступление в прибрежные морские акватории различных токсических веществ, таких как соли
тяжёлых металлов, полициклические ароматические углеводороды, поверхностно-активные веще-
ства и пр., влияет на жизнедеятельность гидробионтов, вызывая в них изменения морфологического
характера, нарушение протекания процессов на биохимическом уровне, замедление темпов роста
и размножения.

Среди тяжёлых металлов медь характеризуется высокой токсичностью в отношении живых ор-
ганизмов, главным образом морских беспозвоночных прибрежной зоны [14]. Повышенный уровень
ионов меди в воде приводит к их аккумуляции в тканях гидробионтов. Медь ― физиологически
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важный микроэлемент, но в больших концентрациях он токсичен для ряда морских и пресно-
водных гидробионтов. Считается, что токсическое действие меди обусловлено её способностью
усиливать процессы свободнорадикального окисления ― окислять сульфгидрильные группы бел-
ков и ферментов, взаимодействовать с кислородными радикалами и генерировать с помощью ре-
акции Фентона образование высокореактивного OH-радикала, который, в свою очередь, вызыва-
ет деградацию макромолекул (белков, нуклеиновых кислот) и запускает перекисное окисление
липидов [16, 19, 20].

Повреждающее действие некоторых токсических веществ, в том числе тяжёлых металлов, мо-
жет усиливаться при изменении естественных факторов среды, например содержания кислоро-
да [5, 8, 15, 18]. Вследствие этого при оценке повреждающего действия меди на морские организмы
необходимо учитывать такой параметр, как их эколого-физиологические особенности [17]. Высо-
ким разнообразием вышеуказанных особенностей характеризуются многочисленные представите-
ли типа Моллюски, населяющие толщу воды, литораль, сублитораль. Даже внутри одного рода мо-
гут встречаться виды, обитающие в различных экологических условиях. Так, представители рода
Littorina Férussac, 1822 (Mollusca, Gastropoda) могут населять как литоральную зону со значитель-
ными вариациями кислородного режима, так и сублиторальную зону с относительно постоянным
содержанием кислорода в воде.

В работе исследованы представители двух видов, занимающих разные экологические ниши, —
Littorina mandshurica (Schrenk, 1861) и Littorina squalida Broderip & G. B. Sowerby I, 1829. Первый на-
селяет каменистую зону литорали, подверженную интенсивному приливно-отливному циклу, а вто-
рой обитает на литорали и сублиторали на глубине до 20 м, преимущественно на скалистых, камени-
стых и гравийно-галечных грунтах, а также на слоевищах водорослей и на листьях морских трав [1].

Цель работы ― сравнить влияние высоких концентраций ионов меди в среде на представите-
лей морских Gastropoda ― L.mandshurica и L. squalida (беспозвоночных, различающихся по своим
эколого-физиологическим особенностям). Образование окисленных форм белков (карбонилов бел-
ков) как одного из биомаркеров окислительного стресса использовали для оценки влияния меди
на моллюсков.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Особей двух видов рода Littorina (тип Mollusca, класс Gastropoda) — Littorina mandshurica

и Littorina squalida — отобрали из экологически чистой акватории б. Алексеева на острове Попова
в заливе Петра Великого (Японское море) (рис. 1), в июле между 9:00 и 11:00 и перенесли в аква-
риумы для проведения эксперимента. Часть особей использовали как контрольные образцы; у них
пищеварительную железу извлекли на льду с немедленным погружением в жидкий азот.

Задействовали шесть аквариумов ― по одному для каждой экспериментальной группы иссле-
дуемого вида. Перед экспериментом моллюсков (100 особей на каждый аквариум) адаптировали
на протяжении 5 дней в 50-литровых аквариумах с ежедневной сменой воды и постоянной аэраци-
ей при температуре (18 ± 0,5) °C. После адаптационного периода особей инкубировали с различны-
ми концентрациями Cu2+ в среде: 10, 40 и 100 мкг·л−1. Источником меди являлся раствор CuSO4,
рабочие концентрации которого пересчитаны на ион меди. Инкубацию с CuSO4 проводили в те-
чение 5 дней с ежедневной сменой воды и постоянной аэрацией. Для определения концентрации
карбонилов в пищеварительной железе из каждого аквариума после 5 дней эксперимента отобрали
по 20 особей каждого вида, после 10 дней эксперимента — по 20 особей L.mandshurica.

Для биохимического исследования пищеварительную железу исследуемых особей извлека-
ли на льду с немедленным погружением в жидкий азот и дальнейшей транспортировкой
в лабораторию.

В ходе эксперимента всех выловленных особей разделили на аналитические группы (n = 4). Одна
группа объединяла по 5 особей каждого вида.
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Рис. 1. Карта-схема места отбора особей брюхоногих моллюсков Littorina mandshurica и L. squalida
из акватории б. Алексеева (о. Попова, залив Петра Великого, Японское море, Россия) (42°59′03.1″N,
131°43′46.6″E)
Fig. 1. Location of the gastropods Littorina mandshurica and L. squalida sampling site in Alekseev Bay
(Popov Island, Peter the Great Bay, Japan Sea, Russia) (42°59′03.1″N, 131°43′46.6″E)

Для определения карбонилов в исследуемой ткани пищеварительную железу гомогенизировали
в 0,05 М фосфатном буфере (pH 7,0) с добавлением 1 Ммоль PMSF (фенилметансульфонилфторид)
для ингибирования протеаз. Карбонильные группы белков в пищеварительной железе определяли
щелочным методом [13]. К 400 мкл белкового раствора добавляли 400 мкл 10 Ммоль ДНФГ (динит-
рофенилгидразин) в 0,5 М H3PO4; через 10 минут инкубации к смеси добавляли 200 мкл 6N NaOH.
Через 10 минут измеряли оптическую плотность рабочего раствора при λ = 450 нм с использованием
спектрофотометра Shimadzu UV-2550.

Концентрацию общего белка и белка в гомогенате определяли модифицированным методом
Лоури [10, 11].

Концентрацию карбонилов выражали в Ммоль · мг белка−1 · мл, с учётом коэффициента
молярной экстинкции для ДНФГ 22 000 М·см−1.

Статистическую обработку полученных результатов выполнили с использованием
Microsoft Excel. О достоверности судили по различиям средних значений, применяя критерий
Стьюдента. В расчётах принят 5%-ный уровень значимости. Выборку проверяли на нормальность
и на равенство дисперсий, для чего использовали F-критерий и критерий Левена.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Обнаружено, что окисление белков и образование карбонилов в пищеварительной железе

L.mandshurica и L. squalida зависят от эколого-физиологических особенностей видов.
В пищеварительной железе контрольных особей L. squalida концентрация карбонилов была

выше в 1,8 раза, чем у L.mandshurica.
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Через 5 дней инкубации с 10 мкг·л−1 меди в среде концентрация карбонилов у L. squalida увели-
чилась в 1,24 раза, а у L. mandshurica― в 1,75 раза относительно контроля (табл. 1, табл. 2). В среде
с 40 мкг·л−1 меди у L. squalida концентрация карбонилов увеличилась в 1,44 раза относительно кон-
троля, у L.mandshurica― в 1,81 раза. В среде с 100 мкг·л−1 меди у L.mandshurica концентрация кар-
бонилов увеличилась в 1,9 раза. Для особей L. squalida такая доза оказалась критической, и к пятому
дню эксперимента смертность составила 95 %. В то же время все особи L.mandshurica оставались жи-
выми; концентрация карбонилов резко возросла в 1,9 раза для среды с 10 мкг·л−1 меди и в 2,4 раза ―
для среды с 40 и 100 мкг·л−1 меди через 10 дней содержания моллюсков в экспериментальных
условиях (табл. 2).

Таблица 1. Концентрация карбонилов (Ммоль · мг белка−1 · мл) в пищеварительной железе брюхоного-
го моллюска Littorina squalida после инкубации с CuSO4

Table 1. Concentration of carbonyls (Mmol · mg protein−1 · ml) in the digestive gland of Littorina squalida
after incubation with CuSO4

Концентрация Cu2+

10 мкг·л−1 40 мкг·л−1

Контроль 1,933 ± 0,038
5 дней 2,402 ± 0,06 2,793 ± 0,055

Примечание: результаты представлены как (среднее значение ± стандартное отклонение); n = 4
Note: results are presented as (mean value ± standard deviation); n = 4

Таблица 2. Концентрация карбонилов (Ммоль · мг белка−1 · мл) в пищеварительной железе брюхоного-
го моллюска Littorina mandshurica после инкубации с CuSO4

Table 2. Concentration of carbonyls (Mmol · mg protein−1 · ml) in the digestive gland of Littorina mandshurica
after incubation with CuSO4

Концентрация Cu2+

10 мкг·л−1 40 мкг·л−1 100 мкг·л−1

Контроль 1,054 ± 0,026
5 дней 1,845 ± 0,036 1,916 ± 0,04 2,034 ± 0,045
10 дней 2,027 ± 0,05 2,513 ± 0,056 2,523 ± 0,05

Примечание: результаты представлены как (среднее значение ± стандартное отклонение); n = 4
Note: results are presented as (mean value ± standard deviation); n = 4

Таким образом, проведённый эксперимент выявил способность вида L.mandshurica выдер-
живать в течение продолжительного времени высокие концентрации Cu2+ в среде (ПДК меди
для водных объектов рыбохозяйственного значения составляет 5 мкг·л−1). У второго исследуемого
вида, L. squalida, адаптивная стратегия к внезапному повышению концентрации Cu2+ в среде оби-
тания, по-видимому, не развита. Устойчивость L.mandshurica к изменению среды (к увеличению
концентрации Cu2+) напрямую связана с устойчивостью к окислительному стрессу. Механизм
этого стресса заключается в образовании в клетке реактивных кислородных радикалов, или
активных форм кислорода (далее — АФК), которые не способны утилизироваться по ряду причин
и накопление которых приводит к различным метаболическим нарушениям, в том числе к гибели
организма. В настоящее время к числу АФК относят производные кислорода радикальной приро-
ды: супероксид-радикал O2

•−, гидроперекисный радикал HO2
•, гидроксил-радикал (HO•), а также его
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реактивные производные ― перекись водорода (H2O2), синглетный кислород (1O2) и пероксинит-
рит. Супероксид-радикал и перекись водорода в присутствии ионов меди (Cu2+) могут вступать
в реакции Фентона:

O•−
2 + Cu+2 = O2 + Cu+ , (1)

Cu+ +H2O2 = Cu2+ +HO• +HO− (2)
и Габера ― Вейса:

O•−
2 +H2O2 = HO• +HO− +O2 (3)

и образовывать гидроксильный радикал, который является самым мощным окислителем,
взаимодействующим с нуклеиновыми кислотами и белками [3, 7, 9].

На примере моллюска Mya arenaria Linnaeus, 1758 показано: чем выше содержание лабильно-
го железа, тем выше содержание продуктов перекисного окисления липидов в тканях как одного
из маркеров окислительного стресса [6]. Другим ключевым показателем устойчивости организма
к окислительному стрессу и развитию патологий служит степень окисления белков. Так, у предста-
вителя семейства митилид Mytilus edulis Linnaeus, 1758 наблюдается увеличение степени окисле-
ния белковых молекул в пищеварительной железе вследствие окислительного стресса, вызванного
антропогенным воздействием [12].

В отличие от L.mandshurica, L. squalida обитает в условиях с относительно постоянным содер-
жанием кислорода, поэтому у особей L. squalida в тканях пищеварительной железы с повышением
концентрации меди в среде увеличивается синтез HO• до такой степени, когда естественная ан-
тиоксидантная защита моллюска уже не способна утилизировать этот высокотоксичный радикал.
Увеличение производства гидроксил-радикала приводит к возникновению гидроперекисей липи-
дов, образующих ненасыщенные альдегиды, которые взаимодействуют в белковой цепи с остатка-
ми лизина, гистидина и цистеина, формируя карбонилы белка. Кроме того, высокие концентра-
ции меди способны вызывать прямое карбонилирование белков. Результаты эксперимента свиде-
тельствуют о том, что при 100 мкг·л−1 Cu2+ в среде антиоксидантная система L. squalida не справ-
ляется с нейтрализацией чрезмерного образования высокореактивных продуктов окислительного
стресса, вследствие чего происходит гибель моллюсков. Системы антиоксидантной защиты могут
быть ослаблены из-за болезни и/или старения организма (процессов, приводящих к накоплению
окислительно-модифицированных белков и в итоге ― к потере жизненно необходимых функций).
Между тем отобранные для эксперимента представители L. squalida и L.mandshurica принадлежали
к одной возрастной группе и фенотипически были здоровы. По-видимому, выявленные результаты
связаны с эколого-физиологическими особенностями исследуемых видов.

Эксперимент показал, что L.mandshurica обладает более гибким биохимическим аппаратом,
вследствие чего данный вид, являясь эврибионтом, более устойчив к увеличению концентрации
ионов меди в среде, чем стенобионтные организмы [16]. Даже при сравнении контрольных особей
можно отметить, что белки у L.mandshurica менее окислены, чем у L. squalida. Первый из упомя-
нутых видов регулярно испытывает на себе недостаток кислорода в момент отлива и повышение
концентрации кислорода в среде ― в период прилива (табл. 1, табл. 2), и его биохимическая си-
стема адаптации постоянно готова к флуктуациям содержания кислорода в среде. Таким образом,
устойчивость L.mandshurica к изменению среды служит примером развития механизмов, которые
отражают особенность в стратегии биохимической адаптации, когда в ответ на изменение каких-
либо условий в среде замещается функция того или иного сегмента биохимических путей. Извест-
но, что L.mandshurica способна переносить недостаток кислорода, и эта особенность связана с уве-
личением синтеза низкомолекулярных антиоксидантов [2], что и является одним из защитных ме-
ханизмов, уменьшающих окислительное повреждение белков. Когда период недостатка кислорода
сменяется периодом увеличения его содержания в среде, в клетках тканей моллюска сохраняется
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пул синтезированных компонентов антиоксидантной защиты с предыдущего периода, что делает
его устойчивым к окислительному повреждению. Слаженность в работе антиоксидантной систе-
мы защиты наблюдается и у двустворчатого моллюска Crenomytilus grayanus (Dunker, 1853): при-
сутствие в среде ионов Cu2+ при недостатке кислорода вызывает активацию свободнорадикальных
процессов. Один из защитных механизмов у данного вида ― мобилизация ферментативного звена
антиоксидантной системы [4].

У исследуемого нами вида L.mandshurica при добавлении в среду Cu2+ в результате реакций
Фентона [(1) и (2)] и Габера ― Вейса (3) должна увеличиваться продукция АФК. Предполагается,
что уровень образования карбонилов белков зависит от интенсивности формирования АФК. В слу-
чае невысоких концентраций меди и, по-видимому, умеренного возрастания АФК регистрируется
незначительное увеличение концентрации карбонилов в ткани исследуемых моллюсков. При зна-
чимом повышении концентраций меди уровень карбонилирования белков возрастает. Интересен
тот факт, что при чрезмерной, заведомо токсичной дозе Cu2+ (100 мкг·л−1) концентрация карбони-
лов в ткани сопоставима с показателями в эксперименте, где концентрация Cu2+ в среде значительно
ниже (40 мкг·л−1) (табл. 2). Данный факт мы связываем с тем, что высокая пластичность метаболизма
и, как следствие, адаптация, наблюдаемая при невысоких концентрациях, сменяются компенсацией,
направленной на временное возмещение функции повреждённых структур. Именно поэтому мы по-
лагаем, что способность вида L.mahdshurica развивать или «переключать» биохимический аппарат
адаптации к изменяющимся условиям среды является фактором устойчивости и выживания.

Заключение. Исследуемые виды рода Littorina по-разному реагируют на воздействие ионов
меди в среде. Так, Littorina squalida, обитающая в сублиторальной зоне с относительно постоянным
содержанием кислорода в воде, не способна переносить высокие концентрации меди. В то же вре-
мя Littorina mandshurica, повсеместно встречающаяся в зоне литорали и хорошо адаптированная
к значительным флуктуациям содержания кислорода в среде в связи с приливно-отливным цик-
лом, более устойчива к очень высоким концентрациям меди (100 мкг·л−1). Использованный в каче-
стве биомаркера окислительного стресса показатель содержания карбонилов белков отражает бо-
лее высокую степень окисления белка в ткани пищеварительной железы у брюхоногого моллюска
Littorina squalida.

Работа выполнена в рамках государственного задания ФГБУН ТОИ ДВО РАН по теме «Влияние природ-
ных и антропогенных факторов на биогеохимические процессы и состояние биоты в морских экосистемах»
(№ гос. регистрации АААА-А17-117030110038-5).
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EFFECT OF CU2+ HIGH CONCENTRATIONS ON PROTEIN OXIDATION
(CARBONYL PROTEINS) IN DIGESTIVE GLAND

OF SOME REPRESENTATIVES OF LIRRORINA GENUS
(MOLLUSCA, GASTROPODA)

A. F. Zhukovskaya1, A. A. Chesnokova2, D. V. Kos’yanenko1,
A. A. Kos’yanenko1, and V. P. Chelomin1

1V. I. Ilichev Pacific Oceanological Institute of the Far Eastern Branch of RAS, Vladivostok, Russian Federation
2Far Eastern State Technical Fisheries University, Vladivostok, Russian Federation

E-mail: avianna@poi.dvo.ru

One of the anthropogenic impacts on the marine environment is the entry into the coastal waters of heavy
metals easily accumulating in the tissues of marine hydrobionts. The heavy metals accumulation leads
to disruptions in the normal course of biochemical processes, which often result in the death of the to-
tal organism. The metals toxicity to the organism can be enhanced due to a number of physical factors,
such as oxygen availability, salinity, and temperature fluctuations. The aim of the work is to compare
the effect of copper ions high concentrations on representatives of marine invertebrates differing in eco-
logical and physiological characteristics (Littorina mandshurica (Schrenk, 1861) and Littorina squalida
Broderip & G. B. Sowerby I, 1829) using oxidative stress biomarker – carbonyl proteins. Molluscs were
taken from Alekseev Bay of the Peter the Great Bay (Sea of Japan, Russia) and incubated at different con-
centrations of Cu²⁺ (10, 40 and 100 μg per l) in the seawater. Analysis of the content of proteins oxidized
forms in the digestive gland of the studied species was carried out after 5 and 10 days of the experiment.
In the course of the experiment, the species sensitivity to different concentrations of Cu²⁺ and to the time
of toxicant exposure was revealed. The dependence of the obtained results (an increase of the protein car-
bonyls concentration in the digestive gland of L.mandshurica and the death of individuals of L. squalida)
on ecological and physiological features of the studied species is shown.
Keywords: Gastropod, proteins carbonyl, copper, oxidative stress, biomarkers, Littorina mandshurica,
Littorina squalida
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Хамса, или европейский анчоус, Engraulis encrasicolus (Linnaeus, 1758) ― один из наиболее мас-
совых видов рыб в Азово-Черноморском бассейне. В данном регионе хамса является основным
промысловым объектом, и в последние десятилетия доля её вылова достигает 80–85 %. Вид пред-
ставлен двумя формами ― черноморской и азовской хамсой. Одна из актуальных задач совре-
менных исследований ― оценка состояния популяции хамсы и прогноз её возможных изменений
при воздействии различных природных и антропогенных факторов. В данной работе приведены
результаты изучения многолетней (2010/11–2017/18) динамики размерно-возрастной структуры
и внутривидового состава хамсы, зимовавшей у побережья Восточного Крыма и Северного Кав-
каза, и дана оценка современного состояния её популяции. Материалом для исследований послу-
жила хамса из траловых уловов промысловых судов. Собрано 138 проб; с точностью 0,1 см вы-
полнены измерения общей и стандартной длины 44 202 экз. хамсы. Определён возраст у 1162 экз.,
составлен размерно-возрастной ключ. Установлена внутривидовая идентификация хамсы с помо-
щью индекса отолитов (метод Сказкиной). В качестве показателей размерно-возрастной структу-
ры изучены средняя и предельная длина, средний возраст, распределение (численное соотноше-
ние) представителей разных размерных групп и возрастных (годовых) классов. Установлены по-
ложительные тренды средней длины и среднего возраста хамсы, отражающие увеличение в со-
ставе популяции доли крупных (> 9,5 см) особей ― представителей старших возрастных клас-
сов (трёх- и четырёхлеток). По многолетним наблюдениям, средняя длина хамсы увеличилась
с 8,06 до 9,09 см, при этом относительная численность мелких (< 7,5 см) особей сократилась по-
чти в 4 раза (с 22,5 до 5,7 %), а доля крупных особей увеличилась почти в 6 раз (с 5,7 до 33 %).
Средний возраст хамсы вырос с 1,64 до 1,98 года за счёт почти 3-кратного (с 7,1 до 2,6 %) со-
кращения относительной численности сеголеток (0+) и 1,5-кратного (с 72,6 до 47,7 %) — двух-
леток (1+), а также за счёт 2,4- и 4,3-кратного увеличения относительной численности трёхлеток
(2+) и четырёхлеток (3+). Непосредственной причиной этих изменений послужило появление уро-
жайных поколений в 2013, 2014 и 2015 гг. Установлена внутривидовая принадлежность хамсы,
идентифицированы азовская и черноморская формы. Показана многолетняя динамика количе-
ственного перераспределения хамсы в пользу черноморской формы. Так, в 2010/11–2013/14 гг.
в составе смешанных зимовальных скоплений хамсы доминирующее положение занимала азов-
ская форма; её доля составляла в среднем 58,5 %, варьируя от 55 до 63 %. Доля черноморской
формы в среднем не превышала 41,5 %, варьируя от 37 до 45 %. В 2014/15 гг. численное соот-
ношение азовской и черноморской форм изменилось на противоположное: доминирующее поло-
жение заняла черноморская хамса, доля которой увеличилась до 53 % и колебалась в последую-
щие годы от 52 до 63 % (при среднем значении 56 %). Полученные результаты находятся в пол-
ном соответствии с предложенной нами ранее гипотезой перестройки внутривидовой структу-
ры хамсы, вызванной изменением климатических условий (общим региональным потеплением).
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Гипотеза основана на результатах изучения многолетней (1999–2010) динамики внутривидовой
структуры хамсы, зимовавшей у западного побережья Крыма. Согласно гипотезе, в зимоваль-
ных скоплениях в 1999–2004 гг. доминирующее положение занимала азовская хамса, доля ко-
торой составляла в среднем 66,7 % общей численности, варьируя в разные годы от 56 до 87 %.
Доля черноморской хамсы в этот период не превышала 33,3 %, изменяясь в разные годы
от 13 до 44 %. В 2005 г. соотношение численности двух форм изменилось на противоположное.
Доминирующее положение заняла черноморская хамса, её доля в 2005–2010 гг. составила в сред-
нем 76,7 % (с вариациями в разные годы от 57 до 88 %). Перестройку внутривидовой структу-
ры популяции хамсы следует рассматривать как экологическую адаптацию данного вида, обеспе-
чивающую его более совершенную приспособленность к изменившимся условиям среды, в част-
ности к температуре воды, поскольку азовская и черноморская хамса являются «температурны-
ми расами», первая из которых устойчива к более низкой репродуктивной температуре, а вто-
рая ― к более высокой. Учитывая произошедшие изменения в размерно-возрастной структуре,
современное состояние популяции хамсы следует признать благополучным. Вместе с тем, при-
нимая во внимание резкое сокращение относительной численности сеголеток в 2016 и 2017 гг.,
следует ожидать в ближайшие годы значительного омоложения популяции, и, соответственно,
измельчания особей хамсы.
Ключевые слова: размерно-возрастная структура, многолетняя динамика, индекс отолитов,
черноморская хамса, азовская хамса, внутривидовой состав

Хамса, или европейский анчоус, Engraulis encrasicolus (Linnaeus, 1758) ― традиционный объ-
ект промысла в Азовском и Чёрном морях. В последние десятилетия доля вылова хамсы в этом
регионе составляет не менее 80–85 %. Главный промысловый район ― прибрежные воды Турции
и Грузии, где зимует основная часть популяции. Наряду с главным зимовальным ареалом у анато-
лийских и южнокавказских берегов существует дополнительный, уступающий по своей значимо-
сти; он занимает акваторию черноморского шельфа, прилегающую к побережью Восточного Крыма
(Керченский предпроливный район) и Северного Кавказа. Зимовальные скопления хамсы в этом
районе формируются за счёт рыб, мигрирующих из Азовского моря и из прилегающей акватории
Чёрного моря [1, 3].

В период с начала 1980-х гг. доля вылова хамсы в этом районе колебалась от 19,3 % (1980–1988)
до 4,5 % (1989–2007) от её общего вылова в Чёрном море [11, 14]. В абсолютном выражении сред-
ние значения вылова в эти периоды составляли 76,9 и 10,5 тыс. т соответственно. Причиной бо-
лее чем 7-кратного падения уловов азовской хамсы в 1990-х ― первой половине 2000-х гг. яви-
лось массовое развитие в акватории Чёрного и Азовского морей гребневика мнемиопсиса, подо-
рвавшего кормовую базу хамсы и других пелагических видов рыб. Однако с середины 2000-х гг.
ситуация в регионе начала меняться в лучшую сторону. В 2007 г. впервые за многие годы в Азов-
ском море в результате увеличения промыслового запаса появилось урожайное поколение мо-
лоди. В осенне-зимнюю путину 2009/10 г. объём вылова хамсы на Украине достиг 10 тыс. т,
что в 16,6 раза больше такового в сезон 2005/06 г. (0,607 тыс. т). В последующие годы вылов по-
степенно увеличивался, превысив 30 тыс. т в сезоны 2016/17 и 2017/18 гг. Суммарный вылов Укра-
ины и РФ с 2007 по 2013 г. вырос с 10,5 до 54,5 т. Столь резкое приращение вылова азовской
хамсы связано с увеличением её запаса (в 2010–2013 гг. он составлял 370–650 тыс. т) [16]. Вос-
становление промыслового запаса хамсы в 2010-х гг. объясняют улучшением условий её пита-
ния в результате распространения в Азовском море хищного гребневика берое ― потребителя
мнемиопсиса, а также благоприятными условиями зимовки и снижением промыслового пресса
в предыдущие годы.

Цель данной статьи ― на основе изучения многолетней (2010–2018) динамики размерно-
возрастной структуры и внутривидового состава хамсы, зимующей у побережья Восточного Кры-
ма и Северного Кавказа, оценить современное состояние её популяции и рассмотреть вероятность
возможных изменений.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материалом для исследований послужила хамса из уловов промысловых судов с разно-

глубинными тралами с ячеёй 6,5–8,0 мм в периоды осенне-зимней путины (ноябрь ― март)
в 2010/11–2017/18 гг. Район исследований охватывал акваторию шельфа Чёрного моря, прилега-
ющую к побережью Восточного Крыма (Керченский предпроливный район) и Северного Кавказа
от Анапы до Сочи. Всего собрано 138 проб. Стандартная длина (SL) 44 202 экз. измерена с точ-
ностью 0,1 см. Индивидуальный возраст рыб определён по отолитам [8]. На основе выполнен-
ных 1162 определений разработан размерно-возрастной ключ (табл. 1). Отолиты использованы
и для внутривидовой идентификации хамсы [10]. С помощью окуляр-микрометра под бинокуляр-
ным микроскопом МБС-9 (увеличение 8×2) выполнен морфометрический анализ более чем 10 тыс.
отолитов рыб, имеющих стандартную длину > 7,5 см. Средняя длина и средний возраст рассчита-
ны как средневзвешенные значения размерных и возрастных классов. Во всех расчётах принята
стандартная длина.

Таблица 1. Размерно-возрастной ключ хамсы
Table 1. Length-age key of anchovy

Размерный класс, см Возраст, годы (%)
0+ 1+ 2+ 3+

5,5–5,9 100 – – –
6,0–6,4 80 20 – –
6,5–6,9 40 60 – –
7,0–7,4 15 85 – –
7,5–7,9 5 90 5 –
8,0–8,4 1 82 17 –
8,5–8,9 – 70 30 –
9,0–9,4 – 50 50 –
9,5–9,9 – 20 78 2

10,0–10,4 – 4 91 5
10,5–10,9 – – 85 15
11,0–11,4 – – – –
11,5–11,9 – – – –

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Как известно [13], одним из основных показателей состояния видов (популяций) и степени их

благополучия является размерно-возрастная структура, отражающая такие важные процессы жиз-
недеятельности, как скорость роста и увеличения размеров особей, интенсивность их воспроизвод-
ства, уровень смертности, скорость смены поколений. Изучение направленности и скорости изме-
нения размерно-возрастной структуры как индикатора благополучия видов (популяций) ― одно
из условий для прогнозирования их состояния и, соответственно, заблаговременного определения
и разработки мер управления биоресурсами.

Размерная структура. В качестве показателей размерной структуры использованы средняя
и предельная длина особей, а также распределение (численное соотношение) представителей раз-
ных размерных групп. В размерном ряду условно выделены группы мелких (длина < 7,5 см); средних
(длина 7,5–9,5 см) и крупных (длина > 9,5 см) особей. В многолетнем плане с учётом этих показате-
лей были выделены три разных типа размерной структуры (рис. 1). Соответствующие данным типам
вариационные кривые распределения хамсы по длине представлены на рис. 1.
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Усреднённая вариационная кривая, соответствующая первому типу, охватывает 5-летний пери-
од — с 2010/11 по 2014/15 г. (рис. 1А) — и имеет одновершинную, близкую к симметричной форму.
Пик численности хамсы (49,3 %) приходится на размерный класс 7,5–8,5 см. Представители раз-
ных размерных групп распределяются между собой следующим образом: 71,8 % общей численно-
сти приходится на долю среднеразмерных особей, 22,5% (почти ¼) ― на долю мелких и только
5,7 % ― на долю крупных особей. Средняя длина хамсы ― 8,06 см, предельная ― 11,7 см.

В 2015/16 г. произошло довольно заметное изменение размерной структуры (второй
тип) (рис. 1Б). Вариационная кривая распределения из близкой к симметричной трансфор-
мировалась в асимметричную. Основной пик численности (54,8 %) сместился в правую часть
ряда — в размерный класс 8,5–9,5 см. При этом относительная численность представителей
среднеразмерной группы практически не изменилась, её доля сохранилась на уровне 73,1 %.
Вместе с тем весьма заметные изменения произошли в распределении представителей двух
других размерных групп. Наиболее показательные изменения ― увеличение в 2,5 раза (с 5,7
до 14,0 %) относительной численности представителей группы крупных особей и уменьшение
более чем в 1,5 раза (с 22,5 до 12,9 %) относительной численности мелких. Средняя длина хамсы ―
8,61 см, предельная ― 11,6 см.
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Рис. 1. Размерная структура хамсы в 2010/11–2017/18 гг. Сплошные линии ― средняя длина; пунктир-
ные линии ― границы между представителями разных размерных групп
Fig. 1. Length structure of anchovy in 2010/11–2017/18. Solid lines – the average length; dotted lines –
the borders between length groups
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Следующее изменение размерной структуры (третий тип) наблюдается в 2016/17–2017/18 гг.
(рис. 1В). В результате дальнейшего смещения пика численности вправо, в размерный класс
9,0–9,5 см, вариационная кривая приобретает ещё более асимметричную форму, при этом доля сред-
неразмерных особей снижается до 61,3 %. Сохраняются прежние тренды в распределении хамсы
мелкой и крупной фракций: продолжаются сокращение относительной численности представите-
лей первой группы и увеличение — второй. Так, доля крупных особей достигла 33,0 %, то есть вы-
росла почти в 2,4 раза по сравнению с таковой 2015/16 г. и почти в 6 раз — по сравнению с таковой
2010/11–2014/15 гг. Доля мелких особей, напротив, сократилась до 5,7 %, что более чем в 2 раза
меньше значения в 2015/16 г. и почти в 4 раза ― значения в 2010/11–2014/15 гг. Средняя длина
хамсы ― 9,09 см, предельная ― 11,9 см.

Возрастная структура. Чтобы понять причину происходившего преобразования размерного
состава хамсы, последовательно направленного в сторону увеличения доли крупных особей и, соот-
ветственно, средней длины, мы изучили возрастную структуру популяции и её многолетнюю дина-
мику. В качестве показателей возрастной структуры использованы соотношение численности пред-
ставителей разных возрастных (годовых) классов и средний возраст особей. Во все годы исследо-
ваний возрастной состав хамсы включал четыре возрастных класса: сеголеток, двух-, трёх- и четы-
рёхлеток. Наиболее многочисленный возрастной класс ― двухлетки. В многолетнем плане их доля
составляла 63,4 %, изменяясь от 47,1 до 74,5 %. Амплитуда межгодовых колебаний не превыша-
ла 1,58 раза. Второй по численности возрастной класс ― трёхлетки. Их доля в составе популяции
составляла 28,4 %, то есть более чем в два раза уступала доле двухлеток, варьируя в разные годы
от 17,5 до 48,7 %. Амплитуда колебаний — 2,78 раза. Суммарная доля этих двух возрастных клас-
сов в многолетнем плане составляла 91,8 %, варьируя от 83,2 до 96,9 %. Следующий по численности
возрастной класс ― сеголетки. Их доля в среднем не превышала 7,6 %, варьируя от 1,7 до 16,5 %.
Межгодовой размах колебаний составлял 9,7 раза. Наконец, крайне незначительную часть
популяции ― в среднем около 0,5 % (0,1–1,4 %) ― представляли четырёхлетки.

На протяжении 8-летнего периода наших исследований возрастная структура хамсы не остава-
лась постоянной. Можно выделить по крайней мере три формы проявления её состояния, последо-
вательно сменяющие друг друга (рис. 2). В первые три года (2010/11–2012/13) возрастная структу-
ра пребывала в довольно устойчивом состоянии; численное соотношение представителей всех воз-
растных классов сохранялось относительно неизменным и подвергалось весьма незначительным
межгодовым колебаниям. Относительная численность сеголеток в эти годы составляла 6,4–7,5 %
(при среднем значении 7,1 %); амплитуда межгодовых колебаний не превышала 1,14 раза. Относи-
тельная численность двухлеток изменялась от 71,1 до 74,5 % (при среднем значении 72,6 %); ампли-
туда межгодовых колебаний составляла 1,05 раза. Относительная численность трёхлеток оставалась
в пределах 17,9–21,2 %, средняя ― 20,1%; амплитуда колебаний ― 1,18 раза. Доля четырёхлеток
составляла 0,1–0,4 %. Значения среднего возраста особей сохранились в пределах 1,61–1,65 года
(среднее ― 1,64 года).

В 2013 г. прежнее, устойчивое состояние возрастной структуры было нарушено по причине
появления урожайного поколения, что сопровождалось заметным увеличением доли сеголеток
(до 10,2 %) в составе популяции. В последующие два года (2014/15 и 2015/16) их относительная
численность варьировала от 16,5 до 8,2 % (рис. 3). В среднем доля сеголеток в эти три года состав-
ляла 11,6 % общей численности популяции. Как видно, эта величина более чем в 1,6 раза превыша-
ет значение в предыдущий период (7,1 %). Изменения относительной численности представителей
других возрастных классов в эти годы были менее существенными. Так, относительная численность
двухлеток сократилась лишь в 1,12 раза (с 72,6 до 64,7 %), а относительная численность трёхлеток
увеличилась в 1,16 раза (с 20,1 до 23,4 %). Изменения возрастной структуры, происходившие в этот
период, сопровождались соответствующими изменениями среднего возраста. Увеличение относи-
тельной численности сеголеток в результате появления урожайных поколений ожидаемо привело
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к тому, что в 2013/14 и 2014/15 гг. значения среднего возраста снизились до 1,58 и 1,52 года. Од-
нако в следующем, 2015/16 г. его значение увеличилось до 1,77 года. Это произошло в результате
двукратного повышения (с 17,5 до 34,5 %) относительной численности трёхлеток ― представителей
урожайного поколения 2013 г.

Весьма существенное преобразование возрастной структуры произошло в 2016/17 и 2017/18 гг.
Оно ознаменовалось резким уменьшением относительной численности сеголеток: их доля в эти
годы последовательно сократилась до 3,5 и 1,7 %. По сравнению с таковой предыдущего периода
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Рис. 2. Возрастная структура хамсы в 2010/11–2017/18 гг. Пояснения см. в тексте
Fig. 2. Age structure of anchovy in 2010/2011–2017/18. Explanations see in the text
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Рис. 3. Относительная численность сеголеток (гистограмма) и средняя стандартная длина хамсы
(кривая) в 2010/11–2017/18 гг.
Fig. 3. Relative number of young-of-the-year individuals (histogram) and average standard length of anchovy
(curve line) in 2010/11–2017/18
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она уменьшилась почти в 4,5 раза ― с 11,6 до 2,6 %. В это же время почти в 1,5 раза (с 64,7 до 47,7 %)
сократилась доля двухлеток и более чем в 2 и почти в 5 раз увеличились доли трёх- и четырёхле-
ток соответственно. При этом доля трёхлеток (48,5 %) превысила долю двухлеток (47,7 %), то есть
произошла возрастная инверсия. Данная ситуация вкупе с почти 5-кратным увеличением доли четы-
рёхлеток (с 0,3 до 1,3 %) явилась результатом урожайности поколений 2013, 2014 и 2015 гг. (вспы-
шек численности). Из-за значительного увеличения в составе популяции представителей старших
возрастных групп (трёх- и четырёхлеток) средний возраст особей вырос до 1,97–2,00 года (среднее
значение ― 1,98).

При сопоставлении результатов изучения размерных и возрастных изменений, произошед-
ших в популяции за исследованный период, ожидаемо выявлено, что непосредственной причиной
укрупнения размерного состава хамсы послужили преобразования возрастной структуры. Вплоть
до 2014/15 г. соотношение численности представителей разных размерных групп сохранялось посто-
янным благодаря устойчивому состоянию возрастной структуры популяции в 2010/11–2012/13 гг.
Произошедшее в 2015/16 г. повышение относительной численности крупных особей, сопровождав-
шееся увеличением средней длины с 8,06 до 8,61 см, было связано с появлением в 2013 г. урожай-
ного поколения. В 2015/16 г. представители этого поколения ― трёхлетки ― составили более ⅓ об-
щей численности (34,5 %) популяции. По сравнению с предыдущим 5-летним периодом их доля
возросла в 1,8 раза.

Дальнейшее укрупнение размеров хамсы (до 9,09 см средней длины), отмеченное в 2016/17
и 2017/18 гг., связано напрямую со значительным увеличением относительной численности трёх-
леток (представителей урожайных поколений 2014 и 2015 гг.) и четырёхлеток (представителей
урожайных поколений 2013 и 2014 гг.). Их суммарная доля в эти годы достигла 49,4 и 50,1 %
соответственно. По сравнению с 2010/11–2014/15 гг. она увеличилась в 2,6 раза.

Полученные результаты вполне убедительно свидетельствуют, по нашему мнению, о наличии
прямой зависимости между появлением урожайных поколений 2013, 2014 и 2015 гг. и последую-
щим увеличением абсолютных размеров хамсы в 2015/16–2017/18 гг. Для доказательства справед-
ливости данного заключения был рассчитан коэффициент корреляции между относительной чис-
ленностью сеголеток и средней длиной хамсы, смещённой на два года вперёд. Сдвиг средней длины
на два года вперёд относительно года рождения сеголеток связан с тем обстоятельством, что сре-
ди крупноразмерных особей доминирующее положение (> 80 % численности) составляют трёхлет-
ки. Величина коэффициента корреляции между данными показателями, рассчитанная за период
2010/11–2017/18 гг., составила +0,65, что в условиях неполного присутствия (недолова промысло-
выми тралами) в наших экспериментальных сборах представителей младших возрастов (сеголеток)
позволяет с уверенностью говорить о тесной связи между данными показателями.

Внутривидовой состав. Согласно результатам наших исследований внутривидового соста-
ва хамсы, зимовавшей в 2006/07–2012/13 гг. в Керченском предпроливном районе, во все годы
улов включал азовскую и черноморскую хамсу, образующую смешанные скопления [3]. При этом
азовская хамса постоянно численно преобладала в уловах; её доля составляла в среднем 70 %,
изменяясь от 55 до 98 %. Установлено, что формирование зимовальных скоплений происходило
по двум направлениям ― как со стороны Азовского моря, так и со стороны Чёрного. В многолетнем
плане отмечена определённая тенденция последовательного увеличения в уловах (положительный
тренд) доли черноморской хамсы. Высказано предположение, что наблюдаемое явление не случайно
и что оно свидетельствует о соответствующем преобразовании (перестройке) внутривидовой струк-
туры, которое связано с процессом потепления климата, создающим более благоприятные условия
для жизни теплолюбивой черноморской формы. Как известно [9], с конца 1990-х гг. в северной ча-
сти Чёрного моря в результате глобального потепления наблюдается общее повышение температуры
воздуха и воды.
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С целью подтверждения высказанного предположения исследованы внутривидовой состав хам-
сы и его динамика в 2010/11–2017/18 гг. Внутривидовую принадлежность особей устанавлива-
ли, изучая морфологическое строение отолитов [10]; в качестве диагностического признака азов-
ской и черноморской хамсы принята величина индекса их отолитов (отношение длины к ширине).
Использованы отолиты рыб, достигших стандартной длины 7,5 см [4]. На основании морфомет-
рического анализа выделены два типа отолитов, соответствующие по своим морфологическим
(структурным) показателям таковым для азовской и черноморской форм хамсы. Средние значения
их индексов ― 2,00 и 2,20 соответственно.

С помощью метода расовых исследований А. В. Морозова [7] были рассчитаны численные со-
отношения представителей азовской и черноморской хамсы в смешанных скоплениях в разные
годы. Суть метода заключается в том, что в смешанных скоплениях двух каких-либо групп, ха-
рактеризуемых разными величинами индексов, среднее арифметическое индекса смешанной сово-
купности занимает промежуточное положение между средними арифметическими индексов сме-
шиваемых групп, приближаясь по своему значению к той группе, доля которой является наиболь-
шей. Процентное содержание представителей каждой группы в составе смешанной совокупности
определяется с помощью графика прямой пропорциональности между средними значениями ин-
дексов разных групп. Средние значения индексов отолитов смешанных совокупностей черномор-
ской и азовской форм хамсы и процентное содержание в их составе представителей разных форм
в 2010/11–2017/18 гг. представлены в табл. 2 и на рис. 4.

Таблица 2. Средние значения индекса отолитов смешанных совокупностей хамсы в 2010/11–2017/18 гг.
и относительной численности азовской и черноморской форм
Table 2. Otolith index average values of anchovy mixed aggregates in 2010/11–2017/18 and relative numbers
of Sea of Azov form and Black Sea form

Годы Индекс отолитов Численность, % Количество экземпляров
азовская хамса черноморская хамса

2010/11 2,086 58 42 1713
2011/12 2,074 63 37 1699
2012/13 2,089 55 45 5926
2013/14 2,086 57 43 3966
2014/15 2,106 48 52 926
2015/16 2,130 37 63 1221
2016/17 2,107 48 52 1513
2017/18 2,105 50 50 1726

Как видно, в исследованный период в Керченском предпроливном районе и у побережья
Северного Кавказа вплоть до Сочи постоянно зимовали представители обеих форм хамсы. От-
носительная численность азовской хамсы в разные годы колебалась от 35 до 63 % с амплитудой,
близкой к 2,5 раза. Относительная численность черноморской формы колебалась от 37 до 65 %.
В многолетнем плане доля азовской хамсы составила 51,25 %, доля черноморской ― 48,75 %
(соотношение, близкое к 1 : 1). Обращает на себя внимание следующая особенность многолетней
динамики количественного соотношения разных форм. В 2010/11–2013/14 гг. в составе смешанных
зимовальных скоплений доминирующее положение занимала азовская форма; её доля в среднем
составляла 58,5 % общей численности хамсы, варьируя от 55 до 63 %. Доля черноморской фор-
мы в среднем не превышала 41,5 %, варьируя от 37 до 45 %. Между тем в 2014/15 г. численное
соотношение двух форм изменилось на противоположное: доминирующее положение заняла черно-
морская хамса, доля которой увеличилась до 53 % и в последующие годы колебалась от 52 до 63 %
(при среднем значении 56 %). Соответственно, доля азовской хамсы в этот период сократилась
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Рис. 4. Относительная численность черноморской хамсы в 2010/11–2017/18 гг.
Fig. 4. Relative number of Black Sea anchovy in 2010/11–2017/18

до 44 % (среднее значение) с межгодовыми колебаниями от 35 до 48 %. Обращаясь к результатам
изучения внутривидовой структуры хамсы, зимовавшей в этом регионе в 2006/07–2009/10 гг.,
можно увидеть, что доля азовской хамсы в те годы составляла в среднем 76,7 %, варьируя от 62
до 98 % [3]. Сопоставляя эти сведения с более поздними, изложенными в данной статье, можно заме-
тить, что эскалация процесса количественного перераспределения азовской и черноморской хамсы
в пользу последней носит последовательный, устойчивый характер. Полученные результаты нахо-
дятся в полном соответствии с гипотезой перестройки внутривидовой структуры хамсы, вызванной
изменением климатических условий (общим региональным потеплением), которая была предложе-
на нами ранее на основе данных по изучению многолетней (1999–2010) динамики внутривидовой
структуры хамсы, зимовавшей у западного и южного побережья Крыма [2]. Так, в 1999–2004 гг. в со-
ставе зимовальных скоплений доминирующее положение занимала азовская, или «прибрежная»,
хамса, доля которой составляла в среднем 66,7 % общей численности, варьируя в разные годы от 56
до 87 %. Доля черноморской хамсы в этот период ― в среднем лишь 33,3 % (в разные годы — от 13
до 44 %). В 2005 г. соотношение численности двух форм изменилось на противоположное: домини-
рующее положение заняла черноморская хамса. Её доля в 2005–2010 гг. составила в среднем 76,7 %
(с вариациями в разные годы от 57 до 88 %). В результате азовско-черноморский тип структуры
сменился черноморско-азовским. По-видимому, перестройку внутривидовой структуры хамсы сле-
дует рассматривать как экологическую адаптацию вида, обеспечивающую его более совершенную
приспособленность к изменившимся условиям среды, в частности к температуре воды. Азовская
и черноморская хамса являются «температурными расами», одна из которых (азовская) устойчива
к более низкой репродуктивной температуре, другая (черноморская) ― к более высокой [5].

Вместе с тем известны случаи, когда в зимовальных скоплениях в регионе черноморская хамса
не была обнаружена. В частности, это относится к 1981, 1989, 1990, 1994 и 2012 гг. [12, 15]. В связи
с вышеизложенным, необходимо прокомментировать сведения об относительном отсутствии черно-
морской хамсы на зимовке в Керченском предпроливном районе в 2012/13 г. [12]. В данном случае
для идентификации азовской и черноморской хамсы в качестве индикатора авторы использовали
содержание докозагексаеновой кислоты в фосфолипидах. Не сомневаясь в научной обоснованности
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данного метода и правомерности его применения для определения азовской и черноморской хамсы,
рассмотрим возможные причины, повлёкшие за собой получение результатов, отличных от наших.
Одна из них может заключаться в том, что для внутривидовой идентификации в качестве азовской
хамсы a priori, без предварительного морфологического анализа, была принята хамса, выловленная
в Керченском проливе, а в качестве черноморской ― выловленная у берегов Турции в 2006–2012 гг.
Следует отметить известный факт: как у Крымского, так и у Анатолийского побережья зимуют обе
формы хамсы, причём присутствуют они в разных соотношениях. Это означает, что выборки хамсы
из данных регионов вполне могли оказаться смешанными, то есть исходный материал изначально
не был «чистым». Так, по нашим данным (см. выше), в период 2006–2012 гг. зимовальные скопления
хамсы у восточного побережья Крыма были смешанными, состоящими из представителей черно-
морской и азовской хамсы, при этом доля последней составляла в разные годы 55–98 % (средняя ―
67,7 %). Другая возможная причина разницы в результатах могла быть связана с недостаточным
объёмом материала наших коллег. Как следует из текста статьи, в их распоряжении было всего три
выборки ― из районов г. Керчи и мысов Такиль и Опук. В то же время в зимний сезон 2012/13 г.
(09.11.2012 – 23.04.2013) мы проанализировали 43 выборки хамсы (по 100 экз.). Все выборки были
смешанными, численное соотношение азовской и черноморской хамсы в них варьировало от 90 : 10
до 35 : 65, при этом азовская хамса преобладала более чем в 95 % случаев (41 выборка). Столь ши-
рокий диапазон изменчивости значений численного соотношения в выборках азовской и черномор-
ской хамсы даёт основание предполагать наличие внутренней структурированности смешанных зи-
мовальных скоплений, то есть в них представители разных форм сохраняют свою пространственную
обособленность, а не распределяются просто случайным образом. Данные внутривидовые образова-
ния во многом напоминают описанные Н. В. Лебедевым в Азовском море элементарные популя-
ции хамсы ― «пространственно обособленные биологические внутривидовые группы рыб, состоя-
щие из многочисленных особей, которые могут быть оконтурены в пространстве и наблюдаемы
во времени» [6].

Заключение. С позиции выявленных изменений размерно-возрастной структуры, происходив-
ших в 2010–2017 гг., современное состояние популяции хамсы следует признать благополучным.
Об этом убедительно свидетельствуют многолетние положительные тренды показателей средней
длины и среднего возраста, отражающие последовательное увеличение в составе популяции доли
крупных особей ― представителей возрастных классов 2+ и 3+. Непосредственной причиной дан-
ного преобразования размерно-возрастной структуры явилось появление в 2013, 2014 и 2015 гг.
трёх урожайных поколений хамсы, на что указывает наличие тесной положительной корреляцион-
ной связи (r = +0,65) между относительной численностью сеголеток и средней длиной рыб, сме-
щённой на два года вперёд. Вместе с тем, принимая во внимание резкое сокращение в 2016/17
и 2017/18 гг. относительной численности сеголеток, следует ожидать в 2018/19 г. значительного
омоложения популяции, и, соответственно, измельчания хамсы.

Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Закономерности фор-
мирования и антропогенная трансформация биоразнообразия и биоресурсов Азово-Черноморского бассейна
и других районов Мирового океана» (№ гос. регистрации АААА-А18-118020890074-2).
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MODERN STATE OF THE POPULATION OF THE EUROPEAN ANCHOVY
ENGRAULIS ENCRASICOLUS (L.) (PISCES: ENGRAULIDAE)
WINTERING OFF THE COAST OF THE EASTERN CRIMEA

AND THE NORTH CAUCASUS

G.V. Zuyev

A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation
E-mail: zuev-ger@yandex.ru

European anchovy (Engraulis encrasicolus L.) is one of the most abundant fish species in the Sea of Azov –
Black Sea basin. Anchovy is the main commercial species in the region. In recent decades the share of an-
chovy catch has reached 80–85 %. The species is represented by two forms – Black Sea anchovy and Sea
of Azov anchovy. One of the most important aims of modern research is to assess the state of anchovy pop-
ulation and to forecast its possible changes under the influence of various natural and anthropogenic factors.
The results of studying the long-term (2010/11–2017/18) dynamics of the length-age structure and the in-
traspecific composition of anchovy wintering off the coast of the Eastern Crimea and the North Caucasus
are presented. Totally 138 fish samples from trawl catches of fishing vessels were studied. Standard length
of 44 202 specimens was measured with accuracy of 0.1 cm. The age of 1162 specimens was determined.
Length-age key was compiled. The intraspecific identification of European anchovy was determined using
otolith index (method of Skazkina). As indicators of the length-age structure, the average length and ave-
rage age, distribution (number ratio of representatives of different length groups and age classes) were
studied. Positive trends of the average length and the average age of anchovy were found, reflecting an in-
crease of the proportion of large (> 9.5 cm) individuals in the population – three yearlings (2+) and four
yearlings (3+). In the long-term plan the average length of the anchovy increased from 8.06 to 9.09 cm.
At the same time the relative number of small (< 7.5 cm) individuals decreased almost 4 times (from 22.5
to 5.7 %), and the share of large individuals increased almost 6 times (from 5.7 to 33 %). The average
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age increased from 1.64 to 1.98 year. On the one hand, it was due to a nearly 3-fold reduction (from 7.1
to 2.6 %) in the relative number of young-of-the-year individuals (0+) and 1.5-fold reduction (from 72.6
to 47.7 %) of yearlings (1+). On the other hand, it was due to 2.4- and 4.3-fold increase in the relative
number of three yearlings (2+) and four yearlings (3+), respectively. The appearance of abundant year
class in 2013, 2014 and 2015 was the immediate reason of these changes. The intraspecific determination
of the anchovy was found, Sea of Azov and Black Sea forms were identified. In the long-term plan their
quantitative redistribution was shown. So, in 2010/11–2013/14 Sea of Azov form dominated in mixed win-
tering aggregations. Its average share was 58.5 %, with the share varying from 55 to 63 %. Average share
of Black Sea form did not exceed 41.5 %, with the share varying from 37 to 45 %. However, in 2014/15
the number ratio of Sea of Azov and Black Sea forms changed to the opposite – with Black Sea anchovy
dominating. Its share increased to 53 %, and in subsequent years ranged from 52 to 63 %, with average
value of 56 %. The results obtained are in full accordance with the hypothesis of intraspecific structure re-
organization of anchovy because of the change in climatic conditions (general regional warming). Earlier
we suggested this hypothesis based on the results of research of long-term (1999–2010) structure dynam-
ics of anchovy wintering off the western coast of Crimea. According to this hypothesis, in 1999–2004
Sea of Azov anchovy dominated in wintering aggregations with average share 66.7 % of the total number,
with the share varying from 56 to 87 % in different years. The average share of Black Sea anchovy in that
period did not exceed 33.3 %, with the share varying from 13 to 44 % in different years. In 2005 the ratio
of two forms changed to the opposite. Black Sea anchovy dominated. In 2005–2010 its share was 76.7 %
on average, varying in different years from 57 to 88 %. Apparently, the reorganization of the anchovy
intraspecific structure should be considered as ecological adaptation of this species, ensuring more perfect
adaptability to changing environmental conditions, in particular, to the water temperature. Sea of Azov
anchovy and Black Sea anchovy are “temperature races”. Sea of Azov anchovy is resistant to lower repro-
ductive temperature, Black Sea anchovy – to higher one. From the standpoint of the occurred changes
in the length-age structure, the current state of anchovy population can be considered as quite good.
However, taking into account the sharp decline of relative number of young-of-the-year individuals (0+)
in 2016 and 2017, significant rejuvenescence of the population, and consequently anchovy length decrease
should be expected in the nearest future.
Keywords: length-age structure, long-term dynamics, otolith index, Black Sea anchovy, Sea of Azov
anchovy, intraspecific composition
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Приведены данные по исследованию микрофитобентоса крымского прибрежья Азовского моря
на 17 станциях в заливе Сиваш (восточный и западный), б. Камыш-Бурунская (г. Керчь) и бухтах
м. Казантип в течение 2005–2006, 2008–2011 и 2014 гг. Обнаружено 200 видов и внутривидовых
таксонов микроводорослей, относящихся к 77 родам. Среди них выделено 78 видов ― индикато-
ров сапробности с известными биоиндикационными свойствами органического загрязнения вод
(относящихся к цианобактериям ― 17 %, к диатомовым водорослям ― 83 %), с использованием
которых проведён анализ по экотопам и районам исследования. В составе микроводорослей ве-
дущее место (31 вид) принадлежит индикаторной группе бетамезосапробионтов ― показателей
III класса качества вод с умеренным органическим загрязнением с индексом сапробности S = 2,0.
Второе место (10 видов) занимает группа олигосапробионтов — показателей II класса качества вод,
которая является типичной для природных чистых вод с индексом S = 1,0. Установлено, что в изу-
ченном регионе отсутствуют негативные для биоты изменения качества вод, что свидетельствует
о том, что антропогенное воздействие не превышает самовосстановительного потенциала морской
экосистемы. Между тем наличие в бентосных сообществах видов ― индикаторов IV класса каче-
ства вод (17–21 %) указывает на постоянный приток органических веществ, которые постепенно
утилизируются живой составляющей прибрежных экосистем. Обсуждаются сравнительные дан-
ные по соотношению состава индикаторных видов микроводорослей Азовского моря с таковыми
в других морях умеренных широт.
Ключевые слова: микроводоросли, микрофитобентос, сапробность, класс качества вод, Крым,
Азовское море

Азовское море — уникальный водоём, который считают самым континентальным и мелковод-
ным морем в мире. Оно характеризуется резким изменением солёности в различных своих реги-
онах и значительными колебаниями температуры воды. Надёжными биоиндикаторами экологиче-
ского состояния водоёмов служат микроводоросли [1, 2, 12, 18, 19, 24]: по их флористическим,
количественным и продукционным характеристикам, а также по данным их отношения к солёности
и сапробности воды можно оценивать состояние водных экосистем.

В настоящее время к наиболее изученным группам бентали Азовского моря относятся диато-
мовые водоросли и цианобактерии [15]. Его микрофитобентос исследован неравномерно и недоста-
точно [3, 4, 5, 7, 8, 15, 16, 23]. Последние данные свидетельствуют о том, что в крымском мелково-
дье Азовского моря существует единый эколого-флористический комплекс видов микроводорослей
фитопланктона и микрофитобентоса [3], аналогичный таковому для прибрежья Чёрного моря [12].
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К важной экологической характеристике качества вод водоёмов относится показатель солё-
ности как одного из абиотических факторов. Система оценки сапробности водоёмов по инди-
каторным видам микроводорослей, детально разработанная для пресных вод, за последнее вре-
мя была усовершенствована [1, 18] и сейчас широко используется при анализе разнообразно-
го материала, однако для морских микроводорослей подобные сведения остаются отрывочны-
ми и достаточно скудными. Этот методический подход слабо и ограниченно информационно
представлен в работах по изучению микроводорослей бентоса Азовского, Чёрного и Японско-
го морей, а также египетского прибрежья Средиземного моря [2, 3, 4, 5, 12, 13, 25]. В неко-
торых из этих публикаций приведены данные по массовым видам бентосных диатомовых во-
дорослей, характеризующих ацидификацию вод и указывающих на преобладание в изученных
биотопах алкалифильных видов с отдельными индифферентными формами. При этом следу-
ет учитывать тот факт, что в морях, в отличие от пресных водоёмов, pH изменяется слабо,
а значит, при характеристике качества вод с использованием микроводорослей данными pH
можно пренебречь.

Противоречивость и ограниченность сведений о валидном систематическом статусе некото-
рых видов донных микроводорослей и их экологической характеристике, недостаточность коли-
чественных данных по сезонной динамике распределения популяций и сообществ микрофито-
бентоса в разных экотопах моря, а также отсутствие разработанной шкалы сапробности для це-
лей биоиндикации и оценки экологической обстановки в локальных акваториях, включая осо-
бо охраняемые природные территории, свидетельствуют о необходимости и целесообразности со-
четания разных методов и подходов. Особенно важным, актуальным и перспективным являет-
ся анализ микрофитобентоса морской среды с различным уровнем органического загрязнения.
В связи с вышеизложенным назрела необходимость использовать полученные данные по изуче-
нию донных микроводорослей, топически тесно связанных с субстратом, для оценки качества
морских вод.

Цель работы ― проанализировать альгологические, экологические и биоиндикационные ха-
рактеристики микроводорослей бентоса в различных экотопах и районах исследования крымского
прибрежья Азовского моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материалом для анализа альгологических, экологических и биоиндикационных характери-

стик микрофитобентоса крымского прибрежья Азовского моря послужили пробы, собранные
на 17 станциях (рис. 1) в течение 2005–2006, 2008–2011 и 2014 гг. на глубине 0,3–1,5 м в трёх
мелководных акваториях: I ― залив Сиваш (45°93′ с. ш., 34°46′ в. д.), II ― Керченский пролив
(45°29′ с. ш., 36°42′ в. д.), III ― м. Казантип, включая бухты Казантипского заповедника (45°28′ с. ш.,
35°52′ в. д.). Всего за период исследования в разные сезоны собрано и обработано 229 проб мик-
рофитобентоса (в I районе ― 55, во II ― 50, в III ― 124), охватывающих следующие экото-
пы: эпилитон, эпифитон и рыхлые грунты [3]. Рыхлые грунты в исследованных районах представ-
лены смесью песка, ила и ракуши; микроводоросли входят в смешанные сообщества эпипелона,
эпипсаммона и ракуши.

Солёность воды в районе I составляла 34–46 ‰, во II ― 13–15 ‰, в III ― 11,5 ‰.
Температура воды за период проведения работ варьировала от −0,5 °C (февраль) до +29 °C (ав-

густ). Исследование объектов проводили в световых микроскопах «БИОЛАМ-212» и Axioskop 40
(Carl Zeiss) при увеличении в диапазоне от ×400 до ×1000 с окуляром 10 и объективами 40, 90
и 100 соответственно [12]. Для определения размеров морфологических структур клеток микро-
водорослей применяли программу AxioVisionRel. 4.6. При анализе биоиндикационных характе-
ристик микроводорослей и при их таксономической идентификации использовали литературные
источники [1, 6, 11, 13, 14, 15, 18, 21, 22, 23, 24].
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Рис. 1. Карты районов исследования (I–III) и станции (1–17) отбора проб микрофитобентоса крымско-
го прибрежья Азовского моря: I ― залив Сиваш (западный и восточный) (50 проб); II ― Керченский
пролив (станции 8, 9), б. Камыш-Бурунская (55 проб); III ― бухты мыса Казантип (124 пробы)
Fig. 1. Maps of the studied regions (I–III) and microphytobenthos sampling stations (1–17) in Crimean coastal
waters of the Sea of Azov: I – Sivash Gulf (Western and Eastern) (50 samples); II – Kerch Strait (stations 8, 9),
Kamysh-Burunskaya Bay (55 samples); III – bays of Kazantip Cape (124 samples)

РЕЗУЛЬТАТЫ
В результате исследований составлен общий список водорослей микрофитобентоса, обитаю-

щих в разных экотопах трёх районов крымского прибрежья Азовского моря (рис. 1). Обнаруже-
но 200 видов и внутривидовых таксонов микроводорослей, относящихся к 77 родам из 5 отделов:
Cyanoprokaryota (32), Bacillariophyta (157), Dinophyta (7), Haptophyta (3) и Chlorophyta (1) — с преоб-
ладанием диатомовых (78 %) [3]. Отмечено 64 % бентосных, 19 % бенто-планктонных и 17 % планк-
тонных видов. Относительно высокая доля планктонных водорослей обусловлена, по-видимому,
мелководностью районов исследования.

Классификация видового состава микроводорослей по их отношению к солёности воды показала,
что при разных её значениях в крымском прибрежье Азовского моря преобладают морские виды
микроводорослей: в I районе — 48 %, во II — 41 %, в III — 35 %. В то же время заметный вклад
вносят пресноводные и пресноводно-солоноватоводные виды (рис. 2).

Рис. 2. Процентное соотношение экологических групп водорослей микрофитобентоса в зависимо-
сти от солёности воды. М — морские, СМ — солоноватоводно-морские, С — солоноватоводные,
ПС — пресноводно-солоноватоводные, П — пресноводные формы в разных регионах крымского
прибрежья Азовского моря: I — залив Сиваш (западный и восточный); II — б. Камыш-Бурунская;
III — бухты мыса Казантип
Fig. 2. The percentage of ecological groups of the microphytobenthos algae, depending on the water
salinity. М – marine, СМ – brackish marine, С – brackish, ПС – freshwater-brackish, П – freshwater forms
in different regions of Crimean coastal waters of the Sea of Azov: I – Sivash Gulf (Western and Eastern);
II – Kamysh-Burunskaya Bay; III – bays of Kazantip Cape
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В результате анализа биоиндикационных характеристик микроводорослей исследованных райо-
нов крымского прибрежья Азовского моря из общего количества обнаруженных видов нами выбра-
но 78 видов — индикаторов сапробности, для которых известны индексы их отношения к органиче-
скому загрязнению (табл. 1). Отметим, что в основном индексы сапробности указаны для микрово-
дорослей из пресных водоёмов. Упомянутые выше водоросли принадлежат к 2 отделам и 39 родам;
из них 13 видов относятся к цианобактериям (17 % общего количества) и 65 видов — к диатомовым
(83 %). По экотопам обитания отмечено: в эпифитоне — 62 вида, эпилитоне — 36, рыхлых грун-
тах (ил, песок, ракуша) — 46. По регионам исследования: в заливе Сиваш — 43 вида, Керченском
проливе — 37, у мыса Казантип — 51 (табл. 1).
Таблица 1. Видовой состав микроводорослей — индикаторов сапробности в исследованных экотопах
и районах крымского прибрежья Азовского моря
Table 1. Species composition of microalgae – the saprobity indicators in the studied ecotopes and regions
of Crimean coastal waters of the Sea of Azov

Taxa ЭФ ЭЛ Р СИВ КБ КАЗ Sapro S
CYANOPROKARYOTA

Aphanocapsa incerta (Lemmermann) G. Cronberg
& Komárek, 1994 + – – – – + β 2,2

Aphanothece stagnina (Sprengel) A. Braun, 1863 + + + + – + β-α 2,4
Leptolyngbya foveolara (Gomont) Anagnostidis
& Komárek, 1988 + – – – – + β-α 2,4

Leptolyngbya fragilis (Gomont) Anagnostidis & Komárek,
1988 + – + + – – β-o 1,7

Lyngbya aestuarii Liebman ex Gomont, 1892 + – – + – – o 1,3
Merismopedia glauca (Ehrenberg) Kützing, 1845 – – + + – – β-o 1,75
Microcystis aeruginosa (Kützing) Kützing, 1846 + + + – – + β 2,1
Microcystis pulverea (H. C. Wood) Forti, 1907 + – + – – + o-β 1,5
Microcystis wesenbergii (Komárek) Komárek ex Komárek,
2006 + – + – + + o-a 1,9

Nodularia harveyana Thuret ex Bornet & Flahault, 1886 + – – – – + o 1,2
Phormidium breve (Kützing ex Gomont) Anagnostidis
& Komárek, 1988 + – – + – – α 3,1

Pleurocapsa minor Hansgirg, 1891 – + – – + – x-o 0,5
Spirulina tenuissima Kützing, 1836 + – + + – + o-β 1,4

BACILLARIOPHYTA
Achnanthes brevipes C. Agardh, 1824 + + + + + + β 2,0
Amphora ovalis (Kützing) Kützing, 1844 – – + + – + o-β 1,5
Bacillaria paxillifera (O. F. Müller) Hendey, 1951 + + + – + + β 2,3
Cocconeis costata Gregory, 1855 + + + – + + β 2,0
Cocconeis disculus (Schumann) Cleve, 1882 + + + + + + o-x 0,7
Cocconeis pediculus Ehrenberg, 1838 + – – + – – o-α 1,8
Cocconeis placentula var. intermedia (Héribaud-Joseph
& M. Peragallo) Cleve, 1895 + + + + + + o-β 1,4

Cocconeis scutellum Ehrenberg, 1838 + + + + + + β 2,0
Ctenophora pulchella (Ralfs ex Kützing) D. M. Williams
& Round, 1986 – – + – + – β 2,3

Cylindrotheca closterium (Ehrenberg) Reimann
& J. C. Lewin, 1964 + + – – + + β 2,0

Diatoma tenuis C. Agardh, 1812 + + – – – + o 1,3
Diatoma vulgaris Bory de Saint-Vincent, 1824 + – – – – + β 2,2
Diploneis didyma (Ehrenberg) Ehrenberg, 1839 – – + – – + β 2,0

Продолжение на следующей странице…
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Taxa ЭФ ЭЛ Р СИВ КБ КАЗ Sapro S
Entomoneis alata (Ehrenberg) Ehrenberg, 1845 – – + + – – β 2,0
Entomoneis paludosa (W. Smith) Reimer, 1975 + + + – + + β-α 2,5
Fallacia pygmaea (Kützing) A. J. Stickle & D. G. Mann,
1990 – + – – + – α-o 2,7

Fragilaria capucina Desmazières, 1825 + + + – + + β-o 1,6
Fragilaria crotonensis Kitton, 1869 + – – – + + o-β 1,5
Fragilariforma virescens (Ralfs) D. M. Williams & Round,
1988 + + + – + + x-o 0,4

Gyrosigma fasciola (Ehrenberg) J. W. Griffith & Henfrey,
1856 – – + + – – o 1,0

Gyrosigma scalproides (Rabenhorst) Cleve, 1894 + – + + – + β 2,2
Gyrosigma wansbeckii (Donkin) Cleve, 1894 – – + + – – β 2,0
Halamphora acutiuscula (Kützing) Levkov, 2009 + + + – + + β 2,0
Halamphora coffeaeformis (C. Agardh) Levkov, 2009 + + + + + + α 3,0
Hippodonta capitata (Ehrenberg) Lange-Bertalot, Metzeltin
& Witkowski, 1996 – + + – – + β 2,1

Hyalodiscus scoticus (Kützing) Grunow, 1879 + – – – + – β 2,0
Mastogloia smithii Thwaites ex W. Smith, 1856 + – + + – + o 1,3
Melosira lineata (Dillwyn) C. Agardh, 1824 + – – – + – o-α 1,8
Melosira moniliformis var. moniliformis (O. F. Müller)
C. Agardh, 1824 + + + + + + β 2,0

Melosira moniliformis var. subglobosa (Grunow) Hustedt,
1927 + – – – + – β 2,0

Navicula cryptocephala Kützing, 1844 + – – + – – β 2,1
Navicula digitoradiata (Gregory) Ralfs, 1861 + + – + + + β 2,0
Navicula peregrina (Ehrenberg) Kützing, 1844 + – + + + + o-β 1,5
Navicula radiosa Kützing, 1844 + – – + – – o 1,3
Navicula salinarum Grunow, 1880 + + – + – + β 2,1
Navicula veneta Kützing, 1844 + + – – – + α-o 2,7
Nitzschia amphibia Grunow, 1862 + – – – + – β 2,1
Nitzschia dissipata (Kützing) Rabenhorst, 1860 + – + + + + β-o 1,7
Nitzschia gracilis Hantzsch, 1860 + – + + – – o-α 1,8
Nitzschia holsatica Hustedt, 1930 + – + + – – β 2,3
Nitzschia lanceolata W. Smith, 1853 + + + – + + β 2,0
Nitzschia linearis W. Smith, 1853 + – – – + – β-o 1,7
Nitzschia obtusa W. Smith, 1853 + + – + + + β-a 2,4
Nitzschia recta Hantzsch ex Rabenhorst, 1862 + – – + – – o-β 1,5
Nitzschia scalpelliformis Grunow, 1880 + – – – – + β 2,0
Nitzschia sigma (Kützing) W. Smith, 1853 + + + + + + α 3,0
Nitzschia sigmoidea (Nitzsch) W. Smith, 1853 + + + + + + β-α 2,5
Nitzschia vermicularis (Kützing) Hantzsch, 1860 + + – + – + β 2,2
Odontella aurita (Lyngbye) C. Agardh, 1832 – + + + + – β 2,0
Planothidium delicatulum (Kützing) Round
& Bukhtiyarova, 1996 + – – + – – β 2,0

Planothidium hauckianum (Grunow) Round
& Bukhtiyarova, 1996 + – – – – + o 1,0

Pleurosigma angulatum (J. T. Queckett) W. Smith, 1852 + – + + + + β 2,0
Pleurosigma elongatum W. Smith, 1852 + + + + + + β 2,0
Pseudostaurosira brevistriata (Grunow) D. M. Williams
& Round, 1987 + + – – – + o 1,2

Продолжение на следующей странице…
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Taxa ЭФ ЭЛ Р СИВ КБ КАЗ Sapro S
Rhoicosphenia abbreviata (C. Agardh) Lange-Bertalot,
1980 + + + – – + o-a 1,9

Rhopalodia gibberula (Ehrenberg) O. F. Müller, 1899 – – + + – – β 2,0
Rhopalodia musculus (Kützing) O. F. Müller, 1899 – – + + – – o 1,0
Skeletonema subsalsum (Cleve-Euler) Bethge, 1928 + – – – – + o 1,0
Surirella ovalis Brébisson, 1838 + – + + – + α 3,0
Tabularia fasciculata (C. Agardh) D. M. Williams
& Round, 1986 + – – – – + β-α 2,5

Tabularia parva (Kützing) Williams & Round, 1986 + + + + + + α 3,0
Tryblionella acuminata W. Smith, 1853 + + – + + – α-o 2,9
Tryblionella apiculata Gregory, 1857 – – + + – – α-o 2,7
Tryblionella hungarica (Grunow) Frenguelli, 1942 + + + + + + a-o 2,9
Tryblionella levidensis W. Smith, 1856 – + + – + + a-o 2,6
Итого: 62 36 46 43 37 51 – –
Примечание: экотопы: ЭФ — эпифитон; ЭЛ — эпилитон; Р — рыхлые грунты. Районы исследования:
СИВ — залив Сиваш; КБ — бухта Камыш-Бурунская (г. Керчь); КАЗ — бухты мыса Казантип. Сапробность:
Sapro — зона самоочищения; S — видовой индекс сапробности по Sládeček [1, 24]. Названия индикаторных групп
указаны в табл. 2
Note: ecotopes: ЭФ – epiphyton; ЭЛ – epilithon; Р – loose soil. Studied regions: СИВ – Sivash Gulf; КБ – Kamysh-
Burunskaya Bay (Kerch); КАЗ – bays of Kazantip Cape. Saprobity: Sapro – self-cleaning zone; S – species saprobity index
according to Sládeček [1, 24]. Indicator group names are listed in table 2

Во флоре микроводорослей зарегистрировано наибольшее число индикаторных видов (31), при-
надлежащих к группе бетамезосапробионтов ― показателей умеренного органического загрязне-
ния вод с индексом S = 2,0. Второе место занимает группа олигосапробионтов (10 видов), которая
является типичной для природных чистых водоёмов с S = 1,0 (табл. 2).

На основе характеристик сапробности микроводорослей (согласно шкале Европейского сою-
за [19]) для каждого из трёх исследованных типов субстратов крымского прибрежья Азовского моря
установлено процентное соотношение видов-индикаторов, характеризующих 4 класса качества вод
по их сапробности (табл. 2). Результаты анализа распределения по исследованным экотопам видов

Таблица 2. Распределение индикаторных групп микроводорослей и их сапробность по классу каче-
ства вод в крымских прибрежных водах Азовского моря, согласно цветовому коду стандартной шкалы
Европейского союза (ЕС)
Table 2. Distribution of microalgae indicator groups and their saprobity by Water Quality Class in Crimean
coastal waters of the Sea of Azov, according to European Union (ЕС) color code

Класс Цветовой код Групповой Сапробность Количество
качества (ЕС) специфический индикаторных групп индикаторных

воды индекс, s таксонов
1 Голубой x-o ― 0,4 Ксено-олигосапробионт 1
2 Зелёный o-x ― 0,6 Олиго-ксеносапробионт 1
2 Зелёный x-o ― 0,5 Ксено-бетамезосапробионт 1
2 Зелёный o ― 1,0 Олигосапробионт 10
2 Зелёный o-β ― 1,4 Олиго-бетамезосапробионт 7
3 Жёлтый β-o ― 1,6 Бета-олигосапробионт 5
3 Жёлтый o-α ― 1,8 Олиго-альфамезосапробионт 5
3 Жёлтый β ― 2,0 Бетамезосапробионт 31
3 Жёлтый β-α ― 2,4 Бета-альфамезосапробионт 6
4 Оранжевый α-ο ― 2,6 Альфа-олигосапробионт 6
4 Оранжевый α ― 3,0 Альфамезосапробионт 5
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микроводорослей ― индикаторов органического загрязнения практически не выявили резких раз-
личий, поскольку в сообществах в основном присутствуют виды ― индикаторы III класса качества
вод, характеризующие умеренное загрязнение (рис. 3). Между тем на илистых грунтах, в отличие
от других субстратов, отмечено увеличение количества видов ― индикаторов IV класса (высокая
степень загрязнения вод).

Рис. 3. Процентное соотношение микроводорослей ― индикаторов сапробности (А) в зависимости
от класса качества вод (Б) в разных экотопах крымского прибрежья Азовского моря
Fig. 3. The percentage of microalgae species – the saprobity indicators (А) depending on the Water Quality
Class (Б) in different ecotopes of Crimean coastal waters of the Sea of Azov

В целом в прибрежных сообществах не прослеживается чёткой специфичной приуроченности
каких-либо групп видов ― индикаторов сапробности к тому или иному субстрату, что, возможно,
объясняется тем, что в прибрежной зоне, особенно на мелководье, во́ды постоянно перемешивают-
ся во время штормов, ветров, течений, сгонно-нагонных явлений в море, поэтому между разными
экотопами происходит регулярное перераспределение органических веществ.

Результат сравнительного анализа распределения индикаторных видов по классам качества вод
в исследованных районах показал, что доминирующей группой являются бетамезосапробионты,
или индикаторы III класса качества вод (рис. 4).

Отметим, что в акваториях у м. Казантип и залива Сиваш отмечена высокая доля видов, характе-
ризующих II класс качества вод (показатели относительно чистых вод), ― 26 и 25 % соответственно.
В б. Камыш-Бурунская (г. Керчь) обнаружено максимальное число видов ― индикаторов III класса
качества вод (63 %) при минимальной доле видов II класса (13 %). Вклад видов ― показателей
IV класса в состав микрофитобентоса бухт м. Казантип составлял 17 %, залива Сиваш и б. Камыш-
Бурунская ― 20 и 21 % соответственно. Таким образом, акватории заповедника м. Казантип мо-
гут быть оценены как более чистые, чем акватории других исследованных районов. Присутствие
здесь видов микроводорослей, характерных для загрязнённых вод, указывает на постоянное по-
ступление органических веществ, что связано, вероятно, с функционированием многочисленных
объектов рекреации, расположенных с двух сторон заповедного комплекса. Подтверждением дан-
ного предположения служит факт массового развития бета- и альфамезосапробионтов в эпифитоне
и эпилитоне прибрежья м. Казантип в конце лета [3]. В заливе Сиваш высокий процент видов, харак-
терных для загрязнённых органикой вод, объясняется, скорее, естественными факторами, чем ан-
тропогенной нагрузкой, поскольку здесь залегают илы, представляющие собой смесь минеральных
и органических веществ и местами достигающие толщины 5 м.
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Рис. 4. Процентное соотношение микроводорослей ― индикаторов сапробности (А) в зависимости
от класса качества вод (Б) в исследованных районах крымского прибрежья Азовского моря
Fig. 4. The percentage of microalgae species – the saprobity indicators (А) depending on the Water Quality
Class (Б) in the studied regions of Crimean coastal waters of the Sea of Azov

В целом в крымском прибрежье Азовского моря во всех экотопах и районах исследования от-
мечены микроводоросли ― индикаторы органического загрязнения вод с широким диапазоном ва-
рьирования индекса сапробности S (от 0,4 до 3,0) с преобладанием видов ― показателей III класса
качества вод, соответствующих средней степени загрязнения водоёмов. Акватории крымского при-
брежья Азовского моря можно оценить как умеренно загрязнённые и отнести к мезотрофным водам,
что обусловлено, вероятно, отсутствием здесь влияния крупных портов и промышленных объектов.
Наличие в бентосных сообществах видов ― индикаторов IV класса качества вод указывает на по-
стоянный приток органического вещества, которое постепенно утилизируется живой составляющей
прибрежных экосистем.

ОБСУЖДЕНИЕ
Для сравнительного анализа индикаторных видов микроводорослей при использовании их в це-

лях биоиндикации качества вод привлечены, наряду с собственными данными по микрофитобен-
тосу различных экотопов в разных морях, литературные сведения по фитопланктону, поскольку
многие авторы в планктоне указывают и бентосные виды. Ниже приведём ряд примеров в трактов-
ке подобного материала по методу Пантле ― Бука в модификации Sládeček [24] и с учётом класса
качества вод (см. табл. 1, 2).

Азовское море. Результат предварительного анализа степени загрязнения прибрежья восточной
части моря показал, что некоторые акватории региона соответствуют преимущественно III классу
качества вод в диапазоне S от 1,48 до 2,26 (по данным Г. В. Ковалёвой [7]), либо IV классу по евро-
пейскому стандарту (по данным С. С. Бариновой с соавторами [19]). В планктоне и бентосе отмечен
41 таксон диатомовых водорослей и цианобактерий [7], которые являются общими с указанными
в табл. 1. Преобладала группа бетамезосапробионтов (46 %).

Из 64 таксонов микроводорослей, обнаруженных в эпибиозе гидроидного полипа
Garveia franciscana (Torrey, 1902), одного из преобладающих видов в обрастании гидротех-
нических сооружений и системы водоснабжения металлургического комбината «Азовсталь»
в Таганрогском заливе [9], 15 видов диатомовых являлись общими с перечисленными в табл. 1.
Доминировали бетамезосапробионты (5 видов) и альфамезосапробионты (3 вида) — показатели
II–IV класса качества вод. В перифитоне Таганрогского залива из указанных ранее [5] видов
микроводорослей нами выделено 20 общих индикаторных видов диатомовых и цианобактерий
с преобладанием бетамезосапробионтов (9 видов).
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Для сравнения со списком табл. 1 проведён анализ работ по фитопланктону Азовского моря. Так,
по данным [17], 14 сапробионтных видов микроводорослей, найденных в лиманах Восточного При-
азовья и Кызылташской системы, являются общими; из них 8 видов ― бетамезосапробионты, они
относятся в основном к индикаторам III класса качества вод. При анализе другой публикации по фи-
топланктону в разных частях Азовского моря [10] нами выделено 32 общих таксона диатомовых
водорослей и цианобактерий с преобладанием группы бетамезосапробионтов (43 %) с элементами
бета-альфамезосапробионтов.

Чёрное море. Здесь в микрофитобентосе (в том числе в крымском прибрежье) указано общих
с Азовским морем 60 (37) видов диатомовых и 8 (2) видов цианобактерий [12]. Доминируют бета-
мезосапробионты (29 видов, или 43 %), являющиеся индикаторами III класса качества вод. Близкое
сходство классов качества вод крымского прибрежья Чёрного и Азовского морей указывает на сред-
ний уровень антропогенного загрязнения, не превышающий самовосстановительного потенциала
морских экосистем.

Средиземное море. Сравнение видового состава сообществ микроводорослей вышеуказанных
морей с таковым в более загрязнённых участках Восточного Средиземноморья, особенно в рай-
оне выноса загрязнений р. Кишон (Qishon River) и в акватории порта г. Хайфа, одного из круп-
нейших на побережье, показало, что сообщества здесь представлены преимущественно видами ―
индикаторами группы альфамезосапробионтов [19]. Некоторые данные имеются и для бентоса еги-
петского прибрежья близ г. Порт-Саид. Обнаружено 167 таксонов диатомовых водорослей, относя-
щихся к 52 родам. Из них отмечено более 82 % бентосных и 18 % планктонных видов с преоблада-
нием полигалобов (67,5 %); мезогалобные формы составляли 15,5 %; олигогалобные ― 17 % [25].
В этом же районе на разных глубинах в эпифитоне макрофитов обнаружено 46 и в эпипсаммоне ―
14 видов диатомовых [12]. При сравнении видового состава диатомовых в акваториях г. Порт-Саид
и крымского прибрежья Азовского моря (с учётом указанных в табл. 1) выявлено 22 общих индика-
торных вида, из которых 12 являются бетамезосапробионтами, 4 ― олигосапробионтами, по 2 ―
альфамезосапробионтами, альфа-олигосапробионтами и бета-альфамезосапробионтами.

Японское море. Примером оценки качества вод водоёмов с использованием индикаторных ви-
дов микроводорослей является анализ микрофитобентоса приустьевого участка р. Рудная, впа-
дающей в Японское море, который подвержен влиянию выносов загрязнений, связанных с про-
изводством концентратов полиметаллов и боратов [19, 20]. Видовой состав здесь представ-
лен индикаторами широкой амплитуды значений групп сапробности с преобладанием бета-
и бета-альфамезосапробионтов [20].

Использование донных диатомовых водорослей для биоиндикации органического загрязнения
прибрежных вод известно и для российских вод Японского моря. В частности, в сравнительных це-
лях проведены исследования в экстремально загрязнённой б. Золотой Рог и в относительно чистой
б. Рында [2, 13]. Обнаружено 94 вида и внутривидовых таксона диатомовых; из них в б. Золотой Рог
отмечено 45 видов, в б. Рында ― 60. Для акваторий указанных бухт выявлена группа из 31 вида ―
индикатора органического загрязнения вод; из неё 15 видов являются общими с видами из списка
микроводорослей крымского прибрежья Азовского моря. В б. Золотой Рог доминировали альфа-
и бетамезосапробионты, а в б. Рында ― бетамезосапробионты. Также в б. Рында отмечены олиго-
и ксено-олигосапробионты, которые не были зарегистрированы в б. Золотой Рог.

Таким образом, результаты анализа данных по индикаторным видам микроводорослей из раз-
личных экотопов показали, что в более загрязнённых регионах Азовского, Средиземного и Япон-
ского морей доминировали альфа- и бетамезосапробионты. Полученные значительные величины
индекса сапробности, соответствующие III и IV классам качества вод, свидетельствуют о влиянии
на морские экосистемы загрязнителей различных типов, поступающих в акватории из крупных
портов и промышленных объектов.
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Заключение. Биоиндикация органического загрязнения вод в различных экотопах (эпифитон,
эпилитон и рыхлые грунты) изученных районов крымского прибрежья Азовского моря, проведённая
на основе анализа 78 видов микроводорослей-сапробионтов, которые относятся к цианобактериям
(13 таксонов) и диатомеям (65 таксонов), выявила преобладание бетамезосапробной группы водо-
рослей, являющихся индикаторами III класса качества вод и характеризующих умеренную степень
загрязнения. Видовой состав водорослей-сапробионтов микрофитобентоса Азовского моря и их эко-
логические характеристики по отношению к солёности, органическому загрязнению вод и характеру
субстрата могут служить важными мониторинговыми и прогностическими показателями при оценке
качества вод.

Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Исследование механизмов
управления продукционными процессами в биотехнологических комплексах с целью разработки научных основ
получения биологически активных веществ и технических продуктов морского генезиса» (№ гос. регистрации
АААА-А18-118021350003-6).
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INDICATOR BENTHIC MICROALGAE
IN ASSESSMENT OF THE DEGREE OF ORGANIC WATER POLLUTION

ON THE EXAMPLE OF CRIMEAN COASTALWATERS OF THE SEA OF AZOV

L. I. Ryabushko1, A. V. Bondarenko1, and S. S. Barinova2

1A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation
2Institute of Evolution, University of Haifa, Haifa, Israel

E-mail: larisa.ryabushko@yandex.ua

Data of the study of microphytobenthos of Crimean coastal waters of the Sea of Azov during 2005–2006,
2008–2011 and 2014 at 17 stations in the Sivash Gulf (East and West), Kamysh-Burunskaya Bay (Kerch)
and bays of Kazantip Cape are given. Totally 200 taxa of microalgae belonging to 77 genera were found.
Of these, 78 species – saprobity indicators, related to cyanobacteria (17 %) and diatoms (83 %), from 39
genera, for which bioindicative characteristics of organic water pollution are known, are used for the anal-
ysis of different ecotopes and regions. A leading place in microalgae flora belongs to a group of betame-
sosaprobionts (31 species) – indicators of moderate organic pollution, or of the III class of water quality
with index of saprobity S = 2.0. The second place belongs to a group of oligosaprobionts (10 species),
or of the II class of water quality, which is typical for natural clean waters with S = 1.0. According
to the indicator of microalgae, there are no negative changes in the water quality in the regions. This in-
dicates that anthropogenic impacts do not exceed the self-restoring potential of marine ecosystems. How-
ever, the presence of the IV class of water quality indicators (17–21 %) in benthic communities indicates
a constant flow of organic substances, which are gradually utilized by the living component of coastal
ecosystems. The comparative data of the ratio of the Sea of Azov indicator microalgae species with those
of other seas of moderate latitudes are discussed.
Keywords: microalgae, microphytobenthos, saprobity, class of water quality, Crimea, Sea of Azov
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Актуальность исследования определяется ключевой ролью фитопланктона в функционировании
морских экосистем: одноклеточные водоросли образуют начальное трофическое звено в пище-
вой цепи, осуществляя первичную продукцию органического вещества в процессе фотосинтеза.
Важными задачами являются определение значения скорости чистого (видимого) роста фито-
планктона в целом и составляющих его элементов, включая популяции отдельных видов, и изу-
чение возможности оценивать скорость их действительного роста и выедания на основе регуляр-
ных короткопериодных определений численности и биомассы фитопланктона в природных сооб-
ществах. Для решения данной задачи использованы как полученные ранее материалы подекад-
ного мониторинга состояния фитопланктона в прибрежной зоне, так и результаты недавно про-
ведённых экспериментов. Выполненные в течение 2007 г. подекадные определения в зоне устья
б. Севастопольская включали измерения численности и биомассы фитопланктона, а также концен-
трации хлорофилла a с периодичностью в несколько суток, что позволило рассчитывать скорость
чистого удельного роста биомассы (видимый рост, k) согласно её изменениям, фиксированным
за этот период. Путём сопоставления численности отдельных видов в ближайших по времени опре-
делениях рассчитаны 29 значений скорости видимого роста для 9 массовых видов. Видимый рост,
являясь разницей между действительным ростом и выеданием, может быть использован для опре-
деления этих величин. Закономерности, которые связывают значения скорости видимого и дей-
ствительного роста клеток водорослей с их размерами, выявлены в экспериментах, проведённых
по методу разбавления, изначально предназначенному для исследования суммарного фитопланк-
тона, но адаптированному нами для определения функциональных параметров отдельных видов,
что и позволило выявить связующие их закономерности. Используя найденные закономерности,
мы получили 22 значения скорости роста µ и скорости выедания m для 7 массовых видов фито-
планктона в зоне устья б. Севастопольская. Показано, что скорость роста отдельных видов фи-
топланктона, объём клеток которых составляет до 1000 мкм³, может достигать значений свыше
1 сут−1. Для водорослей, объём клеток которых превышает 1500 мкм³, значения µ приближают-
ся к значениям k, а значения m ― к нулю. Для этой группы скорость действительного роста µ
принимается равной скорости видимого роста k, а скорость выедания m ― равной нулю. В дей-
ствительности в естественной популяции мелкие виды преимущественно выедаются в верхнем
освещённом слое; крупные виды оседают на дно или в глубинные горизонты. Полученные нами
сравнительно высокие значения k свидетельствуют, возможно, о низких значениях элиминации,
в том числе о низкой выедаемости. По результатам эксперимента, при увеличении объёма клеток
водорослей до 1600 мкм³ значения k возрастают до уровня значений µ, в то время как значенияm
падают до нуля. Это означает, что выеданию подвержены прежде всего популяции фитопланктона
с мелкими клетками; виды с более крупными клетками не выедаются. Между тем с таким заключе-
нием не согласуются показатели скоростей видимого роста, измеренных in situ, которые включают

81

https://mbj.marine-research.org/
https://doi.org/10.21072/mbj.2019.04.3.08
http://imbr-ras.ru/
http://imbr-ras.ru/
mailto:vikchm@mail.ru


82 В. Д. ЧМЫР, Р. И. ЛИ, М. И. СЕНИЧЕВА

как положительные, так и отрицательные значения для всех популяций независимо от размера
клеток. Это противоречие объясняется тем, что в эксперименте отмирающие и оседающие на дно
сосуда крупные клетки учитывают наравне с живыми, что скрывает эффект элиминации.
Ключевые слова: фитопланктон, сообщество, популяция, удельный рост, элиминация,
структура, экспозиция

В процессе изучения феномена сезонного цветения морской воды в Северной Атлантике в пер-
вой половине XX в. была выдвинута концепция критической глубины [20], на основании которой
в дальнейшем была разработана одноимённая гипотеза [26], объясняющая цветение фитопланктона
(phytoplankton bloom) образованием устойчивого верхнего перемешанного слоя (ВПС) в результате
весеннего прогревания вод. Согласно гипотезе, цветение наступает при формировании ВПС выше
определённой критической глубины, где рост биомассы превышает её потери.

В настоящее время многолетние спутниковые наблюдения за оцениваемой по хлорофиллу био-
массой фитопланктона в Северной Атлантике, проводимые с периодичностью в 8 суток, показа-
ли несоответствие основным положениям гипотезы критической глубины. Вместо неё предложе-
на гипотеза разбавления и компенсации, которая фокусирует внимание на балансе между ростом
и выеданием фитопланктона и на сезонных колебаниях физических процессов, влияющих на этот
баланс [18].

Следовательно, благодаря спутниковым наблюдениям изменения цветности моря, проводимым
с периодичностью в 8 суток, можно сделать ценные, хотя и предельно обобщённые выводы о функци-
онировании сообщества фитопланктона. Очевидно, что выполнение более подробных его исследо-
ваний, как минимум на реперных станциях, с периодичностью в несколько суток позволяет создать
развёрнутую картину функционирования сообщества не только в простейших приполярных экоси-
стемах, где видовое богатство ограничивается несколькими массовыми видами [20], но и в более
сложных водных экосистемах, включающих сотни видов [4].

С целью детального исследования как сезонных, так и короткопериодных изменений в разви-
тии фитоцена, в том числе его видовой структуры [10, 16, 17], в Институте биологии южных морей
имени А. О. Ковалевского РАН (ранее ― ИнБЮМ НАН Украины, ИМБИ РАН) в течение ряда лет
проводили подекадные определения численности и биомассы фитопланктона, а также концентрации
хлорофилла a на трёх станциях в приустьевой зоне б. Севастопольская. В настоящей работе постав-
лены задачи определить значения скорости видимого роста фитопланктона в целом и составляющих
его элементов, включая популяции отдельных видов, а также изучить возможность оценки скоро-
сти их действительного роста и элиминации на основе регулярных короткопериодных определений
численности и биомассы фитопланктона в природных сообществах.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Для решения поставленной задачи использованы как полученные ранее материалы регулярных

определений фитопланктона [10] в прибрежной зоне, так и результаты недавно проведённых нами
экспериментов.

Выполненные в течение 2007 г. подекадные определения вблизи устья б. Севастопольская
на станциях 1 (Веха), 2 (Плантация) и 3 (Равелин) (рис. 1) включали измерения биомассы и числен-
ности фитопланктона, а также концентрации хлорофилла a с периодичностью в несколько суток,
что позволяло рассчитывать скорость чистого удельного роста биомассы (видимый рост, k) соглас-
но её изменениям, фиксированным за этот период, по уравнению, аналогичному использованному
в исследованиях по Северной Атлантике [18]:

k = ln (Bt/B0)/∆t . (1)
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Рис. 1. Схема расположения станций отбора проб в прибрежье Севастополя (2007–2015): 1 ― Веха;
2 ― Плантация; 3 ― Равелин
Fig. 1. Scheme of sampling stations location in the Sevastopol coastal zone (2007–2015): 1 – Vekha;
2 – Plantatsiya; 3 – Ravelin

На ст. 2 определены значения видимого удельного роста суммарной биомассы, а также био-
массы основных систематических групп фитопланктона. Сезонный ход значений видимого роста
концентрации хлорофилла a в дальнейшем получен на нескольких станциях, в том числе на ст. 3
(2014–2015).

Удельные значения видимого роста численности отдельных видов рассчитаны на ст. 3. В тече-
ние года проведено 27 последовательных определений фитопланктона в поверхностном слое. Из них
примерно половина выполнена с интервалом 6–8 суток, а остальные ― с интервалом 14–28 суток.
Очевидно, что действительное значение коэффициента kможно найти при минимальных значениях
периода времени Δt. Хотя состав и плотность прибрежного сообщества какое-то время могут оста-
ваться сравнительно однородными в пределах значительной акватории [10], самыми надёжными
следует считать значения k, полученные при минимальных Δt.

Общее количество видов в приустьевой зоне бухты превышает 200; в отобранных пробах насчи-
тывали, как правило, от 20 до 35. Сопоставляя списки видов, полученные при ближайших по вре-
мени определениях, отбирали те, численность которых n0 и nt была достаточной для расчётов,
так как при низких её значениях возрастает элемент случайности. Всего проведено 29 определений
значений видимого роста для 9 массовых видов фитопланктона, найденных в 20 пробах из 27.

Для объяснения значений скорости видимого роста необходима была методика параллельного
измерения в эксперименте значений скорости действительного роста и выедания клеток отдельных
видов фитопланктона. Она разработана нами в 2017 г. на основе метода разбавления.

Метод разбавления был предложен в 1982 г. M. Landry с соавторами [21, 22] и полу-
чил широкое распространение среди специалистов, занимающихся изучением скорости роста
и выедания фитопланктона в природных сообществах. К настоящему времени вышли сотни
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публикаций, описывающих результаты этих исследований. В нашей работе теоретические постро-
ения, терминология и уравнения расчётов в основном соответствуют изложенным в работах авто-
ров метода [21, 22, 23, 25]. Конкретные буквенные обозначения в уравнениях, как правило, сов-
падают с таковыми первоисточников. Минимальные замены предприняты с целью унификации
обозначений в настоящем изложении.

Метод разбавления основан на сопоставлении плотности фитопланктона в начале (p0) и в конце
(pt) экспозиции цельных и разбавленных фильтрованной водой проб в условиях, близких к есте-
ственным. Принимается, что за время экспозиции концентрация питательных веществ и скорость
размножения клеток остаются постоянными, а скорость выедания изменяется пропорционально
при разбавлении концентрации консументов. Основными потребителями фитопланктона являют-
ся организмы микрозоопланктона ― преимущественно инфузории и личинки ракообразных разме-
ром 20–200 мкм. Суммарную плотность фитопланктона первоначально оценивали по концентрации
хлорофилла a.

В наших экспериментах классический метод разбавления, предназначенный для исследования
суммарного фитопланктона, адаптирован для определения функциональных параметров отдельных
видов. Для этого находили коэффициенты видимого роста за время экспозиции (t, сут) численно-
сти клеток (n) каждого исследуемого вида отдельно в цельной (k) и в разбавленной (kd) пробах
по следующим уравнениям:

k = ln (nt/n0)/∆t , (2)
kd = ln (nd

t /n
d
0)/∆t . (3)

Используя значения коэффициентов k и kd, рассчитывали коэффициент элиминации m:

m = (kd−k)/(1−x) , (4)

где x ― доля цельной воды в составе разбавленной пробы, объём которой принят равным 1.
Скорость размножения (действительный рост, µ) определяют как сумму видимого роста

и элиминации:
µ = k +m . (5)

Единица измерения значений k, m и µ ― сут−1.
Для проведения экспериментов воду отбирали с поверхности моря на ст. 3, расположенной

в фарватере б. Севастопольская вблизи её устья. Время взятия пробы ― около 10:00 28 апреля
2017 г., температура воды составляла +12,2 °C. Воду наливали в 5-литровые пластиковые баллоны.
В одной ёмкости проба на ⅔ объёма была разбавлена водой, пропущенной через ядерный фильтр
(диаметр ячеи ― 1 мкм). В другой ёмкости проба оставалась неразбавленной. Баллоны экспониро-
вали в море у причала радиобиологического корпуса ИнБЮМ в течение трёх суток. Температура
воды в конце экспозиции достигала +15 °C. В начале и в конце экспозиции определяли численность
клеток каждого найденного вида в обеих экспериментальных ёмкостях.

Для определения структуры фитопланктона пробы объёмом до 2 л концентрировали до объёма
10 мл с помощью воронки обратной фильтрации с ядерным фильтром (диаметр ячеи ― 1 мкм) [11,
15], и фиксировали 1 мл нейтрализованного 40%-ного формалина. Подсчёт клеток фитопланктона
различной плотности и размерного состава осуществляли под световым микроскопом «Микмед-2»
(увеличение ― от ×40 до ×1500) на специальных счётных стеклах, на поверхность которых
дозатором наносили несколько капель (0,02 мл) суспензии из тщательно перемешанной иссле-
дуемой пробы. Каждая проба просчитана в трёх повторностях. Для вычисления биомассы фи-
топланктона применяли метод истинного объёма (формулы геометрического подобия клеток),
предложенный И. А. Киселевым [5]. Расчёт биомассы и численности проводили по стандартным
методикам [3].
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты определения сезонного хода значений видимого удельного роста биомассы фито-

планктона на ст. 2 в 2007 г. (рис. 2) ― это значения видимого удельного роста суммарной биомас-
сы, а также биомассы основных систематических групп и доминирующего вида ― Emiliania huxleyi
(Lohmann) W. W. Hay & H. P. Mohler, 1967 (Haptophyta).
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Рис. 2. Сезонный ход суточных значений видимого удельного роста биомассы фитопланктона на ст. 2,
2007 г., горизонт 0 м: 1 ― сине-зелёные; 2 ― зелёные; 3 ― Emiliania huxleyi; 4 ― динофитовые;
5 ― диатомовые; 6 ― суммарная биомасса
Fig. 2. Seasonal variation of daily values of apparent specific growth of phytoplankton biomass at station 2,
2007, horizon of 0 m: 1 – Cyanobacteria; 2 – Chlorophyta; 3 – Emiliania huxleyi; 4 – Dinophyta;
5 – Bacillariophyta; 6 – total biomass

Полученные значения положительных и отрицательных скоростей роста биомассы сообщества
и отдельных его компонентов показывают, что скорости видимого роста суммарной биомассы k
находятся в пределах от +0,4 до −0,4 сут−1, а скорости роста отдельных её компонентов выходят
за указанные границы. Так, скорости роста биомассы сине-зелёных (Cyanobacteria) приблизительно
укладываются в пределы от +1 до −1 сут−1.

Результаты регулярных подекадных определений фитопланктона с параллельными измерения-
ми концентрации хлорофилла a на ст. 3 (фарватер б. Севастопольская) и ст. 1 (800 м от берега) пока-
зывают, что практически все значения видимого роста, рассчитанные по колебаниям концентрации
хлорофилла a на этих станциях в 2013–2015 гг., укладываются в пределы ± 0,15 сут−1 (рис. 3, ст. 3).

Значение видимого роста (разница между показателями роста и элиминации) является источни-
ком сведений об этих величинах, и особый интерес представляет возможность расчёта скоростей
видимого роста для отдельных видов. Имея представление об уровне скорости роста отдельных
видов в сообществе, по скорости видимого роста можно судить об элиминации, в частности о их
выедании. Таким образом, накопление знаний по значениям скорости видимого роста отдельных
видов может способствовать выявлению скрытых процессов внутри сообщества фитопланктона.

Определения значений скорости видимого роста отдельных видов в естественной популяции
проведены по результатам мониторинга состояния фитопланктона в устье б. Севастопольская
на протяжении 2007 г. По данным короткопериодных наблюдений на ст. 3 рассчитаны
29 значений видимого роста для 9 массовых видов фитопланктона: Cerataulina pelagica (Cleve)
Hendey, 1937; Chaetoceros socialis H. S. Lauder, 1864; Chaetoceros sp. sp.; Emiliania huxleyi;
Gleocapsa sp.; Kryptoperidinium triquetrum (Ehrenberg) U. Tillmann, M. Gottschling, M. Elbrächter,
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Рис. 3. Сезонное распределение удельных значений скорости видимого роста хлорофилла a (сут−1)
на ст. 3 в течение 2015 г., горизонт 0 м
Fig. 3. Seasonal distribution of specific values of apparent growth rate of chlorophyll а (day−1) at station 3
during 2015, horizon of 0 m

W.-H. Kusber & M. Hoppenrath, 2019; Pseudo-nitzschia delicatissima (Cleve) Heiden in Heiden
et Kolbe, 1928; Proboscia alata (Brightwell) Sundström, 1986; Skeletonema costatum (Greville) Cleve,
1873 (табл. 1). Как отмечено выше, наиболее надёжные значения получены при минимальном Δt
(экспозиция 6–8 суток); они выделены в табл. 1 жирным шрифтом.

Таблица 1. Чередование и скорость видимого роста популяций массовых видов фитопланктона в устье
б. Севастопольская на протяжении 2007 г. (ст. 3, горизонт 0 м): Bsum ― суммарная биомасса фитопланк-
тона в пробе; Bn / Bsum ― биомасса популяции в долях от суммарной биомассы; Vкл ― объём клетки;
k ― скорость видимого роста популяции
Table 1. Alternation and apparent growth rate of populations of phytoplankton mass species at the mouth
of the Sevastopol Bay during 2007 (station 3, horizon of 0 m): Bsum – total biomass of phytoplankton
in the sample, mg per m³; Bn / Bsum – biomass of the population in the total biomass; V – cell volume, mkm³;
k – apparent growth rate of the population, day−1

Месяц № пробы Bsum, мг·м−3 Виды Bn / Bsum Vкл, мкм³ k, сут−1

I 1 259 K. triquetrum 0,45 2 465 −0,05
S. costatum 0,15 224 0,128

II 2 1 270 K. triquetrum 0,40 5 835 0,375
3 1 965 S. costatum 0,71 600 −0,20

III 4 992 S. costatum 0,75 456 0,135
K. triquetrum 0,02 4 540 −0,47

IV

S. costatum 0,11 500 0,680
5 731 C. pelagica 0,60 7 551 0,960
6 5 404 Ps.-nitz. delicatissima 0,37 245 0,350

S. costatum 0,44 3 388 0,230

V 7 5 558 C. socialis 0,92 277 0,385
E. huxleyi 0,03 268 0,250

VI 8 1 077 E. huxleyi 0,72 268 0,053
VII 9 492 E. huxleyi 0,38 268 0,320

VIII 10 403 E. huxleyi 0,24 268 −0,49
11 82 C. pelagica 0,54 6 158 0,27

Продолжение на следующей странице…
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Месяц № пробы Bsum, мг·м−3 Виды Bn / Bsum Vкл, мкм³ k, сут−1

IX

C. pelagica 0,51 15 075 0,46
12 5 814 Gleocapsa sp. 0,36 135 −1,27

P. alata 0,09 34 176 0,33
13 52 529 C. pelagica 0,92 15 075 −0,54

P. alata 0,07 34 172 0,09
14 9 271 P. alata 0,91 34 132 0,048

C. pelagica 0,07 15 075 −0,93

X
15 13 060 P. alata 0,980 34 205 0,053
16 18 812 P. alata 0,999 32 500 −0,07
17 7 039 P. alata 0,950 30 000 −0,10

XI

18 370 S. costatum 0,450 800 0,180
P. alata 0,060 30 000 −0,20
C. pelagica 0,040 9 752 0,090

19 484 E. huxleyi 0,030 268 −0,06

XII 20 214

P. alata 0,090 9 807 −0,19
C. socialis 0,170 390 0,180
C. sp. sp. 0,372 1 622 0,087
K. triquetrum 0,080 4 621 0,260
S. costatum 0,050 400 0,160
K. triquetrum 0,260 1 681 0,020
E. huxleyi 0,400 268 0,305

По нашим данным, биомасса массовых видов составляла от 0,020 до 0,999 в долях от суммарной
биомассы в анализируемых пробах. Получены как скорости видимого роста от 0,02 до 0,96 сут−1,
так и отрицательные значения от −0,05 до −0,93 сут−1.

Для того чтобы по полученным в естественной популяции значениям скорости видимого роста
оценить скорость действительного роста, необходимо установить взаимосвязь между данными пока-
зателями. С этой целью в апреле ― мае 2017 г. проведены эксперименты, в ходе которых в пробах,
отобранных в устье б. Севастопольская на ст. 3, измерены функциональные параметры отдельных
видов фитопланктона. Всего в этих пробах идентифицировано около 40 видов. Следует отметить,
что только у 31 вида численность была существенной (табл. 2).

Таблица 2. Численность видов фитопланктона, обнаруженных 28 апреля 2017 г. в устье
б. Севастопольская на ст. 3
Table 2. The number of phytoplankton species (cells per l) found on April 28, 2017 at the mouth
of the Sevastopol Bay at station 3

№ Таксон Численность,
п/п кл.·л−1

ОТДЕЛ BACILLARIOPHYTA
1 Berkeleya micans var. micans (Lyngbye) Grunow, 1868 3 192
2 Chaetoceros affinis Lauder, 1864 16 907
3 Chaetoceros coronatus Gran, 1897 2 233
4 Chaetoceros curvisetus Cleve, 1889 42 746
5 Chaetoceros insignis Proschkina-Lavrenko, 1955 87 406
6 Chaetoceros peruvianus Brightwell, 1856 2 233
7 Chaetoceros socialis H. S. Lauder, 1864 69 542
8 Chaetoceros subtilis Cleve, 1896 34 452

Продолжение на следующей странице…
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№ Таксон Численность,
п/п кл.·л−1

9 Cyclotella caspia Grunow, 1878 1 595
10 Diploneis sp. 638
11 Licmophora abbreviata C. Agardh, 1831 319

12 Fallacia forcipata (Greville) Stickle & D. G. Mann in Round, R. M. Crawford
& D. G. Mann, 1990 319

13 Navicula sp. 319
14 Nitzschia tenuirostris Mer. 14 993
15 Pleurosigma elongatum W. Smith, 1852 319
16 Pseudo-nitzschia delicatissima (Cleve) Heiden in Heiden et Kolbe, 1928 2 233
17 Dactyliosolen fragilissimus (Bergon) Hasle in Hasle & Syvertsen, 1996 1 595
18 Skeletonema costatum (Greville) Cleve, 1873 765 600

ОТДЕЛ MIOZO
19 Glenodinium pilula (Ostenfeld) Schiller, 1935 319
20 Gonyaulax spinifera (Claparède & Lachmann) Diesing, 1866 319

21 Kryptoperidinium triquetrum (Ehrenberg) U. Tillmann, M. Gottschling,
M. Elbrächter, W.-H. Kusber & M. Hoppenrath, 2019 2 871

22 Prorocentrum micans Ehrenberg, 1834 957
23 Protoceratium reticulatum (Claparède & Lachmann) Bütschli, 1885 638
24 Protoperidinium bipes (Paulsen, 1904) Balech, 1974 1 914
25 Protoperidinium brevipes (Paulsen, 1908) Balech, 1974 1 276
26 Protoperidinium pallidum (Ostenfeld, 1899) Balech, 1973 638
27 Protoperidinium pellucidum Bergh, 1881 1 914

28 Scrippsiella acuminata (Ehrenberg) Kretschmann, Elbrächter, Zinssmeister,
S. Soehner, Kirsch, Kusber & Gottschling, 2015 2 233

ОТДЕЛ OCHROPHYTA
29 Dinobryon porrectum Schiller, 1925 319

ОТДЕЛ EUKARYOTA UNASSIGNED PHYLUM
30 Poropila dubia J. Schiller, 1925 1 276

ОТДЕЛ EUGLENOZOA
31 Euglena acusformis J. Schiller, 1925 1 595

Из приведённого в табл. 2 списка для расчётов функциональных параметров могли быть исполь-
зованы только массовые виды, обнаруживаемые в эксперименте в достаточном количестве как в на-
чале, так и в конце экспозиции. Этим требованиям соответствовали лишь шесть видов диатомо-
вых водорослей: Chaetoceros socialis, Chaetoceros subtilis, Chaetoceros insignis, Skeletonema costatum,
Chaetoceros curvisetus, Chaetoceros peruvianus (табл. 3). Для них получены такие функциональные
параметры, как значения видимого и действительного роста, а также элиминации, которая в усло-
виях эксперимента практически равна выеданию. Объём клеток исследованных видов варьировал
от 75 до 1413 мкм³ (см. табл. 3).

Расчитанные значения скорости видимого роста находились в пределах 0,100–0,629 сут−1.
Значения суточного выедания — 0,049–0,876. Значения действительного роста — в пределах
0,549–1,033 сут−1.

Расположив данные в порядке увеличения объёма клеток, можно увидеть тенденции к возрас-
танию удельного значения видимого роста и к падению значений суточной элиминации клеток от-
дельных видов. Между тем наиболее важной, как нам представляется, является чёткая положитель-
ная зависимость отношения значений видимого и действительного роста (k /µ) от объёма клеток
исследованных видов.
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Таблица 3. Численность и функциональные параметры (сут−1) клеток шести массовых видов планк-
тонных водорослей в устье б. Севастопольская. Эксперимент проводили 28 апреля — 02 мая 2017 г.,
горизонт 0 м
Table 3. The number and functional parameters (day−1) of cells of six mass species of planktonic algae
at the mouth of the Sevastopol Bay. Experiment was conducted on April 28 – May 2, 2017, horizon of 0 m

Виды Объём клетки, Численность, Видимый рост, k, Выедание, m, Рост, µ, k/µ,
мкм³ кл.·л−1 сут−1 cут−1 сут−1 %

C. socialis 75 69 542 0,157 0,876 1,033 15,2
C. subtilis 157 34 452 0,100 0,449 0,549 18,0
C. insignis 314 87 406 0,170 0,694 0,864 20,0
S. costatum 417 765 600 0,291 0,305 0,596 49,0
C. curvisetus 1 041 42 746 0,433 0,247 0,680 64,0
C. peruvianus 1 413 2 233 0,629 0,049 0,678 92,8

Отложив значения k /µ (%) по оси Y, а значения объёма клеток — по оси X, мы построили
график зависимости (рис. 4), согласно которому линейная функция имеет вид:

Y = 0, 0563X + 11, 094 (6)

при достоверности аппроксимации R² = 0,933 (p = 0,002).

y = 0,0563x + 11,094

R² = 0,933
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Рис. 4. Зависимость отношения значений скорости видимого и действительного роста (%, по оси орди-
нат) от объёма клеток шести видов фитопланктона (мкм³, по оси абсцисс) по результатам эксперимента
Fig. 4. Dependence of the ratio of the values of apparent and actual growth rates (%, along the Y-axis)
on the volume of cells of six phytoplankton species (μm³, along the X-axis) according to the experiment results

Полученные в эксперименте абсолютные значения видимого роста в основном согласуют-
ся с положительными значениями, рассчитанными по результатам мониторинга 2007 г. (табл. 1,
рис. 2, 3). В целом скорость видимого роста близка к диапазону ± 1 сут−1 для отдельных так-
сонов, ± 0,4 сут−1 — для суммарной биомассы фитопланктона, ± 0,15 сут−1 — для интегральной
концентрации хлорофилла.

Установленный каскад значений видимого роста позволяет предположить, что различные уров-
ни этого показателя у разных таксонов фитопланктона, суммируясь, понижают предельные значе-
ния роста суммарной биомассы до ± 0,4 сут−1. Разница же между предельными значениями види-
мого роста суммарной биомассы и суммарного хлорофилла a объясняется, возможно, наличием
значительного количества мёртвых (отмирающих) клеток фитопланктона с низким содержанием
хлорофилла [9].
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По результатам спутникового мониторинга цветности моря, проводившегося с периодичностью
в 8 суток, установлены особенности возникновения феномена весеннего цветения фитопланктона
в Северной Атлантике [18]. Для исследования функционирования сообщества фитопланктона у по-
бережья Крыма мы проанализировали изменения его состояния по результатам мониторинга видо-
вого состава и численности отдельных популяций, аналогичного по временным интервалам между
наблюдениями.

Сопоставляя рассчитанные нами значения скорости видимого роста фитопланктона с резуль-
татами, приведёнными в [18], отметим, что максимальные значения видимого роста, полученные
для Северной Атлантики в период с декабря по апрель, не превышают 0,025 сут−1 (среднее — 0,018),
достигая лишь 1/10 значения действительного роста фитопланктона µ. Низкие относительно µ зна-
чения видимого роста означают высокие значения скорости элиминации, близкие к значениям
скорости действительного роста.

Представленные в табл. 1 значения видимого роста фитопланктона в устье б. Севастопольская
включают как положительные, так и отрицательные величины. Отрицательные значения k свиде-
тельствуют о преобладании в популяциях процессов элиминации. В случае низкой выедаемости
популяции отрицательное значение видимого роста указывает на то, что её элиминация происхо-
дит за счёт отмирания клеток и их оседания. Результаты проведённого эксперимента свидетельству-
ют о низкой выедаемости популяций с крупными клетками, создающих самые высокие биомассы,
поэтому очевидно, что эти популяции и являются основными источниками накопления органики
на дне бухты.

Отмеченные нами сравнительно высокие значения видимого роста (табл. 1) соответствуют низ-
ким значениям элиминации, в том числе невысокой выедаемости. Действительно, по результатам
нашего эксперимента, при возрастании объёма клеток водорослей до 1600 мкм³ значения k увели-
чиваются до уровня значений µ, в то время как значения m падают до нуля. Данный факт может
означать, что выеданию подвержены прежде всего популяции фитопланктона с мелкими клетками,
а популяции с более крупными клетками не выедаются. Отметим: хотя с таким заключением не со-
гласуются параметры скорости видимого роста (см. табл. 1), измеренные in situ, которые включают
как положительные, так и отрицательные значения для всех популяций независимо от размера кле-
ток, данное противоречие может быть объяснено тем, что в эксперименте отмирающие и оседающие
на дно сосуда крупные клетки учитываются наравне с живыми, что скрывает эффект элиминации.

Высокие значения видимого роста, полученные в некоторых случаях и для мелкоклеточных ди-
атомовых (см. табл. 1), указывают на низкую выедаемость на начальной стадии резкого увеличе-
ния численности популяции при наступлении благоприятных условий среды. Можно предположить,
что параллельное возрастание числа консументов происходит с некоторым отставанием, что позво-
ляет популяциям с мелкими клетками также накапливать высокие биомассы. Затем, по мере ро-
ста числа потребителей, наступает период стагнации, сменяющийся периодом столь же резкого па-
дения численности за счёт выедания мелких или оседания крупных клеток на дно и характеризу-
ющийся отрицательными значениями скорости видимого роста доминантных видов фитопланкто-
на. При этом создаются условия для формирования нового максимума с возможным чередовани-
ем видов-доминантов. В результате изменяющихся условий среды, а также взаимодействия про-
дуцентов и консументов сезонный ход биомассы фитопланктона, оцениваемой по хлорофиллу a
или по численности, может быть представлен в виде чередующихся максимумов и минимумов,
а сезонный ход суточных значений видимого роста — в основном значениями от +1 до −1.

Вышеописанное явление, по-видимому, является одной из причин образования многометро-
вой толщи иловых отложений на дне б. Севастопольская, так называемого жидкого дна. Резуль-
таты нашего исследования показывают, что один из факторов аккумуляции иловых отложений
в б. Севастопольская — оседание на дно крупных клеток фитопланктона (мелкие клетки вы-
едает зоопланктон в толще воды). Каков реальный вклад сообщества фитопланктона в процесс
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образования донных депозитов б. Севастопольская в сравнении с вкладом отложений бентосных
диатомовых водорослей [7], выноса грунта с течением р. Чёрная, ливнёвых стоков с берегов
и поступлений хозбытовых вод, нам ещё предстоит выяснить.

Определение скорости роста отдельных видов фитопланктона в условиях естественной популя-
ции впервые проведено Т. М. Кондратьевой в 1961 г. в стеклянных цилиндрах, торцы которых бы-
ли затянуты пористыми мембранами [6]. По этой методике в дальнейшем проводили определения
на оз. Байкал [1] и в б. Севастопольская [9], позволившие рассчитывать как продукцию отдельных
видов, так и первичную продукцию всего фитоцена. Позже метод Кондратьевой, требующий тру-
доёмкого анализа проб под микроскопом, игнорировали как устаревший. Исследования функцио-
нальных параметров фитопланктона стали проводить преимущественно радиоуглеродным методом
и методом разбавления, разработанными для суммарного фитопланктона [12, 13, 19]. Определе-
ние скорости роста водорослей в культурах [14] ― отдельная область исследований, которая здесь
не рассматривается.

Проведённые нами исследования роста отдельных видов фитопланктона в естественных услови-
ях непосредственно в водоёме и в рамках эксперимента предприняты с целью получения информа-
ции об их продукции и потреблении. Большой объём публикаций в научной литературе, связанных
с применением метода разбавления, не позволяет с уверенностью оценить степень приоритетности
нашего исследования. Обширные аналогичные короткопериодные наблюдения на оз. Ланао на Фи-
липпинах [24] преследовали цель использовать видимый рост как показатель экологического сход-
ства и филогенетических отношений отдельных видов, поэтому в обстоятельной публикации автора
значения видимого роста как таковые отсутствуют. Излагаются и обсуждаются только производные
от этих значений коэффициенты.

Заключение. Проведённые в зоне устья б. Севастопольская сезонные исследования сообще-
ства фитопланктона выявили чередование доминирующих популяций, каждая из которых прохо-
дит стадии роста, стагнации и падения биомассы. Элиминация мелкоклеточных видов (объём кле-
ток — примерно до 1600 мкм³) осуществляется преимущественно за счёт их выедания зоопланкто-
ном в толще воды, элиминация же крупноклеточных популяций — преимущественно путём старе-
ния, отмирания и оседания клеток на дно бухты, что, в частности, вносит свой вклад в накопление
многометрового слоя иловых отложений.

В перспективе уравнения, аналогичные полученному в нашем эксперименте (6), могут быть ис-
пользованы для расчёта значений роста и выедания отдельных видов фитопланктона в естествен-
ных сообществах, если удельные значения видимого роста будут найдены по изменению числа кле-
ток в эксперименте после короткой (1–3-суточной) экспозиции либо по результатам регулярных
короткопериодных измерений их численности in situ.

Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Функциональные, метабо-
лические и токсикологические аспекты существования гидробионтов и их популяций в биотопах с различным
физико-химическим режимом» (№ гос. регистрации АААА-А18-118021490093-4).
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DETERMINATION OF THE GROWTH RATE AND ELIMINATION
OF CERTAIN PHYTOPLANKTON SPECIES AND POPULATIONS

IN THE SEVASTOPOL BAY (BLACK SEA)

V.D. Tchmyr, R. I. Lee, and M. I. Senicheva

A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation
E-mail: vikchm@mail.ru

The relevance of the study is determined by the key role of phytoplankton in the functioning of marine
ecosystems, since unicellular algae carry out the primary production of organic matter in photosynthesis
and form the first trophic link in the food chain. The tasks of the work are to determine the values of the net
(apparent) growth rate of phytoplankton as a whole and of its constituent elements, including populations
of certain species, and to study the possibility of estimating the rate of their actual growth and consump-
tion based on regular short-period determinations of phytoplankton abundance and biomass in natural
communities. For the determinations, we used both the previously obtained data of the decadal moni-
toring of the phytoplankton state in the coastal zone and the results of recent experiments. The decadal
determinations performed during 2007 near the mouth of the Sevastopol Bay included measurements
of phytoplankton abundance and biomass, as well as of chlorophyll a concentrations at intervals of several
days, which made it possible to calculate the net specific biomass growth rate (apparent growth, k) ac-
cording to its changes identified during this period. By comparing the abundance of certain species during
short-period determinations, 29 values of the apparent growth were obtained for 9 mass species. The ap-
parent growth, being the difference between actual growth and consumption, can be used to determine
these values. Patterns linking the values of the apparent and actual growth of algae cells with their sizes
were found in the experiments conducted by the dilution method. In our experiments, we adapted classi-
cal dilution method for the study of total phytoplankton to determine the functional parameters of certain
species, which made it possible to find the linking patterns. Using the found patterns, we obtained 22 values
of growth rate µ and consumption ratem for 7 mass phytoplankton species at the mouth of the Sevastopol
Bay. Studies show that the growth rate of certain species of phytoplankton, whose cell volume is less then
1000 µm³, can reach values over 1 day⁻¹. For algae with the cell volume exceeding 1500 µm³, the values
of µ approach the values of k, and the values of m approach zero. For this group, the actual growth rate
µ is taken to be equal to the apparent growth rate k, and the rate of consumption m is taken to be zero.
In fact, in the natural population, small species are predominantly consumed in the upper illuminated layer,
while the larger ones sink to the bottom or into deep horizons. This means that primarily phytoplankton
populations with small cells are consumed, while populations with larger cells are not consumed. However,
this conclusion is not consistent with the rates of apparent growth measured in situ, which include both
positive and negative values for all populations, regardless of cell size. This contradiction is explained
by the fact, that in the experiment, large cells dying off and sinking to the bottom of the vessel are taken
into account on a par with living cells, and it hides the effect of elimination.
Keywords: phytoplankton, community, population, specific growth, elimination, structure, exposure
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Описаны быт, взаимоотношения и условия работы сотрудников Севастопольской биологической
станции в первую послевоенную пятилетку ― в 1945–1949 гг.
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В книге В. А. Водяницкого [1] периоду первой пятилетки после войны отведено око-
ло 10 страниц, и посвящены они общим проблемам развития Севастопольской биологической
станции (далее ― СБС). Там есть такие строки: «В частично отремонтированном здании стан-
ции жили учёный секретарь М. А. Долгопольская, её муж В. А. Паули, хозяйственник Н. М. Саба-
нов и его жена, бухгалтер С. Н. Сабанова. Здесь же поселился микробиолог Ф. И. Копп с женой.
Из Симферополя прибыла библиотекарь А. Н. Шаврова. Приехали гидрохимик М. А. Добржанская
и зоопланктонист Г. Н. Миронов». Как же они жили, какими были их быт и взаимоотношения?

***
По современной нумерации помещений, семья Мироновых из трёх человек размещалась в ком-

нате 32. У меня остались воспоминания о ней в день 22 июня 1941 г. После ночного взрыва
немецкой противокорабельной мины у Памятника затопленным кораблям (налёт начался в 03:15)
весь пол комнаты был засыпан осколками стекла; валялись вырванные оконные рамы; лёгкая
перегородка, разделяющая комнату и коридор, была частично повалена. В комнате 31 была
та же картина разрушений.

После ночной постановки мин в Севастопольской бухте предполагалось, что город будут бом-
бить. Детей сотрудников станции решили защитить, спрятав в маленькой тёмной комнате, над ко-
торой возвышались четыре этажа перекрытий. Тогда я впервые увидел Н. М. Сабанова, вместе
с другими мужчинами стаскивающего в эту комнату матрацы (на них дети провели ночь). Теперь
мимо незаметной двери в нише этого помещения проходит каждый, кто спускается по лестнице
в «офис» Аквариума.

Больше на этаже, где размещались комнаты 31 и 32, отремонтированных помещений не было.
В коридоре, который ведёт в них от лестничного пролёта, отсутствовала крыша, как и в современных
помещениях 29 и 30, засыпанных тогда строительными обломками. Вместо крыши были набросаны
доски, которые немного защищали от дождя и снега.
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На площадке, где был установлен один из баков для запасов морской воды, зиял дверной проём
(сейчас это комната 34а). Баки хорошо видны на первых фотографиях СБС. Поднявшись к баку, сле-
ва можно было увидеть провал, заваленный обломками крыши и этажным перекрытием современ-
ного конференц-зала. Справа можно было протиснуться и спуститься на крышу комнаты, в которой
сейчас находится отдел кадров.

Этажом ниже, где теперь помещения 25 и 26, располагались Водяницкие. В комнате 26 была
спальня, а в 25 ― жилое помещение, оно же кабинет директора.

Прямо под ними (в комнате, где сейчас архив) была бухгалтерия. Рядом жили Сабановы (теперь
там библиотека). В помещении, где ютилась бухгалтерия, раз в неделю после окончания рабочего
дня проходили политзанятия по истории ВКП(б) для обслуживающего персонала. Научные сотруд-
ники самостоятельно изучали труды классиков марксизма-ленинизма, писали конспекты, проводи-
ли семинары. В то время подобным мероприятиям придавали большое значение, их контролировали
вышестоящие партийные органы. Вначале на СБС был только один коммунист ― Г. Е. Иванов, рабо-
тавший шофёром. В дальнейшем он стал секретарём парторганизации биостанции и с гордостью го-
ворил: «Я принял в партию Владимира Алексеевича». Руководитель учреждения не мог оставаться
беспартийным.

В помещении, где сейчас находится отдел кадров (оно было без перегородки), размещалась
лаборатория фито- и зоопланктона. Там проводили собрания. Этажом ниже, в комнате 12, при-
надлежащей теперь отделу морской санитарной гидробиологии, формировалась гидрохимическая
лаборатория.

***

Рис. 1. Лестница у входа в здание Севастопольской био-
логической станции. Пояснения к (1) и (2) см. в тексте
Рис. 1. Staircase at the entrance to the building of
the Sevastopol Biological Station. Explanations for (1)
and (2) see in the text

Помещения отапливали печами.
Уголь для них привозили грузовиками
и ссыпáли в люк у торца северного
крыла, выходящего на Приморский буль-
вар (см. рис. 1). По жёлобу уголь попадал
в помещение (2), откуда сотрудники носи-
ли его вёдрами к себе. Там в дальнейшем
построили котельную.

Ни воды, ни канализации первое вре-
мя не было. Воду и сотрудники, и жите-
ли близлежащих развалин брали из един-
ственного крана (1), который располагал-
ся в нише сбоку от лестницы, ведущей
к зданию. Содержимое «ночных ваз» вы-
брасывали в выгребную яму, находившую-
ся там, где впоследствии оборудовали хоз-
двор, мастерские и гараж. Довольно скоро
над выгребной ямой сделали из досок туалет, и им пользовались пленные немцы, восстанавливавшие
здание СБС. Выглядели они как люди, которых содержали в весьма удовлетворительных условиях,
чего не скажешь о наших пленных, увиденных мной в оккупированной Феодосии.

Неудобства были и с электричеством. У нас, в комнате 32, отсутствовали розетки, а единствен-
ная лампочка висела на проводе в центре помещения. В те времена очень выручали «жулики». Лам-
почку вкручивали не непосредственно в патрон, а во ввинченный в него «жулик», в верхней части
которого имелись две пары отверстий для вилок электроприборов. Таким образом, при необходимо-
сти можно было пользоваться утюгом и электроплиткой одновременно. В дневное время лампочку
чуть-чуть выкручивали, чтобы она не светила.
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На основные продукты существовали карточки, и нормы были маленькими. Для помощи со-
трудникам В. А. Водяницкий посылал станционную полуторку в Курск за картошкой. На этой же
полуторке организовывали загородные экскурсии сотрудников СБС (рис. 2).

Рис. 2. Сотрудники Севастопольской
биологической станции на экскурсии:
1 ― Николай Иванович Сабанов;
2 ― Мина Айзиковна Долгопольская;
3 ― её сын Буся (Александр), в будущем ― лаборант
лаборатории Г. Г. Поликарпова;
4 ― Софья Николаевна Сабанова;
5 ― Нина Васильевна Морозова-Водяницкая;
6 ― Ольга Александровна Галаджиева;
7 ― Гавриил Ефремович Иванов, водитель;
8 ― Константин Михайлович Ковальчук, механик,
в будущем ― главный инженер Института биологии
южных морей;
9 ― Олег Глебович Миронов

Fig. 2. Sevastopol Biological Station
employees on excursion:
1 – Nikolai Ivanovich Sabanov;
2 – Mina Aizikovna Dolgopol’skaya;
3 – her son Busya (Aleksandr), in the future –
assistant in G. G. Polikarpov’s laboratory;
4 – Sof’ya Nikolaevna Sabanova;
5 – Nina Vasil’evna Morozova-Vodyanitskaya;
6 – Ol’ga Aleksandrovna Galadzhieva;
7 – Gavriil Efremovich Ivanov, driver;
8 – Konstantin Mikhailovich Koval’chuk,
mechanic, in the future – chief engineer
of Institute of Biology of the Southern Seas;
9 – Oleg Glebovich Mironov

***
Возле Артбухты был открытый базарчик. Там располагались палатки с овощами и рыбный

ряд, где по утрам торговали местные рыбаки. Несколько далее базарчика по субботам и воскресе-
ньям функционировала «барахоловка», которую в поисках экзотики посещали М. А. Добржанская
и Ф. И. Копп. Мария Александровна каждый раз возвращалась с каким-нибудь трофеем.

***
В новогоднюю ночь 1945–1946 гг. Водяницкие пригласили всех научных сотрудников

в нынешнюю комнату 25. Праздничный стол собирали в складчину.
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Ф. И. Копп пришёл со своей стопкой из чернёного серебра. Это была настоящая чарка объёмом
123 мл, на которой славянской вязью было выведено «Только одну». С ней Филипп Исаакович ходил
на все застолья.

Дома этот удивительный человек держал небольшой террариум, в котором жил тарантул.
Ф. И. Копп собственноручно ловил мух для его кормления.

В упомянутой книге «Записки натуралиста» [1] есть фраза: «К сожалению, не долго прожи-
ли после окончания войны М. А. Галаджиев и Ф. И. Копп». М. А. Галаджиева я не помню, за-
то от О. А. Галаджиевой у меня сохранился географический атлас 1930 г. издания с надписью:
«Милому Олегу Миронову от О. А. Галаджиевой».

***
Несмотря на трудности, возник вопрос о проведении исследований в Севастопольской бухте.

Плавсредств для отбора проб не было. В те годы южное и западное побережье Артиллерийской
бухты не были забетонированы. Там базировались несколько десятков рыбацких яликов, в основ-
ном плоскодонок, вместимостью 1–2 человека. Владимир Алексеевич решил приобрести такой ялик
и поручил это дело Г. Н. Миронову. Глеб Николаевич рассказывал, что один из рыбаков, расхваливая
свою плоскодонку, сказал: «Да я на ней в свежую погоду до ревуна ходил». Ревун ― это гидрографи-
ческое устройство (буй). Он стоял на якоре недалеко от входа в Севастопольскую бухту. Старожилы
помнят его стонуще-воющие сигналы при усилении волнения моря. Договорились за одну тысячу
рублей (это происходило до денежной реформы 1947 г.).

Ялик покрасили. Вместо старого названия («Инвалид») появилось новое («Тередо»). В летнее
время ялик стоял на бакштове (тросе с кормы шлюпки, стоящей на якоре), который крепился к на-
бережной напротив СБС. На нём успешно проводили отбор проб планктона (горизонтальный и вер-
тикальный лов). Один раз попробовали на нём драгировать, но потеряли драгу. При встречной
волне или даже волне от катера грести на «Тередо» было трудно. При ударе о волну ялик терял
ход, необходимо было каждый раз преодолевать «энергию покоя», о которой нам говорили в школе.
Однажды во время штормовой погоды бакштов порвался, какое-то время ялик оставался на пла-
ву, а затем перевернулся, но продолжал держаться благодаря воздушной подушке. Немцы, которые
работали на восстановлении южного крыла станции, качали головами и говорили: «Капут!» На сле-
дующий день, когда погода улучшилась, ялик перевернули, а воду вычерпали. Ялик опять оказался
в рабочем состоянии.

В то время практически все плавсредства, включая большие рыбацкие лодки, ходили на вёслах.
Я наблюдал из окна, с каким трудом рыбаки выгребали зимой против сильного норд-оста, возвра-
щаясь из Артбухты на Северную (некоторые из них жили в пещерах на скалистом берегу, где сейчас
стоит памятник Славы воинов 2-й гвардейской армии).

Лодки связывали центр города, Северную и Корабельную сторону (Павловский мысок). Стои-
мость проезда на Павловский мысок составляла 20 коп. Когда лодка отходила от пристани, рыбак
передавал пассажирам пустую консервную банку, чтобы они бросали туда мелочь. Сдачу с бумаж-
ного рубля брали самостоятельно. Когда Мария Александровна Добржанская пользовалась таким
видом транспорта, она всегда клала в банку рубль и не брала сдачу: «Им и так тяжело».

Спустя некоторое время появилось ещё одно плавсредство: рыбаки, принятые в штат биостан-
ции, переделали четырёхвёсельный ял. Получился удобный для работы ялик, правда в вёсельном
варианте. Им мог управлять один человек. Габариты ялика позволяли опускать и поднимать ме-
режку для ловли рыбы. Одна мережка ставилась на подводную косу, являющуюся продолжением
мыса Хрустальный, а вторая ― мористее Памятника затопленным кораблям. Вместе с рыбой попа-
дались травяные крабы. Один из рыбаков, когда было его дежурство, вытаскивал крабов и с остер-
венением разбивал о планширь ящика. Я спросил: «За что?» Он ответил: «Мерзкие травяшки,
только рыбу портят».
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Во время штормовой погоды мережку уносило от места установки. Когда море утихало, её
искали, опустив за борт якорь-кошку из толстой проволоки и передвигаясь галсами над возмож-
ным районом нахождения сетей. В большинстве случаев после непогоды приходилось доставлять
разорванные мережки на берег, освобождать от водорослей и зашивать. Вместе с крылом конструк-
ция имела длину несколько десятков метров, поэтому занимались починкой мережки на набереж-
ной, между биостанцией и восстанавливаемым зданием Института физических методов лечения
(его реконструировали как Дворец пионеров). Рыбаки страдали во время починки мережки: летом
всё, что застревало в сети (водоросли, медузы, капли морской воды), высыхало и превращалось
в пыль, попадавшую в глаза и носоглотку.

Появление нового плавсредства, которое нарекли «Ульянин», значительно расширило возмож-
ности сбора материала, в том числе планктона. С тех пор на подоконнике в коридоре, ведущем
к морю, выставляли банки, на которых писали, кому из сотрудников какой планктон нужен. Утром,
к началу рабочего дня, отобранные пробы уже стояли на окне.

Рыбаки жили тут же, на станции, а их принадлежности (вёсла, багры, вёдра, сети) хранились в по-
мещении, где сейчас ларёк Аквариума. Связи с демонстрационным залом комната тогда не имела.
Вход был из коридора (теперь он заложен).

Иногда планктон нужно было отбирать вечером. Эту процедуру рыбаки не любили, хотя плано-
вые суточные станции проводили безропотно. Однажды я стал свидетелем такого разговора между
«заказчиком» и рыбаком:

― Надо сходить по бухте, взять горизонтальный и вертикальный лов.
― Да куда идти? Посмотрите на море: норд-ост стенку поставил, линия горизонта поломана,

ревун стонет, уключины скрипят.
― Да это же в бухте. Я для уключин смазку дам.
― Да мы что, против? Сейчас сделаем.
Вёсла на плечи ― и к ялику.

***
Из посещающих биостанцию учёных запомнился профессор Н. И. Тарасов. Он приезжал на СБС

и занимался акустикой. Николай Иванович со своими приборами размещался на первом этаже.
Однажды он пригласил меня «послушать море» и долго объяснял, кто является источником того
или иного звука. Я ничего не понял и запомнил только пистолетные щелчки рачка альфеуса.

Спустя несколько лет, когда уже была восстановлена центральная часть здания, а я учился в стар-
ших классах, Николай Иванович (естественно, по согласованию с моим отцом) попросил ему помочь.
На крыше центральной части здания (четвёртый этаж ещё не был построен) установили теодолит,
который наводили на буи, располагавшиеся возле Константиновской и Михайловской батарей. Ра-
боту проводили совместно с Черноморским флотом. В согласованное время в бухту входил эсминец,
и в момент прохождения им ворот в боновых заграждениях я должен был выпустить из ракетницы
ракету. Далее в мою задачу входило включение секундомера при прохождении форштевня кораб-
ля через первую точку и выключение при прохождении через вторую. Такую процедуру проводили
иногда дважды в день. Корабль разворачивался, выходил из бухты, а потом вновь в неё заходил.
Данные секундомера я передавал Николаю Ивановичу.

***
На плоской крыше собирался снег, и его приходилось периодически убирать. Однажды этой про-

цедурой занимались В. А. Водяницкий и Г. Н. Миронов. Я присоединился к ним ― стал скатывать
и сбрасывать большие комья. «Только не бросай их на крышу Аквариума», ― сказал мне Владимир
Алексеевич. Он иногда поднимался на крышу СБС и любовался открывшейся панорамой, а снег
мог подпортить вид.
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***
Небольшой коллектив биостанции жил дружно, хотя и были некоторые нюансы. Библиоте-

карь Александра Николаевна Шаврова держала кота Мурика, любившего сидеть или лежать посре-
дине коридора. Владислав Львович Паули, который очень плохо видел, часто об него спотыкался.
По вечерам Александра Николаевна выпускала Мурика погулять и оставляла входную дверь полу-
открытой, подкладывая консервную банку. Владислав Львович выходил из комнаты, где жил с же-
ной и сыном (она находилась там, где сейчас отдел бентоса), спускался на несколько ступенек, под-
ходил к входной двери и ногой вышибал банку. Поздним вечером из-под закрытой двери на весь
Приморский бульвар раздавались вопли кота. Александра Николаевна спускалась с третьего этажа
и впускала своего питомца.

***
Жизнь продолжалась. Возрождалось здание, приходили новые сотрудники… В 1947 г. отме-

нили карточки. Пленных немцев и румын отправили домой. В дальнейшем Севастопольскую
биологическую станцию восстанавливали наши строители.

Первая послевоенная пятилетка подходила к концу, и перед СБС открывались новые научные
горизонты. В разделе о 1950–1954 гг. В. А. Водяницкий писал [1]: «Станцию посетил академик ―
секретарь Отделения биологических наук (АН СССР. ― О.М.) А. И. Опарин. Разговор касался её
деятельности и судьбы. «Станция, несомненно, будет институтом», — сказал Александр Иванович».

Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Молисмологические и био-
геохимические основы гомеостаза морских экосистем» (№ гос. регистрации АААА-А18-118020890090-2).
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Nauplial stages of copepods are known to be the main food items for fish larvae. Their identification in fish
larvae guts is usually a difficult task and a time-consuming procedure. Original approach to identification
of larvae and juvenile fish common food items – nauplial stages of the Black Sea copepods of family
Calanidae – is proposed. This work is a continuation of the initiated studies on the developing a method
for determining the juvenile copepod stages from fish larvae guts. On the example of nauplial stage III
of Calanus euxinus Hulsemann, 1991, specific features that can be used in identifying nauplial stages
of three species of the Black Sea copepods from fish larvae guts are shown.
Keywords: food items, fish larvae, copepods, Calanidae, Black Sea

Nauplial stages of copepods are known to be the main food items for fish larvae [7, 8]. Their identifica-
tion in fish larvae guts is usually a hard and time-consuming procedure. It was shown [2] that “feeding of fish
is characterized by high species specificity…”, so identifying species composition of food items consumed
is an important task. At present, there are neither illustrations, nor generally accepted method for the de-
termination of marine crustaceans in fish larvae guts, when analyzing the remains of food items. This work
is a continuation of the initiated studies [9] on the developing a method for determining the juvenile
copepod stages by fragments in the intestines of fish larvae.

Larvae of Trisopterus luscus (Linnaeus, 1758) were collected in the Black Sea in October 2016
(the 89ᵗʰ cruise of RV “Professor Vodyanitsky”). Samples with larvae were fixed in 4 % formaldehyde
solution. Species identification of fish larvae was made by [5]. In the laboratory, after species identifica-
tion and morphological analysis of fish larvae, they were dissected under a binocular microscope, and their
guts were removed as described in [1]. Food items found in guts were investigated under light microscope
Nikon Eclipse 100 (4×10); all food items found in guts were counted and measured, and then identified
to the proper taxon. Identification of food items in fish larvae guts was carried out by [3, 6]. Photomicro-
graphy of food items found in fish larvae guts was made with camcorder Ikegami ICD-848P, connected
to the Nikon Eclipse 100 (light mode 10×10).

To identify nauplial stages of copepods (Fig. 1A), the following specific features were taken into account:
the number of body segments and limb pairs, the number of branches on antennas, antennas and mouth
part, as well as the location and length of setae, presence of spines, shape and downiness of labrum,
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appearance of rudimentary swimming legs, caudal arms, and a number of others [3, 6]. Most of these
features cannot be used for identifying nauplii from fish larvae guts, because as a result of digestion
they are not distinguishable or are destroyed.

In the Black Sea, the family of Calanidae (Copepoda) is represented by one species – Calanus euxinus
Hulsemann, 1991, and its nauplial stages are characterized by comma-like body shape [3, 6]. This shape
of the body remains the same in fish larvae guts, but it is often not noticeable (Fig. 1B), as the abdom-
inal segment can be pressed to cephalothorax, and it complicates the identification, while in the lateral
projection the abdominal segment is well distinguishable (Fig. 1C). When identifying, one should also
focus on the shape, length and the number of paired caudal setae and spines, which are usually well main-
tained in the nauplii of this family (Fig. 1D). Such a defining attribute as “thin hairs on the inferior bor-
der of labrum” [6] is not suitable for identifying semi-digested nauplius remains, but the shape of labrum
is clearly distinguishable in the lateral projection.

Fig. 1. The nauplii of Calanus euxinus, stage III. A – figure from [6]. B–D – original photos of nauplii
from guts of Trisopterus luscus larvae: B – abdomen tucked under thoracal segment; C – abdomen and labrum;
D – remains of caudal setae (with increasing)
Рис. 1. Науплиусы Calanus euxinus, III стадия. A — рисунок из [6]. B–D — оригинальные фотографии
науплиусов из кишечника личинки тресочки Trisopterus luscus: B — абдомен подогнут под торакальный
отдел; C — боковая проекция, на которой хорошо видны абдомен и верхняя губа; D — различимые
остатки каудального вооружения (увеличено)

Length of III nauplial stages ofCalanus euxinus is 0.28–0.33 mm [3, 6], while the digested nauplii of this
stage from fish larvae guts were smaller due to deformation of their body, usually to 0.28 mm. Nauplial stages
of two other species of the Black Sea copepods – Pseudocalanus elongatus (Boeck, 1865) (Clausocalanidae)
and Paracalanus parvus (Claus, 1863) (Paracalanidae) [4] – have a similar form, while they are well dis-
tinguishable by size, as a rule [3, 6]. Thus, using the example of stage III of Calanus euxinus nauplius,
the following specific features are illustrated: characteristic body shape in the form of a comma, especially
the caudal spines and setae, size of nauplius that can be used to identify the nauplial stages of three species
of the Black Sea copepods from fish larvae guts.

This scientific note was prepared within the framework of research issue of IBSS “Regularities of formation and an-
thropogenic transformation of biodiversity and bioresources of the Sea of Azov – the Black Sea basin and other regions
of the World Ocean” (no. АААА-А18-118020890074-2).
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ОПРЕДЕЛЕНИЕ НАУПЛИАЛЬНЫХ СТАДИЙ
ЧЕРНОМОРСКИХ КОПЕПОД СЕМЕЙСТВА CALANIDAE

В КИШЕЧНИКАХ ЛИЧИНОК РЫБ

Ю.А. Загородняя, И. В. Вдодович
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Известно, что науплиальные стадии копепод являются наилучшим кормом для личинок рыб.
Их идентификация в кишечниках рыб ранних стадий онтогенеза — сложная и трудоёмкая
задача. Предложен собственный подход к идентификации массово встречающихся объектов
питания личинок и мальков рыб — науплиальных стадий черноморских копепод семейства
Calanidae. Данная работа является продолжением исследований по созданию методики опре-
деления ювенильных стадий копепод из кишечников личинок. На примере III стадии наупли-
усов Calanus euxinus Hulsemann, 1991 проиллюстрированы характерные признаки, которые мож-
но использовать при идентификации науплиальных стадий трёх видов черноморских копепод
в кишечниках личинок рыб.
Ключевые слова: пищевые объекты, личинки рыб, копеподы, Calanidae, Чёрное море
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СМЕНА ПОЛА У ЧЕРНОМОРСКОЙМИДИИ
MYTILUS GALLOPROVINCIALIS LAMARCK, 1819
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В последние десятилетия в экосистеме Чёрного моря наблюдаются изменения, вызванные влия-
нием как естественных факторов окружающей среды, так и хозяйственной деятельности человека.
Одно из наиболее существенных негативных последствий ― увеличение содержания веществ ан-
тропогенного происхождения, токсичность которых для большинства водных организмов проявля-
ется уже при малых концентрациях [1, 3, 5]. Особую опасность для водных экосистем представляют
тяжёлые металлы [1, 2, 3]: накапливаясь в организме гидробионтов, они способны оказывать токси-
ческое воздействие [3, 5, 7]. Известно, что некоторые компоненты техногенного загрязнения могут
быть причиной инверсии пола мидии Mytilus galloprovincialis Lamarck, 1819, при этом смена пола
у моллюсков идёт в одном направлении ― от самок к самцам [6].

Целью работы было изучить воздействие Zn, Cd, Pb, Hg, Cu на инверсию пола мидий
M. galloprovincialis в период посленерестовой перестройки их гонад.

Моллюсков M. galloprovincialis с раковиной размером (55,3 ± 3,1) мм отбирали в 2018–2019 гг.,
в период весеннего массового нереста, с верёвочных коллекторов мидийно-устричной фермы
г. Севастополя (44°37′13.4″N, 33°30′13.6″E). Самок отбирали в лабораторных условиях путём тем-
пературной стимуляции нереста [6]. Каждую мидию помещали в отдельную ёмкость объёмом
250 мл, температуру воды в ней доводили до 18–22 °C. Пол моллюсков после нереста определяли
с помощью микроскопа Jenaval (увеличение ×100). Отобранных самок мидий помещали по 15 экз.
в отдельные ёмкости с морской водой объёмом 20 л; одну ёмкость использовали в качестве контроля;
воду меняли ежедневно. Эксперимент проводили в двух повторностях.

Интоксикацию самок проводили солями тяжёлых металлов: CuSO4·5H2O, ZnCl2, Pb(COOCH3)2,
Hg(NO3)2·H2O, CdSO4·8H2O ― 1 раз в день. Необходимое количество солей рассчитывали с учётом
получения в ёмкостях концентраций ионов Zn, Pb, Hg, Pb, Cd на уровне 2 ПДК. Длительность лабо-
раторного эксперимента ― 1 месяц. После этого моллюсков размещали в отдельные маркированные
садки и вывешивали на мидийно-устричную ферму. Через 3 месяца определяли пол моллюсков ме-
тодом визуального изучения мазков гонад под микроскопом [6]. На протяжении эксперимента вели
учёт погибших мидий. Долю мидий с инверсией пола рассчитывали от числа выживших моллюсков.
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Полученные результаты показали инверсию пола у 42–65 % самок, что может свидетельствовать
о воздействии на смену пола ионов Zn+2, Cd+2, Pb+2, Hg+2, Cu+2. Смертность самок, находящихся
под влиянием ионов Cu+2, была максимальной и достигала 33 %. Ионы Hg+2 вызывали смертность
13 % мидий. Действие остальных металлов было практически одинаковым, количество погибших
моллюсков составляло 7–10 % (рис. 1).

Ионы исследуемых тяжёлых металлов проникают через клеточные мембраны, образуя в тканях
гидробионтов металлотионеиноподобные белковые комплексы [4]. Накопление металлов в соста-
ве таких комплексов может достигать высоких уровней, что оказывает токсическое воздействие
на организм [2]. Известно [1], что ионы Pb+2 активно влияют на генетический аппарат, оказыва-
ют гонадотоксическое и эмбриотоксическое действие. Медь, вызывающая смену пола у 65 % самок
в эксперименте, занимает в ряду анализируемых металлов первое место по токсичности.
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Рис. 1. Инверсия пола самок мидии M. galloprovincialis после эксперимента по воздействию тяжёлых
металлов (над столбцами указана смертность моллюсков, экз.)
Fig. 1. Sex inversion of females of mussel M. galloprovincialis after the experiment showing the influence
of heavy metals (figures above the columns indicate the mortality of molluscs, ind.)

Таким образом, в период посленерестовой перестройки гонад самки M. galloprovincialis, куль-
тивируемые у крымского побережья, под влиянием ионов Zn+2, Cd+2, Pb+2, Hg+2, Cu+2 меняют
пол. В лабораторных условиях наиболее токсичное воздействие (смертность до 33 %, смена пола
у 65 % особей) на самок мидий оказали ионы меди.

Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Исследование меха-
низмов управления продукционными процессами в биотехнологических комплексах с целью разработки
научных основ получения биологически активных веществ и технических продуктов морского генезиса»
(№ гос. регистрации АААА-А18-118021350003-6) и ФГБНУ ИПТС «Фундаментальные и прикладные ис-
следования закономерностей и механизмов формирования региональных изменений природной среды и кли-
мата под влиянием глобальных процессов в системе океан ― атмосфера и антропогенного воздействия»
(№ гос. регистрации АААА-А19-119031490078-9).
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SEX INVERSION IN THE BLACK SEA MUSSEL
MYTILUS GALLOPROVINCIALIS LAMARCK, 1819
UNDER THE INFLUENCE OF HEAVY METALS

N. S. Chelyadina1, M.A. Popov1, N. V. Pospelova1, and L. L. Smirnova2

1A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation
2Institute of Natural and Technical Systems, Sevastopol, Russian Federation

E-mail: chelydina2007@mail.ru

Heavy metals may be one of the factors causing a change in sexual structure in the settlements of mussel
Mytilus galloprovincialis Lam. cultivated on the Sevastopol seaside. The aim of the work was to study
the influence of Zn⁺², Cd⁺², Pb⁺², Hg⁺², Cu⁺² ions on the sex inversion of cultivated mussels during spring
post spawning of gonads. Chronic intoxication of female mussel at ion concentration of 2 MPC was carried
out for a month in laboratory conditions. After 3 months of a natural experiment, the sex of each mollusc
was individually examined by the method of visual study of gonad smears. The sex inversion of the females
occurred under the influence of all heavy metals. The maximum shares of males were observed after
the influence of Cu⁺² and Pb⁺² – 65 and 52 %, respectively. Both laboratory and natural experiments
showed high toxic effect of Cu⁺² and Hg⁺² ions, with female mortality reaching 33 and 13 %, respectively.
Keywords: Black Sea, molluscs, mariculture, females of mussel, heavy metals, sex inversion
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ХРОНИКА И ИНФОРМАЦИЯ

VII ВСЕРОССИЙСКАЯ КОНФЕРЕНЦИЯ СМЕЖДУНАРОДНЫМ УЧАСТИЕМ
«ШКОЛА ПО ТЕОРЕТИЧЕСКОЙ ИМОРСКОЙ ПАРАЗИТОЛОГИИ»

https://cprs.marine-research.org/events/parasites2019

Седьмая Всероссийская конференция с международным участием «Школа по теоретической
и морской паразитологии» состоялась 9–14 сентября 2019 г. в Севастополе.

На пленарной сессии было заслушано 10 докладов. Они охватывали широкий круг фундамен-
тальных проблем ― от вопросов специфики морфофункциональных адаптаций к паразитическому
образу жизни до таксономического разнообразия и филогенетики паразитов, включая возможность
происхождения свободноживущих животных от паразитических предков.

В сообщении д. б. н. Галактионова К. В. (ЗИН РАН) были подведены этапные итоги исследова-
ний биоразнообразия и жизненных циклов трематод в прибрежных экосистемах северных морей,
определены подходы к пониманию механизмов освоения трематодами новых хозяев и регионов
в ходе ледниковых циклов, дан прогноз изменений видового состава и жизненных циклов трематод
в условиях начавшегося потепления климата. Д. б. н. Алёшин В. В. (МГУ имени М. В. Ломоносова)
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на основании анализа молекулярно-генетических данных показал, что так называемые Mesozoa ―
ортонектиды и дициемиды ― представляют собой вторично и независимо упрощённые группы
Bilateria, но с усложнёнными (путём введения в них чередования поколений) жизненными циклами.
Д. б. н. Карпов С. А. (ЗИН РАН) проанализировал существующие гипотезы происхождения грибов
и пришёл к выводу о том, что аргументация в пользу их происхождения от свободноживущих пред-
ков не менее обоснованна, чем гипотеза их эволюции от паразитов. В докладе д. б. н. Никишина В. П.
(ИБПС ДВО РАН) было подчёркнуто, что сложность функциональной нагрузки клеток и тканей
гельминтов, их мультифункциональность не являются характерной адаптацией к паразитическому
образу жизни, но свойственны и некоторым свободноживущим животным, при этом представляя
собой безусловный пример усложнения организации. К. б. н. Семёнова С. К. и к. б. н. Хрисанфо-
ва Г. Г. (Институт биологии гена РАН) сравнили структурную организацию митохондриальных ге-
номов у 35 видов трематод и показали, что их полиморфизм определяется вариацией протяжённых
некодирующих последовательностей, содержащих видоспецифичные прямые и инвертированные
повторы разной длины и состава. К. б. н. Атопкин Д. М. (ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН) оце-
нил значение морфологических и молекулярных критериев в систематике трематод, подчеркнув
необходимость морфологических и морфометрических оснований для таксономических ревизий,
и призвал коллег воздержаться от введения новых таксонов ранга подсемейства и выше до тех пор,
пока не будут накоплены обширные молекулярные данные. К. б. н. Водясова Е. А. (ФИЦ ИнБЮМ)
рассказала о новых технологиях исследований отдельных клеток, позволяющих изучать процессы
их онтогенеза и дифференциации, выявлять межклеточные регуляторные пути, составлять атла-
сы типов клеток, основываясь не только на морфологии, но и на геномных и транскриптомных
данных. Д. б. н. Рысс А. Ю. (ЗИН РАН) представил гипотезу эволюции стволовых фитонематод,
оригинальный жизненный цикл которых включает пропагативные поколения на растении и грибе
и трансмиссивных личинок ― в насекомом, находящемся на стадии диапаузы. К. б. н. Юрлова Н. И.
и к. б. н. Пономарёва Н. М. (ИСиЭЖ СО РАН) показали, что годовая продукция и биомасса цер-
карий даже одного вида трематод достигает 2 г·м−2, составляя до половины биомассы популяции
хозяина (прудовика); она сопоставима с биомассой доминирующих видов беспозвоночных (мол-
люсков, стрекоз, водных жуков, пиявок); в целом трематоды вносят существенный вклад в биомас-
су и энергетический поток в северных пресноводных экосистемах. Д. б. н. Атаев Г. Л. (РГПУ имени
А. И. Герцена) рассказал об особенностях развития инфрапопуляции трематоды Echinostoma caproni
в промежуточном хозяине (моллюске), одной из которых является высокая смертность заражён-
ных моллюсков в эксперименте, вызванная их вторичной инвазией церкариями и превращением
их в метацеркарий.

В продолжение работы секции «Современные экологические и эволюционные проблемы теоре-
тической и морской паразитологии» были представлены результаты изучения роли утиных птиц
в распространении трематод (асп. Виноградова А. А. с соавторами, РГПУ им. Герцена), а так-
же итоги масштабного исследования видового разнообразия микроскопических грибов, ассоции-
рованных с микроводорослями и рыбами в водоёмах Понто-Каспийского бассейна, доложенные
сотрудниками ФИЦ ИнБЮМ д. б. н. Рябушко Л. И. и к. б. н. Копытиной Н. И., и распростране-
ния грибоподобных простейших, лабиринтул, паразитирующих на диатомовых водорослях (Попо-
ва О. В., МГУ им. Ломоносова). Асп. Полянина К. С. (ЗИН РАН) представила результаты совместно-
го с д. б. н. Рыссом А. Ю. исследования, в итоге которого установлена независимость специфичности
нематод лиственных деревьев к растениям-хозяевам от вида переносчика и освещены особенности
их филогенетической специфичности.

Секция «Биоразнообразие, жизненные циклы, популяционная биология паразитов мор-
ских организмов, взаимоотношения в системах паразит ― хозяин» оказалась самой пред-
ставительной. Заслушано 13 докладов, освещены различные вопросы биологии трематод. Так,
коллеги из РГПУ им. Герцена (к. б. н. Исакова Н. П., к. б. н. Прохорова Е. Е. с соавторами,
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к. б. н. Токмакова А. С. с соавторами) исследовали особенности отношений паразит ― хозяин тре-
матод и их хозяев, пульмонат. Д. б. н. Прокофьев В. В. (ПсковГУ) доложил результаты экспери-
ментального изучения влияния кислотности воды на поведение церкарий трематод. К. б. н. Кор-
нийчук Ю. М. (ФИЦ ИнБЮМ) отметила, по итогам анализа данных многолетних фаунистиче-
ских исследований, резкое обеднение фауны трематод рыб в Карадагском природном заповедни-
ке за последние 70 лет, не имеющее однозначного объяснения. Проблемы таксономии черномор-
ских нематод были затронуты в докладе Пронькиной Н. В. (ФИЦ ИнБЮМ), цестод ― в сообще-
нии к. б. н. Поляковой Т. А. (ФИЦ ИнБЮМ). Об особенностях жизненных циклов некоторых гель-
минтов информировали сотрудники ИБПС ДВО РАН: к. б. н. Регель К. В. проанализировала ли-
тературные и собственные данные о роли литоральных ракообразных в циркуляции цестод мор-
ских уток в северо-западных и северо-восточных акваториях Евразии, а к. б. н. Михайлова Е. И.
показала, что состояние популяций трёх видов скребней рода Neoechinorhynchus в условиях Суб-
арктики зависит как от экологических связей популяций хозяев, так и от температурных адап-
таций паразитов. Д. б. н. Головина Н. А. (ВНИРО) обобщила методические подходы к изучению
паразито-хозяинных взаимодействий.

В ходе работы секции «Молекулярные маркеры в систематике, филогении и экологии парази-
тов» были представлены данные о внутри- и межвидовой изменчивости моногеней, цестод и трема-
тод из различных регионов Евразии. К. б. н. Макариков А. А. (ИСиЭЖ СО РАН) отметил, что си-
стема гименолепидид, основанная на морфологических критериях и гостальной специализации,
нуждается в ревизии, однако подчеркнул, что ревизия должна основываться на данных как мор-
фологического, так и молекулярно-генетического анализа. Разумное сочетание морфологических
и молекулярно-генетических исследований прослеживалось и в докладах Белоусовой Ю. В. с со-
авторами (ФИЦ ИнБЮМ) о личинках трематод в черноморских моллюсках Pitar rudis; Дюми-
ной А. В. (ЗИН РАН) с соавторами ― о таксономическом статусе нескольких родов акантоцефа-
лов; Прохоровой Д. А. с соавторами (ФИЦ ИнБЮМ) ― о морфологической и генетической из-
менчивости черноморской моногенеи Gyrodactylus sphynx. Проблемы генетической изменчивости
локусов ядерной ДНК, используемых для баркодинга видов моногеней, рассмотрены в докладе
к. б. н. Дмитриевой Е. В. (ФИЦ ИнБЮМ) на примере видов Ligophorus из Южно-Китайского моря.

Работу секции «Морфологические аспекты паразитизма» открыл методический доклад
к. б. н. Ляха А. М. с соавторами (ФИЦ ИнБЮМ) о применении новых методов анализа форм двумер-
ных структур на примере исследования прикрепительных образований моногеней; была представ-
лена оригинальная программа «Эльфурье», позволяющая переводить контуры в массивы числовых
дескрипторов форм. К. б. н. Поспехова Н. А. (ИБПС ДВО РАН) рассмотрела морфологические осо-
бенности метацестод (цистицеркоидов) из подотряда гименолепидат, изученные методами световой
и электронной микроскопии, а к. б. н. Корниенко С. А. (ИСиЭЖ СО РАН) подтвердила независимый
статус родов гименолепидидных цестод, образующих самостоятельную трибу.

Секции «Использование паразитов для оценки состояния водных экосистем и в качестве биоло-
гических меток при изучении различных сторон экологии хозяев» и «Прикладные аспекты морской
паразитологии» были объединены. К. б. н. Андреева Н. А. (ИПТС РАН) представила результаты изу-
чения микробиоты в организме больных дельфинов: определены её количественные и качествен-
ные изменения под влиянием факторов среды и вследствие ослабления иммунитета дельфинов.
К. б. н. Мальцев В. Н. (Керченский филиал ЮгНИРО) обобщил сведения о паразитофауне ценных
промысловых видов кефалевых рыб Чёрного, Азовского и Восточного морей и поднял вопрос о кри-
териях болезней рыб, вызываемых паразитами. Было дано представление о паразитах сибирской ря-
пушки в Забайкалье (к. б. н. Дугаров Ж. Н. с соавторами, ИОЭБ СО РАН) и обитающей в Южной Бал-
тике европейской корюшки (к. б. н. Беляева А. Д. с соавторами, АтлантНИРО). К. б. н. Карасёв А. Б.
с соавторами (ПИНРО), характеризуя фауну паразитов рыб меромиктического озера Могильное,
отметил наличие миксоспоридий при отсутствии в водоёме олигохет и полихет ― предполагаемых
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промежуточных хозяев этих паразитов, что говорит о возможности осуществления прямого цик-
ла развития последних. Были представлены сведения о новых видах миксоспоридий от побережья
Вьетнама (к. б. н. Юрахно В. М., ФИЦ ИнБЮМ, в соавторстве с вьетнамскими коллегами).

Устные доклады завершились мастер-классом д. б. н. Рысса А. Ю. по фитопаразитологии, пред-
варяемым его же лекцией об особенностях становления жизненных циклов и эволюции стволо-
вых паразитических нематод и о методах прогноза эпифитотий в лесонасаждениях. Все участники
практического занятия смогли попробовать себя в определении фитонематод.

В последний день была проведена сессия стендовых докладов: авторы представленных на ней
работ, присутствовавшие в зале заседаний, выступали с короткими сообщениями и отвечали на во-
просы участников конференции. С докладами коллег, которые не смогли приехать на Школу, можно
было ознакомиться самостоятельно в течение всего периода работы научного форума.

Помимо отечественных, в работе конференции участвовали учёные из Азербайджана, Бела-
руси, Вьетнама, Казахстана, Польши, Турции. Всего заслушано 55 докладов и рассмотрено бо-
лее 20 стендовых сообщений. Представленные на Школе научные работы выполнены на матери-
але из различных регионов: Арктики и Антарктики, Дальнего Востока, Сибири, Чёрного моря,
Беларуси, европейских стран, государств Западного полушария.

Необходимо отметить не только высокий методический уровень представленных на Школе ра-
бот, но и хорошее теоретическое обоснование исследований. В целом обсуждён широкий круг
тем современных паразитологических исследований. Это служит координации исследовательской
и практической деятельности учёных-паразитологов России и сопредельных стран в решении
важнейших проблем паразитологии и популяризации ее достижений.

Как и предыдущая конференция, состоявшаяся в Севастополе в 2016 г., прошедшая Шко-
ла отличалась прекрасной организацией, доброжелательным отношением хозяев (администрации
ФИЦ ИнБЮМ и коллектива отдела экологической паразитологии), насыщенной экскурсионной
программой.

Следующую, восьмую по счёту Школу по теоретической и морской паразитологии дирекция
ФИЦ ИнБЮМ предлагает провести в 2021 г. также в Крыму ― на базе Карадагского природного
заповедника.

Е. В. Дмитриева, Ю.М. Корнийчук, ФИЦ ИнБЮМ

THE VII ALL-RUSSIAN CONFERENCEWITH INTERNATIONAL PARTICIPATION
ENTITLED “SCHOOL FOR THEORETICAL AND MARINE PARASITOLOGY”

https://cprs.marine-research.org/events/parasites2019

The conference was held on 9–14 September, 2019 in Sevastopol. Ten reports of the plenary session
covered a wide range of fundamental problems – from the specifics of morphofunctional adaptations
to a parasitic lifestyle, to the taxonomic diversity and phylogenetics of parasites. Conference scientific
program included oral and poster presentations in the areas of modern environmental and evolutionary
problems of theoretical and marine parasitology; biodiversity, life cycles, population biology of parasites
of marine organisms, relationships in parasite – host systems; molecular markers in taxonomy, phylogeny
and parasite ecology; parasitism morphological aspects; use of parasites to assess the aquatic ecosys-
tems state and as biological labels in the study of various aspects of the host ecology; applied aspects
of marine parasitology.

Ye. V. Dmitrieva, Yu.M. Kornyychuk, IBSS
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