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Для создания новых противобактериальных препаратов все чаще используются морские микрово-
доросли из отделов Chlorophyta, Bacillariophyta, Dinoflagellata, Haptophyta и Rhodophyta, а также ци-
анобактерии (Cyanophyta). В обзоре обобщены сведения об антимикробной активности этих орга-
низмов; особое внимание уделено абиотическим факторам (свет, температура, соленость, pH сре-
ды, биогенные элементы), усиливающим их бактерицидные свойства. Анализируются механизмы
действия и способы извлечения биоактивных веществ. Отмечены виды, обладающие потенциалом
для подавления бактерий. Обсуждаются полученные из микроводорослей препараты, прошедшие
клинические испытания и используемые в борьбе с бактериальными инфекциями, а также виды, на
основе которых планируется создание новых антибиотиков.

Ключевые слова: микроводоросли, антимикробная активность, биоактивные соединения, экстракты
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Вещества, выделенные из водорослей, исполь-
зуют в медицине на протяжении многих лет.
Представители морской альгофлоры выработали
ряд структурно разнообразных соединений, от-
носящихся к оксилипинам, полисахаридам и
производным жирных кислот (ЖК). Благодаря
этим веществам микроводоросли способны по-
давлять рост и физиологическую активность кон-
курентных организмов: других видов водорослей,
бактерий и грибов (Borowitzka, 1995). Получен-
ные из микроводорослей сульфатированные по-
лисахариды, пигменты мареннин и каротиноиды
(например, астаксантин, фукоксантин и β-каро-
тин), омега-3 жирные кислоты и полифенолы де-
монстрируют антиоксидантные, противовоспали-
тельные, противоопухолевые и антибиотические
свойства (Raposo et al., 2013а). К преимуществам
одноклеточных водорослей относят короткое
время генерации, а также способность к быстрой
адаптации и перестройке обменных процессов,
позволяющая выжить в стрессовых условиях
(Lauritano et al., 2016), например, при дефиците
питательных веществ (Maldonado et al., 2002), се-
зонных колебаниях температуры (Huseby et al.,
2013) и освещенности (Depauw et al., 2012).

Чрезмерное и бесконтрольное применение ан-
тибиотиков в медицине может быть причиной
дисбактериозов, сбоев в работе иммунной систе-
мы, нарушения обменных процессов и появления

устойчивости бактерий к тому или иному проти-
вомикробному средству (Falaise et al., 2016). Ан-
тибиотикорезистентность – это биологическое
явление, которое невозможно предупредить, а
устойчивые к антибиотикам микроорганизмы
представляют угрозу для людей (Mayer et al.,
2011). В связи с этим исследование антимикроб-
ной активности одноклеточных водорослей осо-
бенно актуально. Противомикробные свойства
многих представителей микроводорослей уже до-
казаны. Однако для создания нового препарата
необходимо пройти ряд сложных этапов, среди
которых проверка вещества на токсичность,
предклинические испытания на животных, па-
тентование, госэкспертиза, регистрация лекар-
ственного средства и т.д. (Mohs, Greig, 2017); важ-
но также понимать, какие виды и/или соедине-
ния перспективны для производства лекарств.

Цели настоящей работы – обобщить литера-
турные данные об изменении антимикробной ак-
тивности морских микроводорослей в зависимо-
сти от абиотических факторов среды, фазы роста
культур и способа получения экстракта; проана-
лизировать антибактериальные препараты, раз-
рабатываемые на основе микроводорослей, и
оценить перспективы применения альгокультур в
качестве противомикробных агентов в медицине.

УДК 574.57.042.2

ОБЗОР
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Абиотические факторы, регулирующие 
антимикробную активность морских 

микроводорослей

Интенсивность освещения и спектральный
состав света. Световое излучение является опре-
деляющим фактором в биосинтезе и накоплении
экзополисахаридов (ЭПС) и пигментов (в част-
ности, фикобилипротеинов) водорослей (Gui-
héneuf, Stengel, 2015). В красной микроводоросли
Porphyridium purpureum при усилении освещенно-
сти от 120 до 240 мкмоль/(м2 × с) увеличивался
биосинтез ЭПС, их содержание возрастало от 1.3
до 4.5 г/л. Однако при освещенности выше
120 мкмоль/(м2 × с) накопление фикобилипроте-
инов заметно снижалось (Velea et al., 2011). Этот
факт необходимо учитывать при производстве
биоактивных соединений. Оптимальная произ-
водительность ЭПС, фикобилипротеинов, угле-
водов и β-каротинов у P. purpureum выявлена при
пониженном освещении 30 мкмоль/(м2 × с) (Gui-
héneuf, Stengel, 2015). Аналогичные результаты
получены в экспериментах с Porphyridium cruen-
tum, P. purpureum и P. aerugineum (см.: Jahn et al.,
1984; Levy, Gantt, 1988).

Известно, что экзополисахариды P. cruentum
проявляли антибиотическую активность в отно-
шении бактерий Vibrio harveyi (см.: Risjani et al.,
2021), Staphylococcus aureus, Escherichia coli и Sal-
monella enterica (см.: Raposo et al., 2014), а фикоби-
липротеины P. cruentum и P. aerugineum − в отно-
шении S. aureus и Streptococcus pyogenes (см.: Naj-
denski et al., 2013).

Показано, что антибиотический эффект мо-
жет зависеть и от интенсивности освещения.
В условиях высокой освещенности 130 мкмоль/(м2 × с)
культура Attheya longicornis демонстрировала ан-
тимикробное действие против метициллин-рези-
стентного золотистого стафилококка (MRSA),
S. aureus и Enterococcus faecalis, а при освещенно-
сти 30–75 мкмоль/(м2 × с) не обладала противо-
микробными свойствами, но росла без видимых
признаков стресса (Ingebrigtsen et al., 2016).

Изменение спектрального состава света с по-
мощью светодиодов дает возможность влиять на
физиологическое состояние клеток микроводо-
рослей и улучшать их биохимический состав. Си-
ний и красный спектры повышали эффектив-
ность фотосинтеза и увеличивали производство
полисахаридов у P. cruentum (см.: You, Barnett,
2004), однако более подходящими для увеличе-
ния производства полисахаридов признаны зеленый
и желтый спектры (Liqin et al., 2008). Освещение зе-
леных водорослей Chlorococcum sp. и Tetraselmis sp.
светодиодами синего света, а диатомовой водо-
росли Stauroneis sp. светодиодами красного света
стимулировало их бактерицидную активность в
отношении E. faecalis, E. coli, S. aureus, Pseudomo-

nas aeruginosa и Bacillus subtilis (см.: McGee et al.,
2020).

Соленость. Солевой стресс стимулировал на-
копление микроводорослями ценных биологиче-
ски активных соединений. При увеличении соле-
ности от 29 до 50‰ содержание липидов в клет-
ках Dunaliella tertiolecta повышалось на 7% (см.:
Takagi et al., 2006). Увеличение солености от 0.4 до
4 М NaCl приводило к накоплению в клетках
D. salina насыщенных и мононенасыщенных
жирных кислот, а также к уменьшению количе-
ства полиненасыщенных жирных кислот (ПНЖК),
содержание которых было приблизительно на
10% выше в культуре с низкой соленостью (Xu
et al., 2020). Снижение солености до 13‰ стиму-
лировало накопление ЖК у Nannochloropsis sp. до
40% (Pal et al., 2011). При солености 25‰ в соста-
ве ЖК зеленой водоросли Tetraselmis tetrathele пре-
обладали тридециловые, миристиновые и пента-
декановые кислоты, которые проявляли анти-
микробную активность (El-Kassas, El-Sheekh,
2016). Известно, что эйкозапентаеновая кислота
(ЭПК), входящая в состав комплексных биологи-
чески активных добавок с омега3-жирными кис-
лотами, в значительном количестве содержится в
микроводоросли Nannochloropsis sp., которая ис-
пользуется в аквакультуре в качестве источника
ЭПК. Показано, что соленость 25‰ является оп-
тимальной для накопления этой кислоты в клет-
ках микроводоросли (Adarme-Vega, 2014). Макси-
мальное производство ЭПК и докозагексаеновой
кислоты (ДГК) у Pinguiococcus pyrenoidosus проис-
ходило при солености 30‰ (Sang et al., 2012).
Темпы роста Schizochytrium limacinum были наи-
более высокими при солености от 18 до 27‰, в то
время как максимум производства ДГК отмечен
при снижении солености до 9‰ (Zhu et al., 2007).
При солености 20‰ темпы роста T. tetrathele уве-
личились в 5 раз, а синтез каротиноидов возрос в
20 раз по сравнению с таковыми в контроле при
солености 30‰. Культивирование D. salina при
солености 40‰ привело к появлению антибакте-
риальной активности против E. coli, P. aeruginosa,
Salmonella sp., Streptococcus pyogenes, S. aureus, Vib-
rio cholerae, Klebsiella pneumoniae и Bacillus megate-
rium (см.: Krishnakumar et al., 2013). Выращивание
Dunaliella sp. при повышении концентрации NaCl
от 10 до 20% (масса/объем) привело к усилению
антимикробного эффекта в отношении E. coli,
S. aureus, Brochothrix thermosphacta и Enterobacter
cloacae. Авторы связывают этот эффект с солевым
стрессом, при котором накапливается макси-
мальное количество каротиноидов и жирных
кислот (Kilic et al., 2018).

Температура. Исследование цианобактерий,
относящихся к группе Lyngbya–Phormidium–Plec-
tonema (LPP), родам Oscillatoria и Synechocystis, ко-
торых содержали при разной температуре, пока-
зало, что наибольшую бактерицидную активность
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против S. aureus, E. coli, B. subtilis, P. aeruginosa и дру-
гих клинических изолятов, устойчивых к лекар-
ственным средствам, проявляли культуры, выра-
щенные при температуре 25°С (Pramanik et al.,
2011).

Снижение температуры до 15°С привело к ин-
тенсивной выработке α-линоленовой кислоты и
ДГК у Isochrysis galbana, а также ЭПК у Pavlova lu-
theri (см.: Gacheva, Gigova, 2014); при температуре
18°С увеличился синтез ПНЖК, α- и γ-токоферо-
лов в клетках P. cruentum (см.: Durmaz et al., 2007).
Предполагают, что антибиотические свойства
I. galbana связаны с продукцией ПНЖК, вызыва-
ющих лизис бактериальных клеток (Molina-
Cárdenas, Sánchez-Saavedra, 2017).

Кислотность среды. Показатель pH играет
важную роль в жизнедеятельности микроводо-
рослей, влияя на характер их метаболизма и био-
синтез антимикробных продуктов. Для Synecho-
coccus sp. показано, что при pH ≥ 8 активируется
синтез противомикробных веществ, подавляю-
щих S. aureus (см.: Noaman et al., 2004). У ци-
анобактерий группы LPP, а также родов Oscillatoria
и Synechocystis при рН от 9.5 до 4.5 быстро увели-
чивалась биомасса, однако противомикробная
активность проявлялась только при рН 7.5 (Pra-
manik et al., 2011). Зеленые водоросли Coccomyxa sp.,
культивируемые при pH 2.5‒4.5, проявляли ак-
тивность против грамотрицательных бактерий E. coli,
S. enterica и Proteus mirabilis (см.: Navarro et al., 2017).

Биогенные элементы. Выращенные на среде с
недостатком азота диатомеи Leptocylindrus danicus
и L. aporus обладали способностью к подавлению
биопленки Staphylococcus epidermidis. При культи-
вировании L. danicus в среде с недостатком азота
отмечено 90% ингибирование биопленки; вид
L. aporus, поддерживаемый в условиях одновре-
менного дефицита азота и фосфора, подавлял
биопленку на 64%, при недостатке азота – на 90%
и фосфора – на 85% (Lauritano et al., 2016). Про-
дукция домоевой кислоты у Pseudo-nitzschia seriata
повышалась при низком содержании силикатов в
среде (Fehling et al., 2004), а у P. multiseries и P. aus-
tralis концентрация этой кислоты увеличивалась
при дефиците железа и меди (Maldonado et al.,
2002).

Показано, что высокое содержание сульфатов
(от 52 до 104 мМ) активизировало накопление
сульфатированных ЭПС, которые, по мнению ав-
торов, повышают активность P. cruentum против
S. enterica (см.: Raposo et al., 2014).

Противомикробная активность морских 
микроводорослей в зависимости от фазы

роста культуры

Многие исследователи считают, что продук-
ция соединений, ответственных за антибиотиче-

ские свойства водорослей, связана с фазой роста
альгокультуры (Gacheva, Gigova, 2014; Bashir et al.,
2018). Максимальное накопление полисахаридов
у P. cruentum отмечено в конце экспоненциальной
фазы роста (Gacheva, Gigova, 2014). Известно, что
именно полисахариды обеспечивают антимик-
робную активность этой микроводоросли в отно-
шении B. subtilis, S. aureus и Vibrio parahaemolyticus
(см.: Bashir et al., 2018), а также S. pyogenes, E. coli,
Salmonella typhimurium, S. enterica и P. aeruginosa
(см.: Raposo et al., 2013a, 2013b, 2014). Для ци-
анобактерий показано увеличение продукции
ЭПС у Phormidium tenue и усиление противомик-
робных свойств Nostoc insulare в стационарной
фазе; в постэкспоненциальной стадии роста мак-
симальная антибактериальная активность отме-
чена у Synechococcus leopoliensis, Oscillatoria angus-
tissima и Calothrix parietina (см.: Gacheva, Gigova,
2014). Антимикробные свойства Synechocystis sp.
обусловлены большим количеством внутрикле-
точных водорастворимых метаболитов, обнару-
женных в культуре, находящейся в стационарной
фазе роста (Gacheva, Gigova, 2014).

В начале стационарной фазы роста в культуре
I. galbana происходило накопление ЖК. Содер-
жание стеаридоновой кислоты увеличилось на
24.3%, олеиновой на 15.7%, миристиновой на
13.8%, ДГК на 11.0%, пальмитиновой на 10.3% и
α-линоленовой на 7.2%. Высокое содержание
ЖК объясняет бактерицидные свойства, прояв-
ляемые I. galbana в этой фазе роста против Vibrio
harveyi, V. alginolyticus и V. campbellii (см.: Molina-
Cárdenas et al., 2014).

Антибактериальная активность экстракта 
морских микроводорослей в зависимости

от способа его получения
Антимикробный эффект микроводорослей за-

висит от способа извлечения биологически ак-
тивных веществ (табл. 1). Наиболее часто исполь-
зуемый метод выделения бактерицидных производ-
ных – это экстракция с помощью органических
растворителей, таких как этанол, бутанол, мета-
нол и этилацетат (Helen et al., 2014; McGee et al.,
2020; George et al., 2020). Например, метанольные
экстракты синезеленых водорослей Spirulina major,
Oscillatoria salina и Plectonema terebram ингибиро-
вали рост бактерий E. coli, K. pneumoniae и S. aure-
us, тогда как их водные экстракты оказывали вли-
яние на рост бактерий лишь в единичных случаях
(Helen et al., 2014).

Водоросли отдела Chlorophyta имеют целлю-
лозную клеточную оболочку, что усложняет из-
влечение необходимых соединений, поэтому
важным моментом становится выбор экстрагента.
Например, при получении экстрактов из Chlorella
minutissima и Scenedesmus sp. наиболее эффектив-
ным был этанол (Ördög et al., 2004), из Chlorococ-
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cum sp. и Tetraselmis striata – метанол (McGee et al.,
2020), а из T. convolutae и Nannochloropsis oculata –
этилацетат (Hussein et al., 2020). Экстракты N. ocu-
lata и T. suecica, приготовленные с помощью ком-
бинации растворителей метанол/гексан в соотно-
шении 1.5 : 1.0, были активны в отношении В. sub-
tilis, K. pneumoniae и Streptococcus uberis. Ингиби-
рование роста K. pneumoniae отмечено при
воздействии вытяжки, полученной при экстрак-
ции Chlorella sp. смесью метанол/гексан в соотно-
шении 1.5 : 1.0 (Hussein et al., 2020).

Выделенные двумя методами экстракты диа-
томовых водорослей Skeletonema costatum и Cha-
etoceros pseudocurvisetus по-разному действовали
против Mycobacterium tuberculosis и M. bovis. В первом
методе использовали смолу Amberlite XAD16N
(Sigma-Aldrich); второй метод основан на экс-
тракции ацетоном и хлороформом. Противоту-
беркулезный эффект полученных экстрактов
выявлен при применении обоих методов. Одна-
ко смола Amberlite показала лучший результат,
обеспечив наибольший выход ответственных за
противомикробные свойства S. costatum и
C. pseudocurvisetus гидрофобных соединений –
гидроксифеофорбида А, феофорбида А и гексаде-
катетраеноата (Lauritano et al., 2018).

Ацетоновые экстракты гаптофитовой водо-
росли Pavlova sp. подавляли рост некоторых мик-
роорганизмов, при этом зона ингибирования во-
круг бумажных дисков, пропитанных экстрак-
том, составила для V. parahaemolyticus 11 см, а для
P. aeruginosa – 15 см. Вытяжки из Pavlova sp., полу-
ченные с помощью комбинации растворителей
метанол/хлороформ, сработали против V. para-
haemolyticus и P. aeruginosa; зона ингибирования
составила 10 см (George et al., 2020).

Препараты, созданные на основе микроводорослей

Среди одноклеточных водорослей антибиоти-
ческая активность впервые была выявлена у прес-
новодной водоросли Chlorella vulgaris (см.: Pratt
et al., 1944). Вещество, ингибирующее рост бакте-
рий, назвали хлореллином. В настоящее время
хлореллин применяется для лечения дисбактери-
озов кишечника и обогащения продуктов пита-
ния (Nishimoto et al., 2021). Он подавляет разви-
тие стафилококков, стрептококков, кишечной
палочки и возбудителей брюшного тифа; эффек-
тивность этого вещества приравнивают к таковой
антибиотиков ампициллина и оксациллина. По-
казано, что от физиологического состояния водо-
рослей зависят противомикробные свойства хло-
реллина; они возрастают со 2-го по 16-й день вы-
ращивания культуры водорослей, а затем
ослабевают (Сальникова, 1977).

Изолированный из Lyngbya majuscula малинго-
лид – это первый антибиотик, который ингиби-

рует рост S. pyogenes, S. aureus и B. subtilis. Известно,
что малинголид нарушает кворум-зондирование
(QS) синегнойной палочки Pseudomonas aeruginosa
(см.: Dobretsov et al., 2010). Большинство выде-
ленных из цианобактерий рода Nostoc поликетид-
ных антибиотиков, включая карбамидоциклофа-
ны, демонстрировали минимальную ингибирую-
щую концентрацию в наномолярном диапазоне
против MRSA. Алкалоид калотриксин А, проду-
цируемый цианобактериями рода Calothrix, инги-
бировал бактериальную РНК-полимеразу у ста-
филококков. Выделенный из Cylindrospermum
stagnale цилиндрофридин проявлял умеренную
активность против MRSA и Streptococcus pneumo-
niae (см.: Preisitsch et al., 2016).

На основе сульфатированных полисахаридов,
полученных из красной водоросли Porphyridium sp.,
разработан гидрогель, действующий как физиче-
ский барьер для проникновения бактерий. Поли-
сахариды Porphyridium sp. – это жесткие и ста-
бильные соединения, которые обладают ингиби-
рующей активностью против B. subtilis. Гидрогели
на основе Porphyridium sp. в сочетании с хитоза-
ном применяются для заживления ран. Добавле-
ние цинка в комплекс гидрогеля и хитозана повы-
шает его антимикробные свойства (Liberman
et al., 2016, 2021).

Разработан новый метод биосинтеза наноча-
стиц золота с помощью микроводоросли Nitzs-
chia sp. Белки и полисахариды этой диатомеи
участвовали в восстановлении и стабилизации
наночастиц золота, сохраняя при этом жизнеспо-
собность клеток. Восстановленные таким обра-
зом наночастицы золота затем связывались с пе-
нициллином и стрептомицином. Эта комбина-
ция приводила к усиленному (по сравнению с
действием антибиотиков пенициллинового ряда)
ингибированию E. coli, P. aeruginosa и S. aureus.
Наночастицы золота, полученные с помощью
Nitzschia sp., увеличивали способность молекул
антибиотика проникать в бактериальную клетку
(Borase et al., 2017).

Поликристаллические наночастицы серебра,
биосинтезированные диатомовой водорослью
Amphora sp., проявляли активность в отношении
E. coli, Streptococcus mutans и Bacillus stearothermo-
philus. В отсутствие AgNO3 противомикробный
потенциал культуры микроводорослей не обна-
ружен. Благодаря выраженной бактерицидной
активности биосинтезированные диатомеей Am-
phora sp. наночастицы серебра могут действовать
как мощный противомикробный агент (Jena et al.,
2015).
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Перспективы исследований антимикробной 
активности морских микроводорослей

С каждым годом увеличивается количество ра-
бот, посвященных изучению антимикробных
свойств микроводорослей в лабораторных усло-
виях и поиску новых потенциальных источников
биологически активных веществ. Исследования
метаболитов микроводорослей позволяют полу-
чить соединения с уникальными химической
структурой и механизмом действия, поэтому уси-
лия многих ученых направлены на разработку но-
вых методов культивирования водорослей и
очистку их метаболитов. Считают, что одним из
наиболее эффективных способов стимуляции ан-
тимикробной активности микроводорослей яв-
ляется создание стрессовых условий при их выра-
щивании.

На данный момент не существует единой ана-
литической платформы или методологии, при
помощи которой можно анализировать смесь хи-
мических веществ одновременно. Метаболиты
микроводорослей химически разнообразны, по-
этому для достижения максимальной полноты
анализа используют несколько химических мето-
дов их разделения. Многие исследователи не
смогли выйти на этап клинических испытаний
из-за невозможности идентифицировать веще-
ство, связанное с бактерицидными свойствами
альгокультур. На стадии разработки лекарствен-
ных препаратов огромной проблемой становятся
предполагаемые побочные эффекты. Тесты на
животных не могут гарантировать безопасность
препаратов для человека, так как условия исполь-
зования препаратов в опыте отличаются от усло-
вий их применения в клинической практике.
Кроме того, ограничена длительность испыта-
ний, иногда недоступна (или неполная) инфор-
мация о редких и серьезных побочных реакциях,
хронической токсичности, тестировании в спе-
цифических группах (например, при лечении де-
тей, пожилых людей или беременных женщин) и
о лекарственном взаимодействии.

Однако, несмотря на указанные сложности,
исследования биологической активности микро-
скопических водорослей и продуктов их жизне-
деятельности по-прежнему находятся в центре
внимания; разработка новых методов поиска ан-
тибиотиков среди продуктов метаболизма микро-
водорослей приобретает все большую актуаль-
ность. Разработанные на основе одноклеточных
водорослей и уже прошедшие клинические испы-
тания антибактериальные препараты хлореллин
и малинголид подтверждают перспективность
микроводорослей как источника новых антибио-
тиков. Основными подходами, связанными с
внедрением новых противомикробных препара-
тов на основе микроводорослей, являются их вы-
деление из морской среды и введение в культуру,
подбор условий культивирования, а также экс-
тракция и химический анализ биологически ак-
тивных соединений. Очевидно, что данные этапы

нуждаются в дальнейшем развитии и совершен-
ствовании.
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Marine microalgae from the divisions Chlorophyta, Bacillariophyta, Dinoflagellata, Haptophyta, Rhodo-
phyta, and also cyanobacteria (Cyanophyta) are increasingly used for designing novel antibacterial agents.
The present review summarizes information on the antimicrobial activity of these organisms. Particular at-
tention is paid to the abiotic factors (light, temperature, salinity, pH of the environment, and nutrients) that
enhance their bactericidal properties. The mechanisms of action and the methods for extraction of bioactive
substances are analyzed. The species that have a potential to inhibit bacterial growth are noted. A number of
microalgae preparations that have undergone clinical trials, those already used to treat bacterial infections,
and also the species that can serve a basis for designing novel antibiotics are discussed.
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В лабораторных условиях исследовано влияние температуры на обратимую остановку развития эм-
брионов рака-отшельника Pagurus proximus Komai, 2000 из Амурского залива (зал. Петра Великого,
Японское море), наблюдаемую в результате зимнего нереста. Показано, что в кладках самок, отне-
рестившихся в естественных условиях при температуре воды 5°С и ниже, повышение температуры
воды до 14–16°С приводило к терминации эмбриональной диапаузы и синхронному возобновле-
нию развития яиц независимо от того, когда изменялись температурные условия – в начале или в
конце зимнего сезона размножения. У выловленных в декабре–апреле самок P. proximus, нерест ко-
торых проходил в лаборатории при температуре воды 14–16°С, яйца в кладках развивались без диа-
паузы. Из этого следует, что у P. proximus первичным сигналом для инициации и терминации диапа-
узы служит температура, которая влияет непосредственно на эмбрион. Полученные данные под-
тверждают, что эмбриональная диапауза у рака-отшельника P. proximus не является обязательной, а
определяется условиями обитания, в первую очередь температурой окружающей среды. Рассмотре-
на возможность использования P. proximus в качестве модельного объекта для изучения механизмов
инициации и терминации эмбриональной диапаузы у декапод.

Ключевые слова: раки-отшельники, температура, инкубационный период, эмбриональная диапауза,
залив Петра Великого, Японское море
DOI: 10.31857/S0134347522040052

Обратимая остановка развития эмбрионов,
или эмбриональная диапауза, отмечена у пред-
ставителей всех типов беспозвоночных и позво-
ночных животных (Alekseev, Starobogatov, 1996;
Nambu et al., 2004; Alekseev et al., 2006; Алексеев,
2010; Fenelon et al., 2014; Podrabsky, Hand, 2015;
Hand et al., 2016; Wang et al., 2019, и др.). Этот фе-
номен вызывает интерес биологов разных на-
правлений: эмбриологов, эндокринологов, эво-
люционистов, систематиков и др. Согласно мне-
нию большинства исследователей, значение
эмбриональной диапаузы как эволюционной
стратегии в том, что она позволяет разделить во
времени оплодотворение и рождение (у морских
беспозвоночных – выход личинок в планктон),
тем самым обеспечивая постэмбриональное раз-
витие потомства в наиболее благоприятных для
выживания условиях (Hand, 1991; Alekseev, Staro-
bogatov, 1996; Anger, 2001; Fenelon et al., 2014; Han-
sen, 2019).

Эмбриональная диапауза у Decapoda в боль-
шинстве случаев выявлена у видов, обитающих в
холодных водах высоких широт. Данные о парамет-
рах жизненного цикла морских беспозвоночных
необходимы для разработки стратегий управления
их промыслом, поэтому сведения о диапаузе, опре-
деляющей продолжительность инкубационного
периода, в первую очередь были получены для та-
ких промысловых или потенциально промысло-
вых видов, как крабы-стригуны рода Chionoecetes
(Brachyura: Oregoniidae) и крабоиды семейства
Lithodidae (Anomura) (Jensen, Armstrong, 1989;
Moriyasu, Lanteigne, 1998; Webb et al., 2007; Swiney,
2008; Duguid, Page, 2011).

Среди раков-отшельников эмбриональная
диапауза обнаружена у Pagurus nigrofascia Komai,
1996 (Goshima et al., 1996; Mishima, Henmi, 2008),
P. proximus (Kornienko et al., 2019), P. brachiomastus
(Thallwitz, 1891) (Корниенко, Селин, 2019) и, ве-
роятно, имеется у P. alatus (Fabricius, 1775), для ко-
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торого характерен годовой репродуктивный цикл
с длительным инкубационным периодом (11 мес.)
и заметной синхронизацией развития эмбрионов
во времени (Mura et al., 2006). Это позволяет
предположить, что в эмбриогенезе P. alatus также
присутствует обратимая остановка развития.

Многие виды планктонных ракообразных
способны выдерживать экстремальные условия
обитания благодаря производству покоящихся
яиц, появление которых может быть вызвано уве-
личением плотности популяции, недостатком
пищи, а также действием химических веществ,
выделяемых сородичами, конкурентами или
хищниками (см. обзоры: Gyllström, Hansson,
2004; Zadereev, Lopatina, 2019, и др.). Однако пер-
вичными сигналами для остановки и возобновле-
ния эмбрионального развития считаются измене-
ния температуры и фотопериода (Baumgartner,
Tarrant, 2017; Alekseev, Vinogradova, 2019, и др.),
что подтверждено наблюдениями за жизненными
циклами планктонеров в естественной среде и в
экспериментальных условиях. Среди десятино-
гих ракообразных эмбриональная диапауза опи-
сана у довольно крупных животных, обитающих
на больших глубинах в узком диапазоне низких
температур, что затрудняет проведение экспери-
ментальных работ. Немногочисленные лабора-
торные исследования по влиянию внешних фак-
торов на продолжительность эмбрионального
развития декапод были проведены при естествен-
ном освещении и незначительном изменении
температуры обитания животных (Petersen, 1995;
Reid al., 2007; Webb et al., 2007; Duguid, Page, 2011).
Недавние исследования по влиянию температу-
ры и фотопериода на терминацию эмбриональ-
ной диапаузы у литорального рака-отшельника
P. nigrofascia показали, что на возобновление раз-
вития температура влияет в большей степени, чем
фотопериод (Mishima et al., 2021).

Известно, что температура определяет продол-
жительность эмбрионального развития десяти-
ногих ракообразных (Wear, 1974; Webb et al., 2007;
Stevens et al., 2008, и др.), а при наличии эмбрио-
нальной диапаузы заметно увеличивается дли-
тельность инкубационного периода, максималь-
ная продолжительность которого отмечена у ли-
тодид. У обитающего у берегов Огненной Земли
Paralomis granulosa (Jacquinot, 1847) (см.: Lovrich,
Vinuesa, 1993) и у Lopholithodes foraminatus (Stimp-
son, 1859) из Британской Колумбии, Канада (Du-
guid, Page, 2011) эмбриональное развитие длится
18–22 мес. и включает 10–12-месячный период
обратимой остановки развития. Эмбриональная
диапауза, описанная у раков-отшельников, про-
должается не более 8 мес. (Goshima et al., 1996;
Mishima, Henmi, 2008; Kornienko et al., 2019; Кор-
ниенко, Селин, 2019; Корниенко, 2020). Однако
наличие эмбриональной диапаузы и ее продол-
жительность не являются видоспецифичными

признаками и могут заметно различаться в раз-
ных популяциях одного и того же вида (Moriyasu,
Lanteigne, 1998; Webb et al., 2007; Mishima, Henmi,
2008). При изучении эмбриогенеза краба Hyas
araneus (Linnaeus, 1758) было показано, что про-
должительность эмбрионального развития зави-
сит от температуры инкубации на раннем этапе
развития (Petersen, 1995). Кроме того, существует
мнение, что диапаузу невозможно значительно
сократить, просто повышая температуру воды, а
наблюдаемое при этом уменьшение инкубацион-
ного периода происходит за счет ускорения раз-
вития эмбрионов после того, как период диапау-
зы пройден (Wear, 1974).

Понимание причин и механизмов возникно-
вения и прекращения эмбриональной диапаузы
имеет большое значение при изучении популяци-
онной биологии видов и разработке стратегий
управления промыслом десятиногих ракообраз-
ных, а также в исследованиях пищевых цепей,
влияния глобального потепления на морские
экосистемы, интродукции видов с балластными
водами судов и т.д. Проблемы, связанные с эм-
бриональной диапаузой, не могут быть решены
на основе какого-либо одного модельного объек-
та. Разные экспериментальные модели предлага-
ют уникальные преимущества для изучения ас-
пектов данного явления. Выбор рака-отшельника
P. proximus в качестве модельного объекта опреде-
ляется тем, что этот массовый прибрежный вид
широко распространен в Японском море и обита-
ет при температуре воды от –1.9 до 23°С (Komai
et al., 2015; Селин и др., 2016). Репродуктивные
характеристики P. proximus изучены у северной
границы ареала в зал. Петра Великого (Kornienko
et al., 2019) и у южных берегов о-ва Хоккайдо (Wa-
da, Mima, 2003). Продолжительность светового
дня в этих районах различается на несколько ми-
нут, однако на юге о-ва Хоккайдо умеренно теп-
лый климат, а для зал. Петра Великого характер-
ны низкая зимняя температура воды (до –1.9°С) и
присутствие ледового покрова в декабре–марте
(Лоция…, 1984; Лучин и др., 2005). Сроки нереста
P. proximus в данных районах совпадают, но в зал.
Петра Великого в зимних кладках у эмбрионов
отмечена диапауза, а в зал. Хакодате в течение
всего репродуктивного сезона эмбрионы разви-
ваются без периода покоя. На основании этого
можно предположить, что именно низкая темпе-
ратура воды инициирует эмбриональную диапаузу
в развитии P. proximus в зал. Петра Великого и по-
вышение температуры воды может послужить сиг-
налом для возобновления развития эмбрионов.

Цель настоящей работы – в лабораторных
условиях на примере рака-отшельника P. proximus
из зал. Петра Великого Японского моря выяс-
нить, как температура воды влияет на инициацию
и терминацию эмбриональной диапаузы у деся-
тиногих ракообразных.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Особей рака-отшельника Pagurus proximus от-

лавливали на глубине 5–6 м на небольшом удале-
нии от берега (43°11′56″ N, 131°55′09″ E) в Амур-
ском заливе – одном из заливов второго порядка
зал. Петра Великого (Японское море). Пробы от-
бирали в октябре и декабре 2020 г., а также в фев-
рале и марте 2021 г.; объем каждой выборки −
около 100 животных (табл. 1). В дни отбора проб
температура воды в заливе на поверхности состав-
ляла в октябре около 13°С, в декабре 4–6°С, в фев-
рале минус 1.5°С (залив был покрыт льдом) и в кон-
це апреля 4–5°С (https://seatemperature.ru/cur-
rent/russia/amur-bay-sea-temperature).

В лаборатории рака-отшельника вынимали из
раковины, аккуратно сломав ее. По строению
плеоподов и наличию гонопоров на коксоподи-
тах третьей (у самок) или пятой (у самцов) пары
переоподов определяли пол животного и прове-
ряли присутствие яиц на плеоподах самок. Затем
раку-отшельнику предлагали несколько пустых
раковин гастропод соответствующего размера.
Раки-отшельники хорошо переносят повышение
температуры воды (собственные наблюдения),
поэтому без предварительной температурной
адаптации животных переносили в аквариальную
ННЦМБ ДВО РАН в аэрируемые аквариумы объ-
емом 100 л, наполненные природной морской во-
дой и оснащенные внешними биофильтрами.
Температуру воды поддерживали на уровне 14–
16°С. Самок, отложивших яйца в естественной
среде, помещали в отдельный аквариум, самок
без яиц содержали вместе с самцами. Два раза в
неделю животных кормили замороженной зеле-
ной водорослью Ulva prolifera, а также рыбой или
мидиями из расчета 10–15 г водоросли и около 20 г
животной пищи на 50 раков-отшельников. Один
раз в неделю в аквариумах меняли около 3/4 объ-
ема воды.

Контрольная проверка состояния эмбрионов
была ограничена, так как при извлечении из ра-
ковин животные могли получить несовместимые
с жизнью повреждения или сбросить кладку.

В первой выборке раков-отшельников осматри-
вали через 10, 20, 30 и 55 сут. Во второй и третьей
выборках через 14 сут после отлова животных
проверяли, возобновилось ли развитие эмбрио-
нов у самок, отложивших яйца в естественных
условиях (группа 1), и оценивали степень разви-
тия яиц. Среди самок, содержавшихся вместе с
самцами, для дальнейших наблюдений отбирали
особей, отнерестившихся в лабораторных усло-
виях (группа 2). Через 19–20 сут оценивали сте-
пень развития эмбрионов, а через 30–31 сут после
отлова проверяли, завершилось ли их развитие.
В четвертой выборке количество отнерестивших-
ся в естественных условиях самок было достаточ-
но большим, поэтому для уточнения длительно-
сти стадий развития эмбрионов просматривали
по 3 самки через каждые трое суток. Чтобы опре-
делить точную дату выхода личинок, после дости-
жения эмбрионами 5-й стадии развития (появле-
ние пигментации глаз) 20 самок рассадили в от-
дельные пластиковые емкости объемом 0.5 л с
горловиной, затянутой мельничным газом. Емко-
сти находились в аквариуме, в котором содержа-
лись остальные самки.

Основные стадии эмбрионального развития
определяли визуально в соответствии с литера-
турными данными: стадия 1 – начало дробления;
2 – развитое дробление и гаструляция (яйцо рав-
номерно заполнено желтком); 3 – образование за-
родышевого диска (появляется зона без желтка);
4 – свободная от желтка зона занимает от 5 до 50–
70%; 5 – появление пигментации глаз; 6 – глаза
развитые, хорошо пигментированные, округлой
формы; 7 – стадия вылупления (Turra, Leite, 2007).

РЕЗУЛЬТАТЫ

В октябре все 46 отловленных самок Pagurus
proximus были без яиц. Визуальное обследование
самок показало, что степень развития гонад у осо-
бей сильно различалась и лишь у некоторых круп-
ных самок гонады были заполнены темными
ооцитами и хорошо видны через покровы плеона.

Таблица 1. Даты отбора материала и половой состав выборок рака-отшельника Pagurus proximus

Дата Самцы, экз. Самки без яиц, экз. Самки с яйцами, экз.

16.10.2020 г. 52 46 0

2.12.2020 г. 53 56 1

3.02.2021 г. 52 47 14

22.04.2021 г. 36 13 48
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Прекопуляторные пары не были отмечены, но че-
рез 20 сут после отлова (5 ноября) была обнаруже-
на одна недавно отнерестившаяся самка (яйца в
кладке на стадии начала дробления), а спустя
30 сут яйца отложили еще 3 самки. Наблюдение
продолжалось в течение 55 сут, за это время клад-
ки появились у 7 из 46 самок; в одной кладке у эм-
брионов сформировались хорошо пигментиро-
ванные глаза округлой формы.

Среди животных, отловленных в начале декаб-
ря, равномерно заполненные желтком яйца были
обнаружены у одной самки, которая погибла по-
сле извлечения из раковины. У остальных 56 са-
мок яйца отсутствовали. Прекопуляторные пары
появились в первые сутки после помещения сам-
цов и самок в аквариум. Спустя 14 сут после отло-
ва отнерестились 44 самки, 12 самок были без
яиц. Осмотр самок, отнерестившихся в лабора-
торных условиях, показал, что степень развития
яиц в кладках разных особей различалась: у одних
самок яйца находились на стадии начала дробле-
ния, у других самок они были равномерно запол-
нены желтком; встречались кладки, в которых
эмбрионы находились на стадии формирования
зародышевого диска; максимальный прогресс
развития ограничивался 4-й стадией, когда зона,
свободная от желтка, занимала около 50% объема
яйца. Через 30 сут после отлова были отмечены
отдельные кладки с эмбрионами на завершаю-
щих стадиях развития с хорошо пигментирован-
ными глазами округлой формы.

В выборке от 3 февраля 14 самок несли на
плеоподах яйца (группа 1), а 47 самок были без
яиц. Через 14 сут в кладках всех самок из группы 1
сформировался зародышевый диск, свободное от
желтка пространство занимало около 50% объема
яйца. Через 22 сут после отлова у эмбрионов были
видны глаза с пигментом овальной формы или в
виде запятой. У одной самки в кладке наряду с
развивающимися эмбрионами были отмечены
погибшие яйца. Контрольная проверка 4 марта
показала, что личинки вышли из яйцевых оболо-
чек; все самки были без яиц, но с гонадами, за-
полненными крупными ооцитами.

Среди самок, содержавшихся вместе с самца-
ми, через 14 сут отнерестилась 41 самка (группа 2),
4 самки оставались без яиц. Как и у отловленных
в декабре особей, в кладках разных самок степень
развития эмбрионов различалась. Через 30 сут у
26 самок инкубационный период близился к за-
вершению, в глазах эмбрионов появился пиг-
мент; в кладках некоторых самок у эмбрионов
глаза полностью сформировались. У эмбрионов
11 самок свободное от желтка пространство зани-
мало около 50% объема яйца. В кладках осталь-

ных самок эмбрионы находились на начальных
стадиях развития.

В выборке от 22 апреля 48 самок отнерести-
лись в естественных условиях и несли на плеопо-
дах яйца, равномерно заполненные желтком
(группа 1); 13 самок были без яиц. В первой груп-
пе самок через 3 сут после их помещения в теплую
воду у эмбрионов начинал формироваться заро-
дышевый диск. На 7-е сут появилась зона, сво-
бодная от желтка, которая постепенно увеличи-
валась и спустя 15 сут занимала более половины
объема яйца. Глазной пигмент в виде запятой был
отмечен на 18-е сут, у эмбрионов были различи-
мы грудные придатки и плеон, а также был виден
оранжевый пигмент на теле. На 23-и сут после
возобновления развития глазной пигмент имел
овальную или округлую форму; эмбрионы зани-
мали весь объем яйца. Среди 20 самок, изолиро-
ванных в отдельные емкости, 16 самок выпустили
личинок на 24-е сут после начала эксперимента и
4 самки – на 25-е сут.

Среди самок, содержавшихся вместе с самцами,
через 15 сут отнерестились 8 особей (группа 2).
У двух самок яйца в кладках были равномерно за-
полнены желтком, т.е. находились на начальных
стадиях развития; у остальных самок в яйцах при-
сутствовала зона, свободная от желтка, которая в
разных кладках занимала от 1/3 до половины объ-
ема, однако ни у одной самки развитие яиц не до-
стигло стадии образования глазного пигмента.
Три самки оставались без яиц.

ОБСУЖДЕНИЕ
У раков-отшельников, производящих не-

сколько кладок в течение сезона размножения,
интервал между кладками может быть и корот-
ким, и длинным. В первом случае сразу после вы-
хода личинок самка откладывает очередную пор-
цию яиц без предварительной линьки, расходуя
энергию на размножение без затрат на рост.
Линька и увеличение размеров животного проис-
ходят во время длинного интервала (Wada et al.,
2008). У Pagurus proximus, обитающего в зал. Петра
Великого, интервал между выходом личинок в ре-
зультате зимнего нереста и летним нерестом
очень короткий. Длинный интервал начинается в
конце августа после завершения летнего нереста
и продолжается около трех месяцев (Kornienko
et al., 2019). В нашем исследовании самки P. prox-
imus, отловленные в середине октября, еще не бы-
ли готовы к новому сезону размножения, поэто-
му, несмотря на то, что в лабораторных условиях
поддерживалась комфортная для нереста темпе-
ратура, они начали откладывать яйца только в
конце ноября–начале декабря, когда у самок
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P. proximus в зал. Петра Великого завершается пе-
риод роста и начинается зимний нерест.

Репродуктивные характеристики P. proximus
исследованы в заливах Хакодате (о-в Хоккайдо,
Япония) и Восток (зал. Петра Великого, Россия). У
берегов Японии сезон размножения этого рака-от-
шельника длится более 6 мес. с января по июль при
температуре воды от 6–7 до 19–21°С (https://world-
weather.ru/pogoda/japan/hakodate/water/); за это
время самки продуцируют несколько кладок (Wa-
da, Mima, 2003). В российских водах P. proximus
также производит не менее двух кладок за сезон
размножения, который составляет около 9 мес. и
длится с декабря по август. В обеих популяциях к
началу нереста степень зрелости гонад у самок
заметно различается, поэтому они откладывают
яйца несинхронно. Однако в популяции у о-ва Хок-
кайдо развитие эмбрионов происходит без эм-
бриональной диапаузы (рис. 1а), а личинки выхо-
дят в планктон в разное время по мере заверше-
ния развития (Wada, Mima, 2003). В зал. Петра
Великого зимний нерест у P. proximus начинается
в декабре при температуре воды 5°С, продолжает-
ся в зимние месяцы, когда температура воды сни-
жается до −1.6°С, и завершается в апреле. После
вымета развитие яиц в кладках останавливается
на стадии гаструлы и возобновляется после того,
как вода прогреется выше 10°С (Kornienko et al.,
2019). Продолжительность диапаузы у эмбрионов
разных самок различается, так как количество
яйценосных самок увеличивается постепенно: в
начале декабря нерестятся единичные особи, но к
началу мая 100% самок несут яйца на плеоподах.
Следовательно, максимальная продолжитель-
ность периода покоя (около 5 мес.) наблюдается у
эмбрионов самок, отнерестившихся в декабре.
Благодаря эмбриональной диапаузе происходит
синхронизация развития эмбрионов зимнего не-
реста, и в июне личинки массово выходят в
планктон (Kornienko et al., 2019). К повторному
(летнему) нересту (температура воды 15–22°С)
самки приступают несинхронно по мере созрева-
ния гамет в гонадах; эмбрионы развиваются без
диапаузы (рис. 1б), как и у раков-отшельников,
обитающих у берегов Японии. Выход личинок
летней когорты растянут до начала сентября
(Корниенко, Корн, 2016; Kornienko et al., 2019).
Таким образом, обитание у северной границы
ареала в условиях низкой температуры воды не
отменяет зимний нерест рака-отшельника P. prox-
imus в зал. Петра Великого, а приводит к обрати-
мой остановке развития эмбрионов в кладках и
инициирует диапаузу. Подтверждением эффек-
тивности данной репродуктивной стратегии слу-
жит высокая численность P. proximus в этом реги-
оне (Селин и др., 2016).

Исследуя влияние температуры на развитие
нескольких видов декапод, Уир (Wear, 1974) при-
шел к выводу, что диапауза не может быть значи-
тельно укорочена при повышении температуры
воды, а сокращение продолжительности инкуба-
ционного периода происходит за счет ускорения
развития эмбрионов, вышедших из диапаузы.
В экспериментах этот автор повышал температу-
ру воды от 3 до 24°С постепенно, с постоянным
шагом 3°С. Сразу повысив температуру до значе-
ний, при которых в природе развитие яиц проис-
ходит без диапаузы (во время летнего нереста),
мы добились возобновления эмбрионального
развития в кладках 100% самок, отнерестившихся
в море при низкой температуре воды. Поскольку
в зал. Петра Великого зимний нерест очень растя-
нут, то в каждой выборке могли оказаться самки,
как отложившие яйца вчера, так и отнерестивши-
еся в декабре. В кладках и тех, и других самок раз-
витие эмбрионов остановилось на стадии ранней
гаструлы, что не позволяет определить, когда
именно были отложены яйца. Однако независи-
мо от продолжительности диапаузы резкое повы-
шение температуры приводило к ее терминации и
возобновлению развития в кладках всех самок.
По завершении развития личинки синхронно вы-
ходили в планктон.

Наблюдение за отловленными зимой самками
без яиц, помещенными в теплую воду, показало,
что они откладывали яйца, которые развивались
без диапаузы. Известно, что спариванию пагурид
предшествует прекопуляторное поведение, кото-
рое может длиться от нескольких часов до не-
скольких суток (Goshima et al., 1998; Wada et al.,
1999; Contreras-Garduño, Córdoba-Aguilar, 2006,
и др.). Обычно в течение 1 ч после копуляции
самки раков-отшельников откладывают яйца
(Turra, Leite, 2007). В наших экспериментах при
совместном содержании самцов и самок первые
прекопуляторные пары появлялись вскоре после
помещения животных в аквариум, следователь-
но, некоторые самки могли отнереститься в пер-
вые сутки. Продолжительность эмбриональных
стадий у разных видов раков-отшельников может
различаться, однако на стадии, предшествующие
появлению глазного пигмента, приходится почти
половина времени развития эмбриона (Turra,
Leite, 2007). В нашем эксперименте у самок, отне-
рестившихся в лабораторных условиях, через
14 сут при максимальном развитии эмбрионы до-
стигали стадии, при которой свободная от желтка
зона занимала около 50% объема, что указывает
на отсутствие остановки развития на стадии га-
струлы. Через 30 сут у отнерестившихся в лабора-
торных условиях самок были отмечены кладки, в
которых эмбрионы завершили развитие: они за-
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нимали весь объем яйца и имели развитые хоро-
шо пигментированные глаза округлой формы.
Известно, что при температуре воды 16°С инку-
бационный период у P. proximus продолжается в
среднем 30.8 сут (Wada, Mima, 2003). Совпадение
продолжительности инкубационного периода
также подтверждает, что в лаборатории при тем-
пературе 14–16°С развитие после нереста шло без
диапаузы. Следовательно, необходимым услови-
ем для инициации эмбриональной диапаузы у
P. proximus является низкая температура воды во
время нереста.

Следует отметить, что обитание в районах с яр-
ко выраженной сезонностью и периодическими
низкими температурами не обязательно приво-
дит к появлению эмбриональной диапаузы.
В симпатрии с P. proximus обитает рак-отшельник
P. minutus Hess, 1865, для которого зал. Петра Ве-
ликого также является северной границей ареала
(Komai et al., 2015), однако у этого вида нересто-
вый период длится с начала мая до начала сентября
и диапауза в развитии отсутствует (Korn et al.,
2018). Возможно, у P. proximus существует генети-
ческая предрасположенность к обратимой оста-

Рис. 1. Последовательность репродуктивных событий в популяциях рака-отшельника Pagurus proximus в зал. Хакодате,
о-в Хоккайдо (а) и зал. Петра Великого (б), а также в лабораторных условиях при повышении температуры воды (в).
В зал. Хакодате нерест в температурном диапазоне от 6 до 21°С, несинхронный; самки производят несколько кладок
за сезон, эмбрионы развиваются без диапаузы, личинки выходят в планктон также несинхронно. В зал. Петра Вели-
кого нерест в температурном диапазоне от –1.9 до 22°С, несинхронный; в кладках самок, отнерестившихся зимой; в
развитии эмбрионов присутствует диапауза, благодаря которой выход личинок синхронизируется; после повторного
летнего нереста эмбрионы развиваются без диапаузы и личинки выходят в планктон несинхронно. В эксперименте в
кладках самок, отнерестившихся в море (группа 1), после повышения температуры воды до 14–16°С развитие эмбри-
онов синхронно возобновлялось и личинки одновременно выходили из яйцевых оболочек; в лабораторных условиях
самки нерестились неодновременно, эмбрионы развивались без диапаузы (группа 2), личинки выходили из оболочек
несинхронно. Условные обозначения: F – копуляция и оплодотворение; G – стадия гаструлы; пунктиром обозначен
период эмбриональной диапаузы (длительность стадий не масштабирована по времени).
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новке развития при низкой температуре окружа-
ющей среды.

Таким образом, повышение температуры воды
до 14–16°С служит достаточным стимулом для
терминации эмбриональной диапаузы, возника-
ющей у рака-отшельника P. proximus во время
зимнего нереста. Развитие возобновляется неза-
висимо от того, в начале или в конце зимнего не-
рестового периода эмбрионы подверглись воздей-
ствию повышенной температуры. У отловленных в
зимнее время самок, нерест которых проходил в
лабораторных условиях при температуре воды
14–16°С, эмбрионы в кладках развивались без
диапаузы. Очевидно, снижение температуры вы-
зывает обратимую остановку развития, влияя на
эмбрион непосредственно, а не через организм
самки, и эмбриональная диапауза в развитии
P. proximus не является обязательной, ее инициа-
ция, длительность и терминация зависят от тем-
пературы окружающей среды. Реакция на изме-
нение температуры окружающей среды, а также
небольшие размеры, массовость и неприхотли-
вость рака-отшельника P. proximus могут сделать
его удобным модельным объектом для изучения
механизмов инициации и терминации эмбрио-
нальной диапаузы у декапод.
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A Laboratory Study of the Effect of Temperature on the Embryonic Diapause
of the Hermit Crab Pagurus proximus Komai, 2000 (Decapoda: Paguridae)

from Peter the Great Bay, Sea of Japan
E. S. Kornienko

A.V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,
Vladivostok 690041, Russia

Under laboratory conditions, the effect of temperature on the reversible arrest in embryo development, which
occurs as a result of winter spawning, was studied in the hermit crab Pagurus proximus Komai, 2000 from
Amurskiy Bay (Peter the Great Bay, Sea of Japan). In clutches of females that spawned under natural condi-
tions at a water temperature of 5°C and below, an increase in water temperature to 14–16°C led to the termi-
nation of embryonic diapause and the synchronous resumption of egg development, regardless of whether the
temperature conditions changed at the beginning or at the end of the winter breeding season. No embryonic
diapause was observed in clutches of females of P. proximus that were captured in December–April and
spawned in the laboratory at a water temperature of 14–16°С. From this it follows that the primary signal for
diapause initiation and termination in P. proximus is temperature, which directly affects the embryo. The data
obtained confirm that embryonic diapause of the hermit crab P. proximus is not obligate but induced by habi-
tat conditions, primarily by ambient temperature. The possibility of using P. proximus as a model object for
studying the mechanisms of embryonic diapause in decapods is considered.

Keywords: hermit crabs, temperature, incubation period, embryonic diapause, Peter the Great Bay, Sea of Ja-
pan
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В Черном море в вертикальном профиле биолюминесценции летом наблюдали, как правило, один
пик, который в ночное время располагался на глубине 5–30 м, а в дневное – на глубине 50–82 м. На
двух из 14 станций в утренние и вечерние часы отмечены два пика, соответствующие этим же гори-
зонтам. В верхнем пике зарегистрирована сильная положительная связь суммарной интенсивности
биолюминесценции с обилием трех доминирующих видов: коэффициент корреляции R составил по
+0.79 для видов Noctiluca scintillans и Oikopleura dioica, +0.70 для вида Oithona similis и +0.82 для общей
численности светящегося планктона. В верхнем пике отмечена значимая отрицательная зависи-
мость численности указанных видов от температуры; у N. scintillans выявлена значимая отрицатель-
ная связь с изменением солености (R = −0.72). Практически на всех станциях по численности до-
минировала динофлагеллята N. scintillans. В нижних пиках значимой корреляции между биолюми-
несценцией и численностью светящихся видов не обнаружено. Возможно, вклад в поле
биолюминесценции вносят и другие зоопланктонные организмы, способность которых к свечению
еще не исследована.

Ключевые слова: биолюминесценция, крупная фракция светящегося планктона, динофлагеллята
Noctiluca scintillans, гребневики, светящиеся беспозвоночные, планктонное сообщество, Черное море
DOI: 10.31857/S0134347522040118

Биолюминесценция – проявление жизнедея-
тельности организмов в виде электромагнитного
излучения в видимой области спектра. Способ-
ность к свечению обнаружена у таких представи-
телей Мирового океана, как бактерии, динофла-
гелляты, простейшие, кишечнополостные, черви,
моллюски, ракообразные, иглокожие и рыбы
(Гительзон и др., 1992; Токарев, 2006; Haddock
et al., 2010; Martini, Haddock, 2017).

Суммарный световой эффект, создаваемый
совокупностью морских биолюминесцентов в
толще воды, называется полем биолюминесцен-
ции (ПБ) (Токарев и др., 2000). Пространствен-
ной структуре этого поля присуща вертикальная
стратификация, определяемая параметрами пе-
лагического сообщества (видовым составом, тро-
фической структурой и т.д.). Данные параметры,
в свою очередь, зависят от гидрологического ре-
жима и гидродинамических характеристик вод-
ных масс (Токарев, 2006).

Исследованию мелкой фракции планктонных
биолюминесцентов, в первую очередь однокле-
точных водорослей, посвящены многие работы
(Евстигнеев и др., 1993; Черепанов и др., 2007; Се-
рикова и др., 2010, 2017; Брянцева и др., 2014; По-

лонский и др., 2018, и др.), в которых описаны ви-
ды одноклеточных водорослей, вносящие вклад
в ПБ, и показана связь их распределения с про-
странственной структурой ПБ Черного моря.
Однако в Черном море способность к свечению
выявлена и у более крупных организмов, к ним
относятся представители зоопланктона и дино-
флагеллята Noctiluca scintillans (Macartney) Kofoid
& Swezy, 1921 (Dinophyceae: Noctilucales). Судя по
энергетическим параметрам биолюминесцентно-
го сигнала отдельных организмов (Токарев,
2006), этот вклад должен быть достаточно боль-
шим.

В списках светящихся крупных планктонных
видов Черного моря имеются расхождения, так
как одни таксоны были включены в список био-
люминесцентов на основании собственных экс-
периментальных данных (Евстигнеев, Битюков,
1990; Евстигнеев и др., 1993), а другие – в резуль-
тате анализа литературного материала по всему
Мировому океану (Токарев, 2006).

В соответствии с данными Токарева (2006), к
светящимся организмам мы относили ктенофор
Pleurobrachia pileus (O.F. Müller, 1776), Mnemiopsis
leidyi A. Agassiz, 1865 и Beroe ovata Bruguière, 1789,
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динофлагелляту N. scintillans, циклопоидную ко-
пеподу Oithona similis Claus, 1866, кладоцеру
Evadne spinifera P.E. Müller, 1867 и аппендикуля-
рию Oikopleura (Vexillaria) dioica Fol, 1872.

Цель настоящей работы – исследование соста-
ва и количественных характеристик крупной
фракции планктонных биолюминесцентов в пи-
ках поля биолюминесценции в Черном море в
летние месяцы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собирали в северной части Черного
моря на 14 станциях, выполненных в научном
рейсе № 108 НИС “Профессор Водяницкий” в
июле–начале августа 2019 г. (рис. 1). Для учета
крупной фракции светящегося планктона в сло-
ях, соответствующих пикам интенсивности био-
люминесценции, использовали ловы сетью Джеди
с ячеей сита 115 мкм и входным отверстием 0.1 м2.
Это позволило исправить недостаток методов
учета биолюминесцентов, приведенных в работе
Левина с соавторами (1975), когда пробу планкто-
на брали батометром с одного горизонта и соот-
носили с интенсивностью биолюминесценции в
слое определенной толщины, иногда достигаю-
щей нескольких десятков метров.

Таксономический состав и количественные
характеристики биологического материала опре-
деляли по методике Яшнова (1934). К крупной
фракции светящегося планктона относили биолю-
минесцентные организмы размером более 0.2 мм.

Данные о биолюминесценции, температуре и
солености получили с помощью гидробиофизи-
ческого комплекса “Сальпа-М” методом много-

кратного зондирования (Гительзон и др., 1992;
Токарев, 2006) от поверхности до глубины 120 м.
Для уменьшения влияния астрономического фо-
на в погружной части комплекса была встроена
подвижная светоловушка, внутри которой распо-
лагалась теневая камера; датчик сигнала находил-
ся внутри рабочей камеры. При погружении ком-
плекса поток воды проходил сквозь прибор. При
минимальном сопротивлении набегающему по-
току водной среды это обеспечивало ослабление
астрономического фона в 2 × 107 раза и механиче-
скую стимуляцию светящихся гидробионтов.
Дискретность синхронных измерений комплек-
сом всех параметров при зондировании вниз со
скоростью 1.2 м/с составляла 0.25 м, программное
обеспечение интегрировало ее до 1 м. В результа-
те обработки сигналов датчиков получены верти-
кальные профили биолюминесценции, темпера-
туры и солености; по этим параметрам была рас-
считана условная плотность воды. Методика
сбора и обработки информации с использовани-
ем комплекса “Сальпа-М” подробно описана ра-
нее (Токарев и др., 2009). Данные по интенсивно-
сти биолюминесценции в пиках суммировали по
вертикали, и исследовали взаимосвязь суммарно-
го обилия планктонеров в этих пиках с кумуля-
тивной интенсивностью биолюминесценции, а
также с показателями температуры и солености в
данных слоях.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Слои, в которых отмечены максимальные ве-
личины интегральной биолюминесценции, зна-
чительно превышающие величины в ниже- или
вышележащих слоях, принято называть пиками

Рис. 1. Карта-схема расположения станций.
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биолюминесценции. В ночное время на исследо-
ванных станциях зарегистрирован один пик, рас-
полагавшийся в слое термоклина на глубине 5–30 м
(верхний пик). В дневное время выявлен пик био-
люминесценции на глубине 50–82 м (нижний
пик). В утреннее и вечернее время на станциях 4 и
8 зарегистрировано по два пика биолюминесцен-
ции (верхние, обозначенные как 4.1 и 8.1, и ниж-
ние – 4.2 и 8.2). Толщина пиков по вертикали ва-
рьировала от 5 до 15 м. Значения температуры и
солености в пиках биолюминесценции на стан-
циях представлены в табл. 1.

На основании построенной по данным темпе-
ратуры и солености дендрограммы сходства (мера
расстояния – Эвклидово расстояние) в слое пика
биолюминесценции выявлено несколько групп
станций с высокой степенью сходства (рис. 2).
В первой группе станций разброс значений тем-
пературы и солености был крайне мал: средняя
температура составляла 9.00–9.16°С, соленость −
19.71–20.19‰ (табл. 1). В эту группу попали стан-
ции с нижним пиком биолюминесценции. Вто-
рая группа − это станции, между которыми в слоях
пиков биолюминесценции наблюдался гораздо
больший размах данных по средней температуре
и солености: температура изменялась от 16.62 до
26.33°С, соленость – от 17.23 до 17.90‰. В эту
группу объединились станции с верхним пиком
биолюминесценции (рис. 2); станции 3, 7 и верх-
ний пик станции 8 образовали подгруппу, кото-

рая характеризовалась максимальными значени-
ями суммарной биолюминесценции по слою. От-
мечено, что на этих трех станциях максимальная
температура в слое пика биолюминесценции не
превышала 19.06°С, в то время как на глубоковод-
ных станциях в восточной части Черного моря
(станции 11 и 14) вода прогревалась до 25.15–
26.33°С, соленость достигала 18.12–18.31‰ (табл. 1).

Суммарная численность светящегося планк-
тона в пиках биолюминесценции колебалась от
45 экз./м3, что соответствовало кумулятивной интен-
сивности биолюминесценции 1251/1012 Вт/(см2 × л),
до 10457 экз./м3 для максимального зарегистри-
рованного пика, кумулятивная интенсивность
свечения в котором достигала 53146/1012 Вт/(см2 × л).
Биолюминесцентные виды составляли от 8 до
75% общей численности планктона. Основой
крупной фракции светящегося планктона Черно-
го моря в порядке убывания численности явля-
лись Noctiluca scintillans, Oithona similis и Oikopleura
dioica; остальные организмы были малочисленны
(рис. 3).

Значения зарегистрированных ночью пиков
интенсивности биолюминесценции были суще-
ственно выше показателей, полученных в днев-
ное время. Это обычное явление, как и значи-
тельное различие в количестве светящихся
планктонных организмов в слоях биолюминес-
ценции в разное время суток. Максимальное оби-

Таблица 1. Параметры температуры и солености в пиках биолюминесценции

№ станции Расположение 
слоя Глубина слоя, м

Температура, °С Соленость, ‰

средняя максимальная средняя максимальная

Ночь
1 Верхний 12–26 15.72 22.81 17.61 18.10
2 Верхний 5–20 15.49 23.43 17.65 18.09
3 Верхний 20–30 14.90 16.62 17.88 17.99
6 Верхний 5–15 18.29 22.85 17.56 17.80
7 Верхний 8.5–18 16.35 19.06 17.90 18.05

11 Верхний 10–20 20.29 25.15 17.75 18.31
14 Верхний 7–12 22.13 26.33 17.29 18.12

День
4.1 Верхний 12–18 16.95 23.21 17.38 17.89
4.2 Нижний 76–80 9.14 9.16 20.19 20.27
5 Нижний 72–82 9.04 9.07 19.96 20.10
8.1 Верхний 21–25 14.45 18.21 17.23 17.65
8.2 Нижний 68–75 9.04 9.07 19.83 19.99
9 Нижний 50–60 9.13 9.17 19.71 19.96

10 Нижний 50–55 9.16 9.19 19.71 19.80
12 Нижний 71–80 9.00 9.04 20.12 20.23
13 Нижний 68–75 9.04 9.06 19.99 20.08



БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 48  № 4  2022

КРУПНАЯ ФРАКЦИЯ СВЕТЯЩЕГОСЯ ПЛАНКТОНА 245

лие светящихся планктонных организмов было
отмечено в ночное время, когда пики биолюми-
несценции наблюдались в верхних слоях воды на
глубине 5–30 м. Максимальный пик интенсивно-
сти биолюминесценции 53146/1012 Вт/(см2 × л)
отмечен на станции 3 в слое толщиной 10 м на

глубине 20–30 м. На этой станции были зареги-
стрированы максимумы численности O. similis,
N. scintillans, O. dioica и Pleurobrachia pileus.

Для верхнего пика была характерна сильная
положительная связь суммарной интенсивности
биолюминесценции с обилием трех доминирую-

Рис. 2. Дендрограмма сходства станций по Эвклидову расстоянию на основании данных по температуре и солености.
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щих видов: для N. scintillans и O. dioica R = +0.79,
для O. similis R = +0.70 и для общей численности
светящихся R = +0.82. По численности домини-
ровала динофлагеллята N. scintillans, за исключе-
нием станции 3 в Каламитском заливе, где преоб-
ладала копепода O. similis (рис. 3а). Количество
N. scintillans в верхних пиках достигало 4 тыс. экз./м3;
в нижних пиках численность составляла 200–
300 экз./м3, а зарегистрированный максимум не
превышал 900 экз./м3 (рис. 4). Значимая отрица-
тельная зависимость численности N. scintillans от
средней температуры воды и максимальных зна-
чений солености отмечена в ночном верхнем пи-
ке, она составляла –0.68 и –0.72 соответственно.

Копепода O. similis была наиболее многочислен-
ной в верхних пиках с максимумом 5675 экз./м3 на
станции 3 у западного побережья Крыма напро-
тив мыса Тарханкут; средняя по станциям чис-
ленность O. similis в слое пика биолюминесцен-
ции составляла 676 экз./м3. В популяции преоб-
ладали самки, их доля на некоторых станциях
достигала 60%, и пятые копеподитные стадии (до
48%). Заметная, но не тесная, степень положи-
тельной связи численности с интенсивностью
биолюминесценции (+0.66) может свидетель-
ствовать о наличии биолюминесцентной реакции
не у всех стадий копеподы, однако для однознач-
ного вывода необходимы дальнейшие лаборатор-
ные исследования. Отмечена высокая степень от-
рицательной связи численности вида с макси-
мальной температурой в пиках (R = –0.83).

Средняя по станциям численность O. dioica в слое
пика биолюминесценции составляла 145 экз./м3.
В верхнем пике обилие аппендикулярии было на
2 порядка выше, чем в нижнем. Как и для копепо-
ды O. similis, для O. dioica отмечена высокая сте-
пень отрицательной связи численности с макси-
мальной температурой в пиках (R = –0.83).

Только 6 экз. гребневика P. pileus зарегистри-
рованы на станции 3, на остальных станциях этот
вид был обнаружен в единичных экземплярах или
отсутствовал. Из других представителей ктено-
фор однажды встречен Mnemiopsis leidyi, гребне-
вик B. ovata в пробах отсутствовал. Кладоцера
E. spinifera в небольшом количестве обнаружена
на трех станциях.

На всех станциях в нижнем и верхнем пиках с
долей 72–97% в общей численности светящихся
доминировала N. scintillans. Исключением была
станция 13 у кавказского побережья, где светящи-
еся виды были представлены только O. similis
(рис. 3б).

Выявлена сильная отрицательная зависимость
между максимальными значениями амплитуды
биолюминесценции в верхних пиках и средними
значениями температуры в соответствующих слоях
(R = –0.91). С повышением температуры величи-
на максимальной интенсивности биолюминес-
ценции уменьшалась. Для слоя нижнего пика вы-
явлена высокая положительная связь амплитуды
биолюминесценции с абиотическими параметра-
ми; коэффициент корреляции интенсивности
биолюминесценции с максимальными темпера-
турой и соленостью в этом пике составил соответ-

Рис. 4. Суммарное значение биолюминесцентного сигнала и численность светящихся видов в верхнем пике биолю-
минесценции.
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ственно +0.81 и +0.83. Значимой корреляции в
нижних пиках между биолюминесценций и чис-
ленностью биолюминесцентных видов не обна-
ружено.

На станциях 4 и 8 в вечернее и утреннее время
отмечено два биолюминесцентных пика (рис. 5).
Интенсивность биолюминесценции в верхнем
пике была значительно выше, чем на горизонтах,
расположенных ниже. Вертикальный профиль
нижнего пика более пологий в отличие от остро-
вершинного верхнего пика, поэтому кумулятив-
ная интенсивность биолюминесценции нижнего
пика может превосходить таковую верхнего пика
и вносить больший вклад в общую интенсивность
биолюминесценции по всему столбу воды, как
это наблюдалось на станции 8.

На станциях с двумя пиками интенсивности
биолюминесценции сохранялось доминирование
N. scintillans. Вклад O. similis по численности в
верхнем пике был на порядок больше, чем в ниж-
нем, и составлял 21%. Численность O. dioica не
превышала 2% (рис. 6).

ОБСУЖДЕНИЕ
Максимальные величины кумулятивной био-

люминесценции наблюдались в ночное время в
верхних пиках биолюминесценции на мелковод-
ных (глубина 30–90 м) станциях 1–3 и 7, располо-
женных вдоль юго-западного прибрежья п-ва
Крым (рис. 1, 4). Данные величины на два поряд-
ка превышали значения, отмеченные для глубо-
ководных районов в нижних пиках биолюминес-
ценции в дневное время. Существенных значе-
ний кумулятивная биолюминесценция достигала
также на станции 6, находившейся в западной ха-
листазе. На исследуемых горизонтах на этих стан-
циях наблюдалось наибольшее обилие предста-
вителей крупной фракции биолюминесцентного
планктона (рис. 7).

На большинстве станций в течение суток по чис-
ленности доминировала динофлагеллята Noctiluca
scintillans (рис. 3), уровень биолюминесцентного сиг-
нала которой может достигать 1/103 мкВт/см2 (Тока-
рев и др., 2016). Очевидно, этот вид вносил значи-
тельный вклад в поле биолюминесценции крупной
фракции планктонных видов. На доминирую-
щую роль N. scintillans в свечении морской воды
указывали и ранее (Токарев и др., 2000; Заворуев,
2002).

Рис. 5. Вертикальные профили биолюминесценции на станциях 4 (а) и 8 (б) с двумя пиками поля биолюминесценции.
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Биолюминесценция копеподы Oithona similis
оценена в 4.6/102 мкВт/см2 (Евстигнеев, Битю-
ков, 1990; Токарев и др., 2016), что на порядок
больше, чем у N. scintillans. Следовательно, вклад
O. similis в кумулятивную биолюминесценцию
также может достигать больших величин. Соглас-
но нашим данным, свечение зарегистрировано на
станции 13, где крупная фракция светящегося
планктона была представлена только O. similis.
Однако на станциях 2 и 3, на которых величина
кумулятивной биолюминесценции была высокой
и почти одинаковой (рис. 7), численность этой
копеподы различалась в 7 раз (839 и 5675 экз./м3

соответственно). Прогрев воды на исследуемых

горизонтах значительно различался (табл. 1), что
также могло иметь значение для параметров све-
чения.

Аппендикулярия Oikopleura dioica в массовом
количестве присутствовала в верхних пиках био-
люминесценции ночью на прибрежных станциях
2, 3 и 7, где ее численность достигала 600–725 экз./м3;
на глубоководной станции 6 обилие этого вида
составляло 225 экз./м3, в остальных районах не
превышало 15 экз./м3. В литературе значения
биолюминесцентного сигнала для O. dioica не
приводятся, поэтому сложно судить о ее вкладе в
кумулятивный биолюминесцентный сигнал.

Рис. 6. Вклад трех массовых видов крупной фракции светящегося планктона в численность светящихся организмов на
станции 8: а – верхний пик; б – нижний пик.
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Рис. 7. Кумулятивный биолюминесцентный сигнал и численность светящихся видов крупой фракции биолюминес-
центов в дневное и ночное время.
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Ктенофоры, индивидуальная интенсивность
биолюминесценции которых превышает таковую
у других планктонных организмов и должна су-
щественно влиять на суммарный сигнал, встреча-
лись лишь в единичных экземплярах; они отмече-
ны на станциях с максимальной интенсивностью
биолюминесценции и на станциях, где свечение
было крайне мало.

Значимой корреляции кумулятивной биолю-
минесценции с температурой и соленостью воды
не обнаружено, однако выявлена сильная обрат-
ная зависимость между максимальными значени-
ями амплитуды интенсивности поля биолюми-
несценции в верхних пиках в ночное время и
средними значениями температуры в соответ-
ствующем слое. Максимум амплитуды биолюми-
несцентного сигнала приходится на слои с темпе-
ратурой воды 15°С; при прогреве свыше 20°С зна-
чения амплитуды минимальны (рис. 8).

В настоящее время отсутствуют сведения о
влиянии глубины, на которой были выловлены
гидробионты, на долю высветившихся (т.е. про-
явивших реакцию в виде вспышки) в экспери-
менте особей разных видов. Однако не исключе-
но, что этот параметр также может влиять на
энергию свечения. Возможно, свой вклад в поле
биолюминесценции вносят и другие зоопланк-
тонные виды, способность к свечению которых
еще не изучена. На современном этапе исследо-
ваний сложно определить, какой вид вносит наи-
больший вклад в общую интенсивность биолю-
минесценции.

На основании полученных нами данных мож-
но сделать следующие выводы:

1. В летнее время в Черном море крупная
фракция биолюминесцентных планктонных ор-
ганизмов в пиках биолюминесценции чаще всего
представлена динофлагеллятой N. scintillans и ко-
пеподой O. similis, причем в большинстве случаев
доминировала N. scintillans, в остальных – O. similis.

2. Наибольшая численность светящихся видов
обнаружена в прибрежных районах Крыма.

3. Доля крупной фракции планктонных био-
люминесцентов составляла 8−75% от общей чис-
ленности планктонных видов.

4. В верхнем пике биолюминесценции в ноч-
ное время отмечено большое количество светя-
щихся видов и зарегистрированы высокие значе-
ния кумулятивной биолюминесценции. Обнаруже-
на сильная корреляционная связь максимальной
амплитуды биолюминесценции с температурой.

5. Для верхних пиков биолюминесценции в
ночное время найдена значимая связь между тем-
пературой в слое пика и численностью трех видов
крупной фракции биолюминесцентов: N. scintil-
lans, O. similis и O. dioica.

6. Различие между величинами биолюминес-
ценции в пиках обусловлено не только таксоно-
мическим составом светящихся видов, но и цир-
кадным ритмом свечения.
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Рис. 8. Зависимость максимальных значений интенсивности поля биолюминесценции в верхнем пике от средней тем-
пературы воды в этом слое.
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Large Luminous Plankton in Bioluminescence Peaks in the Black Sea
A. V. Temnykha, M. I. Silakova, and A. V. Melnika

aA.O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol 299011, Russia

In the Black Sea, one peak was usually observed in the vertical profile of bioluminescence: in summer, this
peak was recorded at a depth of 5–30 m at night and at a depth of 50–82 m in the daytime. Two peaks corre-
sponding to the same horizons were detected in the morning and in the evening at two of the fourteen studied
stations. In the upper peak, a strong positive relationship was observed between the total intensity of biolumi-
nescence and the abundance of the three dominant species: the correlation coefficient R was +0.79 for the
plankton species Noctiluca scintillans and Oikopleura dioica, +0.70 for Oithona similis, and +0.82 for the total
abundance of luminous plankton. In the upper peak, the abundance of these species showed a significant in-
verse dependence on temperature, while N. scintillans revealed a significant inverse relationship with changes
in salinity (R = −0.72). The dinoflagellate N. scintillans dominated in abundance at almost all stations. No
significant correlation between bioluminescence and abundance of luminous species was found in lower
peaks. We suppose that other zooplankton organisms also contribute to the bioluminescence field, the ability
of which to glow has not yet been studied.

Keywords: Bioluminescence, large luminous zooplankton, dinoflagellate Noctiluca scintillans, ctenophores,
luminous invertebrates, plankton community, the Black Sea
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По данным световой микроскопии гемоциты Crenomytilus grayanus представлены пятью морфотипа-
ми, типичными для двустворчатых моллюсков. В период половой инертности (конец октября) соот-
ношение клеток было следующим: (1) гемобласты (0.2 ± 0.1%), (2) гиалиноциты (1.9 ± 0.3%), а также
(3) базофильные (10.9 ± 1.4%), (4) нейтрофильные (13.3 ± 3.0%) и (5) эозинофильные (74.1 ± 2.9%) гра-
нулоциты. Методом проточной цитометрии гемоциты в соответствии с их размером (FSC) и внут-
ренней структурой (SSC) дифференцировались на четыре группы (R). Корреляционный анализ по-
казал соответствие группы R1 гемобластам, R2 – гиалиноцитам, R4 – гранулоцитам и их эозино-
фильным формам; однако в летний сезон корреляции не выполнялись. Морфология гемоцитов и
количественные отношения между их структурными типами свидетельствуют в пользу гистогенети-
ческой преемственности гиалиноцитов и гранулоцитов в соответствии с моделью гемопоэза Микса.
Расположение клеток на гистограмме светорассеяния (FSC vs. SSC) отражает степень их зрелости,
зависит от функционального статуса и может изменяться при нарушениях митотического цикла.
Популяция гемоцитов C. grayanus характеризуется низкой скоростью обновления и доминировани-
ем эозинофильных гранулоцитов (до 99% от всех клеток в период половой инертности), что пред-
полагает стратегию, направленную на длительное сохранение высокодифференцированных форм
клеток, и согласуется с высокой продолжительностью жизни вида.

Ключевые слова: гемоциты, гемопоэз, гистогенез, Crenomytilus grayanus, Mytilidae, Bivalvia
DOI: 10.31857/S0134347522040027

В настоящее время во всем мире двустворча-
тых моллюсков добывают, культивируют, а также
широко используют в качестве биоиндикаторов.
Это определяет важность понимания их нормаль-
ной организации, адаптивных возможностей и
особенностей реагирования на стресс. Одной из
систем Bivalvia, подходящих для биоиндикации,
является гемолимфа. Ее показатели весьма чув-
ствительны к внешнему воздействию и рассмат-
риваются как перспективные биомаркеры состоя-
ния морской среды (см. обзоры: Анисимова, 2013;
Renault, 2015). Применяя гемолимфу в биомони-
торинге, следует учитывать биологию используе-
мых организмов, в первую очередь видовые осо-
бенности гемограммы и саму гистогенетическую
стратегию вида. Соотношение гранулярных и
агранулярных форм клеток в гемолимфе значи-
тельно варьирует у разных представителей класса.
Так, у митилид чаще отмечают преобладание грану-
лоцитов над гиалиноцитами (Carballal et al., 1998;

Wootton et al., 2003; Galimany et al., 2008; Le Foll et al.,
2010; Анисимова, 2012), а у устриц (Allam et al.,
2002; Rebelo et al., 2013) и морских гребешков
(Дзюба, Романова, 1992; Estrada et al., 2013), как
правило, наблюдают обратное соотношение.
Противоположные сведения опубликованы и для
мидий (Andreyeva et al., 2019; Parrino et al., 2019), и
для устриц (Sun et al., 2018), однако эти противо-
речия можно объяснить различием в физиологи-
ческим статусе или условиях обитания моллюс-
ков (см. обзор: Анисимова, 2013). Причины видо-
вых различий нечасто обсуждаются в литературе;
более того, до сих пор отсутствует единое мнение
о классификации и гистогенетических отноше-
ниях гемоцитов Bivalvia. Одна из схем предпола-
гает, что гранулоциты и гиалиноциты – это от-
дельные линии, происходящие из разных камби-
альных источников (Cheng, 1981), согласно
другой схеме все клетки в популяции гемоцитов
представляют единый морфофункциональный
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тип на разных стадиях дифференцировки (Mix,
1976; Ottaviani et al., 1998; Rebelo et al., 2013). Не
исключено, что различия в клеточном составе ге-
молимфы могут отражать особенности видовой
стратегии поддержания тканевого гомеостаза.
Последний обеспечивается быстрым обновлени-
ем клеточных популяций за счет стремительной
пролиферации и апоптоза, как, например, в тка-
нях короткоживущего морского гребешка Aequi-
pecten opercularis, или длительной сохранностью
уже имеющихся клеток за счет эффективной ан-
тиоксидантной защиты при низких темпах репро-
дукции, как у двустворчатого моллюска Arctica is-
landica с продолжительностью жизни до 350 лет
(Strahl, Abele, 2010). Разный подход к поддержа-
нию целостности тканевых систем подразумевает
и разный ответ на стрессовые воздействия, что
необходимо принимать во внимание при исполь-
зовании гемолимфы в качестве биомаркера.

Представители рода Mytilus признаны этало-
ном в биоиндикации состояния прибрежных вод
и включены в глобальную программу мониторин-
га стойких загрязнений “Mussel Watch Program”
(см. обзор: Farrington et al., 2016). На Дальнем Во-
стоке России в качестве объекта морской токси-
кологии нередко используют мидию Грея Creno-
mytilus grayanus (Dunker, 1853). Такие реакции
C. grayanus на загрязнение, как изменение микро-
элементного (Кавун, Шулькин, 2005) и жирно-
кислотного (Ковалев и др., 2019) состава тканей
или структурные перестройки нефроцитов, от-
ветственных за выведение металлов (Kavun et al.,
2020), уже исследованы, в то же время работы,
выполненные на клетках гемолимфы этого мол-
люска, нам неизвестны. Мидия Грея – долгожи-
тель, возраст отдельных особей может достигать
150 лет (Явнов, 2000), что делает данный объект
удобной моделью для изучения гистогенезов у ви-
дов с разной продолжительностью жизни.

Настоящая работа посвящена анализу клеточ-
ного состава гемолимфы C. grayanus и оценке па-
раметров митотического цикла у этого вида с це-
лью поиска гистогенетических закономерностей
в структуре и кинетике клеточной популяции ге-
моцитов. Данный подход позволяет охарактери-
зовать гемолимфу мидии Грея как тканевую си-
стему и служит отправной точкой для оценки
перспектив ее использования в биомониторинге.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Сбор моллюсков

Материалом для исследования послужила ге-
молимфа 80 особей двустворчатого моллюска
Crenomytilus grayanus. Для выявления границ нор-
мальной вариабельности параметров в исследо-
вание рандомно взяты три выборки, для которых
общим фактором являлось отсутствие значимой

антропогенной нагрузки на среду обитания мол-
люсков. Материал собирали трижды в разные го-
ды и сезоны в трех фоновых акваториях Примо-
рья (рис. 1). В 2018 г. в середине июля 10 моллюс-
ков с длиной раковины от 30 до 110 мм были
собраны в б. Киевка вблизи Морской биостанции
“Заповедное”, в 2019 г. в начале сентября 40 особей
(26–121 мм) – в прол. Старка зал. Петра Великого и
в 2020 г. в конце октября 30 особей (81–160 мм) – в
прибрежной зоне о-ва Рейнеке зал. Петра Вели-
кого. Половая зрелость у мидии Грея наступает
при длине раковины 60–70 мм (Явнов, 2000). Для
характеристики клеточного состава гемолимфы
выборки не были стандартизованы по размеру
особей, чтобы охватить весь диапазон вариантов
гемограммы. Стандартизацию применяли для рас-
чета средних показателей и их сравнения в раз-
ные сезоны. Возрастную динамику клеточной по-
пуляции гемоцитов C. grayanus планируется рас-
смотреть в следующем сообщении. Нерест у
мидии Грея происходит в июне–августе (Явнов,
2000), поэтому в летних выборках некоторые осо-
би находились в состоянии выброса гамет. В ок-
тябрьской выборке признаков половой активно-
сти не наблюдали, а размер всех особей соответ-
ствовал возрасту половой зрелости. Эту выборку
рассматривали как эталонную для определения
видовой специфики гемограммы; результаты лет-
них сборов использовали для оценки влияния не-
реста на параметры гемограммы.

Сбор и фиксация гемолимфы

У каждой особи отбирали 900 мкл гемолимфы
из заднего мускула-аддуктора с помощью иглы
0.7 мм в диаметре и шприца объемом 1 мл, зара-
нее содержащего 100 мкл 0.3 М раствора натрие-
вой соли ЭДТА на фильтрованной морской воде для
предотвращения агглютинации гемоцитов. Каждый
образец делили на две части – 750 и 250 мкл. К пер-
вой части добавляли 750 мкл 8% забуференного
раствора параформальдегида (ПФА) и перемеши-
вали для получения клеточной суспензии с ко-
нечной концентрацией ПФА 4%. Ко второй части
образца добавляли 700 мкл 96% этилового спирта
и перемешивали для получения клеточной сус-
пензии с конечной концентрацией этанола 70%.

Анализ клеточного состава гемолимфы

Небольшую каплю фиксированной в ПФА
суспензии гемоцитов наносили на предметное
стекло и выдерживали до высыхания. Затем пре-
параты дважды отмывали от фиксатора 0.02 М
фосфатно-буферным солевым раствором (ФБС),
окрашивали 10% раствором красителя Романов-
ского–Гимзы в течение 10 мин, просветляли в
ксилоле, заключали в бальзам и фотографирова-
ли на камеру Axiocam 105 color в световой микро-
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скоп Axioscope (Carl Zeiss, Германия) с использо-
ванием объектива ×100. На микрофотографиях
идентифицировали гемоциты разных морфоти-
пов, определяли их процентное соотношение и
измеряли диаметр клетки с помощью программы
ZEN Blue. В анализ брали по 300 клеток от каж-
дой особи, всего от 80 особей обработано 24 тыс.
гемоцитов. Оставшийся объем фиксированных в
ПФА клеточных суспензий исследовали методом
проточной цитометрии. Анализ проводили на
проточном цитометре Accuri C6 (Becton Dickin-
son, США) с использованием двухпараметриче-
ских гистограмм распределения событий по па-
раметрам прямого (forward lights scattering – FSC)
и бокового (side light scattering – SSC) светорассе-
яния, отражающих соответственно размер и
внутреннюю структуру клеток. Агрегаты гемоци-
тов исключали из зоны анализа на двухпарамет-
рических гистограммах распределения событий
по FSC-A и FSC-H, где А – площадь под сигна-
лом, а Н – высота сигнала. Для каждой из 80 осо-
бей анализировали по 10 тыс. событий в области,
соответствующей синглетам. Оценивали общее
количество клеток, характер их распределения по
размеру и структуре, количество клеток в отдель-
ных размерно-структурных группах (регионах), а
также определяли средние значения FSC и SSC
для всей совокупности гемоцитов и для отдель-
ных регионов.

Анализ митотического цикла гемоцитов
Для оценки содержания ДНК в ядрах гемоци-

тов использовали проточную цитометрию с внут-
ренним гаплоидным стандартом. В анализ взяли
по 20 мидий из двух выборок – осенней из района
о-ва Рейнеке и летней из прол. Старка. Фиксиро-

ванные этанолом суспензии гемоцитов смешива-
ли с суспензией фиксированных сперматозоидов
C. grayanus, дважды отмывали от фиксатора в
0.02 М ФБС путем центрифугирования в течение
10 мин при 1000 g, окрашивали 0.0001% раствором
DAPI в течение 15 мин и анализировали на про-
точном цитометре CytoFLEX (Beckman Coulter).
Анализ проводили для всей совокупности гемо-
цитов (10 тыс. событий в области синглетов) и для
отдельных групп клеток (регионов), выделяемых
по соотношению FSC и SSC.

Статистический анализ
Соответствие выборок нормальному распре-

делению оценивали с помощью теста Колмогоро-
ва–Смирнова, достоверность различий – с помо-
щью U-критерия Манна–Уитни. Для анализа
взаимосвязей использовали ранговые корреля-
ции Спирмена при p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
На основании световой микроскопии в гемо-

лимфе мидии Грея выделены пять морфотипов
клеток. К первому морфотипу отнесены гемобла-
сты (малые агранулоциты) диаметром около
5 мкм с узким ободком цитоплазмы (рис. 2а); вто-
рой морфотип определен как гиалиноциты (боль-
шие агранулоциты) диаметром от 5 до 10 мкм с от-
носительно однородной базофильной цитоплаз-
мой (рис. 2б). Остальные три формы были
представлены базофильными (рис. 2в), эозино-
фильными (рис. 2г, 2ж) и промежуточными ней-
трофильными (рис. 2д, 2е) гранулоцитами диа-
метром от 7 до 14 мкм; в последних двух формах
эозинофильные зоны часто располагались поляр-

Рис. 1. Карта-схема районов сбора двустворчатого моллюска Crenomytilus grayanus. 1 – б. Киевка, 2 – прол. Старка, 3 –
о-в Рейнеке.
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но или со смещением на периферию (рис. 2д).
Осенью размер клеток прогрессивно увеличивался
в ряду гемобласт–гиалиноцит–гранулоцит без
значимых различий между разными формами гра-
нулоцитов. Летом по размеру различались только
гемобласты, остальные клетки по этому признаку
не различались из-за укрупнения гиалиноцитов и
уменьшения эозинофильных гранулоцитов (табл.
1).

Самой малочисленной формой в гемолимфе
были гемобласты; осенью их доля не превышала
2%, летом – 8% при медиане 0% в обоих случаях.
Доля гранулоцитов варьировала от 90 до 100%
осенью и от 40 до 100% летом (медианы 98 и 97%
соответственно, р = 0.03); доля эозинофильных
гранулоцитов изменялась от 46 до 99% осенью и
от 27 до 97% летом (медианы 88 и 82 соответственно,
р = 0.008) (табл. 1).

Анализ параметров прямого (FSC) и бокового
(SSC) светорассеяния методом проточной цито-
метрии подтвердил размерно-морфологическую
неоднородность клеточного состава гемолимфы
C. grayanus. Чаще всего на гистограммах FSC vs SSC
дифференцировались четыре группы событий:
регионы R1, R2, R3 и R4 (рис. 2з). Между FSC и
SSC установлена высокая прямая корреляция (r =

= 0.97). Оба параметра коррелировали с количе-
ством событий в регионах: прямо – с R4 (r = 0.81
для FSC и r = 0.80 для SSC) и обратно – с R1, R2,
R3 (r = –0.54, –0.57, –0.50 для FSC и r = –0.44,
–0.73, –0.48 для SSC). Средний показатель SSC
прямо зависел от числа гранулоцитов (r = 0.42) и
обратно – от числа агранулоцитов (r = –0.43),
как гемобластов (r = –0.46), так и гиалиноцитов
(r = –0.41). В осенней выборке у о-ва Рейнеке об-
наружены прямые корреляции между количеством
событий в R1 и числом гемобластов (r = 0.76), R2 и
гиалиноцитов (r = 0.46), R4 и эозинофильных
гранулоцитов (r = 0.62). Количество событий в R2
также показало прямую корреляцию с общим
числом агранулоцитов (r = 0.45) и обратную – с
общим числом гранулоцитов (r = –0.65). Послед-
нее прямо коррелировало с количеством событий
в R4 (r = 0.47), которое, в свою очередь, показало
обратную корреляцию с содержанием агрануло-
цитов (r = –0.46), как гемобластов (r = –0.41), так
и гиалиноцитов (r = –0.46). Количество событий
в R3 не коррелировало ни с одним из морфоти-
пов; количество базофильных и нейтрофильных
гранулоцитов также не обнаружило связи ни с од-
ним из регионов. В этой же выборке обнаружена
прямая корреляция между R1 и R2 (r = 0.37) и об-
ратная – между ними и R4 (r = –0.47 и r = –0.63

Рис. 2. Структурная характеристика гемоцитов Crenomytilus grayanus. а–е – морфотипы гемоцитов (световая микро-
скопия, окраска по Романовскому–Гимзе, масштабная линейка – 10 мкм): а – гемобласт; б – гиалиноциты; в – базо-
фильные гранулоциты; г, ж – эозинофильные гранулоциты; д, е – нейтрофильные гранулоциты; з – распределение
гемоцитов на размерно-морфологические группы (регионы, R) по значениям прямого (FSC-А) и бокового (SSC-А)
светорассеяния (проточная цитометрия): R1 – мелкие агранулярные клетки, R2 – клетки среднего размера с умерен-
ной гранулярностью, R3 – крупные гранулярные клетки, R4 – крупные гранулярные клетки с повышенным уровнем
структурной сложности. А – площадь под сигналом.
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соответственно). Обратную связь с R4 показал и
R3 (r = –0.65).

Корреляции выявлены и при сравнении числа
клеток разных морфотипов. Количество гемобла-
стов прямо соотносилось с таковым гиалиноци-
тов (r = 0.45), повторяя положительную связь
между R1 и R2. При этом количество гиалиноци-
тов показало прямую корреляцию с таковым ба-
зофильных гранулоцитов (r = 0.56); последнее, в
свою очередь, прямо коррелировало с общим
числом клеток в гемолимфе (r = 0.42). Доля эози-
нофильных гранулоцитов, которая имела четкую
положительную связь с общим количеством гра-
нулоцитов (r = 0.73), находилась в обратной кор-
реляции с содержанием гемобластов (r = –0.44),
гиалиноцитов (r = –0.72) и базофильных грануло-
цитов (r = –0.97), что соответствует отрицатель-
ной связи между числом событий в R4 и во всех
остальных регионах. Обратная корреляция между
числом агранулоцитов и гранулоцитов была абсо-
лютной (r = –1.00).

Таким образом, согласно результатам корре-
ляционного анализа, регион R1 соответствует ге-
мобластам, R2 – гиалиноцитам, R4 – гранулоци-
там и их доминирующей эозинофильной форме.
Регион R3 является смешанным и сочетает в себе
гранулоциты разной аффинности (рис. 2). По ме-
ре изменения соотношения клеток в пользу эози-
нофильных гранулоцитов (рис. 3а1, 3а2) плот-
ность событий действительно смещалась из R3 в
R4 (рис. 3б1, 3б2), однако реальное число эозино-
фильных гранулоцитов иногда существенно пре-
вышало количество событий в R4 (рис. 3а3, 3б3),
а высокая плотность событий в регионах R1 и R2
не соотносилась с низким содержанием гемобла-
стов и гиалиноцитов (рис. 3а, 3б). В некоторых
случаях регион R4 выглядел более протяженным
за счет возрастания SSC (рис. 3б3). При этом ча-
сто прослеживалась зависимость расположения
гемоцитов на гистограммах FSC vs SSC от состо-
яния их ядерного аппарата и содержания ДНК
(рис. 3в,  4). В гемолимфе таких мидий в массовом
количестве встречались клетки с удвоенными яд-
рами обычно разного размера, чаще всего это бы-

ли эозинофильные гранулоциты (рис. 2ж). Про-
точная ДНК-цитометрия гемоцитов не выявила
картин, соответствующих нормальному митоти-
ческому циклу, в том числе в регионе R1 (рис.
4а1). Однако у особей с повышенным содержани-
ем двуядерных гемоцитов (9 случаев из 20 у осо-
бей из прибрежья о-ва Рейнеке и 4 случая из 20 у
моллюсков из прол. Старка) наблюдались муль-
тимодальные распределения клеток по содержа-
нию ДНК (как всех, так и в регионе R1), когда ди-
плоидному пику сопуствовали дополнительные
моды с содержанием ДНК менее и более 2с (рис.
4а2), вплоть до триплоидных значений (рис. 3в3,
рис. 4а3). Выделение клеток с определенным со-
держанием ДНК из общей совокупности гемоци-
тов позволило определить их расположение на ги-
стограммах FSC vs SSC (рис. 4б, 4в, 4г). Располо-
жение диплоидных клеток соответствовало
типичной позиции регионов R1, R2, R3 и R4 при
относительно невысоких для региона R4 значе-
ниях SSC (рис. 4б). Клетки с содержанием ДНК
менее 2с имели заниженные показатели светорас-
сеяния, основная масса клеток располагалась в
зоне R2 (рис. 4в). Гипердиплоидные и полипло-
идные гемоциты имели завышенные показатели
FSC и SSC и располагались в области R3 и R4
(рис. 4г). В этом случае регион R4 часто характеризо-
вался более высокими значениями SSC (рис. 3б3),
что согласуется с наличием двуядерных клеток в
этой категории гемоцитов.

В летних выборках, как и в осенней, общие по-
казатели FSC и SSC прямо коррелировали друг с
другом (r = 0.92) и с количеством событий в реги-
оне R4 (r = 0.80 и r = 0.84 соответственно),
обратно – с количеством событий в R1 (r = –0.71
и r = –0.78 соответственно); регионы R1 и R2 также
находились в обратных отношениях с R4 (r = –0.61
и r = –0.50 соответственно). Однако значимых
корреляций между количеством событий в регио-
нах и числом клеток ожидаемых морфотипов вы-
явить не удалось. В частности, из-за резкого не-
совпадения данных световой микроскопии и
проточной цитометрии в образцах, засоренных
спермой, не обнаружена связь между количе-

Таблица 1. Характеристика клеточного состава гемолимфы двустворчатого моллюска Crenomytilus grayanus

Примечание. Для расчета средних значений использовали по 20 особей половозрелых мидий с длиной раковины 80–120 мм
из двух наиболее репрезентативных выборок.

Место и время 
сбора 

моллюсков

Морфотипы гемоцитов

гемобласты гиалиноциты базофильные 
гранулоциты

нейтрофильные 
гранулоциты

эозинофильные 
гранулоциты

мкм % мкм % мкм % мкм % мкм %

О-в Рейнеке, 
осень

4.2 ± 0.2 0.2 ± 0.1 6.5 ± 0.3 1.9 ± 0.3 8.3 ± 0.4 10.9 ± 1.4 8.6 ± 0.2 13.3 ± 3.0 9.4 ± 0.3 74.1 ± 2.9

Прол. Старка, 
лето

5.3 ± 0.5 0.6 ± 0.3 8.3 ± 0.1 2.7 ± 0.7 8.5 ± 0.3 19.4 ± 2.7 8.2 ± 0.3 8.6 ± 2.9 8.4 ± 0.2 68.7 ± 3.1
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ством событий в R1 и содержанием гемобластов,
а у мидий из прол. Старка количество событий в
R2 прямо коррелировало с содержанием грануло-
цитов (r = 0.40) и обратно – с содержанием агра-
нулоцитов (r = –0.38).

ОБСУЖДЕНИЕ
В полном соответствии с общепринятой мор-

фологической классификацией гемоцитов Bival-
via (см. обзоры: Mix, 1976; Cheng, 1981; Sminia, van

der Knaap, 1987; Анисимова, 2013) и, в частности,
митилид (Carballal et al., 1997, 1998; Ottaviani et al.,
1998; Wootton et al., 2003; Galimany et al., 2008;
Le Foll et al., 2010; Анисимова, 2012; Andreyeva et al.,
2019; Parrino et al., 2019), клеточный состав гемо-
лимфы мидии Грея Crenomytilus grayanus по данным
световой микроскопии представлен гемобластами,
гиалиноцитами, базофильными, нейтрофильными
и эозинофильными гранулоцитами. Согласно
предложенной Миксом (Mix, 1976) модели гемопо-

Рис. 3. Сопоставление параметров гемограммы Crenomytilus grayanus, определенных методами световой микроскопии
(а) и проточной цитометрии (б), с учетом содержания ДНК в ядрах гемоцитов (в). 1–3 – примеры индивидуальных
распределений гемоцитов по исследованным параметрам; приведены данные по трем особям: 1 – половозрелая особь
из летней выборки, прол. Старка; 2, 3 – половозрелые особи из осенней выборки, о-в Рейнеке; а – распределение кле-
ток по морфотипам: бл – гемобласты, гиал – гиалиноциты, баз гр – базофильные гранулоциты, нейтр гр – нейтро-
фильные гранулоциты, эоз гр – эозинофильные гранулоциты; б – распределение клеток по регионам (R1, R2, R3, R4)
в соответствии со значениями прямого (FSC-А) и бокового (SSC-А) светорассеяния; в – распределение клеток по со-
держанию ДНК, с (DAPI-A). А – площадь под сигналом.
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эза, перечисленные в этом порядке структурные ти-
пы гемоцитов формируют единый гистогенетиче-
ский ряд, а их морфология отражает последова-
тельность событий в ходе созревания клеток
фагоцитарного типа. Гиалиноциты Bivalvia име-
ют признаки молодой клеточной формы – круп-
ное ядро и хорошо развитый аппарат белкового
синтеза (ШЭР и комплекс Гольджи), в то время
как у гранулоцитов выражены черты терминаль-
ной дифференцировки – компактное ядро, оби-
лие лизосом и секреторных гранул (Sminia, van de
Knaap, 1987; Rebelo et al., 2013). В функциональ-
ном смысле гранулоциты также проявляют себя
как зрелые клетки, демонстрируя максимально
высокий уровень иммунологической активности
(Carballal et al., 1997; Wootton et al., 2003; García-
García et al., 2008; Le Foll et al., 2010; Andreyeva
et al., 2019; Sendra et al., 2020). Часто в гемолимфе
митилид выделяют еще один промежуточный
структурный тип клеток, так называемые полу-
гранулоциты (Ottaviani et al., 1998; García-García
et al., 2008; Le Foll et al., 2010; Анисимова, 2012;
Sendra et al., 2020). Такие же клетки обнаружены

и у других Bivalvia, например, у Mercenaria merce-
naria и Ruditapes phillipinarum, где эти клетки упо-
минаются как слабогранулярные гранулоциты
(Allam et al., 2002). Мы не выделяли полугрануло-
циты мидии Грея в отдельный морфотип, хотя и
использовали данный подход ранее для класси-
фикации гемоцитов Modiolus kurilensis (см.: Ани-
симова, 2012). Исходя из концепции одного кле-
точного типа, которая подразумевает наличие пе-
реходных форм (Mix, 1976; Ottaviani et al., 1998;
Rebelo et al., 2013), мы относили такие клетки к
гиалиноцитам либо к базофильным гранулоци-
там. Альтернативная точка зрения о независимом
происхождении гранулоцитов и гиалиноцитов
предлагает рассматривать слабогранулированные
клетки как опустевшие в результате дегрануляции
зрелые гранулоциты (Cheng, 1981). Независимо от
взглядов на гистогенетическую преемственность
гиалиноцитов и гранулоцитов обе гипотезы схо-
дятся в том, что созревание гранулярных клеток
сопровождается замещением незрелых базофиль-
ных гранул зрелыми эозинофильными.

Рис. 4. Оценка влияния содержания ДНК на характер распределения гемоцитов Crenomytilus grayanus по значениям
прямого и бокового светорассеяния. а1–а3 – примеры индивидуальных распределений гемоцитов по содержанию
ДНК, с (DAPI-A) (приведены данные по трем особям из осенней выборки, о-в Рейнеке, светло-серым цветом показа-
ны все гемоциты, темно-серым цветом – только клетки региона R1); б–г – закономерности распределения гемоцитов
с разным содержанием ДНК, с (DAPI-A) по значениям прямого (FSC-A) и бокового (SSC-A) светорассеяния (приве-
дены данные по особи № 2). А – площадь под сигналом.
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В исследованных нами выборках мидии Грея
гранулоцитов, как правило, было значительно
больше, чем агранулоцитов; доля гранулоцитов в
циркуляции составляла от 40 до 100% летом и от
90 до 100% осенью при медианах более 95% в обо-
их случаях. Судя по литературным данным, пре-
обладание гранулоцитов типично для митилид
(Carballal et al., 1998; Wootton et al., 2003; Galimany
et al., 2008; Le Foll et al., 2010; Анисимова, 2012),
хотя имеются и противоположные данные (An-
dreyeva et al., 2019; Parrino et al., 2019), что можно
объяснить различием условий, при которых были
изучены моллюски. Пропорция гранулярных и
агранулярных клеток может радикально изме-
няться в зависимости от свойств воды – темпера-
туры, солености, pH, уровня растворенного кис-
лорода и наличия ксенобиотиков, при этом уве-
личение доли гиалиноцитов наблюдали в менее
благоприятных условиях (Parrino et al., 2019).
У отдельных особей мидии Грея, особенно в лет-
них выборках, было снижено содержание эози-
нофильных гранулоцитов, хотя, как правило,
именно они составляли большинство (медианы
82% летом и 88% осенью), иногда абсолютное (до
99%). В известных нам примерах эозинофильные
гранулоциты не преобладали над остальными
формами клеток. Так, в отношении Mytilus gallo-
provincialis сообщалось о 47.90 ± 0.72% эозино-
филов при общем содержании гранулоцитов
84.48 ± 0.43% (Carballal et al., 1998); по другим
данным у этого же вида большинство гранулоци-
тов имели базофильные гранулы (Andreyeva et al.,
2019). В гемолимфе Mytilus edulis базофильные и
эозинофильные гранулоциты были распределе-
ны в пропорции 47.57 ± 4.32 и 43.01 ± 4.65% соот-
ветственно (Wootton et al., 2003), по другим дан-
ным – 20–25 и 35–65% (Le Foll et al., 2010) или до
60% эозинофильных клеток в норме (Galimany
et al., 2008). Для сравнения, у мидии Грея доля ба-
зофильных, нейтрофильных и эозинофильных гра-
нулоцитов в осенней выборке составляла 10.93 ± 1.37,
13.27 ± 2.98 и 74.10 ± 2.89% соответственно. Таким
образом, на фоне других митилид C. grayanus де-
монстрирует рекордное преобладание высоко
дифференцированных форм клеток. Отмеченное
у некоторых особей уменьшение доли гранулоци-
тов, в том числе эозинофильных, может быть свя-
зано с миграцией зрелых фагоцитов в очаги пора-
жения (Galimany et al., 2008) или в нерестовые го-
нады (Анисимова и др., 2017).

Методом проточной цитометрии гемоциты
мидии Грея дифференцировались на четыре
группы, обозначенные нами как регионы R1, R2,
R3 и R4, которые различались размером (FSC) и
гранулярностью (SSC) составляющих их клеток.
Факт сильной прямой корреляции между FSC и
SSC еще раз свидетельствует в пользу гипотезы
Микса о последовательном созревании гиалино-
цитов в гранулоциты, отражая структурные

преобразования клеток в ходе гемопоэза. Скорре-
лировав результаты световой микроскопии и
проточной цитометрии, мы предлагаем следую-
щую схему позиционирования клеток на гисто-
граммах FSC vs SSC: гемобласты располагаются в
регионе R1, гиалиноциты – R2, эозинофильные
гранулоциты – R4 либо R3, в зависимости от их
размера и функционального состояния. Сопо-
ставление данных в каждом отдельном случае за-
ставляет предполагать, что регионы R2 и R3 явля-
ются смешанными, регион R3, по-видимому,
представлен гранулоцитами всех сортов, а регион
R2 помимо гиалиноцитов содержит переходные
формы клеток, в которых гранулы немногочис-
ленны либо не визуализируются. С большой
вероятностью, в регион R2 попадают упомянутые
выше полугранулоциты, которые при микроско-
пическом анализе могли быть учтены как базо-
фильные гранулоциты. При аналогичном распре-
делении гемоцитов M. galloprovincialis на четыре
“субпопуляции” авторы определили составляю-
щие их клетки как: R1 – большие гранулярные
клетки, R2 – большие полугранулярные клетки,
R3 – малые полугранулярные клетки, R4 – малые
агранулярные (или гиалиновые) клетки (García-
García et al., 2008). В других работах в гемолимфе
этого же вида удавалось выделить три структурных
типа клеток: R1 – эозинофильные гранулоциты,
R2 – базофильные полугранулоциты и R3 – гиа-
линоциты (Le Foll et al., 2010; Sendra et al., 2020) или
только два типа – гранулоциты и гиалиноциты
(Andreyeva et al., 2019; Parrino et al., 2019). Гемоци-
ты M. kurilensis также разделялись преимуще-
ственно на три группы при следующем соответ-
ствии: R1 – гиалиноциты (малые и большие),
R2 – полугранулоциты и R3 – гранулоциты (Ани-
симова, 2012). Похожие результаты получены для
M. mercenaria и R. philippinarum: к группе А преиму-
щественно были отнесены гранулоциты (с приме-
сью больших вакуолизированных агранулоцитов),
к группе В – агранулоциты (с примесью слабограну-
лярных гранулоцитов), а промежуточная группа С
содержала микс из слабогранулярных гранулоци-
тов и наиболее крупных вакуолизированных
агранулоцитов (Allam et al., 2002). Очевидно, что
во всех этих работах разными терминами обозна-
чены одни и те же клетки. С одной стороны, по-
скольку гранулы развиваются постепенно, моло-
дые гранулоциты на гистограммах FSC vs SSC
ожидаемо заполняют пространство между агра-
нулярными и гранулярными клетками. С другой
стороны, эту область могут занимать и вполне
зрелые гранулоциты, находящиеся в состоянии
дегрануляции (Allam et al., 2002; Mateo et al., 2009;
Rebelo et al., 2013). Так, перемещение гранулоци-
тов в облако гиалиноцитов наблюдали у Mya are-
naria в ответ на воздействие патогенных микроор-
ганизмов, вызывавших дегрануляцию и умень-
шение количества лизосом (Mateo et al., 2009).
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Высвобождение гранул сопровождалось их сме-
щением в периферическую область цитоплазмы
(Foley, Cheng, 1977), что было отмечено нами в
некоторых нейтрофильных и эозинофильных
гранулоцитах мидии Грея. Перед экзоцитозом
гранулы могут сливаться (Rebelo et al., 2013), что
также меняет физические свойства цитоплазмы
гранулоцитов. Следовательно, положение грану-
лоцитов на графиках светорассеяния является
динамичным и определяется индивидуальным
иммунным статусом моллюска. Следует отме-
тить, что наибольшее число корреляций между
содержанием клеток определенных морфотипов
и количеством событий в определенных регионах
было получено в осенней выборке мидий. Летние
выборки показали высокую степень смешанно-
сти регионов и перемещение части гранулоцитов
в область R2, что приходится объяснять более вы-
сокой иммунологической активностью гемоци-
тов в этот период, а также увеличением числа мо-
лодых клеточных форм. Кроме того, сперматозо-
иды, присутствующие в летних пробах
гемолимфы, оккупируют регион R1, смешиваясь
в его составе с гемобластами. Впрочем, и в осен-
них образцах при крайне низком содержании ге-
мобластов регион R1 был выражен отчетливо,
что, скорее всего, можно объяснить наличием в
пробах клеточных фрагментов и/или недоучетом
малых клеток на микроскопических препаратах в
условиях небольшой выборки.

Оценка содержания ДНК в ядрах гемоцитов
мидии Грея не выявила признаков значимой про-
лиферации, в том числе и среди гемобластов, ко-
торые, как было показано для R. philippinarum
(Matozzo et al., 2008; Cima, Matozzo, 2018), спо-
собны к размножению в гемолимфе даже в отсут-
ствие иммунной стимуляции. Роль “пролифератив-
ного компартмента” клеточной популяции гемоци-
тов Bivalvia традиционно отводится агранулоцитам
со времен классических работ Микса (Mix, 1976) с
применением тимидиновой авторадиографии; на
этом была основана его модель гемопоэза с одним
клеточным типом. В то же время, у M. edulis на-
блюдали включение меченых предшественников
синтеза ДНК исключительно в базофильные гра-
нулоциты (Renwrantz et al., 2013). В любом случае
отсутствие митозов при малом количестве бласт-
ных форм в гемолимфе мидии Грея может гово-
рить либо о низких темпах обновления клеточной
популяции гемоцитов, либо о нарушении про-
цесса пролиферации в связи с какими-то небла-
гоприятными факторами. В настоящей работе
были исследованы мидии из фоновых акваторий,
однако во многих образцах клетки всех размеров
и всех уровней гранулярности формировали рас-
пределения, соответствующие патологиям мито-
тического цикла – анеуплоидии и полиплоидии,
что подтверждалось картинами двуядерности, в
том числе в терминально дифференцированных

эозинофильных гранулоцитах. Теоретически та-
кие картины могли быть отражением протекаю-
щей телофазы, однако других митотических фи-
гур не было обнаружено. Клетки сохраняли черты
дифференцировки и не имели признаков атипии,
поэтому мы склонны расценивать двуядерность
как следствие давнего незавершенного митоза.
Гемоциты с увеличенным содержанием ДНК
имели более высокие показатели бокового свето-
рассеяния, что можно объяснить повышением
уровня структурной сложности клеток в связи с
удвоением ядра. Гемоциты с содержанием ДНК
менее 2с, напротив, теряли в показателях свето-
рассеяния. Таким образом, появление в популя-
ции гемоцитов с измененным состоянием гене-
тического аппарата может влиять на плотность и
позицию отдельных регионов. Эти эффекты было
бы полезно рассмотреть с точки зрения поиска
биомаркеров для массового скрининга на анеуп-
лоидию, которая часто ассоциирована с геноток-
сическим действием среды (Piló et al., 2017).

Интересными оказались некоторые корреля-
ции, полученные при сопоставлении количества
клеток разных структурных типов. На отрезках
“гемобласт (R1) – гиалиноцит (R2)” и “гиалино-
цит (R2) – базофильный гранулоцит (R3)” выяв-
лены прямые корреляции, что демонстрирует ки-
нетику обратной положительной связи на этапе
ранней дифференцировки клеток. Обратные же
корреляции содержания эозинофильных грану-
лоцитов и остальных (базофильных) форм клеток
по отдельности, всех гранулоцитов и гемобла-
стов, а также клеток в регионе R4 и во всех осталь-
ных регионах, судя по всему, объясняются обрат-
ной отрицательной связью, по принципу которой
регулируется тканевой гомеостаз. Описанные
корреляции могут отражать соотношение про-
цессов репродукции и дифференцировки клеток
в популяции гемоцитов мидии Грея и подтвер-
ждают схему гемопоэза с одним клеточным ти-
пом (Mix, 1976; Ottaviani et al., 1998; Rebelo et al.,
2013). Чем больше терминально дифференциро-
ванных клеток в популяции, тем меньше в ней
молодых клеточных форм и, вероятно, тем ниже
скорость ее обновления. Повышение количества
базофилов, напротив, должно указывать на ак-
тивное обновление популяции, что подтвержда-
ется прямой корреляцией между содержанием
базофильных гранулоцитов и общим количе-
ством клеток в гемолимфе. В этой связи напом-
ним, что у M. edulis базофильные гранулоциты об-
наруживали способность к репликации ДНК
(Renwrantz et al., 2013), а в гемолимфе мидии Грея
ни один из структурных типов клеток не показал
митотическую активность, хотя в отдельных слу-
чаях наблюдали картины незавершенного асим-
метричного митоза.

На основании результатов исследования мож-
но предположить, что вид C. grayanus реализует
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стратегию, направленную на длительное сохране-
ние клеток, что согласуется с высокой продолжи-
тельностью жизни моллюска и может быть связано
с эффективной антиоксидантной защитой
(Strahl, Abele, 2010). Развитие данного предполо-
жения мы видим в анализе возрастной динамики
клеточной популяции гемоцитов.
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Composition and Kinetics of Hemocyte Population in the Mussel Crenomytilus grayanus 
(Dunker, 1853)

A. A. Anisimovaa, M. N. Diagilevaa, O. A. Karushevaa, A. V. Sinenkoa, and I. A. Dmitrievaa

aCell Biology and Genetics Department, Institute of the World Ocean, Far Eastern Federal University,
Vladivostok 690922, Russia

Based on light microscopy data, hemocytes of Crenomytilus grayanus are classified into five morphological
types common for Bivalvia. In the stage of sexual inertia (late October), the proportions of the cell types are
as follows: (1) hemoblasts (0.2 ± 0.1%), (2) hyalinocytes (1.9 ± 0.3%), and also (3) basophilic (10.9 ± 1.4%),
(4) neutrophilic (13.3 ± 3.0%), and (5) acidophilic (74.1 ± 2.9%) granulocytes. All hemocytes are divided into
four groups on the basis of their size (FSC) and complexity (SSC) by f low cytometry. A correlation analysis
has shown that R1 corresponds to hemoblasts, R2 to hyalinocytes, and R4 to granulocytes and their acido-
philic forms. However, these correlations are not observed in the summer season. The hemocyte morphology
and quantitative relationships between their structural types confirm the Mix’s hematopoietic model which
postulates a histogenetic continuity of hyalinocytes and granulocytes. The arrangement of cells in the light-
scatter dot plots (FSC vs. SSC) indicates their maturity stage, depends on functional status, and may change
with disturbances of the mitotic cycle. The hemocyte population in C. grayanus shows a low rate of renewal
and a dominance of acidophilic granulocytes (up to 99% of all cells in the sexual inertia stage), which suggests
a strategy targeted at long-term maintenance of highly differentiated cells and is consistent with high life ex-
pectancy of the species.

Keywords: hemocytes, hematopoiesis, histogenesis, Crenomytilus grayanus, Mytilidae, Bivalvia
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Плектолофный лофофор – самый сложно организованный тип лофофора современных брахиопод,
характерный для отряда Terebratulida. На примере Coptothyris grayi (Davidson, 1852) впервые постро-
ена 3D-реконструкция целомической системы для плектолофного лофофора. Показано, что его це-
ломическая система состоит из трех изолированных друг от друга компартментов. Первый компарт-
мент выполняет транспортную и выделительную функции и представлен периэзофагеальным цело-
мом, малыми и щупальцевыми целомическими каналами. Второй компартмент образован
большими каналами лофофора, играющими роль гидроскелета. Третий компартмент представлен
брахиальными карманами, которые сообщаются с перивисцеральным целомом и несут в себе выро-
сты пищеварительной железы, позволяющие эффективно использовать пространство мантийной
полости.

Ключевые слова: целом, Lophophorata, плектолофный лофофор, Brachiopoda
DOI: 10.31857/S0134347522040088

Брахиоподы, или плеченогие, – реликтовая
группа морских беспозвоночных, которая достиг-
ла наибольшего разнообразия в палеозое (Harper
et al., 2017). Тело брахиопод заключено в минера-
лизованную раковину с дорсальной и вентраль-
ной створками. Передняя стенка тела образует
дорсальную и вентральную мантийные складки,
выстилающие мантийную полость и секретирую-
щие раковину. В мантийной полости находится
лофофор – щупальцевый орган, создающий токи
воды для дыхания и фильтрации пищевых ча-
стиц.

Лофофор является синапоморфией надтипо-
вого таксона Lophophorata, в состав которого вхо-
дят брахиоподы, форониды и мшанки (Hyman,
1959). У всех представителей Lophophorata лофо-
фор формирует брахиальная ось, которая пред-
ставляет собой ряд щупалец. Вдоль брахиальной
оси тянется складка стенки тела (брахиальная
складка). Между щупальцами и брахиальной
складкой располагается пищевой желобок (Rud-
wick, 1970; Kuzmina et al., 2021). В центре брахи-
альной оси внутри пищевого желобка всегда рас-
положен рот. За ртом находится одинарный ряд
околоротовых (оральных) щупалец. У большин-

ства брахиопод с двух сторон ото рта ряд щупалец
становится двойным, ближе к брахиальной
складке располагаются внутренние гребенчатые
щупальца, а дальше от нее – наружные желобча-
тые щупальца (Rudwick, 1970; Кузьмина, Мала-
хов, 2007). На концах брахиальной оси располо-
жена зона закладки новых щупалец лофофора
(Atkins, 1959a, 1959b, 1959c; Kuzmina et al., 2021).

Было высказано предположение, что эволю-
ция лофофора брахиопод связана с удлинением
брахиальной оси (Williams et al., 1997; Williams,
Carlson, 2007; Kuzmina, Temereva, 2019). У брахио-
под выделено несколько типов щупальцевого ап-
парата (Beecher, 1897; Emig, 1992; Kuzmina, Te-
mereva, 2019; Kuzmina et al., 2021). Наиболее про-
сто устроены таксолофный, трохолофный и
шизолофный типы лофофора. Они являются по-
следовательными стадиями онтогенеза лофофора
у брахиопод с более сложно организованными ти-
пами щупальцевого аппарата, таких как спиро-
лофный, зиголофный и плектолофный (Rudwick,
1970; Emig, 1992).

Брахиоподы представлены подтипами Linguli-
formea, Craniiformea и Rhynchonelliformea (Wil-
liams et al., 1996). Отряд Terebratulida (Rhynchonel-
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liformea: Rhynchonellata) – один из наиболее
успешных отрядов современных плеченогих.
У большинства его представителей самый сложно
организованный тип щупальцевого аппарата сре-
ди современных брахиопод – плектолофный ло-
фофор, состоящий из трех рук, свободно распо-
ложенных в мантийной полости. Плектолофный
лофофор поддерживается известковым скелетом
(брахидиумом), который может быть представлен
длинной или короткой петлей (Rudwick, 1970).

Первые сведения об организации целомиче-
ской системы у брахиопод получены в XIX веке на
основе анатомирования животных (Hancock,
1858). Изучение лофофорального целома брахио-
под продолжилось в XX−XXI веках с использова-
нием гистологических методов. В разной степени
подробности был описан целом лофофора у лин-
гулиформных брахиопод Lingula anatina из семей-
ства Lingulidae (см.: Pross, 1980) и Pelagodiscus at-
lanticus из семейства Discinidae (см.: Kuzmina, Te-
mereva, 2019); у ринхонеллиформных брахиопод
Pumilus antiquatus (см.: Atkins, 1958), Terebratalia
transversa (см.: Atkins, 1959а), Platidia anomioides
(см.: Atkins, 1959b), Macandrevia cranium (см.: Atkins,
1959c), Megathiris detruncata (см.: Atkins, 1960), Cal-
loria inconspicua (см.: Atkins, 1961a) и Megerlia trun-
cata (см.: Atkins, 1961b) из отряда Terebratulida, а
также у Notosaria nigricans (см.: Hoverd, 1985) и
Hemithiris psittacea (см.: Кузьмина и др., 2006) из
отряда Rhynchonellida. С помощью методов
трансмиссионной электронной микроскопии ис-
следована ультраструктура целомического эпите-
лия лофофора у лингулиды L. anatina (см.: Storch,
Welsch, 1976; Temereva, 2017), ринхонеллиды
H. psittacea (см.: Kuzmina, Malakhov, 2011; Kuzmi-
na et al., 2018) и теребратулиды T. transversa (см.:
Reed, Cloney, 1977). Относительно недавно для
изучения целомической системы брахиопод ста-
ли применять метод 3D-реконструкции по серии
гистологических срезов. Построены 3D-рекон-
струкции лофофорального целома L. anatina (см.:
Temereva et al., 2015; Temereva, 2017) и целомиче-
ской системы кранииформной брахиоподы No-
vocrania anomala (см.: Plandin, Temereva, 2021).

Однако не все аспекты организации целома у
брахиопод исследованы достаточно подробно. До
сих пор отсутствуют сведения о строении пери-
эзофагеального целома и его взаимосвязи с дру-
гими отделами целомической системы у теребра-
тулид. В настоящей работе впервые построена
3D-модель целомических полостей плектолоф-
ного лофофора брахиоподы Coptothyris grayi
(Rhynchonelliformea: Terebratulida) и проведен
сравнительный анализ организации целомиче-
ской системы у лофофорат.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Три взрослые особи C. grayi были собраны в

июле 2019 г. на глубине 8–10 м в зал. Восток
Японского моря в районе морской биологиче-
ской станции “Восток” Национального научного
центра морской биологии им. А.В. Жирмунского
ДВО РАН. Животных фиксировали 4% формали-
ном на морской воде.

Анатомию лофофора изучали с помощью ме-
тода ручного анатомирования крупных экзем-
пляров (длина вентральной створки 19 мм) под
бинокуляром Leica M165C со встроенной цифро-
вой камерой Leica DFC420. Для изучения строе-
ния лофофора также был использован метод ком-
пьютерной микротомографии. Для этого целая
брахиопода (длина вентральной створки 8 мм)
была зафиксирована в формалине, отмыта в воде,
обезвожена в спиртах восходящей концентрации,
переведена в ацетон и высушена с использовани-
ем метода критической точки в CO2 на аппарате
сушки Hitachi critical point dryer HCP-1. Из высу-
шенной раковины был извлечен лофофор и от-
сканирован на микротомографе. Сканирование
было проведено в Лаборатории природных ресур-
сов Геологического факультета МГУ им. М.В. Ло-
моносова на микротомографе SkyScan 1172
(Bruker) при разрешении 9 мкм с шагом вращения
0.3 градуса, без фильтра, при напряжении 40 кВ и
силе тока 250 мА. Полученные данные были обра-
ботаны в программах NRecon, DataViewer и CTVox.

Для построения трехмерной реконструкции
по стандартной гистологической методике (Вало-
вая, Кавтарадзе, 1993) при помощи ротационного
микротома Leica RM 2125 изготовили серию ги-
стологических срезов толщиной 5 мкм в попереч-
ной плоскости одного экземпляра (длина вен-
тральной створки 15 мм). Срезы окрашивали ге-
матоксилином Караччи и заключали в канадский
бальзам, затем фотографировали при помощи
слайд-сканера Olympus VS-ASW с объективом
×10 (срезы фотографировали с интервалом 20 мкм).
Полученные фотографии обрезали и уменьшали
в программе IrfanView, а затем выравнивали в
программе Amira ver. 5.2.2; 3D-реконструкции
получены в программе Imaris ver. 7.2.1 (Bitplane,
Zurich, Switzerland).

РЕЗУЛЬТАТЫ
1. Анатомия лофофора.
Мягкое тело C. grayi занимает заднюю часть

объема между створками раковины брахиоподы,
остальная часть пространства между створками
представлена обширной мантийной полостью, в
которой находится крупный лофофор (рис. 1а).
Лофофор C. grayi образован сложно изогнутой
брахиальной осью (рис. 1а). Почти на всем протя-
жении брахиальной оси щупальца образуют



264

БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 48  № 4  2022

РАТНОВСКАЯ, КУЗЬМИНА

двойной ряд, в котором чередуются внутренние и
наружные щупальца (рис. 1б). В центре брахиаль-
ной оси расположено щелевидное ротовое отвер-
стие. С дорсальной стороны ото рта находится
брахиальная складка, а с вентральной стороны
расположен одинарный ряд околоротовых щупа-
лец. В области рта брахиальная ось отрывается от
передней стенки тела и формирует три свободно
расположенные руки лофофора – две латераль-
ные и одну медиальную. Слева и справа ото рта
брахиальная ось направлена в сторону переднего
края раковины, образуя нисходящую ветвь соот-
ветственно левой и правой латеральной руки
(рис. 1а). На конце каждой латеральной руки бра-
хиальная ось изгибается вверх и возвращается ко
рту, образуя восходящую ветвь. Дистальные кон-
цы восходящих ветвей латеральных рук, располо-
женные симметрично слева и справа ото рта, объ-
единяются соединительно-тканной диафрагмой
и закручиваются в виде спирали в сагиттальной
плоскости в сторону дорсальной створки, форми-
руя медиальную руку (рис. 1а). Таким образом,
каждая рука лофофора состоит из двух брахиаль-
ных осей. На концах брахиальной оси в дисталь-
ной части медиальной руки лофофора находится
зона роста лофофора, в которой происходит за-
кладка новых щупалец (рис. 1а, 1в).

2. Организация целомической системы лофо-
фора.

Целомическая система лофофора C. grayi обра-
зована периэзофагеальным целомом, малыми и
большими целомическими каналами и брахиаль-
ными карманами (рис. 2а).

2.1. Периэзофагеальный целом.
Периэзофагеальный целом окружает рот и пи-

щевод, наиболее обширен в околоротовой обла-
сти. Затем он плавно сужается и в области перехо-
да пищевода в желудок представлен узкими лаку-
нами в соединительной ткани под передней
стенкой тела (рис. 3а, 3г). Периэзофагеальный це-
лом пересечен тонкими перегородками и дает мно-
гочисленные узкие ответвления (дивертикулы) в
соединительную ткань, окружающую пищевод
(рис. 3б). Данные 3D-реконструкции четко пока-
зали, что периэзофагеальный целом обособлен от
туловищного целома (рис. 2а). За ртом от пери-
эзофагеального целома берут начало целомиче-
ские каналы околоротовых щупалец, которые
слепо замыкаются на концах (рис. 3в, 3г). Кроме то-
го, согласно данным 3D-реконструкции, с двух сто-
рон ото рта от периэзофагеального целома берут на-
чало малые каналы лофофора (рис. 3г, 4а–4г, 5).

2.2. Малые и щупальцевые целомические ка-
налы.

Периэзофагеальный целом, с каждой стороны
ото рта дает узкое ответвление, переходящее за-
тем в левый и правый малые целомические кана-
лы (рис. 3г, 4а). Малые целомические каналы на

всем протяжении сопровождают брахиальную
ось лофофора (рис. 2а, 2б, 4а, 5), формируя слепо
замкнутые ответвления в каждое щупальце. Сле-
ва и справа ото рта малые каналы сначала заходят
соответственно в левую и правую латеральные ру-
ки лофофора, тянутся вдоль нисходящей ветви
брахиальной оси в сторону переднего края рако-
вины, а затем делают поворот на конце руки и
идут вдоль восходящей ветви брахиальной оси
назад ко рту. Таким образом, каждая боковая ру-
ка содержит два малых целомических канала
(рис. 2б, 4д, 5). Далее левый и правый малые ка-
налы изгибаются вперед и сопровождают две бра-
хиальные оси в медиальной руке лофофора, за-
кручиваясь в спираль. На конце медиальной руки
малые каналы слепо замыкаются. Таким образом,
медиальная рука также содержит два малых цело-
мических канала (рис. 4е, 5).

2.3. Большие целомические каналы.
В околоротовой области слева и справа от пе-

риэзофагеального целома располагаются боль-
шие целомические каналы. В отличие от малых
каналов они слепо замкнуты на проксимальном
конце и не связаны с периэзофагеальным целомом,
хотя очень близко к нему подходят (рис. 4а–в).
В околоротовой области каждый большой канал
разделяется на боковую и медиальную ветви. Бо-
ковая ветвь продолжается вперед в латеральную
руку и слепо замыкается на ее конце; медиальная
ветвь с каждой стороны заходит в медиальную руку
лофофора, закручиваясь в спираль (рис. 2а, 2б). Та-
ким образом, в каждой латеральной руке тянется по
одному большому целомическому каналу (рис. 2б,
2в, 4д, 5), а в медиальной руке имеется два боль-
ших целомических канала (рис. 2а, 2б, 4е, 5).

2.4. Брахиальные карманы.
Рядом с большими целомическими каналами с

внутренней стороны каждой латеральной руки
лофофора тянется еще одна целомическая по-
лость – брахиальный карман (рис. 2а, 2в, 4д).
Данные 3D-реконструкции показали, что брахи-
альные карманы – это выросты дорсальной части
перивисцерального целома (рис. 2в, 5). Перивис-
церальный целом занимает большую часть тела
брахиоподы и дает ответвления в мантийные
складки, формируя разветвленную сеть мантий-
ных каналов (рис. 1а).

С левой и правой стороны от сагиттальной
плоскости дорсальная часть перивисцерального
целома делится на две ветви: одна ветвь образует
медиальный целомический канал мантии, кото-
рый тянется к переднему краю мантии, а другая
ветвь становится частью лофофора, формируя
брахиальные карманы (рис. 2в, 5). Брахиальные
карманы представляют собой широкие полости,
которые постепенно сужаются и слепо замыка-
ются на концах латеральных рук. В брахиальные
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карманы заходят выросты пищеварительной же-
лезы (рис. 4д).

ОБСУЖДЕНИЕ
В настоящей работе показано, что у брахиопо-

ды Coptothyris grayi брахиальная ось содержит
большой и малый целомические каналы. Это ха-
рактерно для всех типов лофофора, кроме таксо-
лофного, который встречается лишь как онтоге-
нетическая стадия, и трохолофного. Трохолоф-
ный лофофор у взрослых особей описан только у

видов Gwynia capsula и Goniobrochus sp. из отряда
Terebratulida (см.: Emig, 1992) и содержит всего
один малый целомический канал, дающий от-
ветвление в каждое щупальце. Малый канал всех
типов лофофора несет лофофоральный крове-
носный сосуд (Atkins, 1959b; Reed, Cloney, 1977;
Kuzmina et al., 2018) и, вероятно, выполняет
транспортную функцию, связанную с дыхатель-
ной функцией лофофора. При удлинении брахи-
альной оси возникает необходимость поддержки
лофофора, поэтому, начиная с шизолофного ло-

Рис. 1. Морфология лофофора Coptothyris grayi: а – вскрытая брахиопода с удаленной вентральной створкой (световая
микроскопия), желтым цветом обозначена брахиальная ось; б – дистальный участок левой латеральной руки (микро-
томография); в – дистальная часть медиальной руки (световая микроскопия). Обозначения: abr – восходящая ветвь,
bf – брахиальная складка, dbr – нисходящая ветвь, dms – дорсальные мантийные каналы, dv – дорсальная створка ра-
ковины, fgr – пищевой желобок, in – внутренние щупальца, la – латеральная рука, m – рот, ma – медиальная рука, mact –
соединительно-тканная перегородка медиальной руки, out – наружные щупальца. Звездочками указана зона роста ло-
фофора (место формирования новых щупалец).
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фофора, появляется большой целомический ка-
нал, который выполняет функцию гидроскелета.

Согласно нашим данным, большие каналы
плектолофного лофофора C. grayi изолированы
друг от друга в околоротовой области. Сходное
строение больших каналов лофофора описано у
теребратулиды P. antiquatus c шизолофным лофо-
фором (Atkins, 1958), у лингулиды L. anatina (см.:
Pross, 1980), кранииды N. anomala (см.: Plandin,
Temereva, 2021) и ринхонеллиды H. psittacea (см.:
Кузьмина и др., 2006) со спиролофными лофофо-
рами, у дисциниды P. atlanticus с видоизмененным
зиголофным лофофором (Kuzmina, Temereva,
2019), а также у теребратулид T. transversa, P. ano-
mioides, C. inconspicua и M. truncata, обладающих
плектолофным лофофором (Atkins, 1959a, 1959b,
1961a, 1961b). Такое строение позволяет большим
каналам эффективнее контролировать давление

целомической жидкости на стенки канала, тем
самым увеличивая или уменьшая тургор лофофо-
ра. Гидростатическую функцию больших каналов
лофофора подтверждает наличие мышц, образо-
ванных целомическим эпителием больших кана-
лов. Они описаны для спиролофного лофофора
лингулид (Temereva, 2017), краниид (Plandin, Te-
mereva, 2021) и ринхонеллид (Kuzmina et al., 2018).
У спиролофного лофофора N. anomala (см.: Plan-
din, Temereva, 2021) и H. psittacea (см.: Кузьмина
и др., 2006) большие каналы имеют крупные дор-
сальные выросты в околоротовой области, кото-
рые, предположительно, могут хранить дополни-
тельный объем жидкости для более эффективного
функционирования гидроскелета больших це-
ломических каналов (Plandin, Temereva, 2021).
У C. grayi мы не обнаружили подобных выростов.

Возможно, это связано с развитием у теребрату-

Рис. 2. 3D-реконструкция целомической системы лофофора Coptothyris grayi: а – общая 3D-реконструкция, вид с вен-
тральной стороны; б – 3D-реконструкция больших и малых каналов лофофора; в – 3D-реконструкция целомической
системы латеральной руки лофофора и связанного с ней перивисцерального целома. Обозначения: brp – брахиальный
карман, dvm – дорсальный медиальный мантийный канал, la – латеральная рука, lc – большой канал, llc – большой
канал латеральной руки, m – рот, mact – соединительно-тканная диафрагма медиальной руки, mlc – большой канал
медиальной руки, pec – периэзофагеальный целом, pv – перивисцеральный целом, sc – малый канал. Двойные стрел-
ки указывают направление к переднему (an) и заднему (p) концам тела, а также к дорсальной (dv) и вентральной (vv)
створкам.
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лид скелетных поддерживающих структур, сни-
жающих значимость гидроскелета для поддержки
плектолофного лофофора.

В лофофоре C. grayi каждая рука образована
двумя брахиальными осями. При этом в латераль-
ных руках происходит слияние больших каналов
двух брахиальных осей; в медиальной руке слия-
ния целомических каналов не происходит, две
брахиальные оси связаны лишь соединительно-
тканной перегородкой. Такая организация бра-
хиальных осей является апоморфным признаком
для зиголофного и плектолофного лофофоров те-

ребратулид (Atkins, 1959a, 1959b, 1959c; 1961a,
1961b). В модифицированном зиголофном лофо-
форе дисциниды P. atlanticus каждая латеральная
рука также состоит из двух брахиальных осей, од-
нако большие каналы не объединяются, а распо-
лагаются в общем соединительно-тканном мат-
риксе (Kuzmina, Temereva, 2019). У теребратулид
брахиальная ось значительно длиннее, чем у дис-
цинид, поэтому можно предположить, что слия-
ние больших каналов двух брахиальных осей в ла-
теральных руках приводит к дополнительному
укреплению рук лофофора.

Рис. 3. Периэзофагеальный целом Coptothyris grayi: a – сагиттальный срез через околоротовую область (световая мик-
роскопия); б – срез через участок периэзофагеального целома (световая микроскопия); в – продольный срез через
одинарный ряд щупалец за ртом (световая микроскопия); г – 3D-реконструкция периэзофагеального целома, вид сза-
ди. Обозначения: bf – брахиальная складка, brp – брахиальный карман, ct – соединительная ткань, div – дивертикулы
периэзофагеального целома, ep – эпителий пищевода, ld – боковое ответвление периэзофагеального целома, lc –
большой канал, m – рот, ma – медиальная рука, mc – мантийная полость, oe – пищевод, orl – оральные щупальца, pec –
периэзофагеальный целом, pv – перивисцеральный целом, sc – малый канал, vm – вентральная складка мантии.
Стрелки указывают на перегородки периэзофагеального целома; двойные стрелки указывают направление к дорсаль-
ной (dv) и вентральной (vv) створкам.
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Рис. 4. Малые и большие целомические каналы лофофора Coptothyris grayi: а – 3D-реконструкция участка соединения
малых каналов с периэзофагеальным целомом, вид с вентральной стороны (щупальца не реконструированы); б–г –
серия поперечных гистологических срезов с интервалом 25 мкм через левую часть лофофора в области впадения ма-
лого канала в периэзофагеальный целом; д – поперечный срез через левую латеральную руку лофофора; е – попереч-
ный срез через медиальную руку лофофора. Обозначения: bf – брахиальная складка, brp – брахиальный карман, dm –
дорсальная мантия, fgr – пищевой желобок, lc – большой канал, m – рот, mact – соединительно-тканная диафрагма
медиальной руки, mc – мантийная полость, sc – малый канал, pec – периэзофагеальный целом, pv – перивисцераль-
ный целом; i – плоскость среза, рис. 4б; ii – плоскость среза, рис. 4в; iii – плоскость среза, рис. 4г. Белые стрелки ука-
зывают на соединения периэзофагеального целома с малыми каналами, черные стрелки – на срезы выростов пище-
варительной железы в брахиальном кармане. Двойные стрелки указывают направление к дорсальной (dv) и вентраль-
ной (vv) створкам.
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Пищевод C. grayi окружен периэзофагеальным
целомом, который пересечен перегородками и
образует многочисленные выросты в соедини-
тельную ткань вокруг пищевода. Сходная органи-
зация описана у периэзофагеального целома лин-
гулиформных (Pross, 1980; Temereva, 2017), кра-
нииформных (Blochmann, 1892; Robinson, 2014;
Plandin, Temereva, 2021), а также ринхонелли-
формных брахиопод из отрядов Rhynchonellida
(Kuzmina, Malakhov, 2011) и Terebratulida (Atkins,
1958, 1959a, c). Исследования ультраструктуры
периэзофагеального целома ринхонеллиформ-
ных (Kuzmina, Malakhov, 2011) и кранииформных
(Plandin, Temereva, 2021) брахиопод выявили хо-
рошо развитые мышечные клетки в составе эпи-
телиальной выстилки выростов периэзофагеаль-
ного целома в соединительную ткань, окружаю-
щую пищевод, что, вероятно, служит для
усиления мышечной обкладки пищевода. Пери-
эзофагеальный целом C. grayi также образует по-
хожие выросты вокруг пищевода, однако для под-
тверждения аналогичной функции этих выростов
требуются дальнейшие ультраструктурные иссле-
дования.

На примере C. grayi впервые для теребратулид
показано, что периэзофагеальный целом плекто-
лофного лофофора дает слепо замкнутые ответв-
ления в каждое околоротовое щупальце. Сходные
данные по организации периэзофагеального це-
лома получены для спиролофного лофофора рин-
хонеллиды H. psittacea (см.: Кузьмина и др., 2006)
и кранииды N. anomala (см.: Plandin, Temereva,
2021). Взаимосвязь целомов околоротовых щупа-
лец и периэзофагеального целома, вероятно, яв-
ляется характерной чертой всех брахиопод.

Периэзофагеальный целом C. grayi сообщается
с малыми целомическими каналами лофофора,
что ранее было описано для спиролофного лофо-
фора H. psittacea (см.: Kuzmina, Malakhov, 2011),
N. anomala (см.: Plandin, Temereva, 2021) и L. ana-
tina (см.: Pross, 1980), шизолофного лофофора
P. antiquatus (см.: Atkins, 1958) и плектолофного
лофофора M. cranium (см.: Atkins, 1959с). Извест-
но, что в перегородках периэзофагеального целома
H. psittacea проходит сеть кровеносных сосудов,
стенки которых образованы подоцитоподобными
клетками. Высказано предположение, что в пери-
эзофагеальном целоме брахиопод происходит
ультрафильтрация жидкости (Kuzmina, Malakhov,
2011). Взаимосвязь малых каналов лофофора с пе-
риэзофагельным целомом у всех изученных групп
брахиопод, вероятно, обусловлена выделитель-
ной функцией малых каналов. Предполагается,
что водорастворимые продукты обмена (в частно-
сти, аммоний) выводятся в окружающую среду
диффузией сквозь стенку тела из кровеносных
сосудов в щупальцах лофофора (Peck et al., 1997;
Williams et al., 1997; Kuzmina, Malakhov, 2011).

В настоящей работе впервые для теребратулид
показано, что периэзофагеальный целом C. grayi
обособлен от перивисцерального целома. Это со-
гласуется с данными, полученными ранее для
лингулиформных (Temereva, 2017) и крании-
формных (Plandin, Temereva, 2021) брахиопод, а
также для ринхонеллиформных брахиопод из от-
ряда Rhynchonellida (Kuzmina, Malakhov, 2011).
Полученные результаты уточняют сведения об
организации периэзофагеального целома у тереб-
ратулид, для которых ранее не была показана изо-
лированность периэзофагеальной полости от пери-
висцерального целома (Atkins, 1958; 1959a, 1959с).

У изученного вида C. grayi описаны брахиаль-
ные карманы, которые являются выростами пе-
ривисцерального целома и сопровождают лате-
ральные руки лофофора. Наличие брахиальных
карманов является апоморфным признаком
плектолофного лофофора теребратулид (Atkins,
1959a, 1959b; 1961a, 1961b; Кузьмина, Малахов,
2007). Нами показано, что брахиальные карманы
C. grayi содержат часть пищеварительной железы.
Ранее отростки пищеварительной железы в бра-
хиальных карманах были изображены на схемах
поперечного среза через плектолофный лофофор
у теребратулид C. inconspicua и M. truncata (см.: At-
kins, 1961a, 1961b), хотя в тексте статей об этом не
упоминается. Можно предположить, что распо-
ложение пищеварительной железы внутри лате-
ральных рук лофофора позволяет более рацио-
нально использовать пространство мантийной
полости.

Исходя из полученных результатов, у взрослых
теребратулид можно выделить три изолирован-
ных компартмента целомической системы: целом
больших каналов лофофора; периэзофагеальный
целом, связанный с малыми и щупальцевыми ка-
налами лофофора; обширный перивисцеральный
целом, который дает выросты в брахиальные кар-
маны, сопровождающие латеральные руки лофо-
фора, и в мантию (рис. 5).

Ранее было показано, что в онтогенезе тере-
братулид целом лофофора формируется из еди-
ного целомического зачатка (Percival, 1960; Wil-
liams et al., 1997; Кузьмина и др., 2019), поэтому
можно предположить, что большие, малые и щу-
пальцевые каналы, а также периэзофагеальный
целом являются одним отделом целомической
системы и представляют собой лофофоральный
целом. Таким образом, у теребратулид можно вы-
делить два отдела целомической системы: лофо-
форальный и перивисцеральный. Сходным обра-
зом организована целомическая система у пред-
ставителей другого отряда ринхонеллиформных
брахиопод – Rhynchonellida (Кузьмина и др.,
2006; Kuzmina, Malakhov, 2011).

У представителя кранииформных брахиопод
N. anomala описана пентамерия целома и выделе-
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ны следующие компартменты целомической си-
стемы: большие каналы; малые каналы, связан-
ные с периэзофагеальным целомом; фронталь-
ные камеры; перивисцеральный целом и камеры
задних аддукторов (Plandin, Temereva, 2021). По-
скольку у N. anomala целом лофофора формиру-
ется из одного целомического зачатка (Nielsen,
1991), малые целомические каналы, периэзофаге-
альный целом и большие целомические каналы ло-
фофора можно отнести к лофофоральному целому.
Фронтальные камеры и камеры задних аддукторов
встречаются исключительно у кранииформных
брахиопод, поэтому можно предположить, что они
являются производными перивисцерального це-
лома, внутри которых формируется мускулатура:
внутри фронтальных камер располагаются фрон-
тальные мышцы лофофора, а внутри задних камер
формируются задние мышцы-замыкатели (Plandin,
Temereva, 2021). Важно отметить, что мышцы ло-
фофора и задние мышцы-замыкатели у предста-
вителей других подтипов брахиопод располага-
ются внутри перивисцерального целома (Williams
et al., 1997).

У представителя лингулиформных брахиопод
L. anatina помимо лофофорального и перивисце-
рального целомов описан преоральный целом,
который располагается надо ртом в брахиальной
складке (Temereva et al., 2015; Temereva, 2017). Та-
ким образом, у брахиопод можно выделить три-
мерию целома (см. также: Темерева, Малахов,

2011). Преоральный целом, характерный только
для лингулиформных брахиопод, представляет
собой протоцель. Лофофоральный целом являет-
ся мезоцелем, а перивисцеральный целом – мета-
целем.

Тримерия целомов рассматривается и для дру-
гих представителей лофофорат – мшанок и форо-
нид (Темерева, Малахов, 2006; Темерева, Малахов,
2011; Hyman, 1959; Mukai et al., 1997; Temereva, Mala-
khov, 2011; Temereva, 2015), мезоцель которых так-
же представлен лофофоральным целомом. Одна-
ко мезоцель у брахиопод имеет наиболее слож-
ную морфологию и в большинстве случаев состо-
ит из двух изолированных компартментов:
большого канала, выполняющего функцию гид-
роскелета, а также связанного с щупальцевыми
каналами и периэзофагеальным целомом малого
канала, выполняющего циркуляторную функ-
цию. Такое разделение функций целомической
системы лофофора брахиопод позволило пред-
ставителям этой группы максимально удлинить
брахиальную ось и достигнуть наибольшего раз-
нообразия типов лофофора по сравнению с дру-
гими лофофоратами.

КОНФЛИКТ ИНТЕРЕСОВ
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сов.

Рис. 5. Схема строения целомической системы лофофора Coptothyris grayi. Обозначения: brp – брахиальный карман,
dvm – дорсальный медиальный мантийный канал, llc – большой канал латеральной руки, m – рот, mact – соединитель-
но-тканная диафрагма медиальной руки, mlc – большой канал медиальной руки, oe – пищевод, pec – периэзофагеаль-
ный целом, pv – перивисцеральный целом, sc – малый канал.
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Organization of the Lophophore Coelomic System in the Brachiopod Coptothyris grayi 
(Davidson, 1852) (Brachiopoda: Terebratulida)

A. V. Ratnovskayaa and T. V. Kuzminaa

aFaculty of Biology, Lomonosov Moscow State University, Moscow 119234, Russia

Plectolophous lophophore, an organ characteristic of the order Terebratulida, is the most complex type of
lophophore in recent brachiopods. In the present paper, we provide the first 3D reconstruction of the coelo-
mic system of the plectolophous lophophore using an example of the terebratulid brachiopod Coptothyris
grayi (Davidson, 1852). We have found that this coelomic system consists of three entirely separated compart-
ments. The first compartment includes a perioesophageal coelom, paired small and tentacle canals, and per-
forms the transport and excretory functions. The second compartment consists of a pair of large coelomic ca-
nals of the lophophore that act as its hydrostatic skeleton. The third compartment is represented by a pair of
brachial pouches connected with the perivisceral coelom, contain diverticula of the digestive gland, and allow
the efficient use of the mantle cavity.

Keywords: coelom, Lophophorata, plectolophous lophophore, Brachiopoda
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В 10 выборках японской малоротой корюшки Hypomesus nipponensis McAllister, 1963 исследовали
внутри- и межпопуляционную изменчивость числа ветвистых лучей в грудных и брюшных плавни-
ках, а также количества заглазничных и подглазничных костей. Для анализа в дополнение к сред-
ним значениям признаков использовали дисперсию флуктуирующей асимметрии и коэффициент
вариации признаков, благодаря чему число различий между выборками увеличилось в несколько
раз. Это позволило лучше оценить изменчивость не только внутри популяций, но и между ними, а
также определить уровень морфологических отличий каждой выборки, подчеркнув ее уникаль-
ность. Предполагается, что главная причина большого числа различий между выборками по дис-
персии флуктуирующей асимметрии и коэффициенту вариации заключается в несогласованности
их величин между признаками в большинстве выборок.

Ключевые слова: японская малоротая корюшка, Hypomesus nipponensis, флуктуирующая асимметрия,
коэффициент вариации, внутрипопуляционная и межпопуляционная изменчивость
DOI: 10.31857/S013434752204009X

Японская малоротая корюшка Hypomesus nip-
ponensis, описанная Мак Алистером (McAllister,
1963) из оз. Онума (южная часть о-ва Хоккайдо),
обитает в Японском море от низовьев р. Амур до
Японии и Северной Кореи, в Охотском море – в
прибрежных водах, озерах и реках о-ва Сахалин, а
также южных Курильских островов (Клюканов,
1966, 1970; Гриценко, Чуриков, 1983; Saruwatari
et al., 1997; Гриценко, 2002; Атлас …, 2003; Сафро-
нов, Никифоров, 2003; Заварзина, 2005) и в се-
верных заливах Желтого моря (Chanxin, Kejing,
1987). Это самый мелкий представитель рода Hy-
pomesus. Максимальный возраст H. nipponensis ва-
рьирует от 3+ в водах Приморья (Гриценко, 2002;
Гавренков, Платошина, 2003) до 5+ на Сахалине
(Заварзина, 2005) и южных Курильских островах
(Сидоров, Пичугин, 2004). Длительность эмбрио-
генеза японской малоротой корюшки вместе с эта-
пом предличинки при температуре воды 10 ± 2°С
составляет 21.6 сут (Шадрин, 1989).

Морфология малоротых корюшек, в том числе
японской, описана многими авторами (Клюка-
нов, 1970, 1975; Гриценко, Чуриков, 1983; Парпура,
Колпаков, 2001; Черешнев и др., 2001; Шедько,
2001; Гриценко, 2002; Ву, Картавцев, 2017, и др.),

но популяционные аспекты в данных работах
освещены лишь на уровне значений признаков.
Известно, что в качестве популяционного пока-
зателя возможно использование флуктуирующей
асимметрии признаков, которая является неспе-
цифическим показателем условий развития; ана-
лиз этой величины применяется как в популяци-
онных, так и мониторинговых исследованиях
(Суле, 1984; Захаров, 1987; Parsons, 1992; Био-
тест…, 1993; Romanov, 1995; Романов, 2001; Рома-
нов, Скирин, 2011; Zakharov et al., 2020; Graham,
2021). По заключению Яблокова (1966, 1968) на-
дежным показателем изменчивости служит также
коэффициент вариации признаков, применяе-
мый в популяционных исследованиях (Яблоков,
1966, 1968; Яблоков, Этин, 1968; Тимофеев-Ре-
совский и др., 1973).

Цель настоящей работы – проанализировать у
японской малоротой корюшки внутри- и межпо-
пуляционную изменчивость средних значений,
дисперсий флуктуирующей асимметрии и коэф-
фициентов вариации четырех легко учитываемых
билатеральных признаков, чтобы доказать, что
сравнение этих показателей даже по небольшому

УДК 597.553.2.591.4.575.21
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числу признаков демонстрирует уникальность
каждой популяции.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом для работы послужили сборы
японской малоротой корюшки в зал. Пильтун,
озерах Тунайча и Большой Вавай в Сахалинской
области, а также в оз. Пресное и реках Аввакумовка,
Литовка, Артемовка, Раздольная и Тесная в При-
морском крае (рис. 1; табл. 1). Анализировали
легко учитываемые билатеральные признаки:
число ветвистых лучей в грудных (P) и брюшных

(V) плавниках, а также заглазничных (porb) и под-
глазничных (iorb) костей, по которым проходит
подглазничный канал сейсмосенсорной системы
головы. Подробно методика сбора и первичной
обработки материала описана ранее (Романов,
2009, 2010).

Флуктуирующую асимметрию оценивали по
дисперсии, которую рассчитывали по формуле,
предложенной Палмером и Штробеком (Palmer,
Strobeck, 1986):

( )
 

σ =  + 

2
d var ,

2
i

i i

A
R L

Рис. 1. Карта-схема района исследований и места сбора проб японской малоротой корюшки Hypomesus nipponensis: 1 –
зал. Пильтун, 2 – оз. Тунайча, 3 – оз. Большой Вавай, 4 – оз. Пресное, 5 – р. Аввакумовка, 6 – р. Литовка, 7 – р. Ар-
темовка, 8 – р. Раздольная, 2001 г., 9 – р. Раздольная, 2018 г., 10 – р. Тесная.
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где Аi = (Ri – Li): Аi – асимметрия i-той особи, Ri –
значение признака справа, Li – значение призна-
ка слева. Эта формула учитывает размерность
признаков, что позволяет сравнивать уровень
флуктуирующей асимметрии между признаками
внутри выборки. Просуммировав дисперсии по
всем признакам внутри каждой выборки, получа-
ем интегральную оценку флуктуирующей асим-
метрии, по которой можно сравнить разные вы-
борки между собой. Для определения достовер-
ности отличий по значению F-критерия
необходимыми условиями являются наличие
нормального распределения сравниваемых выбо-
рок по дисперсии, а также размер выборки более
40 экз. (Плохинский, 1970). Распределение в ис-
следованных выборках не было нормальным,
второе условие также не всегда соблюдалось, по-
этому был применен метод Шеффе–Бокса с нор-
мализующим преобразованием Бокса–Кокса
(Sokal, Rohlf, 1981; Palmer, Strobeck, 1986; Graham
et al., 1993). Для преобразования использовали
формулу , где d = R – L; за-
тем при расчислении дисперсии флуктуирующей

( )= + 0.33'  0.00005d d

асимметрии признака в основной формуле Ai за-
меняли на d'.

Изменчивость признаков оценивали также по
коэффициенту вариации, который вычисляли по
формуле: CV = 100σ/M, где σ – среднее квадрати-
ческое отклонение, а M – среднее арифметиче-
ское значение признака. Ошибку коэффициента
вариации вычисляли по формуле:

Достоверность отличий средних значений (M)
и коэффициентов вариации признаков определя-
ли по величине t-критерия Стьюдента (Плохин-
ский, 1970). Размах изменчивости показателей
рассчитывали как разницу между минимумом и
максимумом. Под размерностью того или иного
признака понимали величину оценки признака, в
данном случае – среднее арифметическое значе-
ние для всех использованных особей. Связь меж-
ду параметрами оценивали с помощью непара-
метрического коэффициента корреляции Спир-
мена (rs) (Поллард, 1982), а тесноту связи – по
шкале Чеддока (Сиденко и др., 2011). Для обра-

 = +
  

v

2

0.5 .
100c

CV CVs
n

Таблица 1. Средние значения (M ± m) (над чертой) и колебания значений признаков (под чертой) у японской
малоротой корюшки Hypomesus nipponensis

Примечание. N – объем выборки; P и V – число ветвистых лучей в грудных и брюшных плавниках соответственно; porb и
iorb – число заглазничных и подглазничных костей соответственно.

Водоем N, экз. P V porb iorb

1. Зал. Пильтун 40

2. Оз. Тунайча 100

3. Оз. Большой Вавай 85

4. Оз. Пресное 100

5. Р. Аввакумовка 88

6. Р. Литовка 100

7. Р. Артемовка 100

8. Р. Раздольная, 2001 г. 100

9. Р. Раздольная, 2018 г. 100

10. Р. Тесная 100

±11.13 0.05
10–13

±7.03 0.018
7–8

±3.96 0.02
3–4

±2.00 0.00
2

±11.29 0.05
10–13

±7.01 0.007
7–8

±4.01 0.02
3–5

±2.02 0.014
2–3

±11.86 0.04
11–14

±7.00 0.01
6–8

±3.99 0.016
3–5

±2.02 0.014
2–3

±11.51 0.04
10–13

±7.00 0.01
6–8

±3.99 0.016
3–5

±2.02 0.014
2–3

±11.73 0.04
10–13

±7.01 0.01
6–8

±3.98 0.02
3–5

±2.01 0.007
2–3

±11.82 0.05
10–14

±6.99 0.01
6–8

±3.98 0.01
3–5

±2.01 0.01
2–3

±11.48 0.05
10–13

±7.01 0.01
6–8

±3.99 0.02
3–5

±2.02 0.014
2–3

±11.60 0.04
9–12

±7.01 0.01
6–8

±3.95 0.02
3–5

±2.02 0.014
2–3

±11.56 0.04
10–13

±7.00 0.01
6–8

±4.01 0.014
3–5

±2.03 0.014
1–3

±11.33 0.04
10–13

±7.01 0.012
6–8

±3.97 0.02
2–5

±2.02 0.014
2–3
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ботки данных применяли статистическую про-
грамму Systat 5.0 (Wilkinson et al., 1992a, 1992b).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Межпопуляционная изменчивость
значений признаков

Число ветвящихся лучей в грудных плавниках
исследованных рыб варьировало от 9 до 14 (табл. 1).
Наименьшее среднее значение отмечено для са-
мой северной популяции зал. Пильтун, этот по-
казатель постепенно увеличивался в выборках
корюшки к югу до р. Литовка и заметно умень-
шался в выборках рыб из рек Артемовка, Раздоль-
ная и Тесная. При попарном сравнении отмечено
37 достоверных различий между выборками ко-
рюшки. В наибольшей степени от других выборок
отличались сахалинские выборки из зал. Пильтун
и оз. Тунайча, а также приморские выборки из
рек Аввакумовка и Раздольная (2018 г.) (табл. 2).

По остальным трем признакам различия меж-
ду выборками были недостоверны. В брюшных
плавниках корюшки число лучей варьировало от
6 до 8. Количество заглазничных костей изменя-
лось от 2 до 5; наименьшее среднее значение от-
мечено для выборки из р. Раздольная (2001 г.), а
наибольшее – для выборок из оз. Тунайча и
р. Раздольная (2018 г.). Число подглазничных ко-
стей в большинстве выборок колебалось в диапа-
зоне 2–3, но в выборке 2018 г. из р. Раздольная
этот показатель изменялся от 1 до 3, а в выборке
из зал. Пильтун у всех исследованных рыб он был
равен 2. Минимальное среднее значение отмече-
но для самой северной выборки (зал. Пильтун), а
максимальное – для южной выборки из р. Раз-
дольная в 2018 г. (табл. 1).

Размах изменчивости значений признаков
был разным и составил 4 для числа лучей в груд-
ных плавниках и 2 – брюшных; 3 – для числа за-
глазничных костей и 2 – для подглазничных.
Сравнение этих величин с числом отмеченных
различий между популяциями демонстрирует по-
ложительную связь (rs = 0.950, p < 0.05, теснота
связи весьма высокая), так как, чем больше раз-
мах изменчивости, тем выше вероятность досто-
верных различий между выборками.

Изменчивость флуктуирующей асимметрии

Анализ средних значений дисперсии флуктуи-
рующей асимметрии исследованных признаков
показал, что минимальное значение характерно
для числа лучей в брюшных плавниках, по
остальным признакам этот показатель достовер-
но увеличивается в ряду: число лучей в грудных
плавниках – число заглазничных костей – число
подглазничных костей. Подобная закономер-
ность характеризует выборки из оз. Большой Ва-
вай и рек Артемовка, Раздольная (2018 г.) и Тес-
ная. Для остальных выборок отмечены особенно-
сти: выборка из зал. Пильтун показала нулевое
значение дисперсии флуктуирующей асиммет-
рии числа подглазничных костей; выборки из
озер Тунайча и Пресное, а также из р. Раздольная
(2001 г.) не имели достоверных различий по числу
заглазничных и подглазничных костей; в выборке
из р. Аввакумовка дисперсии числа лучей в груд-
ных и брюшных плавниках достоверно не разли-
чались, а дисперсия числа заглазничных костей
была достоверно больше, чем числа подглазнич-
ных; эта же особенность отмечена и у корюшки из
р. Литовка (табл. 3).

Таблица 2. Различия между выборками японской малоротой корюшки Hypomesus nipponensis по cредним значе-
ниям (М) числа ветвистых лучей в грудных плавниках (Р)

Примечание. Номера выборок, как в табл. 1; различия достоверны при p: * – < 0.05, ** – < 0.01, *** – < 0.001; “–” – различия
недостоверны.

M

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

1 P* P*** P*** P*** P*** P** P*** P*** P**
2 – P*** P*** P*** P*** P** P*** P*** –
3 – – P*** P* – P*** P*** P*** P***
4 – – – P*** P*** – – – P**
5 – – – – – P*** P* P** P***
6 – – – – – P*** P*** P*** P***
7 – – – – – – – –

–
P*

8 – – – – – – – P***
9 – – – – – – – – P***

10 – – – – – – – – –
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Минимальное значение (0.852) дисперсии ко-
личества лучей в грудных плавниках отмечено для
выборки из р. Аввакумовка (табл. 3), которая по
этому показателю достоверно отличалась от семи
выборок (табл. 4). Различия между выборками по
дисперсии флуктуирующей асимметрии числа
лучей в брюшных плавниках была намного боль-
ше (23 достоверных различия). По этому показа-
телю больше всего от других выборок отличались
выборки из озер Тунайча и Большой Вавай, а так-
же из р. Раздольная (2001 г.); остальные выборки
отличались незначительно. Различия по диспер-
сии флуктуирующей асимметрии числа заглаз-
ничных костей между выборками корюшки были
значительно меньше и достоверны в 13 случаях.
Больше всего от других выборок достоверно от-
личалась выборка из р. Раздольная (2001 г.), а
меньше всего отличались выборки из зал. Пиль-
тун и озер Тунайча и Большой Вавай. Дисперсия
флуктуирующей асимметрии числа подглазнич-
ных костей изменялась от 0 в выборке из зал.
Пильтун до 15.367 в выборке из р. Артемовка
(табл. 3) и показала максимальные различия меж-
ду выборками. От наибольшего числа выборок
достоверно отличались выборки из зал. Пильтун и
рек Аввакумовка, Литовка и Раздольная (2001 г.), а
от наименьшего количества выборок отличалась
выборка из оз. Большой Вавай (табл. 4).

По дисперсии флуктуирующей асимметрии
хотя бы одного признака достоверно различались
между собой девять выборок, но между выборка-
ми из рек Артемовка и Тесная достоверные раз-
личия по этому параметру отсутствовали (табл. 4).
По сумме отличий по дисперсии по всем призна-
кам наибольшим числом достоверных отличий от
других выборок выделялись выборки из рек Раз-
дольная (2001 г.) и Аввакумовка, а наименьшим –
выборки из оз. Пресное и р. Тесная (табл. 4).

Количество различий между выборками по
дисперсии флуктуирующей асимметрии числа
лучей в грудных плавниках было наименьшим
(7), заглазничных костей – 13, лучей в брюшных
плавниках – 23 и подглазничных костей – 37.
Сравнивая эти показатели с размерностью призна-
ков, получаем обратную зависимость (rs = –0.800,
р < 0.05, сила связи высокая). От других выборок
меньше всего отличалась выборка из оз. Пресное –
12 отличий, а больше всего – выборка из р. Раз-
дольная (2001 г.), для которой отмечены 26 досто-
верных отличий (табл. 4).

Изменчивость коэффициентов вариации признаков

По результатам анализа средних значений ко-
эффициентов вариации признаков минимальное
значение этого параметра характерно для числа
ветвистых лучей в брюшных плавниках (табл. 5);
для числа лучей в грудных плавниках и заглазнич-
ных костей этот показатель достоверно больше, но
различия между средними значениями коэффи-
циентов вариации этих двух признаков недосто-
верны. Наибольшее среднее значение коэффици-
ента вариации отмечено для числа подглазничных
костей. Такая закономерность характерна для вы-
борок из озер Большой Вавай и Пресное, а также
рек Артемовка и Раздольная (2018 г.). Однако вы-
борка из зал. Пильтун отличается нулевым значе-
нием коэффициента вариации для числа подглаз-
ничных костей; в выборках из оз. Тунайча и рек
Тесная, Аввакумовка и Раздольная (2001 г.) коэф-
фициент вариации числа ветвистых лучей в груд-
ных плавниках достоверно меньше коэффициента
для числа заглазничных костей. Кроме того, в вы-
борках из рек Аввакумовка и Раздольная (2001 г.)
коэффициент вариации числа заглазничных ко-
стей больше, чем числа подглазничных; в выбор-

Таблица 3. Дисперсия флуктуирующей асимметрии/103 некоторых признаков у японской малоротой корюшки 
Hypomesus nipponensis

Примечание. Обозначения признаков, как в табл. 1.

Водоем P V porb iorb Сумма

1. Зал. Пильтун 1.398 0.777 5.292 0.000 7.467
2. Оз. Тунайча 1.168 0.162 5.127 5.573 12.030
3. Оз. Большой Вавай 1.320 0.441 4.766 6.509 13.036
4. Оз. Пресное 1.089 0.737 5.758 5.573 13.157
5. Р. Аввакумовка 0.852 0.671 6.056 3.261 10.840
6. Р. Литовка 1.330 0.894 6.097 2.873 11.194
7. Р. Артемовка 1.390 0.621 6.429 15.367 23.807
8. Р. Раздольная, 2001 г. 1.469 0.376 10.759 8.221 20.825
9. Р. Раздольная, 2018 г. 1.116 0.745 4.235 13.389 19.485
10. Р. Тесная 1.344 0.737 6.114 13.078 21.273
Среднее значение 1.248 0.616 6.005 7.874 –
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ке из р. Литовка коэффициент для числа ветви-
стых лучей в грудных плавниках больше, чем ко-
эффициенты для числа подглазничных и
заглазничных костей (табл. 5).

Коэффициент вариации числа лучей в груд-
ных плавниках корюшки колеблется в небольших
пределах, наименьшее его значение отмечено для
самой северной выборки (зал. Пильтун), а наи-
большее – для одной из южных выборок (р. Литов-
ка). По этому коэффициенту выборки корюшки
достоверно различаются между собой в 11 случаях:
от всех других отличается выборка из р. Литовка,

а выборка из р. Артемовка отличается от выборок
из зал. Пильтун и оз. Тунайча (табл. 4). Размах из-
менчивости коэффициента вариации числа вет-
вистых лучей в брюшных плавниках корюшки
несколько меньше. Минимальное значение отме-
чено для одной из самых северных выборок (оз.
Тунайча), а максимальное – для самой южной
выборки из р. Тесная (табл. 5). По этому коэффи-
циенту выборки корюшки достоверно различа-
ются между собой в 24 случаях. Выборки из озер
Тунайча и Большой Вавай демонстрируют по де-
вять различий, а выборка зал. Пильтун показыва-
ет два различия (табл. 4). Размах изменчивости

Таблица 4. Значимые различия между выборками японской малоротой корюшки Hypomesus nipponensis по дис-
персии флуктуирующей асимметрии (DFA) и коэффициентам вариации признаков (CV)

Примечание. Верхняя правая часть таблицы – различия по DFA, нижняя левая часть таблицы – различия по CV. Номера вы-
борок и обозначение признаков, как в табл. 1; степень достоверности, как в табл. 2.

DFA

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

C
V

1 V***, 
iorb***

V**, 
iorb***

iorb*** P*, 
iorb***

iorb*** iorb*** V**, 
porb**, 
iorb***

iorb*** iorb***

2 V***, 
porb*, 
iorb***

V*** V*** P*,
V***, 
iorb**

V***, 
iorb***

V***, 
iorb***

V***, 
porb***, 
iorb*

V***, 
iorb**

V***, 
iorb***

3 V**, 
iorb***

V*** V** P*,
V*,
iorb**

V***, 
iorb***

V*,
iorb***

porb*** V***, 
iorb***

V**, 
iorb***

4 iorb*** V*** V*** iorb** iorb*** iorb*** V***, 
porb***, 
iorb*

porb*, 
iorb***

iorb***

5 porb***, 
iorb***

V***, 
porb**, 
iorb***

V*, 
porb***, 
iorb***

porb***, 
iorb***

P** P**, 
iorb***

P**,
V**, 
porb**, 
iorb***

porb*, 
iorb***

P**, 
iorb***

6 P***, 
iorb**

P***, 
V***, 
porb***, 
iorb***

P***,
V*** ,
 porb**,

 

iorb***

P***, 
porb***, 
iorb***

P***, 
V**, 
porb***

iorb*** V***
porb**
iorb***

porb*, 
iorb***

iorb***

7 P*, 
porb*, 
iorb***

P*,
V***, 
porb***, 
iorb***

V**, 
porb*, 
iorb***

iorb*** porb*, 
iorb***

P*,
V*, 
porb***, 
iorb***

V**,
porb**, 
iorb***

porb* –

8 porb***, 
iorb***

V***, 
porb***, 
iorb***

V***, 
porb**, 
iorb***

porb***, 
iorb***

– P***, 
porb***

porb**, 
iorb***

V***, 
porb***, 
iorb**

V**, 
porb**, 
iorb**

9 iorb*** V***, 
porb*, 
iorb***

V***, 
iorb***

iorb*** porb***, 
iorb***

P***, 
porb**, 
iorb***

porb** porb***, 
iorb***

porb*

10 porb***,
iorb***

V***, 
porb*, 
iorb***

V***, 
porb***, 
iorb***

V**, 
porb**, 
iorb***

V***, 
iorb***

P**, 
porb***, 
iorb***

V***, 
iorb**

V**,
iorb***

V**, 
porb**, 
iorb***
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коэффициента вариации числа заглазничных ко-
стей находится в диапазоне от 3.9 до 7.7 (табл. 5);
наименьшим (р. Литовка) и наибольшим (р. Раз-
дольная, 2001 г.) значениями характеризуются
южные выборки корюшки. Зафиксировано 30 до-
стоверных различий между выборками. Выборка
из р. Литовка отличается от всех остальных выбо-
рок, за исключением выборки из зал. Пильтун; от
семи из исследованных выборок отличаются вы-
борки из рек Аввакумовка и Раздольная (2001 г.).
Выборки разных лет из р. Раздольная также разли-
чаются по этому параметру (табл. 4). Наибольший
размах изменчивости коэффициента вариации
отмечен для числа подглазничных костей − от ну-
левого значения (зал. Пильтун) до максимально-
го в выборке из р. Тесная, самой южной из иссле-
дованных популяций (табл. 5). В 38 случаях вы-
борки корюшки достоверно различались между
собой по коэффициенту вариации этого признака.
Выборки из зал. Пильтун и р. Тесная показали по
девять, из рек Артемовка и Раздольная (2018 г.) –
по восемь, а все остальные выборки – по семь
различий. Как и в предыдущем случае, выборки
разных лет из р. Раздольная различались между
собой.

Почти все исследованные выборки достоверно
различались между собой по коэффициентам ва-
риации хотя бы одного признака; исключение со-
ставили выборки из рек Аввакумовка и Раздоль-
ная (2001 г.), различия между которыми оказа-
лись недостоверны. По сумме коэффициентов
вариации всех признаков выборка из зал. Пильтун
демонстрирует минимальное, а из р. Тесная – мак-
симальное значение этого показателя; выборки из
р. Раздольная за разные годы не различаются
(табл. 5). Сопоставление размерности признаков
с числом различий между выборками по коэффи-
циентам вариации признаков обнаруживает обрат-

ную зависимость между ними (rs = −1.00, р < 0.01,
сила связи функциональная).

ОБСУЖДЕНИЕ

Между выборками японской малоротой ко-
рюшки из разных популяций отмечено 36 досто-
верных различий по средним значениям числа
лучей в грудных плавниках. В девяти попарных
сравнениях выборки не различались между со-
бой. Применение для анализа морфологической
изменчивости не только средних значений при-
знаков, но и дисперсий флуктуирующей асиммет-
рии признаков (80 различий) и коэффициентов их
вариации (103 различия) увеличило количество раз-
личий между выборками до 219. Главная причина
этого заключается в несогласованности диспер-
сий асимметрии и коэффициентов вариации
между признаками в большинстве выборок, что
служит подтверждением уникальности каждой
выборки. Анализ дисперсии флуктуирующей
асимметрии и коэффициента вариации призна-
ков показал, что только в четырех случаях из 10
соотношение этих внутрипопуляционных пока-
зателей соответствует соотношению, характерно-
му для средних (видовых) значений. Только для
трех выборок эти соотношения схожи, как для
дисперсии, так и для коэффициента вариации.
Для остальных выборок отмечена несогласован-
ность по обоим показателям, которая подтвер-
ждается отсутствием статистически значимой
связи на популяционном уровне между средними
значениями признаков и значениями дисперсий
асимметрии и коэффициентов вариации. Стати-
стически значимая связь не была обнаружена и
при попытке найти зависимость между значения-
ми дисперсии асимметрии или коэффициентом
вариации признаков и числом различий по этим
показателям.

Таблица 5. Коэффициенты вариации значений некоторых признаков у японской малоротой корюшки Hypomesus
nipponensis

Водоем P V porb iorb Сумма

1. Зал. Пильтун 4.40 ± 0.35 2.23 ± 0.18 4.80 ± 0.38 0.00 ± 0.00 11.43
2. Оз. Тунайча 4.58 ± 0.23 1.01 ± 0.05 5.86 ± 0.29 6.93 ± 0.35 18.38
3. Оз. Большой Вавай 4.79 ± 0.26 1.56 ± 0.08 5.09 ± 0.28 7.52 ± 0.41 18.96
4. Оз. Пресное 4.95 ± 0.25 2.00 ± 0.10 5.51 ± 0.28 6.93 ± 0.35 19.39
5. Р. Аввакумовка 4.93 ± 0.26 1.87 ± 0.10 7.20 ± 0.39 5.28 ± 0.28 19.28
6. Р. Литовка 6.47 ± 0.32 2.26 ± 0.11 3.98 ± 0.20 4.96 ± 0.25 17.67
7. Р. Артемовка 5.46 ± 0.30 1.90 ± 0.10 6.09 ± 0.33 10.54 ± 0.58 23.99
8. Р. Раздольная 2001 г. 4.90 ± 0.25 2.01 ± 0.10 7.70 ± 0.39 5.03 ± 0.25 19.64
9. Р. Раздольная 2018 г. 4.76 ± 0.24 2.00 ± 0.10 4.99 ± 0.25 9.85 ± 0.50 21.60
10. Р. Тесная 5.24 ± 0.26 2.47 ± 0.12 6.85 ± 0.34 13.08 ± 0.67 27.64
Среднее значение 5.05 ± 0.18 1.93 ± 0.11 5.81 ± 0.37 7.01 ± 0.39 –
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РОМАНОВ

Таким образом, применение дисперсии флук-
туирующей асимметрии и коэффициента вариа-
ции в дополнение к средним значениям призна-
ков позволяет лучше оценить как внутри-, так и
межпопуляционную изменчивость, т.е. уровень
морфологических отличий каждой выборки, под-
черкнув тем самым ее уникальность. Нельзя не
отметить следующую закономерность: чем боль-
ше размах изменчивости того или иного показа-
теля, тем больше достоверных различий обнару-
живается между выборками, что согласуется с
мнением некоторых авторов, высказанным ранее
в отношении коэффициентов вариации призна-
ков (Яблоков, 1966; Соболевский, 1988).

Сравнение суммы дисперсий всех проанали-
зированных признаков выборки (табл. 3) показа-
ло высокий уровень этого показателя у малоротой
корюшки из самых южных водоемов – рек Арте-
мовка, Раздольная (2001, 2018 гг.) и Тесная, нахо-
дящихся под мощным антропогенным прессом
(Шулькин, Семыкина, 2005; Никулина, 2006;
Кику, Ковековдова, 2008). Для северных место-
обитаний значения суммы дисперсий значитель-
но меньше. Это может указывать на более высо-
кую стабильность развития корюшки северных
популяций, обеспеченную оптимальными усло-
виями эмбрионального и раннего постэмбрио-
нального развития. Выборки корюшки разных
лет из р. Раздольная по величине данного показа-
теля не различаются, что может говорить об оди-
наковом общем уровне воздействия на эмбриоге-
нез и ранний постэмбриогенез корюшки выборок
2001 и 2018 гг.

Однако достоверные различия, отмеченные
между выборками корюшки из р. Раздольная в
разные годы по дисперсии флуктуирующей асим-
метрии и коэффициенту вариации анализируе-
мых признаков (по трем и двум признакам соот-
ветственно), хорошо согласуются с заключением
А.В. Яблокова о том, что “изменчивость даже од-
ного и того же признака оказывается различной в
разные сезоны, годы, в разных популяциях вида”
(Яблоков, 1968, с. 1755). Каждая популяция адап-
тирована к определенным условиям обитания,
которые могут меняться в разные годы, и реакция
развивающихся организмов на эти условия может
быть разной, что находит отражение в использо-
ванных для анализа параметрах.
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РОМАНОВ

Morphological Variability of the Japanese Smelt Hypomesus nipponensis
McAllister, 1963 (Osmeriformes, Osmeridae) from the Far East

N. S. Romanov
A.V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,

Vladivostok 690041, Russia

Intra- and inter-population variability in the number of soft rays of pectoral and ventral fins and in the num-
ber of postorbital and infraorbital bones was studied using 10 samples of Japanese smelt, Hypomesus nippo-
nensis McAllister, 1963. In addition to mean values of these characters, such parameters as variance of f luc-
tuating asymmetry and coefficient of variation of the characters were also used, which eventually increased
the number of differences between the samples multifold. This allowed better assessment of both intra- and
inter-population variability and also determination of the level of morphological differences for each sample,
thereby, emphasizing its uniqueness. The major explanation for the large number of differences in the vari-
ance of f luctuating asymmetry and the coefficient of variation between the samples can be the inconsistency
of their values between the characters in most samples.

Keywords: Japanese smelt, Hypomesus nipponensis, f luctuating asymmetry, coefficient of variation, intra- and
inter-population variability
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Приведены полученные на основе мониторинга сведения об изменении состояния зарослей мор-
ских трав рода Zostera Linnaeus, локализованных на глубине от 5.5 до 10.5 м в границах прибрежной
акватории заповедника “Мыс Мартьян” (Южный берег Крыма, Черное море). Осенью 2020 г. их
фрагменты (куртины) имели признаки размыва грунта, сопровождавшегося значительным обнаже-
нием корней и корневищ морских трав, а также развитием на них обильного эпифитона. Впервые
зарегистрирована специфическая форма донного микрорельефа, локализация которой связана с
распределением растительности. Это многочисленные микродепрессии в рыхлых отложениях, ха-
рактеризующиеся правильной округлой формой и заглублением в грунт на 10–15 см. Диаметр мик-
родепрессий был сопоставим с размерами куртин, к которым они примыкали строго с северо-за-
падной стороны. Микродепрессии были заполнены временными скоплениями неприкрепленных
макроводорослей. Дальнейшие наблюдения выявили обратимость данного явления. Обсуждаются
его причины, связанные, вероятно, с повышением локальной гидродинамики, и влияние на дон-
ную растительность рыхлых грунтов.

Ключевые слова: Черное море, Крым, мыс Мартьян, фитобентос, Zostera, макроводоросли, структу-
ра, распределение, микрорельеф
DOI: 10.31857/S0134347522040106

Территориально-аквальный комплекс у мыса
Мартьян, расположенный на Южном берегу
Крыма (ЮБК), заповедан около полувека назад
(с 1973 г. в статусе государственного природного
заповедника, а ныне функционирует как природ-
ный парк). Он включает 120 га прибрежной аква-
тории Черного моря, на которой с момента орга-
низации комплекса ведется изучение макрофито-
бентоса (Крайнюк, Маслов, 2012). В настоящее
время среди территориально-аквальных заповед-
ников Крыма “Мыс Мартьян” занимает второе
место по разнообразию морской макрофитобиоты
и лидирует по уровню ее раритетности (Sadogurskiy
et al., 2019). В сублиторали на твердых грунтах до-
минируют продуктивные флористически разнооб-
разные и стабильные в пространстве и во времени
цистозировые (Cystoseira sensu lato) сообщества. На
рыхлых отложениях распространены взморнико-
вые (род Zostera Linnaeus) сообщества, которые ме-
нее продуктивны, но их состав, структура и фено-
логия имеют ряд специфических черт (Садогур-
ский, 1998а, 1998б). У открытого берега рыхлые

грунты достаточно подвижны и экстремальные
штормы способны повреждать или даже уничто-
жать заросли морских трав, как это произошло у
мыса Мартьян в 1992 г. (Садогурский, 1998а).
В ходе дальнейших наблюдений существенных
трансформаций здесь не выявлено, однако в 2020 г.
зарегистрированы изменения в растительном по-
крове и обнаружена связанная с ними специфи-
ческая форма донного микрорельефа рыхлых
грунтов. Цель настоящей публикации – охарак-
теризовать данное явление и выяснить возмож-
ные причины его возникновения.

Гидроботаническое обследование (отбор проб
и визуальные наблюдения) прибрежно-морской
акватории заповедника “Мыс Мартьян” (рис. 1)
было выполнено по общепринятой методике (Ка-
лугина-Гутник, 1975) на глубине от 5.5 до 10.5 м с
использованием легководолазного снаряжения в
период с мая 2019 г. по октябрь 2021 г. В теплые
сезоны года наблюдения осуществляли ежене-
дельно, в холодные – ежеквартально. Профиль
А–Б (рис. 1) был ориентирован с северо-запада

УДК 581.526.323 (477.75)
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на юго-восток вдоль азимута 135°; координаты
точки его пересечения с урезом воды −
44°30′20.8″ N 34°14′18.3″ E (у основания пирса
портопункта “Никитский ботанический сад”).
Объект исследования – бентосный макроскопи-
ческий растительный покров. Номенклатура мак-
рофитов дана по AlgaeBase (Guiry, Guiry, 2013).

Многолетние наблюдения свидетельствуют о
том, что сообщества морских трав в акватории за-
поведника развиваются на глубине от 5.5 до 10.5 м
(местами до глубины 12.0 м), занимая площадь
около 8.1 га (Артемов и др., 2019). Наиболее ши-
роко они распространены в пределах хозяйствен-
ной зоны, где граница твердых грунтов не распро-
страняется глубже 5.0–6.0 м. Ранее здесь встреча-
лись два вида взморника – Zostera marina Linnaeus
и Z. noltei Hornemann (Садогурский, 1998а), одна-
ко в последние 15–20 лет регистрируется одно-
ярусное монодоминантное сообщество Z. noltei.
Растительный покров фрагментирован; отдель-
ные куртины размером 0.5–1.0 м в поперечнике
удалены друг от друга на 1.0–7.0 м (местами до

10.0 м). Биомасса макрофитов в куртинах в зави-
симости от сезона года колеблется от 283 до 1050 г/м2,
а осенью достигает 391.67 ± 121.11 г/м2 при проек-
тивном покрытии 30−35%. Всего было обследо-
вано около 30 куртин, состояние которых, как и
облик прилегающих участков дна, долгое время
оставалось стабильным. Однако в середине ок-
тября 2020 г. в рыхлых отложениях были выявле-
ны многочисленные микродепрессии, имеющие
правильную округлую форму, с глубиной 10–15
(до 20) см от поверхности дна. Диаметр каждой
микродепрессии был сопоставим с размером кур-
тины, к которой она примыкала строго с северо-
западной стороны (рис. 2). Степень заглубления,
как и наличие или отсутствие четких краев (бро-
вок), выраженных у некоторых микродепрессий,
не зависели от глубины локализации. На фоне
песчаного дна они хорошо выделялись благодаря
скоплениям макроводорослей (рис. 3), среди ко-
торых доминировали Callithamnion corymbosum
(Smith) Lyngbye (визуально до 40–50% объема
скоплений) и Ceramium virgatum Roth (до 20–

Рис. 1. Картосхема района исследований (по https://webapp.navionics.com/). А–Б – гидроботанический профиль, ори-
ентированный с северо-запада на юго-восток.
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Рис. 2. Вид сверху на фрагменты зарослей Zostera noltei и примыкающие к ним микродепрессии в донных отложениях
(район мыса Мартьян, 17.10.2020, глубина 6–8 м); направление луча А–Б совпадает с направлением профиля на рис. 1.
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30%), по 5–10% приходилось на Nereia filiformis
(J. Agardh) Zanardini и Cladostephus hirsutus (Lin-
naeus) Boudouresque et M. Perret-Boudouresque ex
Heesch et al. Среди прочих наиболее были пред-
ставлены Chondria capillaris (Hudson) M.J. Wynne,
Palisada thuyoides (Kützing) Cassano, Sentíes, Gil-
Rodríguez et M.T. Fujii и Vertebrata subulifera (C.
Agardh) Küntze. Собственно фрагменты зарослей
морских трав в этот период напоминали абради-
рующие микроплато, описанные для Азовского
моря (Садогурский, 1999), которые, достигая 1.0–
6.0 м в поперечнике при высоте 15–20 см над
окружающим дном, размывались только по пери-
ферии. В нашем случае куртины были размыты
до их центров, при этом корневища полностью
обнажались, а заросли фиксировались в грунте
лишь дистальными концами корней, поэтому ка-
залось, что они стоят на многочисленных “ножках”
(рис. 3). На корневищах и отчасти на корнях обна-
ружено большое количество макроводорослей C.
corymbosum и C. virgatum, а также менее многочис-
ленные Cladophora albida (Nees) Kützing, Ch. capil-
laris, Acrochaetium secundatum (Lyngbye) Nägeli и
Vertebrata fucoides (Hudson) Kuntze. В период на-
блюдений основная масса C. corymbosum и C. vir-
gatum удерживалась среди обнажившихся подзем-

ных частей взморника лишь механически, однако
некоторые экземпляры имели органы прикреп-
ления (как и представители других таксонов, за-
регистрированных в эпифитоне). Скопившиеся в
микродепрессиях макрофиты были жизнеспо-
собны, но не прикреплены, хотя под ними на по-
верхности дна сконцентрировалось множество
раковин псаммофильных Bivalvia, к которым
макроводоросли способны эффективно прикреп-
ляться в условиях рыхлых грунтов. Очевидно, это
были временные скопления, сформированные из
целых и фрагментированных талломов макрофи-
тов, которые развивались в данной акватории
преимущественно на твердых грунтах (о чем сви-
детельствовал состав скоплений).

Интерес представляют причины возникнове-
ния и динамика микродепрессий, а также совре-
менное состояние растительного покрова. Что
касается растительности, то вопреки опасениям к
началу февраля 2021 г. корни взморника вновь за-
тянуло песком, корневища были обнажены лишь
частично и обильно покрыты эпифитами. Разме-
ры и конфигурация куртин визуально не измени-
лись. Микродепрессии исчезли, а ровное дно бы-
ло покрыто лишь рифелями. Такую картину мы
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наблюдали вплоть до момента написания руко-
писи в конце октября 2021 г.

В качестве причины описанного явления рас-
сматривалось биогенное (зоогенное) и абиоген-
ное (гидродинамическое) воздействие. В пользу
второго свидетельствует отчетливая ориентация
обследованных пар “микродепрессия – куртина”
в направлении с северо-запада на юго-восток с
азимутом 125°–135° (гидроботанический про-
филь А–В для наглядности направлен соответ-
ственно; см. рис. 1 и 2). Сомнительно, что рою-
щие животные способны подобным образом син-
хронизировать свою активность в пространстве,
поэтому наиболее вероятным пространственно
ориентированным фактором представляется дви-
жение воды, ее волнение или течение. Действи-
тельно, в обследованном районе по повторяемо-
сти и силе доминирует штормовое волнение с восточ-
ного и юго-восточного направлений (Горячкин,
Репетин, 2009). Однако описываемый феномен
был локализован относительно далеко от берега и
глубоко, к тому же нашим наблюдениям предше-
ствовал длительный период без существенных
штормов (Архив погоды…, 2021). Кроме того, не
наблюдалось явной зависимости размера и выра-
женности микродепрессий от глубины в ее обсле-
дованном интервале. Под влиянием волнения
картина выглядела бы иначе. Так, известно, что
шторм 14–15 ноября 1992 г. уничтожил заросли на
глубине 6 м, лишь повредив их на глубине 8 м и
глубже (Садогурский, 1998а). То, что микроде-
прессии были локализованы лишь с одной сторо-

ны куртин, также свидетельствует, скорее, не о
возвратно-поступательном движении, а об устой-
чивом однонаправленном перемещении воды,
т.е. о течении. Детальная информация о режиме
течений в точке отбора проб отсутствует, однако
известно, что в районе исследований вдольбере-
говое течение обычно совпадает с основной
струей Черноморского течения и направлено
примерно на запад со скоростью, редко превы-
шающей 10 см/с (Белокопытов и др., 2003). На
динамику прибрежных вод существенно влияют
ветры. При сопутствующем ветре примерно в 5%
случаев скорость вдольберегового течения пре-
вышает 30 см/с, иногда достигает 50 см/с и, край-
не редко, 100 см/с. Известно, что скорость сейше-
вых течений у ЮБК может достигать 70 см/с, а
при параллельных берегу восточных (или близких
к ним) ветрах из-за ускорения Кориолиса у соот-
ветствующих вдольбереговых течений возникает
поперечная составляющая, направленная к берегу
(Горячкин и др., 2002; Горячкин, Иванов, 2006).
Наши наблюдения, не претендуя на полноту, так-
же свидетельствуют о том, что при сопутствую-
щих устойчивых восточных (или близких к ним)
ветрах вдольбереговое течение, огибая мыс
Мартьян, значительно ускоряется и отклоняется
к берегу. Изредка оно становится настолько ин-
тенсивным, что перемещает по дну крупные
фрагменты природного и антропогенного проис-
хождения, а заросли макрофитов полегают, как
на речном дне. Возможно, подобный поток,
сформированный совокупным воздействием те-

Рис. 3. Общий вид фрагмента зарослей Zostera noltei и прилегающей к нему микродепрессии в рыхлых донных отложе-
ниях (а) и развитие макроэпифитов на обнажившихся из грунта корневищах и корнях Z. noltei (б) в районе мыса
Мартьян (17.10.2020, глубина 6.5 м).

(а) (б)
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чения и ветра, мог на своем пути размыть донные
препятствия (куртины), а преодолев их, из-за по-
вышения турбулентности сформировал с тыль-
ных сторон куртин микродепрессии в рыхлых от-
ложениях. В литературе упоминаний о такой
форме микрорельефа не найдено, но последствия
взаимовлияния зарослей морских трав, микроре-
льефа и гидродинамики в донных ландшафтах, в
том числе в Средиземноморском регионе, весьма
разнообразны (Widdows et al., 2008; Gobert et al.,
2016; Abadie et al., 2018).

Таким образом, зарегистрированное явление,
вероятно, обусловлено повышением локальной
гидродинамики и имеет обратимый характер, од-
нако заслуживает более пристального изучения и
обсуждения, так как может существенно (воз-
можно, негативно) влиять на распределение, со-
став и структуру растительного покрова не только
в акватории заповедника, но и в регионе в целом.
Дальнейшие наблюдения позволят уточнить ин-
формацию о характере, повторяемости и масшта-
бах явления. Их актуальность связана в том числе с
планами по трансформации береговой зоны об-
следованного участка, которая предполагает воз-
ведение новых крупных волнорезов, искусствен-
ных мысов, рифов и т.д., что повлияет на прибреж-
ную гидродинамику, бентосный растительный
покров и общую экологическую ситуацию.
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Eelgrass Beds (Gen. Zostera Linnaeus, 1753) and the Related Specific Form
of the Bottom Microrelief at the Southern Coast of Crimea (the Black Sea)

S. Ye. Sadogurskiya, S. A. Sadogurskayaa, and T. V. Belicha

aNikitsky Botanical Gardens – National Scientific Center, Russian Academy of Sciences, Yalta 298648, Russia

Based on the results of monitoring, this paper presents data on the state of eelgrass beds (Zostera Linnaeus),
distributed at depths of 5.5–10.5 m (up to 12 m) within the marine coastal waters of the “Cape Martyan” Na-
ture Reserve (Southern Coast of Crimea, the Black Sea). In the autumn of 2020, fragments of eelgrass thick-
ets (beds) showed signs of soil erosion, leading to significant exposure of underground roots and rhizomes of
sea grasses and the development of abundant epiphyton on them. For the first time, a specific form of the
bottom microrelief was registered, and the localization of this bottom relief was associated with distribution
of sea vegetation. There were found numerous micro depressions in loose deposits at a depth of 10–15 cm,
they were characterized by a regular rounded shape. The diameters of the micro depressions were commen-
surate with the size of the beds, to which they were adjoined strictly on the north-western side. Micro depres-
sions were filled with temporary accumulations of unattached macroalgae. Further observations revealed the
reversibility of this phenomenon. Causes of the microrelief (probably related to increased local hydrodynam-
ics) and probability of the potential impact of soft soils on the bottom vegetation are discussed.

Keywords: the Black Sea, Crimea, Cape Martyan, phytobenthos, Zostera Linnaeus, macroalgae, structure,
distribution, microrelief


