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ЭРИТРОИДНЫЕ ЭЛЕМЕНТЫ ГЕМОЛИМФЫ ДВУСТВОРЧАТОГОМОЛЛЮСКА
ANADARA KAGOSHIMENSIS (TOKUNAGA, 1906)
В УСЛОВИЯХ СЕРОВОДОРОДНОЙ НАГРУЗКИ:

ПРОТОЧНАЯ ЦИТОМЕТРИЯ И СВЕТОВАЯМИКРОСКОПИЯ
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Нарушение баланса между окислением органического вещества и поступлением кислорода при-
водит к формированию в водной толще устойчивых во времени редокс-зон. На шельфе это обыч-
но происходит вследствие отсутствия сквозной вертикальной конвекции и образования локаль-
ных зон гниения мёртвого органического вещества. Функциональные аспекты устойчивости ря-
да бентосных организмов к подобным условиям представляют определённый интерес. В насто-
ящей работе исследован двустворчатый моллюск Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906), спо-
собный переносить условия сероводородного заражения. При помощи методов проточной цито-
метрии и световой микроскопии экспериментально изучено влияние сероводородной нагрузки
на морфофункциональные характеристики эритроидных элементов моллюска. Работа выпол-
нена на взрослых особях с высотой раковины 23–34 мм. Контрольную группу A. kagoshimensis
содержали в аквариуме с концентрацией кислорода 7,0–8,2 мг O2·л−1 (нормоксия). У опытной
группы сначала в течение 2 ч понижали уровень кислорода до 0,1 мг O2·л−1 (барботаж воды азо-
том). Затем в воду вносили Na2S до финальной концентрации 6 мг S2−·л−1. При наличии серово-
дорода выявлен значительный рост объёма эритроидных элементов гемолимфы анадары (более
40 %, p < 0,01), происходящий на фоне существенного повышения величины флуоресценции ро-
дамина 123 (R123) и 2′-7′-дихлорфлуоресцеин-диацетата (DCF-DA) (2–3 раза, p < 0,01), что от-
ражает усиление окислительных процессов в клетках и их возможный лизис. Последний позво-
ляет освобождать гранулы, содержащие гематин, который способен нейтрализовать сульфиды.
Отмеченная реакция, по-видимому, имеет адаптивное значение. Рост величин бокового свето-
рассеяния и флуоресценции SYBR Green I отражает увеличение числа гранулярных включений
в клетках красной крови при наличии сероводорода и повышение функциональной активности
их ядер.
Ключевые слова: Anadara kagoshimensis, сероводород, гемолимфа, эритроидные элементы,
морфология, проточная цитометрия

Тихоокеанский двустворчатый моллюск Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) впер-
вые был обнаружен у побережья Кавказа в 1968 г. [Киселёва, 1992]. В настоящее вре-
мя его массовые поселения регистрируют в основном вдоль кавказского и румынского по-
бережий Чёрного моря [Ревков, 2016]. Этот моллюск активно осваивает шельфовую зону
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Азовского моря [Живоглядова и др., 2021] и уже фактически превратился в одну из руководя-
щих форм бентоса [Ревков, 2016]. Столь быстрое освоение Азово-Черноморского региона свя-
зывают с адаптационной пластичностью анадары, в частности со способностью к существованию
в условиях низкого содержания кислорода и сероводородного заражения.

Специальные исследования показали, что организм A. kagoshimensis может поддерживать вы-
сокий энергетический статус тканей в условиях острой гипоксии [Cortesi et al., 1992]. При этом
интенсивность аэробного обмена в тканях анадары существенно ниже, чем в тканях других
видов двустворок [Андреенко и др., 2009]. Моллюск устойчив к наличию сероводорода в во-
де [Miyamoto, Iwanaga, 2017], что отчасти связывают с тем, что в клетках его гемолимфы есть
особые зернистые включения, содержащие гематин [Holden et al., 1994; Vismann, 1993]. Пока-
зано, что плотность этих образований существенно возрастает в условиях экспериментальной
сероводородной нагрузки [Soldatov et al., 2018].

Определённые эффекты выявлены также в реакции клеточных систем анадары на гипоксию
и наличие сероводорода [Soldatov et al., 2018, 2021]. Они касаются в основном функциональной
морфологии клеток — объёма, удельной поверхности и ядерно-цитоплазматических отношений.
Настоящая работа является продолжением ранее начатых исследований.

Цель работы — на основе методов проточной цитометрии и световой микроскопии в усло-
виях эксперимента in vivo оценить влияние сероводорода на функциональные характеристики
эритроидных элементов гемолимфы Anadara kagoshimensis.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объектом исследования послужили взрослые особи анадары. Моллюсков собирали в аквато-

рии бухты Ласпи (Крым). Размеры раковины — 23–34 мм (от замка до края створки).
Экспериментальная схема. Моллюсков разделили на две группы — контрольную и опыт-

ную. Контрольную содержали при концентрации кислорода 7,0–8,2 мг O2·л−1. У опытной группы
сначала в течение 2 ч понижали уровень кислорода до 0,1 мг O2·л−1 (барботаж воды азотом). За-
тем в воду вносили Na2S до финальной концентрации 6 мг S2−·л−1. Наличие в воде сульфид-иона
приводило к её защелачиванию, которое компенсировали внесением 0,1 н HCl. Значения pH
удерживали на уровне 8,2–8,3. Экспозиция для контрольной и опытной группы составляла 48 ч.
Моллюсков содержали при температуре воды +17…+20 °C.

Уровень кислорода в воде контролировали при помощи оксиметра DO Meter ST300D
(Ohaus, США). Величину pH определяли на pH-метре inoLab pH 720 (Германия). Содержа-
ние сульфид-иона в воде устанавливали потенциометрически посредством сульфидселективного
сенсора MSBS (Нидерланды).

Отбор образцов гемолимфы. Гемолимфу получали при помощи шприца пункцией экс-
трапаллиального пространства. В качестве антикоагулянта применяли гепарин (Richter, Вен-
грия). Полученный образец делили на две части. Одну использовали для изготовления мазков.
Вторую часть трижды отмывали от плазмы центрифугированием при 500 g в течение 5 мин
при +4 °C. В работе применяли рефрижераторную центрифугу Eppendorf 5424 R (Германия).
Клетки ресуспензировали в стерилизованной морской воде. Полученные образцы использовали
для проведения цитометрических исследований.

Проточная цитометрия. Часть суспензии эритроцитов окрашивали SYBR Green I (Sigma
Aldrich, США). Финальная концентрация в пробе составляла 10 мкМ, время инкубации в тем-
ноте — 40 мин. Флуоресценцию этого ДНК-красителя анализировали на канале FL1 (экстинк-
ция — 497 нм, эмиссия — 521 нм). Характер распределения клеток во взвеси классифицировали
на основании их относительного размера — по величине прямого рассеяния (forward scatter, FS)
и бокового (side scatter, SS).
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Способность эритроцитов к спонтанной продукции активных форм кислорода оце-
нивали по флуоресценции красителя 2′-7′-дихлорфлуоресцеин-диацетата (DCF-DA, Sigma
Aldrich). Для этого 1 мл суспензии эритроцитов инкубировали с 10 мкл раствора DCF-DA
в течение 40 мин в темноте. Финальная концентрация красителя в пробе составля-
ла 10 мкМ. Его флуоресценцию анализировали на канале FL1 (экстинкция — 485 нм,
эмиссия — 525 нм).

Изменения мембранного потенциала митохондрий в эритроцитах контролировали по ин-
тенсивности флуоресценции клеток, окрашенных родамином 123 (R123) (Molecular Probes,
США). Эритроциты окрашивали R123 в течение 40 мин. Его концентрация в пробе составля-
ла 2,5 мкМ. Интенсивность флуоресценции определяли на канале FL1 (экстинкция — 508 нм,
эмиссия — 528 нм).

Все измерения выполняли на проточном цитометре Cytomics FC 500 (Beckman Coulter,
США), оборудованном однофазным аргоновым лазером (длина волны — 488 нм).

Световая микроскопия. Часть образцов гемолимфы использовали при изготовлении маз-
ков, которые окрашивали по комбинированному методу Паппенгейма (Май — Грюнвальд + Ро-
мановский — Гимза) [Золотницкая, 1987], и применяли для оценки морфометрических харак-
теристик клеток красной крови. При помощи светового микроскопа Biomed PR-2 Lum (увели-
чение 100×, производство Китай — Россия), оборудованного камерой Levenhuk C NG Series,
по фотографиям (программа ImageJ 1.44p) определяли большой и малый диаметры клеток (C1
и C2 соответственно) и их ядер (N1 и N2). Объём выборки — 100 клеток на мазок. На ос-
новании полученных значений по известным алгоритмам рассчитывали среднеклеточный объ-
ём (Vc) [Houchin et al., 1958], объём ядра (Vn) [Tască, 1976] и ядерно-цитоплазматическое
отношение (nuclear–cytoplasmic ratio, NCR):

𝑉𝑐 = 0, 7012 ⋅ (𝐶1 + 𝐶2
2 )

2
⋅ ℎ + 𝑉𝑛 ,

𝑉𝑛 = 𝜋 ⋅ 𝑁1 ⋅ 𝑁2
2

6 ,

𝑁𝐶𝑅 = 𝑉𝑛
𝑉𝑐

.

Статистическая обработка. Результаты представлены как M ± m. Статистиче-
ские сравнения проведены на основе непараметрического U-критерия Манна — Уитни.
Различия считали значимыми при p < 0,05. Статистическая обработка и графическое
оформление полученной информации выполнены при помощи стандартного программ-
ного обеспечения MS Office Excel 2010. Объём выборочных совокупностей показан
на графиках.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Проточная цитометрия. Анализ прямого (FS) и бокового (SS) светорассеяния эритро-

цитарной взвеси в условиях сероводородной нагрузки показал рост значений обоих показате-
лей (рис. 1). В случае с SS различия были достоверными (p < 0,001).

Значительный рост флуоресценции при наличии H2S отмечен также в отношении
SYBR Green I, R123 и DCF-DA (рис. 2) — в 1,7 раза (p < 0,05), 1,9 раза (p < 0,01) и 3,2 раза
(p < 0,001) соответственно.
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Рис. 1. Показатели прямого (FS) и бокового
(SS) светорассеяния взвесей эритроидных клеток
гемолимфы Anadara kagoshimensis в условиях
сероводородной нагрузки (*** — p < 0,001)
Fig. 1. Parameters of forward scatter (FS) and side
scatter (SS) of suspensions of erythroid cells
in Anadara kagoshimensis hemolymph under
hydrogen sulfide loading (***, p < 0.001)

Рис. 2. Интенсивность флуоресценции SYBR
Green I, R123 и DCF-DA взвесей эритроидных кле-
ток гемолимфы Anadara kagoshimensis в услови-
ях сероводородной нагрузки (* — p < 0,05; ** —
p < 0,01; *** — p < 0,001)
Fig. 2. Fluorescence intensity of SYBR Green I,
R123, and DCF-DA suspensions of erythroid cells
in Anadara kagoshimensis hemolymph under hydro-
gen sulfide loading (*, p < 0.05; **, p < 0.01;
***, p < 0.001)

Морфометрия эритроидных клеток. При наличии сероводорода зарегистрирован рост
объёма клеток и количества зернистых включений в них (рис. 3). Об этом же свидетельствуют
данные морфометрии. Продольные и поперечные оси эритроидных клеток (C1 и C2) увеличива-
лись на 20–21 % (p < 0,05 для C2) (рис. 4). Объём клеток при этом повышался более чем на 40 %
(p < 0,01). В ядрах клеток происходили аналогичные изменения, однако выражены они были сла-
бо (p > 0,05) (рис. 5). Расчёт NCR также не показал наличия статистически значимых изменений:
контроль — (0,120 ± 0,020); опыт — (0,090 ± 0,004).

Рис. 3. Эритроидные элементы гемолимфы Anadara kagoshimensis (A — нормоксия; B — сероводо-
родное заражение)
Fig. 3. Erythroid cells in Anadara kagoshimensis hemolymph (A, normoxia; B, hydrogen sulfide contamina-
tion)
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Рис. 4. Морфометрические харак-
теристики эритроидных элементов
гемолимфы Anadara kagoshimensis
в условиях нормоксии и серово-
дородной нагрузки (C1 — боль-
шой диаметр клетки; C2 — малый
диаметр клетки; Vc — клеточный
объём; * — p < 0,01)
Fig. 4. Morphometric characteris-
tics of erythroid cells in Anadara
kagoshimensis hemolymph under nor-
moxia and hydrogen sulfide loading
(C₁, large cell diameter; C₂, small cell
diameter; V⛴, cell volume; *, p < 0.01)

Рис. 5. Морфометрические ха-
рактеристики ядер эритроидных
элементов гемолимфы Anadara
kagoshimensis в условиях нормок-
сии и сероводородной нагрузки
(N1 — большой диаметр ядра;
N2 — малый диаметр ядра; Vn —
объём ядра)
Fig. 5. Morphometric charac-
teristics of nuclei of erythroid
cells in Anadara kagoshimensis
hemolymph under normoxia and hy-
drogen sulfide loading (N₁, large
nucleus diameter; N₂, small nucleus
diameter; V⛽, nucleus volume)

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты эксперимента показали, что сероводородная нагрузка вызывала ряд однознач-

ных изменений в состоянии эритроидных элементов гемолимфы анадары — рост объёма клеток,
а также увеличение SS клеточных взвесей и интенсивности флуоресценции SYBR Green I, R123
и DCF-DA.

Наличие сероводорода в морской среде обычно регистрируют на фоне острых форм гипо-
ксии, для которых характерно набухание (swelling) клеток красной крови [Holk, 1996; Nikinmaa
et al., 1987]. Ранее подобная реакция была отмечена нами у A. kagoshimensis в условиях
как внешнего дефицита кислорода, так и комбинированного действия двух факторов [Soldatov
et al., 2018]. Известно, что гипоксия активизирует работу Na+/H+-антипорта в клетках красной
крови рыб [Salama, Nikinmaa, 1990; Val et al., 1997]. Реакция ещё более выражена при наличии
катехоламинов (адреналина, норадреналина), продукция которых может усиливаться в условиях
экспериментальных нагрузок. Показано, что ядерные эритроциты содержат β-адренорецепторы,
через которые гормоны индуцируют выработку cAMP в клетках [Salama, Nikinmaa, 1990; Val
et al., 1997]. При этом клеточный объём увеличивается обычно не более чем на 5–6 % [Nikinmaa
et al., 1987]. В нашем случае рост превысил 40 %. Подобное состояние чаще всего предшествует
апоптозу — процессу, при котором клетка распадается на отдельные фрагменты (апоптотические
тельца) [Манских, 2007]. Лизис эритроидных элементов у анадары в условиях сероводородной
нагрузки был отмечен нами ранее [Soldatov et al., 2018]. Реакция имела адаптивное значение,
так как сопровождалась сбросом гранулярных включений, способных нейтрализовать сульфиды
[Holden et al., 1994; Vismann, 1993].
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Рост SS, зарегистрированный в настоящей работе, хорошо согласуется с увеличением зер-
нистости эритроидных клеток, которое ранее было показано визуально для A. kagoshimensis
при наличии сероводорода [Soldatov et al., 2018]. В составе зернистых включений выявлены
гематины [Vismann, 1993], способные вступать в реакцию с сульфидами с образованием серы:

2𝐹𝑒3+ + 3𝑆2− → 𝐹𝑒2𝑆3 ,
2𝐹𝑒2𝑆3 + 3𝑂2 = 𝐹𝑒2𝑂3 + 6𝑆0 .

Можно допустить, что данные реакции протекают и в гемолимфе анадары, если при-
нять во внимание, что некоторые виды морских беспозвоночных способны накапливать серу
при наличии сульфидов в морской воде [Powell et al., 1980].

Увеличение интенсивности флуоресценции SYBR Green I в эритроцитах A. kagoshimensis
при наличии сероводорода, показанное в настоящей работе, пока сложно интерпретировать,
так как механизм взаимодействия этого флуорохрома с молекулой ДНК до конца не известен.
Однако некоторые авторы считают, что почти во всех случаях это отражает рост функциональ-
ной активности ядра клеток [Cerca et al., 2011]. Учитывая то, что объём ядер эритроидных эле-
ментов анадары при наличии H2S увеличивался на фоне роста зернистости цитоплазмы клетки,
мы также можем принять за основу эту точку зрения.

Значительный рост флуоресценции R123 и DCF-DA в эритроидных элементах гемолимфы
A. kagoshimensis в условиях сероводородной нагрузки, зарегистрированный в настоящей рабо-
те, отражает увеличение мембранного потенциала митохондрий и повышение уровня активных
форм кислорода. В целом это свидетельствует о существенном усилении окислительных процес-
сов в клетке, что должно сопровождаться их лизисом. Отмеченное выше чрезмерное увеличение
клеточного объёма, скорее всего, отражает этот процесс. Разрушение клеток сопровождается вы-
бросом зернистых включений, содержащих гематин, который способен нейтрализовать сульфи-
ды в гемолимфе моллюска. Эта реакция, по-видимому, имеет адаптивное значение и затрагива-
ет именно клетки красной крови. В других соматических тканях (жабры, гепатопанкреас, нога)
она фактически не выражена [Soldatov et al., 2022].

Заключение. Экспериментально выявлено, что в условиях сероводородной нагрузки зна-
чительно возрастал объём эритроидных элементов гемолимфы моллюска Anadara kagoshimensis
на фоне существенного повышения величины флуоресценции R123 и DCF-DA, что отражает
усиление окислительных процессов в клетках и их возможный лизис. Последний позволяет осво-
бождать гранулы, содержащие гематин, который способен нейтрализовать сульфиды. Отмечен-
ная реакция, по-видимому, имеет адаптивное значение. Рост величин бокового светорассеяния
и флуоресценции SYBR Green I отражает увеличение числа гранулярных включений в клетках
красной крови при наличии сероводорода и повышение функциональной активности их ядер.

Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Функциональные, ме-
таболические и молекулярно-генетические механизмы адаптации морских организмов к условиям экстре-
мальных экотопов Чёрного и Азовского морей и других акваторий Мирового океана» (№ гос. регистрации
124030100137-6).
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ERYTHROID CELLS IN THE HEMOLYMPH OF A BIVALVE
ANADARA KAGOSHIMENSIS (TOKUNAGA, 1906)

UNDER HYDROGEN SULFIDE LOADING:
FLOW CYTOMETRY AND LIGHT MICROSCOPY

Yu. Bogdanovich1, A. Soldatov1,2, N. Shalagina1, and V. Rychkova1

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 imbalance between organic matter oxidation and oxygen supply mediates the formation of time-
stable redox zones in the water column. On the shelf, this typically occurs due to the absence of thorough
vertical convection and the formation of localized decomposition zones. The functional mechanisms
of the resistance of certain benthic organisms to such conditions are of particular interest. In this work,
we study a bivalve Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) known for its tolerance to hydrogen sul-
fide contamination. Using flow cytometry and light microscopy, we examined the effect of hydrogen
sulfide loading on morphofunctional characteristics of its erythroid cells under experimental condi-
tions. The analysis was carried out on adult specimens with a shell height of 23–34 mm. The control
group of molluscs was kept in an aquarium with an oxygen concentration of 7.0–8.2 mg O₂·L⁻¹ (nor-
moxia). For the experimental group, oxygen content was first lowered to 0.1 mg O₂·L⁻¹ for 2 h (via
nitrogen bubbling); then, Na₂S was added to water to a final concentration of 6 mg S²⁻·L⁻¹. Exposure
to hydrogen sulfide revealed a significant increase in the volume of erythroid cells in A. kagoshimen-
sis hemolymph (more than 40%, p < 0.01) accompanied by a substantial rise in fluorescence intensity
of rhodamine 123 (R123) and 2′-7′-dichlorofluorescein-diacetate (DCF-DA) (2–3-fold, p < 0.01). This
evidences for enhanced oxidative processes within cells and their possible lysis. The latter one may facil-
itate the release of hematin-containing granules, and hematin is capable of neutralizing sulfides. The ob-
served response seems to be an adaptive one. A rise in values of side scatter and SYBR Green I fluo-
rescence reflects an increase in abundance of granular inclusions within red blood cells under hydrogen
sulfide loading and a gain in the functional activity of their nuclei.
Keywords: Anadara kagoshimensis, hydrogen sulfide, hemolymph, erythroid cells, morphology,
flow cytometry
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Актуальность исследований новых для регионов видов обусловлена их взаимодействием с вида-
ми местных экосистем, которое порой может иметь негативный характер. Цель настоящей рабо-
ты — уточнить морфологию и вариабельность нескольких параметров тела и конечностей взрос-
лых самцов и самок Stenothoe cf. tergestina, который сходен с Stenothoe tergestina (Nebeski, 1881),
но имеет ряд морфологических различий, не позволяющих отнести их к разным видам. Для вы-
полнения поставленных задач использованы методы анализа морфологии с применением све-
товой и электронной микроскопии. Приведено детальное описание взрослых самок и самцов
S. cf. tergestina, их конечностей, а также половой структуры популяции из обрастаний конструк-
ций мидийно-устричной фермы вблизи Севастополя. Новые данные по обнаруженному таксону
проанализированы в сравнении со сведениями из других местообитаний, что позволяет уточ-
нить его видовую принадлежность. Выявлена вариабельность ряда морфологических призна-
ков. В популяциях длина самок превышала длину самцов. Обнаружение особей на различных
субстратах указывает на высокую приспособленность вида к данному местообитанию.
Ключевые слова: амфиподы, Чёрное море, Stenothoe cf. tergestina, морфология

Начиная с 1999 г. в акватории Чёрного моря был обнаружен ряд видов амфипод, ранее
неизвестных в этом регионе [Гринцов, 2003a, b, 2009a, 2011; Grintsov, 2009b, 2010, 2018, 2021].

Актуальность исследований новых для регионов видов обусловлена их взаимодействием с ви-
дами местных экосистем, которое в ряде случаев может иметь негативный характер. К насто-
ящему времени в Чёрном море отмечены три вида из рода Stenothoe Dana, 1852 — Stenothoe
monoculoides (Montagu, 1813) [Грезе, 1977, 1985], Stenothoe marina (Spence Bate, 1857) [Grintsov,
Sezgin, 2011] и Stenothoe cf. tergestina [Grintsov, 2024]. Распространение S. marina ограничено
прибрежьем Турции. S. monoculoides обитает во всей акватории Чёрного моря. Многочисленных
особей S. cf. tergestina — самцов, самок и молодь — мы обнаруживаем с 2018 г. на конструкциях
мидийно-устричной фермы (внешний рейд Севастополя). Эти амфиподы во все сезоны обитают
в диапазоне глубины от 0 до 10 м.

Цель настоящей работы — уточнить морфологию и вариабельность некоторых параметров
тела и конечностей взрослых самцов и самок Stenothoe cf. tergestina.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Пробы перифитона отбирали в 2018–2024 гг. вручную с носителей мидийно-устричной

фермы, расположенной на внешнем рейде Севастопольской бухты, на глубине 0–5 м.
Перифитон выдерживали в пресной воде 10 мин и отделяли от субстрата. Получившийся

смыв процеживали через мельничное сито с размером ячеи 0,5 мм и фиксировали 96%-ным
этанолом. В лаборатории амфипод идентифицировали с использованием светового бинокуляр-
ного микроскопа МБС-9 (Россия) при увеличении 8 × 2 и 8 × 4 и микроскопа «Микмед-5» (Рос-
сия) при увеличении 10 × 4 и 10 × 10. Анализировали видоспецифичные признаки [Грезе,
1985; Grintsov, Sezgin, 2011; Krapp-Schickel, 1993]. Измерения проведены с применением
окуляр-микрометра для МБС-9. Фотографии габитуса и деталей тела взрослых самцов и са-
мок амфипод сделаны с использованием сканирующего электронного микроскопа (далее —
СЭМ) Hitachi SU3500 (Япония) автором работы и начальником лаборатории микроскопии
ФИЦ ИнБЮМ В. Н. Лишаевым.

В конце августа — начале сентября 2024 г. изучено соотношение молоди и взрослых, а так-
же самцов и самок этого вида амфипод в 35 пробах; проанализирован 981 экз. Всего за период
с 2018 г. исследовано более 10 000 особей S. cf. tergestina.

Для оценки морфологической изменчивости использовали по 30 взрослых особей самцов и са-
мок. Учитывали длину тела (в мм), соотношение длины антенны I и антенны II (LAI/LAII), соотно-
шение длины стебелька антенны II и длины её жгутика (LAIIСт/LAIIЖг), соотношение наиболь-
шей ширины коксальных пластинок II и III (CoxII/CoxIII), соотношение длины тельсона и длины
уропода III (LTl/LUIII). Все соотношения рассчитывали по левой стороне тела. Также определяли
среднее арифметическое, стандартное отклонение, минимальное и максимальное значения.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Описание морфологии Stenothoe cf. tergestina. Самка (рис. 1), длина 4,50 мм, 6 яиц.

Рис. 1. Внешний вид взрослой самки Stenothoe cf. tergestina (сканирующий электронный микроскоп).
Масштабная линейка — 1 мм; из [Grintsov, 2024]
Fig. 1. Habitus of an adult Stenothoe cf. tergestina female (a scanning electron microscope). Scale bar is 1 mm;
from [Grintsov, 2024]

Голова. Рострум маленький. Глаза 0,15 мм, в 3,33 раза короче длины головы. Округлые, белые
в этаноле. Межантеннальные лопасти трапециевидные.

Антенна I. Длина 1,40 мм. Стебелёк: соотношение длины 1 : 2 : 3 члеников — 1,0 : 0,8 : 0,5;
толщина члеников последовательно уменьшается от 1-го к 3-му; 1-й членик слегка сужается
дистально, щетинка экстеро-латерально, шипик вентро-дистально; 2-й членик цилиндрический,
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щетинки интеро-латерально и дистально, с шипиками вентрально; 3-й членик цилиндрический,
щетинки дистально. Жгутик длиннее стебелька, включает 14 члеников; членики с щетинками
и эстетасками дистально.

Антенна II. Длина 1,40 мм. Стебелёк: соотношение длины 3 : 4 : 5 члеников — 0,5 : 1,0 : 1,0;
3-й членик почти округлый, вздутый, с загнутыми шипиками интеро-вентрально; 4-й членик
цилиндрический, слабо изогнутый, шипики экстеро-латерально, интеро-латерально и дисталь-
но; 5-й членик слегка изогнутый, шипики и щетинки экстеро-латерально, интеро-латерально
и дистально. Жгутик длиннее стебелька, включает 15 члеников, членики с щетинками дистально.

Ротовые органы. Эпистом и верхняя губа. Верхняя губа с глубокой выемкой на вентральном
крае (рис. 2А).

Рис. 2. Ротовые органы взрослой самки Stenothoe cf. tergestina (сканирующий электронный микро-
скоп). А — верхняя губа; Б — правая мандибула; В — максилла I; Г — максилла II; Д — максиллипед.
Масштабные линейки — 0,1 мм; оригинальное фото
Fig. 2. Mouthparts of an adult Stenothoe cf. tergestina female (a scanning electron microscope). А, upper
lip; Б, right mandible; В, maxilla I; Г, maxilla II; Д, maxilliped. Scale bars are 0.1 mm; original photo

Правая и левая мандибулы (рис. 2Б). Режущий край с 6 зубцами. Дополнительная пластин-
ка короткая, с 4 зубцами. Зубной ряд с 2 щетинками. Моляр в виде маленького бугорка с ще-
тинками. Нижняя губа. Внутренние и наружные лопасти слиты и опушены дистально. Максил-
ла I (рис. 2В). Внутренняя лопасть маленькая, округлая, с 1 длинной щетинкой; наружная ло-
пасть в несколько раз больше внутренней, с мощными шипами дистально. Щупик 2-членистый,
2-й членик длиннее 1-го в 2 раза; 2-й членик щупика с щетинками и шипиками по краю. Максил-
ла II (рис. 2Г). Внутренняя лопасть почти не выражена. Наружная лопасть выпуклая по краю, с ще-
тинками. Максиллипеды (рис. 2Д). Внутренние лопасти маленькие, намного меньше 1-го членика
щупика, с 2 щетинками дистально. Наружные лопасти отсутствуют. Щупик включает 4 членика,
4-й членик когтевидный. Соотношение длины 1 : 2 : 3 : 4 члеников — 1,0 : 1,0 : 1,2 : 1,0; 1–3-й чле-
ники с щетинками по внутреннему краю. Переон. Ширина сегментов возрастает от 1-го к 7-му.
Кутикулярные образования не выражены.
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Гнатопод I (рис. 3А). Коксальная пластинка маленькая, почти полностью скрыта коксальной
пластинкой II, прямоугольной формы, с редкими мелкими щетинками на вентральном крае. Ба-
зиподит 1,1 длины ишиума, проподус чуть сужен в средней части, передний край проксимально
выпуклый, субдистально с выемкой, средняя часть заднего края прямая; интеро-дистально кро-
шечная щетинка. Ишиум равен по длине мерусу, изогнут. Маленькая щетинка в середине заднего
края. Мерус 0,8 длины карпуса, постеро-дистально образует лопасть с щёткой крошечных щети-
нок на дистальном конце и несколькими более крупными щетинками и шипами. Карпус 0,4 дли-
ны проподуса, выпуклый на переднем крае и с небольшой лопастью постеро-дистально; щетинки
и шипы дистально на лопасти. Проподус вдвое длиннее когтя, почти трапециевидный; передний
край выпуклый, с несколькими щетинками, задний край прямой, короче переднего, внутренняя
плоскость с несколькими щетинками. Край ладони со стороны когтя слабо выпуклый, с шипами
и щетинками, наибольшие шипы — запирающие. Коготь равен краю ладони со стороны когтя,
с несколькими щетинками.

Рис. 3. Гнатоподы взрослой самки Stenothoe cf. tergestina (сканирующий электронный микроскоп).
А — гнатопод I; Б — гнатопод II. Масштабные линейки — 0,1 мм; оригинальное фото
Fig. 3. Gnathopodes of an adult Stenothoe cf. tergestina female (a scanning electron microscope).
А, gnathopod I; Б, gnathopod II. Scale bars are 0.1 mm; original photo

Гнатопод II (рис. 3Б). Больше гнатопода I. Коксальная пластинка вытянута дорсо-вентрально,
вентрально расширяется, передний и вентральные края выпуклые, задний вогнутый, постеро-
дистально маленькие шипики. Базиподит вдвое больше длины ишиум + карпус, расширяется ди-
стально, изогнут к дистальному концу, передний край проксимально слабо выпуклый, дистально
вогнутый, задний край проксимально прямой, дистально выпуклый, щетинки постеро-дистально
и дистально. Ишиум 0,9 длины меруса, изогнутый, передний край вогнутый, задний выпуклый;
по щетинке в середине и дистально на заднем крае. Мерус чуть больше карпуса, по всему заднему
краю формирует треугольную лопасть, задний край выпуклый; щетинки в постеро-дистальном уг-
лу заднего края. Карпус 0,4 длины проподуса, передний край выпуклый, задний с узкой длинной
лопастью; 2 щетинки и шипик на дистальном конце лопасти. Проподус 1,8 длины когтя, оваль-
ный, передний край выпуклый проксимально и более прямой дистально, задний край равномерно
выпуклый, с маленькой выемкой проксимально; передний край с щетинками дистально, задний
с щетинками и шипами. Край ладони со стороны когтя около 0,5 длины внутреннего края, равно-
мерно выпуклый, с щетинками и шипами, наибольшие — запирающие. Коготь равен краю ладони
со стороны когтя; щетинки на наружном и внутреннем краях, у дистального конца зубчик.

Переопод III (рис. 4А). Коксальная пластинка III прямоугольная, вытянута дорсо-вентрально,
передний и вентральный края выпуклые, задний вогнутый; вдоль заднего края мелкие шипи-
ки. Базиподит 0,8 длины ишиум − проподус, изогнутый, расширяется дистально, передний край
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проксимально выпуклый, дистально вогнутый, задний край выпуклый, в дистальной половине
заднего края щетинки, энтеро-дистально щетинка. Ишиум 0,7 длины меруса, изогнутый, перед-
ний край проксимально вогнутый, дистально выпуклый, задний край выпуклый; щетинки в се-
редине заднего края. Мерус равен по длине карпусу, передний край формирует выпуклую ло-
пасть, дистальный конец которой не доходит до середины карпуса, лопасть оканчивается 3 ши-
пами разного размера, щетинка в проксимальной части лопасти; задний край выпуклый прок-
симально и вогнутый дистально, щетинка в середине края и дистально. Карпус 0,7 длины про-
подуса, выпуклый вдоль переднего края и прямой вдоль заднего; шипики вдоль заднего края
и дистально. Проподус 1,7 длины когтя, слегка изогнутый, выпуклый вдоль переднего края и во-
гнутый вдоль заднего; мелкие щетинки вдоль переднего края и развитые шипы вдоль заднего.
Коготь без кутикулярных образований.

Рис. 4. Переоподы взрослой самки Stenothoe cf. tergestina (сканирующий электронный микроскоп).
А — переопод III; Б — переопод IV; В — переопод V; Г — переопод VI. Масштабные линейки —
1 мм; оригинальное фото
Fig. 4. Pereopodes of an adult Stenothoe cf. tergestina female (a scanning electron microscope).
А, pereopod III; Б, pereopod IV; В, pereopod V; Г, pereopod VI. Scale bars are 1 mm; original photo

Переопод IV (рис. 4Б). Сходен по размерам с переоподом III. Коксальная пластинка IV — са-
мая большая, трапециевидная, ширина больше высоты, передний, вентральный и задний края вы-
пуклые, без кутикулярных образований. Базиподит равен длине ишиум + карпус, прямой, не рас-
ширен дистально, шипики дистально и вдоль заднего края, особенно в его дистальной половине.
Ишиум + коготь такие же, как у переопода III, но шипики массивнее.

Переопод V (рис. 4В). Чуть длиннее переопода IV. Коксальная пластинка V двулопастная,
задняя лопасть длиннее и тоньше, передняя лопасть слабо выпуклая, с щетинками. Базипо-
дит + мерус как у переопода IV, но кутикулярные образования более развитые. Карпус расши-
ряется дистально, вооружение подобно таковому переопода IV, но массивнее; проподус + коготь
подобны таковым переопода IV, но кутикулярные образования массивнее.

Переопод VI (рис. 4Г). Чуть длиннее переопода V. Коксальная пластинка VI формирует по-
зади конечности овально-вытянутую лопасть с мелкими шипиками вдоль переднего края. Бази-
подит равен длине ишиум + мерус, выпуклый вдоль переднего края, вдоль заднего края образует
выпуклую лопасть, мелкофестончатую по краю и доходящую до трети ишиума; вдоль переднего
края короткие, крепкие шипы. Ишиум 0,5 длины меруса, выпуклый вдоль переднего края, вдоль
заднего края с выемкой проксимально; шипики вдоль переднего края. Длина меруса равна длине
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карпуса, передний край прямой, на заднем формируется выпуклая лопасть, дистальный конец
лопасти не доходит до середины карпуса; шипы вдоль переднего и заднего краёв, наибольшие
на дистальном конце лопасти. Карпус 0,9 длины проподуса, расширяется дистально, передний
край прямой, задний выпуклый; шипы вдоль переднего края и дистально. Проподус в 1,5 ра-
за длиннее когтя, слегка загнут; щетинки вдоль заднего края, крепкие шипы вдоль переднего.
Коготь без кутикулярных образований.

Переопод VII. Чуть больше переопода VI. Коксальная пластинка VII формирует ма-
ленькую, неравномерно округлённую лопасть позади конечности. Базиподит 0,9 длины иши-
ум + проподус, лопасть на заднем крае доходит до половины длины ишиума. Остальная
морфология и кутикулярные образования подобны таковым переопода VI.

Плеон (см. рис. 1). Все сегменты плеона равны по ширине. Эпимеральная пластинка I — са-
мая маленькая из всех, вентрально выпуклая. Эпимеральная пластинка II среднего размера, вен-
тральный край выпуклый, задний почти прямой. Эпимеральная пластинка III — наибольшая,
вентральный край выпуклый, вентро-дистально формируется вырост, задний край вогнутый.

Уросома (см. рис. 1). Первый сегмент значительно шире остальных. Кутикулярные
образования не выражены.

Уропод I (рис. 5А, УI). Длиннее уропода III. Стебелёк длиннее ветвей; шипы экстеро-
дорсально и дистально, дистально ниже ветвей формируется небольшой зубец. Ветви равны
по длине и заострены терминально, шипы только дорсально, терминальные шипы отсутствуют.

Рис. 5. Переоподы взрослой самки Stenothoe cf. tergestina (сканирующий электронный микроскоп).
А — уросом с уроподами; Б — тельсон (вид сбоку); УI–УIII — уроподы I, II и III пар. Масштабные
линейки — 0,1 мм; оригинальное фото
Fig. 5. Pereopodes of an adult Stenothoe cf. tergestina female (a scanning electron microscope). А, urosome
with uropodes; Б, telson (lateral view); УI–УIII, uropodes I–III. Scale bars are 0.1 mm; original photo

Уропод II (рис. 5А, УII). Стебелёк равен по длине внутренней ветви, шипы экстеро-дорсально.
Наружная ветвь чуть короче внутренней, обе ветви заострены терминально, с шипами дорсально,
терминальные шипы отсутствуют.

Уропод III (рис. 5А, УIII). Чуть короче уропода II. Стебелёк короче единственной ветви, сужа-
ется дистально, дорсально с мощными шипами. Ветвь с 2 члениками равной длины, 1-й членик
с шипами дорсально, 2-й членик заострён на конце и без кутикулярных образований.

Тельсон (рис. 5Б). Цельный, сужающийся дистально, с выпуклыми краями и крепкими
шипами по краям.

Самец (рис. 6А), длина 3,00 мм (отличительные половые признаки).
Гнатопод II. Проподус равен базиподиту или чуть длиннее его.
Уропод III (рис. 6Б). Второй концевой членик ветви иной формы, чем у самок, — резко

вздутый проксимально и резко сужающийся дистально. Дорсально с выемкой, покрытой рядами
крошечных волосков.
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Рис. 6. Внешний вид (А) и ветви уроподов III (Б) самца Stenothoe cf. tergestina (сканирующий
электронный микроскоп). Масштабные линейки — 1 мм (А) и 0,1 мм (Б); из [Grintsov, 2024]
Fig. 6. Habitus (А) and rami of uropodes III (Б) of a Stenothoe cf. tergestina male (a scanning electron
microscope). Scale bars are 1 mm (А) and 0.1 mm (Б); from [Grintsov, 2024]

Анализ индивидуальной вариативности ряда параметров показал, что более существенной
изменчивости как взрослых самцов, так и взрослых самок подвержено соотношение длины сте-
белька и жгутика антенны второй пары (LAIIСт/LAIIЖг) (табл. 1). Анализ парных корреляций
Пирсона между длиной особи и исследуемыми соотношениями не выявил значимых корреля-
ций ни у самок, ни у самцов. Кроме вышеуказанного соотношения (LAIIСт/LAIIЖг), обращает
на себя внимание соотношение длины антенн I и II. У одних особей самок преобладают по длине
антенны I, у других — антенны II (см. табл. 1), хотя в целом доминируют по длине антенны I.
У самцов либо антенны равны между собой, либо преобладают антенны I (табл. 1).

Таблица 1. Значения индивидуальной изменчивости морфологических признаков взрослых самцов
и самок Stenothoe cf. tergestina
Table 1. Values of individual variability of morphological traits in adult Stenothoe cf. tergestina males
and females

Анализируемый параметр Самцы Самки

Длина тела 2,15–3,25
2,72 ± 0,28

2,50–4,35
3,06 ± 0,47

LAI/LAII 1,00–1,41
1,16 ± 0,09

0,89–1,56
1,16 ± 0,15

LAIIСт/LAIIЖг 0,44–1,05
0,72 ± 0,12

0,50–1,38
0,75 ± 0,17

CoxII/CoxIII 1,05–1,39
1,24 ± 0,07

1,02–1,50
1,15 ± 0,09

LTl/LUIII 0,52–0,77
0,64 ± 0,06

0,46–0,67
0,57 ± 0,06

Примечание: над чертой — диапазон значений (min–max); под чертой — среднее ± стандартное отклонение.
Расшифровку аббревиатур см. в разделе «Материал и методы».
Note: the range of values (min–max) is above the line; the mean ± standard deviation is below the line. Abbreviations
are explained in “Material and Methods” section.

Экология. Вид обнаружен среди различных субстратов конструкций морской фермы —
в устричных садках, на верёвках, элементах крепежа и буях, в щётках Bivalvia, на колониях
Hydrozoa и Bryozoa, а также среди различных макрофитов. В поселениях S. cf. tergestina пре-
обладают самки. Результат анализа 35 проб (646 самок и 335 самцов, всего 981 взрослая особь)
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показал: в 30 пробах доминировали самки, в 3 пробах число особей самцов и самок было равным,
в 2 пробах преобладали самцы. В подавляющем большинстве проб (в 30 из 35) доминировали
взрослые особи (981 экз. взрослых и 406 экз. молоди).

Заключение. Уточнение морфологии взрослых самок и самцов Stenothoe cf. tergestina поз-
воляет сравнить представителей этого таксона, обнаруженных на конструкциях морской фер-
мы, с особями разных видов этого рода из других местообитаний. Выявлена вариабельность
ряда морфологических признаков взрослых особей обоих полов, отражающая степень изменчи-
вости этих признаков, что может быть полезным в сравнительных исследованиях морфологии
рода Stenothoe. Анализ полового состава взрослых особей показал преобладание самок в посе-
лениях, а изучение размерного состава популяции позволило обнаружить превышение длины
самок над длиной самцов. Результаты исследования свидетельствуют о высокой степени приспо-
собленности особей данного таксона: они могут обитать в различных сообществах и на разных
типах субстратов.

Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Комплексное ис-
следование механизмов функционирования морских биотехнологических комплексов с целью получения
биологически активных веществ из гидробионтов» (№ гос. регистрации 124022400152-1).
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MORPHOLOGY OF STENOTHOE CF. TERGESTINA (NEBESKI, 1881)
(CRUSTACEA, AMPHIPODA, STENOTHOIDAE),

RECENT INVADER TO THE BLACK SEA

V. Grintsov

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

The relevance of research on species new to regions is governed by their interaction with species of local
ecosystems, as it may be negative in some instances. The aim of this work is to clarify the morphology
and variability of some parameters of body and appendages of adult males and females of Stenothoe
cf. tergestina which is similar to Stenothoe tergestina (Nebeski, 1881) but has some morphological
differences not allowing to classify them as different species. Methods of morphology investigations
and analysis under both light and electron microscopes were used. A detailed description of adult
S. cf. tergestina females and males, their appendages, and the sex structure of the population from foul-
ing of constructions of a mussel-and-oyster farm near Sevastopol is provided. New data on the discov-
ered taxon were comparatively analyzed with similar data from other habitats to clarify the species affil-
iation. The variability of several morphological traits was revealed. The length of females in the popula-
tions exceeded the length of males. The finding of individuals on various substrates evidences for high
adaptability of the species to this habitat.
Keywords: Amphipoda, Black Sea, Stenothoe cf. tergestina, morphology
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Диатомовые водоросли рода Pseudo-nitzschia H. Peragallo, 1900, продуцирующие нейротоксич-
ную домоевую кислоту, нередко интенсивно размножаются в дальневосточных морях России,
что вызывает цветения воды. Температура известна как важный фактор, влияющий на разви-
тие диатомей, однако его воздействие на рост этой группы микроводорослей из Японского мо-
ря исследовано недостаточно. Изучены особенности роста в лабораторной культуре двух ви-
дов диатомей — Pseudo-nitzschia fraudulenta (Cleve) Hasle, 1993 и Pseudo-nitzschia hasleana
Lundholm, 2012 — в диапазоне температуры от +5 до +20 °C. Методом прямого подсчёта в каме-
ре Нажотта оценены плотность клеток, темпы роста и время генерации. Установлено, что макси-
мальная средняя плотность клеток P. fraudulenta достигала 2,2 × 105 кл.·л−1 на 16-е сутки опыта
при +18 °C. Для этого вида при +18 °C темпы роста (0,11–0,16 дел.·сут−1) оставались относи-
тельно высокими, а время генерации (4,4–6,7 сут) — относительно низким в течение большей
части эксперимента. Максимальная средняя плотность клеток P. hasleana, 5 × 105 кл.·л−1, отме-
чена на 16-е сутки опыта при +17 °C. Для этого вида высокие темпы роста (0,2–0,92 дел.·сут−1)
и низкое время генерации (0,8–3,6 сут) зарегистрированы при +17 °C с 2-х по 10-е сутки экспери-
мента. Средняя плотность клеток P. fraudulenta при +18 °C оказалась статистически достоверно
выше, чем при других изученных значениях температуры (тест Тьюки, p < 0,05) на протяжении
всего опыта. Средняя плотность клеток P. hasleana при +17 °C была статистически значимо вы-
ше (тест Тьюки, p < 0,05) таковой при других температурах на 8–12-е сутки эксперимента. Уста-
новлено, что при выращивании клонов P. fraudulenta при +10, +16 и +18 °C и клонов P. hasleana
при +14, +17 и +20 °C клетки оставались в жизнеспособном состоянии и продолжали делиться.
При понижении температуры культивирования P. fraudulenta и P. hasleana до +5 и +7 °C соот-
ветственно деление резко замедлялось, а плотность клеток была статистически значимо ниже,
чем при более высокой температуре (тест Тьюки, p < 0,05). Установлены диапазоны толерант-
ной температуры при выращивании диатомей — от +10 до +18 °C для P. fraudulenta и от +14
до +17 °C для P. hasleana. Выявленные нижние границы температурных условий для культиви-
рования двух видов (+10 и +14 °С) согласуются с параметрами температуры воды в природной
среде, при которых отмечены цветения P. fraudulenta (+6…+16 °C) и P. hasleana (+10…+16 °C).
Показаны широкие адаптивные возможности изученных видов по отношению к температуре.
Ключевые слова: Pseudo-nitzschia fraudulenta, Pseudo-nitzschia hasleana, лабораторное
культивирование, температура, Японское море
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Диатомовые водоросли рода Pseudo-nitzschia H. Peragallo, 1900 являются доминирующим
таксоном токсичных планктонных микроводорослей в северо-западной части Японского моря:
на его долю приходится 75–98 % от общей плотности фитопланктона в сезоны цветения [Orlova
et al., 2008]. Они известны как потенциальные продуценты нейротоксичной домоевой кисло-
ты [Bates et al., 2018; Liu et al., 2021; Zhou et al., 2024] и относятся к одной из наиболее многочис-
ленных групп токсичного фитопланктона, регулярно вызывающей цветения воды в дальневосточ-
ных морях России [Стоник, Орлова, 2018; Stonik, 2021; Stonik et al., 2011, 2019]. Температура
играет решающую роль в метаболических процессах Bacillariophyta и других микроводорослей,
влияет на фотосинтез и усвоение питательных веществ, воздействует на ферментативные процес-
сы в клетках [Клочкова, Лелеков, 2022; Кузьмин, 2025; Claquin et al., 2008; Davison et al., 1991;
Raven, Geider, 1988]. Таким образом, температура — важный фактор, обусловливающий возник-
новение и развитие цветения диатомовых водорослей [Рябушко и др., 2008; Fu et al., 2012]. Ис-
следователи регулярно отмечают в заливе Петра Великого Японского моря виды Pseudo-nitzschia
fraudulenta (Cleve) Hasle, 1993 и Pseudo-nitzschia hasleana Lundholm, 2012 как важный компонент
фитопланктона, участвующий в формировании цветений воды [Стоник, Орлова, 2018; Stonik,
Zinov, 2023; Stonik et al., 2008]. Однако факторы окружающей среды, влияющие на обилие и фи-
зиологическое состояние Pseudo-nitzschia spp. из Японского моря, в первую очередь температура,
проанализированы недостаточно.

В связи с этим цель настоящей работы — экспериментально изучить воздействие температу-
ры на динамику плотности, скорость деления и время генерации в лабораторных культурах диато-
мовых водорослей Pseudo-nitzschia fraudulenta и P. hasleana, изолированных из вод российского
сектора Японского моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Объект исследования — альгологически чистые культуры диатомовых водорослей ро-

да Pseudo-nitzschia, изолированные из залива Петра Великого Японского моря. Культу-
ра P. fraudulenta (клон MBRU-PF-16) изолирована из Амурского залива (N43.2°, E131.91°)
в ноябре 2016 г. при температуре воды +5,2 °C. Культура P. hasleana (клон MBRU-PH-18)
изолирована из бухты Патрокл Уссурийского залива (N43.07°, E131.96°) в ноябре 2018 г.
при температуре воды +6,8 °C. Культуры поддерживаются в ЦКП РК «Морской биобанк»
ННЦМБ ДВО РАН [2024].

Культуры выращивали на питательной среде f/2 [Guillard, Ryther, 1962]. Перед началом
эксперимента оба клона адаптировали к исследуемым температурам в течение четырёх суток.
В качестве инокулята использовали культуры на экспоненциальной стадии роста. Культуры
для эксперимента переносили в колбы Эрленмейера (250 мл) с объёмом культуральной суспен-
зии 200 мл; интенсивность светового потока составляла 3500 люкс, свето-темновой период —
12 ч : 12 ч (свет : темнота). Культуры P. fraudulenta и P. hasleana выращивали при температурах
+5, +10, +16, +18 °C и +7, +14, +17, +20 °C соответственно в трёх колбах при каждом зна-
чении. Для создания необходимых температурных условий использовали климатические каме-
ры Binder KBW 400 (Германия). Освещение в камерах обеспечивали люминесцентные лампы
дневного света. Интенсивность светового потока измеряли с помощью люксметра UNI-T mini
UT383 00-00007443 (UNI-T, Китай). Эксперименты проводили в трёх повторностях.

Плотность клеток оценивали путём прямого подсчёта в камере Нажотта объёмом 0,05 мл, ис-
пользуя световой микроскоп Olympus BX41 (Япония) при увеличении 20×. Подсчёт клеток про-
водили каждые двое суток. Образцы для количественного анализа отбирали в трёх повторностях
через 2–3 ч после окончания темнового периода, при этом суспензию тщательно перемешивали
и фиксировали раствором Утермеля [Фёдоров, 1979].
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Удельную скорость роста культуры рассчитывали по данным концентрации клеток
по формуле [Заика, 1972]:

𝜇 = ln 𝑋1 − ln 𝑋0
𝑇1 − 𝑇0

,

где X1 и X0 — значения концентрации, соответствующие времени роста T1 и T0.
Время удвоения плотности клеток (время генерации) определяли по формуле [Jones et al.,

1963]:
𝑔 = ln 2

𝜇 = 0, 963
𝜇 ,

где g — время генерации;
µ — удельная скорость роста.
Проверку на наличие достоверной связи между температурой, возрастом культуры и плот-

ностью клеток выполняли с помощью двухфакторного дисперсионного анализа. Данные
о плотности клеток, скорости роста и времени генерации в зависимости от температуры
подвергали однофакторному дисперсионному анализу. Использовали тест Тьюки для мно-
жественных сравнений средних. Все вычисления выполнены в программе Statistica 7.0
[StatSoft, 2025].

РЕЗУЛЬТАТЫ
С помощью двухфакторного дисперсионного анализа установлено, что оба рассмотрен-

ных в эксперименте фактора — температура и возраст культуры — и их взаимодей-
ствие оказались статистически значимыми (p < 0,001), влияющими на плотность клеток
Pseudo-nitzschia spp. (табл. 1).

Таблица 1. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа влияния условий культивирования
Pseudo-nitzschia fraudulenta и P. hasleana на плотность клеток
Table 1. Results of a two-factor analysis of variance on the effect of Pseudo-nitzschia fraudulenta
and P. hasleana cultivation conditions on cell density

Фактор
F

p
Pseudo-nitzschia fraudulenta Pseudo-nitzschia hasleana

942,3 12 764,37 0,00
Температура 373,7 477,33 0,00
Возраст культуры 42,8 1238,92 0,00
Примечание: все значения коэффициентов корреляции — критерия Фишера (F) и вероятности
(p) — были достоверными.
Note: all values of the correlation coefficients, the Fisher’s criterion (F) and probability (p), were significant.

Динамика плотности P. fraudulenta и P. hasleana в условиях культивирования при разных
значениях температуры представлена на рис. 1.

Pseudo-nitzschia fraudulenta. Начальная плотность клеток в опыте составляла
3,7 × 10³ кл.·л−1. На протяжении всего эксперимента по культивированию P. fraudulenta происхо-
дило увеличение общей плотности клеток в диапазоне температуры от +10 до +18 °C (рис. 1А).
Максимальная средняя плотность (2,2 × 105 кл.·л−1) отмечена на 16-е сутки опыта при +18 °C,
а минимальная (8,6 × 10³ кл.·л−1) — на 2-е сутки при +5 °C. При снижении температуры
культивирования до +5 °C средняя плотность составляла 2,8 × 104 кл.·л−1 на 16-е сутки, что при-
близительно на порядок ниже, чем в конце эксперимента при +18 °C. Средняя плотность клеток
при +18 °C оказалась статистически достоверно выше (тест Тьюки, p < 0,05), чем при других
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значениях температуры в течение всего опыта. С 4-х суток культивирования и до конца экспе-
римента не было выявлено статистически достоверных различий между средними значениями
плотности при температуре +10 и +16 °C (рис. 1А, табл. 2).

Рис. 1. Динамика плотности клеток Pseudo-nitzschia fraudulenta (А) и P. hasleana (Б) при разных
значениях температуры (показаны средние значения и стандартные отклонения)
Fig. 1. Dynamics of cell densities of Pseudo-nitzschia fraudulenta cells (А) and P. hasleana cells (Б)
at different temperature (the means and standard deviations are given)

Таблица 2. Статистически значимые различия между кривыми плотности клеток Pseudo-nitzschia
fraudulenta при разной температуре на основе матрицы Тьюки при p < 0,05
Table 2. Statistically significant differences between Pseudo-nitzschia fraudulenta cell abundance curves
at different temperature based on the Tukey matrix at p < 0.05

Сутки Температура, °C
+5 +10 +16 +18

2-е +10, +16, +18 +5, +16, +18 +5, +10, +18 +5, +10, +16
4-е +10, +16, +18 +5, +18 +5, +18 +5, +10, +16
6-е +10, +16, +18 +5, +18 +5, +18 +5, +10, +16
8-е +10, +16, +18 +5, +18 +5, +18 +5, +10, +16
10-е +10, +16, +18 +5, +18 +5, +18 +5, +10, +16
12-е +10, +16, +18 +5, +18 +5, +18 +5, +10, +16
14-е +10, +16, +18 +5, +18 +5, +18 +5, +10, +16
16-е +10, +16, +18 +5, +18 +5, +18 +5, +10, +16

Средние темпы роста при культивировании при +5 °C (0,1–0,18 дел.·сут−1) и +10 °C
(0,14–0,23 дел.·сут−1) оказались выше, чем при остальных значениях температуры с 2-х
по 6–8-е сутки опыта. С 8-х по 14-е сутки темпы роста снижались, достигая мини-
мума (0,01 дел.·сут−1) при наибольшем времени генерации (40,5 сут) на 10–12-е сутки
при +5 °C (табл. 3).

Культивирование при +16 и +18 °C выявило относительно высокие темпы роста
(0,11–0,16 дел.·сут−1) и низкие значения времени генерации (4,4–6,9 сут) на протяжении большей
части опыта, с 2-х по 12-е сутки (табл. 3). На 12–14-е сутки при +16…+18 °C отмечены сниже-
ние скорости роста и увеличение времени генерации по сравнению со значениями в предыдущие
периоды культивирования (с 2-х по 12-е сутки) (табл. 3).
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Таблица 3. Скорость роста (дел.·сут−1) и время генерации (сут) при культивировании Pseudo-
nitzschia fraudulenta при разных значениях температуры
Table 3. Growth rate (div.·day⁻¹) and generation time (days) during Pseudo-nitzschia fraudulenta
cultivation at different temperature

Сутки +5 °C +10 °C +16 °C +18 °C
µ g µ g µ g µ g

2–4-е 0,14 ±
0,063

5,5 ±
1,902

0,23 ±
0,067

3,3 ±
0,631

0,13 ±
0,011

5,3 ±
0,234

0,16 ±
0,016

4,4 ±
0,267

4–6-е 0,18 ±
0,051

4,1 ±
1,070

0,17 ±
0,056

4,2 ±
1,187

0,1 ±
0,024

6,9 ±
1,464

0,11 ±
0,015

6,7 ±
1,039

6–8-е 0,1 ±
0,051

9,2 ±
5,016

0,14 ±
0,056

6,4 ±
4,450

0,12 ±
0,024

6,1 ±
2,258

0,16 ±
0,015

4,7 ±
1,520

8–10-е 0,03 ±
0,051

35,1 ±
17,094

0,09 ±
0,056

11,4 ±
5,253

0,11 ±
0,024

6,4 ±
1,340

0,16 ±
0,015

4,5 ±
1,548

10–12-е 0,01 ±
0,004b,c

40,5 ±
2,428a–c

0,08 ±
0,031

10,5 ±
5,477a

0,11 ±
0,020b

6,4 ±
1,240b

0,12 ±
0,037c

5,9 ±
2,141c

12–14-е 0,03 ±
0,004b,c

31,5 ±
12,416

0,04 ±
0,031

16,6 ±
2,056

0,1 ±
0,020b

7,8 ±
2,554

0,05 ±
0,037c

15,8 ±
5,026

14–16-е 0,1 ±
0,004b,c

11 ±
5,004

0,08 ±
0,031

8,7 ±
2,199

0,1 ±
0,020b

7,4 ±
2,112

0,1 ±
0,037c

7,7 ±
2,535

Примечание: приведены значения скорости роста (столбец µ) и времени генерации (столбец g), а также до-
верительные интервалы для этих показателей. В сносках к средним значениям указаны результаты, которые
статистически различаются (тест Тьюки, p < 0,05) при следующих условиях культивирования: +5 и +10 °C (a);
+5 и +16 °C (b); +5 и +18 °C (c).
Note: the values of growth rates and generation time are provided in the columns µ and g, respectively, with confidence
intervals. Footnotes to the means mark results that are statistically significantly different (Tukey’s test, p < 0.05) under
the following cultivation conditions: +5 and +10 °C (a); +5 and +16 °C (b); +5 and +18 °C (c).

Небольшое увеличение темпов роста в конце эксперимента, на 14–16-е сутки, при темпе-
ратуре +5, +10 и +18 °C существенно уступало этим показателям в первой половине опы-
та (табл. 3). Статистически значимые различия средних темпов роста (тест Тьюки, p < 0,05)
при +5 и +16 °C, а также при +5 и +18 °C отмечены на 10–14-е сутки культивирования. Тем-
пы роста при +5 °C в течение большей части эксперимента оказались существенно ниже, чем
при более высокой температуре (табл. 3), что определило низкую плотность клеток в опыте
при +5 °C (рис. 1А).

Pseudo-nitzschia hasleana. Начальная плотность клеток в опыте составляла 2 × 10³ кл.·л−1.
На протяжении всего эксперимента по культивированию P. hasleana было зарегистрировано
увеличение общей плотности клеток в диапазоне температуры от +14 до +20 °C (рис. 1Б).

Максимальная средняя плотность (5 × 105 кл.·л−1) отмечена на 16-е сутки опыта при +17 °C,
а минимальная (1,3 × 10³ кл.·л−1) — на 4-е сутки при +7 °C. При температуре культивирова-
ния +7 °C на 6-е сутки плотность клеток возросла до 2,8 × 10³ кл.·л−1, затем снизилась; только
на 12-е сутки значение увеличилось до 2 × 10³ кл.·л−1 и оставалось на этом уровне до конца экспе-
римента (рис. 1Б). Различия средней плотности при всех изученных температурах (+7, +14, +17
и +20 °C) оказались статистически значимыми (тест Тьюки, p < 0,05) только на 10–12-е сутки
опыта (табл. 4).

Средняя плотность клеток при +17 °C была статистически значимо выше (тест Тьюки,
p < 0,05) таковой для всех остальных температур на 8–12-е сутки опыта (табл. 4). На 14–16-е сут-
ки эксперимента не отмечено статистически достоверных различий между средними значениями
плотности при +14 и +17 °C (рис. 1Б, табл. 4).
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Таблица 4. Статистически значимые различия между кривыми плотности клеток Pseudo-nitzschia
hasleana при разной температуре на основе матрицы Тьюки при p < 0,05
Table 4. Statistically significant differences between Pseudo-nitzschia hasleana cell abundance curves
at different temperature based on the Tukey matrix at p < 0.05

Сутки Температура, °C
+7 +14 +17 +20

2-е +17, +20 +20 +7, +20 +7, +14, +17
4-е +14, +17, +20 +7 +7 +7
6-е +14, +17, +20 +7 +7, +20 +7, +17
8-е +14, +17, +20 +7, +17 +7, +14, +20 +7, +17

10-е +14, +17, +20 +7, +17, +20 +7, +14, +20 +7, +14, +17
12-е +14, +17, +20 +7, +17, +20 +7, +14, +20 +7, +14, +17
14-е +14, +17, +20 +7, +20 +7, +20 +7, +14, +17
16-е +14, +17, +20 +7 +7, +20 +7, +17

В условиях культивирования P. hasleana при температуре +14, +17 и +20 °C высокие значения
скорости роста зарегистрированы в первой половине опыта, а при выращивании при +7 °C —
во второй его половине (табл. 5).

Таблица 5. Скорость роста (дел.·сут−1) и время генерации (сут) при культивировании Pseudo-
nitzschia hasleana при разных значениях температуры
Table 5. Growth rate (div.·day⁻¹) and generation time (days) during Pseudo-nitzschia hasleana cultivation
at different temperature

Сутки +7 °C +14 °C +17 °C +20 °C
µ g µ g µ g µ g

2–4-е 0,08 ±
0,003a–c

8,7 ±
0,347a–c

0,98 ±
0,075a,d,e

0,7 ±
0,054a

0,54 ±
0,164b,d,e

1,4 ±
0,506b

0,47 ±
0,130c,e

1,6 ±
0,447c

4–6-е 0,05 ±
0,023a–c

15,5 ±
5,613a–c

0,73 ±
0,240a

1,0 ±
0,283a

0,92 ±
0,159b

0,8 ±
0,138b

0,20 ±
0,097c

4,0 ±
1,876c

6–8-е 0,07 ±
0,001b,c

9,8 ±
0,200b–e

0,54 ±
0,031a,d–e

6,4 ±
2,368d,e

0,28 ±
0,033b,d

2,5 ±
0,323b,d

0,22 ±
0,050c,e

3,3 ±
0,888c,e

8–10-е 0,16 ±
0,001b,c

4,8 ±
2,086

0,32 ±
0,031d,e

2,1 ±
0,089e

0,20 ±
0,033b,d

3,6 ±
1,167

0,08 ±
0,010c,e

11,4 ±
5,949e

10–12-е 0,15 ±
0,049a–c

4,9 ±
1,796a

0,01 ±
0,008a

7,2 ±
1,190a

0,02 ±
0,016b

18,3 ±
3,928

0,06 ±
0,017c

12,1 ±
3,136

12–14-е 0,25 ±
0,049a–c

2,9 ±
0,464b,c

0,14 ±
0,008a

5,3 ±
1,942

0,07 ±
0,016b

12,1 ±
5,488b

0,06 ±
0,017c

11,0 ±
1,865c

14–16-е 0,31 ±
0,049a,b

2,3 ±
0,464b,c

0,04 ±
0,017a

9,7 ±
1,942

0,01 ±
0,020b

8,1 ±
5,488b

0,19 ±
0,123

5,1 ±
1,865c

Примечание: приведены значения скорости роста (столбец µ) и времени генерации (столбец g), а также дове-
рительные интервалы для этих показателей. В сносках к средним значениям приведены результаты, которые
статистически различаются (тест Тьюки, p < 0,05) при следующих условиях культивирования: +7 и +14 °C (a);
+7 и +17 °C (b); +7 и +20 °C (c); +14 и +17 °C (d); +14 и +20 °C (e).
Note: the values of growth rates and generation time are provided in the columns µ and g, respectively, with confidence
intervals. Footnotes to the means mark results that are statistically significantly different (Tukey’s test, p < 0.05) under
the following cultivation conditions: +7 and +14 °C (a); +7 and +17 °C (b); +7 and +20 °C (c); +14 and +17 °C (d);
+14 and +20 °C (e).
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Так, при температуре +14 °C самые высокие темпы роста (0,73–0,98 дел.·сут−1) отмечены с 2-х
по 6-е сутки. С 6–8-х по 8–10-е сутки темпы снижались с 0,54 до 0,32 дел.·сут−1. С 10–12-х суток
и до конца опыта скорость роста при этой температуре оказалась относительно низкой, с мини-
мумом (0,01 дел.·сут−1) на 10–12-е сутки (табл. 5). Высокие темпы роста (0,2–0,92 дел.·сут−1)
зарегистрированы при +17 °C с 2-х по 10-е сутки эксперимента, а при +20 °C — с 2-х по 8-е сут-
ки (0,2–0,47 дел.·сут−1). С 10-х суток и до конца опыта темпы роста при +14, +17 и +20 °C резко
снизились по сравнению с таковыми в первой части эксперимента (табл. 5). Исключением оказа-
лись относительно высокая скорость роста (0,19 дел.·сут−1) и большое время генерации (5,1 сут)
на 14–16-е сутки при +20 °C.

Культивирование при +7 °C показало, что с 2-х по 8-е сутки темпы роста оставались отно-
сительно низкими (0,05–0,08 дел.·сут−1), а время генерации — высоким (8,7–15,5 сут). Только
на 8–10-е сутки темпы роста начали увеличиваться (табл. 5). Темпы роста на протяжении боль-
шей части эксперимента при +7 °C были статистически значимо ниже (тест Тьюки, p < 0,05),
чем при более высокой температуре, что определило невысокую плотность при минимальной
из изученных температур (рис. 1Б).

ОБСУЖДЕНИЕ
Из полученных нами данных следует, что P. fraudulenta и P. hasleana способны оставаться

в жизнеспособном состоянии в течение всего эксперимента и активно делиться в диапазонах тем-
пературы +10…+18 °C и +14…+20 °C соответственно. Средняя плотность клеток P. fraudulenta
при +18 °C оказалась статистически значимо выше, чем при других температурах (тест Тью-
ки, p < 0,05) в течение всего опыта (рис. 1А, табл. 2). Средняя плотность клеток P. hasleana
при +17 °C была статистически значимо выше (тест Тьюки, p < 0,05) таковой при других тем-
пературах на 8–12-е сутки опыта (рис. 1Б, табл. 4). При толерантной для культивирования
P. fraudulenta и P. hasleana температуре в большинстве случаев значения скорости роста в конце
опыта (с 10–12-х по 14–16-е сутки), несмотря на небольшие пики на 14–16-е сутки при +18 °C
для P. fraudulenta и при +20 °C для P. hasleana, оказались ниже, а время генерации — выше,
чем в предыдущей части опыта (табл. 3, 5), что указывало на замедление роста клеток к концу
эксперимента. Можно предположить, что на 14–16-е сутки, вследствие выделения питательных
веществ в результате разложения отмирающих клеток и воздействия бактериальных экзометабо-
литов, способствующих росту микроводорослей, отмечены небольшие вторичные пики плотно-
сти и скорости роста. Вследствие низких темпов роста и большего времени генерации средняя
плотность клеток P. fraudulenta и P. hasleana при культивировании при +5 и +7 °C соответственно
значительно уступала таковой при более высокой температуре (тест Тьюки, p < 0,05) (рис. 1А и Б).

Таким образом, диапазон толерантной температуры при культивировании P. fraudulenta
и P. hasleana составлял от +10 до +18 °C и от +14 до +20 °C соответственно. Оптимальные
значения для развития в культуре видов P. fraudulenta и P. hasleana — +18 и +17 °C соответ-
ственно. Поскольку изученные нами клоны были изолированы из природной среды при относи-
тельно низкой температуре воды (около +5…+7 °C), то, по-видимому, P. fraudulenta и P. hasleana
адаптированы к выживанию в широком диапазоне температуры, что согласуется с имеющимися
в научной литературе сведениями о массовом распространении этих видов в планктоне высоких,
низких и умеренных широт [Bates et al., 2018].

Литературные данные подтверждают наши выводы о развитии проанализированных видов
в широком диапазоне температуры культивирования. Согласно проведённым ранее исследовани-
ям, для изолятов P. fraudulenta из разных районов Мирового океана оптимальный диапазон тем-
пературы воды для роста составлял +10…+15 °C [Ayache et al., 2021; Fehling et al., 2006; Gai et al.,
2018; Thessen et al., 2009] и +18,5…+26,5 °C [Delegrange et al., 2018]. Другие авторы для клона
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P. fraudulenta из прибрежных вод Франции указывали значения (+20,8 ± 0,8) °C [Claquin
et al., 2008]. В Северной Атлантике вегетация P. fraudulenta начиналась при температуре воды
+9…+14,4 °C [Hasle, 1965], что не слишком сильно отличалось от наших данных о цветении
вида в заливе Петра Великого Японского моря в диапазоне температуры +6…+16 °C [Stonik
et al., 2008]. Что касается P. hasleana, то, по литературным данным, температура воды, бла-
гоприятная для его развития у берегов Австралии, составляла более +16 °C [Ajani et al.,
2013]. Цветения воды, вызванные Pseudo-nitzschia calliantha Lundholm, Moestrup & Hasle, 2003
и P. hasleana в заливе Петра Великого, были зарегистрированы нами ранее при температуре во-
ды +10…+16 °C [Stonik, Zinov, 2023]. Таким образом, выявленные нами нижние границы тем-
пературных условий для культивирования двух видов (+10 и +14 °С) согласуются с параметра-
ми температуры воды в природной среде (залив Петра Великого Японского моря), при которых
отмечены цветения P. fraudulenta (+6…+16 °C) и P. hasleana (+10…+16 °C).

Наличие больших адаптивных возможностей видов Pseudo-nitzschia по отношению к тем-
пературе в сочетании с высокой генетической изменчивостью в природных популяциях этого
рода [Evans et al., 2005] позволяет предположить, что P. fraudulenta и P. hasleana могут полу-
чить преимущества для роста в относительно широком диапазоне температуры воды — от +10
до +18 °C и от +14 до +20 °C соответственно — в российских водах Японского моря. Полученные
данные могут быть использованы для прогнозирования случаев цветений этих диатомей в районе
исследования.

Заключение. При выращивании клонов Pseudo-nitzschia fraudulenta при температуре +10,
+16 и +18 °C и клонов Pseudo-nitzschia hasleana при +14, +17 и +20 °C клетки оставались в жизне-
способном состоянии и продолжали делиться. При понижении температуры культивирования
P. fraudulenta и P. hasleana до +5 и +7 °C соответственно деление резко замедлялось.

Диапазон толерантной температуры при выращивании P. fraudulenta и P. hasleana составлял
от +10 до +18 °C и от +14 до +20 °C соответственно. Выявленные нижние границы температурных
условий для культивирования двух видов (+10 и +14 °C) согласуются с параметрами температу-
ры воды в природной среде (залив Петра Великого Японского моря), при которых наблюдали
цветения P. fraudulenta (+6…+16 °C) и P. hasleana (+10…+16 °C).

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).

Благодарность. Авторы выражают глубокую благодарность Н. А. Айздайчер (ННЦМБ ДВО РАН)
за консультации при выполнении работы.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ / REFERENCES

1. Заика В. Е. Удельная продукция водных
беспозвоночных. Киев : Наукова думка, 1972.
147 с. [Zaika V. E. Specific Production of Aquatic
Invertebrates. Kyiv : Naukova dumka, 1972,
147 p. (in Russ.)]. https://repository.marine-
research.ru/handle/299011/1127

2. Клочкова В. С., Лелеков А. С. Исследование
влияния температуры на удельную скорость
роста культуры Arthrospira platensis // Труды
Карадагской научной станции имени Т. И. Вя-
земского – природного заповедника РАН.
2022. № 1 (21). С. 40–50. [Klochkova V. S.,

Lelekov A. S. Study of the temperature effect
on the specific growth rate of Arthrospira platensis
culture. Trudy Karadagskoi nauchnoi stantsii imeni
T. I. Vyazemskogo – prirodnogo zapovednika
RAN, 2022, no. 1 (21), pp. 40–50. (in Russ.)].
https://doi.org/10.21072/eco.2022.21.05

3. Кузьмин Д. В. Разработка платформы по по-
лучению биологически активных соединений
из фотосинтезирующих микроорганизмов :
автореф. дис. … д-ра биол. наук : 1.5.6
/ Всероссийский научно-исследовательский ин-
ститут сельскохозяйственной биотехнологии.

Marine Biological Journal 2025 Vol. 10 No. 3

https://repository.marine-research.ru/handle/299011/1127
https://repository.marine-research.ru/handle/299011/1127
https://doi.org/10.21072/eco.2022.21.05


28 А. А. Зинов, И. В. Стоник

Долгопрудный, 2025. 47 с. [Kuzmin D. V.
Razrabotka platformy po polucheniyu biologicheski
aktivnykh soedinenii iz fotosinteziruyushchikh
mikroorganizmov : avtoref. dis. … d-ra biol. nauk :
1.5.6 / Vserossiiskii nauchno-issledovatel’skii
institut sel’skokhozyaistvennoi biotekhnologii.
Dolgoprudny, 2025, 47 p. (in Russ.)]

4. Морской биобанк. Ресурсная коллекция. Центр
коллективного пользования / Национальный
научный центр морской биологии Дальне-
восточного отделения Российской академии на-
ук : [сайт]. Владивосток, 2024. [Marine Biobank.
Resource Collection. Core Shared Research Facility
/ National Scientific Center of Marine Biology,
Far Eastern Branch, Russian Academy of Sci-
ences : [site]. Vladivostok, 2024. (in Russ.)]. URL:
https://marbank.dvo.ru/index.php/ru/ [accessed:
25.11.2024].

5. Рябушко Л. И., Бесиктепе С., Едигер Д.,
Илмаз Д., Зенгинер А., Рябушко В. И.,
Ли Р. И. Токсичная диатомовая водоросль
Pseudo-nitzschia calliantha Lundholm, Moestrup
et Hasle из Чёрного моря: морфология,
таксономия, экология // Морской экологи-
ческий журнал. 2008. Т. 7, № 3. С. 51–60.
[Ryabushko L. I., Besiktepe S., Ediger D., Yil-
maz D., Zenginer A., Ryabushko V. I., Lee R. I.
Toxic diatom of Pseudo-nitzschIa calliantha
Lundholm, Moestrup et Hasle from the Black
Sea: Morphology, taxonomy, ecology. Morskoj
ekologicheskij zhurnal, 2008, vol. 7, no. 3,
pp. 51–60. (in Russ.)]. https://repository.marine-
research.ru/handle/299011/973

6. Стоник И. В., Орлова Т. Ю. Продуценты домо-
евой кислоты рода Pseudo-nitzschia H. Peragallo,
1900 (Bacillariophyta) из северной части Ти-
хого океана // Биология моря. 2018. Т. 44,
№ 5. С. 299–306. [Stonik I. V., Orlova T. Y.
Domoic acid–producing diatoms of the genus
Pseudo-nitzschia H. Peragallo, 1900 (Bacillario-
phyta) from the North Pacific. Biologiya morya,
2018, vol. 44, no. 5, pp. 299–306. (in Russ.)].
https://doi.org/10.1134/S0134347518050017

7. Фёдоров В. Д. О методах изучения фито-
планктона и его активности : [учебное по-
собие]. Москва : Изд-во Моск. ун-та, 1979.
167 с. [Fedorov V. D. O metodakh izucheniya
fitoplanktona i ego aktivnosti : [uchebnoe posobie].
Moscow : Izd-vo Mosk. un-ta, 1979, 167 p.
(in Russ.)]

8. Ajani P., Murray S., Hallegraef G., Brett S.,
Armand L. First reports of Pseudo-nitzschia
micropora and P. hasleana (Bacillariaceae)
from the Southern Hemisphere: Morphological,
molecular and toxicological characterization.
Phycological Research, 2013, vol. 61, iss. 3,
pp. 237–248. https://doi.org/10.1111/pre.12020

9. Ayache N., Lundholm N., Gai F., Hervé F.,
Amzil Z., Caruana A. Impacts of ocean
acidification on growth and toxin content
of the marine diatoms Pseudo-nitzschia australis
and P. fraudulenta. Marine Environmental Re-
search, 2021, vol. 169, art. no. 105380 (9 p.).
https://doi.org/10.1016/j.marenvres.2021.105380

10. Bates S., Hubbard A., Lundholm N.,
Montresor M. Pseudo-nitzschia, Nitzschia,
and domoic acid: New research since 2011.
Harmful Algae, 2018, vol. 79, pp. 3–43.
https://doi.org/10.1016/j.hal.2018.06.001

11. Claquin P., Probert I., Lefebvre S., Véron B.
Effects of temperature on photosynthetic
parameters and TEP production in eight
species of marine microalgae. Aquatic Micro-
bial Ecology, 2008, vol. 51, no. 1, pp. 1–11.
https://doi.org/10.3354/ame01187

12. Davison I. R., Greene R. M., Podolak E. J. Tem-
perature acclimation of respiration and photosyn-
thesis in the brown alga Laminaria saccharina.Ma-
rine Biology, 1991, vol. 110, iss. 3, pp. 449–454.
https://doi.org/10.1007/bf01344363

13. Delegrange A., Lefebvre A., Gohin F., Cour-
cot L., Vincent D. Pseudo-nitzschia sp. di-
versity and seasonality in the southern North
Sea, domoic acid levels and associated phyto-
plankton communities. Estuarine, Coastal
and Shelf Science, 2018, vol. 214, pp. 194–206.
https://doi.org/10.1016/j.ecss.2018.09.030

14. Evans K. M., Kuhn S. F., Hayes P. K. High
levels of genetic diversity and low levels of ge-
netic differentiation in North Sea Pseudo-
nitzschia pungens (Bacillariophyceae) populations.
Journal of Phycology, 2005, vol. 41, iss. 3,
pp. 506–514. https://doi.org/10.1111/j.1529-
8817.2005.00084.x

15. Fehling J., Davidson K., Bolch C., Tett P.
Seasonality of Pseudo-nitzschia spp. (Bacillario-
phyceae) in western Scottish waters. Marine Ecol-
ogy Progress Series, 2006, vol. 323, pp. 91–105.
https://doi.org/10.3354/meps323091

16. Fu F. X., Tatters A. O., Hutchins D. A.

Морской биологический журнал 2025 Том 10 № 3

https://marbank.dvo.ru/index.php/ru/
https://repository.marine-research.ru/handle/299011/973
https://repository.marine-research.ru/handle/299011/973
https://doi.org/10.1134/S0134347518050017
https://doi.org/10.1111/pre.12020
https://doi.org/10.1016/j.marenvres.2021.105380
https://doi.org/10.1016/j.hal.2018.06.001
https://doi.org/10.3354/ame01187
https://doi.org/10.1007/bf01344363
https://doi.org/10.1016/j.ecss.2018.09.030
https://doi.org/10.1111/j.1529-8817.2005.00084.x
https://doi.org/10.1111/j.1529-8817.2005.00084.x
https://doi.org/10.3354/meps323091


Воздействие температуры на рост двух видов Pseudo-nitzschia H. Peragallo (Bacillariophyta)… 29

Global change and the future of harmful
algal blooms in the ocean. Marine Ecology
Progress Series, 2012, vol. 470, pp. 207–233.
https://doi.org/10.3354/meps10047

17. Gai F. F., Hedemand C. K., Louw D. C.,
Grobler K., Krock B., Moestrup Ø., Lund-
holm N. Morphological, molecular and toxi-
genic characteristics of Namibian Pseudo-nitzschia
species – including Pseudo-nitzschia bucculenta sp.
nov. Harmful Algae, 2018, vol. 76, pp. 80–95.
https://doi.org/10.1016/j.hal.2018.05.003

18. Guillard R. R. L., Ryther J. H. Studies of ma-
rine planktonic diatoms. I.Cyclotella nanaHustedt,
and Detonula confervacea (Cleve) Gran. Cana-
dian Journal of Microbiology, 1962, vol. 8, no. 2,
pp. 229–239. https://doi.org/10.1139/m62-029

19. Hasle G. R. Nitzschia and Fragilariopsis species
studied in the light and electron microscopes.
II. The group Pseudo-nitzschia. Skrifter ut-
gitt av det Norske Videnskaps-Akademi i Oslo.
Matematisk-Naturvitenskapelig Klasse Ny Serie,
1965, vol. 18, pp. 1–45.

20. Jones R. F., Speen H. L., Kury W. Studies
on the growth of the red alga Porphyridium cruen-
tum. Physiologia Plantarum, 1963, vol. 16, iss. 3,
pp. 636–643. https://doi.org/10.1111/j.1399-
3054.1963.tb08342.x

21. Liu C., Ji Y., Zhang L., Qiu J., Wang Z.,
Liu L., Zhuang Y., Chen T., Li Y., Niu B.,
Li A. Spatial distribution and source of biotox-
ins in phytoplankton from the South China
Sea, China. Journal of Hazardous Materi-
als, 2021, vol. 418, art. no. 126285 (10 p.).
https://doi.org/10.1016/j.jhazmat.2021.126285

22. Orlova T. Yu., Stonik I. V., Aizdaicher N. A.,
Bates S. S., Léger C., Fehling J. Toxicity, morphol-
ogy and distribution of Pseudonitzschia calliantha,
P. multistriata and P. multiseries (Bacillariophyta)
from the northwestern Sea of Japan. Botanica
Marina, 2008, vol. 51, no. 4, pp. 297–306.
https://doi.org/10.1515/bot.2008.035

23. Raven J. A., Geider R. J. Temperature and algal
growth. New Phytologist, 1988, vol. 110, no. 4,
pp. 441–461. https://doi.org/10.1111/j.1469-
8137.1988.tb00282.x

24. StatSoft : [site]. Moscow, 2025. URL:

https://statsoftai.ru/ [accessed: 25.01.2025].
25. Stonik I. V. Long-term variations in species com-

position of bloom-forming toxic Pseudo-nitzschia
diatoms in the north-western Sea of Japan during
1992–2015. Journal of Marine Science and Engi-
neering, 2021, vol. 9, iss. 6, art. no. 568 (13 p.).
https://doi.org/10.3390/jmse9060568

26. Stonik I. V., Orlova T. Y., Chikalovets I. V.,
Aizdaicher N. A., Aleksanin A. I., Kachur V. A.,
Morozova T. V. Pseudo-nitzschia species (Bacil-
lariophyceae) and the domoic acid concentra-
tion in Pseudo-nitzschia cultures and bivalves
from the northwestern Sea of Japan, Russia. Nova
Hedwigia, 2019, Bd 108, Heft 1–2, S. 73–93.
https://doi.org/10.1127/nova_hedwigia/2018/0502

27. Stonik I. V., Orlova T. Yu., Begun A. A. Po-
tentially toxic diatoms Pseudo-nitzschia fraud-
ulenta and P. calliantha from Russian waters
of East/Japan Sea and Sea of Okhotsk. Ocean
Science Journal, 2008, vol. 43, iss. 1, pp. 25–30.
https://doi.org/10.1007/BF03022428

28. Stonik I. V., Orlova T. Yu., Lundholm N.
Diversity of Pseudo-nitzschia H. Peragallo
from the western North Pacific. Diatom Re-
search, 2011, vol. 26, iss. 1, pp. 121–134.
https://doi.org/10.1080/0269249x.2011.573706

29. Stonik I. V., Zinov A. A. Changes in the com-
position of bloom-forming toxic Pseudo-nitzschia
diatoms in surface waters in Ussuri Bay, north-
western Sea of Japan, during the autumn seasons
of 2017–2022. Journal of Marine Science and En-
gineering, 2023, vol. 11, iss. 5, art. no. 1024 (14 p.).
https://doi.org/10.3390/jmse11051024

30. Thessen A. E., Bowers H. A., Stoecker D. K.
Intra- and interspecies differences in growth
and toxicity of Pseudo-nitzschia while us-
ing different nitrogen sources. Harmful
Algae, 2009, vol. 8, iss. 5, pp. 792–810.
https://doi.org/10.1016/j.hal.2009.01.003

31. Zhou C.-Y., Pan C.-G., Peng F.-J., Zhu R.-J.,
Hu J.-J., Yu K. Simultaneous determina-
tion of trace marine lipophilic and hy-
drophilic phycotoxins in various environmen-
tal and biota matrices. Marine Pollution Bul-
letin, 2024, vol. 203, art. no. 116444 (8 p.).
https://doi.org/10.1016/j.marpolbul.2024.116444

Marine Biological Journal 2025 Vol. 10 No. 3

https://doi.org/10.3354/meps10047
https://doi.org/10.1016/j.hal.2018.05.003
https://doi.org/10.1139/m62-029
https://doi.org/10.1111/j.1399-3054.1963.tb08342.x
https://doi.org/10.1111/j.1399-3054.1963.tb08342.x
https://doi.org/10.1016/j.jhazmat.2021.126285
https://doi.org/10.1515/bot.2008.035
https://doi.org/10.1111/j.1469-8137.1988.tb00282.x
https://doi.org/10.1111/j.1469-8137.1988.tb00282.x
https://statsoftai.ru/
https://doi.org/10.3390/jmse9060568
https://doi.org/10.1127/nova_hedwigia/2018/0502
https://doi.org/10.1007/BF03022428
https://doi.org/10.1080/0269249x.2011.573706
https://doi.org/10.3390/jmse11051024
https://doi.org/10.1016/j.hal.2009.01.003
https://doi.org/10.1016/j.marpolbul.2024.116444


30 А. А. Зинов, И. В. Стоник

THE EFFECT OF TEMPERATURE ON THE GROWTH
OF TWO SPECIES OF PSEUDO-NITZSCHIA H. PERAGALLO (BACILLARIOPHYTA)

IN LABORATORY CULTURES ISOLATED FROM THE SEA OF JAPAN

A. Zinov and I. Stonik

A. V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, FEB RAS, Vladivostok, Russian Federation
E-mail: innast2004@mail.ru

Diatoms of the genus Pseudo-nitzschia H. Peragallo, 1900, known as producers of the neurotoxic do-
moic acid, regularly cause algal blooms in the Russian Far Eastern seas. Temperature is an important fac-
tor affecting diatom blooms; however, its effect on the growth of this group of microalgae from the Sea
of Japan has not been sufficiently studied. In this regard, growth characteristics of two diatom species
were investigated in laboratory culture within the temperature range of +5 to +20 °C. The test involved
direct counting in a Nageotte chamber. Cell density, growth rates, and generation time were evaluated.
As found, the maximum average density of P. fraudulenta reached 2.2 × 10⁵ cells·L⁻¹ on the 16ᵗʰ day
of the experiment at +18 °C. For this species, at +18 °C, the growth rate (0.11–0.16 div.·day⁻¹) re-
mained relatively high, and the generation time (4.4–6.7 days) was relatively low for most of the test.
The maximum mean density of P. hasleana, 5 × 10⁵ cells·L⁻¹, was recorded on the 16ᵗʰ day of the ex-
periment at +17 °C. For this species, high growth rate (0.2–0.92 div.·day⁻¹) and low generation time
(0.8–3.6 days) were recorded at +17 °C from the 2ⁿᵈ to the 10ᵗʰ day of the test. The average densities
of P. fraudulenta and P. hasleana were statistically significantly higher at +17 °C and +18 °C, respec-
tively, than at the other temperatures studied (Tukey’s test, p < 0.05). As recorded, when P. fraudulenta
clones were grown at +10, +16, and +18 °C, and when P. hasleana clones were cultured at +14, +17,
and +20 °C, their cells remained viable and continued to divide. When the cultivation temperature
for P. fraudulenta and P. hasleana was lowered to +5 and +7 °C, respectively, division slowed down
dramatically, and cell density was statistically significantly lower than at higher temperatures (Tukey’s
test, p < 0.05). Ranges of tolerant temperature during P. fraudulenta and P. hasleana cultivation were
found to be within +10…+18 °C and +14…+17 °C, respectively. The revealed lower temperature
tolerance limits for the two species during cultivation (+10 and +14 °C) corresponded to water tem-
peratures under which P. fraudulenta and P. hasleana blooms were observed in the natural environ-
ment (+6…+16 and +10…+16 °C, respectively). The study demonstrated the broad adaptive potential
of the investigated species to temperature changes.
Keywords: Pseudo-nitzschia fraudulenta, Pseudo-nitzschia hasleana, laboratory cultivation,
temperature, Sea of Japan
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Сообщества макрозообентоса и их характеристики в эстуариях рек острова Сахалин изучены
недостаточно. В большинстве коротких рек Сахалина состав донных сообществ сильно ограни-
чен по сравнению с таковым эстуариев других рек Дальнего Востока России. В сентябре 2022 г.
обследован эстуарий реки Сусуя — полноразмерный по сравнению с эстуариями малых рек
острова. Цель работы — описать основные закономерности распределения донных сообществ,
их структуры, ключевых видов и трофических характеристик макрозообентоса вдоль градиента
солёности в полноразмерном эстуарии реки Сусуя на острове Сахалин. Методами кластерного
и ординационного анализа выделены донные сообщества эстуария. Описаны основные сооб-
щества и трофическая характеристика, особенности распределения ключевых видов макрозоо-
бентоса вдоль русла эстуария реки Сусуя. Приведены главные закономерности распределения
сообществ макрозообентоса, ключевых видов и трофических группировок в эстуарии реки Су-
суя. Выделены 11 сообществ макрозообентоса, объединённых в пять типов: сообщество пере-
ката, ограничивающего эстуарий сверху, сообщества δ-хорогалинной зоны, сообщества средне-
эстуарной олигогалинной зоны, сообщества нижнеэстуарной полигалинно-мезогалинной зоны
и сообщество устья реки. Сообщество уреза воды локализовано в устье реки и полигалинно-
мезогалинной зоне. Основные сообщества эстуария реки Сусуя — Corbicula japonica, Macoma
balthica и Fluviocingula nipponica + Macoma balthica. Основными факторами среды, влияющими
на распределение ключевых видов макрозообентоса, являются солёность воды и — в меньшей
степени — глубина. Тип грунта не выступает как определяющий фактор.
Ключевые слова: эстуарий, макрозообентос, донное сообщество, трофическая характеристи-
ка, остров Сахалин

Особенности гидрологических характеристик эстуариев как зон смешения пресной речной
и морской воды с выделением полигалинных, мезогалинных (солоноватоводных) и олигогалин-
ных (опреснённых) частей [Аладин, 1988; Аладин, Плотников, 2013; Хлебович, 1974, 1989] опре-
деляют смену ключевых видов макробентоса и развитие там уникальных донных сообществ.
Процессы лавинной седиментации взвешенного и растворённого минерального и органическо-
го вещества в зоне действия «маргинального фильтра» приводят к частой смене на ограничен-
ном пространстве эстуария трофических группировок бентоса [Лисицын, 1994]. По этой же
причине экосистемы эстуариев отличаются повышенной продуктивностью [Колпаков, 2018,
Сафьянов, 1987].
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Сообщества макрозообентоса и их характеристики в эстуариях рек острова Сахалин изучены
недостаточно [Водотоки острова Сахалин, 2015; Лабай и др., 2022]. В наиболее исследованном
эстуарии, эстуарии реки Мануй, типичном для большинства небольших рек острова Сахалин, со-
став донных сообществ сильно ограничен по сравнению с таковым эстуариев других рек Дальнего
Востока России [Лабай и др., 2022].

В сентябре 2022 г. был изучен эстуарий реки Сусуя — полноразмерный по сравнению
с эстуариями малых рек острова. Материалы этого исследования легли в основу данной работы.

Цель работы — описать основные закономерности распределения донных сообществ,
их структуры, ключевых видов и трофических характеристик макрозообентоса вдоль градиента
солёности в полноразмерном эстуарии реки Сусуя на острове Сахалин.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Методы отбора и обработки проб макрозообентоса, а также объём собранных данных описаны

нами ранее [Лабай и др., 2024].
Для выделения донных сообществ и для ординационных построений как мера обилия ви-

дов использован показатель Q (кал·м−2·ч−1), который эквивалентен энергетическим затратам всех
особей i-го вида на дыхание [Виленкин, Виленкина, 1979]:

𝑄 = 𝑘 ⋅ 𝐵0,75
𝑖 ⋅ 𝑁0,25

𝑖 ,

где Bi (г·м−2) и Ni (экз.·м−2) — удельная биомасса и плотность i-го вида на 1 м² соответственно.
Коэффициент k принимается для Polychaeta равным 0,178; для Oligochaeta — 0,115;

для Gastropoda — 0,126; для Bivalvia — 0,089; для Amphipoda — 0,302; для Cumacea, Isopoda,
Mysida и Decapoda — 0,133; для Diptera — 0,189; для Agnatha — 0,115 [Алимов и др., 2013;
Голубков, 2000].

Кластеризация бентических станций при описании сообществ донных гидробионтов
проведена по индексу сходства, введённому Я. Чекановским [Czekanowski, 1909; Sörensen, 1948]:

С1,2 = 2 ∑ (𝑀𝐼𝑁𝑥1𝑖,𝑥2𝑖
)/(∑ 𝑥1𝑖 + ∑ 𝑥2𝑖) ,

где x1i и x2i — величина обилия i-го вида (Q) на условных станциях 1 и 2 соответственно.
Бентические станции объединяли в сообщество при значении индекса выше 40 %. Это зна-

чение соответствует условию, что биомасса или Q вида-доминанта составляет не менее 10 %
общей при частоте встречаемости 100 %. Кластеризацию исходных матриц выполняли мето-
дом невзвешенных парно-групповых средних (unweighted pair group method with arithmetic mean)
[Дюран, Оделл, 1977].

Для описания донных сообществ использованы следующие параметры: число видов (S), удель-
ная численность (плотность) (N, экз.·м−2), биомасса (B, г·м−2), относительная численность ви-
да (N, % общей численности макрозообентоса), относительная биомасса вида (B, % общей био-
массы макрозообентоса), частота встречаемости (ЧВ, %). Структура сообществ описана с при-
менением индекса плотности [Броцкая, Зенкевич, 1939] или коэффициента относительности
[Кузнецов, 1963]:

KO = В ⋅ ЧВ ,
где B — относительная биомасса (%) или Q (%);

ЧВ — частота встречаемости (%).
При структуризации сообществ учитывали долю каждого вида (формы) в средней общей

биомассе макробентоса, ЧВ и КО. Вид считали доминирующим, если значение КО находилось
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в интервале от 1000 до 10 000. Донные сообщества названы по доминирующим видам.
Описание основных закономерностей распределения бентоса выполнено с применением ор-

динационных графов, построенных методом главных компонент [Калинина, Соловьев, 2003]
в программе Statistica v. 8.

Для сравнительных процедур использованы индекс видового разнообразия (энтропийный ин-
декс) Шеннона (I, бит·вид−1) [Shannon, 1948; Shannon, Weaver, 1949], отдельно для плотности (IN)
и биомассы (IB), и ABC-метод (abundance/biomass comparison method) [Warwick, 1986] по ABC-
индексу [Meire, Dereu, 1990].

Тип питания отдельных видов макрозообентоса определён по литературным данным [Изве-
кова, 1980; Константинов, 1959; Kanaya et al., 2008; Macdonald et al., 2010; Nielsen et al., 1995;
Riisgård, 1991; Toba, Sato, 2013; Vedel, Riisgård, 1993]. По типу питания применена номенклатура
наименований: Br — макроизмельчитель; De — грунтоед; Dt — собирающий детритофаг; Gr —
скоблильщик; Pr — хищник; Sc — падальщик; Sp — сосущий паразит; Su — сестонофаг (филь-
тратор). Для некоторых видов характерно совмещение нескольких типов питания, что отражено
в смешанной характеристике, например Dt, Br, Sc, или Dt, Su, или De, Su.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Основные сообщества. В соответствии с дендрограммой сходства бентических станций вы-

делены 8 кластеров (при условии объединения ст. 34 с кластером 29–14) и 3 отдельных станции,
сопоставимых с донными сообществами (рис. 1).

Рис. 1. Дендрограмма ценотического сходства станций макрозообентоса
Fig. 1. Dendrogram of the similarity for macrozoobenthos sampled at various stations

Кластер 4, 5, 3, (6) выделяет донное сообщество с доминированием кистеносного прибреж-
ного краба Hemigrapsus takanoi Asakura & Watanabe, 2005 (74,5 % общей биомассы). Субдоми-
нантами в этом сообществе выступают гастропода Fluviocingula nipponica Kuroda & Habe, 1954
и двустворчатый моллюск Macoma balthica (Linnaeus, 1758) (совместно 10,4 % общей биомас-
сы). Сообщество локализовано в полигалинной устьевой зоне (табл. 1, рис. 2). Нижнеэстуарной
полигалинно-мезогалинной зоне соответствует второй кластер, 20, 21, 9, 12, 18, 15, 8, 11, 10, 13,
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идентифицированный как сообщество Fluviocingula nipponica + Macoma balthica (на долю
превалирующих видов приходится 79,5 % общей биомассы). В нём в качестве субдоминант вы-
ступают полихеты Hediste japonica (Izuka, 1908) и Capitellidae indet. (совместно 4,7 % общей био-
массы). Сообщество локализовано в прибрежных зарослях зостеры — субстрата для гастропод
F. nipponica. Оба сообщества являются скорее прибрежными, чем эстуарными: превалирующие
в них виды массовы на прибрежных мелководьях Южного Сахалина [Голиков и др., 1985].

Рис. 2. Распределение сообществ макробентоса в эстуарии реки Сусуя
Fig. 2. Location of the major macrobenthic communities in the Susuya River estuary

Разрез 4 в нижней части эстуария, полностью заполненной мезогалинными
водами, оккупирует сообщество Macoma balthica, которое выделено по кластеру
19, 24, 17, 26, 23, 27, 2, 25, 16, 22 (см. рис. 2). Это сообщество частично проникает на раз-
рез 3, также оно выявлено на литорали устьевого разреза. Доминирующий вид формирует
84,4 % общей биомассы. Ещё 5,5 % приходится на долю субдоминант — гастроподы F. nipponica
и полихеты H. japonica. Описываемое сообщество типично для солоноватых и морских лагун
острова Сахалин, иногда его регистрируют в морском прибрежье [Голиков и др., 1985; Кафа-
нов и др., 2003; Лабай, 2009; Лабай и др., 2016]. В речных эстуариях острова оно отмечено
впервые.
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Таблица 1. Показатели обилия макробентоса донных сообществ эстуария реки Сусуя
Table 1. Indicators of macrobenthic abundance in bottom communities of the Susuya River estuary

Параметр

Сообщество (по доминанту)

−
Eogammarus
tiuschovi +
Hediste
japonica

Hemigrapsus
takanoi

Fluviocingula
nipponica +
Macoma
balthica

Macoma
balthica

Hediste
japonica

Corbicula
japonica

Lethenteron
reissneri

Chironomus
dorsalis +
Sergentia
baueri +

Glyptotendipes
cauliginellus

Limnodrilus
hoffmeisteri +
Stictochironomus

pictulus +
Sergentia baueri

Eriocheir
japonica

Номера станций 1 7, 28 4, 5, 3, 6
20, 21, 9, 12,
18, 15, 8, 11,

10, 13

19, 24, 17, 26,
23, 27, 2, 25,

16, 22

29, 30, 47, 48,
36, 37, 41, 14,

34

43, 45, 32, 31,
35, 38, 40, 42,

46, 33, 39
44 49, 50, 51, 53 52 57, 58, 54, 55,

56

Глубина, м 0,12 0,15–0,4 0,25–0,75 0,1–2 0,5–2,1 0,15–2 0,25–1,8 0,2 0,3–1,6 1,3 0,08–0,15

Тип грунта
мелкий песок,

чёрный
и серый ил

от алеврита
до гальки
с песком

мелкий песок
с примесью

алеврита
и гальки

чёрный ил,
часто

с примесью
алеврита и

мелкого песка

чёрный ил
чёрный ил,

алеврит,
песок, глина,

галька

крупный
песок, галька,

ил
чёрный ил алеврит,

детрит
алеврит,
детрит

галька,
гравий, песок

Солёность, PSU 15,2 15,2–24,8 15,2–22,3 18,1–21,7 21,7–25 3,8–11,7 0,6–11,7 0,6 0,1 0,1 0,1

Биотоп устье
устье, нижняя
часть эстуария

(урез воды)
устье нижняя часть

эстуария
нижняя часть

эстуария
средняя часть

эстуария
средняя часть

эстуария
верхняя часть

эстуария
верхняя часть

эстуария
верхняя часть

эстуария
верхняя часть

эстуария,
перекат

Число видов (S) 12 19 27 27 27 23 24 11 12 7 20
Удельная числен-
ность (N), экз.·м−2 350 1870 ± 243 419 ± 57 5745 ± 776 2134 ± 297 1253 ± 163 1206 ± 134 1787 2940 ± 334 2040 3529 ± 336

Биомасса (B), г·м−2 0,145 3,27 ± 0,42 6,25 ± 0,98 41,9 ± 4,88 35,1 ± 4,41 17,0 ± 2,69 357 ± 62,6 149,6 3,08 ± 0,293 1,051 23,4 ± 2,78
Биомасса (B)
доминанты, % − 58,4 74,5 79,5 88,4 24,8 98,7 88,4 86,2 77,5 91,7

Биомасса (B)
отдельных
групп, %

Ol 0 0,1 0 0,1 0,5 0,02 0,03 0,6 6,0 37,7 4,6
Po 16,3 25,4 1,8 5,0 2,6 26,2 0,8 9,4 0,5 7,4 1,0
Ga 23,3 7,6 11,4 59,6 7,5 11,4 0,3 0 0 0 0
Bi 28,5 0,2 5,5 25,8 88,8 37,7 98,7 0 0 0 0,002

Am 9,8 44,9 2,2 1,4 0,3 0,4 0,02 0 0 0 0,4
Is 2,1 5,5 0,7 0,4 0,04 0,9 0,04 0 0 0 0,003

My 0 1,9 0,01 0,5 0,01 0,3 0,002 0 0,6 0 0,02
De 0 13,8 78,3 7,2 0,1 22,4 0,2 1,0 0 0 91,7
Di 0 0,1 0 0,003 0,01 0,1 0,01 0,6 93,0 54,9 2,3
Ag 0 0 0 0,0 0,0 0 0 88,4 0 0 0

I, бит·вид−1 IN 0,64 1,72 2,20 1,75 1,91 1,86 1,92 1,32 1,40 1,46 1,35
IB 2,15 1,87 1,12 1,47 0,57 1,65 0,09 0,45 1,40 1,59 0,40

IABC, % 17,9 5,8 33,2 14,6 22,6 13,5 19,0 31,2 15,4 7,7 11,8
Примечание: Ol — Oligochaeta; Po — Polychaeta; Ga — Gastropoda; Bi — Bivalvia; Am — Amphipoda; Is — Isopoda; My — Mysida; De — Decapoda;
Di — Diptera; Ag — Agnatha.
Note: Ol, Oligochaeta; Po, Polychaeta; Ga, Gastropoda; Bi, Bivalvia; Am, Amphipoda; Is, Isopoda; My, Mysida; De, Decapoda; Di, Diptera; Ag, Agnatha.
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Сообщество Eogammarus tiuschovi (Derzhavin, 1927) + Hediste japonica отмечено на литораль-
ных ст. 7 и 28 в устье и на нижнем участке эстуария (см. рис. 2). При доле доминирующих
видов в 58,4 % общей биомассы это сообщество характеризуется длинным списком субдоми-
нант (6 видов, 38,3 % общей биомассы), среди которых песчаный шримс Crangon amurensis
Bražnikov, 1907, изопода Gnorimosphaeroma ovatum (Gurjanova, 1933), амфипода Ampithoe
lacertosa Spence Bate, 1858, мизида Neomysis awatschensis (Brandt, 1851), полихета Capitellidae
indet. и гастропода Assiminea lutea A. Adams, 1861. На ст. 1, также входящей в суперкластер
станций устья — нижнего участка эстуария, доминирующие виды не выделены.

На разрезах 5–8 среднеэстуарной зоны локализовано всего два донных сообщества (см. рис. 2).
Первое из них выделено по кластеру 29, 30, 47, 48, 36, 37, 41, 14, 34. В сообществе доминируют по-
лихетыH. japonica (24,8 %). Близкое сообщество с преобладанием этого же вида полихет типично
для эстуариев рек острова Сахалин [Водотоки острова Сахалин, 2015; Лабай и др., 2022], но в эс-
туарии реки Сусуя описываемое сообщество кардинально отличается по структуре. В список суб-
доминант здесь входят двустворчатый моллюск Corbicula japonica Prime, 1864, краб-привидение
Deiratonotus cristatum (De Man, 1895) и гастропода As. lutea (совместно 65,8 % общей биомассы).
Данное сообщество отмечено во всём диапазоне обследованной глубины, от литорали до фар-
ватера, преимущественно на мелкозернистых песках и илах. Определяющий фактор в его рас-
пространении — солёность воды, которая находится в интервале между α- и δ-хорогалинными
границами. Второе сообщество ассоциируется с кластером 43, 45, 32, 31, 35, 38, 40, 42, 46, 33, 39
и характеризуется доминированием двустворчатого моллюска C. japonica (98,7 % общей био-
массы), а также отсутствием субдоминант. Оно локализовано в интервале глубины 0,25–1,8 м
преимущественно на крупном песке с галькой и илом. Данное сообщество типично для олиго-
галинных участков лагун и лагунных озёр острова Сахалин, Японии и Приморья, где существует
при оптимуме солёности воды от 1,2 до 2,5 PSU [Водная биота озера Тунайча, 2016; Водоёмы
острова Сахалин, 2014; Кафанов и др., 2003; Явнов, Раков, 2002; Baba et al., 1999]. В речных эсту-
ариях острова Сахалин и Дальнего Востока в целом этот вид обитает в широком диапазоне солё-
ности от почти 0 (практически пресная вода) до 18 PSU [Водотоки острова Сахалин, 2015; Явнов,
Раков, 2002]. В эстуарии реки Сусуя корбикула характеризуется первым типом распределения
по солёности — в олигогалинной среднеэстуарной зоне.

На ст. 44 в среднеэстуарной олигогалинной зоне у берега отмечено доминирование ми-
ноги Lethenteron reissneri (Dybowski, 1869). Данное сообщество — локальное — типично
для олигогалинной части эстуариев рек острова Сахалин [Лабай и др., 2022].

Резкая смена облика донных сообществ наблюдается в δ-хорогалинной зоне, на разрезе 9.
Здесь локализованы два сообщества с преобладанием хирономид и олигохет. Основным является
сообщество Chironomus dorsalis Meigen, 1818 + Sergentia baueri Wulker, Kiknadze & Kerkis, 1999 +
Glyptotendipes cauliginellus (Kieffer, 1913), занимающее бόльшую часть плёса от уреза воды до глу-
бины 1,6 м на детрито-алевритовых грунтах при скорости течения в момент съёмки 0,01 м·с−1

и ниже. В отличие от описанных выше сообществ, где основную роль играли моллюски, поли-
хеты и десятиногие раки, здесь превалируют двукрылые (см. табл. 1). При доле доминирующих
видов хирономид в 86,2 % общей биомассы это сообщество характеризуется небольшим списком
субдоминант (3 вида, 10,3 % общей биомассы), включающим олигохету Limnodrilus hoffmeisteri
f. typica Claparede, 1862 и хирономид Trissopelopia longimana (Staeger, 1839) и Paratendipes
albimanus (Meigen, 1804). Второе сообщество, Limnodrilus hoffmeisteri + Stictochironomus pictulus
(Meigen, 1830) + Sergentia baueri, отмечено на фарватере на глубине 1,3 м на алевритах с дет-
ритом. В этом сообществе доля олигохет возрастает до 37,7 % общей биомассы, а доля хироно-
мид составляет 54,9 %. Вклад доминирующих видов в общую биомассу — 77,5 %. Три вида
субдоминант формируют ещё 22,3 % интегральной биомассы — хирономиды Gl. cauliginellus
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и P. albimanus, а также полихета H. japonica. Общими характеристиками донных сообществ
переходной δ-хорогалинной зоны являются высокая плотность (более 2000 экз.·м−2) при низ-
кой биомассе (несколько г·м−2) и полидоминантность (по три доминирующих вида в каждом
сообществе).

Необычное для нижней ритрали острова Сахалин донное сообщество с превалированием мо-
лоди японского мохнаторукого краба Eriocheir japonica (De Haan, 1835) отмечено на всех станци-
ях на перекате, ограничивающем сверху эстуарий реки Сусуя (см. табл. 1). Данное сообщество
является временным, что обусловлено жизненным циклом доминирующих на этом участке кра-
бов Er. japonica. В Приморье их размножение происходит в солоноватой воде эстуариев при солё-
ности от 5 до 27 PSU с мая по август; развитие планктонных личинок и оседание мальков на дно
регистрируют в этот же период в прилегающем морском прибрежье; миграция ювенилов вверх
по реке приходится на август — октябрь [Колпаков, Семенькова, 2012]. Концентрация молоди
японского мохнаторукого краба на первом снизу перекате в реке Сусуя, следовательно, вписы-
вается в жизненный цикл этого вида. Перед началом зимы подросшие крабы покинут перекат,
что приведёт к смене донных сообществ.

Сообщество Eriocheir japonica, вероятно, регистрируют на перекате в конце лета — начале
осени. В нём, как и ниже по течению, основу плотности формируют олигохеты и двукрылые (49,7
и 45,6 % соответственно), а основу биомассы (91,7 %) — десятиногие раки, представленные
только доминирующим видом. Два вида субдоминант — олигохета L. hoffmeisteri и хирономида
St. pictulus — формируют ещё 6,4 % общей биомассы.

В целом в пределах эстуария реки Сусуя выделяются пять типов донных сообществ:
сообщество переката, ограничивающего эстуарий сверху (Eriocheir japonica), сообщества
δ-хорогалинной зоны (Chironomus dorsalis + Sergentia baueri + Glyptotendipes cauliginellus
и Limnodrilus hoffmeisteri + Stictochironomus pictulus + Sergentia baueri), сообщества среднеэсту-
арной олигогалинной зоны (Corbicula japonica, Hediste japonica и Lethenteron reissneri), сообще-
ства нижнеэстуарной полигалинно-мезогалинной зоны (Fluviocingula nipponica +Macoma balthica
и Macoma balthica) и сообщество устья реки (Hemigrapsus takanoi). Сообщество уреза воды
(Eogammarus tiuschovi + Hediste japonica) оккупирует устье реки и полигалинную зону. Тип и рас-
положение сообществ в пределах эстуария определяются режимом солёности и типом грунта
(последний — для сообществ верхнеэстуарной пресноводной зоны).

Зафиксированы высокие значения индекса видового разнообразия по плотности в со-
обществах, локализованных в устье, в полигалинно-мезогалинной и олигогалинной зо-
нах (1,72–2,20 бит·вид−1). В сообществах, расположенных выше по течению, в зоне
δ-хорогалиникума при солёности от 0,08 до 1,6 PSU, отмечено значительное снижение IN,
до 1,32–1,46 бит·вид−1. Данное явление обусловлено тем, что в сообществах δ-хорогалинной
зоны нарушается принцип энтропийности с равномерным распределением показателя по ви-
дам и формируется выраженная структурированность внутри сообщества по плотности, когда
62–92 % приходится на 1–3 доминирующих вида.

Высокие значения индекса видового разнообразия по биомассе отмечены для полидоминант-
ных сообществ (Eogammarus tiuschovi +Hediste japonica, Fluviocingula nipponica +Macoma balthica,
Chironomus dorsalis + Sergentia baueri + Glyptotendipes cauliginellus и Limnodrilus hoffmeisteri +
Stictochironomus pictulus + Sergentia baueri) и для сообществ с низкой относительной био-
массой доминирующего вида (Hediste japonica и сообщество без названия). По-видимому,
они локализованы на участках, переходных к ядрам выделенных по солёности зон.

По ABC-показателю выявлены несколько пиков, приходящихся на сообщества с прева-
лированием крупноразмерных видов, независимо от солёности: Hemigrapsus takanoi, Macoma
balthica, Corbicula japonica и Lethenteron reissneri (от 19 до 33,2 %). По сути, ABC-показатель
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маркирует типичные сообщества эстуария, соответствующие ядрам устьевой, полигалинно-
мезогалинной и олигогалинной зон. Динамика индекса видового разнообразия по биомассе
находится в противофазе с динамикой ABC-показателя.

С помощью ординационного анализа по методу главных компонент постанционной структу-
ры макробентоса в области действия трёх ключевых независимых факторов, на долю которых сов-
местно приходится 58,9 % дисперсии, выделены четыре основных совокупности станций (рис. 3).
Компактный выдел, объединяющий ст. 29–33, 35, 38–40, 42, 43, 45 и 46, характеризуется доми-
нированием двустворчатого моллюска C. japonica и ассоциируется с одноимённым сообществом,
описанным выше. Вторая совокупность — ст. 2, 13, 16, 17, 19 и 22–27 — включает станции, отно-
сящиеся к сообществуMacoma balthica. Ст. 1, 6, 8–12, 14, 15, 18, 20 и 21 близки к набору станций
для сообщества Fluviocingula nipponica + Macoma balthica. Прочие станции, на которых локализо-
ваны остальные донные сообщества, концентрируются в близкой к нулевым значениям коорди-
нат области и не подчиняются ключевым обнаруженным закономерностям. Полученная картина
подтверждает выделение основных сообществ бентоса в олигогалинной, мезогалинной и поли-
галинной зонах эстуария, находящихся под воздействием меняющейся солёности при приливо-
отливных явлениях.

Рис. 3. 3D-ординация станций бентоса методом главных компонент
Fig. 3. Principal components analysis (3D ordination) for benthic stations
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Соответствие распределения ключевых видов макрозообентоса основным факторам среды
показано на рис. 4.

Рис. 4. 3D-ординация массовых видов макробентоса, показателей его обилия и известных факторов
среды методом главных компонент. Hj — Hediste japonica; Cap — Capitellidae; Lh — Limnodrilus
hoffmeisteri; Fn — Fluviocingula nipponica; Ass — Assiminea lutea; Mb — Macoma balthica; Cj —
Corbicula japonica; Et — Eogammarus tiuschovi; Kd — Kamaka derzhavini; Mel — Melita shimizui /
Melita sp.; Al — Ampithoe lacertosa; Go — Gnorimosphaeroma ovatum; Ej — Eriocheir japonica; Ht —
Hemigrapsus takanoi; Ca — Crangon amurensis; Dc — Deiratonotus cristatum; Um — Upogebia major;
Cd — Chironomus dorsalis; Sb — Sergentia baueri; Gc — Glyptotendipes cauliginellus; Lr — Lethenteron
reissneri. Salin — солёность воды; depth — глубина; sediment — тип грунта; S — количество видов;
N — плотность; B — биомасса
Fig. 4. Principal components analysis (3D ordination) for macrozoobenthic species abundance and biomass
and for environmental parameters. Hj, Hediste japonica; Cap, Capitellidae; Lh, Limnodrilus hoffmeis-
teri; Fn, Fluviocingula nipponica; Ass, Assiminea lutea; Mb, Macoma balthica; Cj, Corbicula japonica;
Et, Eogammarus tiuschovi; Kd, Kamaka derzhavini; Mel, Melita shimizui / Melita sp.; Al, Ampithoe lacertosa;
Go, Gnorimosphaeroma ovatum; Ej, Eriocheir japonica; Ht, Hemigrapsus takanoi; Ca, Crangon amurensis;
Dc, Deiratonotus cristatum; Um, Upogebia major; Cd, Chironomus dorsalis; Sb, Sergentia baueri; Gc, Glypto-
tendipes cauliginellus; Lr, Lethenteron reissneri. Salin, water salinity; depth, depth studied; sediment, sediment
type; S, number of species; N, density; B, biomass

Распределение биомассы большинства видов, как и следовало ожидать, определяется фак-
тором солёности. Отдельную совокупность в положительной области действия этого факто-
ра (рост биомассы видов с увеличением значений солёности) формируют виды полигалинно-
мезогалинной зоны — M. balthica, E. tiuschovi, Am. lacertosa и Cr. amurensis (рис. 5, 6). Вторую со-
вокупность, также лежащую на отрезке влияния солёности в положительной области воздействия
фактора, формируют виды, которые распространены в мезогалинных и олигогалинных водах, —
As. lutea,Gn. ovatum,D. cristatum иUpogebia major (De Haan, 1841) (см. рис. 5, 6). Негативное отно-
шение к росту солёности воды демонстрируют хирономиды C. dorsalis, S. baueri и Gl. cauliginellus,
массовые в δ-хорогалинной зоне (см. рис. 6).
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Рис. 5. Распределение массовых видов макрозообентоса вдоль эстуария реки Сусуя (Annelida —
жёлтые; Mollusca — зелёные; Amphipoda — синие)
Fig. 5. Distribution of abundant macrozoobenthic species in the Susuya River estuary (Annelida, yellow;
Mollusca, green; Amphipoda, blue)

Две группы видов находятся под влиянием сразу двух абиотических факторов — со-
лёности и глубины. Первая группа, включающая массовые в устье реки и на прилежащих
к нему разрезах виды полихет Capitellidae, гастроподу F. nipponica и амфиподу Kamaka
derzhavini Gurjanova, 1951, показывает положительную связь с солёностью и отрицательную
с глубиной, то есть биомасса этих видов растёт с увеличением солёности и уменьшением
глубины (см. рис. 5). Вторая группа, представленная одним видом, C. japonica, демонстри-
рует противоположную зависимость — отрицательную связь с солёностью и положительную
с глубиной (см. рис. 5).

Два вида — олигохета L. hoffmeisteri и краб Er. japonica — находятся далеко над плоско-
стью действия известных факторов среды. Оба широко распространены по эстуарию (см. рис. 5,
6). Для крабов такое распределение определяется биологическим показателем — особенностью
жизненного цикла.
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Рис. 6. Распределение массовых видов макрозообентоса вдоль эстуария реки Сусуя (Decapoda —
светло-коричневый; Diptera — серый; Agnatha — серый)
Fig. 6. Distribution of abundant macrozoobenthic species in the Susuya River estuary (Decapoda, light
brown; Diptera, grey; Agnatha, grey)

Прочие виды на 3D-плоте расположены близ центра осей (в области, близкой к нулевым
значениям всех трёх ортогональных факторов). Следовательно, их распределение в эстуарии
подчиняется иным закономерностям, нам неизвестным.

Трофическая характеристика. Всего несколько трофических групп из 11 обнаруженных
формируют основу биомассы по отдельным разрезам (рис. 7). По представленности трофиче-
ских групп весь эстуарий отчётливо разделяется на пять участков. Группа со смешанным типом
питания — детритофаги, измельчители грубой органики и падальщики — доминирует в макро-
зообентосе на устьевом участке (94,9 % общей биомассы). Основу её биомассы формируют краб
H. takanoi и взрослые особи Er. japonica, а также бокоплавы E. tiuschovi и Eogammarus possjeticus
(Tzvetkova, 1967).

На протяжении 1,5 км от устья, на разрезах 2–4, наиболее значимыми трофическими
группами являются собирающие детритофаги (46,6–82,6 % общей биомассы) и скоблильщи-
ки (5,9–45,1 %). Первые представлены двустворчатым моллюском M. balthica (41,2–80,7 %), по-
лихетами Capitellidae, шримсомCr. amurensis, бокоплавомK. derzhavini, изоподойGn. ovatum, ми-
зидой N. awatschensis и др. Скоблильщиками являются преимущественно эпифитные гастроподы
F. nipponica (5,4–43,1 %) и As. lutea, амфипода Am. lacertosa и др.

Между разрезами 4 и 5 происходит очередная перестройка трофического обли-
ка макрозообентоса (см. рис. 7). На удалении от устья, в 3–7 км от него, на разре-
зах 5–8, основу биомассы формируют сестонофаги. Главным сестонофагом на этом
участке эстуария является C. japonica (90,8–98,1 %). Резкий переход от одного типа
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питания к другому соответствует положениям теории «маргинального фильтра» и сред-
ней за тёплый период позиции солёностного барьера в 5–9 PSU [Лисицын, 1994]. Выше
по течению от этого солёностного барьера в воде отмечено большое количество взве-
шенного органического вещества, изымаемого сестонофагами; ниже барьера после про-
цесса лавинной седиментации преобладает осаждённое на дно органическое вещество,
доступное для детритофагов.

Рис. 7. Изменчивость биомассы (B, г·м−2)
трофических групп макробентоса вдоль эсту-
ария реки Сусуя (сокращения расшифрованы
в примечании к табл. 1)
Fig. 7. Spatial distribution of the biomass
(B, g·m⁻²) of macrobenthic trophic groups
across the Susuya River estuary (abbreviations
are explained in the Table 1 note)

Выше олигогалинной зоны, в области дей-
ствия δ-хорогалиникума, на разрезе 9, на плёсе,
ведущая роль вновь переходит к детрито-
фагам (87,5 % общей биомассы) при значи-
тельном вкладе грунтоедов (8,5 %). Основу
биомассы детритофагов здесь формируют
преимущественно хирономиды: Ch. dorsalis,
S. baueri, Gl. cauliginellus, P. albimanus,
St. pictulus и др. Грунтоеды представлены
олигохетами L. hoffmeisteri и Tubifex tubifex
(O. F. Müller, 1773).

В области речного переката, ограничивающе-
го эстуарий сверху, трофическую структуру мак-
розообентоса определяет группа со смешанным
типом питания — детритофаги, измельчители
грубой органики и падальщики (92,0 % общей
биомассы). Она представлена молодью краба
Er. japonica (91,7 %) и амфиподой Eogammarus
kygi (Derzhavin, 1923).

Все остальные трофические группы были
малозначимы.

Заключение. В эстуарии реки Сусуя
по распределению основных сообществ чётко
выделяются пять зон: устьевая, нижнеэсту-
арная полигалинно-мезогалинная, средне-
эстуарная олигогалинная, верхнеэстуарная
δ-хорогалинная и пресноводная.

Влияние солёности приводит к ограничению состава донных сообществ. С помощью кластер-
ного анализа выделено 11 сообществ макрозообентоса, объединённых в пять типов: сообщество
переката, ограничивающего эстуарий сверху (Eriocheir japonica), сообщества δ-хорогалинной зо-
ны (Chironomus dorsalis + Sergentia baueri + Glyptotendipes cauliginellus и Limnodrilus hoffmeisteri +
Stictochironomus pictulus + Sergentia baueri), сообщества среднеэстуарной олигогалинной зо-
ны (Corbicula japonica, Hediste japonica и Lethenteron reissneri), сообщества нижнеэстуарной
полигалинно-мезогалинной зоны (Fluviocingula nipponica + Macoma balthica и Macoma balthica)
и сообщество устья реки (Hemigrapsus takanoi). Сообщество уреза воды Eogammarus tiuschovi +
Hediste japonica локализовано в устье реки и в полигалинно-мезогалинной зоне. Методами ор-
динационного анализа сообщества Corbicula japonica, Macoma balthica и Fluviocingula nipponica +
Macoma balthica идентифицируются как основные сообщества эстуария.

Основными факторами среды, влияющими на распределение ключевых видов макрозообен-
тоса, выступают солёность воды и — в меньшей степени — глубина. Тип грунта не является
определяющим фактором в зоне действия солёности.
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Разделение эстуария на пять зон наблюдается также по результатам анализа распределения
трофических групп макробентоса. Основу биомассы макрозообентоса в устье реки формирует
группа со смешанным типом питания — детритофаги, измельчители грубой органики и падаль-
щики. В нижнеэстуарной зоне наиболее значимыми трофическими группами являются собира-
ющие детритофаги и скоблильщики. Сестонофаги определяют трофическую структуру средне-
эстуарной олигогалинной зоны. В области действия δ-хорогалиникума ведущая роль вновь пере-
ходит к детритофагам при значительном вкладе грунтоедов. На речном перекате основу биомас-
сы макробентоса формирует группа со смешанным типом питания — детритофаги, измельчители
грубой органики и падальщики; она представлена молодью крабов и амфиподами.

Исследование не имело спонсорской поддержки.
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MACROZOOBENTHOS OF THE SUSUYA RIVER ESTUARY (SAKHALIN ISLAND):
II. BOTTOM COMMUNITIES AND DISTRIBUTION OF KEY SPECIES

V. Labay, E. Korneev, E. Abramova, O. Berezova, A. Vodop’janova,
K. Kostyuchenko, O. Sharlay, and T. Shpilko

Sakhalin Branch of the Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography (SakhNIRO),
Yuzhno-Sakhalinsk, Russian Federation

E-mail: v.labaj@yandex.ru

Communities of macrozoobenthos and their characteristics in river estuaries of Sakhalin Island have
not been studied properly. The composition of bottom communities in most estuaries of short rivers
on the island is very limited in contrast with that of estuaries of other rivers in the Russian Far East.
The Susuya River estuary – a full-sized one compared to estuaries of small rivers of the island – was
surveyed in September 2022. The aim of the work is to describe major patterns of distribution of bot-
tom communities, their structure, key species, and trophic characteristics of macrozoobenthos along
the salinity gradient in the full-size Susuya River estuary on Sakhalin Island. Bottom communities
of the estuary were identified by cluster and ordination analysis. The main communities, trophic char-
acteristics, and distribution features of key macrozoobenthic species along the Susuya River estuary
are described. Data on major patterns of distribution of macrozoobenthic communities, key species,
and trophic groupings in the Susuya River estuary are provided. In total, 11 communities of macro-
zoobenthos were identified and united into five types: a community of the riffle separating the estuary
from above, communities of the δ-chorohaline zone, communities of the middle estuary oligohaline
zone, communities of the lower estuary polyhaline–mesohaline zone, and a community of the river
mouth. The community of the water’s edge is confined to the river mouth and to the polyhaline–
mesohaline zone. The main communities of the estuary are Corbicula japonica, Macoma balthica,
and Fluviocingula nipponica + Macoma balthica. Environmental factors most affecting the distribu-
tion of key macrozoobenthic species are the water salinity and, to a lesser extent, the depth. The type
of sediment is not a determining factor.
Keywords: estuary, macrozoobenthos, bottom community, trophic characteristics, Sakhalin Island
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Бухта Круглая, или бухта Омега, имеет большое рекреационное значение в связи со своим внут-
ренним расположением в регионе Севастополя, протяжённой пляжной зоной и мелководной ак-
ваторией с песчаным дном. Эти особенности определяют необходимость контроля состояния
морской биоты. Целью работы стало выявление видового богатства и иерархической структуры
таксоценов бентосных диатомовых водорослей (Bacillariophyta) в недостаточно изученной ра-
нее бухте Круглая и сравнительный анализ с прибрежными биотопами Крыма, находящимися
под антропогенным влиянием различного уровня. По результатам пробоотбора 2004 г. иссле-
довано видовое богатство бентосных диатомовых водорослей бухты Круглая и проанализиро-
вано таксономическое разнообразие на основе флористических и формализованных методов
с использованием индексов таксономической отличительности TaxDI (AvTD и VarTD). Выяв-
лено 264 вида и внутривидовых таксона донных диатомовых водорослей, представленных 256
видами, 73 родами, 35 семействами, 21 порядком и 3 классами. Обнаружено 70 видов и 5 ро-
дов, ранее отмеченных нами как новые для флоры Bacillariophyta северного шельфа Чёрного
моря, а также 5 видов, описанных нами ранее как новые для науки. Наибольшее сходство ви-
дового состава зарегистрировано как между биотопами с наименьшим уровнем техногенного
воздействия (бухта Омега — бухта Двуякорная и бухта Омега — бухта Ласпи), так и между
акваториями, сильно загрязнёнными техногенными поллютантами (Севастопольская бухта —
бухта Карантинная и Севастопольская бухта — Балаклавская бухта), независимо от их удалён-
ности и различий в гидрологических и гидрофизических условиях. Таксоцены Bacillariophyta
сильно загрязнённых полигонов характеризуются невысоким богатством видов и большой до-
лей моно- и олиговидовых ветвей вследствие редуцирования низкорезистентных к поллютантам
таксонов. Показатели AvTD превышают среднеожидаемый уровень для черноморской флоры
Bacillariophyta. В условно чистых акваториях таксоцены диатомовых водорослей характеризу-
ются высоким видовым богатством, большим количеством поливидовых ветвей и малой долей
моно- и олиговидовых ветвей, агрегирующихся на разных уровнях иерархического древа. Значе-
ния AvTD находятся ниже среднеожидаемого уровня для флоры диатомовых водорослей Чёрно-
го моря. Особенности структуры таксоценов Bacillariophyta сравниваемых полигонов обуслов-
лены видоспецифической реакцией различных таксонов на сочетанные факторы влияния среды.
Использование TaxDI при анализе таксономического разнообразия Bacillariophyta позволяет
статистически достоверно оценивать состояние морских прибрежных акваторий с различным
статусом загрязнения.
Ключевые слова: бухта Омега, TaxDI, видовое богатство, антропогенное воздействие
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В комплексе бухт города Севастополя бухта Круглая, или бухта Омега, обладает высокой
рекреационной ценностью вследствие своего расположения в городской черте, песчаного мелко-
водного дна и отсутствия промышленных объектов на прилегающей территории. На её берегах
находятся обширный пляж и множество кафе, зон отдыха и пансионатов, что подвергает аква-
торию бухты антропогенной нагрузке и актуализирует необходимость мониторинга состояния
морской биоты. Основными задачами контроля за прибрежной экосистемой являются инвента-
ризация и анализ разнообразия биоты, по результатам которых возможно отследить изменения
морской среды. Важным звеном в прибрежных экосистемах служат бентосные диатомовые во-
доросли (Bacillariophyta). Оценка их видового богатства необходима для биоиндикации и ана-
лиза состояния водной среды [Баринова и др., 2006; Blanco et al., 2012; Borja et al., 2013; Keck
et al., 2016; Stenger-Kovács et al., 2016; Tokatli et al., 2020]. Изучение разнообразия бентосных
диатомовых водорослей приобретает особое значение вследствие усиления техногенного загряз-
нения и антропогенного влияния на шельфе Чёрного моря, что ведёт к изменению структуры
таксоценов и к уменьшению видового богатства Bacillariophyta [Неврова, 2022; Петров, Неврова,
2004; Петров и др., 2005; Руководство, 2015; Petrov, Nevrova, 2007; Petrov et al., 2010]. Для вы-
явления различных аспектов таксономического разнообразия Bacillariophyta необходимы обоб-
щение результатов и комплексный анализ на основе флористических и формализованных мето-
дов. В связи с этим целью нашей работы стало проведение сравнительной оценки с помощью ин-
дексов таксономической отличительности TaxDI (taxonomic distinctness indices) [Неврова, 2022;
Warwick, Clarke, 1998, 2001] современного состояния разнообразия и иерархической структуры
таксоценов бентосных диатомовых водорослей в недостаточно изученной ранее бухте Круглая
и в прибрежных местообитаниях Крыма с различным статусом техногенного загрязнения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Бентосные диатомовые водоросли исследованы на полигоне в бухте Омега, расположенной

в северо-западной части региона города Севастополя и входящей в систему севастопольских
бухт (рис. 1). Берега бухты невысокие и пологие, сложены из сарматских известняков и слоёв
мергеля, классифицируются как абразионно-аккумулятивные, с чередованием абразионно-
эрозионных и аккумулятивных участков выровненного берега [Агаркова-Лях, Лях, 2019;
Игнатов и др., 2014]. Средние значения глубины в кутовой части бухты составляют примерно
0,5–1 м, в центральной её части — 5 м, в устьевой части — 16 м. Донные грунты сложены
в основном илами и мелкозернистым песком, а также битой и цельной ракушей [Зенкович, 1960].
По сравнению с открытым побережьем, акватория бухты характеризуется спокойным волновым
режимом, что обусловлено её закрытым типом и сужением устьевой части. Бухта Круглая
имеет протяжённость около 1 км. Она характеризуется относительно слабым водообменом
и мелководностью, вследствие чего в летний сезон вода быстро нагревается. Поскольку берега
бухты Омега являются одним из наиболее популярных пляжей города Севастополя и на её побе-
режье расположены многочисленные объекты туристической инфраструктуры, в летний сезон
акватория подвержена интенсивной рекреационной нагрузке, что обуславливает необходимость
контроля состояния биоты.

Биоматериал отобран в ходе комплексной съёмки отдела экологии бентоса ИнБЮМ
28.07.2004 на песчано-илистых грунтах акватории бухты Омега (44°35′N, 33°26′E), на глубине
от 1,5 до 16 м. Всего обработано 10 проб донных диатомовых водорослей с пяти станций. В хо-
де ранее осуществлённого прогноза видового богатства диатомовых водорослей в зависимости
от количества обработанных проб на полигоне со сходными биотопическими условиями было вы-
явлено: при анализе только одной станции возможно отметить примерно 35 % общего количества
видов, при анализе пяти станций — около 80 % [Petrov, Nevrova, 2013, 2014]. Предварительные
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результаты изучения видового богатства диатомовых водорослей бухты Омега изложены в моно-
графии [Неврова, 2022]; в данной же работе с привлечением дополнительного иллюстративного
материала дискутируются новые исследования и проводится дальнейший сравнительный анализ
иерархического разнообразия Bacillariophyta в иных биотопах крымского прибрежья.

Рис. 1. Карта района работ:
А — Чёрное море; Б —
Крымский полуостров;
В — Севастопольский
регион; Г — схема станций
отбора проб в бухте Омега
Fig. 1. Map of the study
area: А, the Black Sea;
Б, the Crimean Penin-
sula; В, the Sevastopol
region; Г, sampling sites off
the Omega Bay

Карта района пробоотбора компилирована с сайтов https://d-maps.com/ [2024]
и https://www.sasgis.org/ [2023], затем отредактирована с помощью программ SAS.Планета
и Adobe Photoshop (рис. 1).

Биоматериал получен легководолазом путём отбора мейобентосной трубкой (S = 15,9 м²)
верхнего слоя рыхлых донных отложений. Далее субстрат подвергнут 20-минутному ультра-
звуковому воздействию с целью отделения эпипелона и эпипсаммона. Постоянные препараты
для светового и сканирующего электронного микроскопов (далее — СМ и СЭМ соответственно)
изготовлены по общепринятой методике, подробно изложенной в [Неврова, 2022].

Микрофотографирование створок и идентификация видов каждой пробы проведены на по-
стоянных препаратах под СМ Nikon Eclipse E600 с объективом PlanAPO ×100 и цифровой ка-
мерой Nikon DS-Fi1 (Институт морских наук при Щецинском университете, Польша) автором
работы. Ультраструктурное микрофотографирование выполнили на СЭМ Hitachi S-4500 (Япо-
ния) (Франкфуртский университет имени И.-В. Гёте, Германия) профессор Х. Ланге-Берталот
и инженер-магистр М. Руппель, а также на СЭМ Hitachi SU3500 (Япония) (ФИЦ ИнБЮМ,
Севастополь) — автор работы и начальник лаборатории микроскопии В. Н. Лишаев.

Препараты для СМ хранятся в отделе экологии бентоса ФИЦ ИнБЮМ в коллекции Е. Л. Нев-
ровой и частично — в отделе палеоокеанологии Института морских наук в коллекции про-
фессора А. Витковски. Препараты для СЭМ хранятся во Франкфуртском университете имени
И.-В. Гёте в коллекции профессора Х. Ланге-Берталот и частично — в ФИЦ ИнБЮМ в коллекции
Е. Л. Невровой.
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Для работы использованы определители [Гусляков и др., 1992; Прошкина-Лавренко, 1963;
Levkov, 2009; Witkowski et al., 2000], а также многие другие публикации. Систематическое
положение донных диатомовых водорослей приведено в соответствии с [Round et al., 1990]
с дополнениями [Гусляков и др., 1992; AlgaeBase, 2024; Catalogue of Diatom Names, 2011;
Nevrova et al., 2013; Witkowski et al., 2000 и др.]. Номенклатурные названия указаны согласно
International Plant Names Index [2024].

Морфометрические измерения клеток Bacillariophyta выполнены с помощью программы
ImageJ (v1.4.3.67) [2025].

В летний период в придонном слое воды бухты Омега ранее отмечены высокие значения
концентрации аммонийного азота, фосфора и нитратов, а также БПК5 (биохимического потреб-
ления кислорода) [Павлова и др., 2001]. Донные грунты бухты характеризуются слабым загряз-
нением техногенными поллютантами, поступающими только с ливневыми стоками, но при этом
высоким содержанием нитратов аммония, фосфора и большими значениями БПК5, в некото-
рых точках примерно в 10 раз превосходящими таковые в открытых акваториях [Миронов и др.,
2003]. В жаркий летний период интенсивная рекреационная нагрузка в акватории бухты приво-
дит к дефициту кислорода в придонной воде и в верхнем слое донных отложений. Тем не ме-
нее по уровню техногенного загрязнения бухту Круглая можно отнести к условно чистым ак-
ваториям, аналогично бухтам Двуякорная и Ласпи, в отличие от сильно загрязнённых бухт Ка-
рантинная, Севастопольская и Балаклавская, где средние значения содержания в рыхлых дон-
ных отложениях тяжёлых металлов и органических поллютантов превышают фоновые показа-
тели в 2–10 раз [Неврова, 2022]. Вышеуказанные акватории были выбраны для сравнительного
анализа именно по критерию уровня загрязнения.

Иерархическая структура таксоценов диатомовых водорослей в бухте Круглая и в иных
районах крымского прибрежья Чёрного моря проанализирована с помощью программы
PRIMER v6 [Clarke, Gorley, 2006] с применением TaxDI. Методика расчётов индекса средней
таксономической отличительности AvTD (average taxonomic distinctness index, Δ+) и его вариа-
бельности VarTD (variation in taxonomic distinctness index, Λ+) изложена в работах [Неврова, 2022;
Warwick, Clarke, 1998, 2001].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Видовое богатство диатомовых водорослей бентоса в бухте Омега. В таксоцене

бентосных Bacillariophyta обнаружено 264 вида и внутривидовых таксона (далее — ВВТ),
представленных 256 видами, 73 родами, 35 семействами, 21 порядком и 3 классами (табл. 1).

Таблица 1. Диатомовые водоросли бентоса рыхлых грунтов в бухте Омега
Table 1. Benthic diatoms on soft bottom off the Omega Bay

Таксон Виды
Класс
Coscinodiscophyceae
Порядки — 6
Семейства — 8
Роды — 14
Виды — 20
Виды и ВВТ — 20

Actinocyclus subtilis (W. Greg.) Ralfs; Amphitetras antediluvianum Ehrenb.; Auliscus sculptus
(W. Sm.) Ralfs; Biddulphia rostrata var. alata Proschk.-Lavr.; Coscinodiscus radiatus
Ehrenb.; Cyclotella choctawhatcheeana Prasad*; C. comensis Grunow; C. meneghiniana
Kütz.; C. operculata (C. Agardh) Kütz.; Dimeregramma fulvum (W. Greg.) Ralfs;
D. minor (W. Greg.) Ralfs; Glyphodesmis distans (W. Greg.) Grunow; Hyalodiscus scoticus
(Kütz.) Grunow; Paralia sulcata (Ehrenb.) Cleve; Plagiogramma sp.; Puncticulata radiosa
(Lemmerm.) Håk.; Stephanodiscus hantzschii Grunow; Thalassiosira eccentrica (Ehrenb.)
Cleve; T. parva Proschk.-Lavr.; T. parvula I. V. Makarova

Продолжение на следующей странице…
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Таксон Виды
Класс
Fragilariophyceae
Порядки — 7
Семейства — 7
Роды — 11
Виды — 18
Виды и ВВТ — 18

Ardissonea baculus (W. Greg.) Grunow; A. crystallina (C. Agardh) Grunow; Fragilaria sp. 1;
Grammatophora marina (Lyngbye) Kütz.; G. oceanica Ehrenb.; Hyalosira aberrans (Giffen)
Navarro*; Licmophora abbreviata C. Agardh; L. gracilis (Ehrenb.) Grunow; Microtabella
delicatula (Kütz.) Round; Opephora krumbeinii Witkowski, Witak et Stachura*; O. marina
(W. Greg.) Petit; O. mutabilis (Grunow) Sabbe et Vyverman*; O. pacifica (Grunow) Petit*;
Psammodiscus nitidus (W. Greg.) Round et D. G. Mann; Rhabdonema minutum Kütz.;
Tabularia gaillonii (Bory) Bukht.; T. tabulata (C. Agardh) P. J. M. Snoeijs; Thalassionema
nitzschioides (Grunow) Mereschk.

Класс
Bacillariophyceae
Порядки — 8
Семейства — 20
Роды — 48
Виды — 217
Виды и ВВТ — 226

Achnanthes brockmannii Hust.; A. longipes C. Agardh; A. fimbriata (Grunow) R. Ross;
Achnanthes sp. O1; Achnanthidium glyphos Riaux-Gob., Compère et Witkowski*; Amphora
acuta W. Greg.; A. arcus W. Greg.; A. bigibba Grunow ex A. Schmidt; A. caroliniana
Giffen; A. cf. abludens Simonsen*; A. crassa W. Greg.; A. cuneata Cleve; A. exigua
W. Greg.; A. exilitata Giffen*; A. graeffeana Hendey; A. helenensis Giffen*; A. laevis
W. Greg.; A. lineolata Ehrenb.; A. marina W. Sm.; A. obtusa W. Greg.; A. ocellata
Donkin; A. ostrearia Bréb.; A. proteus W. Greg.; A. staurophora Jahlin-Dannfelt;
A. subacutiuscula Schoemann; A. wisei (Salah) Simonsen; Amphora sp. O1; Amphora
sp. O2; Aneumastus sp. 1; Anorthoneis excentrica (Donkin) Grunow; Astartiella bahusiensis
(Grunow) Witkowski, Lange-Bert. et Metzeltin*; Astartiella sp. O1; Bacillaria paxillifera
(O. F. Müll.) Hendey; Berkeleya scopulorum (Bréb. et Kütz.) E. J. Cox; Biremis ambigua
(Cleve) D. G. Mann; B. lucens (Hust.) Sabbe, Witkowski et Vyverman*; B. ridicula
(Giffen) D. G. Mann*; Caloneis densestriata (Proschk.-Lavr.) Gusl.; C. liber (W. Sm.) Cleve;
Campylodiscus parvulus W. Sm.; C. thuretii Bréb.; Campylodiscus sp. 1; Catenula adhaerens
Mereschk.; Chamaepinnularia alexandrowiczii Witkowski, Lange-Bert. et Metzeltin*;
Chamaepinnularia cf. alexandrowiczii Witkowski, Lange-Bert. et Metzeltin; Ch. clamans
(Hust.) Witkowski, Lange-Bert. et Metzeltin*; Ch. margaritiana (Witkowski) Witkowski*;
Ch. truncata (König) Witkowski, Lange-Bert. et Metzeltin*; Climaconeis inflexa (Bréb.
ex Kütz.) E. J. Cox; Cocconeiopsis breviata (Hust.) Witkowski, Lange-Bert. et Metzeltin*;
C. fraudulenta (A. W. F. Schmidt) Witkowski, Lange-Bert. et Metzeltin*; C. patrickae
(Hust.) Witkowski, Lange-Bert. et Metzeltin*; Cocconeis crispa Edsbagge*; C. clandestina
A. W. F. Schmidt*; C. diminuta Pant.*; C. dirupta var. flexella (Janisch et Rabenh.)
Grunow; C. discrepans A. W. F. Schmidt*; C. distans W. Greg.; C. engelbrechtii Cholnoky;
C. euglypta Ehrenb.; C. guttata Hust. et Aleem*; C. molesta var. crucifera Grunow;
C. pediculus Ehrenb.; C. pelta A. W. F. Schmidt*; C. peltoides Hust.*; C. placentula
Ehrenb.; C. pseudocostata Romero*; C. scutellum Ehrenb.; C. scutellum var. parva (Grunow)
Cleve; C. speciosa W. Greg.; C. stauroneiformis (Rabenh.) Okuno; Cocconeis sp. O1;
Cocconeis sp. O2; Cocconeis sp. 5W; Cylindrotheca closterium (Ehrenb.) Reimann et Lewin;
Dickieia resistans Witkowski, Lange-Bert. et Metzeltin; D. subinflata (Grunow ex Cleve
et J. D. Möller) D. G. Mann; Diploneis bombus (Ehrenb.) Cleve-Euler ex Backman et Cleve-
Euler; D. chersonensis (Grunow) Cleve; D. coffaeiformis (A. W. F. Schmidt) Cleve*;
D. crabro Ehrenb.; D. didyma Ehrenb.; D. fusca (W. Greg.) Cleve; D. notabilis (Grev.)
Cleve; D. notabilis var. tenera Proschk.-Lavr.; D. rex Droop; D. smithii (Bréb.) Cleve;
D. smithii var. pumila (Grunow) Hust.;D. stroemiiHust.*;D. suborbicularis (W. Greg.) Cleve;
D. vacillans (A. W. F. Schmidt) Cleve; D. vetula (A. W. F. Schmidt) Cleve*; Diploneis
sp. 1F;Diploneis sp. 1VS; Entomoneis gigantea var. sulcata (O’Meara) Gusl.; Eolimna sp. 2O*;
Fallacia cassubiae Witkowski; F. escorialis (Simonsen) Sabbe et Vyverman*; F. florinae
(Moeller) Witkowski*; F. forcipata (Grev.) A. Stickle et D. G. Mann; F. margino-punctata
Sabbe et Vyverman*; F. ny (Cleve) D. G. Mann*; F. oculiformis (Hust.) D. G. Mann*;
F. schaeferae (Hust.) D. G. Mann*; F. subforcipata (Hust.) D. G. Mann; Fallacia sp. 1F;
Fallacia sp. 9O; Gyrosigma attenuatum (Kütz.) Cleve; Halamphora acutiuscula (Kütz.)
Levkov; H. angularis (W. Greg.) Levkov; H. coffeaeformis (C. Agardh) Levkov; H. eunotia
(Cleve) Levkov; H. tenerrima (Aleem et Hust.) Levkov*; H. turgida (W. Greg.) Levkov;
Hantzschia amphioxys f. capitataO. Müll.;H. marinaDonkin*;H. virgata (Roper) Grunow*;
Hantzschia cf. 177-1; Hantzschia sp. O1; Hippodonta sp. 2; Hippodonta sp. 3; Hippodonta
sp. 6; Hippodonta sp. 9; Hippodonta sp. O1; Karayevia amoena (Hust.) Bukht.; Lunella
ghalebii Witkowski, Lange-Bert. et Metzeltin*; Lyrella abruptaponticaNevrova, Witkowski,

Продолжение на следующей странице…
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Таксон Виды
Kulikovskiy & Lange-Bert.; L. atlantica (A. W. F. Schmidt) D. G. Mann; L. barbara
(Heiden) D. G. Mann*; L. clavata (W. Greg.) D. G. Mann; L. dilatata (A. W. F. Schmidt)
Nevrova, Witkowski, Kulikovskiy et Lange-Bert.**; L. fogedii Witkowski, Lange-Bert.
et Metzeltin*; L. hennedyi (W. Sm.) A. Stickle et D. G. Mann; L. karayevae Nevrova,
Witkowski, Kulikovskiy et Lange-Bert.**; L. lyroides (Hendey) D. G. Mann; L. majuscula
(Hust.) Witkowski*; L. pontieuxini Nevrova, Witkowski, Kulikovskiy et Lange-Bert.**;
L. pseudolyra Nevrova, Witkowski, Kulikovskiy et Lange-Bert.**; Mastogloia cuneata
(Meister) Simonsen*; M. lanceolata Cleve; M. pumila (Cleve et Möller) Cleve; Navicula
aleksandrae Lange-Bert., Witkowski, Bogaczewicz-Adamczak et Zgrundo*; N. arenaria
Donkin*; N. bozenae Lange-Bert., Witkowski, Bogaczewicz-Adamczak et Zgrundo*;
N. cancellata Donkin; Navicula cf. cancellata; N. capillata Giffen*; Navicula cf. opima
(Grunow) Grunow*; N. cincta (Ehrenb.) Ralfs; N. digitoradiata (W. Greg.) Ralfs;
N. flagellifera Hust.*; Navicula cf. flagellifera Hust.; N. germanopolonica Lange-
Bert., Witkowski, Bogaczewicz-Adamchak et Zgrundo*; N. glabriuscula var. elipsoidales
Proschk.-Lavr.***; N. gregaria Donkin; N. northumbrica Donkin*; N. palpebralis Bréb.;
N. palpebralis var. angulosa (W. Greg.) Van Heurck; N. palpebralis var. minor Grunow;
N. palpebralis var. semiplena (W. Greg.) Cleve; N. palpebrulum Cholnoky*; N. parapontica
Witkowski, Kulikovskiy, Nevrova et Lange-Bert.**; N. perminuta Grunow; N. petrovii
Nevrova, Witkowski, Kociolek et Lange-Bert.** (syn. N. scabriuscula (Cleve et Grove)
Mereschk.***); N. phyllepta Kütz.*; N. phylleptosoma Lange-Bert.*; N. ramosissima
(C. Agardh) Cleve; N. salinarum Grunow; N. salinicola Hust.; N. veneta Kütz.; N. viminoides
var. cosmomarina Lange-Bert., Witkowski, Bogaczewicz-Adamchak et Zgrundo*; Navicula
sp. O1; Navicula sp. O2; Nitzschia acuminata (W. Sm.) Grunow; N. aequorea Hust.*;
N. agnitaHust.*;N. angularis var. affinis (Grunow) Grunow;Nitzschia cf. coarctataGrunow;
N. compressa (J. W. Bailey) Boyer; N. constricta (Kütz.) Ralfs; N. dissipata (Kütz.) Grunow;
N. frequens Hust.*; N. frustulum (Kütz.) Grunow; N. hybrida Grunow; N. inconspicua
Grunow; N. insignis W. Greg.; N. liebetruthii Rabenh.; N. lorenziana Grunow; N. miserabilis
Cholnoky*; N. pellucida Grunow; N. perindistincta Cholnoky*; N. persuadens Cholnoky*;
N. rorida Giffen*; N. sigma (Kütz.) W. Sm.; N. spathulata Bréb.; N. spathulata var. hyalina
W. Greg.; N. vidovichii (Grunow) Grunow; Oestrupia powellii (Lewis) Heiden*; Parlibellus
delognei (Van Heurck) E. J. Cox; P. hamulifer (Grunow) E. J. Cox; P. plicatus (Donkin)
E. J. Cox; Parlibellus sp. O2; Petroneis humerosa (Bréb.) A. Stickle et D. G. Mann;
Pinnularia claviculus (W. Greg.) Rabenh.*; P. cruciformis (Donkin) Cleve; P. trevelyana
(Donkin) Rabenh.***; Placoneis sp. 1; Plagiotropis elegans (W. Sm.) Grunow; P. lepidoptera
(W. Greg.) Kuntze; P. pusilla (W. Greg.) Kuntze*; Planothidium delicatulum (Kütz.) Round
et Bukht.; P. deperditum (Giffen) Witkowski, Lange-Bert. et Metzeltin*; P. quarnerensis
(Grunow) Witkowski, Lange-Bert. et Metzeltin; Planothidium sp. 2F; Pleurosigma aestuarii
(Bréb.) W. Sm.; P. angulatum (Queckett) W. Sm.; Psammodictyon panduriforme (W. Greg.)
D. G. Mann; P. panduriforme var. continua (Grunow) P. J. M. Snoeijs*; Rhoicosphenia
abbreviata (C. Agardh) Lange-Bert.; Seminavis sp. 1; Stauronella indubitabilis Lange-Bert.
et Genkal; Staurophora salina (W. Sm.) Mereschk.; Surirella fastuosa (Ehrenb.) Kütz.;
S. pandura H. Perag. et Perag.; Toxonidea insignis Donkin***; Trachyneis aspera (Ehrenb.)
Cleve

Примечание: * — вид, отмеченный нами ранее как новый для черноморской флоры; ** — новый для науки
вид, описанный нами ранее; *** — вид, не фиксируемый в Чёрном море на протяжении 50 или 100 лет.
Note: *, species previously recorded by us as a new to the Black Sea flora; **, species previously described by us
as a new to science; ***, species not registered within the last 50 or 100 years in the Black Sea.

В изученной части акватории бухты Круглая отмечены 70 видов из числа новых для фло-
ры Bacillariophyta северной части шельфа Чёрного моря, а также 5 видов, ранее описан-
ных нами как новые для науки. Обнаружены также 4 вида, не регистрируемых в Чёр-
ном море в течение последних 50 [Navicula glabriuscula var. elipsoidales] и 100 лет иссле-
дований [Navicula petrovii (syn. N. scabriuscula), Toxonidea insignis и Pinnularia trevelyana].
Новыми для флоры Bacillariophyta Чёрного моря являются 5 родов: Astartiella Witkowski,
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Lange-Bert. et Metzeltin, Chamaepinnularia Lange-Bert. et Krammer, Cocconeiopsis Witkowski,
Lange-Bert. et Metzeltin, Eolimna Lange-Bert. et Schiller и Lunella P. J. M. Snoeijs, представлен-
ные видами Astartiella bahusiensis, Astartiella sp. O1, Chamaepinnularia alexandrowiczii, Ch. clamans,
Ch. margaritiana, Ch. truncata, Cocconeiopsis breviata, C. fraudulenta, C. patrickae, Eolimna sp. 2O
и Lunella ghalebii [Неврова, 2022].

Представители классов Coscinodiscophyceae и Fragilariophyceae немногочисленны, и их доли
составляют 7,5 и 6,8 % соответственно, в то время как вклад таксонов класса Bacillariophyceae —
85,6 %. По количеству отмеченных таксонов лидирует порядок Naviculales — 9 семейств, 22 ро-
да, 101 вид и ВВТ. Из порядка Achnanthales выявлены 3 семейства, 7 родов, 35 видов и ВВТ;
из Thalassiophysales — 1 семейство, 4 рода, 32 вида и ВВТ; из Bacillariales — 1 семейство, 5 ро-
дов, 33 вида и ВВТ. Наибольшее богатство видов в акватории бухты Круглая зарегистрирова-
но у родов Navicula (32 вида и ВВТ), Nitzschia (23), Cocconeis (22), Amphora (21), Diploneis (17),
Lyrella и Fallacia (по 11).

Несколько видов не удалось идентифицировать по имеющейся литературе. Тем не менее они
включены нами в общий список для анализа на основании их морфологических отличий от из-
вестных видов. Изображения неопределённых видов, а также новых и редких таксонов приведены
на рис. 2–6.

Биота бухты Круглая проанализирована в разные периоды довольно подробно в отноше-
нии таксономического богатства, структуры и пространственного распределения макрозообен-
тоса [Болтачева и др., 2022; Миронов и др., 2003], между тем как микрофитобентос затронут
исследованиями лишь фрагментарно. Разнообразие донных диатомовых водорослей в акватории
бухты Омега было изучено А. И. Прошкиной-Лавренко в октябре 1950 г. [1963], Л. И. Рябушко
летом 1990 г. [1994] и коллективом авторов в октябре 2016 г. [Ryabushko et al., 2022]. В моногра-
фии А. И. Прошкиной-Лавренко [1963] обнаруженные таксоны диатомовых водорослей включе-
ны в общий список, что не позволило определить, какие именно виды были найдены в данном
биотопе. Л. И. Рябушко зарегистрировала здесь 42 вида и ВВТ донных диатомовых водорослей
в составе эпифитона [Рябушко, 1994] и 14 видов в составе эпипсаммона [Ryabushko et al., 2022].

Следует отметить, что из указанных в работе [Ryabushko et al., 2022] 14 видов неко-
торые идентифицированы некорректно на уровне родов. Так, вид, определённый авторами
как Pseudostaurosira medliniae D. M. Williams et E. A Morales, 2010 [Ryabushko et al., 2022,
Fig. 3D, E] и обозначенный как первая находка для бухты Круглая и для всего Чёрного мо-
ря, идентифицирован ошибочно, согласно [Williams, Morales, 2010]. Данный вид, как и пред-
положили вначале авторы, принадлежит к комплексу Planothidium delicatulum (Kützing) Round
& Bukhtiyarova, 1996 на основании следующих признаков: форма створки со слегка рострат-
ными концами, отсутствие шипов на краях створки, количество штрихов (18 в 10 мкм),
мультисериатные ареолы в штрихах [Van de Vijver et al., 2018]. Виды из данного комплекса
являются нередкими и массовыми для Чёрного моря [Гусляков и др., 1992; Неврова, 2022; Нев-
рова, Ревков, 2003].

Вид, идентифицированный авторами как Cocconeis pinnata Gregory ex Greville, 1859
[Ryabushko et al., 2022, Fig. 5A, B], является Planothidium deperditum (Giffen) A. Witkowski,
H. Lange-Bertalot & D. Metzeltin, 2000 в соответствии с формой створки, количеством штри-
хов (30 в 10 мкм) и мультисериатным строением ареол в штрихах. Данный вид указан ранее
как новый для Чёрного моря [Неврова, 2022].

Вид, определённый как Diplomenora cocconeiformis (Schmidt) Blazé, 1984 [Ryabushko et al.,
2022, Fig. 3A–C], не принадлежит к указанному роду по причине отсутствия у такового
шва на обеих створках. Приведённое авторами изображение шовной створки (raphe valve)
иллюстрирует род Cocconeis Ehrenberg.
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Рис. 2. Новые для флоры Чёрного моря, редкие и неидентифицированные виды бентосных диато-
мовых водорослей, отмеченные в бухте Омега (световой микроскоп): 1 — Navicula viminoides var.
cosmomarina; 2 — N. bozenae; 3 — N. aleksandrae; 4 — N. phylleptosoma; 5 — Cocconeis peltoides; 6 —
C. discrepans; 7 — Planothidium deperditum; 8 — Biremis lucens; 9 — Cyclotella choctawhatcheeana; 10 —
Chamaepinnularia margaritiana; 11 — Opephora krumbeinii; 12 — Nitzschia inconspicua; 13 — Fallacia
oculiformis; 14 — Diploneis sp. 1; 15 — Cocconeiopsis breviata; 16 — Hippodonta sp. 6; 17 — Lunella
ghalebii; 18 — Hippodonta sp. O1; 19 — Astartiella bahusiensis; 20 — Astartiella sp. O1; 21 — Hyalosira
aberrans; 22, 23 — Achnanthidium glyphos (шовная и бесшовная створки); 24 — Chamaepinnularia
clamans; 25 — Opephora mutabilis; 26 — O. pacifica; 27 — Karayevia amoena; 28 — Cocconeiopsis
fraudulenta; 29 — Cocconeis guttata; 30 — Nitzschia persuadens; 31 —Hantzschia cf. 177-1; 32 — Biremis
ridicula; 33 — Amphora helenensis; 34 — Amphora sp. O1; 35 — A. exilitata; 36 — A. wisei; 37 —
Halamphora turgida; 38 — Amphora cf. abludens; 39 — Chamaepinnularia truncata; 40 — Cocconeiopsis
patrickae; 41 — Cocconeis pelta; 42, 43 — C. pseudocostata (шовная и бесшовная створки); 44, 45 —
Cocconeis sp. 5W (шовная и бесшовная створки); 46 — Cocconeis sp. O1; 47 — Nitzschia miserabilis; 48,
49 — Cocconeis sp. O2 (шовная и бесшовная створки); 50 — Fallacia ny. Размерная шкала — 10 мкм
Fig. 2. Newly found for the Black Sea, rare, and non-identified species of benthic diatoms registered off
the Omega Bay (a light microscope): 1, Navicula viminoides var. cosmomarina; 2, N. bozenae; 3, N. aleksan-
drae; 4, N. phylleptosoma; 5, Cocconeis peltoides; 6, C. discrepans; 7, Planothidium deperditum; 8, Biremis
lucens; 9, Cyclotella choctawhatcheeana; 10, Chamaepinnularia margaritiana; 11, Opephora krumbeinii; 12,
Nitzschia inconspicua; 13, Fallacia oculiformis; 14, Diploneis sp. 1; 15, Cocconeiopsis breviata; 16, Hip-
podonta sp. 6; 17, Lunella ghalebii; 18, Hippodonta sp. O1; 19, Astartiella bahusiensis; 20, Astartiella sp. O1;
21, Hyalosira aberrans; 22, 23, Achnanthidium glyphos [raphe valve (RV) and rapheless valve (RLV)]; 24,
Chamaepinnularia clamans; 25, Opephora mutabilis; 26, O. pacifica; 27, Karayevia amoena; 28, Cocconeiop-
sis fraudulenta; 29, Cocconeis guttata; 30, Nitzschia persuadens; 31, Hantzschia cf. 177-1; 32, Biremis ridic-
ula; 33, Amphora helenensis; 34, Amphora sp. O1; 35, A. exilitata; 36, A. wisei; 37, Halamphora turgida;
38, Amphora cf. abludens; 39, Chamaepinnularia truncata; 40, Cocconeiopsis patrickae; 41, Cocconeis pelta;
42, 43, C. pseudocostata (RV and RLV); 44, 45, Cocconeis sp. 5W (RV and RLV); 46, Cocconeis sp. O1;
47, Nitzschia miserabilis; 48, 49, Cocconeis sp. O2 (RV and RLV); 50, Fallacia ny. Scale bar is 10 μm
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Рис. 3. Виды диатомовых водорослей, не ре-
гистрируемые в Чёрном море в течение по-
следних 100 лет (световой микроскоп): 1 —
Navicula glabriuscula var. elipsoidales; 2 —
N. petrovii (syn.N. scabriuscula); 4 —Toxonidea
insignis; 5, 6 — Pinnularia trevelyana (с пояска
и со створки). Новый вид для флоры Чёрного
моря: 3 — Hantzschia marina. Размерная шка-
ла — 10 мкм
Fig. 3. Diatom species not recorded in the Black
Sea within the last 100 years (a light micro-
scope): 1, Navicula glabriuscula var. elipsoidales;
2, N. petrovii (syn. N. scabriuscula); 4, Tox-
onidea insignis; 5, 6, Pinnularia trevelyana (gir-
dle and valve). Newly found species for the Black
Sea: 3, Hantzschia marina. Scale bar is 10 μm

Рис. 4. Новые для науки виды диатомо-
вых водорослей (описанные нами ранее), от-
меченные в бухте Омега (световой микро-
скоп): 1 — Lyrella fogedii; 2 — L. majuscula;
3 — L. abruptapontica; 4 — L. karayevae;
5 — L. dilatata; 6 — L. pontieuxini; 7 —
L. barbara; 8 — L. pseudolyra. Размерная шка-
ла — 10 мкм
Fig. 4. Diatom species new for science (previ-
ously described by us) found off the Omega Bay
(a light microscope): 1, Lyrella fogedii; 2, L. ma-
juscula; 3, L. abruptapontica; 4, L. karayevae;
5, L. dilatata; 6, L. pontieuxini; 7, L. barbara;
8, L. pseudolyra. Scale bar is 10 μm
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Рис. 5. Новые для флоры Чёрного моря и редкие виды диатомовых водорослей, отмеченные в бухте
Омега (сканирующий электронный микроскоп): 1 — Cocconeiopsis breviata; 2 — Cocconeis clandestina;
3 — C. pelta; 4 — Navicula viminoides var. cosmomarina; 5 — Chamaepinnularia alexandrowiczii; 6 —
Fallacia margino-punctata; 7 — Cocconeis pseudocostata; 8 — Nitzschia aequorea; 9 — Chamaepinnularia
truncata; 10 — Nitzschia persuadens; 11 — Psammodictyon panduriforme var. continua; 12 — Opephora
krumbeinii; 13 — Nitzschia inconspicua; 14 — Amphitetras antediluvianum; 15 — Navicula aleksandrae.
Размерная шкала: 1, 4, 5, 8 — 3 мкм; 2, 9, 10 — 6 мкм; 3 — 5 мкм; 6, 11 — 10 мкм; 7 — 4 мкм; 12 —
1 мкм; 13 — 2 мкм; 14 — 20 мкм; 15 — 2 мкм
Fig. 5. Newly found for the Black Sea and rare species of benthic diatoms registered off the Omega Bay
(a scanning electron microscope): 1, Cocconeiopsis breviata; 2, Cocconeis clandestina; 3, C. pelta; 4, Nav-
icula viminoides var. cosmomarina; 5, Chamaepinnularia alexandrowiczii; 6, Fallacia margino-punctata; 7,
Cocconeis pseudocostata; 8, Nitzschia aequorea; 9, Chamaepinnularia truncata; 10, Nitzschia persuadens;
11, Psammodictyon panduriforme var. continua; 12, Opephora krumbeinii; 13, Nitzschia inconspicua; 14,
Amphitetras antediluvianum; 15, Navicula aleksandrae. Scale bars are 3 μm (1, 4, 5, 8); 6 μm (2, 9, 10);
5 μm (3); 10 μm (6, 11); 4 μm (7); 1 μm (12); 2 μm (13); 20 μm (14); 2 μm (15)
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Рис. 6. Новые и редкие для флоры Чёрного моря виды диатомовых водорослей, отмеченные в бухте
Омега (сканирующий электронный микроскоп): 1 — Campylodiscus sp. 1; 2 — Astartiella bahusiensis;
3 — Cocconeis peltoides; 4 — Hippodonta sp. 6; 5 — Halamphora tenerrima; 6 — Fallacia florinae;
7 — Planothidium deperditum; 8 — Actinocyclus subtilis; 9 — Thalassiosira eccentrica; 10 — Diploneis
coffaeiformis; 11 — Fallacia oculiformis (створка изнутри); 12 — Cocconeis guttata; 13 — Cocconeis
crispa; 14 — C. diminuta; 15 — Navicula phylleptosoma; 16 — Nitzschia vidovichii (центральный узелок);
17 — Planothidium delicatulum; 18 — Navicula palpebrulum; 19 — Opephora mutabilis; 20 — Amphora
helenensis. Размерная шкала: 1, 4, 19 — 6 мкм; 2, 18 — 5 мкм; 3, 5, 10, 13, 15, 16 — 4 мкм; 6, 11, 12,
17, 20 — 3 мкм; 7, 14 — 2 мкм; 8, 9 — 20 мкм
Fig. 6. Newly found for the Black Sea and rare species of benthic diatoms recorded off the Omega Bay
(a scanning electron microscope): 1, Campylodiscus sp. 1; 2, Astartiella bahusiensis; 3, Cocconeis peltoides;
4, Hippodonta sp. 6; 5, Halamphora tenerrima; 6, Fallacia florinae; 7, Planothidium deperditum; 8, Actinocy-
clus subtilis; 9, Thalassiosira eccentrica; 10, Diploneis coffaeiformis; 11, Fallacia oculiformis (internal); 12,
Cocconeis guttata; 13, Cocconeis crispa; 14, C. diminuta; 15, Navicula phylleptosoma; 16, Nitzschia vidovichii
(central nodule); 17, Planothidium delicatulum; 18, Navicula palpebrulum; 19, Opephora mutabilis; 20, Am-
phora helenensis. Scale bars are 6 μm (1, 4, 19); 5 μm (2, 18); 4 μm (3, 5, 10, 13, 15, 16); 3 μm (6, 11, 12,
17, 20); 2 μm (7, 14); 20 μm (8, 9)
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Вид, идентифицированный как Coscinodiscus concinnus W. Smith, 1856 [Ryabushko et al., 2022,
Fig. 1A], является Actinocyclus subtilis (W. Greg.) Ralfs, 1861 вследствие наличия псевдонодулюса,
многочисленных лабиатных выростов и определённого количества штрихов (17–18 в 10 мкм)
на створке [Andersen et al., 1986]. Добавим, что C. concinnus, указанный авторами как новый
для черноморской флоры, уже был неоднократно отмечен как редкий вид в различных районах
Чёрного моря [Гусляков, Неврова, 1987; Неврова, 2013b; Прошкина-Лавренко, 1963; Руковод-
ство, 2015; Bodeanu, 1987].

Вид, отнесённый к Anorthoneis dulcis M. K. Hein, 1991 [Ryabushko et al., 2022, Fig. 3F–H]
и указанный как новая находка для Чёрного моря, по форме створки и гиалинового пятна на её
внутренней части, расположению и количеству штрихов, форме терминальных и центральных
окончаний шва являетсяCocconeiopsis pullus (Hustedt) Witkowski, Lange-Bertalot et Metzeltin, 2000.
Это новый род и новый вид для Чёрного моря, обнаруженный ранее нами впервые для него в двух
местообитаниях (мыс Фиолент и бухта Двуякорная) [Неврова, 2016; Nevrova, Petrov, 2019a].

В отношении приоритета находки для Чёрного моря авторами также допущена ошибка: вид
Cocconeis guttata Hustedt et Aleem, 1951 [Ryabushko et al., 2022, Fig. 4H–K], указанный как но-
вый для флоры, уже был обнаружен ранее как минимум в семи районах Чёрного моря (ак-
ватории эстуария реки Бельбек, филлофорное поле Зернова, Балаклавская бухта, побережье
Карадага, мыс Фиолент, бухта Двуякорная и бухта Омега), что отмечено в работах [Неврова,
2013a, 2014a, b, 2015, 2016; Nevrova, Petrov, 2019a].

Сравнительная оценка общего флористического богатства бентосных Bacillariophyta бухты
Омега и исследованных ранее районов прибрежья Крыма (на основе коэффициента Брея —
Кёртиса) выявила наибольшее сходство видового состава между биотопами бухта Омега — бух-
та Двуякорная (53,3) и бухта Омега — бухта Ласпи (45,3), которые характеризуются наимень-
шим уровнем техногенного загрязнения (табл. 2). Максимальных значений коэффициент дости-
гает между бухтами, наиболее загрязнёнными солями тяжёлых металлов и нефтяными углево-
дородами; это Севастопольская бухта — бухта Карантинная (64,6) и Севастопольская бухта —
Балаклавская бухта (57,8).

Таблица 2. Сходство видового состава таксоценов диатомовых водорослей бентоса исследованных
районов (на основе коэффициента сходства Брея — Кёртиса)
Table 2. Similarity in species composition of benthic diatoms in the study areas (based on Bray–Curtis
dissimilarity)

Районы побережья Крыма
и видовое богатство

(ВВТ)
Бухта
Омега

Бухта
Ласпи

Бухта
Двуякорная

Бухта
Карантинная

Севастопольская
бухта

Бухта Омега (264) * * * * *
Бухта Ласпи (217) 45,3 * * * *
Бухта Двуякорная (304) 53,2 44,9 * * *
Бухта Карантинная (136) 38,9 64,6 36,8 * *
Севастопольская бухта (186) 39,9 64,1 36,3 64,6 *
Балаклавская бухта (191) 43,0 56,4 42,4 53,8 57,8

Далее мы проанализировали таксономическое разнообразие и структуру таксоценов
Bacillariophyta бухты Омега в сравнении с таковыми ранее изученных биотопов крымского по-
бережья и рассчитали среднее значение TaxDI (Δ+) и его вариабельности (Λ+), а также его откло-
нение от среднеожидаемого уровня для всего Чёрного моря (рис. 7). Методика подробно описана
ранее [Неврова, 2022].
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Рис. 7. Сравнительная оценка с помощью TaxDI — AvTD (Δ+) и VarTD (Λ+) — таксономического
разнообразия диатомовых водорослей бентоса на полигонах побережья Крыма с различной степенью
антропогенного влияния: 1 — бухта Омега; 2 — бухта Двуякорная; 3 — Балаклавская бухта; 4 —
бухта Ласпи; 5 — бухта Карантинная; 6 — Севастопольская бухта; × — среднеожидаемое значение,
рассчитанное для диатомовой флоры всего Чёрного моря. Эллипс 95%-ной вероятности
Fig. 7. Comparative assessment using TaxDI – AvTD (Δ⁺) and VarTD (Λ⁺) – of taxonomical diversity of ben-
thic diatoms in various biotopes with different anthropogenic load off the Crimean coast: 1, the Omega Bay;
2, the Dvuyakornaya Bay; 3, the Balaklava Bay; 4, the Laspi Bay; 5, the Karantinnaya Bay; 6, the Sevastopol
Bay; ×, average expected level for the Black Sea diatom flora. A 95% confidence ellipse

Напомним, что для оценки разнообразия таксоцена диатомовых водорослей на полигонах
используют индексы таксономической отличительности — средний индекс таксономической от-
личительности AvTD (Δ+) и индекс вариабельности VarTD (Λ+) [Clarke, Gorley, 2006; Clarke,
Warwick, 2001; Warwick, Clarke, 1998, 2001]. Δ+ обозначает среднюю длину расстояния меж-
ду каждой парой видов, случайно выбранных из списка видов полигона, до филогенетически
общего узла на иерархическом древе таксоцена. Данный показатель характеризует вертикаль-
ную таксономическую выровненность таксоцена рассматриваемого полигона. Λ+ описывает ва-
риабельность попарных дистанций (ωij) между парами видов i и j по отношению к их сред-
ней величине Δ+. Значение Λ+ показывает представленность таксонов на возрастающих уров-
нях иерархии и отражает горизонтальную асимметричность таксономического древа [Warwick,
Clarke, 1998, 2001]. Алгоритм расчётов позволяет достоверно оценить различия таксономиче-
ского разнообразия и выявить отклонение структуры диатомовых водорослей в таксоценах срав-
ниваемых полигонов от среднеожидаемого значения для флоры Bacillariophyta всего Чёрного
моря [Неврова, 2022]. Несмотря на удобство применения данного метода, оценку таксономиче-
ского разнообразия морского микрофитобентоса ранее не проводили (есть лишь несколько ра-
бот по пресноводной микрофлоре [Izsak et al., 2002; Leira et al., 2009]); в отношении морских
бентосных Bacillariophyta TaxDI используется впервые [Неврова, 2022].

Расположение в правом нижнем углу эллипса точек TaxDI, соответствующих наиболее тех-
ногенно загрязнённым биотопам бухт Карантинная, Балаклавская и Севастопольская, обусловле-
но максимальными значениями AvTD и невысокой вариабельностью VarTD, что свидетельству-
ет об упрощении таксономического древа и о снижении разнообразия таксоценов диатомовых
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водорослей [Warwick et al., 2002]. Показатели индекса для данных таксоценов на графике нахо-
дятся существенно выше среднеожидаемого значения для флоры всего Чёрного моря (Δ+ = 82,09;
Λ+ = 316,83).

В структуре таксоценов диатомовых водорослей в сильно загрязнённых бухтах отмечены
невысокое видовое богатство и исчезновение низкорезистентных к техногенным поллютантам
таксонов, что понижает видовую насыщенность ветвей на иерархическом древе и при этом вы-
зывает увеличение таксономических дистанций при расчёте индекса. По сравнению со средне-
ожидаемым уровнем TaxDI, более низкая степень вертикальной иерархической выровненности
структуры таксоцена характерна для сообществ, подверженных сильному антропогенному за-
грязнению. Подобные изменения структуры сообществ отмечены исследователями неоднократ-
но [Ellingsen et al., 2005; Gottschalk, Kahlert, 2012; Heino et al., 2007; Masouras et al., 2021; Petrov
et al., 2010; Stenger-Kovács et al., 2016].

Наименьшие значения AvTD и наибольшая вариабельность VarTD, рассчитанные для чистых
акваторий бухт Омега и Двуякорная, обусловили расположение данных точек индексов TaxDI
в левом верхнем углу вероятностного эллипса. Значения этих индексов находятся ниже средне-
ожидаемого уровня для черноморской диатомовой флоры. Подобная структура таксоценов яв-
ляется отражением высокого видового богатства и большого количества таксономических вет-
вей различного видового насыщения, которые «сходятся в узлы» на разных иерархических уров-
нях древа. В его архитектонике преобладают поливидовые ветви, замыкающиеся на уровне ро-
да, но имеются также моно- и олиговидовые ветви, агрегирующиеся на высоких уровнях — се-
мейства и даже порядка. Низкие значения Δ+ и высокие Λ+ указывают на вертикальную выров-
ненность и высокую вариабельность таксономических дистанций между ветвями. Ранее сходная
картина была описана для чистых либо слабо нарушенных биотопов [Keck et al., 2016; Nevrova,
Petrov, 2019b; Rimet, Bouchez, 2012].

Для таксоцена диатомовых водорослей чистого полигона бухты Ласпи показатели AvTD
и VarTD находятся вблизи среднеожидаемого уровня для всего Чёрного моря, в то вре-
мя как для загрязнённой акватории Балаклавской бухты значение AvTD близко к таковому
для Севастопольской бухты, а вариабельность существенно выше. Отметим, что значения всех
рассчитанных показателей находятся в пределах 95%-ного доверительного контура.

Применение TaxDI для оценки таксономического разнообразия позволяет достичь более глу-
бокого понимания его аспектов. В большей степени различия структуры иерархического дре-
ва Bacillariophyta сравниваемых полигонов обусловлены реакцией таксоценов донных диато-
мовых водорослей на сочетанные факторы и на различную степень антропогенного пресса со-
поставляемых акваторий. Максимальное сходство видового богатства и структуры таксоценов
Bacillariophyta выявлено как между условно чистыми биотопами, так и между наиболее силь-
но загрязнёнными и проявляется вне зависимости от географической удалённости этих мест,
неоднородности донных субстратов и различий в гидрологических условиях.

Выводы:
1. В таксоцене донных диатомовых водорослей бухты Круглая (Омега) выявлено 264 вида

и внутривидовых таксона, представленных 256 видами, 73 родами, 35 семействами, 21 поряд-
ком и 3 классами. Доминируют представители класса Bacillariophyceae. В их числе 70 видов
и 5 родов, ранее отмеченных нами как новые для флоры Bacillariophyta северного шельфа
Чёрного моря, а также 5 видов диатомовых водорослей, описанных нами ранее как новые
для науки.

2. Выявлено сходство видового состава как между биотопами с наименьшим уровнем техно-
генного воздействия (бухта Омега — бухта Двуякорная и бухта Омега — бухта Ласпи),
так и между акваториями, сильно загрязнёнными солями тяжёлых металлов и нефтяными
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углеводородами (Севастопольская бухта — бухта Карантинная и Севастопольская бухта —
Балаклавская бухта), независимо от дистанцированности и различий в гидрологических
и гидрофизических условиях.

3. Таксоценам донных диатомовых водорослей на сильно загрязнённых полигонах свойствен-
ны невысокое видовое богатство и преобладание моно- и олиговидовых ветвей вслед-
ствие элиминации низкорезистентных к поллютантам таксонов. Значения AvTD превышают
среднеожидаемый уровень для черноморской флоры Bacillariophyta.

4. В условно чистых акваториях таксоцены Bacillariophyta характеризуются высоким видовым
богатством, большим количеством поливидовых ветвей и наличием моно- и олиговидовых
ветвей, агрегирующихся на высоких уровнях иерархического древа. Значения AvTD ниже,
чем среднеожидаемый уровень для флоры диатомовых водорослей бентоса Чёрного моря.
Работа выполнена в отделе экологии бентоса в рамках государственного задания ФИЦИнБЮМ по те-

ме «Биоразнообразие как основа устойчивого функционирования морских экосистем, критерии и научные
принципы его сохранения» (№ гос. регистрации 124022400148-4).
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BENTHIC DIATOMS (BACILLARIOPHYTA):
DIVERSITY AND HIERARCHICAL STRUCTURE

OF TAXOCENES ON SOFT BOTTOM
OFF THE KRUGLAYA BAY (THE BLACK SEA, CRIMEA)

E. Nevrova

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

The Kruglaya Bay (or the Omega Bay) holds high recreational value due to its sheltered location within
the Sevastopol region, extensive beach area, and shallow waters with the soft bottom. These features
necessitate monitoring of marine biota state. This work was aimed at determining the species rich-
ness and hierarchical structure of benthic diatoms (Bacillariophyta) in the Kruglaya Bay insufficiently
studied before and at comparing them with coastal biotopes off the Crimea being under various anthro-
pogenic load. Based on results of a benthic survey in 2004, we studied the species richness of Bacil-
lariophyta off the Omega Bay and analyzed the taxonomic diversity applying floristic and formalized
methods and using taxonomic distinctness indices: TaxDI (AvTD and VarTD). In total, 264 species
and intraspecific taxa of benthic diatoms were identified: 256 species, 73 genera, 35 families, 21 orders,
and 3 classes. We found 70 species and 5 genera previously recorded by us as new to the Bacillario-
phyta flora of the northern Black Sea shelf, along with 5 species of diatoms previously described by us
as new to science. The greatest species similarity was revealed both between habitats with the lowest
anthropogenic load (the Omega Bay – the Dvuyakornaya Bay and the Omega Bay – the Laspi Bay)
and between heavily polluted water areas (the Sevastopol Bay – the Karantinnaya Bay and the Sevasto-
pol Bay – the Balaklava Bay) regardless of their geographical proximity and differences in hydrological
and hydrophysical conditions. Bacillariophyta taxocenes from heavily polluted sites feature low species
richness and high proportion of mono- and oligospecies branches due to reduction of low pollution–
sensitive taxa. AvTD values exceeded the average expected level for the Black Sea Bacillariophyta flora.
In conditionally clean waters, diatom taxocenes exhibited high species richness, numerous polyspecies
branches, and a low proportion of mono- and oligospecies branches aggregating at different levels
of a hierarchical tree. AvTD values are below the average expected level for the Black Sea diatom flora.
Features of diatom taxocene structure from the compared sites are mediated by a taxa-specific response
to combined environmental stressors. Using TaxDI when analyzing Bacillariophyta taxonomic diversity
allows for statistically reliable assessment of marine coastal waters under different pollution regimes.
Keywords: Omega Bay, TaxDI, species richness, anthropogenic load
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ОСОБЕННОСТИ РАСПРЕДЕЛЕНИЯ И СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИИ
PSEUDOCALANUS ACUSPES (GIESBRECHT, 1881) (COPEPODA, CRUSTACEA)

ВЮГО-ВОСТОЧНОЙ ЧАСТИ БАЛТИЙСКОГОМОРЯ
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По материалам планктонных сборов, проведённых в юго-восточной части Балтийского мо-
ря (ЮВБ) на НИС Института океанологии имени П. П. Ширшова РАН, исследовали встреча-
емость, пространственное распределение и размерно-возрастную структуру популяции ключе-
вого для экосистемы вида веслоногих ракообразных — Pseudocalanus acuspes. Современное
состояние популяции P. acuspes в ЮВБ описано недостаточно полно. Пробы отбирали планк-
тонной сетью WP2 (Ø = 56 см, размер ячеи 100 мкм) в разные сезоны методом вертикальных
послойных ловов. Размерно-возрастную структуру популяции P. acuspes оценивали с использо-
ванием микроскопов, измеряли длину особей от начала цефалоторакса до конца фуркальных
ветвей. Установлено, что в ранневесенний период количественные показатели, особенно чис-
ленность P. acuspes, были в десятки раз выше, чем летом и осенью. Выявлено наличие прямой
положительной средней связи между общей численностью вида и придонной солёностью вод
в ЮВБ. На склоне Гданьской впадины отмечена максимальная численность и биомасса осо-
бей, в то время как в прибрежной зоне (до глубины 30 м) этот вид практически не встречал-
ся, за исключением единичных науплиусов. Выявлены особенности вертикального распределе-
ния: в весенний и осенний периоды численность и биомасса P. acuspes были максимальными
ниже верхней границы галоклина, тогда как летом — в холодном промежуточном слое. Попу-
ляция этого вида в разные годы и сезоны была представлена всеми возрастными стадиями —
ювенильными (науплиусами и копеподитами) и взрослыми особями, преимущественно самка-
ми. Максимальная доля науплиусов отмечена ранней весной (в среднем 70 %), что указывает
на активное размножение рачков при температуре воды +4…+7 °C, предпочтительной для этого
аркто-бореального вида. Размеры половозрелых особей варьировали от 1,03 до 1,63 мм; рачки
были мельче, чем в других районах Мирового океана.
Ключевые слова: Pseudocalanus, численность, биомасса, структура популяции, зоопланктон,
юго-восточная часть Балтийского моря

Планктонные веслоногие ракообразные рода Pseudocalanus Boeck, 1873 широко распростра-
нены в неритической зоне бореальных и арктических вод Северного полушария. Каляниды этого
рода часто доминируют в зоопланктоне, они важны в пелагической экосистеме в качестве од-
ного из основных пищевых объектов многих промысловых рыб; при этом отдельные его виды
имеют сходную морфологию, что затрудняет видовую идентификацию. Дополнительные трудно-
сти привносит то, что несколько видов совместно обитают в одной акватории. Во многих рабо-
тах специалисты не выделяют отдельные виды, а ограничиваются определением до уровня рода
во избежание ошибок.
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Ранее род Pseudocalanus включал шесть видов [Corkett, McLaren, 1979]. В водах Евразии
встречались три — Pseudocalanus elongatus (Brady, 1865), P. gracilis Sars G. O., 1903 и P. major
Sars G. O., 1900 [Бродский и др., 1983]. После ревизии B. W. Frost [1989] род насчитывает семь
видов. В бассейне Атлантического океана идентифицировано пять представителей Pseudocalanus,
в Северном море два — P. elongatus и P. acuspes Giesbrecht, 1881, в южной части Балтики
отмечен только P. acuspes [Frost, 1989]. Вид, обитающий в Балтийском море, ранее относили
к P. elongatus [Александров и др., 2009; Полунина и др., 2021; Щука, 2002; Flinkman et al., 1998;
Möllmann et al., 2000]. Морфологические исследования особей из Балтийского моря не дали чёт-
кого ответа о видовой принадлежности рачков в разных его районах. Генетическая идентифика-
ция копепод рода Pseudocalanus в Арконском бассейне Балтийского моря подтвердила наличие
здесь вида P. acuspes [Bucklin et al., 2003]. В Борнхольмском бассейне присутствовали два вида —
P. elongatus и P. acuspes — с количественным преобладанием второго [Grabbert et al., 2010; Renz,
2006]. В Финском заливе и Центральной Балтике подтверждено наличие только одного вида —
P. acuspes [Holmborn et al., 2011].

В Южной Балтике нельзя исключить наличие P. elongatus: этот вид может проникать в Бал-
тийское море из Северного моря при адвекции вод в придонном слое либо с поверхностными
ветровыми течениями, вызванными сильными западными и северо-западными ветрами, что осо-
бенно характерно для осенне-зимнего периода. Учитывая соотношение этих двух видов в Бор-
нхольмском бассейне, где были исследованы 262 рачка и среди них обнаружены только 2 экз.
P. elongatus [Grabbert et al., 2010], можно предположить, что в юго-восточной части Балтийского
моря (далее — ЮВБ) доля этого вида будет несущественной. Копеподы P. acuspes и P. elongatus
схожи по внешнему виду и морфометрическим характеристикам; отличия выявлены в перио-
дах их размножения, количестве поколений, продукции яиц и других показателях в Северном
море и в Арконском и Борнхольмском бассейнах Балтийского моря [Renz, 2006; Renz et al.,
2007, 2008].

Современных сведений о структуре популяции, размерах особей, пространственном распре-
делении P. acuspes в ЮВБ очень мало. Цель работы — выявить особенности горизонтального
и вертикального распределения Pseudocalanus acuspes и изучить структуру его популяции в ЮВБ.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал отобран во время экспедиционных исследований Института океанологии имени

П. П. Ширшова РАН (135-й рейс НИС «Профессор Штокман», 03.04.2017–07.04.2017; 48-й рейс
НИС «Академик Борис Петров», 01.11.2021–11.11.2021; 61-й рейс ПС «Академик Иоффе»,
28.06.2022–12.07.2022) в открытой (глубина до 110 м) и прибрежной (глубина < 30 м) частях
исключительной экономической зоны России, в ЮВБ (рис. 1).

Температуру и солёность воды измеряли мультипараметрическими зондами Idronaut Ocean
Seven 316S Plus и Sea & Sun CTD 90Mc, имеющими схожие характеристики. На каждой станции
выполняли вертикальное CTD-зондирование разных гидрологических параметров для оператив-
ного определения положения термо- и галоклина при выборе слоёв отбора проб зоопланктона.

Пробы зоопланктона отбирали в дневное время планктонной сетью WP2 (Ø = 56 см, размер
ячеи 100 мкм). В 2017 г. пробы отбирали по следующим слоям: 1) верхнему квазиоднородно-
му слою (далее — ВКС) (от верхней границы термоклина до поверхности); 2) слою от верхней
границы галоклина до поверхности; 3) от дна до поверхности (тотальный лов). В 2021 и 2022 гг.
пробы отбирали, используя планктонный замыкатель, по следующим горизонтам: 1) ВКС; 2) про-
межуточному слою (от верхней границы галоклина до верхней границы термоклина); 3) слою
ниже скачка галоклина (от дна до верхней границы галоклина). Пробы фиксировали 4%-ным рас-
твором формалина. Их камеральную и статистическую обработку проводили по общепринятым
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методикам [Методические рекомендации, 1984], биомассу рассчитывали с использованием соот-
ношения длины рачков и массы тела [Виноградов, Шушкина, 1987; Recommendations on Methods,
1985]. Всего обработано 77 проб: 37 в 2017 г., 33 в 2021 г. и 7 в 2022 г.

Рис. 1. Схема расположения станций отбора
проб зоопланктона в юго-восточной части
Балтийского моря. На карте Балтийского
моря в верхнем правом углу прямоуголь-
ником выделен район исследований. 1 —
станции апреля 2017 г.; 2 — станции июля
2022 г.; 3 — станции ноября 2021 г.; 4 —
границы исключительной экономической
зоны России
Fig. 1. Zooplankton sampling stations
in the southeastern Baltic Sea. The research area
is highlighted on the Baltic Sea map in the upper
right corner. 1, stations in April 2017; 2, stations
in July 2022; 3, stations in November 2021;
4, the borders of the exclusive economic zone
of Russia

Для анализа размерно-возрастной структуры P. acuspes просмотрели 360 особей, которых сор-
тировали по отдельным возрастным группам: науплиальные стадии, копеподиты (младшие —
I–III стадии, старшие — IV–V стадии) и половозрелые самки и самцы. Все особи измерены
под микроскопами МБС-10 (Россия) при увеличении ×32 и Olympus Optical CX41 (Япония)
при увеличении ×100. Длину копеподитов и взрослых особей измеряли от верхнего края просомы
до конца уросомы без учёта каудальных щетинок.

Для анализа данных использовали MS Office Excel 2010 и SPSS Statistics 23.0. Рассчитывали
коэффициент ранговой корреляции Спирмена (R) и проводили дисперсионный однофакторный
анализ (ANOVA) для сравнения размерно-возрастных групп в разные сезоны и годы. Для оцен-
ки степени корреляции (тесноты связи) применяли шкалу Чеддока. Карты распределения по-
строили с помощью программы CorelDRAW Standard 2020 на основе картосхемы, созданной
в программной среде ArcGIS.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Гидрологические условия. В акватории ЮВБ весной начался прогрев верхнего слоя воды,

при этом на глубине 10–20 м формировались сезонный термоклин и ВКС (рис. 2). Температура
в ВКС изменялась в диапазоне +4,2…+7,1 °C, составляя в среднем +5,2 °C, что характеризует
биологический сезон как ранневесенний (переход от зимнего сезона к весеннему). Максималь-
ный прогрев воды отмечен у берега. Холодный промежуточный слой (далее — ХПС) располагал-
ся в интервале глубины 16–55 м, при этом его ядро было на глубине 45–46 м, где температура
воды составляла +3,4 °C. Температура воды выше вершины галоклина была слабо стратифици-
рована. Солёность этого слоя составляла 7,2–8,7 PSU (2а на рис. 2). Верхняя граница галоклина
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располагалась на глубине 55–65 м. В галоклине температура воды изменялась от +3,9 до +7,3 °C;
солёность возрастала с глубиной. На склонах Гданьской и Готландской впадин величи́ны при-
донной температуры и солёности составляли +7,5…+7,7 °C и 13,7 PSU и +6,8 °C и 12,4 PSU
соответственно.

Рис. 2. Вертикальное распределение термохалинных характеристик на северо-восточном склоне
Гданьской впадины в разные сезоны исследования. А — температура воды, °C; Б — солёность
воды, PSU. 1а, 2а — весна 2017 г.; 1б, 2б — осень 2021; 1в, 2в — лето 2022 г.
Fig. 2. Vertical distribution of thermohaline indicators on the northeastern slope of the Gdansk Deep in dif-
ferent seasons of the study. А, water temperature, °C; Б, water salinity, psu. 1а, 2а, spring 2017; 1б, 2б,
autumn 2021; 1в, 2в, summer 2022

Летом выявлена ступенчатая стратификация температуры в верхнем слое воды (рис. 2А),
что указывает на импульсный характер прогрева. Толщина ВКС на северном склоне Гдань-
ской впадины не превышала 10 м, температура в этом слое составляла +18,1 °C, солёность —
7,5 PSU. Самые большие градиенты температуры зафиксированы при хорошо выраженном
ХПС — реликте осенне-зимнего выхолаживания. Ядро ХПС находилось на глубине 65 м, тем-
пература воды в нём составляла +4,1 °C, при этом солёность была почти такой же, как в ВКС, —
7,6 PSU. В придонном слое температура воды достигла +6,0…+7,0 °C, солёность возросла
до 12,0 PSU (2в на рис. 2).

Осенью зарегистрированы выхолаживание ВКС и заглубление сезонного термоклина до пер-
манентного галоклина (рис. 2). Температура в этом слое менялась незначительно, однако деталь-
ный анализ данных позволил выделить в нём ВКС с нижней границей до 35–47 м, температу-
ра и солёность которого характеризовались значениями +9,8…+11,8 °C и 7,1–7,4 PSU соответ-
ственно. Отмечена небольшая мощность ХПС: его толщина составляла около 10 м, ядро распо-
лагалось на глубине 48–58 м и имело термохалинные показатели +4,4…+4,6 °C и 7,6–8,5 PSU.
Глубина залегания галоклина изменялась от 55 до 65 м, температура воды имела значение
+5,8…+11 °C, солёность — 6,8–9,0 PSU (рис. 2). Придонный слой начинался с глубины 65–75 м
и характеризовался температурой +5,4…+6,8 °C и солёностью 9,0–11,7 PSU.

На склоне Гданьской впадины придонная температура воды во все годы и сезоны была прак-
тически одинаковой, +7…+8 °C. Придонная солёность в апреле 2017 г. была на 2 PSU выше, чем
в последующие годы исследований (рис. 2).

Количественные показатели и распределение. Выявлены существенные вариации ко-
личественных характеристик копеподы P. acuspes в разные сезоны. Весной численность вида
изменялась от 0,01 до 57,9 тыс. экз.·м−3, в среднем составляя 17,1 тыс. экз.·м−3, то есть почти
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13 % от общей численности зоопланктона. Биомасса рачков варьировала от 0,1 до 521,3 мг·м−3;
среднее значение — 152,4 мг·м−3, или 21 % от общей биомассы зоопланктона. Летом в открытой
части ЮВБ численность всех возрастных стадий P. acuspes изменялась от 1,3 до 1,9 тыс. экз.·м−3

(в среднем 1,6 тыс. экз.·м−3), а биомасса рачков варьировала от 27 до 53 мг·м−3 (в сред-
нем 40 мг·м−3). Максимум численности осенью — 7,2 тыс. экз.·м−3, средняя величина —
1,4 тыс. экз.·м−3 (13,3 % общей численности зоопланктона). Биомасса осенью изменялась от 0,1
до 143,1 мг·м−3 при среднем значении 32,1 мг·м−3 (16,6 % общей биомассы зоопланктона). В це-
лом количественные показатели P. acuspes были выше в весенний период, чем в другие. В разные
сезоны доля изученного вида составляла 13–24 % общей численности и 17–29 % общей биомассы
зоопланктона ЮВБ, что позволяет отнести вид к субдоминантным.

Анализ пространственного распределения P. acuspes выявил существенные отличия
в прибрежной и открытой частях моря. Весной высокая численность рачков отмечена
для глубоководных станций, расположенных на склоне Гданьской и Готландской впадин, —
13–58 тыс. экз.·м−3 (рис. 3А). Доля каляниды в общей численности зоопланктона в открытой
части моря составляла в среднем около 15 %. В прибрежной зоне (на глубине менее 30 м) числен-
ность вида была существенно ниже — 0,04–4 тыс. экз.·м−3, а доля от общей численности зоопланк-
тона сократилась до 2 %. При этом популяция P. acuspes в прибрежной зоне была представлена
преимущественно ювенильными стадиями — науплиусами и младшими копеподитами.

Летом P. acuspes на прибрежных станциях не отмечен. На глубоководных станциях в Гдань-
ской и Готландской впадинах обилие вида составляло 24 % от общей численности и 21 %
от общей биомассы зоопланктона (рис. 3Б).

Рис. 3. Пространственное распределение Pseudocalanus acuspes (по численности, тыс. экз.·м−3) в юго-
восточной части Балтийского моря: А — апрель 2017 г.; Б — июль 2022 г. (белые столбики) и ноябрь
2021 г. (чёрные столбики)
Fig. 3. Spatial distribution of Pseudocalanus acuspes (by abundance, thousand ind.·m⁻³) in the southeastern
Baltic Sea: А, April 2017; Б, July 2022 (white columns) and November 2021 (black columns)
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Осенью наиболее высокие значения количественных показателей (3,1–7,2 тыс. экз.·м−3) выяв-
лены на станциях, расположенных на склонах Гданьской и Готландской впадин; доля P. acuspes
от общей численности зоопланктона в среднем составляла 12 %. В прибрежной зоне численность
рачков не превышала 100 экз.·м−3, их доля в зоопланктоне — 0,2 % (рис. 3Б).

Средняя численность P. acuspes летом и осенью была более чем в 10 раз меньше, чем ранней
весной.

Выявлены следующие особенности вертикального распределения: весной и осенью макси-
мальные величи́ны численности и биомассы P. acuspes отмечены в слое воды ниже скачка
галоклина, тогда как летом — в ХПС (рис. 4).

Рис. 4. Структура популяции Pseudocalanus
acuspes (по численности, экз.·м−3) в разных слоях
воды в юго-восточной части Балтийского моря в апре-
ле 2017 г. (А), июле 2022 г. (Б) и ноябре 2021 г. (В). А,
Б: 1 — от поверхности до верхней границы термоклина;
2 — от поверхности до верхней границы галоклина;
3 — от поверхности до дна. В: 1 — от поверхности
до начала термоклина; 2 — от верхней границы термо-
клина до верхней границы галоклина; 3 — от верхней
границы галоклина до дна
Fig. 4. The structure of Pseudocalanus acuspes pop-
ulation (by abundance, ind.·m⁻³) in different wa-
ter layers in the southeastern Baltic Sea in April
2017 (А), July 2022 (Б), and November 2021 (В). А,
Б: 1, from the surface to the thermocline upper boundary;
2, from the surface to the halocline upper boundary;
3, from the surface to the bottom. В: 1, from the surface
the thermocline upper boundary; 2, from the thermo-
cline upper boundary to the halocline upper boundary;
3, from the halocline upper boundary to the bottom

Структура популяции.Популяция P. acuspes в период исследования была представлена все-
ми стадиями развития — науплиусами, копеподитами и половозрелыми самками и самцами. Вес-
ной в ВКС преобладали науплиусы (83–100 %), доля младших копеподитов не превышала 17 %,
доли старших копеподитов и взрослых особей не превосходили 1 % (рис. 4А). Во всём стол-
бе воды также преобладали науплиусы, составляя от 10 до 100 % всей популяции (в среднем
67 %); доля младших копеподитов варьировала от 5 до 41 % (в среднем 24 %), старших — от 0,2
до 11 % (в среднем 2 %), взрослых особей — от 0,6 до 37 % (в среднем 6 %). Половозрелые
особи были представлены преимущественно самками, которые составляли почти 100 % (самцов
было очень мало). В прибрежной зоне в популяции P. acuspes зарегистрированы исключительно
науплиальные стадии (100 %).

Летом в ВКС преобладали науплиусы, составляя от 85 до 100 % популяции (рис. 4Б). В тер-
моклине при снижении температуры воды доля науплиусов сократилась до 16 %, а доля млад-
ших копеподитов (I–III стадий) достигла 83 % от общего числа особей в популяции. Доля стар-
ших копеподитов и половозрелых особей в этих двух слоях в совокупности не превышала 1 %.
В слое ниже верхней границы галоклина появились старшие копеподиты (IV–V стадий) (в сред-
нем 10,5 %) и половозрелые особи (в среднем 8,5 %), при этом доля младших копеподитов
составляла около 80 %, а доля науплиусов не превышала 1 % общей численности популяции.
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Осенью в ВКС преобладали науплиусы — от 28 до 92 % всей популяции (в среднем
52 %) (рис. 4В). Доля младших копеподитов составила в среднем 33 %, старших копеподитов —
13 %. В данном слое отмечены взрослые особи (около 3 %), чего не было зарегистрировано
в предыдущие сезоны; вероятно, это было обусловлено заглублением термоклина и перемеши-
ванием вод в осенний сезон. В промежуточном слое преобладали копеподитные стадии (млад-
шие копеподиты — 47–86 %, старшие копеподиты — 12–43 % всех особей в популяции), доли
науплиальных стадий и взрослых особей в среднем не превышали 4 %. В слое ниже вершины
галоклина доминировали младшие копеподиты, их доля изменялась от 62 до 74 %; доля старших
копеподитов варьировала от 24 до 38 %, доля науплиусов не превышала 0,3 %, взрослых осо-
бей — 3 %, среди последних абсолютное большинство формировали самки (более 90 %). В при-
брежной зоне преобладали науплиусы, их доля варьировала от 60 до 100 % (в среднем 75 %);
остальную часть популяции составляли младшие копеподиты; старшие копеподиты и взрослые
особи не отмечены.

Выявлено наличие прямой положительной средней связи между общей численностью вида
и придонной солёностью вод ЮВБ по данным трёх сезонов (R = 0,51; p = 0,002; n = 31). Вес-
ной при ещё не прогретом поверхностном слое воды, когда температура на поверхности была
ниже придонной (средняя поверхностная температура +5,2 °C, у дна +6,0 °C), отмечена высокая
положительная прямая корреляция между общей численностью вида и придонной солёностью
(R = 0,70; p = 0,002; n = 15) и температурой придонных вод (R = 0,60; p = 0,009; n = 15). Особен-
ностью вертикального распределения вида было то, что в поверхностном слое воды массово оби-
тали науплиусы. Кроме того, выявлена средняя отрицательная корреляция между численностью
науплиусов и поверхностной температурой воды (R = −0,64; p = 0,005; n = 15). Летом обнаружены
высокая положительная корреляция между численностью старших копеподитов и половозрелых
особей и солёностью вод (R = 0,83; p = 0,021; n = 7) и высокая отрицательная корреляция между
численностью младших копеподитов и температурой воды (R = −0,87; p = 0,011; n = 7). Осе-
нью значимых корреляций между численностью рачков и термохалинными показателями в ВКС
не выявлено. В слое ниже начала галоклина отмечены отрицательная средняя корреляция между
общей численностью всех стадий каляниды и придонной температурой воды (R = −0,54; p = 0,019;
n = 15) и положительная средняя связь между численностью всех стадий и придонной солёностью
(R = 0,48; p = 0,035; n = 15).

Размерный состав.Популяция была представлена разными возрастными стадиями, каждая
из которых имела свои размерные характеристики. Длина тела науплиусов изменялась в преде-
лах 0,18–0,43 мм, причём самые крупные науплиусы обнаружены в весенний период (табл. 1).
Длина младших копеподитов (I–III стадий) варьировала в пределах 0,45–0,70 мм, старших ко-
пеподитов (IV–V стадий) — от 0,88 до 1,38 мм (табл. 1). Длина взрослых половозрелых особей
составляла 1,01–1,63 мм, при этом длина самок была больше, чем самцов (табл. 1), что часто
наблюдается у веслоногих ракообразных. Все возрастные группы, кроме младших копеподитов,
были крупнее весной, чем летом и осенью.

Науплиусы были достоверно мельче летом, чем весной и осенью (F = 32,7; P < 0,001); раз-
меры весенних и осенних науплиусов достоверно не отличались (F = 32,7; P = 0,013). Младшие
копеподиты весной были мельче, чем летом и осенью (F = 34,2; P < 0,001). Размеры старших
копеподитов достоверно отличались во все сезоны; весной особи были самыми крупными, а осе-
нью — самыми мелкими (F = 13,0; P < 0,001). Весной и летом длина самок не отличалась (F = 6,2;
P = 0,35); осенью длина самок была меньше, чем весной (F = 6,2; P = 0,002), но статистически
эти различия были незначимы (F = 6,2; P = 0,098). У самцов достоверных отличий размеров тела
во все сезоны не выявлено (F = 2,5; P = 0,092).
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Таблица 1. Средняя длина и диапазон её изменчивости (в скобках) у разновозрастных особей
Pseudocalanus acuspes (мм) в апреле 2017 г., июле 2022 г. и ноябре 2021 г.
Table 1. Mean body length and its range (in parentheses) in Pseudocalanus acuspes individuals of different
age (mm) in April 2017, July 2022, and November 2021

Стадия Апрель 2017 г. Июль 2022 г. Ноябрь 2021 г.
Науплиусы 0,31 (0,20–0,43) 0,19 (0,15–0,25) 0,28 (0,18–0,38)
Копеподиты I–III 0,61 (0,45–0,78) 0,81 (0,70–0,93) 0,69 (0,50–0,80)
Копеподиты IV–V 1,19 (0,88–1,38) 1,10 (0,95–1,23) 0,95 (0,88–1,05)
Самки 1,36 (1,20–1,63) 1,34 (1,18–1,55) 1,25 (1,03–1,49)
Самцы 1,25 (1,05–1,33) 1,19 (1,01–1,30) 1,24 (1,18–1,46)

ОБСУЖДЕНИЕ
Анализ термохалинных условий в ЮВБ в период нашего исследования позволил выделить

следующие закономерности: температура ниже галоклина в более солёном слое менялась незна-
чительно во все сезоны, её колебания составили менее 1 °C, величи́ны солёности в верхнем слое
воды практически не изменялись. Положение и структура галоклина варьировали в небольших
пределах. В ЮВБ сильная стратификация вод по плотности затрудняет вертикальный водообмен
и препятствует аэрации глубинных вод. В это время температура слоя воды от поверхности до на-
чала скачка плотности (до верхней границы галоклина) преимущественно формировалась за счёт
конвекции и варьировала в широких пределах; температура ниже галоклина во все сезоны была
практически постоянной. Вертикальное распределение солёности летом 2022 г. и осенью 2021 г.
было сходным, а весной 2017 г. отличалось: тогда в придонном слое была зарегистрирована по-
вышенная солёность, до 14 PSU, а в другие сезоны значение не превышало 12 PSU. Выявлен-
ные особенности весеннего сезона 2017 г. обусловлены, вероятно, значительным поступлением
североморских вод в Балтику в 2014–2016 гг. [Naumann et al., 2016]. Большие затоки северо-
морских вод наблюдаются нерегулярно, при этом солёная, более плотная и богатая кислородом
вода распространяется по впадинам Балтийского моря [Matthäus et al., 2006]; это, видимо, и было
зафиксировано весной 2017 г.

ЧисленностьP. acuspes в ЮВБ в период исследований варьировала от 0,01 до 57,9 тыс. экз.·м−3,
причём его доля в общей численности и биомассе зоопланктона составляла 13–29 %, что позво-
лило отнести его к субдоминантным видам зоопланктона ЮВБ. Большинство особей P. acuspes,
особенно старшие копеподиты и взрослые особи, встречались глубже 55 м, в слое воды с по-
вышенной солёностью — ниже начала галоклина, тогда как в прибрежной зоне были отмечены
только единичные науплиусы. Таким образом, в ЮВБ максимальное обилие P. acuspes выявлено
глубже 55 м.

Весной зафиксирована высокая доля ювенильных особей рачков, особенно науплиальных ста-
дий, что свидетельствует об активном размножении популяции в этот период при низкой темпе-
ратуре воды (+4…+7 °C), предпочтительной для аркто-бореального вида P. acuspes. Анализ ко-
личественных данных по другим районам Балтики показал, что максимальные значения его чис-
ленности в Борнхольмском бассейне были зарегистрированы весной — 869 тыс. экз.·м−3 в апреле
2003 г. и 618 тыс. экз.·м−3 в мае 2002 г. [Renz, 2006]. В Гданьском заливе наибольшая численность
рачков также отмечена весной — 11 тыс. экз.·м−3 в марте 2007 г. [Dzierzbicka-Glowacka et al.,
2013]. В ЮВБ в ранневесенний период при колебаниях температуры воды в пределах +4…+7 °C
численность P. acuspes была максимальной и в десятки раз превышала показатели летнего и осен-
него сезонов. Нельзя исключить, что его высокая численность весной 2017 г. стала следствием
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поступления североморских вод в ЮВБ, которое фиксировали в 2014–2016 гг. [Naumann et al.,
2016]. Отмечено увеличение придонной солёности в апреле 2017 г.; оно могло благоприятно по-
влиять на развитие P. acuspes в этом районе, однако не исключено, что с адвекцией вод сюда
могли проникнуть особи из западных районов моря.

Анализ данных о количественном развитии P. acuspes в термохалинных условиях других ак-
ваторий показал следующее. В северной части Тихого океана, в Авачинской бухте, P. acuspes
доминировал во все сезоны 1988–1989 гг., составляя 20–55 % численности копепод, а массо-
вым он был летом и осенью [Samatov, 2001], при колебаниях поверхностной температуры в июле
и августе от +11 до +21 °C [Потапов, 2014] и при изменениях солёности в пределах 1–25 PSU,
достигая максимума при 32 PSU в придонном слое [Лепская и др., 2014]. В Чукотском море оби-
тают четыре вида, относящихся к Pseudocalanus; среди них P. acuspes составляет от 50 до 90 %
биомассы всех видов рода, при этом в областях с температурой воды выше +10 °C его числен-
ность снижается [Ershova et al., 2017]. В Белом море идентифицированы два вида — P. minutus
и P. acuspes [Markhaseva et al., 2012]. Летом температура воды в открытых районах Белого моря
не превышает +15 °C, а в прибрежных районах поднимается до +20 °C, тогда как зимой она сни-
жается до отрицательных величин. При этом в открытом море солёность составляет 28–30 PSU,
а в прибрежных районах существенно меньше — 0–5 PSU [Максимова, Чугайнова, 2014]. В Бе-
лом море максимальная интенсивность размножения P. acuspes отмечена при температуре воды
+9 °C; при её повышении до +12 °C скорость размножения и удельная продукция популяции сни-
жались [Ершова и др., 2016]. Таким образом, P. acuspes обитает в диапазоне солёности 1–30 PSU
и температуре воды от отрицательных величин до +20 °C.

В ЮВБ хорошо выражена стратификация вод. По многолетним данным, в разные сезоны солё-
ность в поверхностном слое обычно составляет 6–8 PSU, температура воды варьирует в пределах
+3…+18 °C. На глубине 55–70 м формируется перманентный галоклин, в придонном слое солё-
ность достигает 9–14 PSU при температуре воды +3,2…+7,0 °C [Дубравин, 2017]. Таким образом,
диапазоны изменений солёности и температуры в ЮВБ соответствуют диапазонам, при которых
обитает и размножается P. acuspes.

В период исследований популяция этого вида была представлена всеми возрастными группа-
ми, включая зрелых самок и самцов. Ранее показано, что в южной части Балтики на протяжении
года формировалось только одно поколение P. acuspes. При этом максимальная численность на-
уплиев была отмечена в марте, копеподитов I стадии — в мае, копеподитов II стадии — в июле,
копеподитов III–IV стадий — в сентябре и октябре; зимующая группа обычно состояла из стар-
ших копеподитов и взрослых особей [Renz, Hirche, 2004]. В ЮВБ, по нашим данным, доля самцов
была крайне мала: весной и летом она не превышала 5 %, осенью возросла до 10 % численности
половозрелой части популяции. Низкая доля самцов может быть обусловлена меньшей продол-
жительностью их жизни: они, в отличие от самок, достигнув половозрелости, перестают питать-
ся [Corkett, McLaren, 1979; Renz, Hirche, 2004]. В западных районах Балтийского моря (Аркон-
ский и Борнхольмский бассейны) соотношение самцов и самок в апреле — июле 2004 г. было
1 : 5 [Renz, Hirche, 2004]. Наличие всех возрастных стадий, включая взрослых особей, позволило
отнести популяцию этого вида в ЮВБ к самовоспроизводящейся. Для более полной характери-
стики сезонного цикла развития и размножения вида в условиях ЮВБ необходимы более частые
сборы материала в течение одного года. В весенний период почти все возрастные группы рачков
были крупнее, чем летом и осенью. У копепод существует значительная сезонная и межгодовая
изменчивость размеров тела, что во многом обусловлено ключевыми факторами среды — темпе-
ратурой воды и обеспеченностью пищей, влияющими на продолжительность прохождения и рост
разных возрастных стадий [Бродский и др., 1983]. Температура воды может детерминировать бо-
лее 90 % изменчивости скорости роста копепод [Huntley, Lopez, 1992]. Вероятно, более крупные
особи в весенний период формируются при низких температурах.
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В ЮВБ размеры половозрелых самок P. acuspes варьировали в пределах 1,03–1,63 мм, сам-
цов — 1,01–1,46 мм. Максимальные размеры особей, 1,05–1,63 мм, зарегистрированы в весен-
ний период при низкой температуре воды во всей водной толще. В летний период в Авачинской
бухте Тихого океана половозрелые P. acuspes достигали 1,45–2,20 мм [Samatov, 2001], в Белом мо-
ре — 0,95–1,81 мм [Markhaseva et al., 2012]. Таким образом, P. acuspes в Балтийском море имел
минимальные размеры в сравнении с размерами представителей этого вида из других районов
Северного полушария.

Распределение P. acuspes по акватории ЮВБ является неравномерным, скопления численно-
сти и биомассы выявлены в открытой части моря глубже 55–65 м, где выражен галоклин. Более
мелкие размеры половозрелых особей в Балтийском море, по сравнению с таковыми в других
районах его ареала, и низкая доля самцов в популяции обусловлены, по-видимому, изолирован-
ностью балтийской популяции от других. Предположительно, аркто-бореальный вид P. acuspes
сохранился в акватории Балтийского моря как элемент холодноводной реликтовой фауны в ре-
зультате геологических ледниковых процессов, происходивших около 10 тыс. лет назад [Renz,
2006]. Гидрологические условия Балтийского моря и особенности экологии арктического вида
P. acuspes способствовали его выживанию в более южных широтах, на краю ареала. Однако выяв-
ленные особенности структуры популяции и мелкие размеры особей позволяют предположить,
что популяция рачков в Балтийском море находится в субоптимальных условиях.

Выводы:
1. В зоопланктоне юго-восточной части Балтийского моря выявлены существенные вариации

численности и биомассы Pseudocalanus acuspes в разные годы и сезоны. Вид формировал
в среднем 17–29 % общей биомассы зоопланктона, что позволило охарактеризовать его
как субдоминантный в планктонном сообществе. Весной 2017 г. количественные показате-
ли P. acuspes были в 4–10 раз выше, чем летом и осенью в последующие годы, что обуслов-
лено, вероятно, повышенной солёностью придонных вод, благоприятной для развития вида
в условиях Балтийского моря.

2. В ЮВБ максимальные численности P. acuspes отмечены на северо-восточном склоне Гдань-
ской впадины, при этом в прибрежной зоне вид был малочислен и представлен младшими
ювенильными стадиями. Анализ вертикального распределения P. acuspes показал, что весной
и осенью его максимальная численность и биомасса наблюдались глубже верхней границы
галоклина (глубже 55 м), тогда как летом — в холодном промежуточном слое. Выявлено на-
личие прямой положительной средней связи между общей численностью вида и придонной
солёностью вод ЮВБ.

3. Популяция P. acuspes в ЮВБ была представлена всеми возрастными стадиями — науплиуса-
ми, копеподитами и половозрелыми особями. В весенний период отмечена максимальная до-
ля науплиусов (в среднем 70 %), что указывает на размножение вида при низкой температуре
воды, предпочтительной для аркто-бореальных видов копепод. В другие сезоны в популяции
преобладали копеподиты, преимущественно младшие стадии; осенью увеличилась доля стар-
ших возрастных групп. Половозрелые особи были представлены в основном самками, доля
самцов была низкой.

4. Размеры половозрелых особей P. acuspes варьировали в пределах 1,01–1,63 мм, что меньше,
чем в других акваториях Северного полушария.
Работа выполнена в рамках государственного задания Минобрнауки России для ИО РАН (тема
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SOME FEATURES OF DISTRIBUTION AND POPULATION STRUCTURE
OF PSEUDOCALANUS ACUSPES (GIESBRECHT, 1881) (COPEPODA, CRUSTACEA)

IN THE SOUTHEASTERN BALTIC SEA

Ju. Polunina1, D. Kazakova1,2, and A. Kondrashov1

1Shirshov Institute of Oceanology of RAS, Moscow, Russian Federation
2Immanuel Kant Baltic Federal University, Kaliningrad, Russian Federation

E-mail: jul_polunina@mail.ru

Based on plankton samples collected in the southeastern Baltic Sea (SEB) during research cruises
of the Shirshov Institute of Oceanology of RAS, the occurrence, spatial distribution, and size
and age structure of the key copepod species, Pseudocalanus acuspes, were studied. The current state
of the P. acuspes population in the SEB remains insufficiently described. Sampling was carried out
with a WP2 plankton net (Ø = 56 cm, mesh size of 100 µm) in different seasons by vertical stratified
haul method. The size and age structure of the P. acuspes population was evaluated under microscopes,
and specimens were measured from the anterior margin of the cephalothorax to the tip of the caudal
rami. Quantitative indicators, especially abundance, were 10-fold higher in the early spring than in sum-
mer and autumn. There was a direct positive correlation between the species abundance and salinity
of the bottom water layer in the SEB. On the slope of Gdansk Deep, the highest abundance and biomass
of this crustacean were noted, while in the coastal zone (down to a depth of 30 m), the species was
practically not found, with the exception of single nauplii. Features of the vertical distribution were
revealed: in spring and autumn, abundance and biomass of P. acuspes were the highest in a water
layer below the halocline upper boundary, whereas in summer, in a cold intermediate layer. In differ-
ent years and seasons, its population was represented by all developmental stages: juveniles (nauplii
and copepodites) and adult individuals, mainly females. The proportion of nauplii was the highest
in early spring (70% on average). It indicates active reproduction during this season, at water tem-
perature of +4…+7 °C preferred by this arctic species. The size of adult individuals ranged 1.03
to 1.63 mm, and P. acuspeswere smaller than copepods of other reported populations inhabiting various
areas of the World Ocean.
Keywords: Pseudocalanus, abundance, biomass, population structure, zooplankton, southeastern
Baltic Sea
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Методами молекулярно-генетического и многомерного морфометрического анализа исследо-
вана инвазийная популяция двустворчатого моллюска рода Anadara, обитающая в Керчен-
ском проливе Азовского моря. Моллюски этого рода являются весьма успешными вселенца-
ми в Азово-Черноморском бассейне, оказывая значительное влияние на местные биоценозы,
что определяет актуальность исследования. Задачей работы было уточнить видовую принад-
лежность и проанализировать генетический и фенотипический полиморфизм анадары в Кер-
ченском проливе в контексте её адаптивных возможностей и инвазионного успеха. Подтвержде-
на принадлежность исследованной популяции к виду Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906).
Для представителей этой популяции изучена изменчивость 6 морфометрических признаков ра-
ковины и полиморфизм фрагмента гена цитохромоксидазы I. Генетическое разнообразие в ис-
следуемой выборке оказалось не ниже, чем в некоторых нативных популяциях анадары. Ана-
лиз морфологической изменчивости даёт основания полагать, что в индивидуальном развитии
особей рассматриваемой популяции A. kagoshimensis имеет место несколько каналов онтоге-
неза. Высказано предположение, что это обстоятельство способствовало адаптивному успеху
анадары в Азово-Черноморском бассейне.
Ключевые слова: Anadara kagoshimensis, цитохромоксидаза I, Чёрное море, Керченский
пролив, чужеродный вид, адаптация, генетическое разнообразие

Со второй половины XX в. Средиземноморский бассейн, к которому принадлежат Азовское
и Чёрное моря, является ареной массового распространения чужеродных видов моллюсков. Зна-
чительную их часть составляют так называемые лессепсианские мигранты, проникшие в Среди-
земноморье с юго-востока через Суэцкий канал. Видное место в этой категории занимает анадара
Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) — крупный двустворчатый моллюск семейства Arcidae
Lamarck, 1809, оказавший в ходе освоения бассейна существенное воздействие на сообщества
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бентали морского шельфа. Этот вид внесён в список 100 наиболее опасных инвазийных видов
Средиземноморского бассейна [Streftaris, Zenetos, 2006] и акватории России [Солдатов и др.,
2018]. Он упоминается в одном ряду с такими успешными вселенцами, как рапана Rapana venosa
(Valenciennes, 1846), гигантская устрица Magallana gigas (Thunberg, 1793) и песчаная мия Mya
arenaria Linnaeus, 1758 [Орленко, 1994; Переладов, 2013; Streftaris, Zenetos, 2006].

Современная область инвазии анадары включает Средиземное, Мраморное, Чёрное и Азов-
ское моря (акватории Болгарии, Румынии, Украины, России, Грузии и Турции), а также атлан-
тическое побережье Испании и Франции [Bañón et al., 2015]. Её вселение из Индо-Пацифики
в водоёмы-реципиенты обычно связывают с многократным непреднамеренным заносом свобод-
но плавающих личинок в балластных водах судов. Впервые за пределами нативного ареала
моллюск был отмечен в 1968 г. в Чёрном море [Киселёва, 1992], а всего год спустя его об-
наружили в Адриатическом море [Ghisotti, 1973]. Первоначально находки были идентифици-
рованы как Scapharca cfr. cornea (Reeve, 1844) [accepted name Anadara cornea (Reeve, 1844)],
Scapharca inaequivalvis (Bruguière, 1789) [accepted name Anadara inaequivalvis (Bruguière, 1789)]
и Cunearca cornea-inaequivalvis [accepted name Anadara inaequivalvis (Bruguière, 1789)] [Иванов,
1991; Киселёва, 1992; Ghisotti, 1973; Ghisotti, Rinaldi, 1976; Gomoiu, 1984]. Согласно резуль-
татам генетического анализа [Krapal et al., 2014; Lee, Kim, 2003; Tanaka, Aranishi, 2014], мол-
люсков, регистрируемых в акваториях Европы под этими видовыми названиями, следует отне-
сти к A. kagoshimensis. Однако В. В. Анистратенко с соавторами [Anistratenko et al., 2014], изу-
чавшие конхологическую изменчивость азово-черноморских анадар, пришли к выводу, что ха-
рактер и границы этой изменчивости соответствуют таковым у A. inaequivalvis из типового
местообитания — Коромандельского берега Индии.

Благодаря различным адаптациям, прежде всего к гипоксическим условиям среды, и широ-
кой экологической пластичности анадара способна заселять высокоэвтрофированные акватории,
при этом она встречается в значительном диапазоне солёности [Анистратенко, Халиман, 2006].
Образуя поселения с высокой численностью и биомассой, она выступает как вид-эдификатор,
создавая ядро консорции [Бондарев, 2020]. Уже к 2013 г. на некоторых участках Керченского
пролива анадара стала одним из самых массовых видов зообентоса [Ревков, 2016]. Между тем
в ходе конкуренции за субстрат A. kagoshimensis способна эффективно вытеснять аборигенные
виды, прежде всего представителей рода Cerastoderma Poli, 1795 [Анистратенко, Халиман, 2006;
Öztürk, 2021]. Известно также, что в Азово-Черноморском бассейне этот вид обладает высокой
морфологической изменчивостью как раковины, так и мягкого тела [Финогенова и др., 2012;
Anistratenko et al., 2014].

Задачами настоящей работы стали уточнение видовой принадлежности и анализ гене-
тического и фенотипического полиморфизма этого массового моллюска-вселенца в Азово-
Черноморском бассейне в контексте его адаптивных возможностей и инвазионного успеха.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Для проведения молекулярно-генетического анализа в 2018 г. в Керченском проли-

ве было собрано 15 половозрелых особей анадары длиной от 37 до 41 мм. Сразу по-
сле доставки живых моллюсков в лабораторию их извлекали из раковин, затем брали про-
бы из тканей ноги, которые фиксировали в 96%-ном этаноле. Тотальную ДНК выделя-
ли при помощи набора innuPREP DNA Mini Kit (Analytik Jena, Германия). Амплифика-
цию фрагмента митохондриального гена первой субъединицы цитохромоксидазы (COI), дли-
ной приблизительно 630 пар нуклеотидов (п. н.), проводили с использованием праймеров
COI-4L (прямой) 5’-GGTGTGTGTTTAAGATTTCACA-3’ [Lee, Kim, 2003] и HCO2198 (об-
ратный) 5’-TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA-3’ [Folmer et al., 1994]. В качестве
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амплификационных смесей использовали готовые лиофилизированные реакционные сме-
си (мастер-миксы), предназначенные для проведения амплификации ДНК, в объёме 20 мкл.
Мастер-миксы содержали все необходимые для проведения отдельной реакции компоненты,
включая ингибированную для «горячего старта» Taq ДНК-полимеразу, дезоксирибонуклеоти-
ды и краску для электрофореза (производитель — ООО «Научно-производственная фирма
“Генлаб”», Москва). Полимеразную цепную реакцию проводили согласно протоколу: +94 °C —
2 мин 30 с; 35 циклов (+94 °C — 30 с, +58 °C — 1 мин, +72 °C — 1 мин, +72 °C —
10 мин). ПЦР-продукты секвенировали на базе ЗАО «Евроген» (Москва) в прямом и обратном
направлениях. Полученные нами гаплотипы депонированы в международной базе данных NCBI
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/) под номерами MK992370 – MK992374.

Нуклеотидные последовательности просматривали с помощью программы MEGA6 [Tamura
et al., 2013]. Для сравнения полученных нами последовательностей с последовательностями,
имеющимися в базе данных NCBI [2025], применяли программу BLAST [Johnson et al., 2008].
Расчёты параметров генетической изменчивости и тесты на нейтральность [Fu, 1997; Tajima,
1989] проводили с использованием программного пакета DNASP 5.10 [Librado, Rozas, 2009]
и Arlequin ver 3.1 [Excoffier, Lischer, 2010].

Построение медианной сети гаплотипов COI выполняли в программе Network v. 10.2.0.0, ис-
пользуя алгоритм median joining [Bandelt et al., 1999]. В ходе анализа дополнительно применяли
следующие нуклеотидные последовательности A. kagoshimensis из NCBI: MF426975 – MF426984,
KM267562 – KM267563, KT266828, ON716108, AB854409 – AB854417, AB854403 – AB854408,
AB854359 – AB854402, KF417435 – KF417440, KJ490940, KJ490941. Для построения медианной
сети все нуклеотидные последовательности были укорочены до 450 п. н. в соответствии с наи-
меньшей длиной фрагментов, представленных в международной базе для других инвазийных
популяций.

Для анализа морфологической изменчивости у тех же 15 моллюсков, что были использованы
для генетического анализа, измеряли 6 признаков (рис. 1, табл. 1).

Рис. 1. Схема промеров особей Anadara kagoshimensis: L — длина раковины; H — высота раковины;
D — ширина раковины; lz — длина лигамента; hz — ширина лигамента; lv — ширина макушки
раковины
Fig. 1. Scheme of measurements of Anadara kagoshimensis specimens: L, shell length; H, shell height;
D, shell width; lz, ligament length; hz, ligament width; lv, width of the top of the shell
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Таблица 1. Абсолютные значения промеров признаков 15 особей Anadara kagoshimensis
Table 1. Absolute values of measurements of the characters for 15 Anadara kagoshimensis individuals

Номер особи Промеры, мм
L H D lz hz lv

1 41 33 28 25 4 13
2 41 32 27 21 4 9
3 40 31 28 21 5 11
4 39 32 27 23 4 11
5 40 31 26,5 20 5 9
6 38 28 26 21 4 12
7 34 28 25 17 5 10
8 40 31 26 19 5 12
9 39 31 27 20 5 11
10 38 31 27 18 4 10
11 37 29 25 19 4 11
12 39 32 28,5 23 5 13
13 37 31 24 20 4 10
14 37 30 25 19 4 12
15 38 32 27 18 5 9

Примечание: обозначения признаков — как на рис. 1.
Note: designation of the characters is the same as in Fig. 1.

Кластерный анализ и анализ главных компонент (далее — АГК) выполнены средствами ста-
тистического пакета NTSYS 2.02k [Rohlf, 1998]; канонический дискриминантный анализ, вклю-
чая определение вероятности принадлежности особи к группам, выделенным в результате кла-
стерного анализа, — средствами пакета Statistica 6. Априорную вероятность отнесения к группе
принимали пропорциональной объёму группы. В расчётах использовали индексы отношения аб-
солютных значений промеров к длине раковины (L). По стандартизованным значениям индексов
вычисляли квадраты многомерных расстояний Евклида (E²) между особями для оценки отноше-
ний сходства и различий. Кластерный анализ матриц морфологических дистанций проводили
методом полной связи (complete linkage). В АГК собственные векторы рассчитывали по корреля-
ционной матрице. Длина вектора принималась равной 1. При построении графиков, иллюстриру-
ющих результаты АГК, наряду с традиционным (распределение особей в координатах ГК1 и ГК2)
применён подход, известный под названием метода онтогенетических каналов [Мина, 2001; Ми-
на и др., 2010; Mina et al., 1996]. Его использование при анализе морфологического разнооб-
разия экологических форм крупных африканских усачей комплекса Barbus intermedius (sensu
Banister, 1973) [Banister, 1973] и алтайских османов рода Oreoleuciscus Warpachowski, 1889 про-
демонстрировало, что каждой экологической форме изучаемых групп рыб соответствует свой
онтогенетический канал [Мина, 2001; Мироновский и др., 2014; Mina et al., 1996]. Позже бы-
ла показана справедливость обратного: выявление обособленных каналов в популяционном он-
тогенезе может свидетельствовать о высокой экологической пластичности данной популяции,
ведущей к появлению морфо-экологических форм [Дгебуадзе и др., 2017, 2020; Мироновский
и др., 2019].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Генетическое разнообразие. В выборке из 15 проанализированных особей анадары Кер-

ченского пролива для фрагмента гена COI длиной 450 п. н. выявлено 5 гаплотипов, различа-
ющихся на 1–2 нуклеотидные замены, что отвечает уровню различий 0,22 и 0,44 % соответ-
ственно (рис. 2). Более половины особей исследованной выборки (8 экз., или 53,3 %) оказались

Marine Biological Journal 2025 Vol. 10 No. 3



84
Е. Е. Слынько, В. И. Рябушко, А. В. Кожара, И. С. Ворошилова,

А. Ю. Слынько, А. С. Баймухамбетова, В. Ш. Пашаев, А. Н. Мироновский

носителями гаплотипа H1 (табл. 2); остальные гаплотипы были представлены 1–3 экз. Обнару-
женные нами варианты нуклеотидных последовательностей идентичны таковым из популяций
акваторий Японии и Южной Кореи. Два гаплотипа, H3 и H4, фиксируются нами впервые (рис. 2,
табл. 2).

Таблица 2. Обозначения гаплотипов и номера нуклеотидных последовательностей в NCBI
Table 2. Haplotype designations and nucleotide sequence numbers in NCBI

Гаплотип Номер в NCBI Номера нуклеотидных последовательностей из международной
базы данных NCBI, идентичных таковым в нашей работе

H1 MK992371 AB854359, AB854381, AB854396, AB854379, AB854369
H2 MK992370 AB854408
H3 MK992373 −
H4 MK992372 −
H5 MK992374 AB854406, AB854370, AB854360

Рис. 2. Медианная сеть гаплотипов фрагмента гена COI (450 пар нуклеотидов)Anadara kagoshimensis.
Если число мутационных замен между гаплотипами больше 1, это указано над отрезком, соединяю-
щим гаплотипы. Диаметр круга, обозначающего гаплотип, пропорционален частоте его встречаемо-
сти. Чёрными точками обозначены медианные векторы — ещё не обнаруженные или исчезнувшие
варианты последовательностей
Fig. 2. Median haplotype network of the COI gene fragment (450 base pairs) of Anadara kagoshimensis.
If the number of mutational substitutions between haplotypes exceeds 1, it is indicated above the segment
connecting the haplotypes. The diameter of the circle denoting the haplotype is proportional to its frequency
of occurrence. Black dots indicate median vectors – not yet discovered or disappeared sequence variants
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Нуклеотидное разнообразие, число гаплотипов и нуклеотидных замен в нашей выборке
несколько меньше, тогда как значения гаплотипического разнообразия не ниже, чем в некоторых
выборках из нативных популяций (табл. 3).

Таблица 3. Показатели генетического разнообразия фрагмента митохондриального гена COI в ин-
вазийной популяции Anadara kagoshimensis Керченского пролива (Азово-Черноморский бассейн)
и в выборках из нативного ареала
Table 3. Indices of genetic diversity of the mitochondrial COI gene fragment in the invasive population
of Anadara kagoshimensis of the Kerch Strait (Azov–Black Sea basin) and in samples from its native area

Популяция n h Hd π (%) Ns
Керченский пролив (Азово-
Черноморский бассейн) 15 5 0,71 ± 0,11 0,16 ± 0,04 4

Жёлтое море* 20 6 0,45 ± 0,14 0,19 ± 0,15 9
Акватория Японии*,
min/max (8 выборок) 14/36 7/15 0,65 ± 0,09 /

0,93 ± 0,02
0,22 ± 0,16 /
0,59 ± 0,36 7/17

Примечание: n — число изученных экземпляров; h — число гаплотипов; Hd — гаплотипическое разнообра-
зие; π — нуклеотидное разнообразие; Ns — число нуклеотидных замен между последовательностями особей
в исследуемых популяциях. * — данные из [Tanaka, Aranishi, 2014].
Note: n, number of studied specimens; h, number of haplotypes; Hd, haplotypic diversity; π, nucleotide diversity;
Ns, number of nucleotide substitutions between the sequences of individuals in the studied populations. *, data
from [Tanaka, Aranishi, 2014].

Значения тестов на нейтральность отрицательны, при этом их отличия от теоретически ожи-
даемых значений несущественны (p > 0,02).

Морфологическая изменчивость. На дендрограмме, отражающей фенетические отноше-
ния особей анадары по совокупности рассматриваемых признаков, провизорно можно выделить
четыре кластера — А, Б, В и Г (рис. 3).

Рис. 3. Дендрограмма сходства осо-
бей Anadara kagoshimensis Керченского
пролива по совокупности морфологиче-
ских признаков; 1–15 — номера особей;
А–Г — обозначения кластеров; E² —
расстояние Евклида в квадрате
Fig. 3. A dendrogram of the similar-
ity of Anadara kagoshimensis individuals
of the Kerch Strait according to the set
of morphological characters; 1–15, num-
bers of individuals; А–Г, designations
of clusters; E², squared Euclidean distance

Эти предварительно выявленные группы были подвергнуты дискриминантному анализу. Его
результаты продемонстрировали, что в координатах первых двух дискриминантных функций осо-
би групп, соответствующих четырём кластерам дендрограммы на рис. 3, отчётливо между собой
разобщены (рис. 4).

Расчёты показали, что апостериорная (то есть с учётом вычисленных значений дискриминант-
ных функций) вероятность принадлежности каждой исследуемой особи к группе, соответству-
ющей одному из кластеров дендрограммы на рис. 3, стремится к 1, а вероятность ошибочной
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классификации любой особи существенно ниже принимаемого в большинстве биологических
исследований уровня значимости p = 0,05 (а в подавляющем большинстве случаев и уровня
p = 0,01) (табл. 4).

Рис. 4. Распределение особей Anadara kagoshimensis Керченского пролива в координатах пер-
вой (Дф_1) и второй (Дф_2) дискриминантных функций. Нумерация особей и обозначения групп —
как на рис. 3
Fig. 4. Distribution of Anadara kagoshimensis individuals of the Kerch Strait in coordinates
of the first (Дф_1) and second (Дф_2) discriminant functions. Numbering of individuals and group
designations are the same as in Fig. 3

Таблица 4. Апостериорная вероятность отнесения особей Anadara kagoshimensis к одному
из кластеров дендрограммы (см. рис. 3)
Table 4. Posterior probability of assigning Anadara kagoshimensis individuals to one of the dendrogram
clusters (see Fig. 3)

Особь группы Группа А Группа Б Группа В Группа Г
А(7) p > 0,999 p < 0,001 p < 0,001 p < 0,001

А(10) p > 0,999 p < 0,001 p < 0,001 p < 0,001
А(12) p > 0,990 p < 0,001 p < 0,001 p = 0,003
А(15) p > 0,999 p < 0,001 p < 0,001 p < 0,001
Б(1) p < 0,001 p > 0,999 p < 0,001 p < 0,001
Б(4) p < 0,001 p > 0,999 p < 0,001 p < 0,001

Б(13) p < 0,001 p > 0,999 p < 0,001 p < 0,001
В(2) p < 0,001 p < 0,001 p > 0,999 p < 0,001
В(5) p < 0,001 p < 0,001 p > 0,999 p < 0,001
Г(3) p < 0,001 p < 0,001 p < 0,001 p > 0,999
Г(8) p < 0,001 p < 0,001 p < 0,001 p > 0,999
Г(9) p = 0,005 p < 0,001 p < 0,001 p > 0,990
Г(11) p < 0,001 p < 0,001 p < 0,001 p > 0,999
Г(14) p = 0,013 p < 0,001 p < 0,001 p > 0,990
Г(6) p < 0,001 p < 0,001 p < 0,001 p > 0,999

Примечание: литерами обозначены группы, соответствующие кластерам дендрограммы; цифрами
в скобках — номера особей.
Note: the letters indicate the groups corresponding to the dendrogram clusters; the digits in parentheses
are the numbers of the individuals.
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Изложенное выше даёт весомые основания полагать, что разделение 15 особей анадары
на 4 морфологически обособленные группы — это не случайность, но объективное отражение
морфологической неоднородности популяции.

Результаты анализа изменчивости изучаемых особей методом главных компонент
соответствуют описанным выше (рис. 5, табл. 5).

Рис. 5. Распределение особей Anadara kagoshimensis Керченского пролива в координатах главных
компонент: а — анализ главных компонент 15 особей кластеров А, Б, В и Г; б — анализ главных
компонент 9 особей кластеров Б и Г. Нумерация особей и обозначения групп — как на рис. 2 и 3
Fig. 5. Distribution of Anadara kagoshimensis individuals of the Kerch Strait in coordinates of the princi-
pal components: а, principal component analysis of 15 individuals of clusters А, Б, В, and Г; б, principal
component analysis of 9 individuals of clusters Б and Г. Numbering of individuals and group designations
are the same as in Figs 2 and 3

Таблица 5. Собственные значения главных компонент и факторные нагрузки признаков в анализе
главных компонент изменчивости Anadara kagoshimensis Керченского пролива
Table 5. Eigenvalues of the principal components and factor loadings of characters in principal component
analysis of variability of Anadara kagoshimensis of the Kerch Strait

Признак Рис. 5а (15 особей) Рис. 5б (9 особей)
ГК1 ГК2 ГК1 ГК2

H 0,442 0,116 0,207 0,745
D 0,607 0,301 0,175 −0,373
lz −0,215 0,670 0,647 0,062
hz 0,625 −0,157 −0,658 −0,033
lv 0,014 0,650 0,274 −0,549
λ 1,77 1,63 2,01 1,41

% объяснённой
дисперсии 35,30 32,61 40,16 28,3

Примечание: λ — собственные значения главных компонент. Прочие обозначения — как на рис. 3–5.
Note: λ, eigenvalues of the principal components. Other designations are the same as in Figs 3–5.
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Анализ 15 особей четырёх выделенных ранее кластеров выявил обособленность от прочих
4 особей кластераА и 2 особей кластераВ (рис. 5а). Распределения особей кластеровБ и Гмежду
собой перекрываются (см. рис. 5а). Примем, однако, во внимание, что при неполном разделении
нескольких совокупностей (групп) в координатах главных компонент особи неразделившихся
групп могут обособиться на следующем шаге анализа, когда из рассмотрения будут исключены
уже обособившиеся группы. Исключим из рассмотрения 4 особей кластера А и 2 особей класте-
ра В и повторим АГК для 9 особей кластеров Б и Г. Очевидно, что кластеры Б и Г отчётливо
разобщены (рис. 5б).

Тот факт, что при использовании дискриминантного анализа оказалось достаточно одного
цикла расчётов для разделения 15 исследуемых особей на 4 кластера и одного графика для визу-
ализации результатов, тогда как в АГК циклов и графиков потребовалось два, вполне понятен, ес-
ли учесть, что ГК1, ГК2… — это оси наибольшей дисперсии между всеми особями изучаемой вы-
борки, без априорного разбиения на группы, а дискриминантные функции Дф_1, Дф_2… — оси
наибольших различий между центроидами уже заданных групп, предварительно выявленных
кластерным анализом.

Для дальнейшего изложения важно отметить, что два обособленных кластера чётко отделяют-
ся, каждый по одной из двух главных компонент: кластер А — по ГК1, кластер В — по ГК2 (см.
рис. 5а); при этом распределения кластеровБ и Г перекрываются и по ГК1, и по ГК2 (см. рис. 5б).
Отчётливое и однозначное разделение имеет место только по сочетанию двух первых главных
компонент — ГК1 и ГК2 (см. рис. 5б).

Итак, в пространстве рассматриваемых признаков исследуемые особи образуют 4 хорошо
дифференцируемые группы. Такая неоднородность может интерпретироваться различно, отра-
жая разные ситуации. Одна из них — это изменение морфологических пропорций по мере роста
вследствие онтогенетической аллометрии. В этом случае расстояния между кластерами в той или
иной степени отражают различия особей разных размерных групп. Положительная аллометрия,
в частности, выявлена для зависимости высоты раковины анадары и её ширины (выпуклости)
от длины — H = 0,730 × L1,037 ± 0,0184 и D = 0,473 × L1,103 ± 0,022 соответственно [Жаворонкова, Зо-
лотницкий, 2014]. Несмотря на сравнительно небольшой разброс линейных размеров моллюсков
в нашей выборке, такая гипотеза требует проверки.

Другая возможная ситуация — это наличие в онтогенезе особей исследуемой популяции
анадары эпигенетически детерминированных каналов (креодов), которые служат аттракторами
для траекторий индивидуального развития и реализуются в фенотипе в виде морфологически
различимых групп особей. Каждому креоду соответствует отдельный кластер.

Различить эти две принципиально разные ситуации позволяет так называемый метод онтоге-
нетических каналов, когда на графиках по оси ординат (Y) откладывают значения одной из глав-
ных компонент, которые отражают морфологию особей, а по оси абсцисс (X) — абсолютные
размеры особей (в нашем случае это длина раковины L в мм) [Mina et al., 1996]. Такой под-
ход позволяет оценить соотношение различий, обусловленных аллометрическим ростом, и раз-
личий, связанных с полиморфизмом. Другими словами, даёт возможность отделить различия
размерных групп в единой, мономорфной популяции от различий морфологических субъединиц
полиморфной популяции. Результаты такого подхода приведены на рис. 6.

Распределение особей кластера А по оси ординат (ГК1) отчётливо отделено от распределе-
ния особей прочих трёх кластеров, то есть каждая особь кластера А морфологически отличается
от всех одноразмерных особей других кластеров выборки (рис. 6а).

Из вышеизложенного следует, что наблюдаемое обособление 4 особей кластера А нельзя объ-
яснить разницей размеров: это не аллометрия, но свидетельство морфологической подразделён-
ности популяции. Участок, выделенный на рис. 6а затенением, в исследованиях данной тематики
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принято рассматривать как онтогенетический канал, то есть двумерную проекцию области мно-
гомерного пространства признаков, где располагаются индивидуальные онтогенетические траек-
тории [Мина, 2001; Mina et al., 1996]. Таким образом, можно вполне обоснованно предположить,
что развитие особей кластера А идёт в отдельном онтогенетическом канале (см. рис. 6а).

Рис. 6. Онтогенетические каналы особей Anadara kagoshimensis Керченского пролива: а — особей
кластера А, ГК1 по результатам анализа главных компонент (АГК) изменчивости 15 особей исследуе-
мой выборки; б— особей кластера В, ГК2 по результатам АГК изменчивости 15 особей исследуемой
выборки; в — особей кластеров Б и Г, ГК1 по результатам АГК изменчивости 9 особей кластеров
Б и Г; г — особей кластеров Б и Г, ГК2 по результатам АГК изменчивости 9 особей кластеров Б
и Г. Нумерация особей и обозначения групп — как на рис. 2–4
Fig. 6. Ontogenetic channels ofAnadara kagoshimensis individuals of the Kerch Strait: а, individuals of clus-
ter А, ГК1 to the principal component analysis (PCA) of variability of 15 individuals of the studied sample;
б, individuals of cluster В, ГК2 to the PCA of variability of 15 individuals of the studied sample; в, indi-
viduals of clusters Б and Г, ГК1 to the PCA of variability of 9 individuals of clusters Б and Г; г, individ-
uals of clusters Б and Г, ГК2 to the PCA of variability of 9 individuals of clusters Б and Г. Numbering
of individuals and group designations are the same as in Figs 2–4

По оси ординат (здесь это уже не ГК1, а ГК2 15 особей) от всех одноразмерных отличаются
и 2 моллюска кластера В (см. рис. 6б). Короткий размерный ряд и небольшое количество особей
пока не позволяют достаточно уверенно говорить о самостоятельном онтогенетическом канале,
но и влиянием аллометрии фенетическую обособленность этой группы однозначно объяснить
едва ли можно.

На рис. 6в и 6г по осям ординат отложены значения ГК1 и ГК2 уже АГК не всех 15 иссле-
дуемых особей, а только 9 особей кластеров Б и Г. Очевидно, что распределения сравниваемых
групп слегка перекрываются, и, несмотря на практически полное совпадение размерных рядов,
мы бы ошибочно пришли к выводу о всего лишь тенденции к обособлению рассматриваемых
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каналов. Избежать ошибки помогает график на рис. 5б, где кластеры Б и Г отчётливо, с выра-
женным хиатусом дифференцируются по сочетанию ГК1 и ГК2. Таким образом, речь не о тен-
денции, но о полном разделении онтогенетических траекторий данных групп в многомерном
пространстве исходных признаков.

Резюмируем результаты анализа морфологической изменчивости:
1. Многомерный анализ изменчивости исследуемых особей показывает, что изучаемая популя-

ция неоднородна и разделяется на несколько отчётливо обособленных групп по совокупности
рассмотренных признаков.

2. Анализ соотношения морфологических различий особей выявленных групп и различий
их абсолютных размеров не даёт оснований для вывода, что выявленные различия имеют
аллометрический характер.

3. Вышесказанное даёт весомые основания полагать, что в индивидуальном развитии осо-
бей изучаемой популяции A. kagoshimensis имеет место несколько каналов онтогенеза.
В данный момент о наличии таких каналов можно говорить на уровне гипотезы, под-
тверждение которой требует дальнейших исследований с привлечением дополнительного
материала.

ОБСУЖДЕНИЕ
Представленные результаты чётко указывают на то, что все проанализированные особи отно-

сятся к одному виду, известному как из нативного ареала (Индо-Пацифика), так и из области ин-
вазии (акватории Испании, Италии и Румынии). Снижение генетического разнообразия не столь
значительно, как, например, в случае с рапаной и гигантской устрицей [Слынько и др., 2018;
Chandler et al., 2008]. В Азово-Черноморском бассейне эти инвазивные виды моллюсков (анада-
ра, рапана и гигантская устрица) имеют сходное происхождение (Индо-Пацифический регион),
хотя сценарии их расселения различны.

В случае с гигантской устрицей происходила преднамеренная интродукция из Японско-
го моря и европейских устричных питомников [Слынько и др., 2018]. Низкое генетиче-
ское разнообразие устрицы может быть связано как с интенсивным инбридингом в усло-
виях марикультуры, так и с невысоким генетическим разнообразием донорных популя-
ций. Причиной низкого генетического разнообразия, наблюдаемого в популяциях рапаны,
мог быть эффект основателя при отсутствии повторных инвазий. Вероятно, как и предпола-
гал М. В. Переладов [2013], имеет место высокая смертность как взрослых особей, прикреп-
ляющихся к поверхности днищ судов, так и личинок в балластных водах при длительной
транспортировке.

Более высокое генетическое разнообразие в инвазийных популяциях анадары связано с тем,
что как в Атлантике, так и в Средиземноморском бассейне они перманентно пополняются осо-
бями из нативного ареала вследствие значительно возросшего судового грузооборота со страна-
ми Индокитая [Ulman et al., 2017; Zenetos et al., 2010]. Удивителен тот факт, что в Керченском
проливе отсутствуют гаплотипы, которые наиболее часто встречаются в популяциях из аквато-
рий Испании, Италии и Румынии. В то же время присутствуют гаплотипы, идентичные таковым
из нативного ареала, но отсутствующие в перечисленных выше европейских популяциях. Отно-
сительно большое число гаплотипов (13) в Чёрном море (5 в Керченском проливе, 8 в аквато-
рии Румынии) может быть связано с отсутствием эффектов основателя и бутылочного горлышка
в ходе инвазии. Полученные данные позволяют предположить, что в случае анадары мы наблюда-
ем многократную экспансию [Wilson et al., 2009]. Однако с использованием тестов Тадзимы (D)
и Фу (Fs) на нашем материале эту гипотезу проверить невозможно, так как показатели тестов
статистически незначимы.
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В большинстве работ по экологии анадары Чёрного моря отмечены значительная устойчи-
вость и даже процветание популяций этого моллюска [Анистратенко, Халиман, 2006; Золотарёв,
Золотарёв, 1987; Иванов, 1991; Ревков, 2016; Ревков, Щербань, 2017]. Анадара в ареале инвазии
демонстрирует широкий спектр солёностных, дыхательных и трофических адаптаций. Возника-
ет закономерный вопрос: чем же обеспечивается её адаптационный успех? Ранее в литературе
уже был отмечен высокий уровень морфологической дивергенции популяций этого вида в северо-
западной части Чёрного моря [Финогенова и др., 2012]. В этом случае, согласно классическим
представлениям И. И. Шмальгаузена [1982] и А. П. Расницына [1987], должны формировать-
ся множественные устойчивые каналы онтогенетического развития, выступающие как аттракто-
ры и приводящие к выраженной морфологической дифференциации на дефинитивных стади-
ях. По всей видимости, именно эту картину мы наблюдаем при анализе морфологической из-
менчивости анадары Керченского пролива Азовского моря. Аналогичный паттерн подразделён-
ности по морфометрическим признакам недавно был выявлен у анадары Чёрного и Азовского
морей [Mirzoeva, Zhukov, 2021]. Кластеры, полученные после исключения размерной изменчи-
вости, авторы интерпретировали как экоморфотипы, образование которых способствует более
успешной адаптации моллюсков к гетерогенной среде. По-видимому, несмотря на использова-
ние разной терминологии, речь идёт об одном и том же явлении — о внутрипопуляционной ди-
вергенции, связанной с разнообразием осваиваемых анадарой биотопов. Полученные результа-
ты изучения морфологической изменчивости анадары, очевидно, являются предварительными
и требуют дальнейших исследований.

Заключение.На основании анализа нуклеотидных последовательностей фрагмента гена COI
мтДНК удалось подтвердить, что в акватории Азовского моря, а именно в Керченском проливе,
обитает Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906), происходящая из морей Тихоокеанского бас-
сейна. Вполне вероятно, что мы наблюдаем неоднократную экспансию с классическим антропо-
генным типом расселения. Успех вселения, скорее всего, отчасти связан со способностью анада-
ры к формированию в популяционном онтогенезе множественных траекторий индивидуального
развития, соответствующих, видимо, разным экологическим формам.

Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по темам № 124022400148-4
и 124022400152-1, ИПЭЭ РАН по теме № 1022061400194-8-1.6.19, а также ФГБУН ИБВВ РАН по темам
№ 124032100075-5 и 124032500016-4.
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GENETIC AND MORPHOLOGICAL VARIABILITY OF A BIVALVE
ANADARA KAGOSHIMENSIS (TOKUNAGA, 1906)

AS PROBABLE COMPONENTS OF ITS ADAPTIVE SUCCESS
IN THE AZOV AND BLACK SEA REGION

E. Slynko1,2, V. Ryabushko2, A. Kozhara3, I. Voroshilova3, A. Slynko1, A. Baimukhambetova1,
V. Pashaev1, and A. Mironovsky4

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

3Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences, Borok, Russian Federation
4Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russian Federation

E-mail: elena.slynko.76@mail.ru

An invasive population of a bivalve of the genusAnadara inhabiting the Kerch Strait of the Sea of Azov
was investigated using methods of molecular genetics and multivariate morphometric analysis. These
molluscs are highly successful invaders in the Azov–Black Sea region and have a significant effect on lo-
cal biocenoses which underpins the relevance of this study. The aim of the work was to identifyAnadara
molluscs of the Kerch Strait down to the species level and analyze their genetic and phenotypic hetero-
geneity, with regard to their adaptability and invasion success. It was confirmed that the investigated
population belongs to the species Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906). Morphometric variability
in 6 shell characters and polymorphism in a fragment of the cytochrome oxidase I gene in this popula-
tion were examined. The genetic diversity in our sample appeared to be not lower than in some native
populations of this species. At the same time, the analysis of morphological variations gives reason
to believe that there are multiple ontogenetic channels in the individual development of the studied
population of A. kagoshimensis. It is suggested that this condition contributed to the adaptive success
of the ark shell in the Azov–Black Sea basin.
Keywords: Anadara kagoshimensis, cytochrome oxidase I, Black Sea, Kerch Strait, alien species,
adaptation, genetic diversity
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В декабре 2024 г. в результате аварии двух танкеров, перевозивших мазут, в Керченском про-
ливе в морскую среду поступило до 4 тыс. т нефтепродуктов. С учётом судоходного характера
региона и хронической нагрузки углеводородами (УВ) актуальными задачами стали выявление
масштабов загрязнения и анализ состояния воды. Цель работы — определить качественный
и количественный состав УВ в воде Керченского пролива после аварии. Пробоотбор прове-
дён весной 2025 г. в рамках 134-го рейса НИС «Профессор Водяницкий». Концентрации УВ
и н-алканов определены методом газовой хроматографии. Оценены физико-химические пара-
метры воды (pH, Eh, содержание растворённого кислорода, температура и солёность). Значения
концентрации УВ колебались от 0,01 до 0,27 мг·л−1, при этом на 6 из 13 станций была превы-
шена ПДК (0,05 мг·л−1). Максимальные величины зафиксированы в акватории Чёрного моря,
прилегающей к проливу. На станциях с высокими уровнями содержания УВ в воде обнаруже-
ны признаки биодеградированного нефтяного загрязнения. Физико-химические показатели во-
ды оставались в пределах нормы. Распределение н-алканов и состав УВ указывают на активно
происходящие процессы самоочищения.
Ключевые слова: загрязнение, вода, углеводороды, Керченский пролив, Чёрное море

Нефтепродукты остаются одним из основных загрязнителей морских экосистем. Значитель-
ный вклад в поступление этих поллютантов в морскую среду вносят аварии танкеров [Аварии
и последствия танкерной перевозки мазута, 2025]. Первый масштабный инцидент произошёл
в марте 1967 г.: в результате крушения танкера Torrey Canyon в акваторию у побережья Велико-
британии попало более 120 тыс. т нефти. Керченский пролив тоже относится к импактным рай-
онам из-за интенсивного судоходства, деятельности портов Кавказ и Крым, а также расположен-
ного в южной части рейдового перегрузочного комплекса [Матишов и др., 2013]. Так, 11 ноября
2007 г. во время шторма здесь затонуло судно «Волгонефть-139», перевозившее 5 тыс. т мазута;
около 1,3 тыс. т из них попало в воду [Tikhonova et al., 2021]. Ещё один инцидент произошёл
в 2017 г.: крушение потерпел сухогруз «Герои Арсенала» с 19 т дизельного топлива и 1,5 т мо-
торного масла на борту [Крушение сухогруза в Чёрном море, 2020]. Новая катастрофа случилась
в проливе 15 декабря 2024 г.: два танкера, «Волгонефть-212» и «Волгонефть-239», с грузом ма-
зута попали в шторм. Одно судно раскололось, а второе село на мель. Это привело к разливу
2,4–4 тыс. т мазута из общего объёма 9,2 тыс. т [Юнусов, 2025].
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Благодаря активной циркуляции вод со стороны как Азовского моря, так и Чёрного загрязня-
ющие вещества относительно быстро выносятся за пределы пролива. Течения со стороны Азов-
ского моря преобладают над черноморскими. Важную роль в формировании сгонно-нагонных
явлений и колебаний уровня воды на концах пролива играет речной сток, влияющий на водный
баланс обоих морей [Еремеев и др., 2003; Керченская авария, 2008]. Исследования свидетель-
ствуют, что наибольшему загрязнению подвержена черноморская часть предпроливья, а течения
со стороны Азовского моря преимущественно транспортируют органические вещества аллохтон-
ного и автохтонного происхождения [Немировская и др., 2022a]. По ранее полученным данным,
13 ноября 2007 г. концентрация нефтепродуктов в поверхностном слое воды в месте крушения
танкера составляла 2,5 мг·л−1, то есть достигала 50 ПДК [Матишов и др., 2013], что было в 8 раз
выше среднего содержания нефтепродуктов в водах пролива в 1985–1988 гг. [Клёнкин и др.,
2007]. В первые месяцы после катастрофы фиксировали значения от 3 тыс. до 14 тыс. ПДК нефте-
продуктов в воде и обнаруживали сгустки свежего мазута в донных отложениях. Уже к маю 2008 г.
ситуация с нефтяным загрязнением вод и дна пролива стабилизировалась, а к августу 2008 г.
пролив полностью очистился от последствий аварийного разлива мазута [Фащук и др., 2010].

Таким образом, с учётом высокой техногенной нагрузки особую актуальность имеет вопрос
оценки состояния водных масс Керченского пролива и прилегающих акваторий Чёрного и Азов-
ского морей. Цель настоящей работы — определить качественный и количественный состав
углеводородов в воде Керченского пролива после аварии танкеров в декабре 2024 г.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Отбор проб воды из поверхностного горизонта в Керченском проливе осуществляли в стек-

лянные ёмкости батометром 15–16 марта 2025 г. (134-й рейс НИС «Профессор Водяниц-
кий») по сетке станций (рис. 1). Работы проводили при скорости ветра 2,4–9,4 м·с−1, вы-
соте волн 0,3–1,2 м и температуре воздуха +10,1…+11,9 °C. Физико-химические характери-
стики воды (температура, солёность, pH, Eh и содержание растворённого кислорода) измере-
ны мультипараметрическим поверенным прибором HI-98194 (Hanna Instruments, Германия).
Он обеспечивает определение характеристик в следующих пределах:

• температуры — от 0,0 до +50,0 °C, разрешение 0,1 °C, погрешность ±0,1 °C;
• солёности — от 0,00 до 70,00 PSU, разрешение 0,01 PSU, погрешность ±0,01 PSU;
• pH — от 0,0 до 14,0, разрешение 0,01, погрешность ±0,02;
• Eh (окислительно-восстановительного потенциала) — от −2000 до +2000 мВ, разрешение

0,1 мВ, погрешность ±1,0 мВ;
• растворённого кислорода — от 0,00 до 50,00 мг·л−1, разрешение 0,01 мг·л−1, погрешность

±0,10 мг·л−1.
Экстракты с гексаном готовили по ГОСТ Р 52406-2005 непосредственно на судне (ЦКП «НИС

“Профессор Водяницкий”»). Определение содержания углеводородов (далее — УВ) и н-алканов
в воде проводили методом газовой хроматографии на хроматографе «Кристалл 5000.2» («Хро-
матэк», Россия) с пламенно-ионизационным детектором на базе ЦКП «Спектрометрия и хрома-
тография» ФИЦ ИнБЮМ. Метод обеспечивает получение результатов с точностью, не превыша-
ющей следующих значений (при доверительной вероятности P = 0,95): относительное стандарт-
ное отклонение воспроизводимости при концентрации нефтепродуктов от 0,02 до 0,5 мг·дм−3

включительно — 25 %, более 0,5 мг·дм−3 — 13 %. Для обработки результатов использовали про-
граммное обеспечение «Хроматэк Аналитик 3.0», применяли методы абсолютной калибровки
и процентной нормализации. Генезис УВ устанавливали по характеру хроматограмм, распреде-
лению н-алканов и биогеохимическим маркерам. Различие средних двух выборок определяли
на основании блочных диаграмм (MS Office Excel) с ограничителями выбросов, показывающими
распределение данных по квартилям, выделяя медиану и выбросы.
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Рис. 1. Карта-схема отбора проб воды из поверхностного слоя в акватории Керченского пролива
(134-й рейс НИС «Профессор Водяницкий», март 2025 г.)
Fig. 1. Schematic map of water sampling from the surface layer in the Kerch Strait water area (the 134ᵗʰ cruise
of the RV “Professor Vodyanitsky,” March 2025)

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Физико-химические параметры воды (табл. 1) являются чувствительными индикаторами за-

грязнения, в том числе мазутом, и позволяют оперативно выявлять отклонения от естественно-
го состояния морской воды в экосистеме. Значения pH в поверхностном горизонте на исследо-
ванных станциях варьировали в диапазоне от 8,2 до 8,4, что свидетельствует о слабощелочной
реакции водной среды. Зависимости pH воды от концентрации УВ в ней не отмечено. Значе-
ния Eh колебались в пределах от +85 до +134 мВ, что характеризует водную среду как окисли-
тельную. Минимальные величины Eh выявлены в воде мелководных станций (например, +85 мВ
на ст. 366); на более глубоких станциях значения были выше (+134 мВ на ст. 256). Насыщение
кислородом составляло от 101 до 105 %, а концентрация растворённого кислорода — от 9,6
до 10,9 мг·л−1. Наибольшие значения (105 %, 10,9 мг·л−1) зарегистрированы на ст. 366 и 367,
минимальные — на ст. 254 (101 %). Водные массы анализируемого района характеризовались
насыщением и слабым пересыщением кислородом. На всех станциях отмечено содержание рас-
творённого кислорода выше нормативного значения 6 мг·л−1, что, согласно Приказу Госкомрыбо-
ловства РФ № 96 от 28.04.1999, может указывать на оптимальную аэрацию. При загрязнении ма-
зутом обычно фиксируют резкое снижение этих показателей вследствие потребления кислорода
на окисление УВ и токсического воздействия на фитопланктон и микрофауну. В данном случае
выявленные уровни растворённого кислорода могут косвенно указывать на отсутствие масштаб-
ного мазутного загрязнения в воде. Солёность в поверхностных горизонтах варьировала от 18,52
до 18,74 PSU. Эти значения являются характерными для исследуемой акватории. Температура
воды в поверхностном горизонте колебалась от +8,5 до +10,0 °C. По органолептическим призна-
кам, включая отсутствие плёнки на поверхности, изменения цвета, запаха и мутности, следов
мазута в поверхностном слое воды не отмечено.

Концентрация УВ в исследуемой акватории колебалась в диапазоне от 0,01
до 0,27 мг·л−1 (рис. 2А). На 6 станциях из 13 содержание УВ в воде было выше ПДК (0,05 мг·л−1)
или находилось на её уровне. Станции с несущественным превышением санитарных
норм (1–1,6 ПДК) были сгруппированы у западного побережья пролива (район города Керчи).
На станциях, расположенных в восточной части пролива, значения были в пределах ПДК.
Существенное её превышение отмечено на 2 станциях на предпроливном участке Чёрного моря,
находящихся южнее места крушения танкеров (рис. 2А).
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Таблица 1. Физико-химические показатели поверхностных вод Керченского пролива, март 2025 г.
Table 1. Physical and chemical parameters of the surface water in the Kerch Strait, March 2025

Номер
станции t, °C pH Eh, мВ DO, % DO, мг·л−1 S, PSU

366 +8,81 8,3 +85 104,5 10,9 18,54
362 +9,47 8,4 +88 103,9 10,6 18,67
363 +9,70 8,2 +96 102,0 9,6 18,67
364 +9,73 8,2 +102 104,4 10,5 18,73
365 +9,88 8,2 +88 103,6 10,5 18,73
368 +9,19 8,2 +103 103,5 10,6 18,69
367 +8,71 8,2 +113 105,0 10,9 18,52
252 +9,57 8,2 +100 104,8 10,7 18,74
253 +9,32 8,2 +117 102,7 10,5 18,48
254 +10,63 8,2 +132 100,5 10,3 18,60
370 +9,72 8,2 +120 101,6 10,2 18,49
256 +9,94 8,2 +134 101,2 10,2 18,65
360 +10,00 8,2 +130 101,4 10,3 18,65

Примечание: DO — концентрация растворённого кислорода; S — солёность.
Note: DO, dissolved oxygen; S, salinity.

Доля н-алканов от УВ в поверхностном горизонте воды колебалась от 38 до 78 %, в сред-
нем составляя 60 % (рис. 2Б). Эти значения являются повышенными и свидетельствуют
об интенсивном поступлении н-алканов в воды акватории.

Рис. 2. Концентрации углеводородов (А) и соотношение н-алканы/углеводороды (Б) в поверхност-
ном слое воды Керченского пролива (134-й рейс НИС «Профессор Водяницкий», март 2025 г.)
Fig. 2. Hydrocarbon concentration (А) and n-alkanes/hydrocarbons ratio (Б) in the surface layer of the Kerch
Strait waters (the 134ᵗʰ cruise of the RV “Professor Vodyanitsky,” March 2025)

По результатам статистического анализа (рис. 3а–в) выявлено наличие выбросов среди
полученных значений концентрации УВ, хроматографически неразделимого фона (unresolved
complex mixture, UCM) и долей н-алканов от УВ. Таким образом, установлены станции с по-
казателями, которые существенно превышали величи́ны УВ, характерные для исследованной
акватории.

Как уже отмечено, повышенными значениями УВ характеризовались ст. 252 и 360. На них
концентрация УВ существенно — в 5,4 раза — была выше ПДК. По параметру доли н-алканов
от УВ повышенные значения выявлены на ст. 252 и ст. 367, пониженные — на ст. 365 (рис. 3в).
Значения концентрации УВ, зафиксированные на остальных станциях, являются типичными
для данного района [Немировская и др., 2022a]. Кроме того, на ст. 252 и 360 зарегистрировано
наличие хроматографически неразделимого фона (UCM) — 0,46 и 0,44 мг·л−1 соответственно.
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Наличие UCM в воде является индикатором нефтяного загрязнения [Wang et al., 2015]. По-
добные величины были зафиксированы в данном районе и ранее (в 2019–2021 гг.): нефтяное
загрязнение достигало 0,25 мг·л−1 [Nemirovskaya et al., 2022b], при этом наличие UCM тогда
не регистрировали. На остальных исследованных участках UCM отсутствовал.

Рис. 3. Коробчатые диаграммы, демонстрирующие наличие статистических выбросов в дан-
ных: а — концентрация углеводородов; б — неразделимый фон (UCM); в — соотношение
н-алканы/углеводороды
Fig. 3. Box plots showing the presence of statistical outliers in the data: а, hydrocarbon concentration;
б, unresolved complex mixture (UCM); в, n-alkanes/hydrocarbons ratio

Хроматографически неразделимый фон может накапливаться и в результате биодеградации
насыщенных компонентов нефти [Hu et al., 2018]. «Горб» на хроматограммах смещён в высоко-
молекулярную область (рис. 4), что также указывает на нефтяную природу UCM [Немировская,
2013], а следовательно, и на наличие в воде нефтяного загрязнения.

Рис. 4. Пример хроматограммы с наличием неразделимого фона (UCM) в воде поверхностного слоя
Керченского пролива (ст. 360) (134-й рейс НИС «Профессор Водяницкий», март 2025 г.)
Fig. 4. Example of a chromatogram showing the presence of an unresolved complex mixture (UCM)
in the surface layer of the Kerch Strait waters (sta. 360) (the 134ᵗʰ cruise of the RV “Professor Vodyanitsky,”
March 2025)

В исследованной воде идентифицированы н-алканы в диапазоне C17–C37, причём и C36, и C37
зафиксированы на ст. 252 и 360. На остальных участках выявлены н-алканы в диапазоне C17–C35,
что типично для прибрежных акваторий.
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На основании полученных данных установлено существенное отличие содержания нефтепро-
дуктов на ст. 252 и 360 от такового на прочих изученных станциях. Вследствие этого состав н-
алканов в выделенных группах станций анализировали раздельно. Так, станции были разделены
на две группы — Г1 (ст. 252 и 360) и Г2 (ст. 363, 365, 367, 368, 353, 352, 370, 356). На стан-
циях с низким и умеренным содержанием УВ (Г2) распределение н-алканов имело бимодаль-
ный характер (рис. 5а). Для Г2 пики в низкомолекулярной области приходились на автохтон-
ные C17 (10 %) и C19 (8 %) [Немировская, 2013]. Аллохтонные н-алканы C27 (8 %), C29 (14 %)
и C31 (13 %) доминировали над автохтонными, образуя второй максимум. Выявленный харак-
тер распределения н-алканов соответствует таковому в прибрежных водах, где преобладающими
являются природные источники поступления УВ. Однако с учётом района пробоотбора, в кото-
ром фиксировали хроническое нефтяное загрязнение (судоходная артерия) [Nemirovskaya et al.,
2022b], можно полагать, что и в данном случае присутствовали следы нефтепродуктов, которые
подверглись биотрансформации. Таким образом, в исследованных компонентах водной массы
экосистемы Керченского пролива активно происходят процессы самоочищения.

Рис. 5. Распределение н-алканов в воде на станциях с низким и умеренным содержанием угле-
водородов (а) и с их высоким содержанием (б) в Керченском проливе (134-й рейс НИС «Профессор
Водяницкий», март 2025 г.)
Fig. 5. Distribution of n-alkanes in water at stations with low and moderate hydrocarbon content (а)
and high hydrocarbon content (б) in the Kerch Strait (the 134ᵗʰ cruise of the RV “Professor Vodyanitsky,”
March 2025)

На станциях с высоким содержанием УВ (Г1) распределение н-алканов существенно отли-
чалось от такового для Г2. Содержание автохтонных C17 и C19 было минорным (не превышало
1 %). Распределение имело одномодальный характер с максимумами C27, C29 и C31 (рис. 5б),
а также с достаточно высокой долей C28 и C30. Такой характер распределения сходен с тем,
который был зафиксирован в биодеградированных нефтяных агрегатах [Немировская, 2013].
Распределение н-алканов при биодеградации характеризовалось отсутствием пиков в низко-
молекулярной области, свойственных нефтяному загрязнению, и преобладанием пиков C26–C29,
что может свидетельствовать о значительной степени выветривания УВ. Преобладание нечёт-
ных н-алканов, характерных для аллохтонного вещества, вероятно, связано с активным разло-
жением чётных высокомолекулярных гомологов [Немировская, 2013]. Как установлено ранее,
в отдельных случаях после разливов нефти в составе н-алканов доминировали аллохтонные
гомологи [Wang, Fingas, 2003].

Для уточнения природы УВ были также рассмотрены дополнительные параметры, в частно-
сти маркер CPI2 (carbon preference index), который является основным для идентификации нали-
чия нефтепродуктов и описывается отношением количества нечётных гомологов в высокомоле-
кулярной области к количеству чётных [Peters, Moldowan, 1993]. При наличии свежего нефтяно-
го загрязнения значения маркера близки к 1. На станциях Г1 его величи́ны составляли 2,3 и 2,8,
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что соответствует таковым для биогенного вещества [Ficken et al., 2000]. Если предположить по-
ступление мазута, можно заключить, что его относительно лёгкие компоненты спустя два месяца
были деградированы; следом его наличия мог являться «горб» на хроматограмме (см. рис. 4).

Соотношения UCM/н-алканы для станций Г1 составили 2,1 и 2,75 (> 2), что характерно
для деградированных нефтепродуктов [Shirneshan et al., 2016]. Как отмечено ранее, «горб» сме-
щён в высокомолекулярную область и находится под доминирующими пиками, что свойственно
нефтяному загрязнению.

На основании характера хроматограмм и значений отдельных маркеров генезиса УВ на стан-
циях Г1 можно предположить, что повышенные концентрации УВ в водных массах этих участков
акватории связаны с наличием биодеградированных компонентов нефти. Таким образом, в ак-
ватории Чёрного моря, прилегающей к Керченскому проливу, зафиксированы следы нефтяно-
го загрязнения, при этом компоненты нефти сильно биодеградированы, что может указывать
на активно происходящие процессы самоочищения.

Заключение. Значения концентрации углеводородов (УВ) в исследуемой акватории колеба-
лись в диапазоне от 0,01 до 0,27 мг·л−1. На 6 из 13 проанализированных станций содержание УВ
в поверхностном слое воды превосходило ПДК (0,05 мг·л−1) или находилось на её уровне. Стан-
ции с несущественным превышением санитарных норм (1–1,6 ПДК) были сгруппированы у за-
падного побережья пролива (район города Керчи). На станциях, расположенных в восточной
части Керченского пролива, значения были в пределах ПДК. Существенное превышение ПДК
по содержанию УВ отмечено на 2 станциях на предпроливном участке Чёрного моря.

На станциях с низким и умеренным загрязнением УВ характер распределения н-алканов со-
ответствует таковому в прибрежных водах, где преобладающими являются природные источни-
ки поступления УВ. Однако с учётом интенсивности судоходства в районе пробоотбора, в кото-
ром зафиксировано хроническое нефтяное загрязнение, можно полагать, что в данном случае
присутствовали следы нефтепродуктов, которые подверглись биотрансформации.

На станциях с повышенным содержанием УВ, расположенных в прилегающей к Керченско-
му проливу акватории Чёрного моря, на основании наличия хроматографически неразделимо-
го фона зафиксированы следы нефтяного загрязнения. Генезис последнего остаётся невыяснен-
ным ввиду невозможности идентифицировать состав мазута применяемыми методами. Отмече-
на сильная биодеградация компонентов нефти, что может указывать на активно происходящие
процессы самоочищения вод этой акватории.

Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Оценка нефтяного
загрязнения морских прибрежных акваторий Крымского полуострова в результате катастрофы в Кер-
ченском проливе в декабре 2024 г. и разработка рекомендаций по оздоровлению прибрежных акваторий
через стимулирование процессов естественного самоочищения» (№ гос. регистрации 125050605819-8).
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OIL POLLUTION IN THE KERCH STRAIT
AFTER THE “VOLGONEFT” TANKER ACCIDENT IN DECEMBER 2024

O. Soloveva, E. Tikhonova, and K. Zaripova

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

In December 2024, up to 4,000 tons of petroleum products entered the marine environment
of the Kerch Strait as a result of an accident involving two tankers carrying fuel oil. Considering in-
tensive shipping in the region and chronic hydrocarbon (HC) loading there, the task of determining
the extent of pollution and assessing the state of waters has become urgent. The aim of this study
was to evaluate the qualitative and quantitative composition of HC in the Kerch Strait waters after
the accident. Sampling was carried out in spring 2025 during the 134ᵗʰ cruise of the RV “Professor Vo-
dyanitsky.” HC and n-alkane concentrations were determined by gas chromatography. Physicochem-
ical parameters of waters were also assessed (pH, Eh, dissolved oxygen, temperature, and salinity).
HC content ranged 0.01 to 0.27 mg·L⁻¹, with maximum permissible concentration (0.05 mg·L⁻¹) ex-
ceeded at 6 stations out of 13. The highest values were recorded in the pre-strait area of the Black Sea.
At stations with elevated HC levels, signs of biodegraded oil pollution were recorded. Physicochemical
parameters of waters remained within normal limits. The distribution of n-alkanes and HC composition
evidence for actively occurring self-purification processes.
Keywords: pollution, water, hydrocarbons, Kerch Strait, Black Sea
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Морской лёд способен выступать в качестве местообитания для микроводорослей, которые мо-
гут приспосабливаться к его уникальным условиям и успешно размножаться в нём. В настоящей
работе продолжен анализ материала, впервые полученного при исследовании морского льда
двух бухт острова Русский (Японское море) в 2020–2021 гг., с целью изучить послойное распре-
деление качественного и количественного состава микроводорослей, населяющих его. В резуль-
тате таксономического анализа идентифицировано 87 видов из 48 родов и 7 отделов микроводо-
рослей. Максимальное видовое богатство представлено видами отдела Bacillariophyta (57–100 %
числа видов в слое льда). Альгофлора морского льда и подлёдной воды была сформирована
в основном бентосными видами, относящимися к группе космополитов. Состав доминирую-
щих видов изменялся в зависимости от года, бухты и глубины изучаемого слоя льда; в число
превалирующих видов входили Chaetoceros socialis f. radians, Cylindrotheca closterium, Navicula
septentrionalis, Nitzschia frigida, Thalassiosira gravida, T. nordenskioeldii и Plagioselmis sp. Наибо-
лее значительно видовой состав различался между годами исследования, а также в зависимости
от бухты, биотопа и расположения слоя в толще льда.
Ключевые слова: ледовая альгофлора, диатомовые водоросли, Японское море

Морской лёд представляет собой совокупность достаточно суровых условий обитания. Од-
нако некоторые виды микроводорослей способны приспосабливаться к ним и успешно населять
лёд, оказывая воздействие на его физико-химические свойства. В свою очередь, состояние льда,
его толщина и сроки вскрытия влияют на экосистему и продуктивность всей акватории на протя-
жении зимнего периода и в начале весеннего. Микроводоросли, обильно развивающиеся во льду,
выступают в это время важным источником первичной продукции.

Залив Петра Великого Японского моря является одной из самых южных акваторий Северно-
го полушария, на которых в течение нескольких месяцев способен формироваться устойчивый
ледяной покров. Однако здесь изучение ледовой биоты ограничено анализом содержания хлоро-
филла и значений первичной продукции микроводорослей [Кузнецов, 1980], а также продукцион-
ных характеристик во льду эстуария реки Раздольной [Звалинский и др., 2010]. В бухтах Воевода
и Новик острова Русский были проведены работы гидрологической, гидрохимической и эколо-
гической направленности [Барабанщиков и др., 2015, 2018; Бойченко и др., 2019; Мельниченко
и др., 2014, 2017; Христофорова и др., 2016, 2017]. Ледовый биотоп в заливе Петра Великого

105

https://marine-biology.ru/
http://www.imb.dvo.ru/
http://www.imb.dvo.ru/
mailto:komcitykat@mail.ru


106 Е. А. Юрикова, А. А. Бегун

не был охвачен альгологическими исследованиями, очевидно в силу методических трудностей
пробоотбора, в то время как подлёдный фитопланктон уже достаточно широко изучен в видовом
и количественном отношении [Орлова и др., 2009; Пономарева, 2017; Стоник, 2018; Шевченко
и др., 2020; Semkin et al., 2022; Sorokin, Konovalova, 1973].

В 2020–2021 гг. впервые было проведено исследование микроводорослей морского льда
в двух бухтах острова Русский — Воевода и Новик; по его результатам вышла публикация, по-
свящённая анализу количественных характеристик ледовых микроводорослей [Юрикова, Бегун,
2022]. Настоящая работа является продолжением исследования, и её цель — более подробно
рассмотреть видовой состав микроводорослей льда и подлёдной воды в бухтах острова Русский
(Воевода и Новик) в зимние сезоны 2020 и 2021 гг.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследования проводили в феврале 2020 и 2021 гг. в бухтах Воевода и Новик острова Рус-

ский (Японское море) (рис. 1). Условия в дни полевых работ и методика пробоотбора подробно
описаны Е. А. Юриковой и А. А. Бегуном ранее [2022].

Рис. 1. Местоположение станций отбора проб в бухтах острова Русский (Японское море): 1 — бухта
Воевода; 2 — бухта Новик
Fig. 1. Sampling sites in bays of Russky Island (the Sea of Japan): 1, the Voevoda Bay; 2, the Novik Bay

В 2020 г. толщина льда в обеих бухтах составляла около 40 см, в 2021 г. — около 60 см.
В 2020 г. в обеих бухтах отобрано по 4 пробы льда и по 1 пробе подлёдной воды, в 2021 г. —
по 6 проб льда и по 1 пробе подлёдной воды. Пробы фиксировали раствором Утермеля до светло-
жёлтого цвета [Utermöhl, 1958]. Следуя методике осаждения [Радченко и др., 2010], по истечении
12 дней избыток воды сливали до 100–200 мл остатка с каждой пробы.

Подготовку проб для электронной сканирующей микроскопии осуществляли методом кипя-
чения в 98%-ной серной кислоте в течение 40 мин с последующей промывкой дистиллированной
водой. Анализ материала производили в лаборатории морской микробиоты ННЦМБ ДВО РАН.
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При видовой идентификации микроводорослей использовали световой микроскоп проходящего
света Olympus BX41 и объектив UPLanF1 100×/1.30 (Япония). Видовой состав уточняли с по-
мощью сканирующего электронного микроскопа Zeiss Sigma 300 VP (Великобритания). Отделы
микроводорослей приведены согласно данным [Коновалова и др., 1989] с учётом номенклатур-
ных изменений за последние 10 лет. В ходе видовой идентификации использовали определите-
ли [Коновалова, 1998; Коновалова и др., 1989; Рябушко, Бегун, 2015; Hoppenrath et al., 2009;
Identifying Marine Phytoplankton, 1997].

Графики сходства построены в программе PRIMER v7.0.21 [Clarke, Gorley, 2015; Clarke,
Warwick, 2001] с применением метода неметрического многомерного шкалирования для ор-
динации альгофлор на основании сходства видов в разных слоях льда и в подлёдной воде.
Мерой расстояния был избран уровень сходства Сёренсена.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Всего в пробах льда и подлёдной воды в 2020–2021 гг. идентифицировано 87 видов, разно-

видностей и форм из 48 родов и 7 отделов (табл. 1) — Ochrophyta (2 вида), Bacillariophyta (67),
Cryptophyta (1), Dinophyta (13), Chlorophyta (2), Euglenophyta (1) и Haptophyta (1). У 16 таксонов
не определена видовая принадлежность. Во льду всего отмечены 79 видов, из них 46 встречены
только в этом биотопе. Для подлёдной воды выявлены всего 41 вид и 8 видов соответственно.

Всего в 2020 г. в обеих бухтах встречено 52 вида из 31 рода и 4 отделов, из них в бухте Воевода
зарегистрировано 36 видов, в бухте Новик — 37; общий для двух бухт — 21 вид. В 2021 г. всего
отмечено 63 вида из 41 рода и 7 отделов, из них в бухте Воевода — 50 видов, в бухте Новик —
43; общий для двух бухт — 31 вид.

Экологическая характеристика определена для 66 таксонов из 87 выявленных, фитогеографи-
ческая — для 62. Из них бентосные виды составили 50 % (51 % из обнаруженных во льду и 45 %
из найденных в подлёдной воде), бенто-планктонные — 9 %. Среди планктонных видов неритиче-
ские составили 24 %, океанические — 8 %, панталассные — 8 %, пресноводные — 1 %. Согласно
фитогеографической характеристике, большинство видов — 40 % — относилось к космополи-
там (40 % из обнаруженных во льду и 48 % из найденных в подлёдной воде). Тропическо-аркто-
бореальные водоросли включали 19 % от общего числа видов с известной фитогеографической
характеристикой, тропическо-бореальные — 18 %, аркто-бореальные — 15 %, бореальные —
5 %, биполярные — 3%.

Таблица 1. Список видов микроводорослей во льду (Л) и подлёдной воде (ПВ) двух бухт острова
Русский в 2020–2021 гг.
Table 1. Species composition of microalgae in sea ice (Л) and under-ice water (ПВ) of two bays of Russky
Island in 2020–2021

Таксон Экологическая
характеристика

Фито-
географическая
характеристика

2020 г. 2021 г.
Бухта

Воевода
Бухта
Новик

Бухта
Воевода

Бухта
Новик

Л ПВ Л ПВ Л ПВ Л ПВ
Ochrophyta

Ebria tripartita
(Schumann)
Lemmermann, 1899

Н Б − − − − − − + −

Octactis speculum
(Ehrenberg)
F. H. Chang, J. M. Grieve
et J. E. Sutherland, 2017

О К + − + − + − + −

Продолжение на следующей странице…
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Таксон Экологическая
характеристика

Фито-
географическая
характеристика

2020 г. 2021 г.
Бухта

Воевода
Бухта
Новик

Бухта
Воевода

Бухта
Новик

Л ПВ Л ПВ Л ПВ Л ПВ
Bacillariophyta

Actinoptychus senarius
(Ehrenberg) Ehrenberg,
1843

БП К − − − − + − − −

Amphora proteus
Gregory, 1857 Бен К − − − − + − − −

Asterionella formosa
Hassall, 1850 Пр − − − − + − − − −

Caloneis liber
(W. Smith) Cleve, 1894 Бен К − − − − − − − +

Chaetoceros socialis
f. radians (F. Schütt)
A. I. Proshkina-
Lavrenko, 1963

Н ТАБ + − + − + − + −

Cocconeis costata
Gregory, 1855 Бен К − − − − + − + −

Cocconeis scutellum
Ehrenberg, 1838 Бен К + − − − + + + −

Coscinodiscus oculus-iridis
(Ehrenberg)
Ehrenberg, 1840

П АБ + − + − − − − −

Coscinodiscus sp. − − − + + + − − − −
Cyclotella
choctawhatcheeana
Prasad, 1990

Н ТБ − − + − + − − −

Cylindrotheca closterium
(Ehrenberg) Reimann
et J. C. Lewin, 1964

БП К + + + − + − + +

Cymbellafalsa diluviana
(Krasske) Lange-Bertalot
et Metzeltin, 2009

Бен Б − − − − + − − −

Detonula confervacea
(Cleve) Gran, 1896 Н АБ + − − − + − + −

Diploneis chersonensis
(Grunow) Cleve, 1894 Бен ТАБ − − + − − − − −

Diploneis lineata
(Donkin) Cleve, 1894 Бен ТБ + − − − + − + −

Diploneis smithii
(Brébisson) Cleve, 1894 Бен К − − − + + − − −

Entomoneis gigantea
var. decussata (Grunow)
Nizamuddin, 1982

БП Б − − − − + − + +

Grammatophora marina
(Lyngbye) Kützing, 1844 Бен К + − − + + − + −

Gyrosigma arcuatum
(Donkin) Sterrenburg,
2005

Бен К − − − − + − − −

Продолжение на следующей странице…
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Таксон Экологическая
характеристика

Фито-
географическая
характеристика

2020 г. 2021 г.
Бухта

Воевода
Бухта
Новик

Бухта
Воевода

Бухта
Новик

Л ПВ Л ПВ Л ПВ Л ПВ
Gyrosigma fasciola
(Ehrenberg) J. W. Griffith
et Henfrey, 1856

Бен − − − − − + − − −

Gyrosigma tenuissimum
(W. Smith) Griffith
et Henfrey, 1856

Бен ТБ − − − − − − + −

Halamphora costata
(W. Smith) Levkov, 2009 Бен ТБ + − − − + − + −

Halamphora cymbifera
(Gregory) Levkov, 2009 Бен ТБ + − − − + − − −

Haslea ostrearia
(Gaillon) Simonsen, 1974 Бен ТБ − − − − + − − −

Leptocylindrus minimus
Gran, 1915 Н ТАБ + − − − − − − −

Licmophora abbreviata
C. Agardh, 1831 Бен К − − − − − − + −

Licmophora communis
(Heiberg) Grunow, 1881 Бен АБ − − − − + − − −

Melosira moniliformis
(O. F. Müller)
C. Agardh, 1824

БП ТАБ − − − − − − + −

Melosira moniliformis
var. subglobosa (Grunow)
Hustedt, 1927

БП АБ − − − − + − − −

Navicula distans
(W. Smith) Ralfs, 1861 Бен ТАБ − − − − + + − +

Navicula granii
(Jørgensen) Gran, 1908 Н АБ − − − − + + − +

Navicula johanrossii
Giffen, 1967 Бен ТБ − − − − + − − −

Navicula ramosissima
(C. Agardh) Cleve, 1895 Бен ТАБ − − − − + + − +

Navicula septentrionalis
Cleve, 1896 Н АБ + + − − + − + +

Navicula sp. 1 − − + + + + − − − −
Navicula sp. 2 − − + − − − − − − −
Navicula sp. 3 − − − − − − + − − −
Navicula transitans
var. derasa (Grunow)
Cleve, 1883

− − − − − + + + + +

Navicula transitans
var. derasa f. delicatula
Heimdal, 1970

− − − − − + + + + +

Nitzschia angularis
W. Smith, 1853 Бен К − − − + − − − −

Nitzschia distans
W. Gregory, 1857 Бен ТБ − − + − − − − −

Nitzschia frigida
Grunow, 1880 − − + + + + + − + +

Продолжение на следующей странице…
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Таксон Экологическая
характеристика

Фито-
географическая
характеристика

2020 г. 2021 г.
Бухта

Воевода
Бухта
Новик

Бухта
Воевода

Бухта
Новик

Л ПВ Л ПВ Л ПВ Л ПВ
Nitzschia sp. 1 − − − − − − + − − −
Nitzschia sp. 2 − − − + + + − − − −
Nitzschia sp. 3 − − − − − + − − − −
Nitzschia sp. 4 − − − − − − + + + +
Odontella aurita
(Lyngbye)
C. Agardh, 1832

БП ТАБ + + + − + + + +

Parlibellus delognei (Van
Heurck) E. J. Cox, 1988 Бен К − − − − + + − +

Pinnularia sp. − − − − − − + − − −
Pleurosigma elongatum
W. Smith, 1852 Бен К − − − − + + + +

Pleurosigma formosum
W. Smith, 1852 Бен ТАБ + − − − − − − −

Pleurosigma inflatum
Shadbolt, 1854 Бен ТБ + + − − − − − −

Pleurosigma intermedium
W. Smith, 1853 Бен ТАБ + − − − − − − −

Pseudo-nitzschia
fraudulenta (Cleve)
Hasle, 1993

П К − − + − − − − −

Pseudo-nitzschia pungens
(Grunow ex Cleve)
G. R. Hasle, 1993

П К − − + − − − − −

Rhaphoneis amphiceros
(Ehrenberg) Ehrenberg,
1844

Бен ТБ − − − − − − + −

Rhoicosphenia marina
(Kützing) M. Schmidt, 1889 Бен ТАБ − − − − + − − −

Skeletonema sp. − − + − + − + − − −
Tabularia fasciculata
(C. Agardh) D. M. Williams
et Round, 1986

Бен К + + + + + − + −

Tabularia tabulata
(C. Agardh) Snoeijs, 1992 Бен К + − − − + + + −

Thalassionema nitzschioides
(Grunow) Mereschkowsky,
1902

П ТАБ + + + − − − − −

Thalassiosira gravidaCleve,
1896 П Бип − − − + + − − −

Thalassiosira nordenskioeldii
Cleve, 1873 Н АБ + + + − + + + +

Thalassiosira punctigera
(Castracane) Hasle, 1983 Н ТБ − − − − + + + −

Thalassiosira sp. − − + − − − − − − −
Trachyneis aspera
(Ehrenberg) Cleve, 1894 Бен К + − + − + − + +

Ulnaria ulna (Nitzsch)
P. Compère, 2001 Бен К − − − − − − + −

Продолжение на следующей странице…
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Таксон Экологическая
характеристика

Фито-
географическая
характеристика

2020 г. 2021 г.
Бухта

Воевода
Бухта
Новик

Бухта
Воевода

Бухта
Новик

Л ПВ Л ПВ Л ПВ Л ПВ
Cryptophyta

Plagioselmis sp. − − − − − − − + − +
Dinophyta

Alexandrium sp. − − − − − + − − − −
Amphidinium sphenoides
Wulff, 1919 О АБ − − − + − − − +

Dinophysis acuminata
Claparède et Lachmann,
1859

Н К + − + − − − − −

Gyrodinium fusiforme
Kofoid et Swezy, 1921 Н ТАБ − − + + − − − +

Gyrodinium lacryma
(Meunier) Kofoid et Swezy,
1921

О АБ − − − − − − − +

Oblea rotunda (Lebour)
Balech ex Sournia, 1973 О − + − + − − − − −

Protoceratium reticulatum
(Claparède et Lachmann)
Bütschli, 1885

Н К + − − − − − − −

Protoperidinium brevipes
(Paulsen, 1908) Balech,
1974

Н К + − − + − − + −

Protoperidinium depressum
(Bailey, 1854) Balech, 1974 О К + − + − − − − −

Protoperidinium granii
(Ostenfeld) Balech, 1974 Н − − − − − − − + +

Protoperidinium pellucidum
Bergh, 1881 Н К + + + + + − − −

Protoperidinium
pentagonum (Gran)
Balech, 1974

Н Бип + − + − − − − −

Protoperidinium sp. − − + − − − + + − −
Chlorophyta

Carteria sp. − − − − − − + − + −
Chlamydomonas sp. − − − − − − + − + −

Euglenophyta
Eutreptiella braarudii
Throndsen, 1969 − − − − + + + + + +

Haptophyta
Неидентифицированный
вид − − − − − − + − + −

Примечание: Н — неритический; О — океанический; П — панталассный; Бен — бентосный; БП —
бенто-планктонный; Пр — пресноводный; Б — бореальный; К — космополит; АБ — аркто-бореальный;
ТБ — тропическо-бореальный; ТАБ — тропическо-аркто-бореальный; Бип – биполярный.
Note: Н, neritic; О, oceanic; П, panthalassic; Бен, benthic; БП, bento-planktonic; Пр, freshwater; Б, boreal;
К, cosmopolite; АБ, arcto-boreal; ТБ, tropical-boreal; ТАБ, tropical-arcto-boreal; Бип, bipolar.

В бухте Воевода в 2020 г. наибольшее число видов (22) отмечено в слоях льда 0–10 и 10–20 см,
в 2021 г. (28 видов) — в слое 10–20 см (рис. 2). В бухте Новик в оба года максимальное видо-
вое богатство выявлено в подлёдной воде (19 и 22 вида). Основу сообщества микроводорослей
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как во льду, так и в подлёдной воде составляли диатомовые водоросли, доля которых от общего
числа видов в одном из слоёв льда достигала 100 %. Пеннатных видов было 53, центрических —
14; их среднее соотношение в пробах льда и воды — 3 : 1 и 6 : 1 соответственно. В 2020 г. наи-
большее число центрических видов встречено в обеих бухтах в слоях льда 0–10 и 10–20 см (5
и 4 вида), в 2021 г. — в бухте Воевода в нижнем слое льда, 50–62 см (6 видов), и в бухте Новик
в середине ледяной толщи, 30–40 см (4 вида).

Рис. 2. Число видов в пробах льда и подлёдной воды в бухтах Воевода и Новик
Fig. 2. Species number in samples of ice and under-ice water in the Voevoda Bay (the upper plot)
and the Novik Bay (the lower plot)

В ледовой флоре преобладали планктонные неритические виды, в основном относящиеся
к группе аркто-бореальных (рис. 3). Доминанты различались в зависимости от места, года, биото-
па и глубины отбора. Так, в 2020 г. во льду бухты Воевода преобладали Nitzschia frigida (до 94 %
от общей численности в слое льда) и Thalassiosira nordenskioeldii (до 41 %), в подлёдной воде —
Nitzschia sp. 2 (до 41 %) и Cylindrotheca closterium (до 31 %). Во льду бухты Новик доминиро-
вали C. closterium (до 63 %), T. nordenskioeldii (до 55 %) и N. frigida (до 28 %), в подлёдной во-
де — Thalassiosira gravida (до 88 %). В 2021 г. во льду бухты Воевода преобладали Navicula
septentrionalis (до 59 %), Nitzschia sp. 4 (до 46 %), Navicula granii (до 41 %) и Chaetoceros socialis
f. radians (до 76 %), в подлёдной воде — Plagioselmis sp. (до 67 %). Во льду бухты Новик домини-
ровали Nitzschia sp. 4 (до 72 %), N. frigida (до 40 %) и C. socialis f. radians (до 27 %), в подлёдной
воде — T. nordenskioeldii (до 34 %) и Plagioselmis sp. (до 25 %).

Статистический анализ распределения видов микроводорослей в слоях льда и в подлёдной
воде показал существенные различия в уровнях сходства горизонтов между собой в зависимости
от типа биотопа, глубины отбора пробы, а также места и года исследования (рис. 4). Наиболее
значительно видовой состав в пробах отличался между годами исследования: уровень сходства
проб, отобранных в один год, составил 25 %. При этом пробы 2021 г. существенно отличались
друг от друга по видовому составу в зависимости от места отбора: в каждой из бухт уровень сход-
ства составил 40 %. В 2020 г. подобной чёткой корреляции не было выявлено. Пробы из некото-
рых соседствующих слоёв оказались сходными на 65 %: в 2020 г. — из слоёв 20–40 см в бухте
Новик; в 2021 г. — из слоёв 30–50 см в бухте Воевода и 0–20 см в бухте Новик.
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Рис. 3. Доминирующие виды микроводорослей: а — Nitzschia frigida; б — Navicula septentrionalis;
в — Cylindrotheca closterium (световой микроскоп); г — Thalassiosira nordenskioeldii (сканирующий
электронный микроскоп). Масштабные линейки — 20 мкм (а–в) и 4 мкм (г)
Fig. 3. Dominant microalgal species: а, Nitzschia frigida; б, Navicula septentrionalis; в, Cylindrotheca
closterium; (a light microscope); г, Thalassiosira nordenskioeldii (a scanning electron microscope). Scale bars
are 20 µm (а–в) and 4 µm (г)

Рис. 4. Неметрическое многомерное шкалирование ординации альгофлоры для проб льда и подлёд-
ной воды. Пробы подписаны по шаблону «год.бухта.слой»; номер в индексе слоя указывает на его
верхнюю границу; W означает пробу подлёдной воды
Fig. 4. Non-metric multidimensional scaling of algal flora ordination for samples of ice and under-ice wa-
ter. Samples are signed according to a “year.bay.layer” pattern; a digit in a layer index indicates its upper
boundary; W denotes a sample of under-ice water
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ОБСУЖДЕНИЕ
Ледовая альгофлора бухт Воевода и Новик характеризовалась схожей таксономической струк-

турой, в которой по видовому составу и количеству видов доминировали диатомовые водорос-
ли [Юрикова, Бегун, 2022]. Общими за 2020–2021 гг. для двух бухт оказались 45 видов (52 %
от общего числа). Сходство альгофлоры в бухтах прослеживается и по отмеченным родам с наи-
более разнообразным видовым составом. При этом в бухте Новик выявлено бόльшее количество
представленных групп в каждом из исследованных периодов. В 2021 г. число видов ледовых мик-
роводорослей в бухте Воевода было выше в 1,3 раза, чем в бухте Новик, в то время как в 2020 г.
оно было сходным. Вероятно, наблюдаемое сходство видового состава вызвано достаточно близ-
ким географическим положением этих бухт и их связью с Амурским заливом, с его замкнутым
типом циркуляции вод. Отмеченные различия в таксономической структуре ледовой альгофло-
ры обусловлены расположением бухт. Так, бухта Новик глубоко врезается в остров Русский,
её кутовая часть значительно отдалена от вод пролива Босфор Восточный, что объясняет вы-
сокий уровень замкнутости биотопа. Более открытая бухта Воевода опресняется стоками реки
Русской, из-за чего там формируется видовой состав микроводорослей, отличный от такового
бухты Новик.

Статистический анализ показал наиболее значительную вариабельность видового соста-
ва в пробах льда и подлёдной воды в зависимости от года исследования. В 2021 г. со-
став микроводорослей изученных бухт оказался богаче, чем в 2020 г., что совпадает с ре-
зультатами по их количественному развитию [Юрикова, Бегун, 2022]. Данное явление может
быть связано с особенностями метеорологических условий, которые способствовали форми-
рованию ледяного покрова бóльшей толщины, чем в предыдущем году. На различия в ви-
довом составе также влияют локация (точка отбора проб), тип биотопа и глубина залегания
ледяного слоя.

Большинство видов диатомовых водорослей морского льда бухт Воевода и Новик широко
известны для подлёдного фитопланктона акваторий залива Петра Великого, развивающегося
при отрицательной температуре воды и достигающего уровня, характерного для цветения вод
в зимний и ранневесенний период [Бегун и др., 2003, 2011; Коновалова и др., 1989; Орлова и др.,
2009; Пономарева, 2017; Стоник, 2018; Шевченко и др., 2020; Ryabushko et al., 2019]. В микро-
фитобентосе каменистых грунтов в ледяной корке залива Восток в январе 1980 г. при темпера-
туре воды до −1,2 °C была указана максимальная биомасса диатомовых (2576 мг·м−2) с домини-
рованием бенто-планктонного вида Odontella aurita (Lyngbye) C. Agardh, 1832 [Рябушко, 1986;
Рябушко, Бегун, 2015], который встречался и в бухтах Воевода и Новик. Некоторые зарегистри-
рованные нами виды также отмечены в большинстве работ по биоте ледяного покрова морей
полярных регионов [Буйницкий, 1973; Мельников, 1989; Усачёв, 1949; Kauko et al., 2009].

Обнаруженные массовые представители ледовой альгофлоры бухт острова Русский явля-
ются планктонными неритическими видами. Однако среди других видов значительную часть
составляли бентосные (49 %) и бенто-планктонные (10 %) формы, характерные для грунто-
вого биотопа или обрастания различных подводных субстратов, что может быть обусловле-
но мелководностью бухт и близостью донного биотопа. В результате волнового воздействия
и поднятия к поверхности воды бентосные виды способны прикрепляться к нижней части ле-
дяного покрова как к субстрату, выступая в роли криоперифитона [Буйницкий, 1973; Мель-
ников, Бондарчук, 1987; Ewert, Deming, 2013]. Известно [Kauko et al., 2009], что в результа-
те турбулентного перемешивания вод пелагиали клетки микроводорослей включаются в мор-
ской лёд в процессе его формирования. Однако, по мнению некоторых исследователей [Olsen
et al., 2017; Ratkova, Wassmann, 2005], микрофитобентос тоже является источником пополнения
ледового биотопа альгофлорой.
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В сообществе микроводорослей бухт острова Русский планктонные виды диатомовых пред-
ставлены как центрическими формами (большинство из них обитает в пелагиали), так и пен-
натными (более присущими бентали), что в целом характерно и для подлёдного фитопланк-
тона акваторий залива Петра Великого [Бегун и др., 2011; Пономарева, 2017; Шевченко
и др., 2020; Sorokin, Konovalova, 1973]. Отметим, что представителей пеннатных видов встре-
чено в 4 раза больше, чем центрических, что некоторые авторы считают закономерным
результатом основной стадии сукцессии во время цветения ледовых микроводорослей [Leu et al.,
2015; Van Leeuwe et al., 2018].

Исследование морского льда бухт острова Русский показало, что ледовая альгофлора пред-
ставлена как планктонными, так и бентосными микроводорослями. Это связано с тем, что во вре-
мя закономерного для зимнего сезона массового развития подлёдного фитопланктона при фор-
мировании морского льда массовые виды способны с большей или меньшей интенсивно-
стью включаться в состав ледового сообщества. Эта интенсивность обусловлена рядом слож-
ных метеорологических и гидрохимических процессов, происходящих в акватории в момент
льдообразования, что находит отражение в различиях в видовом составе сообщества и ко-
личественном обилии микроводорослей [Юрикова, Бегун, 2022] в каждом конкретном слое
ледяного покрова.

Выводы. Значительно расширены сведения о флоре микроводорослей морского льда и под-
лёдной воды залива Петра Великого. Впервые приведён список видов-криофилов, насчитываю-
щий 87 таксонов из 48 родов и 7 отделов. Альгофлора морского льда и подлёдной воды аквато-
рий острова Русский представлена в основном бентосными космополитными видами. Таксоно-
мический состав микроводорослей открытой акватории бухты Воевода в целом характеризуется
бóльшим видовым богатством, но меньшим количеством отделов микроводорослей, чем таковой
закрытой бухты Новик.

Всего в 2020 г. в обеих бухтах встречено 52 вида из 31 рода и 4 отделов, из них в бухте Воевода
зарегистрировано 36 видов, в бухте Новик — 37; общим для двух бухт стал 21 вид. В 2021 г.
всего отмечено 63 вида из 41 рода и 7 отделов, из них в бухте Воевода — 50 видов, в бухте
Новик — 43; общий для двух бухт — 31 вид. Выявлены различия в послойном распределении
видов. Установлено, что наиболее значительно видовой состав в пробах льда и подлёдной воды
различался в разные годы исследования.

Данное исследование поддержано Федеральной службой по гидрометеорологии и мониторингу
окружающей среды Российской Федерации (соглашение № 169-15-2023-002).
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SPECIES COMPOSITION OF THE MICROALGAL COMMUNITY
IN SEA ICE AND UNDER-ICE WATER

IN BAYS OF RUSSKY ISLAND (PETER THE GREAT BAY, SEA OF JAPAN)

E. Yurikova and A. Begun

A. V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology FEB RAS, Vladivostok, Russian Federation
E-mail: komcitykat@mail.ru

Sea ice can serve as a habitat for microalgae which can adapt to its unique conditions and success-
fully reproduce in it. This paper continues the analysis of material obtained for the first time from sea
ice in two bays of Russky Island (the Sea of Japan) in 2020–2021 aimed at studying layer-by-layer
distribution of the qualitative and quantitative composition of inhabiting microalgae. The taxonomic
analysis allowed for identifying 87 species of microalgae from 48 genera and 7 phyla. The maxi-
mum species richness was characteristic of the Bacillariophyta phylum (57–100% of the species num-
ber in an ice layer). Algal flora of sea ice and under-ice water was formed mainly by benthic cos-
mopolites. The composition of dominant species varied depending on year, bay, and depth of an ice
layer; the prevailing species were Chaetoceros socialis f. radians, Cylindrotheca closterium, Navicula
septentrionalis,Nitzschia frigida, Thalassiosira gravida, T. nordenskioeldii, and Plagioselmis sp. Species
composition varied most significantly between years of the study. Differences in species composi-
tion were also noted between bays and biotopes, as well as depending on the position of the layer
in the ice column.
Keywords: ice algal flora, diatoms, Sea of Japan
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Увеличение частоты вредоносных цветений водорослей связывают с растущим загрязнением
окружающей среды, в частности с повышением содержания тяжёлых металлов в водах. Цель ра-
боты — оценить влияние тяжёлых металлов на скорость роста микроводорослей, вызывающих
такие цветения. Изучено действие ионов кадмия Cd2+, свинца Pb2+ и никеля Ni2+ в концен-
трациях 10 и 20 мкг·л−1, а также цинка Zn2+ и железа Fe3+ в концентрациях 50 и 100 мкг·л−1

на скорость роста микроводорослей Heterosigma akashiwo, Alexandrium affine и Prorocentrum
foraminosum. Оценка выполнена на третьи и седьмые сутки опыта. Выявлено, что эти тяжё-
лые металлы оказывали влияние на все изученные виды водорослей. На третьи сутки скорость
роста H. akashiwo увеличивалась при добавлении Cd2+, Pb2+, Ni2+ и Fe3+; подавление роста
обнаружено при внесении Zn2+. На седьмые сутки ингибирование микроводоросли выявлено
при содержании 10 и 20 мкг·л−1 Cd2+, 10 мкг·л−1 Pb2+ и Ni2+, а также 100 мкг·л−1 Zn2+. Сти-
муляция H. akashiwo происходила при 20 мкг·л−1 Pb2+ и Ni2+, 50 и 100 мкг·л−1 Fe3+. Скорость
роста A. affine на третьи сутки увеличивалась при 20 мкг·л−1 Cd2+, 10 и 20 мкг·л−1 Pb2+ и Ni2+,
а также 100 мкг·л−1 Fe2+ и Zn2+. На седьмые сутки рост уменьшался в результате негативного
влияния 10 и 20 мкг·л−1 Cd2+ и Pb2+ и 20 мкг·л−1 Ni2+. Стимуляция роста водоросли зафиксиро-
вана при 10 мкг·л−1 Ni2+, а также при обеих концентрациях Fe3+ и Zn2+. Наименее устойчивым
к тяжёлым металлам оказался вид P. foraminosum. Его скорость роста снижалась при воздей-
ствии всех токсикантов, за исключением Fe3+: в данном случае происходила стимуляция роста
микроводоросли на седьмой день эксперимента.
Ключевые слова: Heterosigma akashiwo, Alexandrium affine, Prorocentrum foraminosum,
кадмий, никель, свинец, цинк, железо, тяжёлые металлы

В последние десятилетия в разных акваториях Мирового океана отмечено увеличение ко-
личества вредоносных цветений, вызываемых рафидофитовой водорослью Heterosigma akashiwo
(Y. Hada) Y. Hada ex Y. Hara, M. Chihara [Dursun et al., 2016; Heisler et al., 2008] и представителя-
ми динофитовых водорослей родовAlexandriumHalim, 1960 [Anderson et al., 2012] и Prorocentrum
Ehrenberg, 1834 [Li et al., 2021; Shin et al., 2019]. Ряд исследователей связывает учащение этих
явлений с возрастающим загрязнением окружающей среды [Heisler et al., 2008]. Тяжёлые метал-
лы регулярно обнаруживают в водах российских морей [Качество морских вод, 2020]. Всё чаще
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их выявляют и в других акваториях Мирового океана. Влияние этих токсикантов на растительные
организмы изучают в течение длительного времени, однако в большинстве работ анализируют
сублетальные и летальные концентрации, а содержание металлов, соответствующее природному,
исследуют всё реже [Nagajoti et al., 2010].

В связи с вышеизложенным целью настоящей работы было оценить действие кадмия, никеля,
свинца, цинка и железа на скорость роста микроводорослей Heterosigma akashiwo, Alexandrium
affine H. Inoue & Y. Fukuyo Balech и Prorocentrum foraminosum Faust.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Растительный материал. Объектом исследования служили культуры одноклеточ-

ных водорослей H. akashiwo (штамм MBRU_HAK-SR11) (Raphidophyceae), A. affine
(штамм AFRU-12) (Dinophyta) и P. foraminosum (штамм MBRU_PrRUS_16) (Dinophyta),
предоставленные ЦКП «Морской биобанк» ННЦМБ ДВО РАН (https://marbank.dvo.ru/).

Условия проведения экспериментов. Водоросли выращивали на среде f [Guillard,
Ryther, 1962] в 250-мл колбах Эрленмейера с объёмом культуральной среды 100 мл,
при температуре +18 °C, интенсивности освещения 70 мкмоль·м−2·с−1 и свето-темновом
периоде 14 ч : 10 ч (свет : темнота), без барботирования. В качестве инокулята использова-
ли культуру на экспоненциальной стадии роста. Начальная концентрация клеток составила
20 000 кл·мл−1 для H. akashiwo, 300 кл·мл−1 для P. foraminosum и 1000 кл·мл−1 для A. affine.
Продолжительность экспериментов — семь суток.

Отбор проб объёмом 1 мл осуществляли пипеточным дозатором (НПП «Томьаналит», Рос-
сия). Подсчёт клеток проводили на третьи и седьмые сутки в камере Нажотта объёмом 50 мл
под микроскопом EVOS M5000 (Thermo Fisher Scientific, США) при увеличении 10×. Всего
подсчитано шесть повторностей для каждого варианта опыта. Эксперименты проводили в трёх
биологических повторностях [Руководство, 2002].

Токсиканты и их концентрации. Cd2+ добавляли в виде 3CdSO4 × 8H2O, Ni2+ —
NiSO4 × 7H2O, Pb2+ — PbCl2, Zn2+ — ZnSO4 × 7H2O, Fe3+ — FeCl3 × 6H2O с пересчётом на ио-
ны металла в день постановки эксперимента. Выбор концентраций основан на данных о со-
держании этих тяжёлых металлов в прибрежных водах России и об их предельно допустимых
концентрациях (ПДК); проанализированные значения соответствуют ПДК и 2ПДК [Качество
морских вод, 2020].

Скорость роста рассчитана по стандартной формуле [Guillard, Ryther, 1962]. Достоверность
различий между выборками оценена по критерию Манна — Уитни при уровне значимости
p < 0,05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Скорость роста H. akashiwo на третьи сутки была выше контрольной при воздействии Pb2+

и Ni2+ в концентрации 10 мкг·л−1 и Fe2+ в концентрациях 50 и 100 мкг·л−1 (табл. 1). В осталь-
ных случаях показатель достоверно не отличался от контроля. На седьмые сутки скорость роста
при 10 мкг·л−1 Cd2+ была значимо ниже таковой в контроле.

Скорость роста A. affine на третьи сутки существенно возрастала при воздействии Cd2+ в кон-
центрации 20 мкг·л−1, а также Pb2+ и Ni2+ (табл. 2). Внесение 50 мкг·л−1 Fe2+ и Zn2+ приводило
к снижению показателя. На седьмые сутки при содержании в среде 10 и 20 мкг·л−1 Cd2+ и Pb2+

происходило ингибирование роста водоросли. В то же время 10 мкг·л−1 Ni2+, 50 мкг·л−1 Fe2+

и 100 мкг·л−1 Zn2+ вызвали стимуляцию её роста.
Скорость роста P. foraminosum при всех исследованных концентрациях металлов была ни-

же контроля как на третьи, так и на седьмые сутки эксперимента. Между тем на седьмой день
при добавлении Fe2+ зафиксирована стимуляция роста микроводоросли (табл. 3).
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Таблица 1. Средние значения скорости роста (дел.·сут−1) Heterosigma akashiwo при воздействии
тяжёлых металлов в разных концентрациях (мкг·л−1)
Table 1. Mean values of the growth rate (div.·day⁻¹) rate of Heterosigma akashiwo when exposed to heavy
metals at different concentrations (μg·L⁻¹)

Сутки 0 Cd2+ Pb2+ Ni2+ Fe2+ Zn2+

10 20 10 20 10 20 50 100 50 100
Третьи 0,31 0,34 0,31 0,39 0,35 0,39 0,35 0,42 0,40 0,27 0,28
Седьмые 0,23 0,17 0,20 0,21 0,26 0,21 0,26 0,24 0,25 0,23 0,22
Примечание: жирным выделены значения достоверно выше контрольного уровня (p < 0,05), курсивом —
достоверно ниже контрольного уровня.
Note: values significantly higher than the control level (p < 0.05) are highlighted in bold; a value significantly lower
than the control level is highlighted in italics.

Таблица 2. Средние значения скорости роста (дел.·сут−1) Alexandrium affine при воздействии
тяжёлых металлов в разных концентрациях (мкг·л−1)
Table 2. Mean values of the growth rate (div.·day⁻¹) of Alexandrium affine when exposed to heavy metals
at different concentrations (μg·L⁻¹)

Сутки 0 Cd2+ Pb2+ Ni2+ Fe2+ Zn2+

10 20 10 20 10 20 50 100 50 100
Третьи 0,21 0,18 0,33 0,36 0,36 0,45 0,37 0,03 0,24 0,11 0,41
Седьмые 0,13 −0,16 −0,29 −0,01 0,05 0,21 0,12 0,27 0,14 0,13 0,23
Примечание: жирным выделены значения достоверно выше контрольного уровня (p < 0,05);
курсивом — достоверно ниже контрольного уровня.
Note: values significantly higher than the control level (p < 0.05) are highlighted in bold; values significantly lower
than the control level are highlighted in italics.

Таблица 3. Средние значения скорости роста (дел.·сут−1) Prorocentrum foraminosum при воздействии
тяжёлых металлов в разных концентрациях (мкг·л−1)
Table 3. Mean values of the growth rate (div.·day⁻¹) of Prorocentrum foraminosum when exposed to heavy
metals at different concentrations (μg·L⁻¹)

Сутки 0 Cd2+ Pb2+ Ni2+ Fe2+ Zn2+

10 20 10 20 10 20 50 100 50 100
Третьи 0,24 0,05 0,21 0,12 0,10 0,08 0,20 −0,20 −0,33 −0,11 0,10
Седьмые 0,13 0,05 0,01 0,12 0,10 0,01 −0,03 0,16 0,24 0,13 0,06
Примечание: курсивом выделены значения достоверно ниже контрольного уровня (p < 0,05).
Note: values significantly lower than the control level (p < 0.05) are highlighted in italics.

Токсичность тяжёлых металлов для микроводорослей разных отделов была показана неодно-
кратно. Она связана прежде всего с тем, что они вызывают окислительный стресс в результа-
те увеличения количества свободных радикалов. Из-за повреждения молекул свободными ра-
дикалами происходит нарушение физиологических процессов, что в конечном итоге влияет
на жизнеспособность клеток [Nagajoti et al., 2010].

Тяжёлые металлы не разлагаются; соответственно, их взаимодействие с организмами оста-
ётся постоянным на протяжении опыта. При этом может проявляться токсический эффект,
что в нашем эксперименте было зарегистрировано у P. foraminosum. Однако у H. akashiwo
при наличии в среде свинца, никеля и железа, а у A. affine при наличии кадмия, свинца, ни-
келя и цинка отмечена стимуляция роста с дальнейшим снижением её интенсивности, то есть
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эффект гормезиса. Гормезис представляет собой двухфазную, а иногда и многофазную дозоза-
висимую реакцию организма на воздействие химического вещества, характеризующуюся пери-
одами стимуляции и подавления различных биологических функций (изменяется в том числе
интенсивность роста популяции организмов). Проявление гормезиса обусловлено физиологиче-
скими особенностями организма. Обычно этот эффект проявляется при воздействии концентра-
ций ниже летальных [Calabrese, Mattson, 2011; Cedergreen et al., 2007].

В целом изученные виды оказались более чувствительными к воздействию всех метал-
лов, чем другие представители микроводорослей. Например, ингибирование скорости роста
популяции Phaeocystis antarctica на 10 % происходило при концентрации Cd2+ 135 мкг·л−1

и Pb2+ 260 мкг·л−1 [Gissi et al., 2015]. Скорость роста Isochrysis galbana увеличивалась
при 50–100 мкг·л−1 Pb2+ [Ahmadi et al., 2021]. В то же время Ankistrodesmus falcatus оказался
видом, близким по устойчивости к воздействию Ni2+: численность его клеток снижалась при кон-
центрациях металла 15–30 мкг·л−1 уже через 24 ч опыта [Martínez-Ruiz, Martínez-Jeronimo, 2015].

Заключение. Протестированные соединения тяжёлых металлов оказывали влияние
на все изученные виды микроводорослей. Наиболее чувствительным видом был Prorocentrum
foraminosum, наименее — Heterosigma akashiwo. В связи с тем, что скорость роста H. akashiwo
увеличивалась при добавлении Cd2+, Pb2+, Ni2+ и Fe2+, а Alexandrium affine — при наличии
в среде Cd2+, Pb2+, Ni2+, Fe2+ и Zn2+, можно предположить, что указанные металлы способны
оказывать влияние на формирование цветения этих видов.

Данная работа финансировалась за счёт средств бюджета Национального научного центра морской
биологии ДВОРАН, тема FWFE-2024-0004 «Динамика морских экосистем, адаптации морских организмов
и сообществ к факторам внешней среды
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THE EFFECT OF HEAVY METALS ON THE GROWTH RATE OF MICROALGAE
HETEROSIGMA AKASHIWO, ALEXANDRIUM AFFINE,

AND PROROCENTRUM FORAMINOSUM

Zh. Markina1 and A. Ognistaya1,2

1A. V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, FEB RAS, Vladivostok, Russian Federation
2Far Eastern Federal University, Vladivostok, Russian Federation

E-mail: alya_lokshina@mail.ru
A rise in the frequency of harmful algal blooms is associated with increasing environmental pollu-
tion, in particular with a gain in heavy metal content in waters. The aim of the study was to assess
the effect of heavy metals on the growth rate of microalgae causing such blooms. The effect of heavy
metals on the growth rate of microalgae Heterosigma akashiwo, Alexandrium affine, and Prorocen-
trum foraminosum was investigated: cadmium Cd²⁺, nickel Ni²⁺, and lead Pb²⁺ at concentrations of 10
and 20 μg·L⁻¹, as well as zinc Zn²⁺ and iron Fe³⁺ at 50 and 100 μg·L⁻¹. The evaluation was carried
out on the third and seventh days of the experiment. These heavy metals were found to affect all in-
vestigated algae species. On the third day, the growth rate of H. akashiwo increased with the addition
of Cd²⁺, Pb²⁺, Ni²⁺, and Fe³⁺; the growth was suppressed with the addition of Zn²⁺. On the seventh
day, the microalga inhibition was recorded at 10 and 20 μg·L⁻¹ of Cd²⁺, 10 μg·L⁻¹ of Pb²⁺ and Ni²⁺,
and 100 μg·L⁻¹ of Zn²⁺. H. akashiwo stimulation occurred at 20 μg·L⁻¹ of Pb²⁺ and Ni²⁺, as well
as at 50 and 100 μg·L⁻¹ of Fe³⁺. The growth rate of A. affine on the third day rose at 20 μg·L⁻¹ of Cd²⁺,
10 and 20 μg·L⁻¹ of Pb²⁺ and Ni²⁺, and 100 μg·L⁻¹ of Fe²⁺ and Zn²⁺. On the seventh day, the growth
rate dropped because of the negative effect of 10 and 20 μg·L⁻¹ of Cd²⁺ and Pb²⁺, as well as 20 μg·L⁻¹
of Ni²⁺. Stimulation of A. affine growth was registered at 10 μg·L⁻¹ of Ni²⁺ and at both concentrations
of Fe³⁺ and Zn²⁺. P. foraminosumwas the least resistant to heavy metals. Its growth rate decreased when
exposed to all toxicants, except for Fe³⁺: in this case, stimulation of the microalga growth occurred
on the seventh day of the experiment.
Keywords: Heterosigma akashiwo, Alexandrium affine, Prorocentrum foraminosum, cadmium, nickel,
lead, zinc, iron, heavy metals
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