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МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ БЫЧКА-КРУГЛЯКА
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Рассмотрена изменчивость признаков внешней морфологии (36 пластических и 6 мери-
стических) бычка-кругляка Neogobius melanostomus (Pallas, 1814) из семи районов Азово-
Черноморского бассейна: северо-западного и юго-западного черноморского побережья Крым-
ского полуострова (Каркинитский залив, лиман Донузлав, Стрелецкая бухта Севастополя), Ка-
зантипского залива Азовского моря, а также реки Салгир в центральной части Крымского по-
луострова. Установлено, что бычок-кругляк из разных районов вылова в возрасте 2+…3 имеет
разные размеры тела: наибольшие у особей из Стрелецкой бухты, SLср (136,2 ± 1,97) мм; наи-
меньшие у особей из реки Салгир, SLср (66,8 ± 2,28) мм. С помощью критерия Манна — Уитни
между выборками установлены статистически достоверные различия по большинству пластиче-
ских признаков. По меристическим признакам они отсутствуют. Наибольший вклад в дискри-
минацию выборок N. melanostomus вносят пластические признаки, связанные с расположением
плавников. Согласно результатам кластерного анализа, по совокупности всех изученных при-
знаков у бычка-кругляка Азово-Черноморского бассейна наибольшим сходством обладают вы-
борки из Каркинитского залива (залив Самарчик и Ярылгачская бухта,D = 28,6) и из акватории
Бакальской косы. На уровне дивергенцииD = 47,3 объединяются группы бычков из Стрелецкой
бухты и Казантипского залива, а затем к ним на уровне D = 215 примыкает выборка из лимана
Донузлав. Выборка бычка из реки Салгир занимает наиболее обособленное положение: уро-
вень дивергенции составляет около 475. По данным дискриминантного анализа установлено,
что бычок-кругляк из Азово-Черноморского бассейна дифференцирован как минимум на три
пространственные группировки: первая — из района западного побережья Крымского полуост-
рова (Каркинитский залив и лиман Донузлав) и района Севастополя (бухта Стрелецкая); вто-
рая — из Казантипского залива (Азовское море); третья — из реки Салгир. Наибольший вклад
в дискриминацию пространственных группировок (при коэффициенте корреляции между при-
знаками и значениями координат по второй канонической оси больше 0,75) внесли следующие
признаки: высота тела, высота и толщина хвостового стебля, антедорсальное и антевентральное
расстояния и ширина грудных и брюшных плавников. Выявленная неоднородность показывает
высокую паратипическую изменчивость пластических признаков; в различных экологических
условиях у особей одного вида формируется специфический фенотип.
Ключевые слова: бычок-кругляк, Азово-Черноморский бассейн, пластические и меристи-
ческие признаки, изменчивость, популяция
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Бычок-кругляк Neogobius melanostomus (Pallas, 1814) — понто-каспийский эндемик, есте-
ственный ареал которого включает бассейны Чёрного, Мраморного, Каспийского и Азовского
морей [Болтачев, Карпова, 2017; Васильева, 2007; Манило, 2014; Световидов, 1964; Смирнов,
1986; Pinchuk, Miller, 2003]. Практически во всём естественном ареале бычок-кругляк является
одним из важных промысловых объектов [Болтачев, Карпова, 2017].

Бычок-кругляк — донная рыба, предпочитающая солоноватоводные прибрежные участки мо-
рей и устьев рек, один из массовых видов бычковых у берегов Крымского полуострова [Болтачев,
Карпова, 2017; Манило, 2014]. Этот вид, согласно многочисленным литературным данным, об-
ладает высокой экологической пластичностью и инвазионным потенциалом, активно осваивает
новые ареалы за пределами Понто-Каспийского бассейна. Так, N. melanostomus самостоятельно
проник вверх по течению крупных европейских рек и сформировал в новых для себя водоёмах
устойчивые пресноводные популяции; он был завезён с балластными водами в бассейн Балтий-
ского моря и Великие озёра Северной Америки [Смирнов, 2001; Buřič et al., 2015; Crossman et al.,
1992; Nyeste et al., 2017; Piria et al., 2011; Roche et al., 2015; Simonović et al., 2001; Skóra, Rzeźnik,
2001; Stráňai, Andreji, 2004; van Beek, 2006; Verreycken et al., 2011; Ĉolić et al., 2018].

Известно, что бычковые — маломигрирующие рыбы, способные образовывать морфологи-
чески отличающиеся локальные группировки [Манило, 2014]. Существуют работы, посвящён-
ные исследованию внутривидовой изменчивости бычка-кругляка в естественном ареале и в но-
вых для него условиях [Кодухова и др., 2017; Смирнов, 1986, 2001; Ткаченко, 2012; Demchenko,
Tkachenko, 2017; Diripasko, Zabroda, 2017]. Однако морфологическая структура бычка-кругляка
прибрежной зоны Крыма изучена слабо, а для внутренних водоёмов Крыма она в целом не была
исследована.

Экологические условия водных объектов и акваторий у Крымского полуострова весьма разно-
образны. В среднем солёность Чёрного моря составляет 17–18 ‰, Азовского — 10–11 ‰. Антро-
погенное воздействие на некоторые районы Азово-Черноморского бассейна за последние полвека
вызвало изменения как в гидрохимических характеристиках, так и в составе рыбного населения.
На ихтиофауну Каркинитского залива и внутренних водоёмов Крыма долгое время оказывал вли-
яние Северо-Крымский канал, в результате работы которого в данных районах регистрировали
представителей днепровской ихтиофауны [Карпова, 2016; Карпова, Болтачев, 2012; Belogurova
et al., 2020]. В лимане Донузлав современная ихтиофауна формировалась последние 35 лет —
с того времени, как в косе Беляус, отделяющей одно из самых солёных озёр в Крыму от Чёрного
моря, был прорыт канал [Зуев, Болтачев, 1999].

При разных экологических условиях, например гидрохимическом режиме или скорости
течения, у рыб одного вида формируются вариации морфологических признаков. Исследуя
их вариабельность, можно оценить масштабы адаптаций вида к экологическим условиям.

С учётом того, что бычок-кругляк активно осваивает новые водоёмы и способен образовы-
вать морфологически отличающиеся локальные группировки в пределах ареала в зависимости
от условий окружающей среды, была поставлена цель работы — оценить изменчивость призна-
ков внешней морфологииNeogobius melanostomus из различных акваторий Азово-Черноморского
бассейна по пластическим и меристическим признакам.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал для работы — фиксированные 4%-ным раствором формальдегида пробы рыб, по-

лученные в ходе экспедиций отдела планктона ФИЦ ИнБЮМ в 2009–2020 гг. Районами исследо-
вания были несколько акваторий Чёрного моря на северо-западном и юго-западном побережье
Крымского полуострова (Каркинитский залив, 3 выборки; лиман Донузлав, 1 проба; Стрелецкая
бухта Севастополя, 1 проба), а также река Салгир (внутренний водоём Крымского полуострова,
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1 проба) и Казантипский залив (Азовское море, 1 проба) (рис. 1). Ихтиологический материал в ли-
мане Донузлав и в Каркинитском заливе отбирали креветочными вентерями с ячеёй 6,5–7,5 мм.
В реке Салгир (район села Новогригорьевка) и в Казантипском заливе Азовского моря лов осу-
ществляли с помощью жаберных сетей с ячеёй 10–30 мм. В Стрелецкой бухте использовали дон-
ную ловушку с ячеёй 12 мм. Для морфометрического анализа из 7 выборок отобрали 167 экз. по-
ловозрелых самцов бычка-кругляка в возрасте 2+…3. Возраст определяли по отолитам, которые
просматривали под бинокулярным микроскопом при 20-кратном увеличении [Правдин, 1966].

Рис. 1. Карта-схема расположения мест отбора проб бычка-круглякаNeogobius melanostomus в Азово-
Черноморском бассейне. Sam — залив Самарчик; Aur — бухта Бакальская (район посёлка Аврора);
Yarlg — Ярылгачская бухта; Dnz — лиман Донузлав; Str — Стрелецкая бухта; Slg — река Салгир
(район села Новогригорьевка); Kaz — Казантипский залив
Fig. 1. Schematic map of the round goby Neogobius melanostomus sampling sites in the Sea of Azov–Black
Sea Basin. Sam, Samarchik Bay; Aur, Bakalskaya Spit (Aurora village area); Yarlg, Yarylgachskaya Bay; Dnz,
Donuzlav Liman; Str, Streletskaya Bay; Slg, Salgir River (Novogrigorievka village area); Kaz, Kazantip Bay

Изучены 36 пластических и 6 меристических признаков. Промеры выполнены с помощью
штангенциркуля с точностью до 0,1 мм по стандартной схеме с дополнениями (рис. 2) [Заброда,
Дирипаско, 2009; Правдин, 1966]. Для дальнейшей обработки промеры на теле и голове кругляка
переведены в индексы признаков, выраженные в % от стандартной длины (standard length, SL)
и длины головы (head length, HL).

Длина рыб в разных выборках существенно отличалась, поэтому для нивелирования фак-
тора размерной изменчивости абсолютных значений промеров выполнено преобразование
по формуле Рейста:

lg �̈�𝑖 = lg 𝑙𝑔𝑋𝑖 − 𝑏(lg 𝑆𝐿𝑖 − lg 𝑆𝐿),
где lgẌi — преобразованное значение признака X у i-й особи;

Xi — исходное значение признака у i-й особи;
SLi — стандартная длина i-й особи;
SL — средняя длина в выборке;
b — аллометрический коэффициент, определяемый как тангенс угла наклона линии регрес-

сии логарифмированных значений промера на логарифмированные значения длины тела [Reist,
1985, 1986; Thorpe, 1975].
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Рис. 2. Схема промеров бычка-кругляка Neogobius melanostomus. TL — тотальная длина; SL — стан-
дартная длина. Пластические признаки, выраженные в % от SL: H — наибольшая высота тела; h —
высота хвостового стебля; iH — наибольшая толщина тела; ih — толщина хвостового стебля; aD —
антедорсальное расстояние; pD — постдорсальное расстояние; aP — антепекторальное расстояние;
aV — антевентральное расстояние; aA — антеанальное расстояние; V-A — вентроанальное рассто-
яние; pl — длина хвостового стебля; lD1 — длина основания первого спинного плавника; hD1 —
высота первого спинного плавника; lD2 — длина основания второго спинного плавника; hD2 — вы-
сота второго спинного плавника; lA — длина основания анального плавника; hA — высота анального
плавника; lP — длина грудного плавника; iP — ширина основания грудного плавника; lV — длина
брюшного плавника; iV — ширина основания брюшного плавника; lC — длина хвостового плавника;
HL — длина головы. Пластические признаки, выраженные в % от HL: ic — наибольшая ширина голо-
вы; ao — длина рыла; o — горизонтальный диаметр глаза; op — заглазничное расстояние; io — шири-
на лба; lm — длина верхней челюсти; lmd — длина нижней челюсти; or — расстояние между глазом
и углом рта; hop — высота щеки; ir — ширина рта; hc — высота головы через середину глаза. Мери-
стические признаки: D1 — число лучей в первом спинном плавнике; Dв2 — число ветвистых лучей
во втором спинном плавнике; Aв — число ветвистых лучей в анальном плавнике; P — число лучей
в грудном плавнике; V — число лучей в брюшном плавнике; C — число лучей в хвостовом плавнике
Fig. 2. Scheme of morphometric measurements of the round goby Neogobius melanostomus. TL, total
length; SL, standard length. Morphometric characters as % of SL: H, maximum body depth; h, minimum
body depth (caudal peduncle depth); iH, maximum body width; ih, minimum body width (caudal pedun-
cle width); aD, predorsal distance; pD, postdorsal distance; aP, prepectoral distance; aV, prepelvic distance;
aA, preanal distance; V-A, pelvic-anal distance; pl, caudal peduncle length; lD1, length of the first dorsal fin
base; hD1, first dorsal fin depth; lD2, length of the second dorsal fin base; hD2, the second dorsal fin depth;
lA, length of anal fin base; hA, anal fin depth; lP, pectoral fin length; iP, width of pectoral fin base; lV, pelvic
fin length; iV, width of pelvic fin base; lC, caudal fin length; HL, head length. Morphometric characters as %
of HL: ic, head width; ao, preorbital distance; o, horizontal eye diameter; op, postorbital distance; io, inter-
orbital distance; lm, upper jaw length; lmd, lower jaw length; or, distance between eye and corner of mouth;
hop, cheek depth; ir, mouth width; hco, head depth through middle of eye. Meristic characters: D1, the first
dorsal fin spines number; Dв2, the second dorsal fin rays number; Aв, anal fin rays number; P, pectoral fin
rays number; V, pelvic fin rays number; C, caudal fin rays number
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Для обработки данных использованы общепринятые статистические показатели, рассчитан-
ные в программном пакете MS Office Excel. Для оценки различий между выборками с небольшим
количеством экземпляров применён непараметрический критерий Манна — Уитни при уровне
значимости p ≤ 0,05. Оценка изменчивости признаков в каждой выборке осуществлена с исполь-
зованием коэффициента вариации (var), который представляет собой стандартное отклонение,
выраженное в процентах от величины́ средней арифметической. Считали, что индексы призна-
ков варьировали слабо при var < 10 % и средне при var 11–25 % [Лакин, 1990]. Для оценки
расхождения по комплексам изученных признаков между рыбами различных районов использо-
ван показатель дивергенции Кульбака — Лейблера (D) [Андреев, Решетников, 1977]. Применены
методы одномерного и многомерного статистического анализа (дискриминантный и кластерный
анализ), расчёты выполнены в программном пакете STATISTICA 10.0 [Халафян, 2007].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Результаты морфометрического анализа бычка-кругляка из семи исследуемых районов

Азово-Черноморского бассейна представлены в табл. 1.
Кругляк из Стрелецкой бухты в среднем оказался крупнее, чем особи из остальных иссле-

дуемых акваторий, SLср составила (136,2 ± 1,97) мм. Возможно, это связано с селективностью
орудия лова, используемого в данном районе. Однако не следует исключать, что бычок-кругляк
может достигать столь крупных размеров в бухтах города Севастополя в связи со своей невысокой
плотностью в прибрежной зоне и, следовательно, с лучшими условиями для роста и нагула.

В уловах из Стрелецкой бухты Севастополя кругляк, в отличие от других видов рыб, едини-
чен, в то время как в Каркинитском заливе и лимане Донузлав плотность популяций всех быч-
ковых довольно высока. Например, в 2017 г. в лимане Самарчик численность кругляка в уловах
составляла до 42 % от всего количества бычковых [Прищепа и др., 2018].

Признаки в выборках бычка-кругляка в целом варьируют незначительно. Наибольшей измен-
чивостью (var > 10 %) характеризовались толщина хвостового стебля у рыб из залива Самарчик
и Ярылгачской бухты, а также длина хвостового стебля у бычков из акватории Бакальской ко-
сы, реки Салгир и Казантипского залива. Высота анального плавника была самой изменчивой
у рыб из реки Салгир и Казантипского залива. Также у бычков из реки Салгир наибольшей из-
менчивостью отличались высота первого и второго спинного плавников. Среди промеров голо-
вы наиболее варьировала в выборках из шести районов (кроме залива Самарчик) ширина лба,
а для бычков из реки Салгир и Казантипского залива самыми вариабельными параметрами голо-
вы рыб оказались диаметр глаза и расстояние между глазом и углом рта. Районом, для которого
вариации var > 10 % были отмечены только для высоты первого спинного плавника, оказалась
бухта Стрелецкая.

Меристические признаки бычка-кругляка в исследуемых выборках оказались наименее
вариабельными из всех изучаемых признаков.

По результатам сравнения с применением непараметрического критерия Манна — Уитни, ин-
дексы пластических признаков N. melanostomus из семи районов Азово-Черноморского бассейна
достоверно различались между собой. В табл. 2 представлено количество признаков, изученных
у бычка-кругляка, по которым обнаружены достоверные отличия. По меристическим признакам
достоверных отличий не выявлено.

По всем пластическим признакам (24 на теле и 12 на голове) отличия отмечены между бычка-
ми из бухты Стрелецкая и из остальных шести районов. Вероятно, это связано с более крупными
размерами бычка-кругляка из бухты. Отличия по наименьшему количеству признаков зафик-
сированы между бычками из трёх районов Каркинитского залива, видимо ввиду значительного
сходства условий при географической близости указанных акваторий. Также зарегистрированы
отличия по большинству изучаемых признаков между бычками из трёх участков Каркинитского
залива и из остальных районов.
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Таблица 1. Морфометрические признаки самцов бычка-кругляка Neogobius melanostomus из се-
ми районов Азово-Черноморского бассейна, мм (названия районов работ соответствуют таковым
на рис. 1)
Table 1. Morphometric characters of the male round goby Neogobius melanostomus from seven regions
of the Sea of Azov–Black Sea Basin, mm (the names of the study regions correspond to those in Fig. 1)

Признак Sam, n = 21 Aur, n = 32 Yarlg, n = 23 Dnz, n = 22 Slg, n = 19 Kaz, n = 23 Str, n = 27

SL 99,0–129,5
111,0 ± 1,87

100,7–123,1
109,2 ± 0,90

91,9–124,1
105,0 ± 1,42

80,5–107,2
87,6 ± 1,27

55,5–90,8
66,8 ± 2,28

81,0–136,9
96,6 ± 3,37

108,7–153,4
136,2 ± 1,97

Пластические признаки, в % от SL

H 20,5–24,9
22,2 ± 0,25

20,8–26,5
23,6 ± 0,24

19,2–25,1
22,2 ± 0,25

18,0–22,6
19,9 ± 0,28

19,3–24,8
21,9 ± 0,36

18,4–23,4
20,3 ± 0,27

18,8–24,0
21,2 ± 0,29

h 10,3–12,4
11,1 ± 0,14

10,4–13,4
11,7 ± 0,11

10,7–12,5
11,5 ± 0,11

9,8–11,5
10,5 ± 0,11

9,4–12,1
10,6 ± 0,17

8,8–11,4
10,5 ± 2,28

9,3–11,6
10,5 ± 0,11

iH 16,2–20,2
18,0 ± 0,25

18,7–22,0
20,2 ± 0,14

16,7–20,3
18,4 ± 0,22

14,4–19,5
16,4 ± 0,32

17,7–24,4
20,3 ± 0,45

13,5–17,8
16,1 ± 0,27

16,8–21,6
18,3 ± 0,24

ih 5,0–8,0
6,2 ± 0,19

7,0–9,3
8,3 ± 0,09

6,4–10,3
7,9 ± 0,18

6,4–8,2
7,2 ± 0,10

4,0–5,8
4,8 ± 0,28

4,2–6,1
5,2 ± 0,10

4,5–6,1
5,3 ± 0,09

aD 33,7–38,7
35,8 ± 0,29

34,7–38,7
36,2 ± 0,16

26,5–39,2
35,4 ± 0,55

32,6–38,1
35,6 ± 0,30

34,0–37,5
35,9 ± 0,30

32,6–38,3
35,0 ± 0,36

31,4–36,9
34,5 ± 0,27

pD 12,2–16,9
14,7 ± 0,25

12,1–18,5
15,5 ± 0,24

12,8–16,8
15,1 ± 0,24

14,5–18,8
16,4 ± 0,18

13,3–18,4
15,4 ± 0,33

14,6–19,0
16,6 ± 0,25

13,7–17,0
15,7 ± 0,19

aP 27,8–33,5
31,6 ± 0,28

29,4–32,9
31,1 ± 0,12

30,2–32,9
31,3 ± 0,15

26,8–30,8
28,7 ± 0,22

30,9–34,9
32,8 ± 0,23

29,2–33,3
31,5 ± 0,18

29,3–34,8
32,0 ± 0,26

aV 31,0–35,9
32,9 ± 0,25

31,3–34,9
32,8 ± 0,15

30,0–35,3
32,7 ± 0,25

27,8–32,4
30,5 ± 0,27

26,5–32,6
30,0 ± 0,37

29,6–34,7
32,2 ± 0,26

29,1–34,8
32,1 ± 0,27

aA 56,1–63,8
60,9 ± 0,39

31,5–62,6
58,7 ± 0,96

55,0–64,0
59,6 ± 0,46

52,1–61,0
56,6 ± 0,41

54,7–62,2
57,0 ± 0,51

54,1–63,1
58,1 ± 0,53

54,1–64,6
59,1 ± 0,52

V-A 22,6–32,5
29,5 ± 0,49

25,3–32,9
29,6 ± 0,32

26,0–33,4
29,0 ± 0,45

22,0–31,9
27,4 ± 0,55

23,5–30,4
27,1 ± 0,44

24,2–30,9
26,8 ± 0,39

24,7–35,9
28,8 ± 0,54

pl 13,6–17,6
16,1 ± 0,24

12,1–24,4
16,7 ± 0,40

14,2–18,1
16,0 ± 0,22

15,5–24,1
18,3 ± 0,35

13,2–20,1
17,5 ± 0,41

14,8–25,0
18,3 ± 0,55

14,7–19,6
16,9 ± 0,26

lD1 15,4–20,4
17,9 ± 0,31

15,1–21,3
18,5 ± 0,24

16,2–19,5
18,1 ± 0,18

15,3–19,9
18,1 ± 0,28

15,5–20,9
18,4 ± 0,29

14,5–21,4
17,6 ± 0,36

15,6–20,9
18,3 ± 0,36

hD1 12,9–17,1
15,3 ± 0,26

13,7–17,0
15,8 ± 0,12

13,2–18,2
15,5 ± 0,26

14,2–18,2
16,3 ± 0,25

15,0–21,2
17,9 ± 0,45

12,1–18,3
15,0 ± 0,31

14,0–19,4
16,1 ± 0,25

lD2 30,2–35,8
32,3 ± 0,32

18,8–35,1
32,2 ± 0,49

28,9–36,6
32,3 ± 0,36

28,9–36,5
32,3 ± 0,46

30,6–35,3
32,9 ± 0,34

31,1–36,2
33,7 ± 0,29

26,3–38,1
33,4 ± 0,42

hD2 13,5–18,6
15,7 ± 0,33

14,0–18,1
16,0 ± 0,17

13,2–17,3
15,7 ± 0,22

13,4–18,7
16,2 ± 0,31

14,9–23,2
18,3 ± 0,52

14,5–18,3
15,9 ± 0,21

12,2–17,3
14,7 ± 0,25

lA 20,7–27,1
24,5 ± 0,37

20,2–28,7
25,3 ± 0,25

23,5–29,1
26,8 ± 0,27

21,1–28,8
25,6 ± 0,34

21,6–28,7
25,8 ± 0,45

22,3–28,6
26,0 ± 0,37

20,8–29,6
25,9 ± 0,38

hA 11,7–16,1
13,5 ± 0,25

11,1–16,2
14,2 ± 0,20

12,9–17,1
14,4 ± 0,25

12,1–15,4
14,2 ± 0,16

13,2–21,9
16,1 ± 0,56

12,6–18,8
14,7 ± 0,34

11,1–15,5
12,9 ± 0,20

lP 21,9–28,5
25,4 ± 0,33

24,0–30,0
27,1 ± 0,23

22,4–29,1
25,8 ± 0,34

23,5–30,3
27,5 ± 0,36

20,2–26,9
24,4 ± 0,31

27,8–33,0
30,2 ± 0,30

22,4–30,2
26,2 ± 0,32

iP 12,5–18,4
13,6 ± 0,27

12,4–14,3
13,2 ± 0,08

13,0–15,4
13,8 ± 0,12

11,0–13,2
12,1 ± 0,14

9,0–12,1
10,7 ± 0,18

11,7–15,2
13,0 ± 0,15

11,8–14,3
12,9 ± 0,11

lV 17,0–20,8
19,0 ± 0,23

19,0–22,0
19,9 ± 0,13

18,1–21,8
19,5 ± 0,22

18,7–23,0
20,4 ± 0,25

20,7–24,2
22,4 ± 0,23

19,2–24,0
21,3 ± 0,26

15,5–20,5
18,5 ± 0,24

Продолжение на следующей странице…
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Признак Sam, n = 21 Aur, n = 32 Yarlg, n = 23 Dnz, n = 22 Slg, n = 19 Kaz, n = 23 Str, n = 27

iV 7,1–8,9
8,0 ± 0,09

7,2–8,7
7,9 ± 0,07

7,3–9,2
8,2 ± 0,08

6,6–8,0
7,3 ± 0,09

6,1–8,0
7,2 ± 0,13

6,6–8,9
7,6 ± 0,09

6,6–8,9
7,6 ± 0,10

lC 19,8–24,6
22,7 ± 0,32

19,0–25,0
22,7 ± 0,22

20,2–26,7
22,3 ± 0,29

21,6–25,5
23,5 ± 0,22

21,7–27,0
24,2 ± 0,33

23,0–27,8
25,4 ± 0,27

19,1–25,4
22,8 ± 0,30

HL 27,9–31,5
29,7 ± 0,21

28,0–30,4
29,2 ± 0,10

28,9–31,3
30,0 ± 0,15

26,7–29,0
27,8 ± 0,15

27,6–33,7
30,6 ± 0,35

27,0–31,0
28,8 ± 0,20

27,8–31,8
29,3 ± 0,19

Пластические признаки, в % от HL

hcz 71,6–82,8
77,3 ± 0,73

72,9–88,4
81,7 ± 0,65

69,6–87,3
78,8 ± 0,91

64,6–84,6
76,2 ± 1,19

65,2–79,1
72,1 ± 0,84

64,2–79,9
73,2 ± 0,81

67,4–82,6
74,8 ± 0,76

ic 52,2–61,3
56,3 ± 0,54

51,4–61,0
56,2 ± 0,43

49,4–59,6
55,7 ± 0,57

50,2–57,8
53,9 ± 0,51

69,8–81,2
76,1 ± 0,75

49,8–60,2
54,5 ± 0,56

50,8–60,3
55,0 ± 0,48

ao 34,2–39,1
36,6 ± 0,29

34,1–40,3
38,2 ± 0,24

32,4–40,1
36,4 ± 0,41

34,2–39,6
36,1 ± 0,27

28,1–39,6
34,0 ± 0,54

31,1–38,5
34,9 ± 0,39

32,2–39,8
36,3 ± 0,33

o 17,8–22,3
20,2 ± 0,25

18,4–22,6
20,3 ± 0,22

18,7–23,7
21,3 ± 0,30

19,2–24,0
21,6 ± 0,31

20,8–30,6
24,9 ± 0,64

16,9–25,9
22,4 ± 0,53

14,6–21,8
18,6 ± 0,32

op 52,7–58,5
55,3 ± 0,37

54,6–60,7
57,5 ± 0,26

53,9–59,0
56,4 ± 0,33

52,8–60,4
56,5 ± 0,36

50,5–62,1
56,3 ± 0,76

52,4–57,9
55,3 ± 0,34

53,2–59,3
55,5 ± 0,31

io 12,7–16,7
14,5 ± 0,23

11,1–18,1
15,2 ± 0,31

8,7–15,8
13,5 ± 0,34

9,6–15,4
12,5 ± 0,34

10,7–20,3
14,9 ± 0,53

12,2–18,8
15,3 ± 0,37

12,8–19,0
16,0 ± 0,30

lm 30,3–36,2
32,5 ± 0,37

25,8–32,5
29,8 ± 0,30

25,3–34,9
30,8 ± 0,50

24,4–31,3
27,8 ± 0,38

22,3–30,4
26,6 ± 0,47

28,5–39,7
32,7 ± 0,58

30,4–36,9
33,1 ± 0,30

lmd 38,6–48,6
43,9 ± 0,50

35,7–45,4
42,1 ± 0,46

36,9–48,5
41,7 ± 0,60

37,3–44,1
40,5 ± 0,36

30,1–36,7
33,5 ± 0,42

40,4–54,8
45,7 ± 0,65

37,7–47,5
43,3 ± 0,48

or 23,8–33,6
27,4 ± 0,56

23,8–30,6
27,3 ± 0,31

22,5–32,4
26,8 ± 0,46

21,3–29,3
24,7 ± 0,43

16,7–23,9
27,5 ± 0,53

23,5–33,7
27,5 ± 0,53

26,6–35,8
31,0 ± 0,38

hop 40,4–47,4
43,1 ± 0,42

40,7–47,4
43,6 ± 0,30

40,6–48,7
44,1 ± 0,43

40,6–45,8
43,3 ± 0,29

31,9–46,4
39,9 ± 0,72

34,8–50,5
42,1 ± 0,73

37,4–45,2
42,3 ± 0,32

ir 39,1–49,0
43,8 ± 0,57

34,6–46,2
41,9 ± 0,43

35,6–51,9
41,9 ± 0,81

31,8–42,5
36,7 ± 0,59

31,4–45,8
39,2 ± 0,86

38,3–55,3
44,3 ± 0,90

38,7–52,1
44,4 ± 0,65

hco 58,0–69,0
61,2 ± 0,60

54,5–64,2
60,1 ± 0,41

51,4–61,2
56,5 ± 0,50

51,3–59,0
54,6 ± 0,35

47,7–58,8
52,1 ± 0,77

54,7–69,8
58,5 ± 0,81

57,5–68,8
61,9 ± 0,55

Меристические признаки

D1 5,0–7,0
6,1 ± 0,08 6,0 6,0–7,0

6,1 ± 0,07 6,0 6,0 5,0–6,0
6,0 ± 0,04 6,0

Dв2 14,0–15,0
14,5 ± 0,11

14,0–15,0
14,8 ± 0,08

14,0–16,0
14,9 ± 0,09

13,0–16,0
15,1 ± 0,13

15,0–16,0
15,8 ± 0,09

14,0–16,0
14,9 ± 0,14

15,0–16,0
15,5 ± 0,10

Aв 11,0–12,0
11,6 ± 0,11

11,0–13,0
11,8 ± 0,10

12,0–13,0
12,6 ± 0,09

11,0–13,0
12,2 ± 0,11

11,0–13,0
12,0 ± 0,09

11,0–13,0
12,0 ± 0,13

11,0–13,0
12,5 ± 0,12

P 18,0–20,0
19,1 ± 0,14

17,0–20,0
18,6 ± 0,16

18,0–20,0
18,6 ± 0,15

17,0–20,0
18,6 ± 0,14

17,0–18,0
17,7 ± 0,11

17,0–19,0
17,9 ± 0,10

18,0–20,0
18,8 ± 0,13

V 12,0 12,0 12,0 12,0 12,0 12,0 12,0

C 23,0–25,0
23,7 ± 0,16

23,0–26,0
24,2 ± 0,15

23,0–26,0
24,6 ± 0,20

23,0–25,0
24,1 ± 0,14

22,0–24,0
23,2 ± 0,20

24,0–27,0
25,5 ± 0,19

25,0–28,0
26,2 ± 0,16

Примечание: в числителе приведены предельные значения признаков, в знаменателе — среднее ± стан-
дартная ошибка среднего. Цветом выделены признаки, для которых зафиксировано значение коэффициен-
та вариации var > 10 %. Полужирным шрифтом выделены показатели, средние значения которых являются
наибольшими в выборках из семи районов.
Note: the numerator denotes the limiting values of the characters; the denominator, the mean ± standard error
of the mean. Characters for which the value of the coefficient of variation var > 10% is recorded are highlighted
in color. Indicators with mean values being the highest in samples from seven regions are highlighted in bold.
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Таблица 2. Результаты оценки различий между выборками бычка-кругляка Neogobius melanostomus
из семи районов Чёрного моря по пластическим признакам (названия районов работ соответствуют
таковым на рис. 1)
Table 2. Results of assessing differences between samples of the round goby Neogobius melanostomus
from seven regions of the Black Sea by morphometric characters (the names of the study regions correspond
to those in Fig. 1)

Район Sam Aur Yarlg Dnz Slg Kaz Str
Sam 3 6 12 12 12 12
Aur 3 4 12 12 12 12

Yarlg 9 17 12 12 10 12
Dnz 23 24 24 9 8 12
Slg 24 24 24 24 11 12
Kaz 19 21 19 14 24 12
Str 24 24 24 24 24 24

Примечание: отличия наблюдаются при уровне достоверности p ≤ 0,05. Под диагональю указано количество
достоверно отличающихся промеров на теле бычка, над диагональю — на голове.
Note: differences are observed at a significance level of p ≤ 0.05. Below the diagonal, the number of significantly
different measurements on the body of the round goby is indicated; above the diagonal, on its head.

Степень сходства бычка-кругляка из семи районов Азово-Черноморского бассейна по всем
изученным признакам показана на дендрограмме (рис. 3), построенной с помощью кластерного
анализа по показателям дивергенции Кульбака — Лейблера (D) в разных вариантах объединения
признаков.

Рис. 3. Дендрограмма сходства всех
изученных признаков выборок бычка-
кругляка Neogobius melanostomus
из семи районов Азово-Черноморского
бассейна (названия районов работ
соответствуют таковым на рис. 1)
Fig. 3. Similarity dendrogram of all
studied characters of samples of the round
goby Neogobius melanostomus from seven
regions of the Sea of Azov–Black Sea
Basin (the names of the study regions
correspond to those in Fig. 1)

На низшем уровне дивергенции (D = 28,6) происходит объединение выборок бычка-кругляка
из залива Самарчик и Ярылгачской бухты. К ним присоединяется группа из акватории Бакаль-
ской косы. На уровне дивергенции D = 47,3 объединяются группы бычков из Стрелецкой бух-
ты и Казантипского залива. Эта группировка образует кластер с группой бычков из трёх райо-
нов Каркинитского залива, к ним примыкает выборка рыб из лимана Донузлав. Бычки из реки
Салгир объединяются с этими группами на самом высоком уровне дивергенции — около 475.
Предварительно можно заключить, что такие различия связаны с гидрохимическими показате-
лями изучаемых водоёмов: рыбы из морских акваторий (заливы и бухты Чёрного и Азовского
морей) образуют отдельную группу, к которой примыкает группа рыб из лимана Донузлав, ха-
рактеризующегося более высокой солёностью; последней в дендрограмме присоединяется группа
бычка-кругляка из пресного водоёма (река Салгир).
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Разделение выборокN. melanostomus из семи районов Азово-Черноморского бассейна по ком-
плексу пластических признаков дали результаты дискриминантного анализа. Были получены
99 % правильных классификаций особей по районам вылова. Исследуемые признаки в выборках
образуют облака точек в пространстве двух корней дискриминирующих функций (рис. 4A, B).

Корень 1 vs. Корень 2
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Рис. 4. Диаграмма рассеяния канонических оценок совокупности индексов пластических признаков
бычка-кругляка Neogobius melanostomus из семи районов Азово-Черноморского бассейна (A) и зна-
чений признаков, преобразованных по формуле Рейста (B) (результаты дискриминантного анализа)
(названия районов работ соответствуют таковым на рис. 1)
Fig. 4. Scattering diagram of canonical estimates of the indices of morphometric characters of the round
goby Neogobius melanostomus from seven regions of the Sea of Azov–Black Sea Basin (A) and the values
of characters transformed by the Reist formula (B) (results of discriminant analysis) (the names of the study
regions correspond to those in Fig. 1)

По результатам дискриминантного анализа, бычок-кругляк в Азово-Черноморском бассейне
дифференцирован минимум на три пространственных группировки, одну из которых образу-
ют рыбы из района западного побережья Крымского полуострова (Каркинитский залив и озе-
ро Донузлав) и района Севастополя (бухта Стрелецкая), другую — бычки из реки Салгир, тре-
тью — особи из Казантипского залива (Азовское море). Анализ с использованием значений
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промеров, преобразованных по формуле Рейста, показал более чёткую обособленность выборок.
Так, бычки из географически близких районов Каркинитского залива образуют отдельную груп-
пу в пространстве корней дискриминирующих функций, а рыбы из акваторий, отличающихся
по экологическим условиям [из пресноводного водоёма (река Салгир) и из Стрелецкой бухты]
обособлены от остальных по обеим каноническим переменным (рис. 4B).

Анализ корреляций исследуемых признаков бычка-кругляка со значениями канонических пе-
ременных выявил, что разделение выборок по двум осям обеспечивается практически всеми ин-
дексами промеров тела рыб (табл. 3) при показателях коэффициента корреляции между призна-
ками и значениями координат по второй канонической оси больше 0,50. Наибольший вклад в дис-
криминацию по первой канонической оси (корень 2) при коэффициентах корреляции более 0,75
вносят признаки H, h, ih, aD, aV, iP и iV.

Таким образом, выявленные различия между особями бычка-кругляка из изученных
акваторий определяются локальными условиями, в которых обитают рыбы.

Таблица 3. Корреляции между признаками и значениями координат двух канонических переменных
для бычка-кругляка Neogobius melanostomus из семи районов Азово-Черноморского бассейна
Table 3. Correlations between the characters and coordinate values of two canonical variables for the round
goby Neogobius melanostomus from seven regions of the Sea of Azov–Black Sea Basin

Признак Корень 2 Корень 3 Признак Корень 2 Корень 3
SL 0,56 0,20 lD2 0,66 0,31
H 0,75 0,04 hD2 0,61 0,14
h 0,78 0,10 lA 0,60 0,24
iH 0,68 −0,12 hA 0,51 0,19
ih 0,88 −0,19 lP 0,68 0,46
aD 0,77 0,21 iP 0,77 0,29
pD 0,70 0,35 lV 0,64 0,31
aP 0,67 0,26 iV 0,75 0,22
aV 0,76 0,27 lC 0,63 0,45
aA 0,72 0,25 HL 0,70 0,20

V-A 0,74 0,13 hcz 0,17 0,02
pl 0,54 0,35 ic 0,05 −0,01

lD1 0,70 0,16 ao 0,15 0,03
hD1 0,62 0,07

Примечание: достоверные коэффициенты корреляции выделены полужирным шрифтом.
Note: significant correlation coefficients are highlighted in bold.

ОБСУЖДЕНИЕ
Различия в морфологии популяций инвазивных видов могут отражать процессы адаптивных

фенотипических изменений, а также уникальную популяционную историю [Langerhans, DeWitt,
2004]. В то же время такие различия имеют место и в пределах нативного ареала вида. Соглас-
но работе [Смирнов, 1986], у «азовоморской» популяции бычка-кругляка, по сравнению с «чер-
номорской», длина грудных и брюшных плавников, а также высота анального плавника боль-
ше, при этом высота и толщина тела меньше, что объясняется характером питания и движения.
У бычка из реки Днепр присутствуют признаки реофильности: удлинён хвостовой отдел тела,
увеличена ширина лба [Смирнов, 1986]. У N. melanostomus в условиях Каховского водохранили-
ща, по сравнению с особями из заливов Азовского моря, увеличена высота спинных плавников,
при этом меньше длина и ширина присоски, длина грудных, анального и хвостового плавников,
что связано с обитанием в условиях стоячей воды [Ткаченко, 2012; Demchenko, Tkachenko, 2017].
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Бычки популяции Юго-Восточной Балтики характеризуются уменьшенным числом лучей в плав-
никах и числом позвонков, по сравнению с бычками из нативного ареала [Кодухова и др., 2017].
У бычка-кругляка из Великих озёр Северной Америки (инвазивная популяция) также отмечено
изменение счётных признаков: у них снижено количество лучей во втором спинном и хвостовом
плавниках [Смирнов, 2001].

По результатам дискриминантного анализа, наибольший вклад в разделение выборок кругля-
ка из семи районов Азово-Черноморского бассейна вносят такие признаки, как высота тела, вы-
сота и толщина хвостового стебля, антедорсальное и антевентральное расстояние и ширина груд-
ных и брюшных плавников (указаны признаки, для которых коэффициенты корреляции между
признаками и значениями координат по второй канонической оси больше 0,75). У рыб из района
Бакальской косы увеличены передний отдел тела, а также толщина и высота хвостового стеб-
ля. Вероятно, у бычков, обитающих в зоне действия сильного прибоя, передняя часть тела мас-
сивнее. У кругляка из реки Салгир выше, чем у особей из других районов, показатели высоты
плавников (первого и второго спинных и анального) и длины брюшного плавника, что является
приспособлением для обитания в условиях постоянного течения.

Индексы признаков головы оказались выше у бычков из акватории Бакальской косы и Стре-
лецкой бухты. В первом районе, по сравнению с другими, у рыб были длиннее рыло и заглазнич-
ное расстояние, во втором — массивнее верхняя челюсть и в целом голова (ширина лба, длина
верхней челюсти, расстояние между глазом и углом рта, ширина рта и высота головы через се-
редину глаза были наибольшими). Возможно, в спектре питания бычков из Стрелецкой бухты
присутствуют более крупные объекты, чем у особей в других районах. Как показано в работе [Бо-
гачик, 1967], строение челюстного аппарата у бычка-кругляка связано с характером его питания.
Бόльшую часть пищи у этого вида составляют моллюски родов Mytilus Linnaeus, 1758, Mytilaster
Monterosato, 1884, Balanus Costa, 1778 и Dreissena Van Beneden, 1835. У бычка-кругляка развиты
специфические мышцы на верхней челюсти, позволяющие использовать в пищу прикреплённые
формы моллюсков, которых мало потребляют другие виды рыб.

Заключение. Выявлена существенная морфологическая неоднородность группировок
Neogobius melanostomus из разных акваторий Азово-Черноморского бассейна. Результаты дискри-
минантного анализа показали, что пространственные группировки бычка-кругляка объединяют-
ся минимум в три группы, первую из которых образуют рыбы из района западного побережья
Крымского полуострова (Каркинитский залив и озеро Донузлав) и района Севастополя (бухта
Стрелецкая), вторую — N. melanostomus из реки Салгир, третью — бычки из Казантипского зали-
ва (Азовское море). Как показывают полученные данные и анализ литературы, различия между
локальными группировками бычка-кругляка по признакам внешней морфологии могут быть обу-
словлены разными причинами: гидрологическими, гидрохимическими, экологическими, в том
числе трофическими условиями в тех или иных акваториях Азово-Черноморского региона. По-
добные различия связаны, возможно, и с историей формирования рыбного населения в иссле-
дуемых акваториях. N. melanostomus во внутренних водоёмах Крымского полуострова (в част-
ности, в реке Салгир) был сформирован из ихтиофауны бассейна реки Днепр, распространив-
шись в период работы Северо-Крымского канала, что, вероятно, и определяет морфологическую
обособленность этой локальной группировки.

Таким образом, у бычка-кругляка в пределах акватории Азово-Черноморского бассейна
сформировались морфологически различающиеся пространственные группировки, соответству-
ющие экологическим условиям в этом регионе. Выявленная неоднородность показывает высо-
кую паратипическую изменчивость пластических признаков и то, что в различных экологических
условиях у особей одного вида формируется специфический фенотип.
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MORPHOMETRIC VARIABILITY IN THE ROUND GOBY
NEOGOBIUS MELANOSTOMUS (PALLAS, 1814) (ACTINOPTERYGII, GOBIIDAE)

OF THE SEA OF AZOV–BLACK SEA BASIN

R. Belogurova1,2

1A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation
2Research Center for Freshwater and Brackish Water Hydrobiology, Kherson, Russian Federation

E-mail: prishchepa.raisa@yandex.ru

The variability of external morphological characters (36 morphometric and 6 meristic ones)
of the round gobyNeogobius melanostomus (Pallas, 1814) from seven regions of the Sea of Azov–Black
Sea Basin is considered: the northwestern and southwestern Black Sea coast of the Crimean Penin-
sula (the Karkinitsky Bay, Donuzlav Liman, and Streletskaya Bay of Sevastopol), the Kazantip Bay
of the Sea of Azov, and the Salgir River in the central Crimean Peninsula. As established, the round
goby from different catch regions at the age of 2+…3 has different body sizes: the maximum in indi-
viduals from the Streletskaya Bay, SLₐᵥ (136.2 ± 1.97) mm; the minimum in individuals from the Salgir
River, SLₐᵥ (66.8 ± 2.28) mm. With the Mann–Whitney test, statistically significant differences were
found between the samples for most morphometric characters. In terms of meristic characters, there
were no differences. The greatest contributors to the discrimination of N. melanostomus samples were
morphometric characters related to the location of fins. According to the results of cluster analysis,
based on the totality of all the studied characters of the round goby of the Sea of Azov–Black Sea
Basin, the samples from the Karkinitsky Bay (Samarchik Bay and Yarylgachskaya Bay, D = 28.6)
and from the Bakalskaya Spit water area had the highest similarity. At the level of divergence D = 47.3,
groups of the round goby from the Streletskaya Bay and Kazantip Bay were united; then, a sample
from the Donuzlav Liman adjoined them at the level D = 215. The sample from the Salgir River had
the most isolated position: the level of divergence was about 475. As found according to the discrim-
inant analysis, the round goby from the Sea of Azov–Black Sea Basin was differentiated into at least
three spatial groups: the first one, from the western coast of the Crimean Peninsula (the Karkinitsky Bay
and Donuzlav Liman) and the Sevastopol area (the Streletskaya Bay); the second one, from the Kazan-
tip Bay (the Sea of Azov); and the third one, from the Salgir River. The following characters made
the greatest contribution to the discrimination of spatial groupings (with the correlation coefficient
between characters and coordinate values along the second canonical axis being higher than 0.75):
maximum body depth, caudal peduncle depth and width, predorsal and prepelvic distances, and width
of pectoral and pelvic fin base. The revealed heterogeneity shows a high paratypical variability of mor-
phometric characters; under different environmental conditions, individuals of the same species form
a specific phenotype.
Keywords: round goby, Sea of Azov–Black Sea Basin, morphometric and meristic characters,
variability, population
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Nonylphenol (NP) is a ubiquitous environmental pollutant of major concern due to its toxicity to hydro-
bionts, animals, and humans. Moreover, NP is known as an endocrine disruptor. The aim of this study
is to isolate from bottom sediments sampled in the southern Gulf of Finland (the Baltic Sea) and identify
a highly-efficient NP-degrading bacterial strain and to analyze its NP-degrading capacity at different
levels of temperature, initial pH, dissolved oxygen concentrations, and initial NP content. The iso-
lated strain F8 was identified by phenotypic traits using standard methods and by Sanger sequencing
of a fragment of the 16S rRNA gene sequence (rrs). NP content was determined by high-performance
liquid chromatography. The novel NP-degrading bacterium Raoultella planticola F8 was isolated from
the bottom sediments sampled in the Gulf of Finland. R. planticola F8 isolate was deposited in the Rus-
sian Collection of Agricultural Microorganisms (RCAM), All-Russia Research Institute for Agricul-
tural Microbiology, as the strain RCAM 05450. The rrs sequence of the F8 isolate was deposited
in the GenBank database (No. OL831016). This strain is highly efficient for NP degradation in aerobic
conditions at different NP concentrations (up to 900 mg·L⁻¹), in the temperature range of +5…+35 °C,
the initial pH range of 5–9, and the dissolved oxygen concentration range of 0.8–2.46 mg·L⁻¹. This
is the first study to demonstrate the ability of R. planticola to degrade NP. Results of this investigation
provide useful information for R. planticola F8 application in bioremediation processes.
Keywords: Raoultella planticola F8, sediments, identification, nonylphenol, biodegradation

Nonylphenol (hereinafter NP), an endocrine disrupting xenobiotic of anthropogenic origin,
is a widespread environmental pollutant worldwide. NP is actively used in manufacture of modified
phenolic and epoxy resins and non-ionic surfactants, more specifically NP ethoxylates [Bhandari et al.,
2021]. NP pollution in aquatic and terrestrial ecosystems occurs mainly due to a massive discharge into
the environment of domestic and industrial wastewater, insufficiently treated at wastewater treatment
plants [Barber et al., 2015].

NP pollution in the environment is of great concern due to its toxicity to hydrobionts, animals,
and humans. Besides, NP is known as an endocrine disruptor [Bhandari et al., 2021; Khalid, Abdol-
lahi, 2021; Uĝuz et al., 2009]. For these reasons, NP is referred to in the list of priority hazardous sub-
stances under the Environmental Quality Standards Directive 2013/39/EU and in the list of hazardous
substances in the Baltic Sea.
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Because of its widespread use, NP is frequently detected in all natural environments, inter alia rivers,
lakes, coastal waters, and bottom sediments. NP concentration in water can reach hundreds of micro-
grams per L [Bhandari et al., 2021; Solé et al., 2000]. Due to its high hydrophobic nature and low solu-
bility in water, NP can be adsorbed on sediment particles, and this leads to its accumulation in bottom
sediments of freshwater and marine ecosystems [Soares et al., 2008]. NP concentration in sediments
is several orders of magnitude higher than in water, up to several thousand milligrams per kg. Con-
sidering NP persistence, its half-life in bottom sediments may exceed 60 years [Bhandari et al., 2021;
Soares et al., 2008]. Sediments can serve as a secondary NP contamination source for aquatic ecosys-
tems due to the desorption of part of sediment-bound NP fraction followed by its dissolution in the water
phase [De Weert et al., 2008].

In the natural environment (soil, water, and bottom sediments), NP may be transformed into less
toxic compounds due to abiotic (like hydrolysis and photolysis) and biological processes [Bhandari
et al., 2021]. As known, microbial degradation is one of the main strategies to reduce NP pollution
in the environment. The rate and extent of the degradation of pollutants, including NP, are largely deter-
mined by the physiological activity of microorganisms and conditions of their incubation (temperature,
pH, pollutant content, etc.) [Abatenh et al., 2017; Khan et al., 2009; Xie et al., 2015]. It is also known
that microbial degradation of NP can occur under both aerobic and anaerobic conditions: methanogenic
and nitrate- and sulfate-reducing [Mao et al., 2012; Soares et al., 2008; Wang et al., 2015a].

Various microorganisms of different taxonomic groups, such as bacteria [Corvini et al., 2006;
Ma et al., 2018; Reddy et al., 2017], blue-green algae [Baptista et al., 2009; Zaytseva, Medvedeva,
2019], microalgae [Feng et al., 2022], yeast [Rajendran et al., 2017; Vallini et al., 2001], and filamen-
tous fungi [Kuzikova et al., 2020; Yang et al., 2018], were reported to be able to degrade alkylphenols,
inter alia NP.

This finding prompted the search for more bacterial species that may serve as efficient NP
biodegraders in bioremediation processes.

The aim of this study is to isolate from the bottom sediments sampled in the southern Gulf
of Finland (the Baltic Sea) and identify the highly-efficient nonylphenol-degrading bacterial strain
and to analyze its NP-degrading capacity at different levels of temperature, initial pH, dissolved oxygen
concentration, and initial NP content.

MATERIAL AND METHODS
The sediments used in this research were sampled in the southern Gulf of Finland, the Baltic

Sea (N59.99007°, E28.96475°) in June 2018. The sample (0–10-cm depth) was taken with a Box Corer,
placed into a glass jar, and stored at +4 °C.

Technical NP (CAS 84852-15-3) was purchased from Sigma-Aldrich (the USA). Since NP has low
solubility in water and mineral salt medium, NP stock solutions in ethanol were used in the tests.

The sediment sample was contaminated with NP (300 mg·kg⁻¹) and incubated in the dark at +25 °C
for 240 days.

The sediment sample (5 g, wet weight) was added to 50 mL of minimal mineral medium (here-
inafter MMM) containing: (NH₄)₂SO₄, 4.0 g·L⁻¹; KH₂PO₄, 1.5 g·L⁻¹; K₂HPO₄, 1.5 g·L⁻¹;
and MgSO₄·7H₂O, 0.2 g·L⁻¹ supplemented with NP (50 mg·L⁻¹) as a selective agent, pH (7.2 ± 0.2).
The mixture was incubated on a rotary shaker Certomat BS-1 (230 rpm) at +28 °C in the dark for 7 days
and then transferred to a fresh medium with NP and incubated under the same conditions. After that,
the cultures were transferred regularly, every 3–4 days.

After 3 times of repeated subculturing, 0.1 mL of culture broth was pipetted and spread
on solid MMM containing glucose (5.0 g·L⁻¹), yeast extract (2.0 g·L⁻¹), agar (20 g·L⁻¹),
and NP (50 mg·L⁻¹). Single colonies were selected and streaked on nutrient agar supplemented
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with NP (50 mg·L⁻¹). The cultures were incubated at +28 °C for 3 days. Morphologically different
colonies of bacteria were selected for further study of their NP degrading ability.

Selected bacterial isolates were incubated on MMM supplemented with NP (100 mg·L⁻¹) on a ro-
tary shaker at 230 rpm, at +28 °C, in the dark for 7 days. After that, samples were taken to measure
NP concentrations.

Phenotypic traits of the strain F8 were determined using standard methods and culture media [Krige,
Padgtt, 2011].

The isolated strain F8 was identified according to the Bergey’s Manual [1994] and the Sanger
sequencing method for a 1450-bp fragment of the 16S rRNA gene (rrs) using primers fD1 (5’-
AGAGTTTGATCCTGGCTCAG-3’) and rD1 (5’-CTTAAGGAGGTGATCCAGCC-3’) [Weisburg
et al., 1991]. Direct sequencing of PCR products was conducted on an ABI PRISM 3500xl genetic
analyzer (Applied Biosystems, the USA).

The NCBI GenBank database (https://www.ncbi.nlm.nih.gov) and the BLAST pro-
gram (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi) were used to search for homologous sequences.
To construct a phylogenetic tree, we applied the MEGA software v. 6 and used the neighbor
joining method [Tamura et al., 2011]. Evolutionary distances were calculated by the Maximum
Composite Likelihood method. The statistical reliability of the clusters was assessed with bootstrap
analysis (1,000 replicas).

The inoculum was obtained by harvesting the strain F8 grown on solid MMM containing glu-
cose (5.0 g·L⁻¹), yeast extract (2.0 g·L⁻¹), agar (20.0 g·L⁻¹), and NP (50 mg·L⁻¹) for 3 days. Cells were
washed three times in 20 mM phosphate buffered saline (pH 7.0) and inoculated into 50 mL of MMM
supplemented with NP. The initial cell density was (3 ± 1) × 10⁸ cells·mL⁻¹. The strain F8 was cultivated
on MMM with NP in the dark for 7 days. NP was added to the medium in the form of ethanol solutions.
Equal amounts of ethanol were added to abiotic controls.

The following cultivation conditions were manipulated in order to investigate their effects
on NP biodegradation: temperature (+5, +10, +16, +22, +28, and +35 °C), initial pH (5.0, 6.0, 7.0,
8.0, and 9.0), dissolved oxygen (hereinafter DO) concentration (0.8, 1.08, 1.31, 1.53, and 2.46 mg·L⁻¹),
and initial NP content (100, 300, 500, 700, and 900 mg·L⁻¹).

The effects of initial pH, DO concentration, and temperature on NP biodegradation were estimated
at 100 mg·L⁻¹ of NP in MMM.

To study the effects of NP content, initial pH, and DO concentration on the biodegradation capac-
ity of the strain F8, cells were cultivated on NP-containing MMM on a rotary shaker Certomat BS-1
in the dark at +28 °C.

Various levels of DO concentration were created during the strain F8 cultivation in the Erlenmeyer
flasks with different volumes of MMM (25, 50, 75, 100, and 125 mL). Winkler iodometric method
was used to measure DO amount in the medium [Water Quality, 1983].

The effect of temperature on NP biodegradation rate was estimated during the bacteria cultivation
under static conditions in the dark.

Non-inoculated variants were kept as blank controls to determine the abiotic loss of NP and in-
cubated throughout the cultivation period. Each treatment in different tests was replicated three times
for accuracy.

NP concentrations in the entire content of bacterial culture (cells with medium) and in abiotic controls
were measured by high-performance liquid chromatography on an HP1090 chromatograph (Hewlett-
Packard, the USA), according to the technique presented earlier [Kuzikova et al., 2020].

The kinetics of NP degradation during its fast phase under different bacterial cultivation conditions
was analysed in accordance with the first-order model described by the following equation:

ln (𝐶𝑡/𝐶0) = −𝑘 × 𝑡 ,
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where C₀ is initial NP concentration (mg·L⁻¹);
C✁ is NP concentration at the time t (mg·L⁻¹);
k is the degradation rate constant, days⁻¹ [Baptista et al., 2009].

All statistical analysis was carried out applying PAST 4.0 software. Statistical significance was de-
termined using one-way ANOVA and Tukey’s post-hoc test for normally distributed data; differences
were considered significant at p < 0.05. Shapiro–Wilk and Levene’s tests were performed to assess data
normality and variance equality. The obtained data are given in tables and graphs as mean values with
a standard deviation (M ± SD) of three independent replicates (n = 3). Spearman’s correlation coeffi-
cients (rs) were used to identify relationships between NP degradation parameters and NP cultivation
variables; p < 0.05 was considered statistically significant.

RESULTS
Ten bacterial strains isolated from the sample of NP-contaminated bottom sediments had the ca-

pacity to degrade NP. Extent of NP (100 mg·L⁻¹) degradation after 7 days of cultivation was found
to be between 43.1 and 91.5% depending on a bacterial strain (no data provided).

The highest biodegradation capacity (91.5%) was recorded for the strain F8. It should be
pointed out that in the abiotic controls (without bacterial cells), NP degradation did not occur
in the medium.

Cells of the strain F8 are gram-negative, non-spore-forming, and non-motile rods with capsules.
The strain F8 forms circular beige colonies on nutrient agar, with a diameter of 2–3 mm, a smooth
edge, smooth and shiny surface, fine-grained structure, and liquid consistency. The strain F8 is catalase-
positive and oxidase-negative. It is a facultative anaerobic bacterium. Voges–Proskauer reactions and acid
formation are positive; indole is not formed. This strain is capable of using urea, assimilating nitrogen
from the atmosphere, performing denitrification, consuming nitrogen from mineral salts, and catabolizing
lactose, sucrose, rhamnose, fructose, galactose, mannose, xylose, mannitol, sorbitol, glucose, arabinose,
and starch with acid and gas formation; it does not use inositol. The strain shows amylolytic and lipolytic
activity. Its cells are capable of growing in a wide range of temperature (+5…+36 °C) and pH (5–10,
but not at pH of 3).

Phenotypically, the isolate F8 is close to the genus Klebsiella (Enterobacteriaceae family) [Bergey’s
Manual of Determinative Bacteriology, 1994].

As revealed by sequencing, the rrs gene fragment of the isolate F8 has the highest similar-
ity (99.72%) with a similar fragment of the type strain Raoultella planticola NBRC 14939, belonging
to Enterobacteriaceae family (Table 1).

Raoultella genus was separated from the closely related Klebsiella genus on the basis of the rrs
and rpoβ gene sequences analysis, DNA-DNA hybridization, and biochemical studies [Drancourt
et al., 2001]. Initially, in addition to R. planticola, this genus included two species: R. ornithi-
nolytica and R. terrigena [Drancourt et al., 2001]. Later, the species R. electrica was described
as well [Kimura, 2014].

A phylogenetic tree based on the rrs gene sequences, representing the taxonomic status of the iso-
late F8 within Enterobacteriaceae family, is shown in Fig. 1. As can be seen, the studied isolate
formed a single cluster with the type strain R. planticola NBRC 14939T at a high level of statistical
support (91%).

Summing all the phenotypic traits with the reported sequence of the 16S rRNA gene fragment,
the strain F8 was identified as R. planticola F8. The isolate R. planticola F8 was deposited in the Russian
Collection of Agricultural Microorganisms (RCAM) as the strain RCAM 05450 and stored at −80 °C
in the automated Tube Store (Liconic Instruments, Liechtenstein). The rrs sequence of the isolate F8
was deposited in the GenBank database (No. OL831016).
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Table 1. Similarity between the isolate F8 and the closest type strains belonging to Enterobacteriaceae
family based on the 16S rRNA gene sequencing
Таблица 1. Сходство изолята F8 с ближайшими типовыми штаммами семейства Enterobacteriaceae
по данным секвенирования гена 16S рРНК

Type strain NCBI accession number Similarity with the isolate F8 (%)
Raoultella planticola NBRC 14939 NR113701 99.72
Raoultella ornithinolytica JCM 6096 NR114736 99.45
Klebsiella aerogenes KCTC 2190 NR102493 99.24
Raoultella electrica 1GB AB762091 99.16
Raoultella terrigena NBRC 14941 AB680714 98.69
Klebsiella grimontii SB73 NR159317 98.54
Klebsiella oxytoca ATCC 13182 NR041749 98.01
Klebsiella pneumoniae DSM 30104 NR036794 97.80
Enterobacter asburiae JM-458 NR145647 96.46
Erwinia amylovora DSM 30165 NR041970 95.73

Fig. 1. Phylogenetic tree generated by the neighbor joining method using partial 16S rRNA gene sequences
reflecting the taxonomic position of the strain F8 isolate within Enterobacteriaceae family. The isolated
strain is highlighted in bold. Type strains are indicated by the letter T. Bootstrap values of more than 30%
are given
Рис. 1. Филогенетическое дерево, построенное методом присоединения соседей с использовани-
ем частичных последовательностей гена 16S рРНК, которое отражает таксономическое положе-
ние изолята штамма F8 внутри семейства Enterobacteriaceae. Выделенный штамм помечен жирным
шрифтом. Типовые штаммы обозначены буквой T. Приведены бутстреп-значения более 30 %

The results of studying the effect of temperature on NP degradation revealed the capacity of R. plan-
ticola F8 to degrade NP in a wide range, +5…+35 °C (Fig. 2). A high level of correlation was found
between temperature and NP biodegradation rate constant k (rs = 0.818; p = 0.0038).
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Fig. 2. Dependence of nonylphenol content in the culture
liquid of the bacterium Raoultella planticola F8 on temper-
ature: 1, abiotic control; 2, +5 °C; 3, +10 °C; 4, +16 °C;
5, +22 °C; 6, +28 °C; 7, +35 °C
Рис. 2. Зависимость содержания нонилфенола в куль-
туральной жидкости бактерии Raoultella planticola F8
от температуры: 1 — абиотический контроль; 2 —
+5 °C; 3 — +10 °C; 4 — +16 °C; 5 — +22 °C; 6 — +28 °C;
7 — +35 °C

At +5 °C, the degradation rate constant k during the fast phase was 0.111 days⁻¹, while half-life t₅₀
was 6.2 days. NP degradation by the isolated strain was accelerated with a rise in the incubation temper-
ature up to +28 °C, which resulted in a statistically significant (p < 0.5) increase in k and decrease in NP
half-life by 2.7 times, as well as in an increase in NP degradation degree from 51 to 71.5%. A further
rise in temperature, up to +35 °C, led to a decrease in k and increase in t₅₀ by 1.2 times (Table 2).

Table 2. Effect of cultivation conditions on destruction of nonylphenol (100 mg·L−1) by Raoultella
planticola F8
Таблица 2. Влияние условий культивирования на деструкцию нонилфенола (100 мг·л−1) Raoultella
planticola F8

Cultivation
condition T, °C

Dissolved
oxygen,
mg·L−1

Initial
pH k, days−1 R² t50, days

Nonylphenol
degradation
degree after
7 days, %

Temperature

+5 0.8 7 0.111 ± 0.004 0.95 6.2 ± 0.2 51 ± 2
+10 0.8 7 0.161 ± 0.005 0.991 4.3 ± 0.3 58.5 ± 1.9
+16 0.8 7 0.212 ± 0.011 0.992 3.3 ± 0.1 65 ± 3
+22 0.8 7 0.251 ± 0.004 0.979 2.8 ± 0.1 67.5 ± 1.2
+28 0.8 7 0.307 ± 0.005 0.99 2.3 ± 0.2 71.5 ± 1.8
+35 0.8 7 0.26 ± 0.01 0.995 2.7 ± 0.2 70 ± 2

Dissolved
oxygen

concentration

+28 0.8 7 0.307 ± 0.006 0.99 2.26 ± 0.01 71.5 ± 1.2
+28 1.08 7 0.525 ± 0.005 0.999 1.32 ± 0.04 81 ± 2
+28 1.31 7 0.66 ± 0.01 0.998 1.05 ± 0.03 85 ± 2
+28 1.53 7 1.15 ± 0.11 0.986 0.6 ± 0.1 91.5 ± 1.9
+28 2.46 7 0.916 ± 0.005 0.944 0.76 ± 0.03 89 ± 2

Initial pH

+28 1.53 5 0.569 ± 0.003 0.985 1.22 ± 0.14 80 ± 2
+28 1.53 6 0.655 ± 0.011 0.999 1.06 ± 0.09 82 ± 2
+28 1.53 7 1.15 ± 0.11 0.986 0.6 ± 0.1 91.5 ± 1.9
+28 1.53 8 0.886 ± 0.009 0.997 0.78 ± 0.04 88 ± 1
+28 1.53 9 0.458 ± 0.006 0.998 1.51 ± 0.08 76 ± 2
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Taking all data into account, it can be concluded that the maximum biodegradation rate was observed
at +28 °C.

As shown, NP degradation by the bacterium R. planticola depends on DO concentration (Fig. 3).

Fig. 3. Dependence of nonylphenol content in the cul-
ture liquid of the bacterium Raoultella planticola F8
on dissolved oxygen concentration: 1, abiotic con-
trol; 2, 0.8 mg·L−1; 3, 1.08 mg·L−1; 4, 1.31 mg·L−1;
5, 1.53 mg·L−1; 6, 2.46 mg·L−1

Рис. 3. Зависимость содержания нонилфенола в куль-
туральной жидкости бактерии Raoultella planticola F8
от концентрации растворённого кислорода: 1 — абио-
тический контроль; 2 — 0,8 мг·л−1; 3 — 1,08 мг·л−1;
4 — 1,31 мг·л−1; 5 — 1,53 мг·л−1; 6 — 2,46 мг·л−1

A rise in DO concentration from 0.8 to 1.53 mg·L⁻¹ led to a statistically significant increase in k
and decrease in t₅₀ by 3.8 times. The degree of NP degradation after 7 days of cultivation dropped
by 1.3 times (Table 2). A further rise in DO concentration, up to 2.46 mg·L⁻¹, resulted in a decrease
in NP biodegradation rate constant and an increase in half-life by 1.3 times.

Based on the results, DO concentration for effective NP degradation by R. planticola should be within
1.53–2.46 mg·L⁻¹.

The results of studying the effect of initial pH on NP degradation by R. planticola revealed that
the highest NP degradation degree, 88–91.5%, was reached after 7 days of cultivation in the pH range
of 7.0 to 8.0 (Fig. 4, Table 2).

Fig. 4. Dependence of nonylphenol content in the cul-
ture liquid of the bacterium Raoultella planticola F8 on ini-
tial pH: 1, abiotic control; 2, pH 5; 3, pH 6; 4, pH 7; 5, pH 8;
6, pH 9
Рис. 4. Зависимость содержания нонилфенола в куль-
туральной жидкости бактерии Raoultella planticola F8
от исходного pH: 1 — абиотический контроль; 2 — pH 5;
3 — pH 6; 4 — pH 7; 5 — pH 8; 6 — pH 9
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The highest degradation rate constant k (1.15 days⁻¹) and the lowest half-life t₅₀ (0.6 days) were
revealed at pH of 7.0. A decrease in pH from 7.0 to 5.0 and an increase to 9.0 resulted in a statistically
significant (p < 0.5) drop in k and a rise in half-life t₅₀ by 2 and 2.5 times, respectively.

Finally, optimal initial pH value for NP biodegradation by R. planticola was determined as 7.0–8.0.
As found, the bacterium R. planticola F8 degrades NP in a wide range of NP concentrations,

from 100 to 900 mg·L⁻¹ (Table 3).

Table 3. Effect of initial nonylphenol concentration on its destruction by Raoultella planticola F8
Таблица 3. Влияние исходной концентрации нонилфенола на его деструкцию Raoultella
planticola F8

Nonylphenol,
mg·L−1 k, days−1 R² t50, days

Nonylphenol
degradation degree

after 7 days, %
100 1.15 ± 0.11 0.986 0.6 ± 0.1 91.5 ± 1.9
300 0.866 ± 0.005 0.914 0.8 ± 0.1 84.8 ± 0.6
500 0.292 ± 0.002 0.976 2.4 ± 0.1 84 ± 2
700 0.22 ± 0.01 0.88 3.2 ± 0.4 78.6 ± 1.4
900 0.12 ± 0.01 0.986 5.8 ± 0.5 55.6 ± 1.3

A high level of correlation (p < 0.001) was registered between NP biodegradation rate constant
and initial NP content (rs = −0.983) and between t₅₀ and initial NP concentration (rs = 0.999). A rise
in NP content in the medium from 100 to 900 mg·L⁻¹ led to a statistically significant (p < 0.05) de-
crease in the degradation rate constant k and an increase in half-life t₅₀ by 9.6 times. The degree of NP
degradation dropped by 1.6 times (Table 3).

DISCUSSION
Recently, one of the main ecological problems was environmental contamination by endocrine

disrupting chemicals, in particular NP which affects the endocrine system of living organisms.
NP degradation in natural environments is caused by its abiotic destruction and biodegradation.

A wide range of bacteria belonging to different genera are known to have NP-degrading capacity:
Acinetobacter,Achromobacter,Alcaligenes,Arthrobacter, Bacillus, Burkholderia, Citrobacter, Corynebac-
terium, Desulfobacterium, Klebsiella, Pseudomonas, Serratia, Sphingomonas, etc. [Corvini et al., 2006;
Gabriel et al., 2005; Ma et al., 2018; Reddy et al., 2017; Xie et al., 2015].

The pathways of NP biodegradation by bacteria are widely presented in scientific literature. Pre-
viously, it was revealed that aerobic NP degradation by bacteria can be initiated either by oxidative
cleavage of the alkyl chain or by oxidative action on an aromatic ring. A putative mechanism for degra-
dation of the alkyl chain includes hydroxylation at the terminal carbon atom (as the first step), oxidation
of the resulting alcohol into the corresponding carboxylic acid, and further degradation via β-oxida-
tion. NP degradation via oxidation of the alkyl chain is characteristic of NP isomers, in which the side
chain is linear or at least not highly branched. NP isomers with highly branched side chains can ini-
tially be destroyed by hydroxylation phenolic ring. Type II ipso-substitution mechanism (hydroxylation
at the carbon atom-4) was described as the first step of degradation pathway, which occurs by oxidation
and replacement of aromatic carbon atom of NP by an alkyl side chain [Bhandari et al., 2021].

As mentioned earlier, the bacterium R. planticola F8, an active NP biodestructor, was isolated from
bottom sediments sampled in the southern Gulf of Finland. This strain belongs to Proteobacteria phy-
lum, Gammaproteobacteria class. Gammaproteobacteria, along with Alphaproteobacteria, are known
as the most abundant bacterial groups in the microbiome of NP-contaminated bottom sediments [Wang
et al., 2015b].
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Raoultella representatives have been associated with degradation of various organic contaminants,
such as drugs [Palyzová et al., 2019], pesticides [Bhatt et al., 2019], polycyclic aromatic hydro-
carbons [Ping et al., 2017], and so on. The ability of R. planticola to degrade NP was revealed
for the first time.

Two phases of NP biodegradation by R. planticola were identified analyzing the degradation curves
under test conditions: the fast and the slow one. It should be noted that a similar two-phase nature of a de-
crease in alkylphenols content was previously found during their destruction by cyanobacteria [Baptista
et al., 2009; Zaytseva, Medvedeva, 2019] and micromycetes [Kuzikova et al., 2020]. The limitation
of NP degradation process at the end of the fast phase can be caused by a decline in the medium quality
which results from formation of metabolites toxic to bacteria [Bai et al., 2017].

Due to their metabolism and capacity to adapt to adverse environmental conditions, microor-
ganisms can degrade a wide range of organic pollutants, including alkylphenols. However, their effi-
ciency depends on many factors, inter alia pollutant concentration and physicochemical characteristics
of the environment, such as temperature, pH, DO concentration, etc. [Abatenh et al., 2017; Watanabe
et al., 2012].

This study allowed revealing that the rate of NP degradation by R. planticola F8 depends on temper-
ature, initial pH, DO concentration, and initial NP content to a large extent. It is well known that temper-
ature is one of the most relevant abiotic factors affecting the degradation of xenobiotics. Temperature
variations can accelerate or decelerate biodegradation by affecting the physiological properties of mi-
crobial degraders, in particular via direct effect on the biological enzymes involved in the degradation
pathway [Abatenh et al., 2017; Khan et al., 2009].

The temperature dependence of NP biodegradation, as well as the optimum temperature (+30 °C),
were revealed earlier during NP degradation by bacterial strains Pseudomonas sp., Acidovorax sp.,
Pseudomonas putida, Citrobacter freundii, and complex microorganisms ZJF composed by three strains
combined: Serratia sp., Klebsiella sp., and Ps. putida [Ma et al., 2018; Watanabe et al., 2012; Xie et al.,
2015].

It is worth noting that previous studies were focused on the ability of bacteria to degrade NP at tem-
peratures above +14 °C [Ma et al., 2018; Watanabe et al., 2012; Xie et al., 2015]. To date, information
on NP degradation at lower temperatures is still lacking.

As shown in our tests, NP destruction by R. planticola F8 also significantly depends on tempera-
ture. This bacterium was found to be highly efficient for NP degradation in a wide temperature range,
+5…+35 °C. The fact that R. planticola F8 is capable of degrading NP even at such a low temperature,
as +5 °C, is of certain interest. Biodegradation rate increases as temperature rises from +5 to +28 °C,
reaching its maximum at +28 °C. A rise in temperature from +28 to +35 °C led to a drop in biodegra-
dation rate. It is assumed that contaminant biodegradation is slowed down at relatively high and low
temperatures due to a decrease in the activity of bacterial and extracellular enzymes [Xie et al., 2015].

Aeration and pH levels significantly affect the biodegradation of organic pollutants.
Oxygen is the most common electron acceptor in the bacterial respiration. During aerobic biodegra-

dation of aromatic compounds, oxygen acts as an electron acceptor for aromatic pollutants, besides
participating in substrate activation via oxygenation reactions [Cao et al., 2009]. As known, in aerobic
conditions, the bacterial biodegradation of alkylphenols, inter alia NP, involves mono- and dioxidases
and multicomponent phenol hydroxylases. These enzymes catalyze chemical reactions cleaving chem-
ical bonds and assisting the transfer of electrons from reduced organic substrate (donor) to another
chemical compound (acceptor). Oxidases play a key role in metabolism of organic compounds, increas-
ing their reactivity or water solubility or causing the aromatic ring cleavage. Generally, introduction
of O₂ atoms into the organic molecule by oxygenase results in the aromatic ring cleavage [Cao et al.,
2009; Karigar, Rao, 2011; Tuan et al., 2011].
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We established thatR. planticola F8 is capable of degrading NP in a wide range of DO concentrations
in the medium (0.8–2.46 mg·L⁻¹). The rate of NP degradation by this bacterium was minimal at the low-
est DO content used in the tests, 0.8 mg·L⁻¹. An increase in DO concentration up to 1.53 mg·L⁻¹ resulted
in a rise in degradation rate. Optimal DO content for NP degradation by R. planticola F8 was determined
as 1.53–2.46 mg·L⁻¹.

The level of pH is known to affect the physiological properties of microorganisms, thus playing a no-
ticeable role in biodegradation of organic pollutants. Like other proteins, microbial enzymes, inter alia
those catalysing biodegradation processes, are extremely sensitive to a medium pH. The changes in pH
level cause alterations in the electric charge of various chemical groups which are present in enzyme
molecules. An imbalance in electrical charges in very acidic and alkaline pH ranges leads to de-
struction of chemical bonds that support the structure of the enzyme, decrease in enzymatic activ-
ity, and denaturation of the enzyme. Consequently, there is a significant deterioration in pollutant
biodegradation [Alneyadi et al., 2017].

As previously reported, pH level affects the bacterial degradation of various organic pollutants:
polyaromatic hydrocarbons, phenol and its derivatives, antibiotics, etc. [Ibrahim et al., 2018; Khan
et al., 2009; Lakshmi, Sridevi, 2009; Liu et al., 2017]. As shown earlier, pH value significantly af-
fects NP degradation by the bacteria Ps. putida and C. freundii with optimal pH levels of 5–7 and 6–7,
respectively, and by complex microorganisms ZJF with optimal pH of 6.0 [Ma et al., 2018; Xie et al.,
2015].

This work investigated effects of initial pH in the range of 5.0–9.0 on NP degradation by the bac-
terium R. planticola F8, and optimal pH level for NP biodegradation was revealed, 7.0–8.0.
Both increasing pH to 9.0 and decreasing it to 5.0 decelerate pollutant biodegradation.

Initial NP concentrations affect the bacterial degradation as well. Earlier studies showed the effect
of initial NP content on efficiency of NP removal by different bacrteria: Acidovorax sp., C. freundii, Ser-
ratia sp., Klebsiella sp., and Ps. putida [Ma et al., 2018; Xie et al., 2015]. For example, an increase in effi-
ciency of NP degradation by Ps. putida and C. freundii was recorded when initial pollutant concentration
was raised from 1 to 5 μg·L⁻¹. However, a further rise in NP content, up to 9 μg·L⁻¹, caused no statisti-
cally significant changes in extent of degradation [Xie et al., 2015]. A rise in initial NP concentration
from 5 to 10–15 mg·L⁻¹ also resulted in an increase in efficiency of pollutant degradation by the bacte-
ria Serratia sp., Klebsiella sp., and Ps. putida up to 60%. But a further rise in initial NP concentration,
up to 100 mg·L⁻¹, led to a drop in degradation efficiency to 30% [Ma et al., 2018].

Our data show as follows: an increase in NP concentration from 100 to 900 mg·L⁻¹ led to a suppres-
sion of degradation efficiency by R. planticola F8, a decrease in degradation rate, and an increase in NP
half-life. The slowdown in biodegradation of pollutants at high concentrations is explained by their toxic
effect on pollutant-degrading microorganisms [Abatenh et al., 2017]. However, it should be noted that
the isolated strain R. planticola F8, despite a statistically significant drop in the degradation rate con-
stant k, a rise in half-life t₅₀ by 9.6 times, and a decrease in the degree of NP degradation by 1.6 times,
was capable of degrading NP at such a high content, as 900 mg·L⁻¹. The same degradative activity at such
a high toxicant concentration was previously registered only in the microbial consortium NP-M2 iso-
lated from bottom sediments, mainly consisting of bacteria of the genera Sphingomonas, Pseudomonas,
Alicycliphilus, and Acidovorax [Bai et al., 2017].

Conclusion. We isolated the bacterial strain F8 from the nonylphenol-contaminated bottom sedi-
ments sampled in the southern Gulf of Finland (the Baltic Sea). Raoultella planticola F8 is capable of de-
grading nonylphenol in aerobic conditions at its different concentrations (up to 900 mg·L⁻¹) and in a wide
range of temperature, initial pH, and dissolved oxygen content.

The results of this study provide useful information for the potential application of the bacterium
R. planticola F8 in bioremediation processes.
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БИОДЕГРАДАЦИЯ НОНИФЕНОЛА
БАКТЕРИЕЙ RAOULTELLA PLANTICOLA F8,
ВЫДЕЛЕННОЙ ИЗ ДОННЫХ ОСАДКОВ

ФИНСКОГО ЗАЛИВА БАЛТИЙСКОГОМОРЯ

Т. Б. Зайцева1, В. И. Сафронова2, А. Д. Руссу1, И. Л. Кузикова1, Н. Г. Медведева1
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Нонилфенол (НФ) — ксенобиотик антропогенного происхождения — является широко распро-
странённым во всём мире загрязнителем окружающей среды. Попадание НФ в объекты окру-
жающей среды вызывает серьёзную озабоченность вследствие его токсичности для водных ор-
ганизмов, животных и человека. Кроме того, НФ известен как эндокринный деструктор. Цель
данной статьи — выделение из донных отложений, отобранных в южной части Финского за-
лива (Балтийское море), и идентификация высокоэффективного штамма бактерий, способного
деструктировать НФ, а также изучение его способности к деградации НФ при различных уров-
нях температуры, pH, концентраций растворённого кислорода и исходных концентраций НФ.
Идентификацию выделенного штамма F8 проводили по фенотипическим признакам с исполь-
зованием стандартных методов, а также методом секвенирования по Сэнгеру фрагмента после-
довательности гена 16S рРНК (rrs). Содержание НФ определяли методом высокоэффективной
жидкостной хроматографии. Новая НФ-деструктирующая бактерияRaoultella planticola F8 выде-
лена из донных отложений, отобранных в Финском заливе. Изолят R. planticola F8 депонирован
в Ведомственной коллекции микроорганизмов сельскохозяйственного назначения ВНИИСХМ
под регистрационным номером RCAM 05450. Последовательность гена rrs изолята R. planticola
F8 депонирована в базе данных GenBank под номером OL831016. Этот штамм высокоэффекти-
вен для деградации НФ в аэробных условиях при различных концентрациях НФ (до 900 мг·л−1),
в диапазоне температур от +5 до +35 °C, начальных значений pH от 5 до 9 и концентраций
растворённого кислорода от 0,8 до 2,46 мг·л−1. Данное исследование — первое, демонстриру-
ющее способность R. planticola транформировать НФ. Результаты этой работы предоставляют
полезную информацию для применения R. planticola F8 в процессах биоремедиации.
Ключевые слова: Raoultella planticola F8, донные осадки, идентификация, нонилфенол,
биодеградация
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Работа посвящена проблемам взаимной адаптации двух чужеродных видов промысловых кра-
бов — камчатского краба Paralithodes camtschaticus и краба-стригуна опилио Chionoecetes
opilio — и реципиентной экосистемы Баренцева моря. Представлены данные о распределении
сообществ мегабентоса, полученные за период с 2006 по 2020 г. Проанализированы динамика
численности крабов и связанные с ней изменения, произошедшие в донных сообществах Барен-
цева моря за указанные годы. Проведено обсуждение механизмов воздействия крабов на дон-
ные сообщества и перспектив освоения ими акватории Баренцева моря. Исследование основано
на результатах количественно-таксономического анализа прилова беспозвоночных в 6010 тра-
лениях стандартным учётным тралом Campelen 1800, выполненных в акватории Баренцева мо-
ря в 2006–2020 гг. в ходе проведения совместной российско-норвежской экосистемной съёмки
на судах Полярного филиала ФГБНУ «ВНИРО» и Института морских исследований (Institute
of Marine Research, Bergen, Trømso). Расширение ареала и увеличение численности камчатского
краба с начала 1990-х гг. привели к его расселению в обширной акватории южной части Барен-
цева моря. В 2006–2010 гг. камчатский краб доминировал в сообществах мегабентоса Мурман-
ской и Канинской банок. К 2016–2020 гг. область его доминирования расширилась на север и во-
сток — до острова Колгуев и южного склона Гусиной банки. Рост численности краба-стригуна
опилио привёл к заселению им огромной акватории в Баренцевом море — от Печорского мо-
ря до архипелага Земля Франца-Иосифа и от архипелага Новая Земля до архипелага Шпиц-
берген. В 2006–2010 гг. численность краба-стригуна опилио начала расти у архипелага Новая
Земля, где он выступал в качестве субдоминанта в сообществах мягких грунтов Гусиной банки.
В 2011–2015 гг. краб-стригун опилио стал доминировать в сообществах Гусиной банки, Ново-
земельской банки, северной части Центральной возвышенности. В то же время он продолжал
увеличивать свою роль как вид-субдоминант практически во всех сообществах у архипелага Но-
вая Земля. Позднее, в 2016–2020 гг., краб-стригун опилио доминировал в бентосных сообще-
ствах на границе с Карским морем между архипелагами Новая Земля и Земля Франца-Иосифа,
на склонах Новоземельской банки, у Центральной банки и в Южно-Новоземельском жёлобе.
Его ареал увеличился и в итоге охватил акваторию от архипелагов Земля Франца-Иосифа и Но-
вая Земля до возвышенности Персея на западе и до Печорского моря на юге. Показано, что кам-
чатский краб будет и дальше входить в состав сообществ юго-восточной части Баренцева моря.
Краб-стригун опилио продолжит миграцию с востока в западную часть моря вплоть до архи-
пелага Шпицберген, где существуют сходные сообщества бентоса; в случае похолодания ми-
грация пойдёт более быстрыми темпами. Возможен сценарий, при котором мелководье архи-
пелага Шпицберген станет новым центром воспроизводства популяции краба-стригуна опилио
в Баренцевом море вместе с нынешним центром у архипелага Новая Земля.
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Большинство донных сообществ крупных морских экосистем, таких как Баренцево море, под-
вержены трансформации, протекающей в пространстве и во времени. Одни из наиболее силь-
ных факторов, влияющих на их перестройку, — флуктуации климата, межвидовая конкуренция
и антропогенное воздействие.

В Баренцевом море такие изменения исследуют довольно давно, и они выявлены на при-
мере макрозообентоса в случае влияния климата и донного тралового промысла [Денисенко,
2003, 2007, 2013; Манушин, 2021a, b], а также пресса со стороны интродуцентов [Захаров и др.,
2022b; Манушин и др., 2021; Стрелкова и др., 2021; Zakharov et al., 2021b]. Однако в связи с появ-
лением многолетних данных о прилове донных беспозвоночных при ихтиологических тралениях
и о выявлении отличий этой части сообщества от макрозообентоса, изучаемого с применением
дночерпателей и драг [Захаров и др., 2021a], возникает вопрос о его реакции на внешнее воздей-
ствие. В литературе бентос, попадающий в ихтиологические тралы, преимущественно называют
мегабентосом [Атлас мегабентосных организмов, 2018; Gutt, Starmans, 1998; Jørgensen et al., 2022;
Rybakova et al., 2019; Zakharov et al., 2020], реже — траловым макробентосом [Колпаков и др.,
2018; Шунтов, Волвенко, 2015].

В последнее время появление новых видов в пределах баренцевоморского шельфа — до-
вольно частое явление [Zakharov, Jørgensen, 2017]. Как правило, это единичные находки и вли-
яние таких вселенцев на нативные сообщества носит преимущественно локальный и ограничен-
ный характер. Исключение составляют камчатский краб Paralithodes camtschaticus (Tilesius, 1815)
и краб-стригун опилио Chionoecetes opilio (Fabricius, 1788). В силу своих размеров они могут быть
отнесены к категории мегабентоса, поэтому исследование их прилова в составе тралового бен-
тоса представляет определённый интерес в рамках изучения как процесса их акклиматизации,
так и связанной с ним динамики бентосных сообществ в Баренцевом море.

С момента вселения в Баренцево море камчатского краба прошло уже более 60 лет [Кам-
чатский краб, 2021], краба-стригуна опилио — более 25 лет [Краб-стригун, 2016; Kuzmin
et al., 1998]. Расширение ареала и рост численности популяции камчатского краба с нача-
ла 1990-х гг. привели к заселению им обширной акватории южной части Баренцева моря.
Область распространения краба-стригуна опилио увеличилась от Гусиной банки (одна на-
ходка в 1996 г.) до обширной акватории в Баренцевом и Карском морях с прилегающими
к ним районами.

Изучение питания камчатского краба и краба-стригуна опилио позволило описать их раци-
он в Баренцевом море и выявить наиболее интенсивно потребляемые группы животных [Краб-
стригун, 2016; Манушин, 2021b; Zakharov et al., 2021b и др.]. Данные о прилове ихтиологических
тралов позволяют оценить расселение крабов-вселенцев, их биомассу в новых районах и воз-
можное влияние на другие виды мегабентоса. В связи с этим цель настоящего исследования —
выявить изменения в структуре мегабентосных сообществ, произошедшие за последние 15 лет
под влиянием камчатского краба и краба-стригуна опилио.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал для данной работы был собран в ежегодных российско-норвежских экосистемных

съёмках в августе — ноябре 2006–2020 гг. (рис. 1А). Исследованиями были охвачены вся аква-
тория Баренцева моря, северо-западная часть Карского моря, восточные районы Норвежского
и Гренландского морей, а также прилегающие участки Северного Ледовитого океана. Траления
в основном выполнялись в узлах стандартной сетки станций с расстоянием между станциями
около 40 морских миль (рис. 1Б).
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Рис. 1. Донные траления, выполненные в 2006–2020 гг. (А) и стандартная сетка станций (Б),
принятая в совместной российско-норвежской экосистемной съёмке
Fig. 1. Position of bottom trawls in 2006–2020 (А) and the standard grid of stations (Б) in the joint
Russian–Norwegian ecosystem survey

Для сбора материала использован учётный донный трал Campelen 1800 [Атлас мегабентосных
организмов, 2018]. За 2006–2020 гг. выполнено 6010 станций. Материал обрабатывали на бор-
ту научных судов по единой методике [Захаров и др., 2022a; Zakharov et al., 2020]. Определе-
ны 1182 таксона, из них 747 — до видового уровня. Таксономическую идентификацию живот-
ных проводили до максимально возможного уровня. Материал по крабу-стригуну опилио и кам-
чатскому крабу собирали с 2004 г. Данные о питании крабов взяты из ранее опубликованных
работ [Манушин, 2021a; Zakharov et al., 2021b].

Для сравнительного анализа представленную в настоящей статье биомассу рассчитывали
на стандартную дистанцию траления в 1 морскую милю. Пелагические и бентопелагические
виды (например, креветка Pandalus borealis Krøyer, 1838) исключены из анализа.

Для оценки изменений, произошедших в сообществах мегабентоса за 15 лет, этот временнόй
период разделён на три: 2006–2010, 2011–2015 и 2016–2020 гг. Станции, выполненные в каж-
дый из указанных периодов и находящиеся на расстоянии не более 35 морских миль от узлов
стандартной сетки станций (рис. 1Б), объединяли для последующего анализа. Станции, распо-
ложенные на большем расстоянии и не входившие в стандартную сетку тралений, исключали
из анализа. Каждая траловая точка была прикреплена только к одному узлу стандартной сет-
ки станций. Варьирование глубин между станциями в узлах решётки по каждому из периодов
составило в среднем около 5 м.

Так как материал, полученный в разные годы на различных судах и обработанный специали-
стами разной квалификации, различался детализацией таксономической обработки, для стан-
дартизации исходных данных и для последующего анализа часть материала не использовали
или объединяли в таксономические группы. Виды и таксоны, отмеченные единожды за весь рас-
сматриваемый период, были исключены из анализа. Также из него были исключены надвидовые
определения широко распространённых и легко идентифицируемых видов [например, Hyas sp.
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при наличии двух хорошо узнаваемых видов — Hyas araneus (Linnaeus, 1758) и Hyas coarctatus
Leach, 1815]. Определения до уровня типа, класса и отряда были исключены из анализа из-
за малочисленности или незначительного вклада в общую биомассу. Виды, имеющие низкую
биомассу (мшанки, гидроиды и амфиподы) и сложные для таксономического определения (губки
и многощетинковые черви), объединяли до ранга семейства.

Для каждой группы станций, объединённых в узлах стандартной сетки тралений, определяли
общий список таксонов и их долю в общей суммарной биомассе. Полученные данные обраба-
тывали методом кластерного анализа k-means с использованием индекса Брея — Кёртиса в каче-
стве постанционной меры сходства. Количество кластеров было определено для каждого периода
на основании проверки оптимального их количества разными статистическими способами — ме-
тодом локтя (elbow method), gap-анализом (gap statistics), методом силуэтов (silhouette method)
и методом кластерного дерева (clustree).

Статистическая обработка данных проведена в программной среде R с использованием биб-
лиотек geosphere, tidyr, tidyverse, ggplot2, clustree, vegan, factoextra и cluster, а также в MS Office
Excel. Карты построены в Golden Software MapViewer 8.

Названия морфоструктур Баренцева моря заимствованы из работы А. Г. Зинченко [2001].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Мониторинг, начатый в 2004–2005 гг., показал, что краб-стригун опилио и камчатский краб

в акватории съёмки встречались на 1 % станций. Далее их встречаемость изменялась: у краба-
стригуна опилио она начала резко расти и к 2020 г. увеличилась практически в 30 раз; у кам-
чатского краба она до 2013 г. оставалась на уровне 2 %, а с 2014 г. стала расти и достигла
4–5 % (рис. 2). Это отражает разные этапы акклиматизации, на которых популяции крабов на-
ходились в рассматриваемый период. Так, камчатский краб находился на последних этапах на-
турализации, в то время как краб-стригун опилио активно осваивал реципиентную экосистему,
расширяя свой ареал и увеличивая численность.

В 2004 г. площадь распространения краба-стригуна опилио составила 20 тыс. км², камчатско-
го краба — 28 тыс. км². К 2020 г. ареал краба-стригуна опилио увеличился более чем в 40 раз,
достигнув 831 тыс. км², в то время как площадь распространения камчатского краба выросла
лишь в 6 раз, составив 176,1 тыс. км². При этом скорости увеличения как частоты встречаемости,
так и площади ареала краба-стригуна опилио были существенно выше, чем таковые у камчатского
краба (рис. 2).

Рис. 2. Частота встречаемости (%) (А) и площадь ареала (км²) (Б) краба-стригуна опилио
и камчатского краба по данным 2004–2020 гг.
Fig. 2. Frequency of occurrence (%) (А) and range area (km²) (Б) of the snow crab and the red king crab
in 2004–2020

Морской биологический журнал Marine Biological Journal 2024 vol. 9 no. 1



36 Д. В. Захаров, И. Е. Манушин, Л. Л. Йоргенсен, Н. А. Стрелкова

Для анализа изменений, произошедших в составе мегабентоса за 15 лет, были выбраны узлы
стандартной сетки станций (рис. 1Б), в которых за весь период исследований были зарегистри-
рованы краб-стригун опилио и камчатский краб. Доля краба-стригуна опилио в общей биомас-
се приловов в занимаемой им акватории постепенно увеличивалась с 0,2 % в 2006 г. до 2 %
в 2011 г. В 2012 г. она возросла до 5 %, а к 2013 г. резко увеличилась до 15 %. В последующие
годы относительная биомасса стабилизировалась и незначительно варьировала на одном уровне,
достигнув в 2020 г. 20,6 %. Относительная биомасса камчатского краба в обследованной аквато-
рии в 2008–2013 гг. оставалась на уровне 1–2 %, однако с 2014 г. она стала резко увеличиваться
и к 2020 г. достигла 28,9 % (рис. 3).

Рис. 3. Динамика соотношения биомассы основных групп мегабентоса и двух вселенцев в их ареале
в Баренцевом море (трёхлетние скользящие средние)
Fig. 3. Dynamics of the ratio of biomass of the main megabenthic groups and two invasive species in their
range in the Barents Sea (three-year moving averages)

В целом в области распространения вселенцев с 2006 г. снизилась доля практически всех
групп мегабентоса: асцидий — с 5 до 0,1 % в 2020 г.; стрекающих (преимущественно актиний) —
с 7 до 1 %; ракообразных (без учёта интродуцентов) — с 6 до 3 %; моллюсков — с 5,2 до 1,3 %. Зна-
чительно уменьшилась доля иглокожих — с 62 % в 2006 г. до 36 % в 2020 г. Не обнаружено изме-
нений в относительном количестве полихет (Annelida на рис. 3), немертин, приапулид и др. (Varia
на рис. 3). Вместе с тем отмечено увеличение доли губок в прилове — с 5 до 10 % (рис. 3).

Динамика относительной биомассы краба-стригуна опилио демонстрирует статистически
значимый положительный тренд (R² = 0,69; p = 0,0015) (рис. 4). При удалении из рас-
чётов данных за 2018 и 2019 гг., когда массовые скопления краба-стригуна опилио были
недообследованы [ICES Working Group, 2020], коэффициент детерминации возрос до 0,79.

Рис. 4. Динамика относительной биомассы
краба-стригуна опилио в его ареале. Сплош-
ной линией представлены трёхлетние скользя-
щие средние значения, пунктиром — линия
линейного тренда
Fig. 4. Dynamics of the snow crab relative biomass
in its range. The solid line represents three-year
moving averages; the dotted line, linear trend
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Скользящая средняя динамики относительной биомассы краба-стригуна опилио в пределах
области его распространения демонстрирует рост, причём с небольшим снижением в послед-
ние годы (рис. 4), однако такая тенденция характерна не для всех частей ареала. Так, на Гу-
синой банке линейный тренд динамики относительной биомассы краба-стригуна опилио за пе-
риод 2006–2020 гг. носит отрицательный характер (рис. 5А), тогда как в районе Центральной
возвышенности и на Новоземельском мелководье он положителен (рис. 5Б–Г).

Рис. 5. Динамика относительной биомассы краба-стригуна опилио в районе Гусиной банки (А),
Центральной возвышенности (Б), южной части Новоземельского мелководья (В) и северной части
Новоземельского мелководья (Г). Сплошной линией представлены трёхлетние скользящие средние
значения, пунктиром — линия линейного тренда (использованы данные всех уловов в районе)
Fig. 5. Dynamics of the snow crab relative biomass in the Goose Bank (А), Central Bank (Б), southern
Novaya Zemlya Bank (В), and northern Novaya Zemlya Bank (Г). The solid line represents three-year
moving averages; the dotted line, linear trend (data from all catches in the area are used)

Доля камчатского краба в суммарной биомассе мегабентоса в пределах его распространения
быстро увеличивалась вплоть до 2015 г., после чего в определённой степени стабилизировалась
на достаточно высоком уровне с незначительной тенденцией к снижению (рис. 6). Динамика отно-
сительной биомассы камчатского краба демонстрирует статистически значимый тренд (R² = 0,81;
p = 0,0012).

Рис. 6. Динамика относительной биомассы
камчатского краба в его ареале
Fig. 6. Dynamics of the red king crab relative
biomass in its range
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По результатам кластерного анализа k-means было выделено по 11 кластеров в первом
и втором анализируемом периоде и 12 кластеров в третьем (рис. 7, табл. 1).

В 2006–2010 гг. краб-стригун опилио стремительно увеличивал свою численность в юго-
восточной части Баренцева моря, достигнув субдоминирования [на фоне доминирования мор-
ской звезды Ctenodiscus crispatus (Bruzelius, 1805)] в сообществах мягких грунтов в районе Гуси-
ной банки [сообщество № 6 на рис. 7 и в табл. 1]. К 2010 г. краб-стригун опилио уже локально
преобладал по биомассе в уловах мегабентоса в этом районе [Любин и др., 2010a].

Рис. 7. Сообщества мегабентоса, выделенные в Баренцевом море и прилегающих водах по ре-
зультатам исследований 2006–2010, 2011–2015 и 2016–2020 гг. Обозначения сообществ приведены
в табл. 1
Fig. 7. Megabenthic communities in the Barents Sea and adjacent waters based on the surveys of 2006–2010,
2011–2015, and 2016–2020. Designations of the communities are given in Table 1
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Таблица 1. Сообщества мегабентоса, выделенные в Баренцевом море в 2006–2010, 2011–2015
и 2016–2020 гг. Обозначения сообществ — те же, что и на рис. 7. Приведены доминанты
и субдоминанты с указанием доли от общей биомассы сообщества (%)
Table 1. Megabenthic communities in the Barents Sea based on the surveys of 2006–2010, 2011–2015,
and 2016–2020. Designations of the communities are the same as in Fig. 7. Dominant and subdominant
species are given with relative biomass indicated (%)

2006–2010 гг. 2011–2015 гг. 2016–2020 гг.
Сооб-

щество
Доминанты

и субдоминанты
Сооб-

щество
Доминанты

и субдоминанты
Сооб-

щество
Доминанты

и субдоминанты

1
Paralithodes
camtschaticus (55,0)
Geodiidae (1,9)
Hippasteria phrygiana (1,7)

1 Paralithodes
camtschaticus (41,7)
Suberitidae (1,8)

1 Paralithodes
camtschaticus (61,2)

2
Gorgonocephalus (14,8)
Ophiopleura borealis (9,7)
Umbellula encrinus (7,6)
Heliometra glacialis (7,3)
Ophiacantha bidentata (5,8)

2
Ophiopleura borealis (21,0)
Gorgonocephalus (12,9)
Molpadia (6,6)
Ophiacantha bidentata (5,6)
Ophioscolex glacialis (4,5)

2 Ophiopleura borealis (24,3)
Chionoecetes opilio (4,9)
Molpadia (4,0)
Gorgonocephalus (3,7)

3 Geodiidae (75,4)
Parastichopus tremulus (1,4)

3 Geodiidae (67,2)
Ancorinidae (4,9)

3 Geodiidae (70,2)
Ancorinidae (4,9)

4 Actiniaria (57,4)
Alcyonacea (7,0)
Hormathiidae (5,1)
Hippasteria phrygiana (3,5)

4 Hormathiidae (8,7)
Actiniaria (6,5)
Urasterias lincki (6,2)
Ctenodiscus crispatus (5,0)

4
Bolocera tuediae (10,1)
Hippasteria phrygiana (10,1)
Parastichopus tremulus (8,2)
Hormathiidae (5,0)
Molpadia (4,5)

5 Gorgonocephalus (48,8)
Actiniaria (2,9)
Heliometra glacialis (2,8)
Ctenodiscus crispatus (2,5)

5 Gorgonocephalus (45,9)
Ctenodiscus crispatus (4,2)
Sabinea septemcarinata (3,1)
Chionoecetes opilio (2,1)

5
Gorgonocephalus (37,6)
Chionoecetes opilio (13,0)
Ophiopleura borealis (4,2)
Ophioscolex glacialis (4,1)

6 Ctenodiscus crispatus (23,7)
Chionoecetes opilio (7,7)
Urasterias lincki (7,0)
Icasterias panopla (6,7)

6
Ctenodiscus crispatus (39,6)
Icasterias panopla (18,6)
Urasterias lincki (10,0)
Sabinea septemcarinata (8,7)
Hormathiidae (5,8)

6
Ctenodiscus crispatus (23,1)
Urasterias lincki (9,6)
Icasterias panopla (6,9)
Polymastiidae (5,0)
Chionoecetes opilio (4,4)

7
Polymastiidae (10,6)
Actiniaria (8,3)
Molpadia (7,5)
Ctenodiscus crispatus (6,2)
Theneidae (4,1)

7 Molpadia (24,8)
Ctenodiscus crispatus (11,2)
Polymastiidae (3,6)
Theneidae (3,6)

7 Molpadia (22,9)
Ctenodiscus crispatus (12,3)
Bathyarca glacialis (7,6)
Polymastiidae (7,1)8

Ciona intestinalis (13,7)
Molpadia (11,5)
Ctenodiscus crispatus (4,3)
Strongylocentrotus (4,3)

9 Strongylocentrotus (35,1)
Sabinea septemcarinata (5,7)
Gorgonocephalus (5,5)
Ctenodiscus crispatus (3,6)

9
Strongylocentrotus (34,4)
Chionoecetes opilio (18,0)
Ctenodiscus crispatus (9,2)
Urasterias lincki (4,6)
Gorgonocephalus (3,6)

9 Strongylocentrotus (37,9)
Chionoecetes opilio (9,9)
Gorgonocephalus (1,7)

10 Heliometra glacialis (27,6)
Actiniaria (6,0)
Sabinea
septemcarinata (3,7)

10
Gorgonocephalus (7,9)
Sabinea septemcarinata (6,4)
Heliometra glacialis (6,1)
Ophiacantha bidentata (5,0)
Strongylocentrotus (4,4)
Ctenodiscus crispatus (4,1)

10
Heliometra glacialis (7,6)
Sabinea septemcarinata (6,0)
Ctenodiscus crispatus (5,6)
Chlamys islandica (5,0)
Ophiacantha bidentata (4,7)
Gorgonocephalus (4,5)

Продолжение на следующей странице…
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2006–2010 гг. 2011–2015 гг. 2016–2020 гг.
Сооб-

щество
Доминанты

и субдоминанты
Сооб-

щество
Доминанты

и субдоминанты
Сооб-

щество
Доминанты

и субдоминанты

11

Sabinea septemcarinata
(15,4)
Cucumaria frondosa (12,7)
Sclerocrangon boreas (7,0)
Hyas araneus (6,4)
Balanus (5,8)
Strongylocentrotus (5,4)

11 Cucumaria frondosa (32,0)
Microcosmus glacialis (4,7)
Balanus (1,9)

11
Cucumaria frondosa (21,2)
Paralithodes
camtschaticus (13,8)
Suberitidae (7,0)
Hormathiidae (2,3)

12
Strongylocentrotus (13,8)
Balanus (10,4)
Chlamys islandica (6,9)
Alcyonidium
gelatinosum (5,6)
Hyas araneus (4,7)

12 Strongylocentrotus (16,2)
Balanus (9,1)
Chlamys islandica (6,9)

13 Chionoecetes opilio (35,3)
Ctenodiscus crispatus (4,1)
Gorgonocephalus (3,3)

В 2011–2015 гг. краб-стригун опилио вышел на позиции субдоминанта в районе Новоземель-
ского мелководья (сообщество № 9 на рис. 7 и в табл. 1) и к северу от Центральной банки (№ 5).
В это время он присутствовал в качестве субдоминанта практически во всех сообществах, разви-
вающихся у архипелага Новая Земля. Площадь некоторых сообществ изменялась: таковая мор-
ских ежей, например, сокращалась (№ 9), а морской звезды C. crispatus (№ 6) — увеличивалась.
Поселения краба-стригуна опилио были непостоянными (см. рис. 5). Так, плотное поселение у Гу-
синой банки сильно уменьшилось, что связано с перераспределением скоплений. При этом пе-
решедшие в районы Центральной возвышенности и южной части Новоземельского мелководья
скопления краба-стригуна опилио наращивали свою долю в сообществах с 2006 г., а в северной
части Новоземельского мелководья — с 2009 г.

В 2016–2020 гг. краб-стригун опилио доминировал в сообществах (№ 13 на рис. 7 и в табл. 1)
между архипелагами Новая Земля и Земля Франца-Иосифа на границе с Карским морем, на скло-
нах Новоземельского мелководья и у Центральной банки, а также в Южно-Новоземельском
жёлобе. Площадь сообществ с субдоминированием этого краба возросла и охватила аквато-
рию от архипелагов Земля Франца-Иосифа и Новая Земля до возвышенности Персея, а так-
же северную часть Печорского моря (№ 2, 5 и 9). К югу от архипелага Земля Франца-
Иосифа краб-стригун опилио выступал субдоминантом в сообществе офиурыOphiopleura borealis
Danielssen & Koren, 1877 (№ 2). На Новоземельском мелководье в сообществе морских ежей рода
Strongylocentrotus Brandt, 1835 (№ 9), главным образом Strongylocentrotus pallidus (G. O. Sars, 1871),
краб-стригун опилио выступал вторым по доминированию видом. В восточной части моря в со-
обществе офиур рода Gorgonocephalus Leach, 1815 (№ 5) и O. borealis (№ 2) краб-стригун опилио
занимал второе место.

В 2006–2010 гг. камчатский краб доминировал среди мегабентосных организмов в прибреж-
ных водах Кольского полуострова, в районе Мурманского мелководья и в водах, примыкающих
к полуострову Канин (сообщество № 1 на рис. 7 и в табл. 1). В сообществе губок (№ 3) у Во-
сточного Мурмана и тепловодных видов (№ 4) у Западного Мурмана он выступал в качестве
субдоминанта.

В 2011–2015 гг. он всё так же доминировал в районе мыса Нордкап и в водах Восточного
Мурмана, но стал реже встречаться в приловах в прибрежной области Западного Мурмана и Мур-
манского мелководья. Плотные скопления камчатского краба в районе южного склона Канинской
банки расширились на восток, к полуострову Канин.
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В 2016–2020 гг. область доминирования камчатского краба значительно расширилась
в северо-восточном направлении: он доминировал в сообществах вокруг всего полуострова Ка-
нин, к северу и западу от острова Колгуев, вокруг Канинской банки и у Гусиной банки. В сооб-
ществе голотурии Cucumaria frondosa (Gunnerus, 1767) (№ 11 на рис. 7 и в табл. 1) камчатский
краб выступал в качестве первого субдоминанта в районах на юге Мурманской банки, на скло-
нах Канинской банки и на юге Гусиной банки. Также он встречался в ограниченном количестве
в сообществах губок рода Geodia Lamarck, 1815 (№ 3), тепловодных видов (№ 4) и мелководных
видов (№ 12) в Печорском море и даже в сообществе краба-стригуна опилио (№ 13) у южной
оконечности архипелага Новая Земля (см. рис. 1 и табл. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ
Исследования динамики сообществ макрозообентоса в Баренцевом море показали, что их из-

менения под воздействием климатических факторов и донного тралового промысла регистриру-
ются с задержкой приблизительно в четыре года [Денисенко, 2013; Любина и др., 2016; Lyubina
et al., 2012]. В случае с более крупными и долгоживущими мегабентосными организмами задерж-
ка регистрируемой реакции на стрессовое воздействие или изменение условий среды должна
быть продолжительнее. По этим соображениям, для анализа изменений в структуре мегабен-
тосной составляющей бентосных сообществ были рассмотрены не ежегодно получаемые данные,
а данные за периоды продолжительностью в пять лет.

Трансформация сообществ в различных частях Баренцева моря может протекать по разным
сценариям (в зависимости от силы воздействия преобладающих факторов).

В южной части моря наиболее значимыми факторами воздействия на бентосные сообще-
ства являются: приток тёплых атлантических вод [Денисенко, 2003, 2007, 2013; Захаров и др.,
2022b], активно ведущийся здесь донный траловый промысел [Любин и др., 2010b], а также хищ-
ничество со стороны камчатского краба [Манушин, 2021a, b] и донных видов рыб (в основном
пикши и камбалы) [Eriksen et al., 2020]. Следует признать, что ни один из перечисленных фак-
торов в течение нескольких последних десятилетий не препятствовал активному процессу ак-
климатизации камчатского краба в южной части Баренцева моря, наращиванию им численности
и расширению ареала.

Длительный период положительных температурных аномалий, наблюдающихся в Баренце-
вом море с конца XX в. [Трофимов и др., 2018; Boitsov et al., 2012], способствовал расселению
краба не только на запад, вдоль побережья Норвегии, но и в восточном направлении, вдоль побе-
режья Кольского полуострова вплоть до Воронки Белого моря, а также Мурманского и Северо-
Канинского мелководий [Камчатский краб, 2021].

Активно осуществляемый в южной части Баренцева моря донный промысел крайне негатив-
но сказывается на мегабентосе [Захаров, Любин, 2012; Любин и др., 2010b; Lyubin et al., 2011;
Løkkeborg, Fosså, 2011], но камчатского краба затрагивает в меньшей степени, так как существу-
ющие на данный момент правила рыболовства РФ направлены на максимальную защиту этого
вида, являющегося ценным промысловым ресурсом. Не допускается прилов крабов в объёме
более 10 экз. на 1 т улова; в случае превышения этого уровня прилова судно должно сменить
позицию на 5 морских миль. Все пойманные крабы, независимо от количества, пола и размера,
должны быть незамедлительно возвращены в среду обитания, что достаточно строго контроли-
руют надзорные органы. Браконьерский промысел локализован преимущественно в прибрежных
водах и оказывает минимальное воздействие на плотные промысловые скопления в открытой ча-
сти моря. К тому же донный траловый промысел является для крабов дополнительным источни-
ком пищи (отходы судовой обработки рыбы и выбросы некондиционной части улова) [Манушин,
2021a], а животные, травмированные тралами, становятся для них привлекательной и лёгкой
добычей [Kedra et al., 2017].
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Единственным негативным фактором из вышеперечисленных можно считать конкуренцию
с донными рыбами, однако промысел активно снижает их давление на донные сообщества,
а потребление рыбами взрослых крабов крайне незначительно [Долгов, Бензик, 2021]. Та-
ким образом, в открытой, южной части Баренцева моря в последние годы сложились весьма
благоприятные условия для расселения камчатского краба.

Более слабо выраженный за анализируемый период рост частоты встречаемости (см. рис. 2)
и области распространения камчатского краба, по сравнению с показателями краба-стригуна опи-
лио, обусловлен меньшей площадью ареала и тем, что значительная часть его популяции скон-
центрирована в прибрежных водах. Кроме того, траловые уловы камчатского краба в открытых
водах (при достаточно редкой сетке станций экосистемной съёмки) во многом носят случайный
характер из-за высокой мобильности группировок крупных половозрелых самцов: они соверша-
ют длительные и протяжённые миграции в поисках пищи и к местам размножения [Беренбойм,
2003]. Значительная доля камчатского краба в общей биомассе мегабентоса объясняется также
тем, что в южной части Баренцева моря траловый прилов мегабентоса достаточно низок. В ка-
честве одной из возможных причин этого обоснованно рассматривают многолетнее негативное
воздействие активного тралового промысла [Любин и др., 2010b]. Так, даже один промысловый
самец весом в несколько килограммов, попавший в трал, может стать причиной превышения всей
биомассы мегабентоса в прилове.

Основными группами макрозообентоса, наиболее активно выедаемыми камчатским крабом,
являются иглокожие и моллюски [Стрелкова и др., 2021]. Среди мегабентосных организмов в пре-
делах области распространения камчатского краба в целом за исследованный период снизилось
также относительное количество актиний, ракообразных и асцидий. Одновременно отмечено уве-
личение относительного количества губок, биомасса которых отрицательно коррелирует с плот-
ностью распределения камчатского краба. В частности, в водах Западного Мурмана (часть побе-
режья к западу от Кольского залива) после уменьшения плотности распределения камчатского
краба зафиксирован рост относительной биомассы губок вплоть до формирования локальных
сообществ с их доминированием.

Изменение структуры донного населения, с замещением губками части бентосного сооб-
щества, ранее было зарегистрировано в районе Святоносского поселения исландского гре-
бешка Chlamys islandica (O. F. Müller, 1776), в области массового развития фауны сестоно-
фагов [Золотарев, 2016; Носова и др., 2018]. Основным фактором, повлиявшим на измене-
ние состава сообщества в этом районе, стал многолетний промысел гребешка. В результа-
те перелова и возникшей на его фоне эпизоотии произошло замещение доминирующего ви-
да (исландского гребешка) другими сестонофагами, преимущественно губками. Они, в от-
личие от более высокоорганизованных животных, слабо подвержены прессу хищников, ин-
фекционным заболеваниям и травматизму от воздействия промысловых драг. Так, наруше-
ние целостности тела губки при механическом воздействии может провоцировать формиро-
вание новых особей на основе образовавшихся фрагментов. В искусственных условиях фраг-
мент губки Geodia barretti Bowerbank, 1858, широко распространённой в Баренцевом море,
за год полностью регенерировал структуру тела и увеличил его массу на 40 % [Hoffmann
et al., 2003]. На данный момент не ясна вероятность обратного процесса — по конкурент-
ному замещению губок гребешками при прекращении их промысла. Вероятно, процесс де-
градации гребешкового поселения под влиянием промысла необратим; тогда восстановление
запаса этого ценного вида до прежнего уровня невозможно. Однако для других видов дан-
ный фактор может оказаться положительным, поскольку губки, образуя плотные поселения,
создают благоприятную среду обитания для многих видов животных [Kedra et al., 2017; Khalaman,
Komendantov, 2011].
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Похожая картина отмечена в районах массовых поселений кукумарии C. frondosa на мел-
ководьях в северо-западной и юго-восточной частях моря (Шпицбергенская, Гусиная и Северо-
Канинская банки, плато Моллера). В период 2006–2010 гг. её сообщество не выделялось в каче-
стве отдельного при кластеризации, а было соединено с сообществом, характерным для мелково-
дий юго-востока моря и части Шпицбергенской банки. В 2011–2015 гг. относительная биомасса
кукумарии в южной части моря увеличилась (см. табл. 1), что может быть связано с постепен-
ным выеданием камчатским крабом определённых групп бентоса и с перестройкой структуры
сообществ. Ранее аналогичные структурные перестройки — уменьшение количества основных
компонентов (таксонов) рациона камчатского краба и увеличение обилия их трофических кон-
курентов, не потребляемых крабом, — были зарегистрированы в макробентосных сообществах
Мотовского залива [Стрелкова и др., 2021]. Сходную картину отмечали и в ряде других водоёмов
при появлении вселенцев [Алимов и др., 2000].

Этологические аспекты биологии камчатского краба и краба-стригуна опилио существенно
различаются. Камчатский краб, области размножения и откорма которого разобщены в простран-
стве, совершает длительные и протяжённые миграции. Как указано выше, в основном это каса-
ется крупных половозрелых самцов промысловых размеров. Самки и молодь являются более
оседлыми и практически круглогодично держатся в узкой прибрежной полосе [Камчатский краб,
2021]. Таким образом, в южной, открытой части Баренцева моря в прилове преобладают крупные
самцы камчатского краба, которые могут быть охарактеризованы как пасущиеся хищники. Меж-
ду тем для краба-стригуна опилио характерна значительно менее выраженная миграционная ак-
тивность; в пределах всего его ареала в уловах встречаются особи обоих полов и всех возрастных
групп с незначительной дифференциацией по глубинам [Zakharov et al., 2021b].

Рост популяции краба-стригуна опилио привёл к заселению им огромной акватории в во-
сточной и северной части Баренцева моря — от Печорского моря до архипелага Земля Франца-
Иосифа и от архипелага Новая Земля до Шпицбергена. В целом расселение краба-стригуна опи-
лио во многом копирует распределение в пределах Баренцева моря тихоокеанских по происхож-
дению видов, например моллюсков букцинид [Захаров, 2013]. В настоящее время тихоокеанские
виды встречаются повсеместно в Баренцевом море, однако устойчивый фаунистический ком-
плекс они формируют на Новоземельском, Канинско-Печорском и Медвежинско-Надеждинском
мелководьях. Фаунистическое сходство донного населения свидетельствует о близости условий
обитания в этих удалённых друг от друга районах.

В настоящее время ареал краба-стригуна опилио продолжает расширяться на запад, в на-
правлении архипелага Шпицберген, где бентос сходен по видовому составу и количественным
характеристикам с сообществами, широко распространёнными в области наиболее плотных
современных скоплений краба-стригуна опилио.

При этом современные данные свидетельствуют о том, что расширение ареала краба-стригуна
опилио в западном направлении происходит значительно медленнее, чем на восток, в прилега-
ющие районы Карского моря [Zalota et al., 2018, 2019, 2020; Zimina, 2014]. По-видимому, ос-
новным фактором, который тормозит его распространение на запад, в настоящее время являет-
ся потепление вод Баренцева моря, наблюдающееся на протяжении последних нескольких деся-
тилетий [ICES Working Group, 2022]. Очевидно, что в случае похолодания процесс заселения
крабом-стригуном опилио западной части моря может ускориться [Баканев, 2017] и в районе
архипелага Шпицберген может сформироваться новый центр его воспроизводства в дополнение
к имеющемуся у архипелага Новая Земля.

В период 2006–2010 гг. в Гусиной банке в отдельные годы прилов краба-стригуна опилио
достигал 30–40 % от массы улова; в последующие годы произошли снижение его численно-
сти в этом районе и формирование новых плотных поселений значительно севернее, в области
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Северо-Новоземельского мелководья и восточных склонов Центральной возвышенности и воз-
вышенности Персея. Снижение численности краба-стригуна опилио и его значимости в мегабен-
тосной части бентосного сообщества в районе Гусиной банки может быть связано как с влиянием
тёплых вод одной из ветвей Нордкапского течения, так и с уменьшением кормовой базы после
взрывного роста численности вселенца.

Интересен также факт наличия в 2006–2010 гг. сообщества с доминированием асцидии Ciona
intestinalis (Linnaeus, 1767) в районе Центральной впадины (№ 8 на рис. 7 и в табл. 1). В следую-
щие два периода оно уже не выделялось, оно было поглощено сообществом с доминированием
голотурий рода Molpadia Cuvier, 1817. Отчасти это может быть обусловлено выеданием асци-
дии растущей популяцией краба-стригуна опилио. Большой размер, мягкое цилиндрическое тело
без защитной оболочки, прикреплённый образ жизни — всё это, скорее всего, сделало асцидий
уязвимыми для вселенца-хищника при его массовом появлении, в отличие от закапывающихся
в грунт мольпадий.

Безусловно, при похолодании частота встречаемости и ареал краба-стригуна опилио будут
увеличиваться [Баканев, 2017], однако рост численности вселенца в уже освоенных акваториях
маловероятен, поскольку основным лимитирующим фактором в этом случае выступает не тем-
пература окружающей среды, а кормовая база. По всей видимости, после заселения определён-
ных районов будут происходить перераспределение скоплений в подходящие для вида смежные
сообщества и, возможно, дальнейшее уменьшение численности вселенца до определённого, оп-
тимального уровня. На данный момент похожая картина наблюдается в Гусиной банке и в неко-
торой мере в южной части Новоземельского мелководья, где рост численности вселенца снижа-
ется или уже прекратился. Скорее всего, новые урожайные поколения будут возникать локально
во впервые осваиваемых вселенцем акваториях, например в районах архипелагов Шпицберген
и Земля Франца-Иосифа, а также возвышенностей северо-центральной части моря.

Как и камчатский краб, краб-стригун опилио вытесняет или замещает аборигенные виды пу-
тём их поедания или конкуренции за пищу. Однако из-за своих меньших размеров краб-стригун
опилио, скорее всего, не способен поедать крупных особей мегабентоса; он оказывает влияние
через выедание их молоди. Отчасти пресс вселенца на мегабентос может снижаться за счёт
потребления крабом макрозообентоса.

В последние годы доля краба-стригуна опилио в уловах в давно освоенной им акватории
держится на уровне около ⅕ общей биомассы тралового мегабентоса. Можно предположить,
что в условиях Баренцева моря такое соотношение является оптимальным и в перспективе будет
сохраняться в пределах всей акватории, освоенной этим видом.

Очевидно, что появление краба-стригуна опилио и камчатского краба в экосистеме Барен-
цева моря не ведёт к увеличению общей биопродуктивности водоёма, так как последняя пол-
ностью определяется уровнем доступных для донного населения пищевых ресурсов [Зенкевич,
1970], то есть первичной продукции. В случае рассматриваемых вселенцев речь идёт только о пе-
рераспределении энергетических потоков и о наращивании их биомассы за счёт нативных ви-
дов. Будучи исключительно плотоядными животными, эти два вида не привносят в пищевую
пирамиду новые или невовлечённые источники биогенных элементов (например, невостребо-
ванный детрит или планктон), а лишь эксплуатируют и трансформируют существующие донные
сообщества [Биологические инвазии, 2004; Шадрин, Ануфриева, 2019].

Очевидно, что в текущих условиях оба краба продолжат расширять свой ареал в рамках
комфортного диапазона условий и наличия достаточной кормовой базы. Камчатский краб будет
и дальше встраиваться в сообщества Печорского моря и прилегающих к нему акваторий. Однако
продвижение его на север, скорее всего, ограничится Гусиной банкой и плато Моллера, а на во-
сток — мелководьями, подверженными зимнему выхолаживанию. Ареал краба-стригуна опилио
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охватит всю северную и восточную часть моря, за исключением районов, находящихся под вли-
янием тёплых атлантических вод. Его распределение будет неравномерным, однако площадь
сообществ мегабентосных организмов с его доминированием увеличится. Взаимная конкурен-
ция между вселенцами окажется, скорее всего, минимальной и будет наблюдаться лишь на сты-
ке ареалов. При климатических флуктуациях ареалы крабов будут изменяться в противофазе:
при потеплении ареал камчатского краба станет расширяться, а краба-стригуна — уменьшаться,
и наоборот.

Таким образом, в настоящее время донные сообщества Баренцева моря находятся в со-
стоянии трансформации, вызванном длительным периодом потепления и появлением но-
вых инвазивных видов. Представленные результаты позволяют предположить, что в процес-
се освоения рассматриваемыми крабами всей доступной для них акватории донное населе-
ние Баренцева моря претерпит значительные структурные изменения в пределах всей области
их распространения.

Материал для данной работы был собран в рамках государственного задания Полярного филиала
ФГБНУ «ВНИРО» и Института морских исследований в Бергене. Публикация подготовлена в рамках
государственного задания ЗИН РАН № 122031100275-4.
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IMPACT OF THE RED KING CRAB AND THE SNOW CRAB
ON THE BARENTS SEA MEGABENTHIC COMMUNITIES

D. Zakharov1, I. Manushin2, L. Jørgensen3, and N. Strelkova2
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The work is devoted to problems of mutual adaptation of two invasive commercial crab species, the red
king crab Paralithodes camtschaticus and the snow crab Chionoecetes opilio, and the recipient ecosys-
tem of the Barents Sea. Data on the distribution of megabenthic communities obtained for 2006–2020
are provided. The dynamics of invasive crab populations is analyzed, and related changes that oc-
curred in the Barents Sea bottom communities during this period are studied. Mechanisms of the im-
pact of crab species on bottom communities and prospects for their colonization of the Barents Sea
are discussed. The research is based on the results of quantitative and taxonomic analysis of bycatch
in 6,010 bycatches with a Campelen 1800 trawl performed in the Barents Sea in 2006–2020 during
the joint Russian–Norwegian ecosystem survey on RV of the Polar branch of VNIRO and the Institute
of Marine Research. The expansion of the range and increase in abundance of the red king crab since
the early 1990s led to its colonization of the vast area of the southern Barents Sea. In 2006–2010,
this species dominated in megabenthic communities around the Murmansk Rise and Kaninskaya Bank.
In 2016–2020, the red king crab spread north and east – up to the Kolguev Island and the southern slope
of the Goose Bank. An increase in abundance of the snow crab resulted in its colonization of a huge
area in the Barents Sea: from the Pechora Sea to the Franz Josef Land archipelago and from the Novaya
Zemlya archipelago to the Spitsbergen archipelago. In 2006–2010, the snow crab abundance started
to increase in the Novaya Zemlya archipelago area; there, it was a subdominant species in communi-
ties of soft sediments of the Goose Bank. In 2011–2015, the snow crab began to dominate in com-
munities of the Goose and Novaya Zemlya banks and the northern Central Bank. At the same time,
it continued to increase its role as a subdominant species in almost all megabenthic communities near
the Novaya Zemlya archipelago. Later, in 2016–2020, this species dominated in benthic communi-
ties on the boundary with the Kara Sea between the Novaya Zemlya and Franz Josef Land archipela-
gos, on the slopes of the Novaya Zemlya Bank, near the Central Bank, and in the Southern Novaya
Zemlya Trench. Its range increased and covered the area from the Franz Josef Land and Novaya Zemlya
archipelagos to the Perseus Bank in the west and to the Pechora Sea in the south. As shown, under cur-
rent climatic conditions, the red king crab will remain part of megabenthic communities in the south-
eastern Barents Sea. The snow crab will continue to migrate from the east to the western Barents
Sea, up to the Spitsbergen archipelago, where similar benthic communities exist; in case of colder
conditions, its migration will occur faster. A scenario is possible in which shallow waters of the Spits-
bergen archipelago will be a new reproductive center of the snow crab population in the Barents Sea,
along with the current center near the Novaya Zemlya archipelago.
Keywords:Barents Sea, megabenthos, bottom communities, red king crab, Paralithodes camtschaticus,
snow crab, Chionoecetes opilio
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«Атлантификация» Баренцева моря приводит к уменьшению площади ледяного покрова и уве-
личению периода открытой воды. Этот процесс влияет на всю пелагическую экосистему Ба-
ренцева моря, где основная часть годовой первичной продукции фитопланктона формируется
во время весеннего цветения. Концентрация хлорофилла a отражает изменения биомассы фи-
топланктона и может служить показателем его продукционных характеристик. Весной 2021 г.
на свободной ото льда акватории Баренцева моря были исследованы гидрологические характе-
ристики водных масс и особенности распределения концентрации хлорофилла a и биогенных
элементов. Этот год характеризовался отрицательными аномалиями ледовитости. Расположе-
ние и протяжённость зон повышенных (или пониженных) концентраций хлорофилла a согла-
совались с чередованием водных масс. Были выявлены разобщённые центры ранневесеннего
цветения ― в прибрежных водах на юго-востоке и юго-западе Баренцева моря. В конце мар-
та ― начале апреля максимальные концентрации хлорофилла a в прибрежных водах достигали
значений около 1 мг·м−3. В это же время в баренцевоморских и арктических водах максимум
концентраций не превышал 0,20 мг·м−3. Распределение биогенных элементов соответствовало
таковому в зимний период, когда вертикальные градиенты этих параметров ещё не сформиро-
вались. Величи́ны насыщения вод кислородом выше уровня 100 % (в разной степени на всей
исследованной акватории) характеризовали активизацию процесса фотосинтеза в фитопланк-
тонном сообществе. Анализ многолетних данных свидетельствует, что последующее активное
весеннее цветение фитопланктона в годы с отрицательными аномалиями ледовитости наступа-
ло уже во второй-третьей декаде апреля в различных типах водных масс Баренцева моря ―
в арктических, атлантических и прибрежных водах (максимум концентраций хлорофилла a до-
стигал 5,69 мг·м−3 в арктических водах). В мае процесс весеннего цветения охватывал уже всю
акваторию Баренцева моря и все типы водных масс (максимум концентраций хлорофилла a ―
5,08–5,77 мг·м−3). В аномально холодные годы низкое положение ледовой кромки в марте ―
апреле ограничивало возможную область развития фитопланктона, а активная фаза его цвете-
ния (согласно спутниковым данным) наступала гораздо позже, в мае. «Атлантификация» Ба-
ренцева моря способствует распространению весеннего цветения фитопланктона на большей
акватории, что может влиять на годовые продукционные показатели всей пелагиали.
Ключевые слова: хлорофилл a, весеннее цветение, водные массы, «атлантификация»,
Баренцево море

Изменение климата оказывает и, по прогнозам, будет продолжать оказывать значительное
воздействие на морские экосистемы Арктики с последствиями на различных уровнях: пелагиче-
ском, бентическом и симпагическом. Наблюдаемое резкое потепление в арктическом бассейне,
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которое началось в 1980-х гг. под влиянием глобальных климатических аномалий [Barber et al.,
2008; Comiso, Hall, 2014], привело к изменениям климатических и гидрологических параметров
Баренцева моря. В последнее время фиксируются увеличение объёма и повышение температуры
атлантических вод, поступающих в Баренцево море, а также связанные с этим беспрецедентное
сокращение морского льда и увеличение периода открытой воды [Алексеев, 2015; Boitsov et al.,
2012; Zhichkin, 2015].

Термин «атлантификация» впервые был использован, чтобы охарактеризовать периодиче-
скую смену вертикальной структуры вод в центральной части Баренцева моря [Reigstad et al.,
2002]. В дальнейшем это понятие было расширено на всё Баренцево море и определено как воз-
растание притока атлантических вод, приводящее к сокращению морского льда в море. В настоя-
щее время термин применим уже ко всему бассейну Нансена. Усиление «атлантификации» Север-
ного Ледовитого океана заключается в расширении зоны влияния атлантических вод на его гид-
рологический и ледовый режим [Аксенов, Иванов, 2018]. Баренцево море, являясь своеобразным
теплообменником Северного Ледовитого океана, выделяет большую часть поступающего океан-
ского тепла из Северной Атлантики. Связанный с этим теплообмен между воздухом и морем
играет решающую роль как в регулировании климата, так и в определении глубинной циркуля-
ции в Северном Ледовитом океане и за его пределами. Согласно прогнозам климатической мо-
дели, весьма вероятно, что охлаждающая роль Баренцева моря будет продолжать расширяться
до Карского моря, а затем до Арктического бассейна в условиях потепления климата. В резуль-
тате арктическая «атлантификация» в будущем станет усиливаться и смещаться к полюсу [Shu
et al., 2021].

В настоящее время уровень знаний о том, кáк климат влияет на сроки начала весеннего цве-
тения фитопланктона, его продолжительность и уровни количественного развития первичных
продуцентов арктических вод, остаётся ограниченным. Предполагается, что сокращение площа-
ди морского льда в Северном Ледовитом океане приведёт к увеличению первичной продукции
фитопланктона [Kahru et al., 2011; Wassmann, 2011]. Этому будут способствовать увеличение
площади открытой воды, более продолжительный вегетационный период и дополнительный экс-
порт углерода в пелагиаль из атмосферы [Lewis et al., 2020]. Все эти факторы могут повлиять
на фенологию цветения фитопланктона в Баренцевом море [Dong et al., 2020; Oziel et al., 2017].
Изменение сезонных границ морского льда, связанное с уменьшением ледяного покрова, в Барен-
цевом море уже привело к смещению весеннего и летнего цветения фитопланктона в северном
и восточном направлениях [Oziel et al., 2017].

В арктической и субарктической зоне Мирового океана основная часть годовой первичной
продукции формируется во время весеннего цветения фитопланктона; всё дальнейшее разви-
тие экосистемы арктических морей в течение года определяется уровнем весеннего цветения.
Под цветением фитопланктона понимают ежегодно повторяющееся повышение его общей био-
массы. В северной части Баренцева моря начало этого процесса традиционно связывают с при-
кромочной ледовой зоной, в юго-восточной части ― с районами мелководий и струями основных
атлантических течений [Кузнецов, Шошина, 2003; Планктон морей Западной Арктики, 1997;
Biological Atlas, 2022]. Начало цветения определяется совпаденем ряда физических факторов:
таяния льда, количества поступающего света, стратификации водной толщи, ветрового переме-
шивания, обеспеченности биогенными элементами и т. д. [Fujiwara et al., 2014; Park et al., 2015;
Wang et al., 2018]. Цветение начинается, по данным разных авторов, в марте-апреле [Biological
Atlas, 2022; Qu et al., 2006] или апреле-мае [Кузнецов, Шошина, 2003; Планктон морей Западной
Арктики, 1997]. Основными, доминирующими видами являются представители арктических ди-
атомовых водорослей неритического происхождения [Makarevich et al., 2012]. Весеннее цветение
в Баренцевом море достигает своих максимальных значений в мае на всей свободной ото льда
акватории, включая зону дрейфующих льдов, и затухает в летние месяцы, а отмеченные в ряде
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случаев вспышки фитопланктона летом в прикромочной ледовой зоне носят вторичный, фа-
культативный характер [Кузнецов, Шошина, 2003; Biological Atlas, 2022; Wassmann et al., 2006].
Как правило, исследования in situ охватывают только небольшие участки моря (меридиональные
или широтные разрезы), что не позволяет сделать выводы об остальной части акватории. Более
полную картину можно найти в работах на основе спутниковых наблюдений. Однако для вы-
соких широт получение спутниковых данных затруднено ввиду высокой облачности и связано
со значительными их искажениями в результате осреднений.

В марте ― апреле 2021 г. были проведены экспедиционные исследования на свободной ото
льда акватории Баренцева моря. Целью работы являлось выявление центров ранневесеннего цве-
тения фитопланктона. Для этого определяли концентрацию хлорофилла a, изменчивость которой
в целом может отражать изменчивость биомассы фитопланктона и служить показателем общего
обилия и продуктивности фитопланктонного сообщества.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Работы были проведены в ходе рейса НИС «Дальние Зеленцы» в период с 10 марта по 12 ап-

реля 2021 г. и охватили обширную часть акватории Баренцева моря, свободную ото льда. Было
выполнено 9 разрезов в широтном и меридиональном направлении, включавших 52 гидрологиче-
ские станции и 34 комплексные станции (рис. 1). Нумерация станций и разрезов ― в соответствии
с рейсовыми записями.

Рис. 1. Расположение станций и ледовые условия, Баренцево море, март ― апрель 2021 г. Положение
кромки льда по [EOSDIS Worldview, 2022; Johannessen et al., 2007]
Fig. 1. Location of stations and ice conditions, the Barents Sea, March–April 2021. The ice edge location
according to [EOSDIS Worldview, 2022; Johannessen et al., 2007]
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Для описания гидрологической структуры водных масс в районе исследований были ис-
пользованы материалы рейсового отчёта [2021]. На 52 станциях был выполнен комплекс
гидрологических работ. Температуру и солёность воды определяли с помощью CTD-зонда
SBE 19plus V2 SeaCAT (Sea-Bird Scientific, США). На основании полученных данных были
построены изолинии температуры и солёности вдоль разрезов. Для выделения водных масс
использован метод TS-анализа [Мамаев, 1987].

Отбор проб морской воды для последующего определения концентраций хлорофилла a (да-
лее ― Chl-a) (мг·м−3) осуществляли на горизонтах 0, 25 и 50 м. Использовали батометры Нис-
кина на 5 и 10 л (Hydro-Bios, Германия). Всего отобрано и обработано 114 проб. Мы при-
держивались методических рекомендаций [Aminot, Ray, 2000], основанных на классическом
методе определения концентраций Chl-a ЮНЕСКО [Determination of Photosynthetic Pigments,
1966]. Отклонения от методики не допускались. Пробы воды объёмом 5 л для каждого гори-
зонта фильтровали немедленно на вакуумной установке в судовой лаборатории. Использова-
ли мембранные фильтры «Владипор» диаметром 47 мм и размером пор 0,6 мкм. После филь-
трации фильтры, сложенные пополам осадком внутрь, хранили в морозильной камере в экси-
каторе с силикагелем при температуре −20 °C. Дальнейшую обработку образцов проводили
в стационарной гидрохимической лаборатории. Осадок экстрагировали 90%-ным ацетоном. По-
сле гомогенизации проводили центрифугирование образцов при 8000 об.·мин−1. Концентрацию
Chl-a в экстракте определяли на спектрофотометре Nicolet Evolution 500 (Spectronic Unicam,
Великобритания).

Для анализа пространственного распределения концентраций Chl-a по всей акватории мо-
ря привлекали данные спутникового дистанционного зондирования. Использовали дешифрован-
ные снимки NASA [Ocean Color NASA, 2022]. К анализу привлекали суточные и осреднён-
ные (за месяц) данные. Использовали Level-3 CHL со спутников SeaWiFS (материал за 1998 г.)
и MODIS-Aqua (материал за 2021 г.). Данные с сайта NASA импортировали в ГИС-приложение
ArcMAP и формировали растровые изображения пространственного распределения Chl-a
за определённый период.

Для гидрохимических исследований образцы морской воды были отобраны на горизонтах 0,
10, 25, 50 и 100 м и в придонном слое. Концентрации растворённого кислорода (O2) (мг·л−1)
определяли с помощью анализатора кислорода МАРК-303 (ВЗОР, Россия). Показатель
кислотно-щелочного равновесия (pH) измеряли в нефильтрованных пробах воды на иономе-
ре И-500 («Аквилон», Россия) с приведением к значению in situ. Неорганический раство-
рённый фосфор (P-PO4) определяли методом Мёрфи и Райли, растворённый кремний (Si-
SiO3) ― методом Королёва, нитриты (N-NO2) и нитратный азот (N-NO3) ― методом Бенд-
шнайдера и Робинсона [Руководство по химическому анализу, 2003; Chemical Methods, 1983;
Methods of Seawater Analysis, 1999]. Показатели измеряли на спектрофотометре ПЭ-5300ВИ
(«Экросхим», Россия).

При анализе данных использовали значения содержания атлантических (fa, %)
и речных (fr, %) вод, а также вод, трансформированных в результате ледообразова-
ния/ледотаяния (fi, %). Эти величи́ны получены расчётным путём по представленным в работе
А. А. Намятова [2021a] зависимостям.

Эти зависимости получены при анализе 2200 результатов параллельных определений солёно-
сти и изотопного параметра δ18O в период с 1978 по 2014 г. в Баренцевом море разными авто-
рами, в различные времена года и на различных горизонтах. Обоснование возможности исполь-
зования данных зависимостей за пределами имеющегося ряда наблюдений солёность ― δ18O
рассмотрено А. А. Намятовым [2021b].
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РЕЗУЛЬТАТЫ
Водные массы на выполненных разрезах. Баренцевоморская водная масса. Разрезы I

и II были выполнены 21–26 марта в районе Центральной котловины Баренцева моря. Поверхность
воды в этом районе не охлаждается зимой тáк сильно, как в юго-восточной части моря, благодаря
действию тёплых атлантических течений. На станциях разреза I водная толща была хорошо пере-
мешана от поверхности до дна и занята баренцевоморскими водами, которые имели температуру
0…−0,5 °C и солёность 34,72–34,83 PSU (рис. 2).

Рис. 2. Температура (T, °C) и солёность (S, PSU) на разрезах: a ― разрез I; b ― разрез II
Fig. 2. Temperature (T, °C) and salinity (S, PSU) at the transects: a, transect I; b, transect II

В наиболее глубоководной части разреза (ст. 28–30) на глубинах более 150 м ощущалось влия-
ние атлантических течений, выраженное незначительным повышением температуры (до +0,5 °C)
и солёности (до 34,91 PSU). На ст. 33–35 разреза II перемешанный слой воды распространялся
до глубины 100–150 м. Его характеристики температуры и солёности соответствовали баренцево-
морским. Под перемешанным слоем температура несколько снижалась, а солёность возрастала.
На ст. 36 на глубине около 100 м обнаруживалась тёплая (+2,2 °C) струя трансформированных
атлантических вод Новоземельского течения, сохранивших свою идентичность только в поле
температур (не в поле солёностей).

На ст. 32 разреза I, наиболее приближенной к кромке льда, зарегистрировано максимальное
значение насыщенности воды растворённым кислородом ― 102 %. Величина в более западной
части разреза не превышала 100 %.

Колгуевская водная масса. Съёмка с высоким пространственным разрешением (расстоя-
ние между станциями от 5 до 10 морских миль) была проведена вблизи кромки льда в север-
ной и юго-восточной частях моря. Разрезы III, IV и V располагались в юго-восточной части
Баренцева моря. В эту часть с Беломорским течением поступает вода из Белого моря с солё-
ностью около 33 PSU. Наибольшая солёность в данном районе наблюдается в период с ноября
по февраль. Понижение солёности, связанное с поступлением опреснённых вод из Белого моря,
начинается уже в марте и затрагивает не только поверхностный слой, но и промежуточный
и даже придонный [Ожигин и др., 2016]. В течение зимних месяцев свободная ото льда аква-
тория Баренцева моря интенсивно охлаждается. Под действием конвективного и ветрового пе-
ремешивания в этот период образуется относительно однородный по температуре и солёности
слой толщиной 100–150 м. В мелководных районах моря перемешивание может достигать дна.
Структура водной толщи усложняется весной в связи с началом таяния льда. Работы здесь были
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выполнены 27–29 марта, когда весеннее таяние льда ещё не началось. На разрезах III и IV тем-
пература и солёность с глубиной монотонно росли. Температура поверхности воды составля-
ла −1,8…−1 °C, у дна была близка к 0 °C, а на некоторых станциях достигала положительных
значений (рис. 3).

Рис. 3. Температура (T, °C) и солёность (S, PSU) на разрезах: a ― разрез III; b ― разрез IV;
c ― разрез V
Fig. 3. Temperature (T, °C) and salinity (S, PSU) at the transects: a, transect III; b, transect IV; c, transect V

Минимальное значение солёности на поверхности составляло 33,9 PSU. Максимальное бы-
ло зафиксировано у дна ― 34,6 PSU. На разрезе V (ст. 49 и 50) на глубине 100 м была обна-
ружена струя тёплых вод (+1,4 °C) с солёностью 34,7 PSU. Эти станции приурочены к Северо-
Новоземельскому жёлобу, являющемуся одним из путей распространения трансформированных
атлантических вод Новоземельского течения. В общем виде станции разрезов III, IV и V мо-
гут быть отнесены к колгуевской структуре водных масс. В районе этих разрезов характери-
стики и структура водной толщи определяются преимущественно поступлением опреснённых
вод из Белого моря, большим объёмом речного стока в юго-восточную часть Баренцева моря
и интенсивным перемешиванием вод до дна в осенне-зимний период.

Восточные станции этих разрезов были выполнены в непосредственной близости от кромки
льда. На данных станциях величи́ны насыщенности вод растворённым кислородом были ниже
100 %. Однако при удалении от кромки на северо-запад было зарегистрировано превышение по-
роговой величины́ в 100 %, что указывает на положение первых весенних очагов активизации про-
цесса фотосинтеза. На более южном разрезе III эта область приурочена к поверхностному слою
ст. 42 (101 %), а на более северных разрезах IV и V область с наибольшими значениями данной
величины́ была расположена в слое 40–60 м. Максимумы составляли 101 и 104 % соответственно.
Распределение остальных биогенных элементов по разрезам было пятнообразным.

Арктическая водная масса. Разрезы VI, VII и VIII были выполнены 31 марта ― 3 апреля
в северной части моря вблизи ледовой кромки; талый слой в период исследований отсутство-
вал. На разрезах VI и VII вся водная толща была занята водой арктического происхождения.
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Температура и солёность увеличивались с глубиной, у дна достигали −0,8 °C и 34,82 PSU со-
ответственно (рис. 4). На разрезе VIII также преобладали арктические воды, однако на ст. 61
и 64 у дна ощущалось влияние атлантических вод. Температура достигала положительных зна-
чений (+0,5 °C). В этом районе существует сложная система течений, способных приносить
как атлантические воды с западной границы Баренцева моря, так и сильно трансформированные
атлантические воды, прошедшие через Арктический бассейн.

Рис. 4. Температура (T, °C) и солёность (S, PSU) на разрезах: a ― разрез VI; b ― разрез VII;
c ― разрез VIII
Fig. 4. Temperature (T, °C) and salinity (S, PSU) at the transects: a, transect VI; b, transect VII;
c, transect VIII

Превышение насыщения воды кислородом фиксировали в поверхностном слое на про-
тяжении почти всего разреза VIII, являющегося наиболее западным в этой группе разре-
зов. В поверхностном слое южной его части величина насыщения кислородом достигала
105 % (ст. 64), а превышение порогового значения в 100 % в поверхностном слое было отме-
чено фактически на протяжении всего разреза. В поверхностном слое других, более восточных
разрезов в этой водной массе величи́ны насыщения кислородом были менее 100 %: значения
составляли 98–99 %.

Атлантическая и прибрежная водные массы. Работы на стандартном океанографиче-
ском разрезе «Кольский меридиан» были выполнены 8–12 апреля. Разрез располагался на пути
распространения тёплых вод Нордкапского течения и опреснённых вод Мурманского прибреж-
ного течения. В южной части разреза (ст. 74–76) понижение солёности (до 34,44–34,65 PSU) обу-
словлено пресноводным стоком рек Северной Норвегии и Кольского полуострова, переносимым
Норвежским и Мурманским течениями (рис. 5). Граница распространения опреснённых при-
брежных вод определялась на поверхности моря между ст. 74 и 73. В центральной части раз-
реза (ст. 67–73) определялись атлантические воды высокой солёности (34,95 PSU). На ст. 66
основная водная толща была занята арктическими водами, имеющими отрицательную темпера-
туру (−1,2 °C) и пониженную солёность (34,44 PSU). У дна на ст. 66 определялся слой более
тёплой (+0,8 °C) и более солёной (34,84 PSU) трансформированной атлантической воды.
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Рис. 5. Температура (T, °C) и солёность (S, PSU) на разрезе «Кольский меридиан»
Fig. 5. Temperature (T, °C) and salinity (S, PSU) at transect “Kola Meridian”

На этом разрезе, в отличие от других, в поверхностном слое от южных до северных станций
насыщение вод растворённым кислородом превышало 100 %. В поверхностном слое атлантиче-
ских вод величина изменялась от 100 до 102 %; значение резко возросло до 108 % в холодных
арктических водах в северной части разреза.

Гидрохимические показатели водных масс. Все водные массы Баренцева моря состоят
из трёх базовых вод ― атлантических, речных и трансформированных в результате ледообра-
зования/ледотаяния [Namyatov, 2021a]. Изменение соотношения этих вод в течение года в ре-
зультате их адвекции из других акваторий и в результате вертикального перемешивания может
значительно влиять на характер годового цикла изменчивости исследуемого элемента. В табл. 1
представлены средние значения и среднеквадратичные отклонения концентраций рассматрива-
емых биогенных элементов, величин температуры и солёности, а также значения содержания
атлантических (fa, %), речных (fr, %) и талых вод (fi, %) в описанных нами водных массах
в марте ― апреле 2021 г.

Общей чертой распределения биогенных элементов (P-PO4, N-NO3 и Si-SiO3) на всех выпол-
ненных разрезах является их соответствие зимнему типу, когда вертикальные градиенты этих
параметров ещё не сформировались. Придонные слои характеризовались наименьшими величи-
нами насыщенности воды растворённым кислородом (до 94 %) и повышенными концентрациями
минеральных форм фосфора, азота и кремния.
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Таблица 1. Средние значения и среднеквадратичные отклонения величин температуры (T, °C)
и солёности (S, PSU), концентраций биогенных элементов, а также значения содержания
атлантических (fa, %), речных (fr, %) и талых вод (fi, %) в слое 0–10 м, март ― апрель 2021 г.
Table 1. Mean values and standard deviations of temperature (T, °C) and salinity (S, PSU), concentrations
of nutrients, and the values of the content of Atlantic waters (fa, %), river waters (fr, %), and meltwater (fi, %)
in the 0–10-m layer, March–April 2021

Водная
масса

Кол Бар Арк Атл Пр
a b a b a b b b

№ ст. 39, 43, 47
40–42,
44, 46,
48–50

32 26, 29, 31 51, 57,
61, 66

52–54,
58–60,
62–64

67–73 74–76

T, °C −1,82 ±
0,02

−1,40 ±
0,46 −0,19 −0,07 ±

0,42
−1,64 ±

0,31
−1,82 ±

0,06
2,16 ±
1,30

3,54 ±
0,05

S, PSU 34,00 ±
0,18

34,18 ±
0,14 34,72 34,8 ±

0,01
34,67 ±

0,09
34,65 ±

0,08
34,91 ±

0,04
34,49 ±

0,05
fa, % 97,0 97,5 99,1 99,2 98,9 98,8 99,6 98,4

fa,
min–max, % 96,4–97,5 97,0–97,9 99,2–99,3 98,6–99,4 98,4–99,5 99,3–99,7 98,2–98,6

fr, % 2,55 2,09 0,69 0,53 0,84 0,90 0,24 1,29
fr,

min–max, % 2,04–3,09 1,71–2,54 0,51–0,58 0,41–1,10 0,31–1,67 0,34–3,89 1,13–1,40

fi, % 0,49 0,43 0,23 0,21 0,26 0,29 0,16 0,33
fi,

min–max, % 0,43–0,55 0,39–0,49 0,21–0,22 0,19–0,30 0,17–0,31 0,14–0,21 0,30–0,34

O2, мл·л−1 8,32 ±
0,12

8,42 ±
0,09 8,16 8,02 ±

0,08
8,48 ±
0,32

8,40 ±
0,19

7,84 ±
0,42

7,42 ±
0,04

O2,
min–max, % 97,7–100,6 98,3–107,5 99,3–101,9 100,4 97,3–108,1 105,1 98,2–108,9 99,7–101,5

P-PO4, µM 0,36 ±
0,11

0,35 ±
0,09 0,59 0,50 ±

0,10
0,53 ±
0,08

0,47 ±
0,12

0,50 ±
0,10

0,44 ±
0,10

N-NO3, µM 4,61 ±
1,20

5,33 ±
0,87 7,53 8,57 ±

0,33
7,18 ±
1,58

7,14 ±
0,67

10,7 ±
0,74

7,19 ±
0,61

Si-SiO3, µM 2,67 ±
0,52

1,93 ±
0,75 2,40 1,88 ±

0,41
1,95 ±
0,31

1,55 ±
0,54

3,16 ±
0,87

2,14 ±
0,33

Примечание: Кол ― колгуевская водная масса; Бар ― баренцевоморская водная масса; Арк ― арктическая
водная масса; Атл ― атлантическая водная масса; Пр ― прибрежная водная масса; a ― станции, ближайшие
к кромке льда; b ― станции, расположенные на открытой воде.
Note: Кол, Kolguyev water mass; Бар, Barents Sea water mass; Арк, Arctic water mass; Атл, Atlantic water mass;
Пр, coastal water mass; a, stations closest to the ice edge; b, stations located in open water.

Концентрация хлорофилла a на выполненных разрезах. На разрезах I и II (ба-
ренцевоморские воды) концентрации Chl-a составили в поверхностном слое (0,11 ± 0,05)
и (0,13 ± 0,02) мг·м−3 соответственно; на глубине 25 м ― (0,15 ± 0,04) и (0,16 ± 0,01) мг·м−3

соответственно; на глубине 50 м абсолютные значения были сопоставимы с таковыми поверх-
ностного слоя (рис. 6a, b). Единственная станция разреза II, расположенная в атлантических
водах (ст. 36), по концентрациям Chl-a не отличалась от остальных станций, выполненных
в баренцевоморских водах.

Разрезы III, IV и V (рис. 6d, e, f), выполненные на юго-востоке моря, находились под влияни-
ем колгуевской водной массы. На станциях разреза III вблизи кромки льда (ст. 39 и 40) кон-
центрации Chl-a в среднем составили (0,23 ± 0,04) мг·м−3 (0 м), (0,18 ± 0,09) мг·м−3 (25 м)
и (0,22 ± 0,03) мг·м−3 (50 м) (рис. 6d). На ст. 41 и 42 содержание Chl-a значительно
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увеличилось ― до 1,14 мг·м−3 (0 м); средние показатели здесь были наиболее высокими
для всей колгуевской водной массы ― (0,96 ± 0,28) мг·м−3 (0 м), (0,87 ± 0,27) мг·м−3 (25 м)
и (0,60 ± 0,40) мг·м−3 (50 м) (рис. 6d). Ст. 41 и 42 характеризовались незначительным увели-
чением температуры воды на поверхности по сравнению с таковой на ст. 39 и 40. Возможно,
ст. 41 и 42 испытывали влияние прибрежных вод Кольского полуострова, переносимых Мурман-
ским течением (см. рис. 1). Таким образом, существует вероятность адвекции фитопланктона
прибрежных вод Кольского полуострова в район ст. 41 и 42. Это могло способствовать более
раннему началу цветения здесь, чем на остальных станциях в юго-восточной части Баренцева мо-
ря. На разрезе IV (рис. 6e) отмечено снижение содержания Chl-a; при этом концентрации в слое
0–50 м изменялись незначительно, составляя (0,36 ± 0,13) мг·м−3 (0 м), (0,32 ± 0,10) мг·м−3 (25 м)
и (0,26 ± 0,11) мг·м−3 (50 м). На разрезе V (рис. 6f) более высокие концентрации Chl-a
были сосредоточены в поверхностном слое, (0,52 ± 0,05) мг·м−3, и на 25-метровой глубине,
(0,54 ± 0,10) мг·м−3; на глубине 50 м значение снижалось до (0,19 ± 0,03) мг·м−3.

Рис. 6. Концентрация хлорофилла a (мг·м−3) на разрезах: a ― разрез I; b ― разрез II; c ― разрез
«Кольский меридиан»; d ― разрез III; e ― разрез IV; f ― разрез V; g ― разрез VI; h ― разрез VII;
i ― разрез VIII (БарВМ ― баренцевоморские воды; КолВМ ― колгуевские воды; АтлВМ ― атлан-
тические воды; АркВМ ― арктические воды; ПрВМ ― прибрежные воды)
Fig. 6. Chlorophyll a concentrations (mg·m⁻³) at the transects: a, transect I; b, transect II; c, transect
“Kola Meridian”; d, transect III; e, transect IV; f, transect V; g, transect VI; h, transect VII; i, tran-
sect VIII (БарВМ, Barents Sea waters; КолВМ, Kolguyev waters; АтлВМ, Atlantic waters; АркВМ, Arctic
waters; ПрВМ, coastal waters)

Прикромочные разрезы VI, VII и VIII были выполнены на севере акватории, в арктической
водной массе. Низкие концентрации Chl-a, не более (0,13 ± 0,02) мг·м−3, были распределены отно-
сительно равномерно как в толще воды, так и между станциями всех трёх разрезов (рис. 6g, h, i).

Наиболее протяжённый разрез ― «Кольский меридиан» (рис. 6c) ― включал станции, вы-
полненные в различных водных массах. Ст. 74–76 находились в прибрежных водах. Сред-
ние значения концентрации Chl-a были достаточно высокими во всём слое 0–50 м ―
(0,65 ± 0,04) мг·м−3 (0 м), (0,86 ± 0,28) мг·м−3 (25 м) и (0,57 ± 0,08) мг·м−3 (50 м). Максимальное
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содержание Chl-a отмечено на горизонте 25 м для ст. 74 и 75: значения составили 0,91
и 1,11 мг·м−3 соответственно. Ст. 67, 72 и 73 были выполнены в атлантических водах. При этом
на ст. 73 концентрации Chl-a были высокими ― максимум 1,39 мг·м−3 (50 м). Обращает на себя
внимание близость данной станции к области распространения прибрежных вод. Термохалин-
ные характеристики водной толщи здесь больше соответствовали таковым атлантической воды,
чем прибрежной. Однако солёностный фронт на поверхности моря проходил между ст. 74 и 73,
а температурный ― между ст. 73 и 72. Таким образом, ст. 73 оказалась в области интенсивного
взаимодействия двух типов вод. В атлантических водах мы не обнаружили высоких концентра-
ций Chl-a. Это позволяет предполагать, что причина его более высоких концентраций на ст. 73
кроется в развитии фитопланктона, поступающего из прибрежных вод. На ст. 67 и 72, располо-
женных в атлантических водах за пределами фронтальной зоны, средние значения концентра-
ции Chl-a были низкими ― не более (0,34 ± 0,23) мг·м−3 (25 м).

По данным нашего исследования, в конце марта ― начале апреля 2021 г. пространственное
распределение концентраций Chl-a, их абсолютные и средние значения существенно различались
в разных по происхождению водах Баренцева моря (рис. 7). Как и в предыдущих исследовани-
ях [Makarevich et al., 2021, 2022], линейной зависимости между изменениями концентраций Chl-
a и температурными или солёностными характеристиками воды не наблюдалось. Динамика кон-
центрации Chl-a, по-видимому, связана не с термохалинными характеристиками водных масс,
а с их происхождением и путями миграции. Концентрации Chl-a, осреднённые для слоя 0–50 м,
распределялись в пределах каждой из выделенных водных масс достаточно равномерно, за ис-
ключением таковых на ст. 41, 42 и 73 (рис. 7). Вероятнее всего, ст. 41 и 42 (колгуевские воды)
и ст. 73 (атлантические воды) испытывали влияние мурманских прибрежных вод.

Рис. 7. Концентрации хлорофилла a (Chl-a, мг·м−3), осреднённые для горизонта 0–50 м, в области
TS-диаграммы
Fig. 7. Concentrations of chlorophyll a (Chl-a, mg·m⁻³) averaged for a seawater horizon of 0–50 m
on a TS diagram
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ОБСУЖДЕНИЕ
Начало весенней вегетации фитопланктона в незамерзающих частях Баренцева моря

приходится на конец марта ― начало апреля и приурочено в первую очередь к мел-
ководным районам юго-восточной части баренцевоморской акватории и к водам вблизи
кромки льда [Biological Atlas, 2022]. Весенний максимум развития фитопланктона фор-
мируется в основном за счёт ранневесенних аркто-бореальных неритических диатомовых
водорослей [Makarevich et al., 2012].

Цветение фитопланктона в Баренцевом море очень чувствительно к сезонным и межгодо-
вым изменениям площади морского льда, к распределению водных масс и океанических фрон-
тов [Oziel et al., 2017]. Основными экологическими факторами, контролирующими баренцево-
морское весеннее цветение фитопланктона, являются быстро увеличивающаяся суточная сум-
марная освещённость, наличие максимальных концентраций питательных веществ в пелагиа-
ли, вертикальное перемешивание, положение полярного фронта и границы ледяного покро-
ва [Kogeler, Rey, 1999; Signorini, McClain, 2009]. Дополнительный механизм, запускающий ве-
сеннее цветение на акваториях в районах таяния морского льда вдоль ледовой кромки Баренцева
моря, ― талые воды [Dong et al., 2020; Oziel et al., 2017]. В мелководных районах Баренцева моря
важным регулирующим фактором начала весеннего цветения является вынос спор и клеток фи-
топланктона из донных отложений, а наличие процессов вертикального перемешивания толщи
воды может способствовать цветению микроводорослей в фотическом слое пелагиали [Eilertsen
et al., 1993]. Весеннее цветение ― это ежегодное и кратковременное повышение биомассы фи-
топланктона и его численности. В открытой части Баренцева моря регистрируют один весенний
максимум развития фитопланктона. В начале весеннего цветения концентрации Chl-a в Барен-
цевом море сперва достигают значений порядка 0,5 мг·м−3, а затем резко повышаются. Они мо-
гут составлять 6–14 мг·м−3 [Makarevich et al., 2022; Reigstad et al., 2002]. Максимум цвете-
ния непродолжителен, и после него происходит быстрое снижение показателей продуктивно-
сти сообществ пелагических микроводорослей. Мощное (стремительное) цветение микроводо-
рослей приводит к быстрому падению запасов питательных веществ в верхних слоях пелагиа-
ли, а наличие резкой стратификации препятствует пополнению этого запаса из нижележащих
слоёв [Кузнецов, Шошина, 2003].

По данным многолетних наблюдений, самый ледовитый месяц для Баренцева моря ― март.
Обычно в марте льдом покрыта вся восточная часть моря. В западной его части льды распро-
страняются на юг вплоть до 75° с. ш. До середины апреля продолжается увеличение площади
льда, затем начинается постепенное отступление кромки льда на север и восток. В мае ото льда
освобождается вся центральная часть моря, а в конце июня и начале июля ― Печорское море
и прибрежье архипелага Новая Земля [Johannessen et al., 2007]. Сезонное положение кромки льда
в разные годы может существенно отличаться от среднего многолетнего. В аномально холодные
годы, последним из которых был 1998 г., в период своего максимального развития лёд занимал
значительно бόльшую площадь и дольше задерживался на акватории моря. В такие годы его юго-
восточная часть была полностью или частично покрыта льдом вплоть до середины июля. Согласно
данным дистанционного спутникового мониторинга, низкие концентрации Chl-a в марте ― ап-
реле аномально холодного 1998 г. исключали стадию весеннего цветения в сукцессионном цикле
фитопланктона. Только в мае были зарегистрированы максимальные концентрации Chl-a и ак-
тивное развитие фитопланктона на всей акватории Баренцева моря, свободной ото льда (рис. 8).
В аномально тёплые годы уже в конце мая прибрежье Новой Земли и Печорское море могут
быть полностью свободны ото льда. Как в тёплые годы, так и в холодные на протяжении всего
года свободна ото льда юго-западная часть Баренцева моря. В 2021 г. были отмечены отрица-
тельные аномалии ледовитости Баренцева моря. В мае 2021 г. начало освобождаться ото льда
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Печорское море, а прибрежные воды Новой Земли к середине мая были уже полностью свобод-
ны ото льда. Данные дистанционного спутникового мониторинга концентраций Chl-a за 2021 г.
указывают на то, что в этом году, в отличие от аномально холодного года, уже в апреле было за-
фиксировано активное развитие фитопланктона в юго-восточной части Баренцева моря и на от-
дельных участках остальной акватории. В мае процесс развития фитопланктона распространился
в центральном и северном направлениях, охватив практически всю акваторию моря (рис. 8).

Рис. 8. Осреднённые за месяц концентрации хлорофилла a (мг·м−3), рассчитанные по спутниковым
данным [Ocean Color NASA, 2022]. Красная линия ― среднее положение кромки льда за месяц
по данным [EOSDIS Worldview, 2022; Johannessen et al., 2007]
Fig. 8. Monthly averaged chlorophyll a concentrations (mg·m⁻³) according to satellite data [Ocean Color
NASA, 2022]. The red line is the average position of the ice edge for the month according to [EOSDIS
Worldview, 2022; Johannessen et al., 2007]

Многолетние наблюдения in situ за особенностями распределения концентраций Chl-a в раз-
личных по происхождению типах вод Баренцева моря позволяют систематизировать эти дан-
ные для тёплых лет. На рис. 9 представлены осреднённые данные концентраций Chl-a в различ-
ных водных массах (слой 0–50 м) Баренцева моря в весенний период ― в марте 2021 г., апре-
ле 2016, 2018, 2019 [Makarevich et al., 2022] и 2021 гг., мае 2016 и 2018 гг. [Makarevich et al.,
2021, 2022] и июле 2017 г. [Vodopianova et al., 2019]. Отметим, что 2016, 2017, 2018 и 2019 гг.
характеризовались отрицательными аномалиями ледовитости и сопоставимы с 2021 г.
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По нашим данным, в годы с отрицательными аномалиями ледовитости уже в третьей декаде
марта ― первой декаде апреля можно наблюдать начало весеннего цветения. Обширная аквато-
рия, свободная ото льда, способствует развитию этого процесса в нескольких разобщённых рай-
онах ― на юго-западе и юго-востоке моря. Местá локализации повышенных концентраций Chl-a
отмечены в прибрежных, атлантических и колгуевских водах.

Рис. 9. Концентрации хлорофилла a (мг·м−3), осреднённые для слоя 0–50 м и водных масс Барен-
цева моря: март 2021 г.; апрель 2016, 2018, 2019 [Makarevich et al., 2022] и 2021 гг.; май 2016
и 2018 гг. [Makarevich et al., 2021, 2022]; июль 2017 г. [Vodopianova et al., 2019] (Бар ― баренцево-
морские воды; Кол ― колгуевские воды; Атл ― атлантические воды; АтлТр ― трансформированные
атлантические воды; Арк ― арктические воды; Пр ― прибрежные воды)
Fig. 9. Chlorophyll a concentrations (mg·m⁻³) averaged for 0–50-m layer and water masses in the Barents
Sea: March 2021; April 2016, 2018, 2019 [Makarevich et al., 2022], and 2021; May 2016 and 2018 [Makare-
vich et al., 2021, 2022]; July 2017 [Vodopianova et al., 2019] (Бар, Barents Sea waters; Кол, Kolguyev
waters; Атл, Atlantic waters; АтлТр, transformed Atlantic waters; Арк, Arctic waters; Пр, coastal waters)

Согласно литературным сведениям, прибрежные воды Баренцева моря характеризуются на-
личием нескольких вспышек развития фитопланктона (3–4) в течение вегетационного периода,
однако среднее содержание Chl-a во время активного развития в прибрежной зоне на юго-западе
Баренцева моря невысоко и составляет порядка 1 мг·м−3 [Кузнецов, Шошина, 2003]. По нашим
данным, в марте средние показатели содержания Chl-a в колгуевских водах, которые являют-
ся прибрежными по своему происхождению, были выше, чем в других водных массах (сред-
нее 0,44 мг·м−3). В апреле концентрация Chl-a в прибрежных водах на юго-западе составила
в среднем 0,64 мг·м−3, а в мае значение снизилось до 0,43 мг·м−3 (рис. 9).

В арктических и баренцевоморских водах в марте содержание Chl-a было очень низким. В ба-
ренцевоморских водах показатель в среднем составил 0,13 мг·м−3. Столь же низкие концентра-
ции Chl-a в баренцевоморских водах были зарегистрированы в апреле (среднее 0,21 мг·м−3),
и лишь в мае значения достигли существенных величин (среднее 1,32 мг·м−3) (рис. 9). Арк-
тические воды в марте также характеризовались крайне низкими концентрациями Chl-a (сред-
нее 0,11 мг·м−3), однако уже в апреле было отмечено резкое увеличение его содержа-
ния (среднее 1,32 мг·м−3), и в мае в этих водах концентрации Chl-a продолжали рас-
ти (среднее 2,53 мг·м−3). Максимальные значения в арктических водах в апреле и мае составили

Морской биологический журнал Marine Biological Journal 2024 vol. 9 no. 1



Локализация центров ранневесеннего цветения фитопланктона в пелагиали Баренцева моря 65

5,69 и 5,77 мг·м−3 соответственно. К июлю мы наблюдали снижение концентраций этого пигмен-
та в арктических и баренцевоморских водах, однако они всё ещё оставались значительными ―
в среднем 0,70 мг·м−3 (арктические) и 1,18 мг·м−3 (баренцевоморские).

В атлантических водах в апреле концентрация Chl-a в среднем составляла 0,44 мг·м−3 (макси-
мум 1,39 мг·м−3). В мае в трансформированных атлантических водах содержание пигмента было
уже существенно выше (максимально 5 мг·м−3). В этом месяце установился общий высокий фон
концентраций во всех типах вод (рис. 9).

По нашим данным, в марте ― апреле 2021 г. вертикальные градиенты изменения минераль-
ных форм фосфора, азота и кремния, характерные для периода активно протекающего процесса
фотосинтеза, ещё не сформировались. Изменение концентраций биогенных элементов не всегда
находится в прямой зависимости от изменений биомассы фитопланктона или содержания Chl-a.
Конкретная величина концентрации биогенного элемента зависит от соотношения базовых вод,
физических факторов (температуры и солёности морской воды), положения кромки льда и интен-
сивности процесса фотосинтеза (см. табл. 1). В арктическом районе в тёплый период года величи́-
ны насыщенности воды растворённым кислородом, превышающие значение в 100 %, традицион-
но связывают с развитием фитопланктона [Химия океана, 1979]. Изменчивость этого показателя
на исследуемой акватории и величи́ны выше 100 % уровня насыщения вод кислородом свиде-
тельствовали о весенней активизации процесса фотосинтеза в фитопланктонном сообществе.

Заключение. Пространственные неоднородности распределения хлорофилла a, наблюдае-
мые нами в весенний период 2021 г., были обусловлены разобщённостью центров цветения фито-
планктона во времени и пространстве. Расположение и протяжённость зон повышенных (или по-
ниженных) концентраций хлорофилла согласовались с чередованием водных масс. Его локаль-
ные максимумы были зарегистрированы в прибрежной зоне центрального Мурмана и в водах
Колгуевского мелководья. На акваториях северной части Баренцева моря, примыкающих к кром-
ке льдов, значения хлорофилла значительно уступали таковым для южной её части. Воды цен-
тральной части моря характеризовались промежуточными (средними) значениями концентраций
хлорофилла.

Распределение в марте ― апреле 2021 г. в различных водных массах Баренцева моря ми-
неральных форм фосфора, азота и кремния в большей степени соответствовало зимнему типу,
когда вертикальные градиенты их изменения ещё не сформировались. Величина насыщенности
вод растворённым кислородом выше 100 % была зафиксирована в разных частях акватории и яв-
лялась косвенным показателем начального этапа весенней активизации процесса фотосинтеза
в фитопланктонном сообществе.

Существует зависимость локализации центров ранневесеннего развития фитопланктона
от площади ледяного покрова. В холодные годы (периоды с положительными аномалиями ле-
довитости) активное весеннее цветение наступало поздно ― в мае. В годы с отрицательными
аномалиями ледовитости вспышка весеннего цветения начиналась в апреле-мае в прибрежных
водах Баренцева моря, однако начало этого процесса можно было наблюдать уже в третьей дека-
де марта. При отрицательных аномалиях ледовитости мы выявили несколько эпицентров начала
весеннего развития: в прибрежных водах вдоль мурманского прибрежья; на юго-востоке моря
в колгуевских водах, являющихся прибрежными по происхождению; частично в атлантических
водах, на тех участках, где существовало влияние прибрежной водной массы. При этом общая
продуктивность и абсолютные значения концентраций хлорофилла в прибрежных водах были
ниже, чем при последующих вспышках развития фитопланктона в водах иного генезиса.

Мониторинг весенних уровней концентраций хлорофилла в Баренцевом море свидетельству-
ет о влиянии на весенний сукцессионный цикл фитопланктона возрастающей «атлантификации»
Баренцева моря. Именно в весенний период формируется основная часть годовой биомассы
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фитопланктона и определяется вектор дальнейшего годового развития. Наблюдающееся с 1998 г.
увеличение свободной ото льда площади моря позволяет реализовать несколько сценариев разви-
тия фитопланктона на акватории Баренцева моря и максимально охватить участки, благоприят-
ные для формирования центров ранневесеннего цветения. В свою очередь, уровень продукции
фитопланктона, заложенный в весенний период, может оказывать влияние на продуктивность
всех остальных звеньев пелагической экосистемы Баренцева моря.

Работа выполнена в рамках государственного задания ММБИ по теме «Структурно-динамические
трансформации пелагических экосистем морских арктических бассейнов в условиях техногенных
и естественных изменений среды».
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LOCALIZATION
OF PHYTOPLANKTON EARLY SPRING BLOOM SPOTS

IN THE PELAGIC ZONE OF THE BARENTS SEA

P. Makarevich, V. Vodopyanova, A. Bulavina, P. Vashchenko,
A. Namyatov, and I. Pastukhov

Murmansk Marine Biological Institute of the Russian Academy of Sciences, Murmansk, Russian Federation
E-mail: makarevich@mmbi.info

Atlantification of the Barents Sea leads to a decrease in the area of ice cover and an increase in the ice-
free period. This process affects the entire pelagic ecosystem of the Barents Sea, where the main
part of the annual primary production of phytoplankton is formed during the spring bloom. Chloro-
phyll a concentration reflects changes in phytoplankton biomass and can serve as an indicator of its
production characteristics. In the spring of 2021, hydrological characteristics of water masses, as well
as the distribution of concentrations of chlorophyll a and nutrients, were studied in the ice-free water
area of the Barents Sea. The year of 2021 was characterized by negative ice cover anomalies. The lo-
cation and length of the areas of increased (or decreased) chlorophyll a concentrations were consistent
with the alternation of water masses. Separate spots of early spring bloom were identified – in coastal
waters in the southeastern and southwestern Barents Sea. In late March and early April 2021, maxi-
mum chlorophyll a concentrations in coastal waters reached values of about 1 mg·m⁻³. At the same
time, in the Barents Sea and Arctic waters, the maximum content did not exceed 0.20 mg·m⁻³. The dis-
tribution of nutrients corresponded to that for the winter period when the vertical gradients of these
parameters were not formed yet. The values of water saturation with oxygen exceeding 100% (to vary-
ing degrees throughout the studied area) characterized the activation of the photosynthesis process
in the phytoplankton community. Analysis of long-term data showed that the subsequent active spring
phytoplankton bloom in years with negative ice cover anomalies occurred already in the second or third
decade of April in the Barents Sea water masses of various types – in Arctic, Atlantic, and coastal
waters (maximum chlorophyll a concentration reached the value of 5.69 mg·m⁻³ in Arctic waters).
In May, this process covered various types of water masses throughout the Barents Sea (maximum
chlorophyll a content was of 5.08–5.77 mg·m⁻³). In abnormally cold years, the low position of the ice
edge in March–April limited the possible area of phytoplankton development, and the active phase
of its bloom (according to satellite data) occurred much later, in May. Atlantification of the Barents
Sea contributes to the formation of several bloom spots and the distribution of spring bloom over
a larger area, which might affect the annual production indicators of the entire pelagic zone.
Keywords: chlorophyll a, spring bloom, water masses, Atlantification, Barents Sea

Морской биологический журнал Marine Biological Journal 2024 vol. 9 no. 1

https://www.mmbi.info/en/
mailto:makarevich@mmbi.info


ИнБЮМ – IBSS

Морской биологический журнал
Marine Biological Journal

2024, том 9, № 1, с. 70–75
https://marine-biology.ru

УДК 593.161.42:57.086.83

ОПЫТ ВЫРАЩИВАНИЯМИКРОВОДОРОСЛИ
TISOCHRYSIS LUTEA (HAPTOPHYTA)

В УСЛОВИЯХ БИОРЕАКТОРА LABFORS
ДЛЯ ПРОДУЦИРОВАНИЯ КАРОТИНОИДОВ И НЕЙТРАЛЬНЫХ ЛИПИДОВ

© 2024 г. Ж. В. Маркина, А. А. Зинов, Т. Ю. Орлова

Национальный научный центр морской биологии имени А. В. Жирмунского ДВО РАН,
Владивосток, Российская Федерация

E-mail: zhannav@mail.ru

Поступила в редакцию 08.07.2022; после доработки 06.09.2022;
принята к публикации 09.10.2023; опубликована онлайн 22.03.2024.

Приведены результаты эксперимента по использованию биореактора панельного типа Labfors 5
Lux LED flat panel (Infors HT, Швейцария) для культивирования Tisochrysis lutea (Haptophyta).
В ходе трёхнедельного исследования оценивали рост и размерную структуру популяции мик-
роводоросли, содержание хлорофилла a, каротиноидов и нейтральных липидов. Максимальная
численность клеток, 5,3 × 104 кл.·мл−1, зафиксирована к концу эксперимента, на 21-е сутки.
Увеличение доли клеток размером 4–6 мкм регистрировали на 11-е сутки опыта. Наибольшее
накопление каротиноидов происходило на 18-е сутки эксперимента (3,3 мг·л−1), нейтральных
липидов (флуоресценция Nile Red составляла 5,3 × 106) — на 14–21-е сутки. Выявлено, что био-
реактор панельного типа Labfors 5 может быть успешно использован для культивирования
микроводоросли T. lutea.
Ключевые слова: Tisochrysis lutea, биотехнология, биореактор, каротиноиды, нейтральные
липиды

Tisochrysis lutea Bendif & Probert, 2013 (Haptophyta) на протяжении долгого времени за-
нимает одно из ведущих мест в биотехнологии водорослей в качестве кормового объекта
для личинок беспозвоночных [Alkhamis, Qin, 2016; Araújo et al., 2020]. Этот вид являет-
ся самым перспективным продуцентом преобладающего в нём каротиноида фукоксантина —
до 98 % от общего содержания каротиноидов [Mohamadnia et al., 2021]. Также T. lutea —
важнейший продуцент нейтральных липидов. Разработка условий выращивания культуры
в биореакторах является базой для биотехнологических процессов, что особенно актуально
для T. lutea [Mohamadnia et al., 2021].

Данный вид для целей биотехнологии выращивают, в частности, в колбах [Mohamadnia et al.,
2020], однако чаще — в биореакторах [Falinski et al., 2018; Gao et al., 2020; Ippoliti et al., 2016;
Leal et al., 2020].

К настоящему времени разработаны разные модификации биореакторов. Одними из наибо-
лее удобных для культивирования микроводорослей являются панельные биореакторы. Их до-
стоинства — хорошее перемешивание суспензии водорослей, большая площадь освещаемой по-
верхности и низкое накопление кислорода в среде, что обеспечивает более интенсивный рост
микроводорослей [Guedes, Malcata, 2011; Tan et al., 2020].
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В качестве источника освещения используют не только флуоресцентные лампы, но и свето-
диоды (light-emitting diodes, LED). Преимущества LED-освещения — низкая энергия потребле-
ния, очень низкое выделение тепла при работе, стабильность светового потока, долгий срок служ-
бы, неизменность параметров светового потока со временем при регулярных циклах включения-
выключения [Posten, 2009].

Цель работы заключалась в изучении динамики роста популяции, содержания каротинои-
дов и нейтральных липидов у Tisochrysis lutea, штамм MBRU_Tiso-08, в панельном биореак-
торе Labfors 5 Lux LED flat panel (Infors HT, Швейцария), который впервые был использован
для выращивания микроводорослей.

Основными определяемыми показателями в исследовании были численность клеток и раз-
мерная структура популяции T. lutea, а также содержание каротиноидов и нейтральных ли-
пидов в биомассе этого вида как веществ, представляющих интерес для биотехнологии. Зна-
чения показателей оптической плотности, полученные разными способами, являлись допол-
нительными индикаторами, предлагаемыми для экспресс-оценки численности T. lutea. Хлоро-
филл a в данной работе анализировали для более полного описания физиологических процессов
микроводоросли.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объектом исследования служила культура одноклеточной водоросли T. lutea (Haptophyta) —

штамм MBRU_Tiso-08 из коллекции микроводорослей ресурсного центра «Морской биобанк»
ННЦМБ ДВО РАН (http://marbank.dvo.ru). Водоросль была выращена на среде f [Guillard,
Ryther, 1962], приготовленной на основе фильтрованной и стерилизованной морской воды со-
лёностью 32 ‰ в биореакторе Labfors 5 в режиме накопительной культуры. Температура во-
ды составляла +20 °C, интенсивность света — 50 мкмоль·м−2·с−1 (источником освещения бы-
ла LED-панель) в диапазоне фотосинтетически активной радиации. Свето-темновой период —
12 ч : 12 ч (свет : темнота), подача воздуха — 0,2 л·мин−1. Объём колбы биореактора — 1,8 л, тол-
щина слоя суспензии в панели — 45 мм. Материалом рабочей колбы биореактора Labfors 5 явля-
ется карбонатное стекло. Оно обладает самой высокой проницаемостью для света (95 %) среди
всех материалов для содержания водорослей и высокой химической устойчивостью, его можно
стерилизовать. Оно нерастяжимо, в отличие от полиэтилена и полипропилена, и не пропускает
ультрафиолетовое излучение, как поликарбонатное стекло [Guedes, Malcata, 2011].

В качестве инокулята использовали культуру на экспоненциальной стадии роста. На-
чальная концентрация клеток микроводоросли в опыте составляла 0,75 × 106 кл.·мл−1.
Продолжительность эксперимента — 21 сут.

Измерения численности клеток и их диаметра, а также определение содержания нейтраль-
ных липидов проведены на проточном цитометре CytoFLEX (Beckman Coulter, США). Для ана-
лиза записано 10 000 событий (регистрируемых в пробе частиц) в течение каждого измерения.
Выбор клеток водорослей из общего числа событий, регистрируемых цитометром, проводили
по флуоресценции хлорофилла a [Hyka et al., 2013], определяемой на канале PC5.5. Диаметр
клеток устанавливали с помощью калибровочных бусин (Molecular Probes, США) по показателю
прямого светорассеяния.

Оптическую плотность (OD750) определяли на мультимодальном планшетном ридере
Spark 10M (Tecan).

В колбе биореактора Labfors 5 оптическую плотность (optical density, OD) устанавливали с по-
мощью датчика Dencytee (Hamilton), который обеспечивает измерения OD клеточной суспензии
в реальном времени.
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Содержание хлорофилла a и суммарное содержание каротиноидов определяли стандартным
методом их экстракции в ацетоне с последующим измерением оптической плотности на мульти-
модальном планшетном ридере Spark 10M. Расчёт концентраций пигментов проводили
по стандартным формулам [Jeffrey, Humphrey, 1975].

Содержание нейтральных липидов устанавливали по флуоресценции флуорохрома
Nile Red (N3013-100MG, Sigma-Aldrich) в концентрации 1 мкг·мл−1, окрашивание прово-
дили в течение 15 мин при комнатной температуре в темноте. Длина волны возбуждения —
488 нм, испускания — 580 нм. Установление содержания липидов методом проточной
цитометрии имеет преимущества в скорости определения, и его данные соответствуют тако-
вым, полученным с помощью других методов, что подтверждено на разных представителях
микроводорослей [Alemán-Nava et al., 2016].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Численность клеток T. lutea возрастала с увеличением времени экспозиции до конца экспери-

мента (рис. 1). Количество клеток коррелировало с данными оптической плотности, полученны-
ми разными методами — спектрофотометрическим (OD750) и с помощью датчика биореактора
по изменению мутности клеточной взвеси (см. рис. 1). В суспензии преобладали клетки размером
4–6 мкм, особенно с 11-х суток. Данный факт необходимо учитывать при составлении рациона
кормления личинок беспозвоночных на разных этапах их развития.

Рис. 1. Численность клеток (× 106 кл.·мл−1) и оптическая плотность (OD) культуры Tisochrysis lutea

Fig. 1. Cell abundance (× 10⁶ cells·mL⁻¹) and optical density (OD) of Tisochrysis lutea culture

Сходная динамика роста описана и для T. lutea CCAP 927/14: у этого штамма также зафик-
сировано увеличение размеров клеток. Авторы объясняют данный факт более высокими темпа-
ми деления клеток в начале эксперимента [Costa et al., 2017]. В работе [Rasdi, Qin, 2015] отме-
чен выход культуры (клон Tisochrysis не указан) на стационарную фазу роста на 6-е сутки опы-
та. У T. lutea из коллекции Roscoff (Франция) культура на 7-е сутки эксперимента переходила
в стационарную фазу роста, а на 21-е — в фазу отмирания [Gnouma et al., 2017].

В цилиндрическом реакторе численность клеток T. lutea при исходной концентра-
ции 0,4 × 106 кл.·мл−1 через 14 сут составляла только 0,45 × 106 кл.·мл−1 [Falinski et al., 2018].
Максимальная численность клеток в биореакторе объёмом 500 л была достигнута через 12 сут
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опыта — 6,92 × 106 кл.·мл−1 при начальной 0,2 × 106 кл.·мл−1 [Leal et al., 2020]. Количество кле-
ток T. lutea, выращенной в колбах, было выше, чем таковое микроводоросли в реакторах, и со-
ставляло 4,3 × 108 кл.·мл−1 через 4 сут [Mohamadnia et al., 2020] при начальной концентрации
1,2 × 107 кл.·мл−1. Между тем в нашем эксперименте через 4 сут численность клеток достигала
1,1 × 106 кл.·мл−1 при начальной 0,75 × 106 кл.·мл−1. Однако биореакторы позволяют выращивать
микроводоросли в большем объёме, что является их важным преимуществом.

Содержание фотосинтетических пигментов T. lutea увеличивалось незначительно в течение
14 сут (рис. 2). На 18-е сутки отмечено их резкое возрастание, при этом содержание каротиноидов
стало выше, чем концентрация хлорофилла a.

Рис. 2. Содержание фотосинтетических пигментов и нейтральных липидов (по флуоресценции Nile
Red) у Tisochrysis lutea
Fig. 2. Content of photosynthetic pigments and neutral lipids (Nile Red fluorescence) in Tisochrysis lutea

Снижение концентрации хлорофилла a связано с уменьшением содержания азота в течение
культивирования, в результате чего в клетках водорослей падает количество ферментов, необхо-
димое для синтеза хлорофилла [Costa et al., 2017]. К 21-м суткам содержание пигментов продол-
жало увеличиваться, но менее интенсивно. Содержание фотосинтетических пигментов зависит
от условий выращивания микроводоросли, а также от особенностей её физиологии. Например,
у T. lutea CCMP 1324 при таких же условиях культивирования, как и в настоящей работе, в мик-
сотрофной культуре зарегистрировано 4500 мкг хлорофилла a в расчёте на 1 л на 16-е сутки
эксперимента, а в гетеротрофной — 5200 мкг·л−1 [Hu et al., 2018].

Содержание нейтральных липидов до 7-х суток увеличивалось слабо, показатель значимо воз-
растал с 7-х по 14-е сутки, после чего оставался на одном уровне (см. рис. 2). Увеличение со-
держания нейтральных липидов с возрастом культуры описано и в других работах [Costa et al.,
2017; Huang et al., 2019]. Необходимо отметить, что у большинства водорослей запасными ней-
тральными липидами являются триацилглицериды, в то время как у T. lutea, как и у других
представителей семейства Isochrysidaceae, — алкеноны [Costa et al., 2017].

Подбор методов исследования является краеугольным камнем научной работы, а важней-
шими критериями выступают точность и обеспечение достоверности получаемых результа-
тов. При оценке состояния культуры микроводоросли в рутинных биотехнологических процес-
сах к перечисленным критериям добавляется скорость выполнения анализа. Полученные нами
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данные демонстрируют, что показатели оптической плотности могут быть применены для оценки
динамики роста популяции T. lutea. Также ранее на Chlorella vulgaris Beijerinck, 1890 было вы-
явлено, что на стадиях лаг-фазы и экспоненциальной фазы роста OD750 коррелирует с численно-
стью клеток, полученной методом проточной цитометрии и путём их прямого учёта под световым
микроскопом в счётной камере, однако световая микроскопия является более точной [Chioccioli
et al., 2014].

Полученные данные показали, что биореактор панельного типа Labfors 5 может быть успешно
использован для культивирования микроводоросли Tisochrysis lutea.

Работа выполнена в рамках государственного задания ННЦМБ ДВО РАН «Динамика морских экоси-
стем, адаптации морских организмов и сообществ к изменениям среды обитания» (№ гос. регистрации
121082600038-3) и при финансовой поддержке гранта Российского научного фонда № 21-74-30004.
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FOR THE PRODUCTION OF CAROTENOIDS AND NEUTRAL LIPIDS
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The results of the experiment on the use of a Labfors 5 Lux LED flat panel bioreactor (In-
fors HT, Switzerland) for Tisochrysis lutea (Haptophyta) cultivation are presented. During the three-
week study, growth and size structure of the microalga population were assessed, and the con-
tent of chlorophyll a, carotenoids, and neutral lipids was estimated. The highest cell abundance,
5.3 × 10⁴ cells·mL⁻¹, was recorded at the end of the experiment, on the 21ˢᵗ day. An increase in the pro-
portion of 4–6-μm cells was registered on the 11ᵗʰ day. The maximum accumulation of carotenoids
occurred on the 18ᵗʰ day (3.3 mg·L⁻¹), and neutral lipids (Nile Red fluorescence was of 5.3 × 10⁶),
on the 14ᵗʰ–21ˢᵗ day. As revealed, Labfors 5 Lux LED flat panel bioreactor can be successfully used
for cultivation of the microalga T. lutea.
Keywords: Tisochrysis lutea, biotechnology, bioreactor, carotenoids, neutral lipids
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Stylotheristus paramutilus sp. nov. from bottom sediments sampled in shallow-water and deep-sea
habitats in the Black Sea is described and illustrated. The new species is characterized by well-
developed lip region; 12 setiform cephalic sensilla in female and 16 in male; cervical setae present;
spicules 0.6–0.9 anal body diameters long and expanded proximally; gubernaculum plate-like slightly
curved; conico-cylindrical tail of 4.5–5.8 anal body diameters (except for one male with it equal
to 12.9 anal body diameters); and 3 terminal setae. The present study provides the first Stylotheristus
species record in the Black Sea. S. paramutilus sp. nov. is characterized by a wide spatial and bathymet-
rical (2–250-m depths) distribution in the Crimea region and the Istanbul Strait’s (Bosphorus) outlet
area of the Black Sea. However, in future, molecular analysis is required to confirm the identity of these
specimens from different Black Sea habitats.
Keywords: Monhysterida, free-living marine nematodes, taxonomy, distribution, deep-sea,
shallow-water

Free-living nematodes are among the most numerous and widespread multicellular organisms
in the World Ocean. The study of meiobenthos in various areas of the Black Sea provided extensive data
on the taxonomic diversity of free-living nematodes. In total, the species richness of the nematode fauna
of the entire Black Sea is about 350 species and morphotypes identified only down to a genus or family
level. In the region of Turkey alone, the nematode fauna includes 255 species [personal communication
of PhD Derya Ürkmez]; for the Crimea region, about 230 species of nematodes are known [Sergeeva,
2003; Revkova, unpublished data].

The family Xyalidae includes 50 genera [Nemys, 2023; Venekey et al., 2014]. Out of them, 7 gen-
era are registered in the Black Sea: Valvaelaimus Lorenzen, 1977, Theristus Bastian, 1865, Daptonema
Cobb, 1920, SteineriaMicoletzky, 1922, Paramonohystera Steiner, 1916, Cobbia de Man, 1907, andAm-
phimonhystera Allgén, 1929 [Mureşan, 2012, 2014; Revkova, 2015; Sergeeva, 2003; Sergeeva et al.,
2021; Shnyukov, Yanko-Hombach, 2020; Vorobyova, Kulakova, 2009; Yanko et al., 2017].

Representatives of the genus Stylotheristus (the family Xyalidae) are widely distributed in the World
Ocean: in the North and Mediterranean seas, in the Pacific, Atlantic, and Indian oceans [Nemys, 2023;
OBIS, 2023], and in the Sea of Japan [our unpublished data]. Most of them were identified only down
to a genus level. According to Nemys database [2023], two valid Stylotheristus species are known:
S. mutilus described from the depth of 27–28 m in the North Sea and S. multipapillatus described
from the depth of 5 m on the coast of Portugal.

In the present study, we provide a taxonomic description, illustrations, and data on distribution
of a new Stylotheristus species for the Black Sea.
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MATERIAL AND METHODS
The material was sampled in different years in the coastal and deep-sea areas of the Black Sea (Fig. 1,

Table 1).

Fig. 1. The study areas where Stylotheristus paramutilus sp. nov. nematodes were found: 1, the Northwest-
ern Crimea, the Zernov’s Phyllophora Field (2010); 2, the Donuzlav Bay (2019); 3, the Kruglaya (Omega)
Bay (2010); 4, the Laspi Bay (2017); 5, the Southwestern Crimea (2010); 6, the Istanbul Strait’s (Bosphorus)
outlet area (the Black Sea) (2009 and 2010)
Рис. 1. Районы исследования, где были обнаружены нематоды Stylotheristus paramutilus sp. nov.:
1 — Северо-Западный Крым, филлофорное поле Зернова (2010 г.); 2 — бухта Донузлав (2019 г.);
3 — бухта Круглая (Омега) (2010 г.); 4 — бухта Ласпи (2017 г.); 5 — Юго-Западный Крым (2010 г.);
6 — район выхода из пролива Босфор (Чёрное море) (2009 и 2010 гг.)

To study the meiobenthos, in the coastal areas of the Crimea, the Kruglaya (Omega), Donuzlav,
and Laspi bays, material was sampled at various depths using push cores (sample area of 18.1 cm²;
height of 5 cm) at each station by a scuba diver. In the Kruglaya Bay, material was sampled at 1 station
in different seasons in 2009–2010 [Zaika et al., 2011]; in the Donuzlav Bay, at 10 stations in its southern
area in 2019 [Revkov et al., 2021]; and in the Laspi Bay, at 19 benthic stations in 2017 [Sergeeva
et al., 2023]. To analyze meiofauna on the Zernov’s Phyllophora Field, 18 sediment cores were taken
by subcoring the sediment sampled with an Okean-25 bottom grab during the cruise No. 68 of the RV
“Professor Vodyanitsky” in 2010. A cylindrical corer with inner diameter of 4.8 cm was used [Sergeeva
et al., 2013].

In the deep-sea areas, material was sampled at the oxic/anoxic interface (82–363-m depth)
in the northern Black Sea off the Crimean Peninsula during the research cruise No. 15/1
of the RV “Maria S. Merian” (Germany) (April–May 2010). In the Istanbul Strait’s (Bosphorus) outlet
area of the Black Sea (93–300-m depth), sampling was carried out during two research cruises: the cruise
of the RV “Arar” of the Istanbul Technical University (November 2009) and the cruise No. 15/1
of the RV “Maria S. Merian” (April 2010). In the deep-sea areas, bottom sediments were sampled with
a multiple corer (diameter of 9.6 cm), push corer or geological corer (diameter of 7.3 cm), and devices
that provide obtaining virtually undisturbed samples. The sediment cores were sliced into 1-cm-thick
layers down to a depth of 5–10 cm in order to study the vertical distribution of the fauna [Sergeeva et al.,
2017, 2021].
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Table 1. Station coordinates and sampling depth and time (the Black Sea)
Таблица 1. Координаты станций, глубина и время отбора проб (Чёрное море)

Station No. Latitude, N Longitude, E Depth, m Date
Zernov’s Phyllophora Field, the cruise No. 68 of the RV “Professor Vodyanitsky”

21 45°45′24″ 31°21′28″ 41 13.11.2010
25 46°4′3″ 31°35′5″ 20 13.11.2010

The Donuzlav Bay
1 45°18′59″ 33°1′11″ 2 11.07.2019
3 45°19′13″ 33°0′50″ 2 11.07.2019
4 45°19′27″ 33°0′60″ 2 11.07.2019

The Kruglaya (Omega) Bay
5 44°36′11.0″ 33°26′34.3″ 8.8 28.01.2010

The Laspi Bay
1 44°25′05″ 33°41′43″ 14.5 15.09.2017
15 44°25′10″ 33°42′13″ 9 16.09.2017
17 44°25′04″ 33°42′22″ 10 16.09.2017
18 44°25′04″ 33°42′28″ 9 16.09.2017

The Southwestern Crimea and the Bosphorus Strait outlet area, the cruise No. 15/1 of the RV “Maria S. Merian”
235 41°29′37″ 29°15′12″ 159 15.04.2010
372 44°37′14″ 32°53′49″ 163 25.04.2010
405 44°37′21″ 32°54′9″ 155.5 28.04.2010
425 44°47′09″ 31°58′05″ 163.2 30.04.2010

The Bosphorus Strait outlet area, the cruise of the RV “Arar” (Istanbul Technical University)
3 41°24′01.2″ 29°03′12.6″ 82 12.11.2009
4 41°24′01.2″ 29°03′12.6″ 88 15.11.2009
5 41°23′17.4″ 29°12′14.4″ 103 15.11.2009
7 41°26′51.6″ 29°12′57″ 160 15.11.2009
9 41°28′59.4″ 29°15′08.4″ 250 15.11.2009

All sediment sections were fixed with 75% alcohol to preserve morphological structures without
distortion. In a laboratory, all sampled sediments were washed through two staked sieves with mesh size
of 1 mm and 63 µm in series and stained with rose bengal for at least 24 h.

The stained samples were placed in a Bogorov chamber; meiofaunal organisms were identified
to major taxa and counted out under a binocular microscope. Nematode specimens were transferred
to pure glycerin and mounted on wax–paraffin ring permanent slides [Ryss, 2002]. All measure-
ments, photographs, and drawings were taken under Carl Zeiss Axiostar Plus and Olympus BX53 light
microscopes. Holotype and paratypes were deposited in IBSS collection (Sevastopol).

Abbreviations are as follows: a, ratio of body length / maximum body diameter; b, ratio of body
length / pharynx length; c, ratio of body length / tail length; c’, ratio of tail length / anal body diameter;
cbd, corresponding body diameter; and abd, anal body diameter.

RESULTS
Taxonomy. Order Monhysterida Filipjev, 1929. Family Xyalidae Chitwood, 1951. Genus

Stylotheristus Lorenzen, 1977.
Diagnosis (emended from [Fonseca, Bezerra, 2014]). Cuticle transversely striated. Somatic se-

tae usually present. Anterior sensilla arranged in two crowns with the number of setae in the second
crown depending on the sex and life stage: (6 + 4) setae in juveniles; (6 + 4) or (6 + 6) in females;
and (6 + 10) in males. Amphidial fovea circular or oval. Buccal cavity conical. Pharyngeal muscles
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well-developed around the buccal cavity. Females with one outstretched ovary, located to the left side
of intestine. Males with single anterior outstretched testis to the right or left of intestine. Spermatheca
can be present. Spicules short (< 1 abd). Gubernaculum narrow, without apophysis. Precloacal supple-
ments present or absent. Three caudal glands opening through separate pores. Tail conico-cylindrical,
with three terminal setae.

Type species. Stylotheristus mutilus (Lorenzen, 1973) Lorenzen, 1977.
List of valid Stylotheristus species:

• Stylotheristus mutilus (Lorenzen, 1973) Lorenzen, 1977;
• Stylotheristus multipapillatus Pinto & Neres, 2020;
• Stylotheristus paramutilus sp. nov. (Figs 2, 3, 4, 5, Tables 2, 3).

Table 2. Measurements of Stylotheristus paramutilus sp. nov. from different areas of the Black Sea. All
values are in μm unless otherwise stated, except for the ratios a, b, c, and c’. All curved structures were
measured along the arc
Таблица 2. Измерения Stylotheristus paramutilus sp. nov. из различных районов Чёрного моря.
Все значения приведены в мкм, если не указано иное, за исключением индексов a, b, c, и c’.
Все изогнутые структуры были измерены вдоль дуги

Character

The Donuzlav Bay The Bosphorus Strait area The Laspi
Bay

Male
holotype

Male
paratype,
n = 5

Female
paratype,
n = 4

Male
paratype,
n = 2

Female
paratype

Male
paratype

Body length 1,767 1,545–1,752 1,613–1,799 1,854–1,875 1,820 1,565
a 49.1 40.6–48.7 38.2–46.1 51.5–52.1 45.5 36.4
b 9.7 8.2–9.8 8.7–9.8 10.4–11.2 10.5 8.5

c 5.1 4.6–5.5
(12.9*) 4.8–5.7 4.5 4.5 5.8

c’ 12.6 12.2–13.3
(3.3*) 12.2–14.3 12.9 16.2 9

V (%) 51.9–56.6 49.1
Vulval body diameter 32–43 35
Maximum body
diameter 36 36–40 35–47 36 40 43

Pharynx length 181 165–188 172–196 165–180 173 184
Buccal cavity length 20 18–21 20–24 20–21 17 20
Buccal cavity diameter 15 15–20 12–14 17–20 12 19
Amphid width / cbd
(%) 32 29.6–36 31.1–33.3 33.3–34.8 38.1 26.7

Amphid from anterior
end 17 17–20 20–21 12–15 11 18

Nerve ring
from anterior end 86 81–98 81–105 82–95 − −

Nerve ring cbd 35 32–35 31–38 30–32 − −

Tail length 353 317–345
(120*) 316–345 412 405 270

abd 28 26–31 22–27 29–30 25 30
Spicule length 22 17–22 (27×) 22 21
Gubernaculum length 14 10–12 12 9
Note: * denotes a male (Meib.44. N.p.) with a very short tail; × denoted a male (Meib.43. N.p.) with longer spicules.
Примечание: * — самец (Meib.44. N.p.) с очень коротким хвостом; × — самец (Meib.43. N.p.) с более
длинными спикулами.
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The latter species was previously recorded in the Bosphorus Strait outlet area (the Black Sea)
as Daptonema sp. [Sergeeva et al., 2021].

Type material. Nine males and six females. Male holotype mounted on slide Meib.39. N.h. Male
paratypes mounted on slides: Meib.40. N.p. – Meib.45. N.p., Meib.50. N.p. Female paratypes in pure
glycerin: Meib.41. N.p., Meib.46. N.p. – Meib.49. N.p.

Type locality. The Black Sea, the Donuzlav Bay, 45°19′13″N, 33°0′50″E, sta. 3, silt with the smell
of hydrogen sulfide, sediment depth of 2 m.

Etymology. The species name means “close to mutilus,” “similar to mutilus.”
Description. Male. Body cylindrical and gradually tapering towards posterior end. Cuticle striated.

Somatic setae scattered along the body, 4–11 μm long. Cervical setae thin, 9–14 μm long. Lips well
developed, high. Six short inner labial conical papillae (3 μm long) and a circle with 16 cephalic setae:
12 long setae (11–18 μm long) and 4 short setae (6–9 μm long). Stoma funnel-shaped. Cheilostoma with
thin, smooth walls.

Pharyngostoma funnel, with weakly cuticularized walls. Pharynx muscular, almost cylindrical. Car-
dia 15–21 μm long, surrounded by intestine. Amphids circular, 8–9 µm in diameter. Pharynx cylindri-
cal, about 8.9–12.2% of total body length. Nerve ring situated near middle of pharynx (45–52.8%).
Secretory-excretory pore not observed. Reproductive system monorchic. Testis outstretched, situated
to the right of intestine.

Spicules short (0.6–0.9 abd), slightly curved and expanded proximally. In proximally part of spicules,
visible ejacular canal. Gubernaculum plate-like, slightly curved, about 42.9–63.6% of spicule length.
Sperm cells globular, 11–15 μm wide. Tail conico-cylindrical, with elongated filiform portion;
three terminal setae, 8–11 μm long, on the tail tip.

Fig. 2. Stylotheristus paramutilus sp. nov. Male holotype.
A, general view; B, pharyngeal region; C, tail region;
D, head; E, spicule. Scale bar: A, 100 μm; B, C, 50 μm;
D, 20 μm; E, 10 μm
Рис. 2. Stylotheristus paramutilus sp. nov. Голо-
тип (самец). A — общий вид; B — глотка; C —
хвост; D — голова; E — спикула. Масштабная
линейка: A — 100 мкм; B, C — 50 мкм; D — 20 мкм;
E — 10 мкм

Female. Similar to male in general morphology. Cephalic sensilla arranged in a circle with
12 cephalic setae (10–18 μm long). Nerve ring at 50–57.4% of pharynx length from anterior. Reproduc-
tive system monodelphic. Ovary outstretched and on the left side of intestine. Vulva directed anteriorly,
situated slightly posterior to mid-body (861–1,015 µm). Small copulatory plug visible to seal the vulva.
Vagina long, with muscular walls. Spermatheca absent. Mature egg (127 × 43 µm) and spermatozoa
present in uterus. Caudal glands not visible. Tail long, with three terminal setae (8–9 μm long).
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Fig. 3. Stylotheristus paramutilus sp. nov. Female paratype. A, head; B, vulval region; C, general view.
Scale bar: A, 20 μm; B, 50 μm; C, 100 μm
Рис. 3. Stylotheristus paramutilus sp. nov. Паратип (самка). A — голова; B — район вульвы; C — общий
вид. Масштабная линейка: A — 20 мкм; B — 50 мкм; C — 100 мкм

Fig. 4. Stylotheristus paramutilus sp. nov. A, male holotype, general view; B, female paratype, general
view; C, male holotype, spicule; D, male paratype, preanal somatic setae; E, female paratype, head; F, male
paratype, head; G, female paratype, buccal cavity. Scale bar: A, B, 200 μm; C, 10 μm; D–G, 20 μm
Рис. 4. Stylotheristus paramutilus sp. nov. A — голотип (самец), общий вид; B — паратип (сам-
ка), общий вид; C — голотип (самец), спикула; D — паратип (самец), преанальные соматические
щетинки; E — паратип (самка), голова; F — паратип (самец), голова; G, паратип (самка), ротовая
полость. Масштабная линейка: A, B — 200 мкм; C — 10 мкм; D–G — 20 мкм
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Diagnosis. S. paramutilus sp. nov. is characterized by body length of 1,545–1,875 μm; 12 seti-
form cephalic sensilla in female; cervical setae present; spicules short and widening proximally; gu-
bernaculum plate-like slightly curved; and tail 270–412 μm long (expect for one male paratype,
120 μm long).

Differential diagnosis. S. paramutilus sp. nov. differs from all valid species (see Table 3) by num-
ber of cephalic setae in female (12 vs. 10); relatively shorter body in males (1,545–1,875 μm
vs. 1,830–2,330 μm in S. mutilus and 1,968–2,052 μm in S. multipapillatus) and in fe-
males (1,657–1,820 μm vs. 1,970 μm in S. mutilus and 2,100–2,240 μm in S. multipapillatus); struc-
ture of the spicular apparatus (expand proximally vs. thin all over in S. multipapillatus and S. mu-
tilus); and longer tail (c value of 4.5–5.8 [except for one male with 12.9] vs. 5.8–6.6 in S. mutilus
and 6.8–8.6 in S. multipapillatus). S. paramutilus sp. nov. is similar in the body structure to S. mutilus,
but differs from it by wider body in males (a value of 36.4–52.1 vs. 55–61). The new species differs
from S. multipapillatus by precloacal supplements (absent vs. present).

Variability of body size and copulatory organs. Specimens from different areas of the Black
Sea have significant variability in body and tail lengths; there are also slight differences in the shape
and length of spicules (see Fig. 5, Table 2). Specimens from the Bosphorus Strait area are much
longer and slightly slenderer than those from the Donuzlav and Laspi bays. One male (Meib.42. N.p.),
from the Bosphorus Strait area, has straight spicules, and another male (Meib.41. N.p.) has prox-
imally curved spicules (Fig. 5D, E). The third male paratype (Meib.43. N.p.), from the Donu-
zlav Bay, has longer spicules [27 μm (0.9 abd) vs. 17–22 μm (0.6–0.8 abd)] and ratio of spicule
length to gubernaculum length (2.25 vs. 1.6–1.9) compared to other specimens (Fig. 5B).
The fourth male paratype (Meib.44. N.p.), from the Donuzlav Bay, has shortened tail (3.3 abd
vs. 9–13.3 abd) (Fig. 5A).

Fig. 5. Stylotheristus paramutilus sp. nov. A, male paratype, tail (the Donuzlav Bay); B–E, variation of shape
of spicules in male paratypes: B, the Donuzlav Bay; C, the Laspi Bay; D–E, the Bosphorus Strait area.
Scale bar: A, 50 μm; B–E, 10 μm
Рис. 5. Stylotheristus paramutilus sp. nov. A — паратип (самец), хвост (залив Донузлав); B–E — измен-
чивость формы спикул у паратипов самцов: B — залив Донузлав; C — бухта Ласпи; D–E — район
пролива Босфор. Масштабная линейка: A — 50 мкм; B–E — 10 мкм
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Table 3. Morphological characters of Stylotheristus species. All values are in μm unless otherwise stated,
except for the ratios a, b, c, and c’
Таблица 3. Морфологические характеристики видов Stylotheristus. Все значения приведены в мкм,
если не указано иное, за исключением индексов a, b, c и c’

Character Stylotheristus paramutilus
sp. nov. Stylotheristus mutilus Stylotheristus multipapillatus

males females males female males females
Body length 1,545–1,875 1,613–1,820 1,830–2,330 1,970 1,920–2,052 2,100–2,240
a 36.4–52.1 38.2–46.1 55–61 45 56.9–68.9 43.7–56.45
b 8.2–11.2 8.7–10.5 9.2–9.6 8.7 8–9 8.2–8.9
c 4.5–5.8 4.5–5.7 5.9–6.6 5.8 7.5–8.6 6.8–7.6
c’ 9–13.3 12.2–16.2 11.2 14.3 7.4–9.8 9.7–11
Number of cephalic setae 16 12 16 10 16 10
V (%) 49.1–56.6 55 57–63
Spicule length 17–22 18–20 15.5–25
Number of supplements absent absent 11–15

It can be assumed that such morphological variability is determined by the adaptation of the species
to different conditions of the waterbody. On the other hand, it is possible that in future, genetic meth-
ods applied to study individuals from various habitats will show the existence of different species
of Stylotheristus genus in the Black Sea.

This work was carried out within the framework of IBSS state research assignment “Biodiversity as the ba-
sis for the sustainable functioning of marine ecosystems, criteria and scientific principles for its conservation”
(No. 124022400148-4).
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STYLOTHERISTUS PARAMUTILUS SP. NOV. (NEMATODA: XYALIDAE),
НОВЫЙ ВИД НЕМАТОД ИЗ ЧЁРНОГОМОРЯ

Т. Н. Ревкова, Н. Г. Сергеева

ФГБУН ФИЦ «Институт биологии южных морей имени А. О. Ковалевского РАН»,
Севастополь, Российская Федерация

E-mail: alinka8314@gmail.com

Приведены иллюстрации и описание Stylotheristus paramutilus sp. nov. из сборов донных осадков
мелководных и глубоководных зон Чёрного моря. Новый вид характеризуется хорошо разви-
той губной областью, 12 щетинковидными головными сенсиллами у самки и 16 у самца; на-
личием шейных щетинок; спикулами (0,6–0,9 анального диаметра), расширяющимися прокси-
мально; пластинчатым рульком, слегка изогнутым; конико-цилиндрическим хвостом, равным
4,5–5,8 анального диаметра (кроме одного самца, значение у которого составило 12,9 аналь-
ного диаметра) и 3 щетинками на кончике хвоста. В настоящем исследовании описана пер-
вая находка рода Stylotheristus в Чёрном море. S. paramutilus sp. nov. характеризуется широким
пространственным и батиметрическим (глуби́ны от 2 до 250 м) распространением в Чёрном
море — как в различных районах Крыма, так и на выходе из пролива Босфор. Сделано за-
ключение о необходимости проведения в будущем молекулярного анализа для подтверждения
принадлежности черноморских представителей из разных местообитаний к одному виду.
Ключевые слова: Monhysterida, свободноживущие морские нематоды, систематика,
распределение, глубоководный, мелководный
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АНАЛИЗ ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИХ ПОКАЗАТЕЛЕЙ КЛЕТОК
ACROSIPHONIA ARCTA (DILLWYN) GAIN

НА РАННЕЙ СТАДИИ ФОРМИРОВАНИЯ СТРЕСС-РЕАКЦИИ
ПОД ДЕЙСТВИЕМ ЭМУЛЬСИИ ДИЗЕЛЬНОГО ТОПЛИВА
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Проведено исследование особенностей формирования стрессовой реакции в клетках зелёной
водоросли Acrosiphonia arcta на воздействие эмульсии дизельного топлива. Проанализированы
изменения показателей окислительного стресса (концентрация перекиси водорода и накопле-
ние продуктов перекисного окисления липидов), активность ферментов антиоксидантной си-
стемы, интенсивность фотосинтеза и состояние клеток. Показано, что в течение первых су-
ток воздействия токсиканта в клетках происходит развитие плазмолиза и нарушение структу-
ры хлоропластов. Стрессовая реакция формируется поэтапно: на первом этапе увеличивает-
ся количество перекиси водорода, изменяется концентрация продуктов перекисного окисле-
ния липидов, повышается активность супероксиддисмутазы; на втором этапе происходит ак-
тивизация каталазы; к концу первых суток воздействия на фоне снижения активности катала-
зы увеличивается активность пероксидазы (третий этап). Интенсивность фотосинтеза снижа-
ется к концу эксперимента. Выдвинуто предположение, что под воздействием эмульсии ди-
зельного топлива может происходить нарушение суточной динамики биологических циклов
ряда ферментов.
Ключевые слова: Acrosiphonia arcta, дизельное топливо, каталаза, супероксиддисмутаза,
пероксидаза, перекисное окисление липидов, перекись водорода, интенсивность фотосинтеза

Acrosiphonia arcta (Dillwyn) Gain, 1912 — вид зелёных водорослей, который широко пред-
ставлен в литоральной зоне Баренцева моря [Malavenda, 2018], где может формировать доста-
точно большие заросли. Он относится к первопоселенцам, подготавливающим субстрат для за-
селения многолетними видами водорослей, например фукусовыми. A. arcta имеет высокие адап-
тационные возможности, так как выдерживает широкий диапазон колебаний факторов внешней
среды (к примеру, температуры и освещённости) [Sussmann, Scrosati, 2011].

С интенсивным развитием промышленности неизбежно увеличивается антропогенная нагруз-
ка, в том числе растёт поступление в окружающую среду нефтеуглеводородов [Патин, 2008].
В приморских городах наиболее уязвимой является прибрежная зона, поскольку на неё ока-
зывается воздействие как с суши, так и с моря. Флора таких участков побережья бедна по ви-
довому составу; здесь выживают растения, у которых сформированы механизмы обезврежива-
ния токсикантов и/или адаптации к их присутствию [Мильчакова, Шахматова, 2007; Malavenda,
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2018; Shakhmatova, Milchakova, 2014]. Нефтепродукты замедляют рост, что было показано
на Ascophyllum nodosum и Laminaria digitata [Bokn, 1985], нарушают формирование зигот и раз-
витие фукоидов [Thélin, 1981]. На примере фукусовых также было зарегистрировано отсутствие
значительных изменений интенсивности фотосинтеза и концентрации пигментов как при дли-
тельном [Voskoboinikov et al., 2004], так и при кратковременном [Степаньян, 2014] воздействии
нефтепродуктов, однако биохимический состав и активность ферментов существенно изменя-
лись под их влиянием [Shakhmatova, Ryzhik, 2020; Voskoboinikov et al., 2004]. Между тем при дей-
ствии нефтепродуктов на зелёные водоросли были отмечены снижение интенсивности фотосин-
теза, а также значительные повреждения и изменение биохимического состава клеток [Воско-
бойников и др., 2018; El Maghraby, Hassan, 2021; Klindukh et al., 2021; Pilatti et al., 2016; Ryzhik,
Makarov, 2019].

У организма при встрече с токсикантом поэтапно активируются несколько систем защи-
ты [Колупаев, 2007; Apel, Hirt, 2004]. В первую очередь происходит интенсификация образо-
вания активных форм кислорода [Pokora, Tukaj, 2010; Vega-López et al., 2013], которые акти-
вируют систему антиоксидантной защиты (каталаза, супероксиддисмутаза, глутатионперокси-
даза и др.) [Alscher et al., 2002]. Изменения активности супероксиддисмутазы были зафикси-
рованы для Chlorella vulgaris [Calderón-Delgado et al., 2019], Phaeodactylum tricornutum [Wang
et al., 2008] и Ulvaria obscura [Salakhov et al., 2020], а активности каталазы — для Palmaria
palmata [Voskoboinikov et al., 2020] и ульвовых водорослей [Pilatti et al., 2016; Ryzhik, Makarov,
2019]. Характер изменения активности ферментов зависит от величины и продолжительности
действия стрессового фактора. При хроническом воздействии запускаются глубинные перестрой-
ки циклов синтеза белков/аминокислот, липидного обмена (изменение состава жирных кислот
и липидов) и т. д. [Nechev et al., 2002; Ramadass et al., 2015].

Антиоксидантные ферменты, являясь биомаркерами, могут быть использованы для выявле-
ния метаболических нарушений, вызванных ксенобиотиками [Шахматова, 2004; Díaz-Báez et al.,
2004; Geret et al., 2003; Inupakutika et al., 2016; Mallick, 2004]. Скорость, с которой активируются
системы защиты, важна для дальнейшей адаптации организма к токсиканту.

Между тем вопросы скорости формирования стресс-реакции и особенности включения раз-
ных компонентов антиоксидантной системы в процесс защиты клетки от окислительного стресса,
особенно у водорослей-макрофитов, произрастающих в арктической зоне, остаются слабоизу-
ченными. Мы предполагаем, что по интенсивности развития ответной реакции и по изменению
активности ферментов можно будет судить о дальнейшей судьбе растений: смогут ли они адапти-
роваться к воздействию токсиканта или погибнут. Как было отмечено ранее, судьба клеток будет
зависеть от изменений, происходящих в момент контакта с токсикантом [Shiu et al., 2020]. Та-
ким образом, анализ показателей антиоксидантной системы и фотосинтетической активности
в первые сутки контакта клетки с нефтепродуктами имеет большое значение для понимания
механизмов формирования адаптации.

Цель настоящего исследования — оценить скорость активизации антиоксидантной системы
Acrosiphonia arcta в ответ на контакт растения с эмульсией дизельного топлива. Характер воздей-
ствия будет проанализирован по маркерам окислительного стресса (концентрация перекиси водо-
рода и продуктов перекисного окисления липидов) и по состоянию ферментов антиоксидантной
системы (супероксиддисмутаза, каталаза и пероксидаза).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Экспериментальные работы выполняли в июле 2020 г. на сезонной биостанции ММБИ РАН

(посёлок Дальние Зеленцы, восточное побережье Баренцева моря). Данный район относится
к экологически чистым местам произрастания водорослей.
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Талломы водорослей собрали на литорали губы Дальнезеленецкой и поместили в лаборатор-
ные условия — в термостатируемое помещение с освещением 150 Вт·м−2 (24 ч свет : 0 ч темнота),
температурой воды +8…+10 °C и постоянной аэрацией сосудов с растениями. Используемый ре-
жим освещения был обусловлен особенностями фотопериода (полярный день) в момент прове-
дения эксперимента. Водоросли акклимировали к лабораторным условиям в течение трёх суток.
В дальнейшем часть растений помещали в контрольные сосуды [чистая морская вода солёностью
33 ‰] и в экспериментальные [морская вода солёностью 33 ‰ с добавлением летнего дизельного
топлива (ГОСТ 305-82) в концентрации 43 мг·л−1]. В каждый вариант эксперимента помещали
по 8 талломов водорослей (общая масса не более 50 г). Используемая концентрация нефтепродук-
та соответствовала максимальной, которая была отмечена для вод прибрежной зоны Кольского
залива в период с 2014 по 2016 г.

Длительность эксперимента составляла одни сутки. Измерения показателей проводили
в течение суток через 1, 3, 7, 10 и 24 ч, в трёх повторностях. Обработано 70 проб. Физиолого-
биохимические показатели определяли на спектрофотометре ПЭ-5300ВИ («Экросхим»,
Россия).

Содержание перекиси водорода определяли по модифицированной спектрофотометриче-
ской методике D. Bellincampi с соавторами [2000]. Метод основан на окислении ионов желе-
за Fe2+ перекисью водорода до ионов железа Fe3+, которые образуют окрашенные соединения
с ксиленоловым оранжевым. Оптическую плотность измеряли при длине волны 560 нм.

Уровень перекисного окисления липидов (далее — ПОЛ) оценивали по накоплению актив-
ных продуктов тиобарбитуровой кислоты [Esterbauer, Cheeseman, 1990]. Измерение проводили
при длине волны 540 нм.

Супернатант для определения активности каталазы и супероксиддисмутазы (далее — КАТ
и СОД соответственно) получали следующим образом. Водоросли массой 150–200 мг растира-
ли на льду в ступке с добавлением 2000 мкл экстракционного буфера (K/Na-фосфатный бу-
фер). Гомогенат центрифугировали 5 мин при 12 000 g, после этого отбирали надосадочную
жидкость (супернатант).

Активность КАТ измеряли с помощью модифицированного спектрофотометрического мето-
да [Королюк и др., 1988]: к 0,1 мл супернатанта приливали 2 мл 0,03%-ного раствора перекиси
водорода. В холостую пробу вместо супернатанта вносили 0,1 мл дистиллированной воды. Ре-
акцию останавливали через 10 мин добавлением 1 мл 4%-ного молибдата аммония. Интенсив-
ность развивающейся окраски измеряли при длине волны 410 нм против контрольной пробы,
в которую вместо перекиси водорода вносили 2 мл воды.

Активность СОД определяли по [Giannopolitis, Ries, 1977]. Оптическую плотность содержи-
мого пробирок измеряли при длине волны 560 нм. Расчёт активности ферментов (КАТ и СОД)
проводили на сухой вес.

Активность пероксидазы анализировали по методу Бояркина [Методы биохимического иссле-
дования растений, 1987], основанному на определении скорости окисления бензидина при нали-
чии перекиси водорода и пероксидазы. Измерения оптической плотности проводили при длине
волны 590 нм ежесекундно в течение 120 с. При расчёте учитывали разницу между начальной
и конечной оптической плотностью. Определение активности фермента проводили на сухой вес.

Интенсивность фотосинтеза (далее — ИФ) измеряли титриметрическим методом Винклера,
рассчитывали изменение содержания кислорода в воде за период инкубации талломов (мкг O2
на 1 г сырой массы таллома в ч). Контролем служили водоросли в ёмкостях без нефтепродуктов.

Содержание сухого вещества определяли согласно общепринятой методике [Методы
биохимического исследования растений, 1987]. Для этого талломы водоросли после уда-
ления с поверхности капельной влаги с помощью фильтровальной бумаги взвешивали
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на весах ВЛТЭ-310 («Госметр», Россия) (точность 0,001 мг), высушивали в сушильном шкафу
в течение 24 ч до постоянного веса при +105 °C и повторно взвешивали. Содержание сухого
вещества оценивали как долю сухой массы от сырой.

Анализ состояния клеток водорослей проводили методом световой микроскопии
с использованием микроскопа Микмед-6 (ЛОМО, Россия) при увеличении ×400.

Достоверность различий между вариантами рассчитывали для исходных данных с приме-
нением t-критерия Стьюдента при вероятности 95 % (p ≤ 0,05). Для оценки значимости вли-
яния фактора загрязнённости использовали однофакторный дисперсионный анализ (ANOVA).
Для обработки и анализа полученных данных применяли статистический пакет программы
MS Office Excel 2010.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Состояние клеток водорослей. Контрольные образцы к концу эксперимента оставались

в интактном состоянии (рис. 1А). У опытных образцов после 3 ч исследования наблюдали расши-
рение структур перфорированного хлоропласта. К концу первых суток хлоропласт уменьшался,
приобретая в ряде клеток зернистую структуру. Отмечено развитие плазмолиза (рис. 1Б, В).

Рис. 1. Клетки Acrosiphonia arcta к концу эксперимента (24 ч): А — контроль; Б, В — клетки после
нахождения в воде с дизельным топливом
Fig. 1. Acrosiphonia arcta cells at the end of the experiment (24 h): А, the control; Б, В, cells after exposure
to water containing diesel fuel

Маркеры окислительного стресса. В норме в клетках постоянно присутствуют перекись
водорода, уровень которой колеблется в пределах 0,004–0,005 кмоль·г−1 сухого веса, и продукты
перекисного окисления липидов, концентрация которых составляет 0,003–0,005 у. е.·г−1 сухого
веса. Уменьшение и увеличение концентрации этих веществ в клетке обусловлены, скорее всего,
наличием суточных ритмов изменения активности физиологических процессов (рис. 2А, Б).

Под действием дизельного топлива у экспериментальных образцов концентрация перекиси
водорода в течение 1-го часа увеличивается в 1,5 раза; затем происходит постепенное её уменьше-
ние (в 2 раза). Уровень ПОЛ у экспериментальных водорослей на протяжении 1-го часа снижает-
ся; в дальнейшем, к 7-му часу опыта, он повышается практически вдвое; к 10-му часу наблюдений
уровень снижается. К концу эксперимента ПОЛ усиливается.

Морской биологический журнал Marine Biological Journal 2024 vol. 9 no. 1



90 И. В. Рыжик, Д. О. Салахов, М. В. Макаров, М. Ю. Меньшакова

При этом необходимо отметить, что изменения уровня ПОЛ в контроле и опыте находят-
ся в противофазе. Через 1 и 10 ч эксперимента в контроле зафиксировано накопление про-
дуктов ПОЛ, тогда как в опыте в это же время концентрация продуктов ПОЛ значительно
уменьшилась (рис. 2А, Б).

Активность ферментов антиоксидантной системы. Активность СОД в контроле в пери-
од с 1-го по 7-й час исследования оставалась неизменной, на 10-й час увеличивалась в 1,3 раза
и до конца эксперимента не изменялась. Под воздействием дизельного топлива активность СОД
росла в 1,5 раза в 1-й час эксперимента, снижалась в 2 раза на 7-й час и сравнивалась
с аналогичным показателем в контроле к первым суткам (рис. 2В).

Рис. 2. Изменение основных физиолого-биохимических показателей Acrosiphonia arcta в течение
эксперимента: А — концентрация перекиси водорода; Б — уровень перекисного окисления липи-
дов; В — активность супероксиддисмутазы; Г — активность каталазы; Д — активность пероксидазы;
Е — интенсивность фотосинтеза. Данные на графиках представлены в виде средних арифметических;
бары обозначают стандартное отклонение [* — достоверные различия с контролем (p ≤ 0,05)]
Fig. 2. Changes in the main physiological and biochemical parameters of Acrosiphonia arcta during the ex-
periment: А, hydrogen peroxide concentration; Б, the level of lipid peroxidation; В, superoxide dismu-
tase activity; Г, catalase activity; Д, peroxidase activity; Е, rate of photosynthesis. Data in the graphs
are presented as arithmetic means; bars indicate standard deviation [* marks significant differences
with the control (p ≤ 0.05)]
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Активность КАТ в контроле не изменялась в течение 1-го часа исследования. На 3-й час от-
мечено повышение активности КАТ в 3,6 раза, на 7-й час — уменьшение в 3 раза, на 10-й час —
увеличение в 1,5 раза с сохранением высоких значений до конца измерений. В опытных образ-
цах происходило постепенное повышение активности КАТ (в 3 раза) с 1-го по 7-й час измере-
ний, на 10-й час активность фермента снижалась в 2,5 раза и до конца эксперимента оставалась
неизменной (рис. 2Г).

Активность пероксидазы в течение эксперимента у контрольных и опытных образцов
изменялась значительно.

В контроле наблюдали волнообразное изменение активности фермента. В течение 1-го часа
отмечено незначительное повышение активности пероксидазы, а на 3-й час — снижение в 6 раз.
В период с 3-го по 7-й час активность росла в 2 раза, затем снижалась в 2 раза, к концу экспе-
римента (24-й час) увеличивалась в 3 раза по сравнению с предыдущими значениями (рис. 2Д).
У опытных образцов также происходило повышение активности пероксидазы на 1-й час экспери-
мента (в 1,3 раза) и снижение на 3-й час (в 7 раз). В то же время, начиная с 7-го часа эксперимента,
было зарегистрировано увеличение активности пероксидазы, которая к 10-му часу исследова-
ния увеличивалась в 5 раз, а к 24-му — в 1,5 раза по сравнению с предыдущими значениями
показателя и была достоверно выше контроля (рис. 2Д).

Интенсивность фотосинтеза. В ходе эксперимента была также измерена ИФ (рис. 2Е).
В первые часы у опытных образцов происходило повышение ИФ по сравнению с контролем. Наи-
более существенные отличия наблюдали на 3-й час измерений: значения были в 1,3 раза выше
контроля. К окончанию эксперимента ИФ опытных образцов стала ниже таковой контрольных
в 1,3 раза.

ОБСУЖДЕНИЕ
Изменение активности ферментов антиоксидантной системы в ответ на действие стрессоров

разной природы — это универсальная реакция любого организма [Мильчакова, Шахматова, 2007;
Шахматова, 2004; Regoli et al., 2002; Ryzhik et al., 2019; Sardi et al., 2016; Zhang et al., 2004]. В ли-
тературе в основном обсуждаются долговременное воздействие нефтепродуктов и соответству-
ющие перестройки в организме. Например, на Hypnea musciformis продемонстрирован сложный
характер изменения различных биохимических показателей — снижение содержания хлорофил-
ла a и фенольных соединений и повышение концентрации каротиноидов. Также отмечено изме-
нение морфологии клетки, в частности структуры поверхности клеточной стенки [Ramlov et al.,
2014, 2019]. На микроводорослях Pseudokirchneriella subcapitata продемонстрировано, что све-
жее и (в большей степени) отработанное моторное масло вызывало повышение активности
антиоксидантных ферментов (вначале увеличивалась активность СОД, потом — пероксидазы
и КАТ); таким образом, уменьшалось окислительное повреждение биомолекул [Ramadass et al.,
2015]. В клетках зелёных водорослей при длительном воздействии токсиканта показаны развитие
плазмолиза, разрушение хлоропластов и т. д. [Воскобойников и др., 2018; Salakhov et al., 2021].

Зачастую в долговременных экспериментах не удаётся выявить истинную ответную реак-
цию на воздействие токсиканта. Например, в работах на Fucus vesiculosus не было зарегистри-
ровано увеличение активности КАТ после длительного (более 10 дней) контакта с дизельным
топливом [Ryzhik et al., 2019]. Однако в природных условиях активность КАТ была достовер-
но выше у водорослей, подверженных хроническому действию высокого уровня загрязнения,
чем у растений из экологически чистых районов [Shakhmatova, Ryzhik, 2020].

В данном исследовании показано изменение активности антиоксидантных ферментов в клет-
ках A. arcta в ответ на воздействие дизельного топлива в течение первых суток эксперимен-
та. К настоящему времени установлено, что интенсификация образования активных форм
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кислорода приводит к увеличению активности антиоксидантных ферментов, участвующих в фор-
мировании долговременных адаптаций [Колупаев, 2007; Колупаев, Карпец, 2010; Рогожин, 2004;
Migdal, Serres, 2011].

Результаты нашего исследования показали, что к 1-му часу воздействия в клетках растений
начинают формироваться стрессовые реакции, в частности развивается плазмолиз и нарушается
структура хлоропластов.

В ходе первых суток можно выделить три блока быстрых стрессовых реакций, которые запус-
каются поэтапно. Один из первых, реализуемый сразу после начала воздействия, — интенсифика-
ция процессов ПОЛ. Малоновый диальдегид и другие продукты ПОЛ являются своеобразными
сигналами для усиления синтеза ферментов антиоксидантной системы. После 1-го часа экспе-
римента были отмечены уменьшение уровня ПОЛ и повышение активности СОД по сравнению
с контролем. Процессы ПОЛ развиваются с большой скоростью; как показано на примере высших
растений (проростки пшеницы), значительное накопление продуктов ПОЛ может происходить
уже в течение первых 10–15 мин воздействия [Рогожин, 2004]. Для их обезвреживания исполь-
зуется тот пул СОД, который присутствовал в клетке до начала воздействия. Также запускается
синтез de novo, поскольку СОД относится к индуцируемым ферментам. Согласно литературным
данным, на примере исследования влияния ультрафиолетового излучения на проростки пшени-
цы продемонстрировано, что на начальных этапах воздействия для утилизации активных форм
кислорода используется имеющийся запас СОД, а затем уже запускается синтез фермента [Ро-
гожин, 2004]. Параллельно мы можем наблюдать в клетках Acrosiphonia увеличение концентра-
ции перекиси водорода. Также в этот период активируется синтез КАТ, максимум активности
которой приходится на 7-й час измерений (второй блок реакций).

В дальнейшем у исследуемых водорослей уменьшается концентрация КАТ и повышается уро-
вень пероксидазы (третий этап). Выявленные особенности могут быть следствием ингибирования
активности КАТ высокими концентрациями перекиси водорода и/или продуктами расщепления
нефтеуглеводородов и возможным переходом этого фермента в другую форму, которая позволя-
ет выполнять оксигеназную функцию [Колупаев, Карпец, 2010; Колупаев и др., 2011]. При этом
снижение активности КАТ сопровождалось увеличением активности пероксидазы, что с учё-
том сходства выполняемых ими функций свидетельствует о компенсаторном характере измене-
ний. В публикациях ряда авторов были показаны компенсаторные перестройки одних компонен-
тов антиоксидантной системы при ингибировании активности / снижении содержания других
её компонентов [Мирошниченко, 1992; Apel, Hirt, 2004].

Также в работе отмечено повышение ИФ у опытных растений в первые часы измерений (1, 3,
7 и 10-й) и снижение к концу эксперимента.

Наблюдаемое нами повышение ИФ в первые часы опыта, возможно, связано с особенностями
метода Винклера, в котором для измерения фотосинтеза растения переносят в среду без токси-
канта на период от 30 мин до 1 ч. Мы предполагаем, что перенесение растений в чистую воду
для измерения вызвало врéменную активацию фотосинтеза, так как снизилось токсическое влия-
ние дизельного топлива. Между тем при более длительном нахождении растений в эксперименте
данный эффект не был зарегистрирован, поскольку в их клетках накапливаются необратимые из-
менения. Таким образом, смещение прооксидантно-антиоксидантных реакций в сторону процес-
сов ПОЛ в клетках опытных растений после суток эксперимента, вероятно, привело к изменению
структуры хлоропластов, плазмолизу и, соответственно, снижению ИФ.

Изменения физиологических показателей в течение первых часов действия стрессоров бы-
ли отмечены для разных групп организмов, и затрагивали они не только состояние антиок-
сидантной системы, но и белоксинтезирующий и энергетический аппараты клетки. Например,
для микроводорослей и микроорганизмов были продемонстрированы значительные изменения
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в соотношениях белки/углеводы и скорость роста / выживаемость клеток, которые происходят
при контакте с растворённым дизельным топливом в течение первых суток воздействия [Shiu
et al., 2020]. В исследованиях влияния плёнки нефтепродуктов показано, что при кратковре-
менном её воздействии (один приливно-отливной цикл) у зелёных водорослей регистрируют
плазмолиз клеток, снижение ИФ и увеличение интенсивности дыхания [Ryzhik, Makarov, 2019].

В то же время нами установлен сдвиг суточного цикла КАТ и уровня ПОЛ в опытных образ-
цах по сравнению с контрольными. Это может свидетельствовать о нарушении суточных ритмов
активности фермента КАТ и процессов ПОЛ. В ряде публикаций было показано существова-
ние у водорослей биологических ритмов выработки антиоксидантов, имеющих большое значение
для функционирования клеток [Carvalho et al., 2004]. Аналогичный эффект был отмечен в рабо-
тах по изучению влияния ультрафиолетового излучения на состояние антиоксидантного комплек-
са злаковых растений [Рогожин, 2004]. Нарушение ритмов может негативно сказываться на устой-
чивости растений в меняющихся условиях внешней среды, что подтверждают полученные нами
результаты.

Таким образом, результаты исследований позволили установить, что увеличение активно-
сти антиоксидантных ферментов в клетках Acrosiphonia arcta, подвергавшихся действию ди-
зельного топлива, происходит в течение 1-го часа опыта и является адаптивной реакцией рас-
тений на повышение концентрации перекиси водорода. На протяжении эксперимента установ-
лены разные временны́е максимумы активности СОД, КАТ и пероксидазы, что соответству-
ет современным представлениям о последовательности реализации антиоксидантного ответа:
СОД → КАТ/пероксидаза.

При этом негативное воздействие дизельного топлива обусловлено нарушением не только
физиологических процессов в клетках, но и, вероятно, биоритмов, позволяющих организмам
адаптироваться к периодически изменяющимся факторам.

Это особенно актуально для литоральных растений, подвергающихся воздействию периоди-
чески изменяющихся факторов среды, в частности приливно-отливного цикла, когда нарушение
синхронизации может привести к гибели водорослей.

Исследование выполнено в рамках гранта Российского научного фонда № 22-17-00243 «Радиационная
океанология и геоэкология прибрежного шельфа Баренцева и Белого морей. Биокосные взаимодействия в си-
стеме донные отложения — вода — макроводоросли — микроорганизмы, их роль в ремедиации морской
прибрежной экосистемы при радиационном и химическом загрязнении в условиях Арктики».
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ANALYSIS OF PHYSIOLOGICAL AND BIOCHEMICAL PARAMETERS
OF ACROSIPHONIA ARCTA (DILLWYN) GAIN CELLS

AT THE EARLY STAGE OF STRESS REACTION FORMATION
UNDER THE EFFECT OF DIESEL FUEL EMULSION

I. Ryzhik1, D. Salakhov1, M. Makarov1, and M. Menshakova2

1Murmansk Marine Biological Institute of the Russian Academy of Sciences, Murmansk, Russian Federation
2Murmansk Arctic University, Murmansk, Russian Federation
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Features of stress reaction formation were studied in cells of the green alga Acrosiphonia arcta un-
der the effect of diesel fuel emulsion. Changes in indicators of oxidative stress (concentration of hy-
drogen peroxide and accumulation of products of lipid peroxidation) were analyzed; activity of anti-
oxidant enzymes, intensity of photosynthesis, and condition of cells were investigated. As shown, during
the first day of exposure to the toxicant, plasmolysis and disruption of the chloroplast structure occur
in cells. The stress reaction develops in stages. At the first stage, the amount of hydrogen peroxide
increases, the concentration of products of lipid peroxidation changes, and the activity of superoxide
dismutase rises. At the second stage, catalase activity increases. By the end of the first day of expo-
sure, against the backdrop of a drop in catalase activity, peroxidase activity rises (the third stage).
The intensity of photosynthesis decreases by the end of the experiment. As suggested, under the ef-
fect of diesel fuel emulsion, the daily dynamics of the biological cycles of a number of enzymes
may be disrupted.
Keywords: Acrosiphonia arcta, diesel fuel, catalase, superoxide dismutase, peroxidase, lipid
peroxidation, hydrogen peroxide, photosynthesis intensity
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В условиях эксперимента исследовали влияние сероводородной нагрузки на морфометрические
характеристики эритроидных элементов гемолимфы Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906).
Работа выполнена на взрослых особях моллюска с высотой раковины 26–38 мм. Контрольную
группу моллюсков содержали в аквариуме с концентрацией кислорода 7,0–7,1 мг O2·л−1 (нор-
моксия). Экспериментальную группу подвергали действию сероводородной нагрузки, создавав-
шейся при растворении в воде донора Na2S до финальной концентрации 6 мг S2−·л−1. Спустя
сутки уровень кислорода в воде составил 1,8 мг O2·л−1, а сероводород не был обнаружен. Часть
моллюсков подвергали повторной сероводородной нагрузке путём внесения Na2S до финальной
концентрации 9 мг S2−·л−1. К концу вторых суток в воде регистрировали 1,9 мг S2−·л−1 и следо-
вую концентрацию кислорода — 0,03 мг O2·л−1. В условиях краткосрочной сероводородной на-
грузки (первые сутки) популяция эритроидных элементов анадары становилась более гетероген-
ной. В гемолимфе повышалось содержание микро- и макроцитов, увеличивалось число клеток
с изменённой формой и низким содержанием зернистых включений в цитоплазме. Число сво-
бодных гранул гематина в гемолимфе существенно росло. Среднеклеточный объём (Vc) увели-
чивался более чем на 20 %. Пребывание в условиях повышенной концентрации сульфидов в те-
чение двух суток приводило к значительному понижению Vc, что определяется существенным
сокращением популяции макроцитов в гемолимфе моллюсков.
Ключевые слова: моллюски, Anadara kagoshimensis, сероводород, гемолимфа, эритроидные
элементы

Наличие в толще Чёрного моря обширной редокс-зоны (зона хемоклина) принципиально
отличает его от других акваторий Мирового океана. Для неё характерно сочетание условий
острой гипоксии с сероводородным заражением [Подымов, 2005]. Зона хемоклина обычно рас-
полагается на глубинах 100–150 м. Сходный комплекс условий может возникать и на шель-
фе [Заика и др., 2011]. Чаще всего это является следствием отсутствия сквозной вертикаль-
ной конвекции и образования локальных зон гниения мёртвого органического вещества [Оре-
хова, Коновалов, 2018]. Не следует исключать из внимания и процессы апвеллинга, спо-
собствующие случайному выносу глубинных, заражённых сероводородом вод в прибрежную
зону [Орехова, Коновалов, 2018].
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Особый интерес представляют организмы, способные существовать в условиях сероводород-
ного заражения и экстремально низких концентраций кислорода. В этом отношении выделяется
двустворчатый моллюск — вселенец Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) (далее — анадара).
Впервые найденный в акватории Чёрного моря в 1968 г. [Киселёва, 1992], к настоящему времени
он стал одной из руководящих форм бентоса [Ревков, 2016]. В условиях эксперимента анадара по-
казала высокую устойчивость не только к острым формам гипоксии [Cortesi et al., 1992; Isani et al.,
1989], но и к сероводородной нагрузке [Miyamoto, Iwanaga, 2017; Nakano et al., 2017]. Этим в зна-
чительной степени объясняется её широкое распространение в проблемных акваториях Чёрного
и Азовского морей [Ревков, 2016].

Толерантность моллюсков к острым формам гипоксии и аноксии достаточно хорошо изучена.
Показано, что в её основе лежит способность их организма сопрягать процессы белкового и угле-
водного обмена. Свидетельством тому являются повышение продукции NH4

+ [Chew et al., 2005],
рост активности аланин- и аспартатаминотрансферазы [Soldatov et al., 2009], усиление процес-
сов переаминирования глутамата и аланина [Hochachka, Somero, 2002], образование в качестве
конечных продуктов аланина и сукцината [Buck, 2000].

Способность моллюсков компенсировать присутствие в воде сероводорода до конца не изу-
чена. Показано присутствие в их гемолимфе особого белка, наличие нечувствительных к се-
роводороду гемоглобинов [Arp, Childress, 1981, 1983], а также участие в нейтрализации повы-
шенной концентрации сульфидов особых зернистых включений эритроцитов, содержащих гема-
тин [Holden et al., 1994; Vismann, 1993]. Роль данных включений в нейтрализации H2S была проде-
монстрирована нами и для анадары [Soldatov et al., 2018]. В настоящей публикации представлены
материалы в развитие этих закономерностей.

Цель работы — в условиях эксперимента исследовать влияние повышенных концентраций се-
роводорода на морфологические и морфометрические характеристики эритроидных элементов
гемолимфы анадары.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Работа выполнена на взрослых особях A. kagoshimensis, собранных в июне 2021 г. в аквато-

рии бухты Ласпи (Крым). Высота раковины моллюсков (от замка до края створки) составляла
от 26 до 38 мм.

Схема эксперимента. Контрольную группу моллюсков содержали в воде с концентраци-
ей кислорода 7,0–7,1 мг O2·л−1 (нормоксия). Экспериментальную группу подвергали действию
сероводорода. В воде, где находились моллюски, растворяли Na2S до финальной концентра-
ции 6 мг S2−·л−1. Экспозиция составляла 24 ч (первые сутки эксперимента). Присутствие в воде
сульфид-иона приводило к её защелачиванию. Это компенсировали внесением 0,1 н HCl. Значе-
ния pH удерживали на уровне 8,20–8,27. Сульфид-ион взаимодействовал с кислородом, что со-
провождалось с течением времени понижением содержания обоих газов в воде аквариума. Спу-
стя 24 ч уровень кислорода в воде составил 1,8 мг O2·л−1, а сероводород не был обнаружен. У ча-
сти моллюсков (7 особей) отбирали образцы гемолимфы из экстрапаллиального пространства,
остальных (7 особей) подвергали повторной сероводородной нагрузке. В воду аквариума вноси-
ли Na2S до финальной концентрации 9 мг S2−·л−1. Спустя 24 ч (вторые сутки эксперимента) в воде
аквариума были обнаружены следы кислорода, 0,03 мг O2·л−1; уровень сероводорода составлял
1,9 мг S2−·л−1. Также у моллюсков отбирали образцы гемолимфы.

Контроль за содержанием кислорода в воде осуществляли при помощи оксиметра
ST300D (Ohaus, США). Значения pH определяли на pH-метре InoLab pH 720 (Германия). Вели-
чину сульфид-иона в воде измеряли потенциометрически с применением сульфидселективного
сенсора MSBS (Нидерланды).
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Морфометрические характеристики эритроцитов. Окраску мазков проводили по ком-
бинированному методу Паппенгейма. Мазки анализировали при помощи светового микроско-
па «Биомед ПР2 ЛЮМ», оборудованного камерой Levenhuk C NG Series. Диаметр клетки (C1
и C2) и ядра (N1 и N2) измеряли по фотографиям в программе ImageJ 1.44p (рис. 1). На каждом
мазке указанные величи́ны определяли у 100 клеток. На основании полученных значений по из-
вестным алгоритмам рассчитывали среднеклеточный объём (Vc) [Houchin et al., 1958], объём яд-
ра (Vn), толщину клетки (h) [Чижевский, 1959], площадь поверхности клетки (Sc) [Houchin et al.,
1958], удельную поверхность клетки (SSc) и ядерно-цитоплазматическое отношение (nuclear-
cytoplasmic ratio, NCR):

𝑉𝑐 = 0, 7012 ⋅ (𝐶1 + 𝐶2
2 )

2
⋅ ℎ + 𝑉𝑛 ,

𝑉𝑛 = 𝜋 ⋅ 𝑁1 ⋅ 𝑁2
2

6 ,

ℎ = 1, 8 + 0, 0915 ⋅ (𝐶1 − 7, 5) ,

𝑆𝑐 = 2𝜋𝑎2𝑏 + 2𝜋𝑎𝑏𝑠𝑖𝑛(ℎ−1𝑒)
𝑒  ,

где
𝑒 =

√
𝑎2 − 𝑏2

𝑎 , 𝑎 = 𝐶1 + 𝐶2
4 , 𝑏 = 0, 67ℎ , 𝑆𝑆𝑐 = 𝑆𝑐

𝑉𝑐
, 𝑁𝐶𝑅 = 𝑉𝑛

𝑉𝑐
 .

Одновременно на мазках гемолимфы из расчёта на 1000 клеток определяли число
эритроцитарных аномалий.

Статистические сравнения выполнены на основе непараметрического U-критерия Манна —
Уитни. Результаты представлены как M ± m. В работе использован стандартный пакет
Grapher (версия 11).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Морфометрические характеристики. Эритроциты гемолимфы анадары представляют со-
бой крупные округлые клетки (рис. 1А). Продольный (C1) и поперечный (C2) диаметры имеют
близкие значения — (18,86 ± 0,61) и (16,13 ± 0,52) мкм соответственно. Средний объём клет-
ки (Vc) составляет (678,5 ± 52,0) мкм³, а площадь поверхности (Sc) — (1037,5 ± 78,4) мкм².
Ядро компактное, с высокой долей гетерохроматина, что отражает низкую функциональную ак-
тивность данной структуры. Форма эллипсоидная [N1 (5,46 ± 0,09) мкм; N2 (4,11 ± 0,10) мкм].
Расположено оно обычно в центре клетки. Объём (Vn) составляет (50,1 ± 3,1) мкм³. Ядерно-
цитоплазматический индекс (NCR) невысок — 0,08, что также свидетельствует о подавлен-
ной функции ядра клетки. Цитоплазма ацидофильная, с высоким содержанием гемоглобина
и большим числом мелких зернистых включений.

Сероводородная нагрузка в первые сутки сопровождалась значительным ростом объёма клет-
ки и её ядра (рис. 2). Увеличение составило 24,3 и 30,1 % соответственно и являлось статистиче-
ски значимым (p ≤ 0,05). Как видно, рост был близким. Об этом свидетельствовало сохранение
значений NCR на уровне контрольных величин. Площадь поверхности клетки увеличивалась
почти на 23 % (p ≤ 0,05) и достигала (1275,5 ± 99,6) мкм². При этом удельная поверхность клет-
ки (SSc) не изменялась, составляя в среднем 1,53 мкм−1. В гемолимфе росло число свободных
гранул гематина.
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Рис. 1. Морфологические типы клеток в гемолимфе Anadara kagoshimensis (А — нормоциты;
Б — микроциты; В — макроциты; Г — клетки с изменённой формой; Д — клетки с низким числом
гранулярных включений)
Fig. 1. Morphological types of cells in Anadara kagoshimensis hemolymph (А, normocytes; Б, microcytes;
В, macrocytes; Г, cells with an altered shape; Д, cells with a low number of granular inclusions)

На вторые сутки эксперимента ситуация была противоположной. Объём клетки суще-
ственно уменьшался (см. рис. 2): относительно контрольных значений снижение составило
36,4 % (p ≤ 0,05), а относительно первых суток — 48,9 % (p ≤ 0,01). Аналогичным образом ме-
нялись объём ядра и площадь поверхности эритроцита. Изменения были пропорциональными,
что отражает сохранение значений индексов NCR и SSc.
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Рис. 2. Морфометрические характеристики эритроидных элементов гемолимфы Anadara
kagoshimensis в условиях сероводородного заражения (А — Vc; Б — Vn; В — NCR; Г — Sc; Д — SSc;
1 — контрольная группа; 2 — первые сутки эксперимента; 3 — вторые сутки эксперимента)
Fig. 2. Morphometric characteristics of erythroid elements of Anadara kagoshimensis hemolymph under
conditions of hydrogen sulfide loading (А, V⛴; Б, V⛽; В, NCR; Г, S⛴; Д, SS⛴; 1, the control group; 2, the first
day of the experiment; 3, the second day of the experiment)
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Особенности морфологии. Анализ морфологических особенностей эритроидных клеток
показал значительный рост числа микроцитов в гемолимфе моллюска в условиях сероводород-
ной нагрузки (первые и вторые сутки эксперимента) (рис. 1Б, 3А). На них приходилось 6,6–7,0 %
клеток, что было почти в три раза выше контрольных величин (p < 0,05). Микроциты отличались
более низкими значениями поперечного диаметра клетки (менее 15 мкм). Следует обратить вни-
мание и на увеличение числа макроцитов в гемолимфе моллюска на первые сутки эксперимента
на 30–32 % (p ≤ 0,05) (рис. 3Б). Поперечное сечение клетки у них превышало 22 мкм (рис. 1В).

В

Б

Г

А

Рис. 3. Содержание клеток различных морфологических типов в гемолимфе Anadara kagoshimensis
в условиях сероводородного заражения (А — микроциты; Б — макроциты; В — клети с нарушен-
ной формой; Г — клетки с малым числом зёрен; 1 — контрольная группа; 2 — первые сутки
эксперимента; 3 — вторые сутки эксперимента)
Fig. 3. Content of cells of various morphological types in Anadara kagoshimensis hemolymph under con-
ditions of hydrogen sulfide loading (А, microcytes; Б, macrocytes; В, cells with an altered shape; Г, cells
with a small number of grains; 1, the control group; 2, the first day of the experiment; 3, the second day
of the experiment)

В условиях сероводородной нагрузки (первые сутки эксперимента) в гемолимфе моллюска
возрастало число эритроцитарных аномалий. Появлялись клетки с изменённой формой и крайне
низким содержанием зернистых включений (рис. 1Г, Д). Их число увеличивалось на 30–50 %
относительно контрольного уровня (рис. 3В, Г), однако различия, ввиду существенной
индивидуальной вариабельности полученных величин, не были статистически значимы.

ОБСУЖДЕНИЕ
Двукратное внесение Na2S в воду аквариума, где находились моллюски, приводило к разви-

тию неоднозначной ситуации:
• после первых суток в воде аквариумов развивалась умеренная гипоксия (1,8 мг O2·л−1), а серо-

водород не определялся, что, по-видимому, является следствием взаимодействия последнего
с кислородом;
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• повторное внесение Na2S (вторые сутки) приводило к развитию аноксии с сохранением
сероводородного заражения на уровне 1,9 мг S 2−·л−1.
Состояние эритроидной популяции клеток моллюска в каждом конкретном случае имело

свою специфику.
Первые сутки эксперимента. В сравнении с контролем эритроидная популяция клеток

становилась более гетерогенной. Об этом свидетельствовали значительное увеличение содержа-
ния в гемолимфе макро- и микроцитов, а также повышение числа клеток с изменённой формой
и сниженным числом зернистых включений в цитоплазме. Среднеклеточный объём рос более
чем на 20 %. В основе увеличения клеточного объёма (Vc) могут лежать несколько процессов.

Учитывая то, что моллюски находились в условиях умеренной гипоксии, можно допустить
развитие у клеток красной крови реакции набухания (swelling), которую отмечают у многих вод-
ных организмов, в том числе моллюсков [Новицкая, Солдатов, 2011; Holk, 1996; Jensen et al.,
1998; Nikinmaa et al., 1987]. Считается, что эта реакция направлена на коррекцию величины́ внут-
риклеточного pH и определяется работой Na+/H+-антипорта [Tufts, 1992]. Реакция контролиру-
ется катехоламинами (адреналином, норадреналином) и реализуется через β-адренорецепторы
клеток и cAMP [Ferguson, Boutilier, 1988; Salama, Nikinmaa, 1990; Val et al., 1997]. В нашем слу-
чае можно ожидать рост содержания катехоламинов в гемолимфе моллюсков, так как переход
к условиям умеренной гипоксии осуществлялся в относительно короткий промежуток времени.
Однако данный процесс может определять рост объёма клеток не более чем на 5–6 % [Nikinmaa
et al., 1987], что не вполне согласуется с представленными в настоящей работе величинами из-
менения клеточного объёма (> 20 %). Даже если принять во внимание более высокую эластич-
ность клеточных мембран моллюсков, косвенным отражением которой является более широкий
диапазон осмотической резистентности их эритроидных элементов [Новицкая, Солдатов, 2011],
этот рост можно рассматривать как чрезмерный.

Следует обратить внимание на увеличение содержания в гемолимфе анадары числа макроци-
тов, диаметр которых превышал 22 мкм. Рост уровня этих клеточных форм вполне может объяс-
нить столь значительное увеличение среднеклеточного объёма (Vc). Появление их в гемолимфе
моллюска обычно предшествует процессу апоптоза, когда клетка распадается на отдельные фраг-
менты (апоптотические тельца) [Манских, 2007]. В случае с анадарой эта реакция имеет адап-
тивное значение [Soldatov et al., 2018], поскольку при разрушении клетки в гемолимфу высво-
бождаются в значительном количестве зернистые включения, содержащие гематин [Holden et al.,
1994; Vismann, 1993]. Гематины обладают высокой окислительной способностью и могут всту-
пать во взаимодействие с сероводородом [Vismann, 1993]. Наиболее вероятный продукт этого
взаимодействия — сульфид трёхвалентного железа:

2𝐹𝑒3+ + 3𝑆2− → 𝐹𝑒2𝑆3 .

Это нестойкое соединение, которое при наличии кислорода окисляется до оксида трёхвалентного
железа с высвобождением атомарной серы:

2𝐹𝑒2𝑆3 + 3𝑂2 = 𝐹𝑒2𝑂3 + 6𝑆0 .

Известна способность некоторых видов морских беспозвоночных в условиях сероводородно-
го загрязнения накапливать серу [Powell et al., 1980], что позволяет допустить рассмотренный вы-
ше порядок событий. Увеличение содержания в гемолимфе анадары в условиях сероводородной
нагрузки эритроцитов с пониженным числом зернистых включений позволяет также сделать до-
пущение о способности этих клеток выводить за свои пределы гранулы гематина без нарушения
собственной целостности.

Морской биологический журнал Marine Biological Journal 2024 vol. 9 no. 1



104 А. А. Солдатов, В. Н. Рычкова, Т. А. Кухарева

Вторые сутки эксперимента. Отличительными чертами состояния популяции эритроид-
ных элементов гемолимфы анадары на вторые сутки эксперимента являлись высокое содержание
в ней микроцитов и значительное уменьшение среднеклеточного объёма (Vc). Последнее, по-
видимому, определялось понижением числа макроцитов в гемолимфе моллюска, так как содер-
жание микроцитов на первые и вторые сутки эксперимента было близким. Рост числа микроцитов
в гемолимфе может быть обусловлен несколькими процессами.

Первый процесс — фрагментация участков цитоплазмы клеток красной крови, которая при-
водит к образованию шистоцитов. При этом происходит уменьшение размеров самой клетки (об-
разование микроцитов). Это явление отмечено для организмов различного уровня организации,
включая человека [Bessman, 1988]. Оно обычно наблюдается при развитии анемичных состояний.
Показано оно и для анадары в условиях внешней аноксии [Soldatov et al., 2021]. Вероятно, это ос-
новной процесс, который за относительно короткий период времени приводит к образованию
большого числа микроцитов в гемолимфе моллюска.

Близким к фрагментации является процесс прямого деления узкоспециализированных кле-
ток (амитоз), к которым относятся и эритроциты. При нём происходит случайное распределение
ядерного материала [Fuller, Shields, 1998]. Частным проявлением этого процесса является обра-
зование безъядерных клеток и микроцитов; оно происходит в случае, если ядро перед процес-
сом цитокинеза (образования перетяжки) смещается в сторону одного из полюсов клетки. Такое
явление описано и для анадары [Novitskaya, Soldatov, 2013]. Его можно наблюдать и у клеток
неправильной формы в настоящей работе (рис. 1Г).

Образование микроцитов возможно также при интенсивном гемопоэзе (эритропоэзе), кото-
рый чаще всего отмечают в условиях дефицита кислорода, что совпадает с условиями, в ко-
торых находится анадара. Однако сведения по этому вопросу в отношении моллюсков крайне
ограниченны [Furuta, Yamaguchi, 2001], что не позволяет принять такую трактовку за основу.

Заключение. В условиях краткосрочной сероводородной нагрузки (первые сутки) популя-
ция эритроидных элементов анадары становится более гетерогенной. В гемолимфе повышается
содержание микро- и макроцитов, увеличивается число клеток с изменённой формой и низким
содержанием зернистых включений в цитоплазме. Число свободных гранул гематина в гемолим-
фе существенно повышается. Среднеклеточный объём (Vc) увеличивается более чем на 20 %.
Пребывание в условиях повышенной концентрации сульфидов в течение вторых суток приво-
дит к значительному понижению Vc, что определяется существенным сокращением популяции
макроцитов в гемолимфе моллюсков.

Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Функциональ-
ные, метаболические и молекулярно-генетические механизмы адаптации морских организмов к усло-
виям экстремальных экотопов Чёрного и Азовского морей и других акваторий Мирового океана»
(№ 124030100137-6).
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MORPHOMETRIC CHARACTERISTICS OF ERYTHROID ELEMENTS
OF ANADARA KAGOSHIMENSIS (TOKUNAGA, 1906) HEMOLYMPH

UNDER CONDITIONS OF HYDROGEN SULFIDE LOADING

A. Soldatov1,2, V. Rychkova1, and T. Kukhareva1

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

E-mail: alekssoldatov@yandex.ru

The effect of hydrogen sulfide loading on the morphometric characteristics of erythroid elements
of Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) hemolymph was studied experimentally. The work
was carried out on adult molluscs with a shell height of 26–38 mm. Molluscs of the control group
were kept in an aquarium with oxygen concentration of 7.0–7.1 mg O₂·L⁻¹ (normoxia). Molluscs
of the experimental group were exposed to hydrogen sulfide loading created by Na₂S donor dissolv-
ing in water to a final concentration of 6 mg S²⁻·L⁻¹. A day later, the oxygen level in water amounted
to 1.8 mg O₂·L⁻¹, and hydrogen sulfide was not detected. Some of molluscs were subjected to re-
peated hydrogen sulfide loading by Na₂S adding up to a final concentration of 9 mg S²⁻·L⁻¹. By the end
of the second day, 1.9 mg S²⁻·L⁻¹ and 0.03 mg O₂·L⁻¹ (trace oxygen concentration) were recorded in wa-
ter. Under conditions of short-term hydrogen sulfide loading (the first day), the population ofA. kagoshi-
mensis erythroid elements became more heterogeneous. In the hemolymph, the content of micro-
and macrocytes increased; the number of cells with an altered shape and low content of granular in-
clusions in the cytoplasm rose. The number of free hematin granules in the hemolymph significantly
increased. The mean cell volume (V⛴) rose by more than 20%. Exposure to increased concentration
of sulfides for two days led to a noticeable decrease in V⛴, which is determined by a significant reduction
in the population of macrocytes in the hemolymph of molluscs.
Keywords: molluscs, Anadara kagoshimensis, hydrogen sulfide, hemolymph, erythroid elements
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In 1995–2019, marine algae were sampled in the intertidal and upper subtidal zones of the Amakusa
Archipelago (Shimoshima islands) and the southern islands of the Ryukyu Archipelago (Okinawa,
Sesoko, Ieshima, Akajima, Miyako, Ishigaki, Iriomote, and Yonaguni). A total of 569 species and tax-
onomic forms of benthic macroalgae were identified. Out of them, 57% belonged to red algae; 15%,
to brown algae; and 28%, to green algae. On these islands, 153 taxa were found for the first time. During
the specified period, the benthic marine flora of individual islands was analyzed with varying degrees
of care. The most thoroughly studied island of the Amakusa group was Shimoshima (14 localities
during all seasons), and of the Ryukyu Archipelago, Sesoko (8 localities during all seasons). The com-
parison of taxonomic and biogeographic characteristics of marine floras of these two archipelagos – bio-
diversity of species and forms, taxonomic composition of algal communities, and potential capabilities
of geographic (latitudinal) distribution of taxa – give us the grounds to classify the Shimoshima Is-
land as a warm-temperate region of the Northern Hemisphere in East Asia, and the southern islands
of the Ryukyu Archipelago, as a tropical biogeographic region.
Keywords: macroalgae, Amakusa Archipelago, southern islands of the Ryukyu Archipelago,
comparison of the marine flora

The southern islands of Japan are situated in warm waters of two biogeographic regions of the North-
ern Hemisphere – Indo-West Pacific warm-temperate region and tropical region – in geographic
latitudes from 32°23′N to 24°03′N, according to the scheme of J. C. Briggs [1974] modified
by K. Lüning [1990] (Fig. 1).

The benthic marine flora of the southern islands of Japan has been fairly well studied mainly
by Japanese algologists since 1897 [Okamura, 1897, 1930] and during the 1930s–2000s (see Supple-
ment 1: https://marine-biology.ru/mbj/article/view/422/655). Only one work was dedicated to the ben-
thic flora of Amakusa islands [Segawa, Yoshida, 1961].

The authors of the present article initiated the research on the benthic flora of the islands
of the Ryukyu Archipelago in 1995 within the framework of ecological studies of Sesoko Is-
land coral reef ecosystem (the west of Northern Okinawa) at the Tropical Biosphere Research
Center Sesoko Station of the University of the Ryukyus. In parallel to eco-physiological investi-
gations, the study of the benthic marine flora of the Amakusa Archipelago (Shimoshima islands)
and the Ryukyu Archipelago (Okinawa, Sesoko, Ieshima, Akajima, Miyako, Ishigaki, Iriomote,
and Yonaguni) was carried out (Fig. 1).
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Fig. 1. Sites of algal sampling (marked with red circles) on islands of the Amakusa and Ryukyu archipela-
gos. A, islands where algae were sampled. B, sampling sites in Okinawa Prefecture: Cape Hedo (site 1);
Ieshima Island (2); Sesoko Island (3); Oura Bay (4); Henoko point (5); Maeda coast (6); Arasaki Beach (7, 8);
Ohdo coast (9). C, sampling sites along Tomioka Peninsula, Shimoshima Island: Magarizaki coast (1, 2);
Akaiwa coast (3, 4); Shikizaki Bay (5); Shiraiwazaki Bay (6–8); Reihoku coast (9); Tomioka Har-
bor (10–13); Tsujishima Island (14, 15). D, sampling sites along Sesoko Island (1–8). E, sampling sites
along Iriomote Island: Hoshidate coast (1); Kanoka coast (2). F, sampling sites along Yonaguni Island:
Sonai locality (1–3); Higawa Bay (4); Tojima coast (5). G, sampling sites along Akajima Island, upper sub-
tidal of the western coast (1–3). H, sampling sites along Miyako Island: Karimata coast (1, 2); Cape Higashi
Hennasaki (3). I, sampling sites along Ishigaki Island: Shiraho coast (1); Kabira Bay (2). J, sampling sites
along Ieshima Island, southeastern coast (1, 2)
Рис. 1. Места сбора водорослей (отмечены красными кружками) на островах архипелагов Амакса
и Рюкю. A — островá, где были собраны водоросли. B — места сбора в профектуре Окинава: мыс
Хедо (точка 1); остров Иэдзима (2); остров Сесоко (3); залив Оура (4); мыс Хеноко (5); побережье
Маэда (6); пляж Арасаки (7, 8); побережье Одо (9). C — места сбора вдоль полуострова Томиока,
остров Симосима: побережье Магаризаки (1, 2); побережье Акаива (3, 4); бухта Сикизаки (5); бух-
та Сирайвазаки (6–8); побережье Рейхоку (9); гавань Томиока (10–13); остров Цудзисима (14, 15).
D — места сбора вдоль όстрова Сесоко (1–8). E — места сбора вдоль όстрова Ириомоте: побережье
Хосидате (1); побережье Канока (2). F — места сбора вдоль όстрова Йонагуни: местечко Сонай (1–3);
бухта Хигава (4); побережье Тодзима (5). G — места сбора вдоль όстрова Акадзима, верхняя суб-
литораль западного побережья (1–3). H — места сбора вдоль όстрова Мияко: побережье Карима-
та (1, 2); мыс Хигаси Хеннасаки (3). I — места сбора вдоль όстрова Исигаки: побережье Сирахо (1);
бухта Кабира (2). J — места сбора вдоль όстрова Иэсима, юго-восточное побережье (1, 2)
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Material partially published earlier provided the dynamics of algal growth on damaged and dead
coral colonies in the sea and in aquariums of Sesoko Island [Titlyanov et al., 2008, 2010, 2018], decadal
changes in algal assemblages of Yonaguni Island [Titlyanov et al., 2016], and historical changes in the ma-
rine flora of Tomioka Peninsula, Shimoshima Island [Titlyanov et al., 2019a, b]. For other islands
we studied, the data are published for the first time.

The aim of this work was to present an annotated list of benthic algae in coral reef ecosystems
of the Ryukyus and ecosystem of hard substrata with coral settlements of Amakusa islands, using all
papers on the inventory of the benthic flora of the islands and our published and unpublished sampling
data of 1995–2019. Moreover, based on a comparison of taxonomic and biogeographic characteristics
of recent benthic algal floras of the islands of these two archipelagos [diversity of species and forms,
taxonomic composition of algal communities, and potential opportunities for geographical (latitudinal)
distribution of taxa], we aimed at assigning them to specific biogeographic regions of the Northern
Hemisphere in East Asia.

MATERIAL AND METHODS
Sampling sites and time. The study of the marine flora along the coast of Okinawa Island was car-

ried out in November–December 2006 in the following localities: Cape Hedo, Oura Bay, Henoko point,
Maeda coast, and Ohdo coast; in March 2013 and February 2014, the investigation was carried out along
Arasaki Beach (Fig. 1B). In the west of Northern Okinawa, along the coast of Sesoko Island, algae were
collected in 1995 (May–October), 1997 (September–December), 1998 (January–April), 2002 (October–
December), 2003 (January–September), 2004 (July), 2005 (February–May), 2006 (November–
December), 2007 (January), 2014 (February), and 2019 (January–February) (Fig. 1D). In Decem-
ber 2006, marine algae were sampled along the southeastern coast of Ieshima Island (Fig. 1J).
In August 1995, algal sampling was carried out on a coral reef along the western coast
of Akajima Island (the group of Kerama islands) at three localities (Kubamanohama, Kushibaru,
and Hanase) (Fig. 1G), Kohama Island (the group of Yaeyama islands), and at two localities of Ishi-
gaki Island (Kabira Bay and Shiraho Reef) (Fig. 1I). In March 2013, marine algae were sampled around
Yonaguni Island (Sonai, Higawa, and Tojima bays) (Fig. 1F) and along the coast of Miyako Island (Kari-
mata locality and Cape Higashi Hennasaki) (Fig. 1H). In February 2017, algal sampling was carried out
along the coast of Iriomote Island (Hoshidate and Tanaka bays) (Fig. 1E). On Shimoshima Island, marine
algae were sampled in November and December 2012, April and August 2013, January 2014, October
and November 2015, and November 2017 at seven localities of Tomioka Peninsula: Akaiwa, Magarizaki,
Shikizaki Bay, Shiraiwazaki Bay, Tomioka Harbor, Tsujishima Island, and Reihoku-cho (Fig. 1C).

Collection, conservation, and floristic analysis of samples. Macroalgae were sampled in the up-
per, middle, and lower intertidal and the upper subtidal (from 0.5-m to 4-m depth during low tide) zones
of Ryukyu islands by T. Titlyanova, E. Titlyanov, and O. Belous; on Amakusa islands, by T. Titlyanova,
E. Titlyanov, and M. Tokeshi. In the upper subtidal zone, marine plants were sampled via snorkel-
ing (by T. Titlyanova) and scuba diving (by E. Titlyanov and M. Tokeshi) during low and high tides.
Algae were collected from all types of substrata. The algal samples are deposited at the A. V. Zhir-
munsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch of the Russian Academy
of Sciences (Vladivostok, Russian Federation).

Fresh and dried specimens were identified by T. Titlyanova, E. Titlyanov, and O. Belous using
the data of monographic publications, floristic studies, and systematic articles cited in previous pa-
pers [Titlyanov et al., 2011; Titlyanova et al., 2012]. The systematics and nomenclature follow Algae-
Base [2023]. Hierarchical classification of the phylum Rhodophyta is given according to [Saunders, Hom-
mersand, 2004; Schneider, Wynne, 2013; Wynne et al., 2014]. The classification system of the phyla
Chlorophyta and Ochrophyta is given in accordance with [Tsuda, 2003, 2006].
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RESULTS
Species composition. The results of the present study are provided in Table (see Supplement 2:

https://marine-biology.ru/mbj/article/view/422/656). It documents 569 species and taxonomic forms
of benthic macroalgae sampled off the southern islands of Japan in 1995–2019; 153 species of marine al-
gae were new records for the Amakusa and Ryukyu archipelagos (see [Titlyanov et al., 2016, 2019a, b]).
The phylum Rhodophyta (Rh in Fig. 2) was comprised of 4 classes, 17 orders, 47 families, 128 gen-
era, and 324 species (57% of all species). The phylum Ochrophyta (Oc) was comprised of 2 classes,
10 orders, 16 families, 43 genera, and 86 species (15% of all species) belonging to the class Phaeo-
phyceae. The phylum Chlorophyta (Ch) was comprised of 2 classes, 7 orders, 23 families, 49 genera,
and 159 species (28% of all species) (Suppl. 2, Fig. 2).

Fig. 2. Proportion of species and their
taxonomic forms sampled along the is-
lands of the Ryukyu and Amakusa
archipelagos in 1995–2019. Ry, islands
of the Ryukyu Archipelago; Ss, Sesoko Is-
land; Sh, Shimoshima Island (the Amakusa
Archipelago). Rh, Rhodophyta; Oc, Ochrophyta;
Ch, Chlorophyta
Рис. 2. Соотношение видов и их таксо-
номических форм, собранных на островах
архипелагов Рюкю и Амакса в 1995–2019 гг.
Ry — островá архипелага Рюкю; Ss —
остров Сесоко; Sh — остров Симоси-
ма (архипелаг Амакса). Rh — Rhodophyta;
Oc — Ochrophyta; Ch — Chlorophyta

Out of red algae, the highest number of taxa belonged to four orders: Ceramiales (129),
Gigartinales (35), Corallinales (29), and Rhodymeniales (24). Brown algae were mostly represented
by Ectocarpales (26), Dictyotales (22), and Fucales (23). Out of green algae, Bryopsidales (67),
Cladophorales (47), and Ulvales (23) prevailed (Suppl. 2, Fig. 3A).

All species of our collection were found earlier by other authors in tropics and/or subtropics.
Out of them, 79% were recorded in tropics and/or subtropic alone; 13% were registered in tropics
and/or subtropics and in temperate latitudes as well; and 8% were noted in tropical and/or subtropical,
temperate latitudes, and Arctic and/or Antarctic.

More than a half (58%) of all species of our collection were found in the seas of Pacific, Indian,
and Atlantic oceans; 27% inhabited only the Indo-Pacific; and 15% inhabited only the seas of the Pacific
Ocean (Fig. 4A).

On all investigated islands of the Ryukyu Archipelago, 428 species of marine algae were docu-
mented. Out of them, 54% were red algae, 12% were brown, and 34% were green (Suppl. 2, Fig. 2).
Species of red algae belonged to 4 classes, 16 orders, 40 families, and 104 genera; species of brown algae,
to 2 classes, 7 orders, 10 families, and 28 genera; and species of green algae, to 2 classes, 7 orders, 22 fam-
ilies, and 46 genera. In terms of species number, the richest families and orders were the following ones:
out of red algae, Rhodomelaceae (50), Ceramiaceae (32), and families of Corallinales (23); out of brown
algae, Dictyotaceae (17), Sargassaceae (11), and Scytosiphonaceae (6); and out of green algae, Cauler-
paceae (23), Cladophoraceae (21), and Ulvaceae (13) (Suppl. 2, Fig. 3B). All species of our collection
were previously found by other authors in tropics and/or subtropics. Out of them, 84% were registered
only in tropical and/or subtropical latitudes; 8% were noted in temperate latitudes; and 8% were recorded
in Arctic and/or Antarctic. Also, 28% of marine algae belonged to the Indo-Pacific, and 8% inhabited
only the seas of the Pacific Ocean (Suppl. 2, Fig. 4B).
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Fig. 3. Number of marine algal species in the richest taxa: A, all investigated southern islands of Japan;
B, islands of the Ryukyu Archipelago; C, Sesoko Island; D, Shimoshima Island
Рис. 3. Количество видов морских водорослей в наиболее богатых таксонах: A — все исследованные
южные островá Японии; B — островá архипелага Рюкю; C — остров Сесоко; D — остров Симосима

Out of the islands of the Ryukyu Archipelago, the highest number of species (329) were sampled
along the coast of Sesoko Island (26°38′N, 127°51′E); out of them, 55% were red algae, 12% were
brown, and 33% were green (Suppl. 2, Fig. 2). Species of red algae were represented by 4 classes,
16 orders, 38 families, and 94 genera; brown algae, by 2 classes, 7 orders, 10 families, and 26 genera;
green algae, by 2 classes, 6 orders, 21 families, and 42 genera. The highest species richness was regis-
tered for the following orders and families. Out of red algae, Rhodomelaceae (32), Ceramiaceae (23),
and families of Corallinales (14) prevailed; out of brown algae, Dictyotaceae (12), Sargassaceae (9),
and Acinetosporaceae (5); and out of green algae, Cladophoraceae (14), Caulerpaceae (14), and Ul-
vaceae (11) (Suppl. 2, Fig. 3C). In the collection representing Sesoko Island, 83% of all species belonged
to tropics and/or subtropics alone; 8%, temperate latitudes; 9%, Arctic and/or Antarctic. Moreover, 28%
of algae represented only the Indo-Pacific, and 7%, the seas of the Pacific Ocean (Suppl. 2, Fig. 4C).
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Fig. 4. Geographic distribution of marine algae off the southern islands of Japan. A, all investigated
southern islands of Japan; B, islands of the Ryukyu Archipelago; C, Sesoko Island; D, Shimoshima Is-
land. T, S + S, previously found inhabiting only the tropics and/or subtropics; T, S, M + S, M, previously
found in tropical and/or subtropical and temperate latitudes; T, S, M, Ar / An, previously found in tropical
and/or subtropical, temperate latitudes, and Arctic and/or Antarctic; I-P, inhabiting only the Indo-Pacific;
P, found living only in the seas of the Pacific Ocean
Рис. 4. Географическое распространение морских водорослей на южных островах Японии. A — все
исследованные южные островá Японии; B — островá архипелага Рюкю; C — остров Сесоко; D — ост-
ров Симосима. T, S + S — ранее найдены только в тропиках и/или субтропиках; T, S, M + S, M — ранее
найдены в тропических и/или субтропических и умеренных широтах; T, S, M, Ar / An — ранее най-
дены в тропических и/или субтропических, умеренных широтах и Арктике и/или Антарктике; I-P —
обитают только в Индо-Тихоокеанском регионе; P — встречаются только в морях Тихого океана

Off the most northern island of investigated ones, Shimoshima (the largest island of the Amakusa
Archipelago, 32°31′N, 130°02′E), located 6° north of Sesoko Island, we sampled 321 species and forms.
Out of them, 63% were red algae, 17% were brown, and 20% were green (Suppl. 2, Fig. 2). Species
of red algae represented 4 classes, 17 orders, 40 families, and 93 genera; species of brown algae,
1 class, 8 orders, 13 families, and 28 genera; and species of green algae, 1 class, 5 orders, 20 fami-
lies, and 30 genera. The highest species richness was registered for the following families: out of red
algae, Rhodomelaceae (33), families of Corallinales (20), and Ceramiaceae (13); out of brown algae,
Sargassaceae (15), Dictyotaceae (14), and Scytosiphonaceae (8); out of green algae, Ulvaceae (12),
Cladophoraceae (10), and Codiaceae (7) (Suppl. 2, Fig. 3D). In the collection of algae sampled off Shi-
moshima Island, 69% were tropical and/or subtropical species; 18% were species of temperate lati-
tudes; and 13% were species of Arctic and/or Antarctic. Moreover, 22% inhabited only the Indo-Pacific,
and 20% belonged to species inhabiting only the seas of the Pacific Ocean (Suppl. 2, Fig. 4D).
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DISCUSSION
The floristic diversity and composition of macrophytes from islands of the Ryukyu Archipelago

sampled by us in 1995–2019 were close to those for other islands in the Indo-Pacific, where coral reefs
are the main ecosystem, algal species richness is characterized by 400 taxa, and the floristic composition
is reported to be as follows: 50–60% of red algae, 20–35% of green algae, and 10–20% of brown
algae [Huisman, Borowitzka, 2003; Lewis, Norris, 1987; Silva, 1992; Silva et al., 1987, 1996; Tseng,
1983; Tsuda, 2003, 2006; Zhang, 1996].

Taxonomic diversity, species richness of above-mentioned families, a group of species, or an indica-
tor species of coral ecosystems of the seas of Southeast Asia, and potential latitudinal distribution of ma-
rine algae of the Ryukyu Archipelago are close to those of other coral reefs studied by us in the South
China and East China seas lying in tropical and subtropical latitudes [Belous et al., 2021; Titlyanov et al.,
2011, 2014, 2015, 2016; Titlyanova et al., 2014].

Taxonomic characteristics of the benthic marine flora on Shimoshima Island of the Amakusa
Archipelago differed significantly from those for the southern islands of the Ryukyu Archipelago.
On the Amakusa Archipelago, the relative number of red algae was higher by 9%, and brown algae,
by 5%. At the same time, the relative number of green algae was lower by 14% than on Ryukyu islands.
Taxonomic diversity of green algae on Shimoshima Island was significantly lower than that for the south-
ern islands of the Ryukyu Archipelago: the values were lower by 1 class, 2 orders, 2 families, 16 gen-
era, and 82 species. Moreover, green algae of two archipelagos differed in composition of families
with the highest species richness. Specifically, on Ryukyu islands, those were Cladophoraceae, Cauler-
paceae, and Ulvaceae; on Amakusa islands, Ulvaceae, Cladophoraceae, and Codiaceae. Algal collections
from the archipelagos differed in relative number of species belonging to various geographical zones.
The collection from Shimoshima Island contains less species (by 14%) representing tropics and subtrop-
ics alone than the collection from Ryukyu islands, as well as relatively more species belonging to tem-
perate latitudes (by 11%) and Arctic and/or Antarctic (by 3%). Also, there are 13% more species which
inhabit only the seas of the Pacific Ocean.

According to the scheme of marine biogeographic regions provided by J. C. Briggs [1974] and modi-
fied by K. Lüning [1990], Kyushu Island and the Amakusa Archipelago (southern islands of Japan) are lo-
cated on the border between the warm-temperate region and cold-temperate region, and the southern is-
lands of the Ryukyu Archipelago are situated on the border between the warm-temperate region and trop-
ical biogeographic region. Data presented by us on taxonomic diversity of marine algae on the Amakusa
and Ryukyu archipelagos give the grounds to suppose that the recent benthic flora of these archipelagos
belongs to two different biogeographic regions.

As known, the marine flora of biogeographic temperate regions in both hemispheres differs
in species diversity and the values of R/P index (number of Rhodophyta species divided by num-
ber of Phaeophyceae species) and C/P index (number of Chlorophyta species divided by number
of Phaeophyceae species) [Belous et al., 2013; Lewis, Norris, 1987; Nguyen et al., 2013; Perestenko,
1980, 1994; Pham, 1969; Santelices et al., 2009; Titlyanov et al., 2015; Titlyanova et al., 2014]. It can
be summarized that an average of about 200 species of benthic macroalgae were found in the cold-
temperate region, and more than 400 species were recorded in the tropical biogeographical region. Both
in the Northern and Southern hemispheres, the marine flora of cold waters is enriched with brown algae,
and the flora of warm waters is enriched with red and green algae. The indices R/P and C/P in a given
flora are very important characteristics of biogeographic regions. Their values for the marine flora of cold
waters are 1.0–2.0 and 0.3–0.8, respectively; for the marine flora of warm waters, 2.5–4.0 and 0.5–1.0,
respectively; and for the marine flora of tropical waters, 3.0–4.5 and 1.0–2.0, respectively [Santelices
et al., 2009].

Морской биологический журнал Marine Biological Journal 2024 vol. 9 no. 1



Marine algal flora of the southern islands of Japan 115

One of key indicators of the benthic flora in the tropical biogeographic region is the richness of algal
species and forms in families of the order Ceramiales (Rhodophyta) and in Caulerpaceae, Boodleaceae,
and Valoniaceae (Chlorophyta) [Belous et al., 2021; Titlyanov et al., 2015]. Main identification char-
acteristic of the benthic flora of the warm-temperate region in the Northern Hemisphere in East Asia
is the most actively settling representative of the warm-water genus Sargassum C. Agardh, 1820 [Belous
et al., 2013].

Our sampling in 2012–2017 on Shimoshima Island [Titlyanov et al., 2019a] allowed documenting
more than 300 species of benthic macroalgae with a significant prevalence of red algae (63%) over
brown and green algae. R/P value for sampled algae was 3.6, and C/P value was 1.1. Those corre-
spond to the flora of warm-temperate regions and give us the grounds to classify Shimoshima Island
of the Amakusa Archipelago, with its benthic flora, as part of the warm-temperate region.

On Sesoko Island, 6° south of Shimoshima Island, in 1995–2019, we recorded more than
300 species and forms of marine algae, with red and green algae prevailing. R/P value of sampled algae
was 4.4, and C/P value was 2.6. All found species belonged to tropical latitudes; in these calcu-
lations, we also used material from our earlier works [Titlyanov et al., 2008, 2010, 2018, 2019b].
In the collection, species of red and green algae of tropic-specific families prevailed: Rhodomelaceae,
Ceramiaceae (Rhodophyta), and Caulerpaceae (Chlorophyta).

On Yonaguni Island (southwest of Okinawa islands, 8° south of Shimoshima Island), only at three
localities, we sampled about 200 species of marine algae; out of them, as well as on Sesoko Island,
red (59%) and green algae (31%) prevailed. R/P value was 6.1, and C/P value was 3.2 [Titlyanov
et al., 2016]. Thus, the main indicators of the taxonomic diversity of benthic floras for the most stud-
ied islands, Sesoko and Yonaguni, give us the grounds to assign the southern islands of the Ryukyu
Archipelago (from N26° and south), with their benthic flora, to the tropical biogeographic region.

Conclusion. A total of 569 species of marine benthic algae were found off the southern islands
of Japan; out of them, 153 species were registered for the first time. The comparison of taxonomic
and biogeographic characteristics of marine floras of the Amakusa and Ryukyu archipelagos – biodiver-
sity of species and forms, taxonomic composition of algal communities, and potential capabilities of geo-
graphic distribution of taxa – give us the grounds to classify Shimoshima Island as a warm-temperate
region of the Northern Hemisphere in East Asia, and the southern islands of the Ryukyu Archipelago,
as a tropical biogeographic region.
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МОРСКАЯ ФЛОРАЮЖНЫХ ОСТРОВОВ ЯПОНИИ

Э. А. Титлянов1, Т. В. Титлянова1, О. С. Белоус1, М. Токеши2

1Национальный научный центр морской биологии имени А. В. Жирмунского ДВО РАН,
Владивосток, Российская Федерация

2Морская биологическая лаборатория Амаксы, Университет Кюсю, Рейкоку-Амакса, Кумамото, Япония
E-mail: ksu_bio@mail.ru

С 1995 по 2019 г. на литорали и в верхней сублиторали архипелага Амакса (остров Симосима)
и южных островов архипелага Рюкю (Окинава, Сесоко, Иэдзима, Акадзима, Мияко, Исигаки,
Ириомоте и Йонагуни) были собраны морские водоросли. Всего обнаружено 569 видов и таксо-
номических форм бентосных макроводорослей, из них 57 % принадлежат к красным водорос-
лям, 15 % — к бурым, 28 % — к зелёным. Новыми для этих островов были 153 вида водорослей.
В течение указанного периода бентосную морскую флору отдельных островов анализировали
с разной степенью тщательности. Среди островов архипелага Амакса самым изученным был
Симосима (исследовано 14 точек во все сезоны), а среди островов архипелага Рюкю — Сесо-
ко (8 точек во все сезоны). Сравнение таксономических и биогеографических характеристик
морских флор этих двух архипелагов: биоразнообразия видов и форм, таксономического со-
става водорослевых сообществ и потенциальных возможностей географического (широтного)
распространения видов — даёт нам основания классифицировать остров Симосима как теп-
лоумеренный регион Северного полушария в Восточной Азии, а южные острова архипелага
Рюкю — как тропический биогеографический регион.
Ключевые слова: макроводоросли, архипелаг Амакса, южные острова архипелага Рюкю,
сравнение морской флоры
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ХРОНИКА И ИНФОРМАЦИЯ

КЮБИЛЕЮ ДОКТОРА БИОЛОГИЧЕСКИХ НАУК, ПРОФЕССОРА,
ЧЛЕНА-КОРРЕСПОНДЕНТА НАН АЗЕРБАЙДЖАНА

ИЛЬХАМА ХАЙЯМОГЛЫ АЛЕКПЕРОВА

Выдающемуся протистологу Ильхаму Хайям оглы
Алекперову, заведующему лабораторией протозоологии
Института зоологии НАН Азербайджана, 20 ноября
2023 г. исполнилось 75 лет.

Ильхам Хайям оглы Алекперов родился в городе
Баку в семье биологов. Его отец, кандидат биологиче-
ских наук Хайям Мухтар оглы Алекперов, известный
териолог, автор многих научных статей и монографий,
был сотрудником Института зоологии АН Азербайджана.
Его мать, Халида Гусейн кызы Кулиева, кандидат биоло-
гических наук, долгие годы работала в Институте бота-
ники АН Азербайджана. Специальность родителей опре-
делила выбор Ильхама Алекперова, и после окончания
средней школы он поступил на биологический факуль-
тет Азербайджанского государственного университета,
который окончил в 1971 г.

Ещё будучи студентом, И. Х. Алекперов проявил большой интерес к изучению пресновод-
ных инфузорий и овладел современными цитологическими методами импрегнации инфраци-
лиатуры инфузорий серебром и окраски их ядерного аппарата и других клеточных структур.
Уже в студенческие годы Ильхам Хайям оглы Алекперов начал публиковать научные статьи
и успешно выступать на авторитетных научных собраниях, что в те времена было редкостью.

Сразу по окончании университета он поступил в аспирантуру Института зоологии
АН Азербайджана, где выполнял диссертационную работу в лаборатории гидробиологии.

В 1977 г. И. Х. Алекперов успешно защитил кандидатскую диссертацию на тему «Планктон-
ные инфузории Мингечаурского, Варваринского и Джейранбатанского водохранилищ». В планк-
тоне этих трёх водохранилищ им были найдены 120 таксонов инфузорий, в том числе 1 новый
род и 20 новых видов.

В 1975 г. Ильхам Хайям оглы Алекперов вместе с рядом других молодых специалистов рас-
поряжением Президиума АН Азербайджана был переведён в лабораторию экологической физио-
логии Института физиологии АН Азербайджана, где проработал до 1986 г. Все эти годы, наряду
с исследованиями по использованию некоторых видов инфузорий в качестве тест-организмов
и с разработкой методов определения токсичности тяжёлых металлов, продуктов нефтедобычи,
инсектицидов и других токсикантов по клеточным физиологическим параметрам (скорость деле-
ния, нарушения процессов фагоцитоза и осморегуляции), И. Х. Алекперов продолжал изучение
видового разнообразия и экологии свободноживущих инфузорий пресных вод Азербайджана.
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Его публикации этого периода, особенно содержащие описания многочисленных новых
таксонов инфузорий, активно цитировали ведущие специалисты-цилиатологи, а сам Ильхам
Хайям оглы Алекперов стал признанным авторитетом в своей области.

На V Европейском конгрессе протистологов
(Санкт-Петербург, 2007 г.).

В центре — профессор Вильгельм Фойсснер
(Зальцбург, Австрия)

Во время сбора материала на озере Байкал
(2007 г.). Справа — профессор Норберт

Вильберт (Боннский университет)

В 1986 г. он был переведён в лабораторию про-
тозоологии Института зоологии АН Азербайджа-
на на должность старшего научного сотрудника.
В 1989 г. он стал заведующим лабораторией.

В 1987 г. И. Х. Алекперов успешно защитил
в Ленинградском государственном университе-
те докторскую диссертацию на тему «Пресновод-
ные инфузории искусственных водоёмов Азер-
байджана». Эта защита стала событием, тем более
что официальными оппонентами были признан-
ные лидеры отечественной и мировой протозоо-
логии — член-корреспондент АН СССР, профес-
сор Ю. И. Полянский, профессор Л. Н. Серавин
и профессор Я. И. Старобогатов.

Помимо детального морфологического опи-
сания 100 редких таксонов инфузорий, вклю-
чая 2 новых рода и 40 новых видов, в диссерта-
ции впервые были приведены данные о микро-
зональности распределения инфузорий, их суточ-
ных миграциях как в планктоне, так и в бен-
тосе; установлены новые закономерности заселе-
ния инфузориями стерильных субстратов; дана
санитарная характеристика всех исследованных
водоёмов и указаны источники их загрязнения;
предложен оригинальный метод получения жи-
вого инфузорного корма для кормления личи-
нок ценных промысловых рыб, который был внед-
рён на рыбоводных хозяйствах Ленинградской
области.

В конце 1990-х гг. И. Х. Алекперов руководил несколькими биомониторинговыми проек-
тами по оценке воздействия на биоразнообразие геологоразведки в районах морских нефте-
промыслов. В 2001–2007 гг. он был представителем НАН Азербайджана в группе научных ис-
следований и биомониторинга фирмы British Petroleum Azerbaijan. С 2002 по 2010 г. Ильхам
Хайям оглы Алекперов был членом, а затем и председателем экспертного совета отделения
биологии и сельского хозяйства ВАК Азербайджана.

В 2007 г. И. Х. Алекперов был избран член-корреспондентом НАН Азербайджана,
а в 2009 г. решением ВАК Азербайджана ему было присвоено звание профессора. В 2009 г.
Ильхам Хайям оглы Алекперов был назначен заместителем директора Института зоологии
НАН Азербайджана. Он был избран директором института в 2011 г. и возглавлял его до 2016 г.

Ильхам Хайям оглы Алекперов — автор и соавтор 4 монографий и более чем 190 науч-
ных статей. Он разработал ряд оригинальных методик изучения простейших и методов био-
тестирования для оценки нефтяного загрязнения, описал 5 семейств, около 20 родов и око-
ло 200 новых видов инфузорий и раковинных амёб. Под его руководством подготовлены и успеш-
но защищены десять кандидатских и две докторских диссертации. Он принимал участие в ряде
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крупных международных проектов и в многочисленных международных научных конференци-
ях. И. Х. Алекперов является членом редколлегий семи научных журналов, в том числе журнала
«Биоразнообразие и устойчивое развитие», который издаёт ФИЦ ИнБЮМ, а также рецензентом
ряда рейтинговых международных журналов.

Поздравляем дорогого Ильхама Хайам оглы Алекперова с юбилеем и желаем дальнейшей
плодотворной работы и творческих успехов!

И. В. Довгаль, Н. А. Гаврилова, А. Ш. Абибулаева,
ФИЦ ИнБЮМ

ON THE ANNIVERSARY OF ILKHAM KHAYAM OGLY ALEKPEROV,
D. SC., PROFESSOR,

CORRESPONDING MEMBER OF THE AZERBAIJAN NAS

On 20 November, 2023, Ilkham Khayam ogly Alekperov celebrated his 75ᵗʰ birthday – D. Sc., Profes-
sor, and corresponding member of the Azerbaijan National Academy of Sciences. I. Kh. Alekperov
is a famous protistologist who heads the laboratory of protozoology at the Institute of Zoology
of the Azerbaijan National Academy of Sciences. He is the author and co-author of 4 monographs
and more than 190 scientific articles and serves on editorial boards of 7 scientific journals.
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