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В природных морских экосистемах макрово-
доросли находятся в тесной ассоциации с разно-
образными эндофитами, эпифитами и эукари-
отическими паразитами. Термин “эндофитизм” 
описывает пространственные отношения меж-
ду живыми крупными растениями-хозяевами 
и микроскопическими организмами, которые 
живут, глубоко внедрившись в ткани хозяина 
(Correa, 1994). Среди эндофитов морских водоро-
слей встречаются грибы, бактерии (в том числе 
Cyanobacteria) и водоросли (Neill et al., 2008; Potin, 
2012). Эндофитные водоросли обычно принад-
лежат к трем основным группам (Chlorophyta, 
Phaeophyceae и Rhodophyta) и в основном обитают 
в межклеточном пространстве своих хозяев, имея 
небольшой размер и нитевидную структуру.

Диатомовые как эндофиты морских водо-
рослей известны в гораздо меньшей степени. 
На сегодняшний день доступны лишь не-
сколько сообщений об эндофитных диатоме-
ях в макроводорослях (Лопатина, Клочкова, 
2017; Baardseth, 1966; Hasle, 1968; Taasen, 1972; 
Baardseth, Taasen, 1973; Baardseth, Cuesta, 1983; 
Okamoto et al., 2003; Klochkova et al., 2014). 

Следует отметить, что эндосимбиотический 
образ жизни не редок для диатомей (Bavestrello 
et al., 2000; Kociolek, Hamsher, 2017; Stancheva 
et al., 2019). Около 25 видов найдены как эндо-
симбионты фораминифер (Lee, 2011), известен 
эндосимбиоз диатомовых водорослей с бески-
шечными турбелляриями (Apelt, 1969) и губка-
ми, где клетки диатомей локализуются в мезо-
хиле и между пинакоцитами (Cox, Larkum, 1983; 
Bavestrallo et al., 2000). Кроме того, диатомеи 
могут поселяться внутри слизистых стебельков  
диатомовых водорослей рода Climacosphenia 
Ehrenberg класса Mediophyceae (см. Booth, 1986) 
и быть эндосимбионтами динофлагеллят (Ko
ciolek, Hamsher, 2017; Stancheva et al., 2019). 

Механизмы инфицирования и природа вза-
имоотношений между эндофитными диатоме-
ями и макроводорослями-хозяевами остаются 
неисследованными. В представленном обзоре 
приведены все известные сведения о видовом 
разнообразии эндофитных диатомей и их хозя-
ев-макрофитов и предпринята попытка разо-
браться в природе взаимодействий между ними. 

DOI: 10.31857/S0134347524050014

Ключевые слова: эндофиты, базифиты, морские макроводоросли, диатомовые водоросли, 
симбиоз

В обзоре суммируются все известные сведения о видах эндофитных диатомей и их хозяев-
макрофитов, приводится история изучения эндофитных диатомей. Обсуждаются механизм 
проникновения эндофитных диатомей в таллом макроводоросли и влияние, которое оказы-
вают симбионты друг на друга. На основании литературных данных анализируются возмож-
ные варианты взаимоотношений между эндофитными диатомеями и базифитом.
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История изучения эндофитных диатомей  
и их хозяева

Первые сообщения об эндофитных диа-
томеях относятся к середине прошлого века 
(Baardseth, 1965). Изучая локализацию альги-
натов в бурой водоросли Ascophyllum nodosum 
(Linnaeus) Le Jolis, автор отметил присутствие 
большого количества навикулоидных диатомей 
в межклеточном матриксе рецептакулов водо-
росли (Baardseth, 1966). Позднее, изучив пре-
параты Баардсета, Хасле описала вид Navicula 
endophytica Hasle (в настоящее время Pinnunavis 
endophytica (Hasle) Witkowski) и отметила присут-
ствие в препаратах еще одного вида – Cocconeis 
scutellum Ehrenberg (см. Hasle, 1968). Было пока-
зано, что оба вида одинаково обильно представ-
лены на бурых водорослях A. nodosum и Fucus 
vesiculosus Linnaeus, встречаясь в слизистом ве-
ществе, заполняющем рецептакулы и везикулы, 
а также в апикальных участках ветвей (Hasle, 
1968; Taasen, 1972; Baardseth, Cuesta, 1983). Позд-
нее был описан вид Navicula dumontiae Baardseth 
et Taasen, который обитает в слизи, заполня-
ющей внутренние полости красной водоросли 
Dumontia contorta (S.G. Gmelin) Ruprecht, ранее 
известной как Dumontia incrassata (O.F. Müller) 
J.V. Lamouroux (см. Baardseth, Taasen 1973). Уже 
в 2000-ые годы в красной водоросли Coelarthrum 
opuntia (Endlicher) Børgesen обнаружен вид 
Gyrosigma coelophilum Okamoto et Nagumo, клет-
ки которого также локализовались в слизистом 
веществе полых члеников макроводоросли 
(Okamoto et al., 2003). В 2014 г. в сердцевине тал-
ломов красных водорослей рода Neoabbottiella 
Perestenko найден вид гомфонемоидных диа-
томей Pseudogomphonema sp. (см. Klochkova et al., 
2014). В двух видах красных макроводорослей 
Callophyllis perestenkoae Skriptsova и Lukinia dissecta 
Perestenko нами обнаружена еще одна не диато-
мея рода Pseudogomphonema – P. lukinicum Stonik 
et Skriptsova (см. Stonik, Skriptsova, 2024 in press).

Очевидно, что список макроводорослей-хо-
зяев не ограничивается вышеперечисленными 
шестью видами. По нашим наблюдениям, диа-
томовые водоросли встречаются внутри талло-
мов красных водорослей-макрофитов Turnerella 
mertensiana (Postels & Ruprecht) F. Schmitz и 
Kallymeniopsis verrucosa A.D. Zinova & Gussarova 
ex Skriptsova, Shibneva & Semenchenko. Лопатина 
и Клочкова (2017) сообщали, что представители 

Bacillariophyceae найдены еще как минимум 
в 4-х видах макроводорослей; к сожалению, 
авторы не привели их список. Дальнейшие ис-
следования могут выявить новые виды хозяев и 
расширить список видов эндофитных диатомей. 

Природные ассоциации между диатомеями  
и макроводорослями

Ассоциации между диатомеями и макрово-
дорослями довольно широко распространены 
в природе, и отношения в них, по-видимому, 
варьируют от факультативного до облигатно-
го эпифитизма и эндофитизма. Как отмечено 
выше, взаимоотношения между эндофитны-
ми диатомеями и макроводорослями остают-
ся практически неисследованными. Опираясь 
на немногочисленные сведения об эндофитных 
диатомеях, а также, привлекая данные о сим-
биозе эпифитных диатомей и макроводорослей, 
мы попытаемся выяснить характер взаимоотно-
шений между эндофитными диатомеями и мор-
скими макрофитами. Под термином “симбиоз” 
мы понимаем любые тесные отношения между 
двумя организмами безотносительно к природе 
взаимосвязи (Одум, 1986). 

На сегодняшний день наиболее хорошо изуче-
ны отношения между эпифитными диатомовыми 
водорослями и макрофитами–базифитами. Ис-
следователи диатомовых водорослей-эпифитов 
главным образом уделяли внимание анализу 
видового разнообразия и экологии сообществ 
(Бегун, 2013; Рябушко и др., 2019; Totti et al., 2009; 
Costa et al., 2016; Mayombo et al., 2019, 2020; и др.). 
Установлено, что количество и состав эпифитных 
диатомей зависят от морфологии и поверхност-
ных характеристик таллома и возраста макро-
водоросли-хозяина, а также от сезона и условий 
среды (Totti et al., 2009). Взаимодействия меж-
ду эпифитными диатомовыми и макрофитами 
обычно рассматриваются как нейтральные или 
как конкурентные за свет и питательные веще-
ства (Ruesink, 1998; Letáková et al., 2018). В то же 
время существуют свидетельства того, что в оли-
готрофных и мезотрофных местообитаниях рас-
тение-хозяин может служить основным источ-
ником питательных веществ (главным образом 
растворенного органического углерода и фос-
фора) для эпифитных водорослей (Moeller et al., 
1988; Burkholder, Wetzel, 1989; 1990). Подчеркива-
ется, что взаимоотношения между эпифитными 
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диатомеями и водорослью-хозяином слабые и не 
являются облигатными. Эпифитные диатомовые 
водоросли чаще всего используют растения как 
субстрат (Tiffany, 2011). Тем не менее, макрофиты 
выработали целый ряд приспособлений для за-
щиты от эпифитов. Это слущивающийся поверх-
ностный слой или поверхностная слизь, которая 
время от времени смывается вместе с поселив-
шимися в/на нем эпифитами, вторичные мета-
болиты, обеспечивающие защиту водоросли от 
поселения эпибионтов, и биохимические защит-
ные реакции, индуцирующие окислительный 
стресс в клетках эпифитов (Moss, 1982; Bouarab 
et al., 2001; Yamamoto et al., 2013; Halat et al., 2015; 
Wang et al., 2017). 

Меньше известно о сосуществовании морских 
водорослей и бесхлорофильных гетеротрофных 
диатомей. Показано, что эти диатомовые могут 
переваривать полисахариды макроводорослей, ис-
пользуя их в качестве источника питательных ве-
ществ (Rogerson et al., 1993; Armstrong et al., 2000a). 
Бесхлорофильные диатомеи часто колонизируют 
поверхность разлагающихся водорослей, но они 
могут проникнуть под кутикулу, глубоко вне-
дряясь в ткани макрофита (Rogerson et al., 1993; 
Armstrong et al., 2000a). Предполагается, что это 
скорее попытка диатомей избежать конкурен-
ции с бактериями за органическое вещество, чем 
адаптация к жизни в тесных взаимоотношениях 
с макроводорослями, поскольку бесхлорофиль-
ные диатомеи встречаются преимущественно 
на поврежденных, разлагающихся водорослях 
(Armstrong et al., 2000a, 2000b). Помимо макрово-
дорослей, бесхлорофильные диатомовые водорос-
ли обнаружены в мангровых зарослях и на песке 
(Blackburn et al., 2009a, 2009b). 

Взаимоотношения между макроводорослями 
и эндофитными диатомеями в той или иной 
степени рассматриваются в небольшом числе 
работ (Baardseth, Cuesta 1983; Klochkova et al., 
2014; Okamoto et al., 2003). Однако, несмотря на 
попытки выяснить характер этих взаимоотно-
шений, он до сих пор остается неизученным. 
Сведения о распространении эндофитных диа-
томей в популяциях и на талломах макроводо-
рослей, как и данные об их сезонной динамике 
и о морфологических аномалиях хозяина, вы-
званных поселением в нем эндофита, также не-
многочисленны (Taasen, 1972; Baardseth, Cuesta, 
1983; Okamoto et al., 2003; Klochkova et al., 2014). 

Взаимоотношения между эндофитными 
диатомеями и макроводорослями

Чтобы ответить на вопрос о характере взаи-
моотношений между эндофитными диатомея-
ми и макроводорослями, необходимо рассмо-
треть следующие вопросы: 1) каков механизм 
проникновения эндофитных диатомей в тал-
лом макроводоросли; 2) какое влияние оказы-
вают симбионты друг на друга и 3) как структу-
рированы эти взаимодействия.

Способы проникновения эндофитных диа
томовых водорослей в ткани макроводорослей. 
Высказано предположение, что Pseudogompho
nema sp. проникает в Neoabbottiella между ко-
ровыми нитями в результате скользящих дви-
жений (Klochkova et al., 2014). У Neoabbottiella 
кутикула отсутствует, кора образована парал-
лельными нитями, состоящими из нескольких 
клеток с утолщенными слизистыми стенками. 
Благодаря такой структуре, коровый слой яв-
ляется полупроницаемым, что облегчает про-
никновение клеток диатомовых внутрь тал-
лома хозяина (Klochkova et al., 2014). Кроме 
того, Pseudogomphonema sp. может внедряться 
в сердцевину Neoabbottiella через разрывы коры, 
остающиеся после выхода карпоспор (Лопа-
тина, Клочкова, 2017). Pinnunavis endophytica 
проникает в F. vesiculosus между рыхло распо-
ложенными клетками эпидермиса апикаль-
ной ямки, заполненной слизистым веществом 
(Taasen, 1972). Для проникновения в макро-
водоросли, обладающие толстой кутикулой 
или покрытые полисахаридной слизью, такие 
как L. dissecta или C. perestenkoae, диатомовые 
водоросли могут использовать другой меха-
низм, связанный со способностью диатомей 
к гидролизу структурных полисахаридов ма-
кроводорослей. Это предположение опирается 
на результаты исследований, показавших, что 
проникновение бесхлорофильных диатомей 
Nitzschia alba J.C. Lewin & R.A. Lewin в ткани 
макроводорослей связано с их способностью 
выделять внеклеточные ферменты для гидро-
лиза макромолекул полисахаридов (Rogerson 
et al., 1993). Ферменты разрушают защитный 
поверхностный полисахаридный слой, по-
зволяя диатомеям проникнуть под кутикулу 
бурых водорослей Fucus spp., Laminaria digitata 
(Hudson) J.V. Lamouroux и красной водоросли 
Porphyra umbilicalis Kützing. Затем диатомовые 
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мигрируют на глубину нескольких клеток в 
поврежденные ткани водоросли. Однако они не 
способны проникать в живые ткани (Armstrong 
et al., 2000a). Способность к неглубокому вне-
дрению в поверхность хозяина показана и для 
эпифитных гомфонемоидных и навикулоид-
ных диатомей, которые демонстрировали тен-
денцию к скоплению в поврежденных тканях 
ламинарии: в микротрещинах, микроскладках 
и под слущивающимся поверхностным слоем 
(Mayombo et al., 2019; 2020). 

Польза, извлекаемая диатомовыми водоросли 
от существования в макроводорослях. Внутри 
тканей макроводоросли-хозяина эндофитные 
диатомеи должны испытывать недостаток света, 
необходимого для поддержания положитель-
ного баланса первичной продукции. Показано, 
что стенка слоевища Coelophilum opuntia поглоща-
ет более 40% света, достигающего поверхности 
водоросли, лимитируя фотосинтез клеток ди-
атомеи Gyrosigma coelophilum, особенно если во-
доросль-хозяин произрастает на значительной 
глубине (Okamoto et al., 2003). Сходным образом, 
в тканях Neoabbottiella, распространенной на глу-
бинах свыше 10 м (Перестенко, 1994; Писарева, 
Клочкова, 2013), Pseudogomphonema sp. оказыва-
ется практически в полной темноте, не получая 
достаточно света для поддержания положитель-
ного баланса первичной продукции (Klochkova 
et al., 2014). Предполагается, что диатомеи, ас-
социированные с макроводорослями, могут по-
треблять органическое вещество, которое син-
тезирует водоросль-хозяин (Okamoto et al., 2003; 
Klochkova et al., 2014). Известно, что макрофиты 
выделяют растворенный органический углерод, 
азот и фосфор из своих тканей в окружающую 
среду, где эти питательные вещества могут быть 
утилизированы диатомовыми водорослями. 
Хотя специальные исследования обмена орга-
ническим веществом между диатомеями и ма-
кроводорослями отсутствуют, есть свидетель-
ства того, что растение-хозяин может служить 
источником питательных веществ для эпифит-
ных диатомей, особенно в случае бесхлорофиль-
ных диатомей (Lewin, Lewin, 1967) и в олиготро-
фных местообитаниях (Burkholder, Wetzel, 1990). 
Частичная гетеротрофия предполагается для 
эндофитных G. coelophilum и Pseudogomphonema 
sp., которые находятся в условиях низкой ос-
вещенности внутри тканей морских водорос-
лей (Okamoto et al., 2003; Klochkova et al., 2014). 

Следует отметить, что гетеротрофия в той или 
иной форме распространена среди пеннатных 
диатомей (Вассер и др., 1989). Однако облигат-
ные гетеротрофы среди диатомей встречаются 
редко. На сегодняшний день известно менее 
двенадцати таких видов – это бесхлорофильные 
диатомовые водоросли из родов Nitzschia Hassal, 
Hantzschia Grunow и Tursiocola Holmes, Nagasawa 
& Takano (см. Lewin, Lewin, 1967; Li, Volkani, 1987; 
Frankovich et al., 2018). Миксотрофия более ха-
рактерна для диатомей, которые являются фо-
тоавтотрофами в условиях, оптимальных для 
фотосинтеза, но могут переходить к гетеротро-
фии, когда уровень освещенности становится 
слишком низок для обеспечения фотосинтети-
ческих процессов (Tuchman et al., 2006). Можно 
предположить, что эндофитный образ жизни 
является адаптацией некоторых видов диатомей 
к обитанию в условиях недостатка света и/или 
питательных веществ. Внутри макроводорос-
ли-хозяина эндофитные водоросли защищены 
от хищников (Amsler et al., 2009). Высказывалось 
мнение, что макроводоросли обеспечивают эн-
дофитным диатомовым укрытие от раститель-
ноядных животных (Okamoto et al., 2003), хотя 
достаточных доказательств для подтверждения 
этого предположения нет. Предполагается, что 
основным фактором, способствующим образо-
ванию эндофитной ассоциации между водорос-
лями в Антарктике, является высокая плотность 
мелких растительноядных животных (Amsler 
et al., 2009). Внутри макроводоросли-хозяина 
эндофитные водоросли защищены от хищников 
(Amsler et al., 2009).

Влияние эндофитных диатомей на макрофи-
тов-хозяев. Показано, что обильное развитие 
Pseudogomphonema sp. вызывает у Neoabbottiella 
морфологические изменения: происходит де
формация и меняется толщина пластин, за счет 
недоразвития внутренних тканей в местах ско-
пления диатомовых образуются стяжки (Ло-
патина, Клочкова, 2017;  Klochkova et al., 2014). 
Кроме того, в гидролизатах образцов инфици-
рованной диатомеями макроводоросли отме-
чено трехкратное увеличение уровня глюкозы 
(Lopatina et al., 2017). О других изменениях, ги-
бели, прекращении роста или снижении репро-
дуктивного потенциала макроводорослей, засе-
ленных эндофитными диатомовыми, до сих пор 
не сообщалось (Hasle, 1968; Okamoto et al., 2003; 
Klochkova et al., 2014). Не найдены и сообщения 
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о том, что присутствие эндофитных диатомей 
может быть выгодным для их хозяев. Майембо с 
соавторами (Mayombo et al., 2020) предположи-
ли, что эпи- и эндофитные диатомовые могут 
косвенно защищать макроводоросли от потен-
циально более опасных бактериальных патоге-
нов, но прямых доказательств, подтверждаю-
щих это предположение, нет.

Очевидно, что симбиотические отношения 
между эндофитными диатомовыми водорослями 
и макрофитами не являются мутуалистически-
ми, поскольку последние не получают выгоды 
от этих взаимодействий. Среди эндосимбиоти-
ческих диатомей истинно мутуалистические от-
ношения с хозяином характерны для диатомей 
в фораминиферах, когда хозяин поставляет ди-
атомеям азот, фосфор и витамины группы В и 
использует при этом фотосинтетические метабо-
литы, выделяемые диатомовыми (Lee, 2006, 2011).

По-видимому, взаимодействие между эндо-
фитными диатомовыми водорослями и морски-
ми макроводорослями не является и паразитиз-
мом – формой экологических взаимоотношений, 
при которых паразиты всегда значительно мень-
ше хозяев, хотя бы часть своего питания полу-
чают от хозяев и наносят им вред (Одум, 1986; 
Correa, 1994). На сегодняшний день не суще-
ствует экспериментальных доказательств того, 
что эндофитные диатомовые водоросли пита-
ются за счет своих хозяев. Все описанные диа-
томовые, являющиеся истинными эндофитами 
макроводорослей, имеют хорошо развитые пиг-
ментные хлоропласты и богатые кремнеземом 
створки без признаков структурной редукции 
(Taasen, 1975; Okamoto et al., 2003; Klochkova et al., 
2014). Таким образом, эти диатомовые способны 
к фотосинтезу, что предполагает их пищевую 
независимость от хозяина. Однако они, веро-
ятно, могут покрывать, по крайней мере, часть 
своих метаболических потребностей за счет ме-
таболитов макроводоросли-хозяина, подобно 
эндосимбиотическим диатомовым в форами-
ниферах (Lee, 2006, 2011). Ряд эндофитных ди-
атомовых водорослей обнаружен в планктоне, 
бентосе и эпифитоне вне своего хозяина-ма-
крофита (Рябушко, 2014; Hasle, 1968; Taasen 
1972; Witkowski et al., 2000; Ulanova, Snoeijs, 2006; 
de Stefano et al., 2008). Однако в свободноживу-
щей культуре большинство эндофитных диа-
томей не могут в течение длительного времени 

поддерживать активный рост, что указывает на 
зависимость от хозяина (Taasen, 1972; Klochkova 
et al., 2014). Изолированная из Neoabbottiella диа-
томея Pseudogomphonema sp. погибала через 3 не-
дели (Klochkova et al., 2014). Клетки N. endophytica 
в свободноживущей культуре оставались живы-
ми в течение 5 месяцев, однако деления не на-
блюдалось, в отличие от них, клетки С. scutellum 
активно делились (Taasen, 1972). Хотя обильное 
развитие эндофитной Pseudogomphonema sp., как 
сообщалось, было потенциально негативным для 
Neoabbottiella, вызывая искривления талломов хо-
зяина, исследователи не определили такие отно-
шения как паразитизм (Klochkova et al., 2014).

Межвидовые взаимодействия между эндо-
фитными диатомовыми водорослями и их хозя-
евами скорее всего являются комменсализмом. 
Однако конкретная форма этих взаимодей-
ствий остается под вопросом, и до получения 
результатов экспериментов по выявлению 
определенных форм метаболизма у эндофитов 
и влияния диатомей на хозяина можно только 
предполагать природу этих отношений. 

Взаимоотношения между эндофитными диа
томовыми водорослями и макроводоросля-
ми-хозяевами очень слабые, и специфичность 
хозяина для эндофита не очевидна. Например, 
Pseudogomphonema sp. была обнаружена в раз-
ных видах Neoabbottiella (см. Klochkova et al., 
2014), а N. endophytica может расти в фукусовых 
водорослях A. nodosum, F. distichus, F. serratus 
и F. vesiculosus (см. Hasle, 1968; Taasen, 1972; 
Baardseth, Guesta, 1983). Из чего следует, что 
взаимоотношения между эндофитными диа-
томовыми водорослями и их хозяевами в неко-
торой степени стабильны и специфичны, но не 
абсолютны. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Показано, что эндофитизм – необычное 
свойство диатомей. В то время как отмечается 
довольно высокое (около 25 видов) разнообра-
зие диатомей, живущих внутри фораминифер, 
на сегодняшний день известно только 6 видов, 
живущих внутри тканей морских макроводо-
рослей. Возможно, видовое разнообразие эн-
дофитных диатомей недооценено. 

Симбионтные взаимоотношения между эн-
дофитными диатомовыми водорослями и их 
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хозяевами-макрофитами скорее всего можно 
рассматривать как комменсализм. Можно пред-
положить, что эндофитный образ жизни яв-
ляется адаптацией некоторых видов диатомей 
к жизни в условиях недостатка питательных 
веществ вне хозяина. Кроме того, макрофиты 
обеспечивают диатомеям-эндофитам укрытие 
от растительноядных животных. 

В наших знаниях о биологии и экологии 
эндофитных диатомей до сих пор существуют 
большие пробелы. Неизвестно, как строятся 
эти взаимодействия, как диатомовые заражают 
химически защищенные ткани макроводоро-
слей, существует ли специфичность в отноше-
нии хозяина у разных видов диатомей, заселя-
ют ли они хозяев повторно в каждом поколении 
хозяев, сохраняя свою автономность, или вер-
тикально передаются следующему поколению 
хозяев вместе со спорами хозяина. 

Необходимы дальнейшие исследования для 
уточнения видового разнообразия эндофитных 
диатомей макроводорослей и получения более 
полного представления о биологических осо-
бенностях взаимоотношений между эндофит-
ными диатомовыми и их хозяевами.
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In this review, all known information on endophytic diatom species and their macrophytic hosts is summarized 
and a history of studies of endophytic diatoms is provided. The mechanism by which endophytic diatoms penetrate 
into the thallus of macroalgae and the effect that the symbionts have on each other are discussed. The possible 
patterns of relationships between endophytic diatoms and basiphytes are analyzed based on literature data.
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На протяжении последних 50-ти лет морская 
эвтрофикация стала главной угрозой для при-
брежных экосистем во всем мире (Smith et al., 
2006; State of the environment …, 2008; Malone, 
Newton, 2020). Повышение уровня питательных 
веществ способствует трансформации морских 
экосистем, ухудшая качество среды, снижая 
видовое разнообразие и изменяя структуру и 
функционирование сообществ (Березенко, 2016; 
Панкеева, Миронова, 2019; Rabalais et al., 2009).

Весомой составляющей общего эвтрофиро-
вания прибрежных акваторий Черного моря 
является возрастающая рекреационная нагруз-
ка, которая оказывает существенное отрица-
тельное воздействие на прибрежные экосисте-
мы, снижая рекреационную привлекательность 

побережья (Григорьева, Чекмарева, 2013; Не-
помнящий, Макеева, 2020; Schulz, 1981). 

Главную роль в формировании первичной 
продукции прибрежных морских экосистем и 
в процессах их самоочищения играет макро-
фитобентос. От его состояния зависит каче-
ство среды и функционирование гидробионтов, 
обитающих в прибрежье. Изучение закономер-
ностей формирования донных фитоценозов 
остается весьма актуальным в условиях ком-
плексного освоения береговой зоны и увели-
чения антропогенной нагрузки на морские 
прибрежные экосистемы (Вержевская, Минь-
ковская, 2020; Дьяков и др., 2020).

Макрофитобентос российского сектора Чер-
ного моря достаточно хорошо изучен. В рамках 

DOI: 10.31857/S0134347524050029

Ключевые слова: Черное море, макрофитобентос, фитоценоз, рекреация, биогенная нагрузка, 
дисперсионный анализ, главные компоненты

При помощи однофакторного дисперсионного и факторного анализов с применением метода 
главных компонент проведено сравнение межгодовой динамики (1985, 2004 и 2015 гг.) девяти 
структурно-функциональных характеристик макрофитобентоса с учетом глубины произ-
растания макрофитов и концентраций минеральных форм азота и фосфора в прибрежной 
акватории парка Победы (развивающаяся рекреационная зона г. Севастополь, включающая 
городской пляж). Установлены межгодовые статистически значимые различия для большин-
ства анализируемых переменных. Показано, что при увеличении биогенной нагрузки на аква-
торию происходит перестройка структуры макрофитобентоса. Многолетние доминирующие 
виды вытесняются физиологически активными и быстро растущими эфемерными видами 
с развитой поверхностью; на фоне увеличения массы эпифитов и сопутствующих видов сни-
жается биомасса доминантных видов. При уменьшении биогенной нагрузки донный фитоце-
ноз начинает восстанавливаться.
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данной статьи сошлемся лишь на наиболее 
важные современные публикации, посвящен-
ные, в основном, динамике биоразнообразия 
(Афанасьев, 2010; Громов, 2012; Папунов, 2012; 
Теюбова, 2012; Никитина, Лисовская, 2013; 
Березенко, 2016; Степаньян, 2018; Мироно-
ва, Панкеева, 2021; Садогурський и др., 2021; 
Milchakova, 2011). Не так много работ, в кото-
рых обсуждаются закономерности формирова-
ния донных сообществ в разных экологических 
условиях. Это связано со сложностью анализа и 
интерпретации данных из-за большого количе-
ства факторов и измеряемых признаков. В ряде 
случаев для этого подходят многомерные стати-
стические методы, называемые также методами 
ординации (Новаковский, 2008). При наличии 
большого количества переменных они позволя-
ют на основе анализа различных биотических и 
абиотических факторов выявить структурные и 
функциональные закономерности межвидовых 
связей в биоценозах во взаимодействии с фак-
торами среды (Хайлов, Парчевский, 1983; Афа-
насьев, Абдуллин, 2014; Афанасьев и др., 2017; 
Lee et al., 2022). 

В прибрежной рекреационной акватории 
парка Победы г. Севастополь нет выпусков хо-
зяйственно-бытовых стоков, основная биоген-
ная нагрузка возникает в летнее время в резуль-
тате жизнедеятельности рекреантов. По итогам 
тридцатилетнего (1985–2015 гг.) мониторинга 
накоплены данные о динамике макрофитобен-
тоса и изменении гидрохимических показате-
лей азота и фосфора на этом участке. Анализ 
этих данных методами многомерной статисти-
ки позволяет перейти к выявлению закономер-
ностей формирования донной растительности 
с учетом изменяющихся условий.

Цель работы – оценить межгодовую динами-
ку основных структурно-функциональных па-
раметров макрофитобентоса в прибрежной ак-
ватории парка Победы г. Севастополь с учетом 
биогенной нагрузки и распределения макрофи-
тобентоса по глубине. Применив дисперсион-
ный и факторный анализы, выделить из всей 
совокупности независимых переменных ми-
нимальное число переменных, наилучшим об-
разом описывающих структурные и функцио-
нальные перестройки донной растительности; 
найти новые (или уточнить уже имеющиеся) 
интерпретации формирования параметров 

макрофитобентоса в условиях усиления рекре-
ационной нагрузки на акваторию. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В работе использованы материалы гидро-
ботанических съемок, проводившихся в июле 
1985, 2004 и 2015 гг. в прибрежной морской ак-
ватории г. Севастополь (район парка Победы) 
(рис. 1). Здесь на участке протяженностью око-
ло 1 км расположен городской пляж с гидротех-
ническими сооружениями, предохраняющими 
берег от размыва. 

Пробы брали на семи стандартных гидро-
ботанических разрезах на глубинах 0.5, 2 и 4 м 
по общепринятой методике (Калугина-Гутник, 
1969). Всего было собрано и проанализировано 
244 пробы. Водоросли разделили на три груп-
пы: вид-эдификатор цистозира Ericaria crinita 
(Duby) Molinari & Guiry, 2020 (Phaeophyta), 
эпифиты цистозиры и группа сопутствующих 
видов. Для каждой группы определяли общую 
массу макрофитов и вычисляли вклад в био-
массу фитоценоза по глубине. Коэффициент 
эпифитирования цистозиры (КЭ) рассчитывали 
как отношение массы эпифитов к массе цисто-
зиры (Ковардаков, Фирсов, 2007).

Среднюю удельную поверхность фитоцено-
за (S/W)Ф на разных глубинах рассчитывали 
по алгоритму (Хайлов и др., 2004). Величину 
удельной поверхности водорослей разных ви-
дов брали из литературных источников (Ми-
ничева и др., 2003; Беленикина, 2005).

Анализ проб воды на содержание минераль-
ного фосфора (PO4

3–) и суммарного минераль-
ного азота (NO2

–
 + NO3

– + NH4
+) проводили 

Рис. 1. Карта-схема с участком отбора проб и расположени-
ем станций.
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по стандартным гидрохимическим методикам 
(Руководство …, 2003). Содержание растворен-
ного неорганического фосфора (PO4

3–) опреде-
ляли колориметрически, используя модифици-
рованный метод Морфи и Райли, основанный 

на колориметрировании молибденовой гете-
рополисини. Для ускорения реакции приме-
няли калий сурьмяновиннокислый, в качестве 
восстановителя использовали аскорбиновую 
кислоту. Максимум оптической плотности 

Рис. 2. Межгодовые изменения анализируемых признаков макрофитобентоса и характеристик среды из прибрежной ак-
ватории парка Победы г. Севастополь: а – концентрация минерального азота в воде (СN), б – концентрация минерального 
фосфора в воде (СP), в – биомасса фитоценоза (BФ), г – биомасса цистозиры (BЦ), д – биомасса эпифитов (BЭ), е – биомасса 
сопутствующих видов (BСВ), ж – коэффициент эпифитирования цистозиры (КЭ), з – удельная поверхность фитоценоза 
(S/W)Ф, и – индекс поверхности фитоценоза (ИПФ), к – плотность популяции цистозиры (NЦ), л – средняя индивидуальная 
масса слоевища цистозиры (WСЛ). Вертикальная ось – значения анализируемых признаков, горизонтальная – годы про-
ведения исследований. Приведены средние значения признаков ± доверительный интервал = 0.95; F – критерий Фишера, 
p – уровень значимости, k1 и k2 – число степеней свободы соответственно межгрупповой и внутригрупповой дисперсий.
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Таблица 1. Характеристики макрофитобентоса и среды прибрежной акватории парка Победы г. Севастополь, 
использованные для анализа

Глубина, 
м

CN CP BФ BЦ BЭ BСВ NЦ, 
экз/м2 WСЛ, г KЭ

(S/W)Ф, 
м2/кг ИПФмкМ/л кг/м2

1985 г.
0.5 1.78 0.32 5.61 4.30 0.81 0.50 284 15.13 0.19 8.63 48.37
0.5 1.69 0.14 6.99 6.44 0.39 0.16 900 7.15 0.06 6.75 47.18
0.5 1.69 0.12 5.09 4.88 0.14 0.07 612 7.97 0.03 6.38 32.43
0.5 1.93 0.27 5.36 4.88 0.24 0.24 672 7.27 0.05 6.69 35.87
0.5 0.87 0.09 4.02 3.60 0.25 0.17 584 6.17 0.07 7.48 30.05
0.5 1.78 0.09 10.97 8.45 1.79 0.72 1140 7.41 0.21 6.37 69.85
0.5 1.64 0.11 6.80 6.56 0.12 0.11 1400 4.69 0.02 6.11 41.50
2.0 1.78 0.32 4.79 3.99 0.42 0.38 400 9.98 0.11 7.18 34.36
2.0 1.69 0.14 7.23 6.11 0.62 0.50 536 11.41 0.10 7.05 50.98
2.0 1.69 0.12 7.02 6.23 0.38 0.41 464 13.43 0.06 6.33 44.49
2.0 1.93 0.27 5.36 4.88 0.35 0.13 672 7.27 0.07 7.02 37.63
2.0 0.87 0.09 6.17 5.59 0.32 0.25 388 14.42 0.06 6.96 42.91
2.0 1.78 0.09 5.99 3.76 1.15 1.08 888 4.23 0.31 6.79 40.65
2.0 1.64 0.11 6.67 5.85 0.49 0.33 852 6.86 0.08 6.68 44.56
4.0 1.78 0.32 7.06 5.60 0.78 0.68 596 9.39 0.14 7.25 51.16
4.0 1.69 0.14 6.93 6.80 0.07 0.07 452 15.05 0.01 6.08 42.18
4.0 1.69 0.12 4.93 3.80 0.41 0.72 516 7.37 0.11 6.23 30.71
4.0 1.93 0.27 4.33 3.74 0.32 0.27 508 7.37 0.09 6.73 29.16
4.0 0.87 0.09 3.99 3.17 0.48 0.34 324 9.80 0.15 7.75 30.95
4.0 1.78 0.09 7.27 6.10 0.60 0.57 784 7.78 0.10 6.93 50.39
4.0 1.64 0.11 5.74 5.11 0.38 0.25 608 8.40 0.07 6.74 38.68

2004 г.
0.5 4.91 0.45 5.63 3.31 1.04 1.28 586 5.65 0.31 17.47 98.35
0.5 4.34 0.44 5.72 3.13 1.08 1.51 524 5.97 0.34 22.58 129.14
0.5 4.00 0.43 4.92 3.70 0.53 0.70 778 4.75 0.14 14.72 72.48
0.5 7.09 0.44 3.88 2.48 0.70 0.70 456 5.44 0.28 7.86 30.48
0.5 2.87 0.40 7.55 4.80 1.26 1.49 942 5.10 0.26 19.45 146.78
0.5 2.80 0.39 5.91 4.02 0.78 1.11 876 4.59 0.19 18.47 109.14
0.5 2.64 0.40 5.96 5.21 0.37 0.38 1348 3.87 0.07 7.58 45.15
2.0 4.91 0.45 6.60 2.48 2.00 2.12 534 4.65 0.80 29.51 194.71
2.0 4.34 0.44 6.76 2.37 2.08 2.31 532 4.45 0.88 29.02 196.05
2.0 4.00 0.43 5.18 2.47 1.38 1.33 590 4.18 0.56 23.99 124.16
2.0 7.09 0.44 5.71 3.51 0.89 1.31 506 6.94 0.25 21.55 123.04
2.0 2.87 0.40 5.09 2.75 1.10 1.23 502 5.49 0.40 20.87 106.28
2.0 2.80 0.39 6.60 3.99 1.28 1.33 918 4.35 0.32 18.20 120.05
2.0 2.64 0.40 7.11 5.13 0.90 1.08 896 5.72 0.18 9.85 70.03
4.0 4.91 0.45 4.57 2.22 1.16 1.18 504 4.40 0.52 24.40 111.47
4.0 4.34 0.44 8.03 2.71 2.64 2.67 596 4.55 0.97 25.69 206.16
4.0 4.00 0.43 4.98 2.24 1.58 1.16 604 3.72 0.70 12.10 60.29
4.0 7.09 0.44 5.50 3.31 1.04 1.15 520 6.36 0.32 13.23 72.76
4.0 2.87 0.40 5.50 3.01 1.15 1.35 592 5.08 0.38 17.93 98.70
4.0 2.80 0.39 6.36 3.52 1.40 1.44 840 4.19 0.40 12.15 77.25
4.0 2.64 0.40 5.70 3.76 0.88 1.06 704 5.34 0.23 15.96 90.99
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образовавшегося соединения наблюдали при 
длине волны 885 нм. Определение нитритного 
азота (NO2

–) проводили по методу, основанно-
му на образовании азокраски при взаимодей-
ствии нитрита с сульфаниламидом и α-нафтил
этилендиамином солянокислым. Оптическую 
плотность измеряли при длине волны 543 нм. 
Нитраты (NO2

–) определяли колориметрически 
после их восстановления на кадмиевых колон-
ках до нитритного азота. Определение массо-
вой концентрации аммонийной формы азота 
основано на образовании индофенолового си-
него при взаимодействии аммиака в щелочной 
среде с гипохлоритом и фенолом и фотометри-
ческом измерении оптической плотности яр-
ко-голубого соединения с максимумом в спек-
тре поглощения при длине волны 630 нм. 

Статистическую обработку проводили в при
кладном пакете Statistica 12 при помощи одно
факторного дисперсионного и факторно-
го анализов с применением метода главных 

компонент. В дисперсионном анализе глубину 
отбора проб не анализировали, т.к. в разные 
годы пробы отбирались по одной сетке стан-
ций. Уравнения, описывающие связь значений 
переменных со значениями главных компонент, 
рассчитывали в программе CurveExpert 1.3. 
Критерии выборочной адекватности Кайзера–
Мейера–Олкина (Cureton, D’Agostino, 1993) и 
сферичности Бартлетта (Лемешко, Миркин, 
2004) для обоснования правомочности приме-
нения к данным факторного анализа устанав-
ливали при помощи программы статистиче-
ской обработки информации PAST 4.12b. 

Для дисперсионного и факторного анализов 
использовали средние значения параметров 
макрофитобентоса и среды (табл. 1).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Дисперсионный однофакторный анализ, 
проведенный для оценки значений переменных 
в 1985, 2004 и 2015 гг., показал статистически 

2015 г.
0.5 3.93 0.38 3.49 2.26 1.14 0.09 371 6.08 0.51 19.77 68.97
0.5 3.41 0.29 4.28 2.93 1.21 0.15 437 6.70 0.41 11.86 50.78
0.5 3.43 0.28 5.88 4.77 0.91 0.21 646 7.38 0.19 9.66 56.83
0.5 3.91 0.36 2.34 1.73 0.50 0.10 258 6.72 0.29 9.25 21.61
0.5 1.27 0.25 3.45 2.36 1.07 0.02 368 6.42 0.45 11.28 38.94
0.5 0.97 0.24 6.84 5.53 1.22 0.09 894 6.18 0.22 8.83 60.37
0.5 2.03 0.25 6.15 5.54 0.40 0.22 1186 4.67 0.07 6.85 42.16
2.0 3.93 0.38 4.27 3.02 1.17 0.08 534 5.66 0.39 11.31 48.31
2.0 3.41 0.29 4.68 3.07 1.57 0.03 524 5.87 0.51 11.42 53.42
2.0 3.43 0.28 5.35 3.91 1.22 0.22 682 5.73 0.31 10.86 58.06
2.0 3.91 0.36 4.52 3.65 0.76 0.10 616 5.93 0.21 9.85 44.52
2.0 1.27 0.25 4.03 2.98 0.99 0.06 440 6.77 0.33 10.48 42.24
2.0 0.97 0.24 6.04 5.05 0.89 0.10 882 5.72 0.18 8.81 53.22
2.0 2.03 0.25 5.45 4.04 0.75 0.65 676 5.98 0.19 14.90 81.13
4.0 3.93 0.38 5.43 3.89 1.33 0.21 843 4.62 0.34 11.74 63.69
4.0 3.41 0.29 4.83 2.99 1.77 0.08 552 5.42 0.59 11.23 54.30
4.0 3.43 0.28 5.18 3.82 1.18 0.19 820 4.66 0.31 10.37 53.72
4.0 3.91 0.36 4.48 3.84 0.52 0.12 716 5.36 0.13 9.11 40.77
4.0 1.27 0.25 4.70 3.77 0.81 0.12 568 6.64 0.21 8.64 40.63
4.0 0.97 0.24 6.21 5.81 0.11 0.29 932 6.23 0.02 6.07 37.71
4.0 2.03 0.25 6.72 4.76 0.98 0.98 736 6.47 0.21 16.04 107.77

Примечание. СN – концентрация минерального азота; СP – концентрация минерального фосфора; BФ – биомасса 
фитоценоза; BЦ – биомасса цистозиры; BЭ – биомасса эпифитов; BСВ – биомасса сопутствующих видов; NЦ – плотность 
популяции цистозиры; WСЛ – средняя индивидуальная масса слоевища цистозиры; КЭ – коэффициент эпифитирования 
цистозиры; (S/W)Ф – удельная поверхность фитоценоза; ИПФ – индекс поверхности фитоценоза; n = 63.

Таблица 1. Окончание
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значимые (p ≤ 0.05) межгодовые различия по 
всем переменным, за исключением плотности 
популяции цистозиры NЦ (рис. 2к).

Большинство трендов межгодового изме-
нения биотических и абиотических призна-
ков описываются одновершинными кривыми 
с максимумом в 2004 г. (рис. 2а, 2б, 2д–2и). Для 
биомассы цистозиры (ВЦ) и средней индивиду-
альной массы ее слоевища (WСЛ) в 2004 г. отме-
чен минимум (рис. 2г, 2л). За это же время био-
масса фитоценоза (BФ) монотонно снизилась 
с 6 до 5 кг/м2 (рис. 2в). 

Рассчитанные нами критерии выборочной адек- 
ватности Кайзера–Мейера–Олкина (MSA = 0.63) 
(Cureton, D’Agostino, 1993) и критерий много-
мерной нормальности для распределения пе-
ременных Бартлета (Лемешко, Миркин, 2004) 
(χ2 = 1410.9, определитель матрицы |R| = 1.9-11 
при 66 степенях свободы и p < 0.000001) под-
твердили правомерность применения фак-
торного анализа к анализируемому набору 
переменных.

Применение метода главных компонент по-
зволило выделить 11 главных компонент. Со-
гласно критерию Кайзера, первые 3 из них (F1, 
F2 и F3) являются значимыми, так как имеют 
собственные значения выше 1 и объясняют со-
ответственно 47.7, 19.5 и 11.2% дисперсий всех 

изучаемых признаков. Остальные, на долю 
которых приходится 21.6% общей дисперсии, 
не были включены в анализ. Для переменных 
и значений наблюдений приведены проекции 
на факторную плоскость, образованную осями 
первой и второй главных компонент (F1 и F2) 
без вращения матрицы (рис. 3).

Анализ полученных данных показал, что 
первая главная компонента F1 существенно 
связана с биогенной нагрузкой на акваторию и 
основными характеристиками макрофитобен-
тоса. Выявленные межгодовые различия на-
блюдений определяются увеличением биомас-
сы цистозиры (BЦ) и средней индивидуальной 
массы ее слоевища (WСЛ), снижением концен-
траций минерального азота (СN) и фосфора (СP), 
биомассы эпифитов (BЭ) и сопутствующих ви-
дов (BСВ), а также уменьшением коэффициен-
та эпифитирования цистозиры (КЭ), удельной 
поверхности фитоценоза (S/W)Ф и индекса его 
поверхности (ИПФ). По шкале F2 межгодовые 
различия наблюдений определяются увеличе-
нием биомассы фитоценоза (BФ) и BЦ, а также 
плотности популяции цистозиры (NЦ) (рис. 3).

Анализ межгодовых изменений значимых па-
раметров по шкале F1 (рис. 4) показал, что из 
девяти переменных положительно с F1 корре-
лируют ВЦ и WСЛ (рис. 4в, 4е), связь остальных 
переменных с первой главной компонентой 
отрицательная. 

Вторая главная компонента F2 значимо и 
положительно связана с ВФ, NЦ и BЦ (рис. 5), а 
третья положительно коррелирует с NЦ и отри-
цательно – c WСЛ и с глубиной обитания макро-
фитов (рис. 6). 

ОБСУЖДЕНИЕ

В годы проведения съемок максимальные 
значения CN и CP отмечены в 2004 г., мини-
мальные – в 1985 г. (рис. 2а, 2б). Большинство 
переменных, характеризующих макрофитобен-
тос, изменялось пропорционально изменениям 
концентраций азота и фосфора (рис. 2д–2и), но 
изменения BЦ и WСЛ носили обратный харак-
тер (рис. 2г и 2л). Это говорит о существенном 
влиянии биогенной нагрузки на структурные и 
функциональные характеристики макрофито-
бентоса, его высокой адаптивной лабильности 
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Рис. 3. Проекции 12 переменных и 63 наблюдений по годам 
на факторную плоскость F1–F2. 
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и способности восстанавливаться при сниже-
нии нагрузки (Ковардаков и др., 2009).

В прибрежной акватории парка Победы 
большинство параметров макрофитобентоса 
с высокой степенью значимости коррелировали 
с главной компонентой F1 (рис. 3). Определя-
ющая роль переменных CN и CP, которые вли-
яют на формирование биомассы BЦ, BЭ и BСВ 
и ассимиляционной поверхности, регулиру-
ющей обменные процессы макрофитобентоса 

и представленной переменными KЭ, (S/W)Ф 
и ИПФ, подтверждается приблизительно рав-
ным вкладом этих переменных в дисперсию 
F1. Доля перечисленных восьми переменных 
составляет 93.3% от общей дисперсии F1. Эти 
показатели отражают трофность акватории. 

Увеличению F1 соответствует снижение био-
генной нагрузки (рис. 4а, 4б), т. е. повышение 
трофности направлено в противоположную 
сторону, справа налево. Как отмечалось выше, 

Рис. 4. Межгодовые изменения значимых переменных макрофитобентоса и среды по шкале F1. Для каждой переменной 
здесь и на рис. 5 и 6 приведены линии регрессии с уравнениями, коэффициентами корреляции (R) и детерминации (R2). 
Условные обозначения здесь и на рис. 5 и 6:  – 1985 г.,  – 2004 г.,  – 2015 г.
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увеличение биогенной нагрузки ведет к линей-
ному увеличению большинства переменных, но 
отрицательно воздействует на параметры цисто-
зиры. Коэффициенты детерминации уравне-
ний, описывающие зависимость параметров 
от F1, имеют высокие значения R2 = 0.5–0.9,  
за исключением R2 = 0.33 для WСЛ (рис. 4).

При увеличении концентраций азота и фос-
фора в исследуемой акватории происходит 
перестройка структуры макрофитобентоса. 
Физиологически активные эфемерные виды 
с развитой поверхностью вытесняют многолет-
ние доминирующие виды, такие как цистози-
ра Ericaria crinita, биомасса которых снижается. 
Наблюдается рост массы эпифитов и сопут-
ствующих видов. Подобные изменения видово-
го разнообразия, структуры и функциональных 
характеристик, вызванные усилением эвтро-
фикации и рекреационной нагрузки, отмечали 
многие исследователи (Мильчакова, Петров, 
2003; Миронова, Панкеева, 2020; Степаньян, 
2020; Rabalais et al., 2009; Titlyanov et al., 2011; 
Mineur et al., 2015; Haan et al., 2016). Увеличи-
вается доля видов, обладающих высокой удель-
ной поверхностью и, следовательно, высокой 
физиологической активностью, позволяющей 
интенсивнее потреблять азот и фосфор, быстро 
расти и выделять больше кислорода (Хайлов и 
др., 1992; Rees, 2014). 

Величина ассимиляционной поверхности 
фитоценоза (рис. 2и, рис. 4и) изменяется в со-
ответствии с потоками биогенных элементов 
в акватории, что позволяет поддерживать по-
токи азота и фосфора в экосистеме. 

Отсутствие корреляции ВФ с F1 объясняет-
ся разнонаправленностью изменения параме-
тров, формирующих биомассу фитоценоза. Так, 
с увеличением биогенной нагрузки BЦ снижа-
ется (рис. 4в), а BЭ и BСВ, наоборот, увеличива-
ются (рис. 4г и 4д).

Вторая главная компонента F2 на 80% зави-
сит от трех переменных: ВФ, ВЦ и NЦ (рис. 5). 
Биомасса фитоценоза практически полностью 
определяется F2 и напрямую зависит от пара-
метров популяции цистозиры, которые также 
значимо входят в другие главные компоненты: 
ВЦ – в первую, а NЦ – в третью.

На третью главную компоненту значимое 
влияние оказывают глубина обитания макро-
фитов и параметры популяции цистозиры – NЦ 
и WСЛ (рис. 6). Их общий вклад в дисперсию F3 
составляет 78%. Увеличение F3 соответствует 
снижению глубины, увеличению плотности 
популяции и уменьшению средней индивиду-
альной массы слоевища цистозиры. Таким об-
разом, F3 отражает батиметрическую структуру 
популяции E. crinita, что подтверждает опубли-
кованные ранее данные (Ковардаков, Павшен-
ко, 2022). Мы не стали исключать из обработки 
низкий коэффициент детерминации (R2 = 0.26) 
в уравнении, описывающим связь глубины 
обитания макрофитов с F3 (рис. 6в), так как 
при интерпретации результатов факторного 
анализа величина R2 = 0.20 считается прием-
лемой (Comrey, Lee, 1992). Известно, что струк-
тура ценопопуляций цистозиры также зависит 
от подвижности воды в биотопе (Хайлов, Пар-
чевский, 1983), но в настоящем исследовании 
эта переменная не учитывалась.
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В разные годы значения наблюдений пере-
менных хорошо различаются (рис. 4–6). В боль-
шинстве случаев значения наблюдений 2015 г. 
занимают промежуточное положение между 
группами значений 1985 и 2004 гг. Объясня-
ется это тем, что в 2004 г. биогенная нагруз-
ка на прибрежную акваторию была выше, чем 
в 1985 и 2015 гг. (табл. 1). В 1984 г. Севастополь 
стал закрытым городом, что снизило поток от-
дыхающих, но в 1994 г. город открыли, число 
отдыхающих стало из года в год увеличивать-
ся, и нагрузка на море возросла. В 2014 г. по-
ток отдыхающих в Крым и Севастополь вновь 
уменьшился, ослабив рекреационную нагрузку. 
Изменение биогенной нагрузки подтверждается 
динамикой содержания азота в ветвях цистози-
ры (Ковардаков, 2019). Известно, что содержание 
азота в макрофитах возрастает с увеличением 
его концентрации в среде (Празукин, 1991).

Таким образом, в результате применения од-
нофакторного дисперсионного анализа к мно-
голетним данным, выявлены статистически 
значимые (p ≤ 0.05) межгодовые различия по 
гидрохимическим характеристикам среды и 
основным структурно-функциональным пара-
метрам макрофитобентоса из акватории рекреа-
ционного комплекса. Изменения признаков ма-
крофитобентоса пропорциональны изменениям 
биогенной нагрузки по азоту и фосфору. 

Показано, что при повышении концентра-
ции азота и фосфора в среде происходило уве-
личение биомассы эпифитов и сопутствующих 
видов, а также коэффициента эпифитирования 
цистозиры, удельной поверхности фитоценоза 
и индекса поверхности фитоценоза, при этом 
биомасса Ericaria crinita снижалась. Отклик 

макрофитобентоса был направлен на увеличе-
ние ассимиляционной поверхности фитоценоза 
за счет эфемерных видов с большой удельной по-
верхностью, которые способствуют увеличению 
самоочистительного потенциала прибрежной 
акватории.

Установлено, что все обнаруженные зависи-
мости параметров макрофитобентоса и среды 
от главных компонент описываются линейны-
ми уравнениями, при этом в одиннадцати из 
пятнадцати уравнений R2 > 0.5. 

Применение факторного анализа позволило 
выделить из 12-ти параметров три наиболее ин-
формативных фактора. Первый из них наиболее 
значимый, он отражает трофность рекреацион-
ной акватории и адаптацию ассимиляционной 
поверхности фитоценоза к биогенной нагрузке. 
Второй относится к формированию биомассы 
фитоценоза, в которой главная роль отводится 
цистозире, доминирующему виду в фитоценозе. 
Третий связан с формированием структуры по-
пуляции цистозиры в зависимости от глубины. 
Полученные факторы можно использовать для 
построения модели макрофитобентоса в эвтро-
фных условиях.
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A comparison of the interannual (1985, 2004, and 2015) dynamics of nine structural and functional 
characteristics of macrophytobenthos in the coastal waters of the Victory Park (a developing recreational 
zone of the city of Sevastopol, including the city beach) was carried out using one-way analysis of 
variance (ANOVA), factor analysis, and principal component analysis (PCA) and taking into account 
the depth of macrophyte habitat and concentrations of mineral forms of nitrogen and phosphorus. 
Interannual statistically significant differences have been found for most of the analyzed variables. 
It has been shown that rearrangement of the macrophytobenthos structure occurs with an increase 
in the nutrient pressure on the water area. Perennial dominant species are replaced by physiologically 
active and rapidly growing ephemeral species with a developed surface; the biomass of dominant species 
decreases against the background of increased biomass of epiphytes and associated species. As the 
nutrient pressure decreases, the bottom phytocoenosis begins to recover.
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Раки-отшельники представляют значитель-
ную часть макробентосного сообщества лито-
рали и сублиторали. Всеядные мусорщики и 
детритофаги, они играют заметную роль в мор-
ских пищевых цепях и переработке питатель-
ных веществ и, благодаря особенностям своей 
биологии, служат экосистемными инженерами, 
модифицируя среду обитания и влияя на оби-
лие и распространение других беспозвоночных. 
Занятая раком-отшельником пустая раковина 
представляет собой островок твердого субстра-
та для прикрепления эпибионтов в донных 
сообществах с мягким грунтом и защищенное 
пространство для целого сообщества видов 
(Reiss et al., 2003; Williams, McDermott, 2004). 

Изучение биологии и жизненного цикла этих 
декапод, как и других морских беспозвоночных, 
важно не только для сохранения их биоразно-
образия, но и для построения экосистемных и 
экологических моделей, позволяющих оценить 
состояние морских ресурсов (Abucay et al., 2023). 
Особый интерес представляют репродуктив-
ные характеристики обитающих в симпатрии 
близкородственных видов разного генезиса. 
Адаптируясь к местным условиям и к сезонным 
изменениям окружающей среды, эти виды про-
являют пластичность, изменяя некоторые ре-
продуктивные характеристики или сохраняя 
исходные (Корниенко, 2020, 2021). Залив Петра 
Великого, где обитают раки-отшельники как 

DOI: 10.31857/S0134347524050039

Ключевые слова: раки-отшельники, нерест, инкубационный период, температура, залив Петра 
Великого, Японское море

Изучены некоторые аспекты репродуктивной биологии широко распространенного бореаль-
ного рака-отшельника Pagurus middendorffii Brandt, 1851. Образцы брали ежемесячно с ноября 
2022 г. по ноябрь 2023 г. с глубины 1–3 м в б. Житкова (о-в Русский, зал. Петра Великого, 
Японское море). Около 38% особей P. middendorffii заражены паразитическими ракообразными. 
Среди здоровых особей размеры обызвествленной части карапакса (SL) самцов варьировали 
в диапазоне от 1.9 до 6.6 мм (в среднем 4.53±0.95), самок – от 1.9 до 5.5 мм (в среднем 3.67±0.68), 
яйценосных самок – от 1.9 до 5.3 мм (в среднем 3.56±0.62 мм). Соотношение самцов и самок 
изменялось в течение периода исследований от 0.6 до 4.0 и в среднем составило 2.2. Нерест 
начинался в конце октября и завершался в конце ноября, инкубационный период длился 
6.5 мес., эмбриональная диапауза в развитии эмбрионов отсутствовала. Повторный нерест 
не обнаружен. Сравнительный анализ репродуктивных характеристик раков-отшельников 
из разных местообитаний показал, что изменение температурного режима отражается на сро-
ках наступления нереста и длительности инкубационного периода, которая у одних видов 
значительно увеличивается из-за медленного развития эмбрионов при низких температурах, 
у других – благодаря появлению эмбриональной диапаузы.
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бореального, так и субтропического проис-
хождения, может послужить тестовой аквато-
рией для изучения этих адаптаций. К тому же 
для некоторых видов пагурид известны дан-
ные по их размножению у берегов Японии, где 
климат мягче, чем в Приморье. Это позволяет 
сравнить репродуктивные характеристики жи-
вотных одного вида, обитающих в разных кли-
матических условиях и оценить степень влия-
ния температуры на размножение.

В зал. Петра Великого отмечены 10 видов 
раков-отшельников рода Pagurus (Марин и др., 
2012; Марин, 2013; Марин, Корниенко, 2014; 
Marin, 2020). Ранее нами описаны репродук-
тивные характеристики теплолюбивых видов 
P. proximus Komai, 2000 (Kornienko et al., 2019) и 
P. minutus Hess, 1865 (Korn et al., 2018), для кото-
рых зал. Петра Великого является северной гра-
ницей ареала, а также P. brachiomastus (Thallwitz, 
1891) (Корниенко, Селин, 2019), который встре-
чается от берегов о-ва Сахалин до Корейского 
полуострова (Komai et al., 2015; Jung, 2017). Эти 
раки-отшельники за сезон размножения про-
изводят не менее двух кладок. У P. proximus и 
P. brachiomastus, которые в зал. Петра Великого 
начинают размножаться в холодное время года, 
в развитии эмбрионов первой генерации появ-
ляется период покоя – эмбриональная диапауза 
(Корниенко, Селин, 2019; Kornienko et al., 2019); 
у P. minutus, нерестящегося в теплое время года, 
развитие идет без диапаузы (Korn et al., 2018). 

Рак-отшельник Миддендорфа Pagurus midden
dorffii Brandt, 1851 – тихоокеанский широко рас-
пространенный бореальный вид, встречается 
на литорали и верхней сублиторали Берингова, 
Охотского и Японского морей, у Курильских 
о-вов и у берегов Сахалина и Хоккайдо (Кобя-
кова, 1967; Komai et al., 2015). В конце прошлого 
столетия этот вид численно преобладал среди 
прибрежных раков-отшельников зал. Петра Ве-
ликого, в разных частях залива его доля состав-
ляла от 33 до 100% от суммарных оценок оби-
лия этих гидробионтов (Погребов, Кашенко, 
1976; Волвенко, 1995). К настоящему времени 
численность P. middendorffii заметно снизилась, 
например, в зал. Восток (зал. Петра Великого) 
в 2014–2015 гг. она не превышала 1.3% от об-
щей численности раков-отшельников (Селин и 
др., 2016), хотя в 1990-х достигала 46% (Волвен-
ко, 1995). О размножении P. middendorffii в зал. 

Петра Великого известны некоторые сведения, 
приведенные в опубликованных в конце про-
шлого века работах, посвященных динамике 
численности, росту и продукционной биологии 
раков-отшельников (Лысенко, Волвенко, 1987; 
Волвенко, 1995). Согласно результатам исследо-
вания репродуктивной биологии P. middendorffii 
в зал. Хакодате (о-в Хоккайдо, Япония), этот 
вид за сезон нереста производит единствен-
ную генерацию потомства (Wada et al., 1995), но 
в зал. Петра Великого у P. middendorffi был от-
мечен повторный нерест (Лысенко, Волвенко, 
1987; Волвенко, 1995). 

Цель работы – уточнить основные репро-
дуктивные характеристики P. middendorffii 
из б. Житкова (зал. Петра Великого): сроки 
нереста, продолжительность инкубационного 
периода и количество кладок, продуцируемых 
за сезон размножения; выяснить, присутствует 
ли в развитии этого рака-отшельника эмбри-
ональная диапауза, рассмотреть адаптации, 
возникающие у раков-отшельников разного 
генезиса, обитающих в симпатрии; на осно-
ве собственных и литературных данных дать 
сравнительный анализ репродуктивных ха-
рактеристик раков-отшельников из разных 
местообитаний.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объектом исследования послужил рак-от-
шельник Pagurus middendorffii. Сбор материала 
проводили с ноября 2022 г. по декабрь 2023 г. 
в б. Житкова (о-в Русский, зал. Петра Велико-
го, Японское море), в биотопе, типичном для 
обитания этого вида (Кобякова, 1967; Волвенко, 
1995), тотально на нескольких участках площа-
дью 2–3 га, в диапазоне глубин 1–3 м (рис. 1). 
Отлов животных производили сотрудники во-
долазного отдела ННЦМБ ДВО РАН. Пробы 
брали 1–2 раза в месяц, в мае отбор проб про-
водили трижды, чтобы не пропустить предпо-
лагаемый повторный нерест. Всего отловлено 
и просмотрено 1303 экз. P. middendorffii (табл. 1). 

Пол животных определяли по расположе-
нию гонопоров (на коксоподите 5-го переопо-
да у самцов и третьего – у самок) и наличию 
четырех непарных плеоподов у самок и трех – 
у самцов (Tudge et al., 2012). Отмечали количе-
ство зараженных особей, на плеоне которых 
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присутствовали экстерны корнеголовых рако-
образных или паразитические изоподы (табл. 1). 
Готовность гонады самок к нересту оценивали 
визуально.

Для определения сроков нереста и длитель-
ности инкубационного периода самок раздели-
ли на три категории: самки без яиц, яйценос-
ные самки с яйцами на плеоподах и недавно 
завершившие вынашивание самки, у которых 
после выхода личинок в планктон на плеопо-
дах еще сохранились яйцевые оболочки. Осно-
вываясь на литературных данных по эмбрио-
логии раков-отшельников (Turra, Leite, 2007), 
яйценосных самок разделили на три группы 
в зависимости от степени развития эмбрионов 
в кладках. Группа 1 (начало развития) – в клад-
ках эмбрионы от зиготы до завершения гастру-
ляции, желток в яйце распределен равномерно. 
Группа 2 (продолжение развития) – в кладках 
эмбрионы от начала формирования зароды-
шевого диска до появления глазного пигмента, 
на месте формирования зародышевого диска 
появляется зона свободная от желтка, которая 
по мере развития эмбриона увеличивается и 
к моменту появления неоформленного темного 

глазного пигмента занимает 50–70% объема 
яйца. Группа 3 (завершение развития) – зона 
свободная от желтка у эмбрионов достигает 
70–95%; глазной пигмент в форме полумесяца, 
к моменту выхода личинок становится окру-
глым. Выделение этих групп основывалось 
на том, что поздняя гаструла – это критиче-
ская точка, в которой может возникнуть оста-
новка эмбрионального развития (эмбриональ-
ная диапауза) (Wear, 1974; Moriyasu, Lanteigne, 
1998; Webb et al., 2007; Mishima, Henmi, 2008), 
а начало формирования зародышевого диска 
свидетельствует о продолжении эмбриогенеза. 
Вторая точка – появление глазного пигмен-
та – указывает на скорое завершение развития 
(Turra, Leite, 2007).

У всех животных с помощью стереомикро-
скопа МБС-10 с точностью до 0.1 мм измеря-
ли длину передней обызвествленной части 
карапакса (далее по тексту SL или “размер”). 
Результаты измерений служили основой для 
построения гистограмм размерного соста-
ва исследованных животных и определения 
зависимости индивидуальной плодовитости 
(ИП) от размера самок. Для определения ИП 

Рис. 1. Карта-схема района исследования.
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отловленных октябре – ноябре самок (41 экз.) 
фиксировали 70% этанолом, с помощью нож-
ниц удаляли с плеоподов все яйца и прямым 
подсчетом в камере Богорова определяли коли-
чество яиц в кладке. Для аппроксимации зави-
симости плодовитости (Е) от размера тела (SL) 
использовали степенное уравнение, которое 
дало наиболее удовлетворительное совпадение 
эмпирических и расчетных данных при сравне-
нии ряда альтернативных моделей. Статистиче-
скую обработку данных проводили с помощью 
прикладных программ StatgraphicsPlus 2000 и 
Excel 2010.

Данные о динамике температуры поверхност-
ных вод в б. Житкова предоставлены Центром  

коллективного пользования филиала ННЦМБ 
ДВО РАН “Приморский океанариум”. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

У значительной части особей Pagurus midden
dorffii, исследованных за период наблюдений, 
на плеоне обнаружены паразитические ра-
кообразные. Корнеголовый рак Peltogasterella 
gracilis отмечен у 97.37% от общего числа зара-
женных раков-отшельников, остальные инфи-
цированы паразитической изоподой Athelges 
takanoshimensis, единично встречавшейся в ав-
густе–ноябре (табл. 1). Раки-отшельники с эк-
стернами Rhizocephala на плеоне встречались 

Таблица 1. Даты отбора проб, половая структура и количество зараженных особей рака-отшельника Pagurus 
middendorffii

Дата
Здоровые особи, экз.

Зараженные особи, 
экз.Самки

Самцы
без яиц с яйцами

22.11.2022 2 10 31 30 + 3***
06.12.2022 0 26 16 23
10.01.2023 1 9 19 12
16.02.2023 1 8 11 22
28.02.2023 0 12 13 18
23.03.2023 0 7 28 24
03.04.2023 0 12 + 1* 25 23
18.04.2023 0 9 28 27
03.05.2023 0 13 19 16
15.05.2023 0 6 + 2** 30 17
23.05.2023 5 3** 32 17
07.06.2023 12 0 30 11
27.06.2023 10 0 16 19
27.07.2023 8 0 27 30
07.08.2023 26 0 49 11 + 1***
06.09.2023 38 0 58 2***
27.09.2023 45 0 37 63 + 1***
10.10.2023 9 0 13 58 + 3***
19.10.2023 3 3 13 25 + 1***
02.11.2023 3 5 24 36 + 2***
Итого 163 121+1*+ 5** 519 482 + 13***

Примечание. *В кладке аномальные яйца; **самки с яйцевыми оболочками на плеоподах; ***особи с паразитической 
изоподой на плеоне.
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на протяжении всего периода наблюдений, их 
доля от общего числа исследованных животных 
варьировала от 7% в январе до 68% в октябре 
(рис. 2а). Особи с экстернами паразита отсут-
ствовали только в пробе за 6 сентября. Общая 
доля зараженных особей среди всех исследо-
ванных раков-отшельников составила 37.99%.

Среди здоровых особей соотношение самцов 
и самок изменялось в течение периода иссле-
дований от 0.6 в декабре 2022 г. до 4.0 в марте 
того же года и в среднем составило 2.2 (рис. 2б). 
Размеры самцов (n = 519 экз.) варьировали в ди-
апазоне от 1.9 до 6.6 мм (в среднем 4.53±0.95 мм), 

самок (n = 289 экз.) – от 1.9 до 5.5 мм (в среднем 
3.67±0.68 мм) и яйценосных самок – от 1.9 до 5.3 
мм (в среднем 3.56±0.62 мм). Самки, как пра-
вило, были представлены особями размером 
от 2.3 до 5.3 мм (93%), самцы – от 2.7 до 6.3 мм 
(96.5%) (рис. 3).

Индивидуальная плодовитость самок с SL 
от 2.5 до 4.7 мм изменялась соответствен-
но от 343 до 1767 экз. и в среднем составила 
836±400 экз. (рис. 4). Зависимость ИП самок 
от размера тела хорошо аппроксимируется сте-
пенным уравнением вида: F = 19.9867∙SL2.8461 
(стандартная ошибка линейного коэффициента 
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Рис. 2. Доля здоровых особей Pagurus middendorffii и зараженных паразитическими ракообразными (а), а также соотношение 
самцов и самок среди здоровых особей (б).

Рис. 3. Размерный состав здоровых самцов (n = 519) и самок (n = 289) Pagurus middendorffii и доля самцов в разных размерных 
группах.
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равна 1.4411, степенного – 0.1236; коэффициент 
детерминации 93.1%; объем выборки 41 экз.).

Яйценосные самки группы 1 появились 
во второй половине октября (табл. 1; рис. 5), 
яйца в кладках находились на начальных ста-
диях развития и были равномерно заполнены 
желтком. В ноябре доля яйценосных самок уве-
личивалась, в первых числах ноября встреча-
лись недавно отнерестившиеся самки группы 1 
и самки группы 2, в яйцах которых появилось 
небольшое свободное от желтка пространство, 
свидетельствующее о начале формирования 
зародышевого диска. В конце ноября зароды-
шевый диск у эмбрионов виден в кладках всех 
самок (группа 2). В январе–феврале большая 
часть яйца все еще заполнена желтком, но про-
странство, свободное от желтка увеличилось, 
к концу марта оно занимало около 50% объ-
ема яйца. У единичных самок без яиц (SL 2.5 
и 2.8 мм), обнаруженных в январе и феврале 
(рис. 5а), гонады не видны через покровы пле-
она. На протяжении апреля количество желт-
ка у эмбрионов в кладках продолжало умень-
шаться. Во второй половине апреля отмечены 
самки группы 3, у вынашиваемых ими эмбрио-
нов появился неоформленный темный глазной 
пигмент, желток занимал менее ¼ объема яйца. 
У одной из яйценосных самок (SL 4.9 мм) вся 
кладка была представлена абортивными яйца-
ми, утратившими темную окраску. В мае все 
яйценосные самки входили в группу 3. К на-
чалу мая глазной пигмент приобрел форму 

полумесяца, у эмбрионов сформированы пле-
он и максиллипеды, на головогруди появились 
красные хроматофоры; незначительное количе-
ство желтка присутствовало в дорсальной части 
эмбриона. В середине мая эмбрионы полностью 
сформировались, глазной пигмент приобрел 
овальную форму. В это же время появились за-
вершившие инкубацию самки с пустыми яй-
цевыми оболочками на плеоподах. В конце мая 
встречались только недавно выпустившие ли-
чинок самки с яйцевыми оболочками на плео-
подах и самки без яиц. Наблюдение за состо-
янием гонад самок в мае не выявило особей, 
готовых к повторному нересту. 

С июня и до середины октября встречались 
только самки без яиц. В конце июля – начале 
августа по мере роста ооцитов и накопления 
в них темного желтка гонада стала видна сквозь 
покровы плеона и в начале сентября занимала 
бóльшую часть пространства внутри него. 
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Рис. 4. Эмпирические точки и линия регрессии зависимости 
индивидуальной плодовитости Pagurus middendorffii от раз-
мера самок.

Рис. 5. Температура воды в б. Житкова (о-в Русский, Япон-
ское море) в течение периода наблюдений и соотношение 
разных категорий самок Pagurus middendorffii (а) и разных 
групп яйценосных самок (б).
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ОБСУЖДЕНИЕ

Зараженность паразитическими 
ракообразными 

Известно, что зараженные корнеголовыми 
ракообразными декаподы подвергаются пара
зитической кастрации и не участвует в размно-
жении (Исаева, Шуколюк, 2007; Høeg, 1995). 
В зал. Петра Великого степень зараженности 
P. middendorffii в 1990-е годы была оценена в 4.62% 
(Волвенко, 1995), а в 2014–2015 гг. – 20.83% (Кор-
ниенко и др., 2018). Среди исследованных нами 
особей доля зараженных составила более 38%. 

Согласно литературным данным, у самок 
декапод, зараженных корнеголовыми рако-
образными, часто наблюдается значительное 
уменьшение размеров яичников и разрушение 
их стенки. Воздействие паразита может быть 
настолько сильным, что гонада самки-хозяи-
на разрушается полностью (Waiho et al., 2021). 
У самок без яиц, отмеченных нами в январе и 
феврале (рис. 5), гонады не обнаруживались, 
хотя размеры животных и их внешняя морфо-
логия соответствовали половозрелым особям. 
Очевидно, что несмотря на отсутствие экстерн 
корнеголовых ракообразных, эти раки-от-
шельники уже подверглись паразитической 
кастрации. Вероятной причиной утраты эк-
стерн могло стать резкое изменение внешних 
условий. Известно, что понижение солености, 
в том числе и в результате сезонных дождей, 
приводит к уменьшению распространенности 
Rhizocephala на декаподах (Reisser, Forward, 
1991; Tolley et al., 2006). В нашем исследова-
нии после обильных осадков в летние месяцы, 
приведших к значительному опреснению мест 
обитания раков-отшельников, доля особей 
P. middendorffii с экстернами корнеголовых рако-
образных снизилась вплоть до полного отсут-
ствия их в пробе за 6 сентября (накануне, 30 ав-
густа, в регионе за 1 сут выпала трехмесячная 
норма осадков). Однако в пробе от 27 сентября 
более чем у 40% особей P. middendorffii на плеоне 
появились небольшие молодые экстерны. Следова-
тельно, отсутствие экстерн на поверхности тела еще 
не гарантирует отсутствия паразита внутри организ-
ма хозяина, и степень зараженности P. middendorffii 
может быть выше, чем указано в этой работе.

Размерные и репродуктивные характеристики. 
Ранее показано, что размер SL P. middendorffii 

из б. Витязь (зал. Посьета, Японское море) со-
ставил от 1.5 мм (осевшая молодь) до 10.1 (сам-
цы) и 8.2 мм (самки) (Лысенко, Волвенко, 1987) 
В нашем исследовании максимальные значе-
ния для обоих полов заметно ниже. Однако 
средние значения этого показателя выше, чем 
у P. middendorffii из зал. Хакодате (о-в Хоккайдо), 
у которых SL в разных частях залива варьиро-
вал у самцов от 2.10±0.34 до 3.6±1.53 мм, а у са-
мок – от 1.85±0.22 до 2.88±0.59 мм (Wada, 1999). 
Считается, что самцы раков-отшельников до-
стигают больших, чем самки, размеров благода-
ря более высоким темпам роста (Fotheringham, 
1976) и действию полового отбора (Asakura, 
1995; Contreras-Garduño, Córdoba-Aguilar, 2006). 
Результаты наших исследований подтверждают 
эту тенденцию: самки P. middendorffii преобла-
дали среди особей с SL от 2.5 до 3.9 мм, самцов 
было больше среди крупных особей, раки-от-
шельники размером 5.7–6.6 мм были представ-
лены только самцами (рис. 3). Ранее показано, 
что в соотношении полов P. middendorffii как 
в зал. Петра Великого (Волвенко, 1995), так и 
в зал Хакодате (Wada et al., 1995) незначитель-
но преобладали самки. В нашем исследовании 
во все месяцы, за исключением декабря, от-
мечено преобладание самцов. Снижение доли 
самок может быть одной из причин сниже-
ния численности P. middendorffii в зал. Петра 
Великого.

По результатам исследования, нерест P. mid
dendorffii длится около месяца с середины ок-
тября (температура воды 14–15°С) до середины 
ноября, (температура воды 7–8°С). В отличие 
от обитающего в симпатрии с изучаемым ра-
ком-отшельником P. proximus, зимний нерест 
которого продолжается около 5 мес., с конца 
ноября до конца апреля (Kornienko et al., 2019), 
нерест P. middendorffii можно характеризовать 
как синхронный.

Определенные нами значения ИП самок со-
впадают с данными по плодовитости P. mid
dendorffii из зал. Петра Великого, полученными 
в конце прошлого столетия (Волвенко, 1995). 
Плодовитость других видов прибрежных ра-
ков-отшельников умеренных вод соответству
ющего размера, например, P. proximus (см. Kor
nienko et al., 2019) или P. nigrofascia Komai, 1996 
(Mishima, Henmi, 2008), также сопоставима с дан
ными, полученными для P. middendorffii. 
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Известно, что длительность инкубационно-
го периода во многом зависит от температуры 
окружающей среды. Если у тропических при-
брежных видов P. brevidactylus (Stimpson, 1859) и 
P. criniticornis (Dana, 1852) при 25°С эмбриональ-
ное развитие длится всего около 9 сут (Turra, 
Leite, 2007), то у видов, обитающих в уме-
ренных широтах, оно более продолжитель-
ное. Например, в зал. Хакодате (о-в Хоккайдо, 
Япония) при 21.5°С инкубационный период 
у P. filholi (De Man, 1887) продолжался 16 сут 
(Goshima et al., 1998), а у P. lanuginosus De Haan, 
1849 в осенний нерестовый период, когда сред-
няя температура воды снижалась от 19 до 12°С 
(по данным https://seatemperature.info/hakodate-
water-temperature.html) – около 1.5 мес. (Wada 
et al., 2000). В этом же заливе яйценосные сам-
ки P. middendorffii встречались с ноября по март, 
с наибольшей частотой в декабре–феврале, ин-
кубационный период у них длился около 4 мес. 
(Wada et al., 1995). По данным того же интер-
нет-источника, среднемесячная температура 
воды в заливе в этот период снижалась от 12°С 
в ноябре до 8.4°С в марте, а в феврале могла опу-
скаться до 4°С.

Продолжительность инкубационного пери-
ода P. middendorffii в зал. Петра Великого соста-
вила около 6.5 мес. Развитие от зиготы до завер-
шения гаструляции проходило при температуре 
14–10°С и заняло около двух недель. Следую-
щий этап развития, от начала формирования 
зародышевого диска до появления неоформ-
ленного глазного пигмента, длился около 5 мес. 
при постепенном снижении температуры 
от 10–11°С в начале ноября до 0°С и отрицатель-
ных значений в январе–марте и завершался 
при температуре около 5°С во второй полови-
не апреля. Финальный этап занял около 1 мес., 
температура воды к этому времени повысилась 
до 10–12°С. Диапауза в развитии эмбрионов 
не обнаружена, длительный инкубационный 
период P. middendorffii обусловлен медленными 
темпами эмбриогенеза. В начале и в конце ин-
кубационного периода P. middendorffii темпера-
турные условия в зал. Петра Великого и в зал. 
Хакодате сопоставимы, но этап от начала фор-
мирования зародышевого диска до появления 
глазного пигмента у эмбрионов в зал. Петра Ве-
ликого проходит при более низкой температуре, 
чем в зал. Хакодате, что заметно удлиняет весь 
процесс эмбрионального развития.

Согласно данным Волвенко (1995), P. midden
dorffii в зал. Петра Великого нерестится дважды, 
в октябре и в мае. По нашим наблюдениям, раз-
витие яиц, отложенных в октябре, завершилось 
только к концу мая. В это время встречались 
посленерестовые самки с яйцевыми оболочка-
ми на плеоподах и самки без яиц, гонады ко-
торых не содержали зрелых ооцитов, готовых 
к вымету. Ни в мае, ни в июне самки с недавно 
отложенными яйцами не отмечены, что согла-
суется с данными о единственном нересте этого 
рака-отшельника у берегов Японии (Wada et al., 
1995) и со сведениями о пелагическом периоде 
жизни P. middendorffii, согласно которым личин-
ки P. middendorffii в планктоне зал. Петра Вели-
кого появляются в начале мая и присутствуют 
на протяжении мая–июня (Корниенко, Корн, 
2016). Возможно, отсутствие повторно нерестя-
щихся особей P. middendorffii связано с высокой 
степенью зараженности паразитическими ра-
кообразными, которая исключает из процесса 
размножения значительную часть раков-от-
шельников этого вида, а также со снижением 
доли самок относительно самцов.

Для широко распространенного бореального 
вида P. middendorffii нет сведений о его размно-
жении в Охотском и Беринговом морях. На за-
падном побережье Тихого океана зал. Петра 
Великого – самый северный район, в котором 
изучали репродуктивные характеристики при-
брежных раков-отшельников. Заливы Петра 
Великого и Хакодате находятся у южной гра-
ницы ареала P. middendorffii (Komai et al., 2015). 
Сравнение репродуктивных характеристик ра-
ков-отшельников из этих местообитаний по-
казало, что различия между ними невелики: 
в первом случае нерест P. middendorffii начина-
ется позже, инкубационный период, благодаря 
более высокой температуре воды в зимнее вре-
мя, менее продолжительный, и личинки выхо-
дят в планктон в апреле, а не в мае. 

В симпатрии с P. middendorffii встречаются 
также теплолюбивые виды P.minutus и P. pro
ximus. В зал. Петра Великого это самые массо-
вые среди прибрежных видов, например, в зал. 
Восток в разные сезоны доля первого состави-
ла от 32.4 до 71.5%, второго – от 14.8 до 45.4% 
от общей численности прибрежных раков-от-
шельников (Селин и др., 2016). Их успешное 
распространение в холодных российских водах 



	 РЕПРОДУКТИВНЫЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ	 357

БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 50  № 5  2024

стало возможным, в том числе, и благодаря по-
явлению связанных с размножением адапта-
ций. В зал. Хакодате нерест P. proximus несин-
хронный, начинается в январе–феврале при 
температуре воды около 10°С и заканчивается 
в июне–июле, когда температура воды достига-
ет 21°С. За это время каждая самка вынашивает 
несколько кладок (Wada, Mima, 2003). Эмбри-
ональная диапауза не отмечена. В зал. Петра 
Великого сезон размножения этого рака-от-
шельника более длительный и четко делит-
ся на зимний и летний периоды. Начавшийся 
в декабре при температуре около 5°С зимний 
несинхронный нерест длится до конца апреля, 
к этому времени 100% самок в популяции не-
сут на плеоподах яйца. В развитии эмбрионов 
зимней генерации возникает эмбриональная 
диапауза, которая значительно удлиняет инку-
бационный период. Развитие эмбрионов возоб-
новляется в мае, когда температура повышается 
до 10°С, в июне личинки синхронно выходят 
в планктон. Летняя генерация яиц развивается 
без диапаузы, инкубационный период длится 
меньше 1 мес., и личинки выходят в планктон 
несинхронно (Kornienko et al., 2019). 

Другой теплолюбивый рак-отшельник, P. mi
nutus, у берегов японского о-ва Хонсю нере-
стится с конца октября по апрель (Nakano et al., 
2016; Yasuda et al., 2017), т. е. в наиболее холодное 
время года. В зал. Петра Великого его нерест 
приурочен к теплому летнему времени (июнь–
август) (Korn et al., 2018). Значения температу-
ры воды в период нереста в обеих популяциях 
близки, но в прибрежье о-ва Хонсю продол-
жительность нерестового периода больше, и 
самки вынашивают несколько кладок за сезон 
размножения. Сезон размножения в зал. Петра 
Великого ограничен тремя месяцами, в течение 
которых самки вынашивают две кладки. В ус-
ловиях теплой осени в сентябре–октябре они 
могут отложить еще одну кладку, хотя малове-
роятно, что эмбрионы этой генерации завершат 
развитие.

Согласно полученным данным, в б. Житкова 
(зал. Петра Великого, Японское море) P. mid
dendorffii нерестится в конце октября – ноябре, 
нерест синхронный, инкубационный период 
длится около 6.5 мес., эмбриональная диапа-
уза в развитии отсутствует, личинки выходят 
в планктон в конце мая, повторный нерест 

не обнаружен. Возможной причиной отсут-
ствия повторного нереста могут быть высокая 
степень зараженности P. middendorffii паразити-
ческими Rhizocephala и снижение доли самок. 

На основе сравнительного анализа репро-
дуктивных характеристик раков-отшельников 
умеренных широт показано, что обладая раз-
ной степенью теплоустойчивости, которая во 
многом определяется происхождением вида, 
пагуриды на видовом уровне демонстрируют 
пластичность репродуктивных характеристик. 
Их сезон размножения может быть приурочен 
как к теплому, так и к холодному времени года. 
В разных местообитаниях одного вида измене-
ние температурного режима отражается на сро-
ках наступления нереста и длительности ин-
кубационного периода, которая у одних видов 
значительно увеличивается из-за медленного 
развития эмбрионов при низких температурах, 
у других – благодаря появлению эмбриональ-
ной диапаузы, в результате чего самки произ-
водят меньше кладок за сезон размножения. 
Пелагические стадии – это наиболее уязви-
мый период жизни раков-отшельников, поэто-
му изменения репродуктивных характеристик, 
в первую очередь, направлены на обеспечение 
выхода личинок в планктон в наиболее бла-
гоприятное для их существования и развития 
время. 
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Reproductive Characteristics of the Hermit Crab Pagurus middendorffii Brandt, 1851 
(Decapoda: Paguridae) from Peter the Great Bay, Sea of Japan

E. S. Kornienkoa

aZhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, 
Vladivostok, 690041 Russia

Some aspects of the reproductive biology of the widespread boreal hermit crab Pagurus middendorffii 
Brandt, 1851 were studied. Samples were collected monthly from November 2022 to November 2023 at 
a depth of 1–3 m in Zhitkov Bay (Russky Island, Peter the Great Bay, Sea of Japan). About 38% of the 
specimens were infected with parasitic crustaceans. Among healthy hermit crabs, the size of the calcified 
part of the carapace (SL) ranged from 1.9 to 6.6 mm (average 4.53±0.95) for males, from 1.9 to 5.5 mm 
(average 3.67±0.68) for females, and from 1.9 to 5.3 mm (average 3.56±0.62 mm) for ovigerous females. 
The male to female ratio during the study period varied from 0.6 to 4.0 with an average of 2.2. Spawning 
commenced in late October and ceased in late November, the incubation period lasted 6.5 months, and 
the embryonic diapause was absent. Repeated spawning was not observed. A comparative analysis of the 
reproductive characteristics of hermit crabs from different areas showed that changes in the temperature 
regime influence the timing of spawning and the duration of the incubation period, which significantly 
increases due to the slow embryo development at low temperatures in some species and due to the 
embryonic diapause in others.

Keywords: hermit crabs, spawning, incubation period, temperature, Peter the Great Bay, Sea of Japan
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Процесс спаривания у Decapoda изучен до-
статочно хорошо. Сведения об этом биологиче-
ском процессе у настоящих крабов (Brachyura) 
обобщены в обзорных работах (Hartnoll, 1969; 
Christy, 1987). Среди неполнохвостых крабов 
(Anomura) процесс спаривания изучен в ос-
новном у промысловых видов рода Paralithodes 
(Русяев, Шацкий, 2020; Powell, Nickerson, 1965; 
Paul, Paul, 2001). Сведения по спариванию ви-
дов, относящихся к роду Lithodes (семейство 
Lithodidae), редки.

Спаривающиеся крабы и крабоиды отлича-
ются пассивным поведением и отсутствием ре-
акции на приманку, что делает их в этот период 
недоступными для облова ловушками. Спари-
ваясь, особи крабоидов держатся клешнями 
несколько суток в позе “рукопожатия” (Wada 
et al., 1997). Считается, что этот процесс лиша-
ет других самцов доступа к созревшей самке 

(Goshima et al., 1995). Самки линяют незадолго 
до начала или в самом начале процесса удер-
живания самцом. После линьки самки самец 
помещает половые продукты (сперматофоры) 
рядом с гонопорами самки, расположенными 
у основания ее ходильных ног. В этот момент 
самка откладывает яйца, которые прикрепля-
ются к щетинкам плеоподов. При соприкосно-
вении с яйцами сперматофоры раскрывают-
ся, освобождая сперматозоиды, и происходит 
оплодотворение (Reid et al., 2007). 

Северный литод Lithodes maja (в англоязыч-
ной литературе – northern stone crab) – вид, рас-
пространенный в северной Атлантике от Гуд-
зонова пролива до Баренцева моря (Макаров, 
1938; Macpherson, 1988). Он предпочитает тем-
пературу воды выше 2.5°С и не встречается в во-
дах с отрицательной температурой (Macpherson, 
1988). В силу невысокой численности северного 

DOI: 10.31857/S0134347524050049

Ключевые слова: размножение, крабоиды, размеры, Мурманское побережье, распространение
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НАХОДКИ СПАРИВАЮЩИХСЯ ОСОБЕЙ СЕВЕРНОГО ЛИТОДА 
LITHODES MAJA LINNAEUS, 1758 (DECAPODA: LITHODIDAE)  

В РОССИЙСКИХ ВОДАХ БАРЕНЦЕВА МОРЯ
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литода попытки организовать его промысел 
оказались малоуспешными (Woll, Burmeister, 
2002; Quigley et al., 2016). Этим объясняется 
слабая изученность вида. В Баренцевом море 
L. maja исключительно редко попадает в ло-
вушки и другие орудия лова, статистика его 
прилова обычно даже не документируется. 
Имеется публикация отечественных ученых 
об эпифауне этого вида, основанная на водо-
лазном сборе (Дворецкий, Дворецкий, 2019). 
Немногочисленные зарубежные исследования, 
выполненные в основном при обловах ловуш-
ками, посвящены вопросам распределения и 
размерного состава популяции (Hiscock, Grant, 
2006), роста (Brown, Thatje, 2019), физиологиче-
ским и биохимическим аспектам личиночного 
развития (Anger, 1996), а также влиянию фак-
торов среды на батиметрическое распределение 
представителей вида (Brown et al., 2017). Сведе-
ния о спаривании L. maja в литературе нами 
не обнаружены. Поэтому новые данные о про-
цессе размножения этого вида представляют 
определенный интерес. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом для работы послужили данные, 
собранные авторами во время водолазных по-
гружений при изучении распределения мега-
зообентоса и камчатского краба у побережья 
Мурмана в 2006–2009 гг. Северного литода 
Lithodes maja легко идентифицировать по внеш-
ней морфологии: ярко выраженный раздвоен-
ный рострум отличает его от близкородствен-
ного камчатского краба Paralithodes camtschaticus 
(Макаров, 1938), интродуцированного в Барен-
цево море в 1960–1970-х годах. У всех отлов-
ленных особей штангенциркулем измерили 
ширину (CW) и длину (CL) карапакса, у двух 
экземпляров на электронных весах с точностью 
до 1 г определили массу. Межлиночную катего-
рию и стадию зрелости икры оценивали визу-
ально (Инструкции …, 2001). Отметили степень 
обрастания карапакса и наличие повреждений 
на нем. Глубину и температуру воды в местах 
нахождения крабов измеряли с помощью во-
долазного компьютера. Воду для определения 
солености отбирали в Кольском заливе на го-
ризонтах, кратных 5 м, соленость определяли 
с помощью лабораторного солемера ГЭ-250.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Спаривающихся особей Lithodes maja в позе 
“рукопожатия” за все время исследований об-
наружили дважды: в июле 2006 г. в южной ча-
сти Кольского залива у п. Мишуково (68.59° N, 
33.01° E) на глубине 15 м и в июле 2009 г. в губе 
Амбарная (69.40° N, 31.28° E) на глубине 7 м. 
Температура воды в месте поимки первой пары 
составила 5.1°С, второй – 7.2°С, соленость воды 
на участке обнаружения L. maja в Кольском 
заливе была близка к океанической – 34.1‰ 
(Зуев, Павлова, 2011). 

В Кольском заливе спаривающиеся крабы 
обнаружены на металлической причальной 
конструкции в биотопе илисто-песчаных грун-
тов, в губе Амбарная – на небольшом уступе 
скалы, уходящей вертикально вниз, в биоцено-
зе макрофитов и морских ежей Strongylocentrotus 
droebachiensis.

Первую пару образовали самец CW × CL = 
= 104.5×99.7 мм (масса 698 г) и самка 78.9×79.0 мм 
(274 г); вторую – самец CW × CL = 109.0×102.0 мм 
и самка 75.0×75.5 мм. Соотношение размеров 
спаривающихся особей характерно для предста-
вителей этого рода, самцы всегда крупнее самок. 
Особи имели полный комплект конечностей, 
за исключением самки из первой пары, утратив-
шей одну заднюю ногу. Обрастания экзоскелета 
у самцов представлены немногочисленной моло-
дью полихет-спирорбисов. Обе пары составили 
перелинявшие особи, их карапакс уже отвердел, 
исключением стала самка из второй пары, кара-
пакс которой оставался мягким. В паре из Коль-
ского залива перелинявшая самка с отвердевшим 
карапаксом уже отложила икру грязно-розового 
цвета. Самка из губы Амбарная с мягким ка-
рапаксом еще не отнерестилась. В первой паре 
самец держал самку перед собой перевернутой 
(вероятно, это был последний этап спаривания), 
во второй он находился над самкой, предположи-
тельно, только готовясь к передаче сперматофо-
ров (рис. 1). 

ОБСУЖДЕНИЕ

Температура в местах нахождения спари-
вающихся особей Lithodes maja соответство-
вала температуре (6–8°C) в области наиболее 
частых поимок северного литода в диапазоне 
глубин 0–100 м, приведенной в базе данных 
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OBIS (Ocean Biogeographic Information System) 
(Brown et al., 2017). Этот факт, очевидно, ука-
зывает на оптимальность условий спаривания 
северного литода на Мурманском побережье 
в исследуемый период. Размеры половозрелых 
особей этого вида ранее определялись иссле-
дователями либо по наличию у самок кладок 
икры (Quigley et al., 2016), либо на основе дан-
ных состояния половых желез вскрытых осо-
бей (Brown et al., 2017). Визуальное определе-
ние половозрелости по икре оправдано только 
в отношении самок, и зрелость половых же-
лез не гарантирует репродуктивное поведение 
особей. Поэтому размеры найденных особей 
(CW = 104 мм для самцов и 75 мм для самок), 
реализующих физиологические кондиции че-
рез поведенческий механизм размножения, 
максимально объективно устанавливают их 
половозрелость. 

Спаривание, откладка яиц и появление ли-
чинок у северного литода могут не иметь вы-
раженного сезонного пика, что объясняется 
асинхронным репродуктивным циклом, ко-
торый свойственен глубоководным литоди-
дам. Асинхронность цикла и лецитотрофный 
тип развития личинок у литодов делает сроки 
размножения независимыми от пика развития 
планктона (Long, Van Sant, 2016). Показано, что 
выход личинок L. maja из кладки происходит 
неодновременно: небольшое количество ли-
чинок ежедневно высвобождается в течение 
1–2 месяцев (Anger, 1996; Brown et al., 2018). Эта 
репродуктивная особенность L. maja, в соче-
тании с низкой плодовитостью вида, делает 
поимку личинок крайне маловероятной. Так, 
при многолетнем изучении личиночного цик-
ла камчатского краба в пробах планктона, от-
биравшихся с февраля по май в губах Баренце-
ва моря (Матюшкин, Ушакова, 2002; Шамрай, 
2013), личинки северного литода обнаружены 
не были. 

К. Anger (1996), инкубировавший кладки 
L. maja в лабораторных условиях, считает, что 
у берегов Скандинавии размножение этого 
вида возможно практически в течение всего 
года. Однако В.В. Кузнецов (1964) отмечал, что 
в прибрежье Восточного Мурмана ооциты в го-
надах самок северного литода заканчивали со-
зревание в весенний период. При этом он ука-
зывал на различия в стадии зрелости наружной 

икры местных литодов, отловленных в весен-
ние месяцы. Эти данные свидетельствуют о на-
личии растянутого во времени сезона размно-
жения в прибрежье Мурмана, приходящегося 
на лето и осень. Этот предполагаемый период 
размножения L. maja в Баренцевом море под-
тверждает и температурный оптимум выклева 
его личинок (6 °С), определенный в лабора-
торных условиях (Anger, 1996). В других частях 
ареала L. maja откладка самками яиц также про-
исходит в определенные сезоны: в европейских 
атлантических водах – зимой и весной (Thorson 
1946; Macpherson, 1988), в северо-западной Ат-
лантике (у берегов Канады) – летом (Squires, 
1990). 

Редкая встречаемость северного литода у Мур
манского побережья, очевидно, обусловлива-
ется и краевой зоной его ареала в Баренцевом 
море. Численность L. maja здесь может поддер-
живаться постоянной иммиграцией взрослых 
особей из прибережья Норвегии, близкого 
к центру ареала. Также возможен сезонный за-
нос личинок из акватории северной Норвегии 
с прибрежной ветвью Северо-Атлантического 
течения, вплоть до побережья Мурмана. Такой 
путь пополнения популяций в Баренцевом море 
рассматривался для крабов Geryon trispinosus 
(Берестовский и др., 2000) и Macropodia rostrata 
(Соколов, 2003). Обнаружение спаривающих-
ся особей L. maja и присутствие самок с икрой 
у Мурманского побережья, а также температу-
ра, соответствующая оптимальной для выклева 
личинок, свидетельствуют, что выход личинок 

Рис. 1. Самец Lithodes maja удерживает самку перед собой. 
Баренцево море, губа Амбарная.



	 БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 50  № 5  2024

364	 РУСЯЕВ и др.	

в планктон в этом районе возможен. При этом 
вопрос о выживании молоди северного литода 
в условиях южной части Баренцева моря оста-
ется открытым. В 1940–1950-х годах молодь 
L. maja была найдена в прибрежье Мурмана 
только один раз на глубине 180 м, в то время 
как у норвежского побережья на отрезке мыс 
Нордкап–Лофотенские острова она была до-
вольно многочисленной (Кузнецов, 1964). 

Таким образом, находка спаривающихся осо-
бей L. maja в Кольском заливе устанавливает 
восточную границу репродуктивного ареала 
этого вида: 68.59° N, 33.01° E. Опубликованные 
ранее сведения о поимках северного литода 
в Баренцевом море (Кузнецов, 1964) не указы-
вают на его воспроизводство, так как самки 
с икрой могли мигрировать из западной части 
моря. По-видимому, размножение данного вида 
на краю ареала мало результативно и сопрово-
ждается выживанием незначительного количе-
ства молоди.

Факт спаривания (воспроизводства) север-
ного литода в Баренцевом море не проясняет 
его находку в Белом море (координаты поимки 
не известны; Макаров, 1938), так как обитание 
вида не отмечено в других фаунистических об-
зорах для данной акватории (Дерюгин, 1928; 
Кузнецов, 1964). 

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ

Данное исследование проведено при выполнении 
тематических планов ПИНРО и ММБИ и отчасти 
финансировалось за счет личных средств одного из 
соавторов. 

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ

Экземпляры северного литода после процедур 
измерений и осмотра были возвращены в среду 
обитания. Северный литод отсутствует как объект 
регулирования в документе “Правила Рыболовства 
для Северного рыбохозяйственного бассейна”, тем 
самым не требуется разрешительных документов и 
для его изъятия. Иные нормативные акты для этого 
вида не обнаружены.
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Findings of Mating Individuals of the Northern Stone Crab Lithodes maja  
Linnaeus, 1758 (Decapoda: Lithodidae) in Russian Waters of the Barents Sea

S. M. Rusyaeva, L. V. Pavlovab, Yu. A. Zuyevc
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Two cases of mating individuals of the northern stone crab Lithodes maja have been recorded from the 
Russian waters of the Barents Sea. These king crabs were found during diving near the Murman Coast 
at depths of 7 and 15 m at a water temperature of 5–7°C. The minimum sizes of the mature individuals 
of this species in carapace width were 104 mm for males and 75 mm for females. The eastern boundary 
of the breeding range for L. maja in the North Atlantic can be considered as 68.59° N, 33.01° E.

Keywords: reproduction, Norway king crabs, size, Murman Coast, distribution
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Амурский залив – полузакрытая северо-за-
падная часть зал. Петра Великого Японско-
го моря. Его западной границей является 
материковый берег, восточной – побережье 
п-ова Муравьева-Амурского и уходящих от него 

на юго-запад островов Русский, Попова, Рей-
неке, Рикорда, Циволько и Желтухина. От юж-
ной границы (линии от мыса Брюса к о-ву 
Желтухина) залив вдается в материк на се-
вер на 70 км. На севере залива в него впадает 

DOI: 10.31857/S0134347524050057

Ключевые слова: CTD-данные, гидрохимический анализ, микробная индикация, Амурский 
залив, Японское море, южный муссон

Выполненная в июле 2022 г. комплексная гидролого-микробиологическая съемка Амурского 
залива показала, что уровни и распределение термохалинных и гидрохимических параметров 
отражают влияние летнего муссона и речного стока. Под воздействием южного ветра проис-
ходил сгон поверхностных вод вдоль западного берега, обусловливая относительно восточно-
го побережья понижение температуры воды на 0.3–1°С и повышение солености на 2.6 епс. Од-
новременно на северо-востоке залива наблюдался эффект нагона с запиранием опресненных 
и обогащенных биогенными элементами относительно теплых поверхностных вод. Эти бла-
гоприятные условия вызывали цветение фитопланктона, которое сопровождалось высокой 
концентрацией хлорофилла а (до 6–9 мкг/л) и насыщением вод кислородом (до 120%). В при-
донных слоях этого сектора, как следствие развития процесса эвтрофикации, наблюдалась 
гипоксия с концентрацией кислорода менее 5%. Согласно результатам микробиологического 
исследования, воды Амурского залива летом 2022 г. относились к мезосапробным, обогащен-
ным органическими соединениями, накопление органического вещества преобладало над его 
деструкцией. На биологическое загрязнение вод указывала высокая численность бактерий 
санитарно-показательной группы, превышающая ПДК, а на активность растительных со-
обществ – присутствие в больших количествах фенол-резистентных микроорганизмов. Не-
фтяное загрязнение выявлено только вблизи источников поступления нефтеуглеводородов – 
нефтебазы и узловой железнодорожной станции. О незначительности специализированного 
(техногенного) пресса на воды залива на момент взятия проб свидетельствовала низкая чис-
ленность металл-резистентных микроорганизмов.
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р. Раздольная – самая крупная после р. Туман-
ной река южного Приморья, на северо-восто-
ке – реки Шмидтовка и Богатая, на северо-за-
паде – небольшие реки Амба, Барабашевка и 
Нарва. Дно залива представляет собой слабо-
наклонную в сторону моря аккумулятивную 
равнину. Глубина залива нарастает постепен-
но от 0 до 53 м. Средняя глубина – 15 м. По-
лоса мелководья до 5 м огибает вершину зали-
ва (шириной 1–5 км) и северо-западный берег. 
Юго-восточный берег залива горист, западное 
и северное побережье почти на всем протяже-
нии низменное, местами заболоченное с пес-
чаным берегом. Особенностью подводного ре-
льефа Амурского залива, как и Уссурийского, 
является наличие большого вала субширотного 
простирания. В Амурском заливе вал известен 
под названием Муравьевского порога, который 
поднимается над дном на 8–15 м. Вал прости-
рается от южной оконечности п-ова Песчаный 
до о-ва Русский. Из-за вала в северной части 
залива происходит аккумуляция почти всего 
материала твердого стока р. Раздольная (Го-
моюнов, 1927; Петренко, Мануйлов, 1988; По-
дорванова и др., 1989; Лоция …, 1996).

Среди ряда акваторий дальневосточных мо-
рей России Амурский залив относится к наи-
более продуктивным районам, испытывающим 
мощный антропогенный пресс (Шулькин, Се-
мыкина, 2012; Петухов и др., 2019; Лосев, 2019; 
Михайлик и др., 2020; Чернова, Коженкова, 
2020; Тищенко и др., 2021; Semkin et al., 2022). 
На побережье залива расположен крупный го-
род-порт Владивосток, а в бассейне его водос-
бора находится промышленный г. Уссурийск. 
В долине р. Раздольная развито сельское хо-
зяйство. Залив характеризуется активным су-
доходством, на его берегах имеются портовые 
сооружения и судоремонтные предприятия, 
нефтебаза и рыбокомбинат. В то же время зна-
чительная часть побережья используется для 
рекреации, что приводит к появлению в среде 
большого количества аллохтонных микроорга-
низмов, включающих в свой пул условно-пато-
генную и патогенную микрофлору (Бойченко 
и др., 2009; Христофорова, Бойченко, 2018а). 
В результате акватория залива подвергается 
повышенной антропогенной нагрузке и требует 
постоянного контроля за состоянием среды и 
биоты (Христофорова, Бойченко, 2018б). 

В настоящем исследовании внимание акцен-
тируется на гидролого-гидрохимических пока-
зателях водной толщи, а также на микробиоло-
гическом контроле поверхностных вод залива.

Цель работы – оценить современное состо-
яние поверхностных вод Амурского залива 
в летнее время на основе данных CTD профи-
лирования водной толщи и микробной инди-
кации поверхностных вод.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Гидролого-гидрохимическое обследова-
ние состояния вод Амурского залива прово-
дили 2–3 июля 2022 г. Наблюдения включали 
профилирование водной толщи автономным 
CTD зондом на 35-ти гидрологических стан-
циях, на 21-й из них отбирали пробы воды из 
поверхностного слоя на микробную индика-
цию. Места отбора проб воды (номера станций 
указаны на рис. 1), которые определяли с уче-
том предполагаемых источников загрязнения, 
в основном располагались на мелководье вдоль 
западного (ст. 1–7) и восточного (ст. 8–16) по-
бережий. Фоновые станции (ст. 17–21) выбра-
ны на осевой линии залива, где глубина до-
стигала 25 м. Предназначенные для уточнения 
распределения контролируемых параметров 

Рис. 1. Рельеф дна Амурского залива (изобаты 5, 15 и 30 м) 
и схема расположения гидрологических и микробиологиче-
ских станций (отмечены цифрами). 
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дополнительные станции, на которых выпол-
няли только CTD профилирование, распола-
гались на трех поперечных разрезах: г. При-
метная – мыс Красный (ст. 2, 18 и 11), п-ов 
Песчаный – мыс Фирсова (ст. 3, 19 и 12) и мыс 
Перевозный – мыс Михайловского на о-ве Рус-
ский (ст. 7, 21 и 16) (рис. 1). 

Профилирование водной толщи залива осу-
ществляли автономным CTD-зондом ASTD102 
(JFE Advantech Co. Ltd., Япония), который с ча-
стотой 10 Гц измеряет температуру, давление, 
соленость и мутность воды, а также концен-
трации хлорофилла а и растворенного кисло-
рода. Метрологические характеристики зонда 
ASTD102, заявленные изготовителем, представ-
лены в табл. 1. По результатам первичной обра-
ботки CTD-данных, выполненной с примене-
нием оригинальных программных продуктов 
(Лазарюк, Кошелева, 2014), получены ряды па-
раметров воды с оптимальным для последую-
щего анализа шагом 0.5 м по глубине. 

Координаты гидрологических станций опре-
деляли по навигатору Garmin eTrex. Погодные 
условия анализировали по архиву метеоданных 
WMO_ID = 31960, который содержит непре-
рывные ряды срочных (восемь раз в сутки) на-
блюдений на метеостанции Владивосток-гора 
(Архив погоды г. Владивосток, 2024).

Координаты станций отбора проб на ми-
кробиологический анализ приведены в табл. 2. 
Пробы воды отбирали из поверхностного слоя 
(10–20 см) в стерильные пластиковые емкости, 

транспортировали в лабораторию согласно 
ГОСТ (ГОСТ 31942–12 …, 2013) и анализирова-
ли с соблюдением сроков хранения проб.

Общую численность колониеобразующих са-
профитных гетеротрофных микроорганизмов 
в 1 мл воды определяли методом десятикратных 
разведений с последующим высевом аликвоты 
в трех повторностях на питательную среду для 
морских микроорганизмов с добавлением 1.5% 
агара (Наливайко, 2006; Youshimizu et al., 1976). 
Количество олиготрофов в 1 мл воды опреде-
ляли этим же методом на твердой модифици-
рованной для морских микроорганизмов среде 
Миллса (Ильинский и др., 2010). Нефте- и фе-
нол-устойчивые микроорганизмы определяли 
на голодной среде, в которую добавляли нефть 
или фенол в конечной концентрации 0.1% как 
единственный источник углерода для развития 
бактерий (Руководство …, 1980). Количество 
металл-резистентных форм в сообществе ге-
теротрофных культивируемых микроорганиз-
мов определяли, используя селективные среды, 
приготовленные на основе среды для морских 
микроорганизмов с добавками солей металлов 
в концентрациях, ингибирующих рост чувстви-
тельных форм бактерий. В качестве добавок 
использовали хлориды тяжелых металлов Zn, 
Cu, Cd, Ni, Pb (Димитриева, 1999; Димитриева, 
Безвербная, 2002). Санитарно-показательные 
микроорганизмы – бактерии группы кишеч-
ной палочки (общие колиформные бактерии) 
обнаруживали, используя селективную среду 
Эндо. Определяли каталазоположительные и 

Таблица 1. Метрологические характеристики автономного CTD-зонда ASTD102-Rinko

Характеристики Диапазон Точность Разрешение Инерционность, с 
Температура, °С −5±40 0.01 0.001 0.2
Электропроводность, 
мСм/см

0–65 0.01 0.001 0.2

Давление, дбар 0–1000 0.3 0.02 0.2
Соленость, епс* 2–40 0.02
Мутность, NTU** 0–1000 2% 0.03 0.2
Концентрация 
хлорофилла, мкг/л 

0–400 1% 0.01 0.2

Концентрация кислорода, 
мг/л

0–20 0.4 0.001 1

*Единица практической солености (The Acquisition, Calibration and Analysis …, 1988).
**Условная единица мутности, 1 NTU = 1 мг/л (каолин) 
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оксидазоотрицательные грамотрицательные 
бактерии (Руководство …, 1980). Данные, полу-
ченные по результатам лабораторных исследо-
ваний, обрабатывали общепринятыми стати-
стическими методами. 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Согласно данным, полученным с помощью 
профилографа на станциях отбора проб воды 
(табл. 2), температура воды в поверхностном 
слое изменялась от 17.9°С до 23°С, наименьшее 
значение выявлено вблизи мыса Перевозный, 
наибольшее – на мелководье между мысом 
Де-Фриза и ж/д ст. Океанская. Пространствен-
ное распределение солености имело противо-
положный характер, варьируя от 16 до 30.7 епс. 
При этом пул станций с наименьшей величиной 

солености и максимальной мутностью воды 
(до 3.4 NTU) концентрировался в северо-вос-
точном секторе залива, вода на южных станциях 
была более соленой и прозрачной (менее 1 NTU). 
Концентрации хлорофилла a и растворенного 
кислорода повторяли абрис мутности, варьируя 
от 0.8 до 9.7 мкг/л и от 6.7 до 9.6 мг/л соответ-
ственно. При этом максимум насыщения вод 
кислородом достигал 123% на самой северной 
станции 17.

Общая численность гетеротрофов изменялась 
от 3×102 до 9×104 КОЕ/мл, хотя на большинстве 
станций наблюдали концентрацию > 104 КОЕ/мл.  
Численность олиготрофов была заметно ниже, 
варьируя от 10 до 104 КОЕ/мл с преобладанием 
102 КОЕ/мл. На десяти из 21 станции обнару-
жены бактерии группы кишечной палочки, их 
максимальная концентрациия, превышающая 

Таблица 2. Координаты станций, время отбора проб воды на микробную индикацию и значения характеристик, 
измеренных зондом ASTD102 в поверхностном слое Амурского залива 2−3 июля 2022 г.

№ ст. Дата Время Широта, 
N

Долгота, 
E T, °С S, епс Chl, 

мкг/л

O2
Trb, 

NTU
раство- 

ренный, 
мг/л

насы- 
щение, %

1 3.07 10:52 43° 15.0՛ ́ 131° 47.7՛ 20.81 23.29 2.6 7.3 94.1 1.6
2 3.07 10:38 43° 14.2՛ 131° 46.0՛ 20.49 24.55 1.7 7.3 94.3 0.8
3 2.07 12:46 43° 10.5՛ 131° 46.9՛ 19.84 25.09 1.9 6.7 85.8 1.3
4 2.07 12:18 43° 9.2՛ 131° 44.0՛ 19.1 27.48 1.7 7.3 92.8 0.6
5 2.07 11:58 43° 8.5՛ 131° 41.4՛ 18.3 28.58 2.2 7.4 93.6 1.7
6 2.07 11:38 43° 6.4՛ 131° 40.0՛ 18.6 29.27 1.5 7.5 95.7 0.4
7 2.07 10:56 43° 2.82՛ 131° 35.28՛ 17.88 30.68 0.8 7.5 95.5 0.5
8 3.07 12:43 43° 15.46՛ 131° 58.91՛ 22.6 18.32 5.7 7.8 100 3.4
9 3.07 11:58 43° 14.94՛ 131° 58.43՛ 23.01 17.31 7 8.4 108.2 2.4
10 3.07 13:31 43° 14.2՛ 131° 57.0՛ 22.94 16.08 6.1 8.7 111.1 2.1
11 3.07 9:30 43° 11.98՛ 131° 54.9՛ 21.23 20.01 5.6 7.7 98.9 1.7
12 2.07 13:37 43° 10.4՛ 131° 53.3՛ 21.12 22.44 1.9 7.6 96.5 0.9
13 2.07 13:54 43° 8.4՛ 131° 53.4՛ 20.24 26.52 2.6 7.6 97.2 1
14 2.07 14:17 43° 6.2՛ 131° 51.5՛ 19.58 28.3 1.7 7.6 96.5 0.5
15 2.07 14:35 43° 4.37՛ 131° 50.6՛ 19.51 28.66 1.7 7.5 96.8 0.5
16 2.07 9:38 43° 2.0՛ 131° 47.2՛ 18.25 29.52 1.2 7.4 93.5 0.4
17 3.07 11:30 43° 16.7՛ 131° 54.0՛ 21.59 18.49 9.7 9.6 123.2 2.8
18 3.07 9:51 43° 12.3՛ 131° 52.9՛ 20.62 23.29 2.4 7.6 97.4 0.7
19 2.07 13:12 43° 10.4՛ 131° 50.0՛ 20.84 22.47 2.6 7.6 96.7 1.1
20 2.07 9:19 43° 5.0՛ 131° 45.0՛ 18.69 28.75 1.8 7.4 94.3 0.5
21 2.07 10:14 43° 2.55՛ 131° 41.5՛ 18.58 27.67 1.8 7.4 93.6 0.9

Примечание. Здесь и в табл. 3–5 полужирным шрифтом выделены наибольшие значения показателей, курсивом – 
наименьшие. Условные обозначения: T – температура, S – соленость, Chl – концентрация хлорофилла а, O2 – 
концентрация растворенного кислорода, Trb – мутность.
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102 КОЕ/мл, отмечена на восточном побережье 
в районе Первой речки (мыс Лагерный) и меж-
ду о-вом Скребцова и мысом Де-Фриза, а также 
на западном побережье южнее устья р. Бараба-
шевка (ст. 6). Бактерии-анаэробы отсутствова-
ли на трети станций, в местах их преобладания 
численность превышала 102 КОЕ/мл (табл. 3). 

Одновременное выявление сапрофитов и 
олиготрофов и сравнение их количества пока-
зывает степень минерализации органического 
вещества, а также дает количественный по-
казатель – индекс олиготрофности, величи-
на которого отражает степень обогащенности 
местообитания азотсодержащим органиче-
ским веществом и интенсивность его минера-
лизации (Наливайко, 2006). Значения индекса, 

превышающие 0.01, выявлены на шести стан-
циях (табл. 3).

Бактерии, растущие на среде с сырой нефтью, 
проявились в пробах восьми станций, и только 
на четырех из них численность деструкторов 
нефти превышала 102 КОЕ/мл. Фенол-окисля-
ющие бактерии присутствовали практически 
повсеместно, на половине станций их числен-
ность превышала 102 КОЕ/мл. Металл-рези-
стентные микроорганизмы встречались редко и 
в малых количествах: Cu-резистентные не вы-
явлены вообще, Pb-резистентные обнаружены 
только на одной станции, устойчивые к Ni – 
на двух, к Zn – на восьми и к Cd – на девяти 
станциях (табл. 4). 

Таблица 3. Численность эколого-трофических групп микроорганизмов и индекс олиготрофности 
в поверхностных водах Амурского залива 2–3 июля 2022 г.

№ ст.
Численность микроорганизмов, КОЕ/мл Индекс 

олиготрофностиКГМ О БГКП Анаэробные
1 (4.8±0.22)×104 (3.0±0.13)×102 0 (3.9±0.14)×10 <0.01
2 (3.8±0.31)×104 (1.3±0.13)×104 (3.2±0.14)×10 0 0.34
3 (6.4±0.14)×103 (1.4±0.11)×10 0 (4.2±0.22)×10 <0.01
4 (8.5±0.23)×103 (8.7±0.13)×10 0 (2.7±0.23)×10 0.01
5 (3.5±0.21)×103 (3.7±0.18)×102 0 0 1.05
6 (9.4±0.14)×104 (1.4±0.13)×10 (2.8±0.12)×102 (1.4±0.13)×10 <0.01
7 (2.8±0.32)×104 (1.1±0.31)×10 0 (5.7±0.13)×102 <0.01
8 (3.3±0.13)×104 (5.3±0.13)×10 (8.7±0.22)×10 0 <0.01
9 (2.4±0.14)×104 (1.1±0.14)×10 (4.4±0.21)×10 (1.7±0.18)×102 <0.01

10 (3.5±0.23)×104 (1.5±0.23)×10 (4.6±0.13)×102 0 <0.01
11 (1.5±0.21)×104 (7.5±0.2)×103 (1.1±0.11)×10 0 0.5
12 (1.4±0.18)×104 (1.1±0.11)×10 (7.3±0.12)×10 (2.7±0.23)×10 <0.01
13 (8.8±0.22)×104 (1.2±0.18)×102 (1.3±0.17)×102 (4.6±0.23)×102 <0.01
14 (2.3±0.31)×103 (4.3±0.11)×103 0 (1.7±0.22)×10 1.86

15 (2.4±0.14)×103 (3.4±0.11)×103 0 (1.3±0.23)×10 1.41
16 (7.5±0.36)×104 (1.5±0.36)×10 0 0 <0.01
17 (4.5±0.24)×104 (1.5±0.24)×102 (5.1±0.28)×10 (4.9±0.27)×10 <0.01
18 (7.4±0.31)×104 (6.4±0.21)×102 (2.1±0.31)×10 0 <0.01
19 (9.8±0.26)×104 (3.4±0.17)×102 0 (3.5±0.35)×10 <0.01
20 (8.3±0.33)×102 (1.1±0.33)×10 0 (7.0±0.22)×10 0.01
21 (3.4±0.21)×102 (3.9±0.18)×102 0 (3.9±0.32)×10 1.14

Условные обозначения: КГМ – колониеобразующие сапрофитные гетеротрофные микроорганизмы; О – 
олиготрофные микроорганизмы; БГКП – бактерии группы кишечной палочки.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Наблюдения выполняли в течение двух дней 
с аномально теплой погодой, когда температу-
ра воздуха в полуденные часы достигала 26°С 
(рис. 2а), что характерно для южного муссона 
(Гайко, 2017). В течение первого дня съемки 
(2 июля), когда работы выполнялись в южной 
части акватории (включая разрез мыс Песча-
ный – мыс Фирсова), и в предшествующие 
сутки скорость ветра южных направлений до-
стигала 5–7 м/с. Под его воздействием вдоль 
материкового побережья сформировался сгон-
ный эффект, который проявился в понижен-
ной температуре и повышенной солености вод, 
несмотря на значительные июньские осадки 

(190 мм) и обильный сток рек Раздольная, Амба 
и Барабашевка. Например, на южном разрезе 
в поверхностном слое у мыса Перевозный тем-
пература воды и соленость составляли 17.88°С и 
30.7 епс (ст. 7, табл. 2), у мыса Михайловского – 
18.25°С/29.5 епс, а на разрезе мыс Песчаный – 
мыс Фирсова соответственно 19.8°С/25.1 епс 
и 21.1°С/22.44 епс. В следующие сутки съемка, 
начавшаяся при штилевой погоде, продолжи-
лась при постепенном усилении южного ветра 
(рис. 2б). Характер распределения термоха-
линных параметров сохранялся. Так, у мате-
рикового берега вблизи горы Приметная (ст. 2), 
несмотря на влияние стока р. Раздольная, на-
блюдалась более холодная (20.5°С) и соленая 

Таблица 4. Численность индикаторных групп микроорганизмов в поверхностных водах Амурского залива 
2–3 июля 2022 г.

№ ст.
Численность, КОЕ/мл

Фенол-
резистентные

Нефть-
резистентные

Cd-
резистентные

Zn-
резистентные

Ni-резистентные

1 (8.9±0.17)×10 (2.5±0.25)×10 0 0 0
2 (4.9±0.14)×102 0 (6.0±0.33)×10 (4.6±0.21)×10 0
3 (6.0±0.33)×10 0 (1.1±0.24)×10 (2.0±0.13)×10 (1.2±0.11)×10
4 (2.0±0.15)×10 (3.0±0.22)×10 0 0 0
5 0 (1.8±0.24)×102 0 0 0
6 (1.3±0.23)×102 0 0 (7.9±0.16)×10 0
7 (1.1±0.13)×10 (3.7±0.14)×103 0 0 0
8 (2.6±0.11)×102 (9.0±0.23)×102 (7.9±0.31)×10 (9.2±0.33)×10 0
9 (4.5±0.24)×102 0 (3.0±0.21)×10 (7.0±0.31)×10 0

10 (2.0±0.25)×10 (4.0±0.18)×10 0 0 0
11 (4.7±0.22)×102 0 (9.2±0.17)×10 (8.7±0.15)×10 0
12 (1.2±0.17)×102 0 (2.0±0.11)×10 0 (2.8±0.2)×10

13 (3.7±0.14)×102 (2.6±0.11)×103 0 (5.9±0.18)×10 0
14 (3.2±0.31)×102 0 0 0 0
15 (1.7±0.12)×102 0 (3.1±0.12)×10 (2.0±0.13)×10 0
16 (3.0±0.11)×10 0 0 0 0
17 (9.7±0.21)×10 0 0 0 0
18 (2.9±0.31)×102 (3.0±0.22)×10 (7.5±0.31)×10 0 0
19 (4.3±0.27)×102 0 (2.9±0.17)×10 0 0
20 (2.0±0.12)×10 0 0 0 0
21 (1.3±0.22)×10 0 0 0 0

Примечание. Cu-резистентные микроорганизмы не выявлены; Pb-резистентные обнаружены только на ст. 6 в коли-
честве (2.1±0.1)×10.
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Рис. 2. Температура воздуха (а) и модуль скорости ветра (б) с 1 по 3 июля 2022 г. (по: Архив погоды …, 2024).

Рис. 3. Распределение мутности (а), концентрации хлорофилла a (б) и содержания растворенного кислорода (c) в поверх-
ностном слое Амурского залива 2–3 июля 2022 г. Обозначения здесь и на рис. 4 и 5: T – температура, S – соленость, Chl – 
концентрация хлорофилла а, Trb – мутность, O2 – концентрация (насыщение, %) растворенного кислорода.
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(24.5 епс) вода, чем у восточного побережья 
вблизи устья р. Седанка – 22.9°С/16 епс и у 
мыса Красный – 21.5°С/20 епс. Параметры мут-
ности, концентраций хлорофилла a и кислоро-
да уточняют картину влияния динамических 
процессов на поверхностный слой Амурского 
залива. Пятнистое повышение мутности, вы-
званное прибрежным апвеллингом (рис. 3а–
3в), наблюдалось вдоль западного побережья 
и распространялось сплошным полем на се-
верном мелководье залива. В то же время на 
востоке и северо-востоке эффектом нагона вы-
звано нарастание содержания хлорофилла a и 
кислорода.

Более ярко сгонный эффект проявился в рас-
пределении всех параметров среды на осевом 
и трех поперечных разрезах (рис. 4а, 4б, 5а–5в). 
Разрез, расположенный южнее Муравьевского 
порога между мысом Михайловского и мысом 
Перевозный (рис. 1), в отличие от остальных, 
находится под влиянием открытых и более 

свежих вод зал. Петра Великого. Это выража-
ется повышенной соленостью 29–32 епс по-
верхностного 5-метрового слоя по сравнению 
c соленостью в водах севернее порога, которая 
ниже на 2–3 епс (рис. 4б). Сгонный эффект 
вблизи западного берега хорошо заметен по ха-
рактерному изгибу изотерм и изогалин. Со-
ответствующий интенсивный подъем вод из 
нижних слоев к поверхности приводит к вы-
носу тонких илистых фракций и сопровожда-
ется повышением мутности вблизи дна на всем 
участке западного склона разреза. Пятно повы-
шенной концентрации хлорофилла а в его цен-
тре, по-видимому, вызвано разнонаправленной 
динамикой поверхностных вод. 

Проявление сгонного эффекта вблизи вос-
точного берега Амурского залива, предполо-
жительно, обусловлено локальными особен-
ностями орографии. При преимущественно 
юго-юго-восточном ветре (регистрируемом 
на метеостанции Владивосток-гора) эффект 
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Рис. 4. Распределение температуры (а) и солености (б) в толще вод залива на осевом и поперечных разрезах 2–3 июля 2022 г. 
Станции, расположенные на пересечении разрезов, отмечены вертикальными пунктирами. 
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апвеллинга должен наблюдаться и у о-ва Рус-
ский, но гористый рельеф острова заметно его 
ослабляет в ближней прибрежной зоне. Тем 
не менее, он присутствует и выявляется повы-
шением солености и понижением температуры 
на промежуточной станции южного попереч-
ного разреза (рис. 4а, 4б). Конфигурация изо-
линий контролируемых параметров на север-
ных разрезах подтверждает описанную выше 
гидродинамику, обусловленную южными ве-
трами: нагон вод с юга на север при их явном 

сгоне вдоль западного берега и менее выражен-
ном потоке от противоположной стороны. Та-
кая разнонаправленная динамика проявляет-
ся в повышенной мутности и концентрациях 
хлорофилла a и кислорода на станциях осевого 
разреза (рис. 5а–5в). 

Анализ распределения хлорофилла a и насы-
щения вод кислородом выявил их высокие уров-
ни (соответственно > 2 мкг/л и > 80%) в пре-
делах верхнего 5-метрового слоя (рис. 5а, 5в), 
что свидетельствует об активизации цветения 

Рис. 5. Распределение концентраций хлорофилла a (а), мутности (б) и содержания растворенного кислорода (в) в толще вод 
залива на осевом и поперечных разрезах 2–3 июля 2022 г. 
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фитопланктона. Падение содержания кислоро-
да до 50% и менее в придонном слое севернее и 
южнее Муравьевского порога указывает на на-
чало тотального развития сезонной гипоксии. 
Ее ежегодное присутствие в водах Амурского 
залива обусловлено эффектом эвтрофикации 
(Звалинский и др., 2012), который к моменту 
проведения съемки из-за муссонного нагона 
уже проявился на северо-восточном мелково-
дье (о-в Скребцова – устье р. Седанка). Здесь 
из-за цветения микроводорослей в поверхнос-
тном слое содержание хлорофилла a достигало 
6–9 мкг/л, процент насыщения вод кислородом 
превышал 100%, а в придонном слое кислород 
практически отсутствовал (<5%). В промежу-
точной толще вод на осевом и поперечных раз-
резах наблюдались лучшие экологические ус-
ловия (70–80% кислорода). 

Гетеротрофный бактериопланктон – это 
один из основных компонентов водных эко-
систем, через него проходит более 40% общего 
потока углерода в планктонных трофических 
цепях. Благодаря гетеротрофным микроорга-
низмам осуществляется деструкция органи-
ческого вещества и обеспечивается самоочи-
щение водных масс, по их количеству судят 
о сапробности вод (Общая и санитарная …, 
2004; Сахарова, Сахарова, 2011; Романова, Са-
жин, 2011). Численность колониеобразующих 
сапрофитных гетеротрофных микроорганиз-
мов в поверхностных водах Амурского залива 
распределялась от станции к станции практи-
чески равномерно (табл. 3), варьировала от 103 
до 105 КОЕ/мл, составив преимущественно 
104 КОЕ/мл, что характеризовало воды как 
мезосапробные, обогащенные органическим 
веществом. Такое распределение, очевидно, 
обусловлено интенсивной рекреационной де-
ятельностью и поступлением органического 
вещества, как автохтонного, так и аллохтонно-
го происхождения, включая хозяйственно-бы-
товые стоки. Согласно полученным данным, 
наибольшие уровни численности сапротрофов 
(>5×104 КОЕ/мл) регистрировались не только 
в местах явных источников загрязнения (на-
против устья р. Барабашевка, выше которого 
находится крупное поселение; вблизи мыса 
Лагерный, аккумулирующего бытовые сто-
ки Первореченского района г. Владивостока; 
у мыса Михайловского, рядом с которым в б. Во-
евода расположены грязелечебница и хозяйства  

марикультуры), но и на станциях осевого раз-
реза в северной части залива. Здесь выявлена 
самая высокая численность сапротрофов (около 
105 КОЕ/мл), вероятно, обусловленная сочета-
нием влияния основных источников загрязне-
ния, таких как реки Раздольная и Шмидтовка, а 
также коллекторов канализационно-очистных 
систем “Северная” в районе п-ова Де-Фриза и 

“Центральная” в районе устья Второй речки, а 
также разнонаправленностью гидродинамиче-
ских процессов, обсуждавшихся выше. 

Низкую численность сапротрофов (<3×103 КОЕ/мл)  
наблюдали в прибрежье п-ова Шкота (ст. 14 и 
15), где отсутствуют выходы бытовых стоков. 
Довольно низкими показателями численности 
колониеобразующих сапрофитных гетеротро-
фных микроорганизмов (<104 КОЕ/мл) характе-
ризовались поверхностные воды у п-ова Песча-
ный и южнее его. Наименьшее их содержание 
(3.4×102 КОЕ/мл) выявлено на самой южной 
станции осевого разреза.

Численность олиготрофной микрофлоры 
варьировала в более широких пределах, от 10 
до 104 КОЕ/мл, хотя на большинстве станций 
не превышала 102 КОЕ/мл. Наиболее высокое 
количество олиготрофов (>103 КОЕ/мл) выяв-
лено на станциях вдоль п-ова Шкота и вблизи 
горы Приметная (табл. 3).

В ходе экологического мониторинга водных 
экосистем для определения характера процес-
сов аккумуляции и деструкции органического 
вещества используют количественные данные 
о содержании сапрофитных и олиготрофных 
микроорганизмов в составе микрофлоры во-
доема (Наливайко, 2006). Сапрофитная ми-
крофлора в водоемах – наиболее активный 
участник процессов разложения органических 
веществ, надежный и экспрессный показатель 
качественной направленности многих экологи-
ческих процессов. В нашем исследовании зна-
чение индекса олиготрофности, характеризу-
ющего степень минерализации органического 
вещества, превышало единицу только на двух 
станциях (табл. 3), т. е. на большей части аква-
тории в поверхностном слое аккумуляция ор-
ганического вещества в биоценозе преобладала 
над его деструкцией, и процессы самоочище-
ния характеризовались низкой скоростью.

На половине станций отмечены бактерии 
группы кишечной палочки, указывающие 
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на биологическое загрязнение вод залива. Наи-
большее количество бактерий (>102 КОЕ/мл) 
этой группы выявлено в предустье р. Бараба-
шевка, напротив устья р. Седанка и у мыса Ла-
герный (табл. 3).

Анализ численности бактерий, растущих на 
среде с сырой нефтью, показал, что воды боль-
шей части Амурского залива не загрязнены 
углеводородами нефти. На восьми станциях 
численность устойчивых к нефти микроорга-
низмов превышала 10 КОЕ/мл; на станциях 
рядом с ж/д станцией Океанская и нефтебазой 
в районе Первой речки, а также у мыса Пере-
возный их численность достигала 103 КОЕ/мл 
(табл. 4). На первых двух станциях этот техно-
генный эффект был ожидаемым, а максималь-
ное количество нефтепродуктов, выявленное 
на самой южной, и, казалось бы, наименее 
загрязненной части акватории, вероятно, обу-
словлено отбором проб слишком близко к бере-
гу, где наблюдались явные следы деятельности, 
связанной с регулярными погрузо-разгрузоч-
ными работами.

В ходе исследования выяснилось, что вся 
акватория залива в той или иной степени 
подвержена фенольному загрязнению, и кон-
центрации фенол-резистентных организмов до-
стигают 5×102 КОЕ/мл (табл. 4). Основными, но 
в нашем случае не актуальными, техногенными 
источниками фенолов являются предприятия 

целлюлозно-бумажной, деревообрабатываю-
щей промышленности (Сиротский, Климин, 
2009) и применение хлорорганических пести-
цидов. Известно, что природным источником 
фенолов могут стать водоросли-макрофиты, а 
антропогенным – фекальные стеролы (Шрей-
бер, 1966; Сиренко, Козицкая, 1988). Посколь-
ку фенолы являются опасными поллютантами 
и относятся к высокотоксичным веществам, то 
численность фенол-устойчивых микроорганиз-
мов даже в 102 кл/мл, характеризует среду как 
ощутимо загрязненную (Димитриева, 1999). 

Численность металл-резистентных микро-
организмов, относящихся к гетеротрофам, по-
зволяет оценить уровень специализированного 
пресса на поверхностные воды залива. Если со-
держание ионов тяжелых металлов Cd, Pb, Ni и 
их комплексов в воде свидетельствует преиму-
щественно о техногенном воздействии на сре-
ду, то присутствие Cu и Zn – об антропогенном 
(Христофорова, 1989). Результаты микробиоло-
гического обследования показали низкие зна-
чения численности металл-резистентных ми-
кроорганизмов и их мозаичное распределение 
(табл. 4); на десяти станциях металл-резистент-
ные бактерии не отмечены. Наиболее распро-
страненными эколого-трофическими группа-
ми, выявленными на большинстве станций, 
были Cd- и Zn-резистентные микроорганизмы, 
численность которых, однако, не превышала 
10 КОЕ/мл. Cu-устойчивые микроорганизмы 

Таблица 5. Примерные критерии загрязненности акватории тяжелыми металлами (ТМ) на основе микробио
логических показателей (по: Димитриева, Безвербная, 2002)

Микробиологиче-
ский показатель

Загрязненность
фоновая  
(< ПДК)

незначительная  
(≈ ПДК)

ощутимая
(1–3 ПДК)

значительная
(>3 ПДК)

КГМ (кл/мл) <103 103–104 104–105 >105

МИ
Cd <0.01 0.01–0.1 0.1–9 >9
Cu <10 10–46 >46 нет данных
Pb <10 10–46 >46 нет данных
Zn <0.1 0.1–10 10–46 >46
Ni <0.1 0.1–10 10–46 >46
Co <1 1–20 20–46 >46

Условные обозначения: ПДК – предельно допустимая концентрация ТМ в воде (для водоемов рыбохозяйственного 
назначения); МИ – микробный индекс, % от численности колониеобразующих сапрофитных гетеротрофных 
микроорганизмов.



	 АМУРСКИЙ ЗАЛИВ	 377

БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 50  № 5  2024

не обнаружены. Pb-резистентные бактерии в 
минимальных количествах выявлены на одной 
станции (предустье р. Барабашевка). 

Для перехода от микробиологических дан-
ных к экологической оценке степени загрязнен-
ности морской акватории тяжелыми металла-
ми используется шкала, в которой микробный 
индекс (доля конкретной металл-резистентной 
группы в процентах от колониеобразующих са-
профитных гетеротрофных микроорганизмов) 
соотносится с ПДК тяжелых металлов для во-
доемов рыбохозяйственного назначения (Без-
вербная, 2002). Величина микробного индекса 
наглядно показывает степень устойчивости со-
общества к воздействию поллютантов (табл. 5). 
При пересчете абсолютной численности ме-
талл-резистентных групп в формат микробных 
индексов и соотнесении их со шкалой оценки 
степени загрязненности по Димитриевой (Ди-
митриева, 1999) мы наблюдаем относительно 
ровный фон в отношении всех металл-рези-
стентных бактерий, свидетельствующий о кон-
центрациях тяжелых металлов, не превышаю-
щих фоновых значений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты выполненной 2–3 июля 2022 г. 
комплексной гидролого-микробиологической 
съемки Амурского залива показали существен-
ное влияние летнего муссона и речного стока на 
состояние среды и ее качество. Длительное воз-
действие южного ветра со скоростью до 7 м/с 
проявилось, прежде всего, в характерном сго-
не поверхностных вод вдоль западного берега. 
Здесь, несмотря на обильные предшествующие 
осадки и большой объем поступающих прес-
ных вод (реки Раздольная, Амба, Барабашевка), 
фиксировали пониженную на 0.3–1°С темпера-
туру и повышенную до 2.6 епс соленость отно-
сительно противоположной стороны залива. 
Соответственно, в северо-восточном секторе 
залива наблюдался эффект нагона, способству-
ющий запиранию опресненных речным стоком 
поверхностных вод с характерным повышени-
ем температуры воды на 3–5°С, достигавшей 
23°С, и понижением солености до 17–18 епс. 
Обогащенные биогенными элементами воды 
поверхностного слоя способствовали активно-
му развитию фитопланктона (с концентрацией 
хлорофилла a до 6–9 мкг/дм3) и насыщению 

кислородом (более 100%). Одновременно в при-
донных слоях этого сектора наблюдалась ги-
поксия с пониженными концентрациями кис-
лорода (менее 5%), отражая развитие процесса 
эвтрофикации. 

Согласно результатам микробиологическо-
го контроля, воды Амурского залива во время 
обследования летом 2022 г. относились к кате-
гории мезосапробных, обогащенных органи-
ческими соединениями; процессы накопления 
органического вещества в них преобладали 
над его деструкцией. На большинстве станций 
в достаточном количестве встречались бакте-
рии санитарно-показательной группы, ука-
зывающие на биологическое загрязнение вод. 
На всех без исключения станциях обнаружены 
фенол-резистентные микроорганизмы, что же 
касается нефтяного загрязнения, то оно в за-
метном количестве выявлено только на стан-
циях, расположенных вблизи нефтебазы и ж/д 
станции Океанская. Из анализа распределения 
металл-резистентных микроорганизмов следу-
ет, что на момент взятия проб уровень специа
лизированного (техногенного) пресса на по-
верхностные воды залива был незначителен: 
микробные индексы, соответствующие отно-
сительной численности металл-резистентных 
микроорганизмов, были минимальными, ука-
зывая на концентрации металлов, не превыша-
ющие фоновых уровней.
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Amur Bay: Hydrological, Hydrochemical, and Microbiological Characteristics during 
Summer Monsoon

A. Yu. Lazaryuka, b,  N. K. Khristoforova c, d, T. V. Boychenkoc

aIl’ichev Pacific Oceanological Institute, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Vladivostok 690041, Russia
bZhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, 

Vladivostok 690041, Russia
cFar Eastern Federal University, Vladivostok 690922, Russia

dPacific Geographical Institute, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Vladivostok 690041, Russia
An integrated hydrological and microbiological survey of Amur Bay in July 2022 showed that the levels 
and distribution of values of the thermohaline and hydrochemical parameters indicate the effect of the 
summer monsoon and river runoff. Under southerly winds, there was a setdown of the water surface 
along the western coast, which resulted in a decrease in temperature by 0.3–1°C and an increase in 
salinity by 2.6 psu relative to those near the eastern coast. At the same time, a setup effect with blocking 
of freshened and warm, nutrient-enriched surface waters was observed in the northeastern part of the 
bay. These favorable conditions caused phytoplankton blooms accompanied by high concentrations of 
chlorophyll a (up to 6–9 µg/L) and oxygen saturation of water (up to 120%). In the near-bottom layers 
of this sector, hypoxia with oxygen concentrations lower than 5% was observed as a consequence of 
developing eutrophication. According to the results of microbiological testing, the waters of Amur Bay in 
the summer of 2022 were classified as mesosaprobic, enriched in organic compounds, with accumulation 
of organic matter prevailing over its degradation. The biological pollution of water was evidenced by a 
high abundance of bacteria of the sanitary indicator group, which exceeded the maximum permissible 
concentration; the activity of plant communities was indicated by a high abundance of phenol-resistant 
microorganisms. Oil pollution was detected only in vicinities of sources of petroleum hydrocarbons: an oil 
terminal and a junction railway station. The low abundance of metal-resistant microorganisms indicated 
the insignificance of specialized (technogenic) pressure on the waters of the bay by the sampling time.

Keywords: CTD data, hydrochemical analysis, microbial indication, Amur Bay, Sea of Japan, southern monsoon
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Бурые водоросли синтезируют полифеноль-
ные соединения, которые проявляют широкий 
спектр биологической активности и действу-
ют в малых концентрациях (Имбс, Звягин-
цева, 2018). Флоротаннины – основные по-
лифенольные соединения бурых водорослей. 
Мономерной единицей флоротаннинов явля-
ется флороглюцин (1,3,5-тригидроксибензол). 
По типу связи между мономерами флоротан-
нины можно разделить на четыре класса: фу-
галолы и флоретолы (эфирная связь), фуколы 
(фенильная связь), фукофлоретолы (эфирная 
и фенильная связи), эколы и кармалолы 

(дибензодиоксиновая связь). Внутри каждого 
класса связывание мономеров друг с другом 
может происходить в разных положениях фло-
роглюцинового кольца, что приводит к обра-
зованию и структурных, и конформационных 
изомеров. Показано, что один вид водорослей 
может продуцировать флоротаннины разной 
структуры и разной степени полимеризации 
(Имбс, Звягинцева, 2018). 

Ранее показано, что фракция флоретола, вы-
деленная из бурой водоросли Costaria costata 
(Turn.) Saund (отряд Laminariales), ингибирует 

DOI: 10.31857/S0134347524050068

Ключевые слова: бурые водоросли, Costaria costata, эмбрионы, спермии, яйцеклетки, морской 
еж, Strongylocentrotus intermedius, флоретол, полифенолы

Изучено влияние фракции флоретола (CcPh), одного из полифенольных соединений, выде-
ленных из бурой водоросли Costaria costata (Turn.) Saund (отряд Laminariales), на гаметы и эм-
бриогенез морского ежа Strongylocentrotus intermedius (A. Agassiz, 1864). На модели развивающих-
ся эмбрионов морского ежа показано, что флоретол в концентрациях ≤700 мкг/мл не оказывал 
цитотоксического действия на ранних стадиях развития (от зиготы до стадии 16 бластомеров). 
Эмбриотоксическое влияние флоретола, вызывающее гибель 50% эмбрионов, проявлялось 
в диапазоне концентраций (I) 50 < I ≤ 100 мкг/мл только через 24 ч инкубации, на стадии 
бластулы. При его действии в концентрациях ≥100 мкг/мл эмбрионы, дожившие до стадии 
бластулы, дальше не развивались и погибали через 36 ч инкубации. Под влиянием флорето-
ла у сперматозоидов и яйцеклеток морского ежа снижалась способность к оплодотворению. 
Концентрация флоретола, ингибирующая оплодотворение на 50% (ИК50) при действии на 
спермии составляла 1.28±0.38 мкг/мл, при действии на яйцеклетки – 3.83±0.82 мкг/мл. Таким 
образом, флоретол снижает способность гамет морского ежа к оплодотворению в концентра-
циях, намного ниже эмбриотоксических, и, возможно, обладает потенциалом практического 
применения в составе новых контрацептивных препаратов для млекопитающих и человека.
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ВЛИЯНИЕ ФЛОРЕТОЛА БУРОЙ ВОДОРОСЛИ COSTARIA 
COSTATA (TURN.) SAUND (ОТРЯД LAMINARIALES) НА ГАМЕТЫ 

И ЭМБРИОГЕНЕЗ МОРСКОГО ЕЖА STRONGYLOCENTROTUS 
INTERMEDIUS (A. AGASSIZ, 1864)



	 ВЛИЯНИЕ ФЛОРЕТОЛА	 381

БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 50  № 5  2024

действие ферментов морских бактерий, разру-
шающих фукоидан (Silchenko et al., 2017; Imbs 
et al., 2018), снижает биосинтез иммунодепрес-
сивного фермента α-N-ацетилгалактозамини-
дазы в клеточных линиях аденокарциномы две-
надцатиперстной кишки HuTu 80 и меланомы 
SK-MEL-28, а также необратимо ингибирует 
эти ферменты, выделенные из культуры клеток, 
связываясь в их активном центре (Bakunina 
et al., 2023).

Морские ежи (тип Echinodermata, класс Echi
noidea) широко распространены в Мировом 
океане. Известно около 900 видов этих беспо-
звоночных. Обитающий у побережья При-
морского края морской еж Strongylocentrotus 
intermedius – один из 20 видов, известных в мо-
рях России. Гаметы и эмбрионы морского ежа – 
это удобная и чувствительная модель для ток-
сикологических, фармакологических и других 
биологических исследований. Это обуслов-
лено возможностью проведения искусствен-
ного оплодотворения и наличием быстрого 
синхронного развития эмбрионов, которые об-
ладают оптической прозрачностью и хорошей 
проницаемостью для многих соединений (Бу-
зников, Подмарев, 1975; Анисимов и др., 1995; 
Киселева и др., 2015; Kobayashi, 1984).

Целью настоящей работы стало изучение 
влияния полифенольного соединения флоре-
тола бурой водоросли C. costata на гаметы и эм-
бриогенез морского ежа S. intermedius.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В эксперименте использовали фракцию по-
лифенольных соединений, выделенную ранее 
(Imbs et al., 2018) из водно-этанольного экстрак-
та бурой водоросли Costaria costata, собранной 
в б. Троицы, зал. Петра Великого Японского 
моря. Фракция полифенолов была очищена 
с использованием жидкостной экстракции ор-
ганическими растворителями и хроматографи-
ей на носителях: силикагель 100, полихром 1 и 
силикагель С-18, и охарактеризована методами 
ЯМР-спектроскопии и масс-спектрометрии 
высокого разрешения как флоретол (CcPh) 
с молекулярной массой 1490–3102 Dа. 

Биологические эксперименты проводили 
на морской экспериментальной станции Тихо-
океанского института биоорганической химии 

им. Г.Б. Елякова ДВО РАН (Хасанский район, 
Приморский край, Россия). Морских ежей со-
бирали в сентябре-октябре в б. Троицы, зал. 
Петра Великого Японского моря. 

Выделение половых продуктов  
и оплодотворение морского ежа

Нерест особей морского ежа Strongylocentrotus 
intermedius провоцировали механическим 
встряхиванием. Сперму и яйцеклетки собира-
ли в разные емкости с фильтрованной морской 
водой. Яйцеклетки пропускали через мельнич-
ный газ (размер ячеи 100×100 мкм) и дважды 
промывали морской водой. Оплодотворение 
проводили в соответствии с известными мето-
диками (Бузников, Подмарев, 1975; Киселева 
и др., 2015, 2021) с некоторыми модификация-
ми. В экспериментах использовали яйцеклет-
ки со степенью оплодотворения не менее 98%. 
Время от получения яйцеклеток до их оплодот-
ворения не превышало 1 ч. Все опыты прово-
дили одновременно в 12-луночных планшетах 
компании ООО “БиолоТ” (Россия) при тем-
пературе 20.0±0.5°C на одних и тех же партиях 
эмбрионов в каждом эксперименте, используя 
стандартный протокол OCC-биотеста (Диннел, 
1995; Lera et al., 2006).

Влияние флоретола на эмбриогенез  
морского ежа

Для изучения эмбриотоксической активно-
сти флоретола использовали оплодотворенные 
яйцеклетки (зиготы) морского ежа S. intermedius. 
Флоретол добавляли в инкубационную смесь 
через 3–5 мин после оплодотворения яйцекле-
ток. Инкубационная смесь содержала: 0.1 мл 
флоретола и 0.9 мл суспензии оплодотворен-
ных яйцеклеток (2.5×103/мл) в морской воде. 
Конечная концентрация флоретола в инку-
бационной смеси составляла 10, 50, 100, 500 и 
700 мкг/мл. В качестве контроля использовали 
эмбрионы в морской воде, которые инкубиро-
вали в течение 84 ч до стадий среднего плуте-
уса 1 и 2 (стадии 25 и 26 – здесь и далее в скоб-
ках курсивом обозначены стадии развития по: 
Бузников, Подмарев, 1975). В инкубационной 
смеси с разной концентрацией флоретола эм-
брионы выдерживали до их гибели. За влия-
нием флоретола на развивающиеся эмбрионы 
наблюдали в микроскоп “Motic AE 21” (КНР) 
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и визуально определяли основные признаки и 
стадии (Бузников, Подмарев, 1975). Стандарт-
ными критериями для положительной оценки 
действия флоретола были синхронность деле-
ния бластомеров, нормальное функционирова-
ние и жизнеспособность эмбрионов. При этом 
регистрировали такие нарушения, как лизис 
бластомеров, аномалии и отставание в раз-
витии эмбрионов (Kobayashi, 1984; Kobayashi, 
Okamura, 2002), а также определяли интервал 
концентраций, вызывающий гибель 50% эм-
брионов (ИК50). Жизнеспособность эмбрионов 
оценивали как отношение времени их жизни 
под действием разных концентраций флорето-
ла (ч) ко времени жизни в контрольном экспе-
рименте (ч). Эксперименты действия флоретола 
в разных концентрациях выполняли одновре-
менно, в одинаковых условиях с использова-
нием одной партии эмбрионов в каждом из 3–5 
параллельных опытов с тремя повторами для 
каждой концентрации вещества.

Влияние флоретола на гаметы морского ежа

Для определения способности гамет мор-
ского ежа к оплодотворению после действия 
на них флоретолом CcPh сперматозоиды 
(1.5×107/мл) или зрелые яйцеклетки (2.5×103 мл) 
выдерживали в фильтрованной морской воде 
в течение 30 мин с разными концентрациями 
CcPh (0.5–15.0 мкг/мл). Затем к 0.9 мл суспен-
зии спермиев с флоретолом добавляли 0.1 мл 
интактных яйцеклеток (2.5×104/мл), к 0.9 мл су-
спензии неоплодотворенных яйцеклеток с фло-
ретолом добавляли 0.1 мл спермиев (1.5×108/мл). 
Обе суспензии инкубировали 30 мин. В каждом 
варианте эксперимента количество оплодотво-
ренных яйцеклеток считали с помощью инвер-
тированного микроскопа “Motic AE 21” (КНР) 
в камере Горяева в пяти полях зрения, затем 
определяли долю оплодотворенных яйцекле-
ток от их общего числа. Концентрацию сое-
динений, при которой наблюдали 50% (ИК50) 
и 100% (ИК100) ингибирование оплодотворе-
ния, определяли из графика зависимости доли 
оплодотворенных яйцеклеток от концентрации 
CcPh. В работе представлены результаты, по-
лученные из трех независимых экспериментов 
с тремя повторами для каждой концентрации 
флоретола (Киселева и др., 2015).

Достоверность результатов оценивали с по-
мощью статистических программ дисперси-
онного анализа ANOVA к необработанным 
данным в пакете прикладных программ Origin 
8.1 (“OriginLab”, США). Уровень значимости 
в каждом случае составлял p ≤0.05; медианные 
эффективные концентрации (ИК50) со стан-
дартным отклонением рассчитывали путем 
аппроксимации кривых “доз-зависимости” 
по методу нелинейной регрессии в том же па-
кете программ.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Цито- и эмбриотоксическое действие 
флоретола 

Согласно результатам экспериментов (табл. 1), 
на ранних стадиях развития (от зиготы до стадии 
16 бластомеров) флоретол CcPh во всех испытан-
ных концентрациях не оказывал цитотоксиче-
ского действия. Присутствие в инкубационной 
среде CcPh в концентрациях 10–100 мкг/мл 
не влияло на развитие эмбрионов в течение 8 ч, 
до стадии ранней бластулы (стадии 8–9) (табл. 
1). Увеличение концентрации CcPh до 500 мкг/
мл уже через 2 ч инкубации вызывало асинхрон-
ное деление бластомеров, через 8 ч возникали 
аномалии, а перед вылуплением, на стадии ран-
ней бластулы, наблюдалась 50% гибель эмбри-
онов. Эмбриотоксическое действие флоретола 

Рис. 1. Влияние разных концентраций флоретола бурой 
водоросли Costaria costata на жизнеспособность эмбрионов 
морского ежа Strongylocentrotus intermedius: средние значения 
времени жизни эмбрионов ± среднеквадратичная ошиб-
ка (вертикальные линии) при доверительной вероятности 
p ≤0.05.
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в концентрациях 10–100 мкг/мл появлялось 
только через 24 ч инкубации, на стадии бласту-
лы, когда в зависимости от концентрации отме-
чалось заметное отставание в развитии и гибель 
30–50% эмбрионов (табл. 1). Оставшиеся в жи-
вых эмбрионы после инкубации с флоретолом в 
концентрациях ≥100 мкг/мл, дальше не развива-
лись и через 36 ч инкубации погибали, оставаясь 
на стадии бластулы. В контроле эмбрионы через 
36 ч инкубации достигали стадии раннего плу-
теуса (стадии 22–24) (табл. 1). Через 48 ч инку-
бации при концентрации флоретола 50 мкг/мл 
наблюдали заметное отставание в развитии (ста-
дия 15), появление множества аномалий и 50% 
гибель эмбрионов. Изменение времени жизни 
развивающихся эмбрионов морского ежа в за-
висимости от исследуемых концентраций фло-
ретола по сравнению с контролем представлено 
на рис. 1. Продолжительность жизни эмбрионов 
в контроле, которую принимали за 100%, соста-
вила 84 ч (табл. 1, рис. 1).

В течение эксперимента установлено, что 
эмбриотоксическое действие флоретола в за-
висимости от его концентрации проявлялось в 
разное время, при этом концентрация флоре-
тола, снижающая продолжительность жизни 

эмбрионов на 50% (ИК50) была 50 < I ≤ 100 мкг/
мл (рис. 1). Присутствие в инкубационной сре-
де флоретола в концентрации 50 мкг/мл также 
приводило к появлению аномальных эмбри-
онов и гибели, но на стадии гаструлы, после 
36–48 ч инкубации. В контроле за это время 
эмбрионы достигли стадии плутеуса. Самая 
низкая из испытанных концентраций флорето-
ла – 10 мкг/мл не оказывала влияния на стадии 
развития, но вызывала гибель 30% эмбрионов 
через 24 ч инкубации и более раннюю гибель 
всех эмбрионов по сравнению с контролем 
(табл. 1, рис. 1).

Влияние флоретола на гаметы морского ежа
На основе экспериментов по влиянию фло-

ретола на гаметы морского ежа построены 
графики эффективности оплодотворения 
S. intermedius в (рис. 2) зависимости от концен-
трации флоретола при действии на спермато-
зоиды (1) и яйцеклетки (2). Анализ сигмои-
дальных кривых с помощью уравнения Хилла 
позволил определить значения констант ин-
гибирования оплодотворения (ИК50), которые 
после действия флоретола на спермии оказа-
лись в 3 раза ниже, чем после действия этого 

Таблица 1. Влияние флоретола бурой водоросли Costaria costata (CcPh) на развивающиеся эмбрионы морского 
ежа Strongylocentrotus intermedius

Доза CcPh, 
мкг/мл

Время инкубации после оплодотворения, ч
2.0 8.0 12.0 24.0 36.0 48.0 84.0

Стадии развития
00, 

контроль 3–4 9 10 < 11,
вылупление 15–16 22–24 23–24 25–26

10 3–4 8–9 10 < 11 15–16, Г 
30%

22–24,  
Г 30%

22–24, ан., 
Г 30% Г

50 3–4 8–9 9–10 9–10, Г 30% 10–12, ан., 
Г 30%

15, ан., Г 
50%, Л 10% Г

100 3–4 8–9 9–10 9–10, Г 50% Г, Л – –
500–700* 1–4 1–9, ан. 8–9, ан., Г 

50%
9–10, ан.,  

Г 50% Г, Л – –

*В этом диапазоне концентраций результаты влияния флоретола были одинаковыми. 
Примечание. Действие флоретола в концентрации выше 700 мкг/мл не исследовали. Контроль – развитие эмбрионов 
в морской воде. Стадии развития: 1 и 2 – появляется оболочка оплодотворения; 3 и 4 – 2 и 4 бластомера соответствен-
но; 5, 6 и 7 – 8, 16 и 32 бластомера соответственно; 8 и 9 – ранняя бластула 1 и 2 соответственно; 10 и 11 – средняя бла-
стула 1 и 2 (вылупление) соответственно; 12 и 13 – поздняя бластула 1 и 2 соответственно; 14 и 15 – ранняя гаструла 
1 и 2 соответственно; 16 – средняя гаструла 1; 22, 23 и 24 – ранний плутеус 1, 2 и 3 соответственно; 25 и 26 – средний 
плутеус 1 и 2 соответственно (по: Бузников, Подмарев, 1975); плотность клеток в инкубационной среде 2500 кл/мл. 
Условные обозначения: Г – гибель эмбрионов; Л – лизис эмбрионов; ан. – аномальное развитие эмбрионов; “–“ – 
эксперимент завершен, все эмбрионы погибли. В таблице приведены данные трех экспериментов, доверительный 
интервал р ≤0.05.
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вещества на яйцеклетки, и составили 1.28±0.38 
и 3.83±0.82 мкг/мл соответственно. Минималь-
но эффективные дозы CcPh, вызывающие 100% 
ингибирование оплодотворения (ИК100), при 
действии на спермии составили 7.8±0.2 мкг/мл, 
а на яйцеклетки – 12.7±0.2 мкг/мл (рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

По данным ЯМР-спектроскопии и масс-
спектрометрического анализа флоротаннины 
бурой водоросли Costaria costata представляют 
собой высокомолекулярную фракцию флоре-
толов (CcPh) со степенью полимеризации (СП), 
равной 11–25 единиц флороглюцина. Ранее 
было показано, что CcPh ингибировал дей-
ствие фукоидан-гидролаз морских организмов 
(Imbs et al., 2018); в нетоксичных концентраци-
ях ингибировал образование колоний в клетках 
рака толстой кишки человека HCT 116 и HT-29 
и значительно повышал их чувствительность 
к низкотоксичному рентгеновскому облучению 
(Malyarenko et al., 2020).

Цитотоксические и ингибирующие свой-
ства фракции CcPh исследованы на гаметах 
и развивающихся эмбрионах морского ежа 
Strongylocentrotus intermedius. В отличие от низ-
комолекулярной фракции фукофлоретола FePh 
(СП = 3) из бурой водоросли Fucus evanescens, 
которая в концентрациях ≥50 мкг/мл прояв-
ляла ярко выраженное цитотоксическое дей-
ствие на ранних стадиях, ингибируя деление 
яйцеклеток (Kиселева и др., 2021), флоретол 
CcPh, добавленный на стадии зиготы, во всех 
исследованных концентрациях не оказывал 
цитотоксического действия на оплодотворен-
ные яйцеклетки морского ежа. На развитие эм-
брионов CcPh в концентрациях 10–100 мкг/мл,  
добавленный к оплодотворенным яйцеклеткам, 
не влиял в течение 8 ч инкубации, до стадии 
ранней бластулы (стадии 8–9). Его действие 
проявлялось только на стадии бластулы, через 
24 ч инкубации. Эмбриотоксическое действие 
флоретола CcPh развивалось постепенно, в те-
чение всего инкубационного периода, вызы-
вая отставание в развитии, аномалии и гибель 
эмбрионов. Это отличает флоретол от обла-
дающих ярко выраженным цитотоксическим 
действием тритерпеновых и стероидных гли-
козидов, которые блокировали дробление и 

вызывали лизис зигот (Анисимов и др., 1995; 
Прокофьева и др., 2002; Prokof’eva et al., 2003). 

Эмбриотоксическое действие флоретола 
CcPh зависело от концентрации и времени ин-
кубации оплодотворенных яйцеклеток, чем 
выше была концентрация вещества, тем рань-
ше наступала гибель эмбрионов. В концентра-
циях ≤100 мкг/мл действие CcPh проявлялось 
только через 36 ч инкубации, после вылупле-
ния эмбрионов на стадии бластулы. В контроле 
за это время эмбрионы развивались до стадии 
среднего плутеуса (табл. 1). Подобным образом 
влияли на эмбриогенез такие фенольные сое-
динения, как эхинохром – пигмент морского 
ежа Echinothrix diadema и производные нафта-
зарина (Похило и др., 2008, 2011; Pokhilo et al., 
2015).

Было исследовано действие флоретола CcPh 
на гаметы морского ежа и их способность 
к оплодотворению. Известно, что яйцеклетки 
морского ежа не чувствительны к большинству 
токсинов (Диннел, 1995). Флоретол CcPh, как и 
ранее изученный фукофлоретол FePh (Киселева 
и др., 2021), подавлял способность гамет мор-
ского ежа к оплодотворению, при этом спермии 
были более чувствительны, чем яйцеклетки. 
ИК50 CcPh после обработки спермиев состави-
ла 1.28±0.38 мкг/мл, а после действия на яйце-
клетки в три раза больше – 3.83±0.82 мкг/мл  
(рис. 2). Следует отметить, что ИК50 CcPh при 
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Рис. 2. Эффективность оплодотворения морского ежа 
Strongylocentrotus intermedius в зависимости от концентраций 
флоретола бурой водоросли Costaria costata, использованных 
при обработке сперматозоидов (1) и яйцеклеток (2).
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воздействии на гаметы морского ежа была значи-
тельно ниже, чем его концентрации, влияющие 
на жизнеспособность эмбрионов (50 < I ≤ 100 
мкг/мл).

Таким образом, флоретол из C. costata не 
только эффективно подавляет ферменты из ра-
ковых клеток, но и ингибирует оплодотворение 
яйцеклеток морского ежа, демонстрируя при 
этом низкое цитотоксическое действие. Соеди-
нение, блокирующее взаимодействие спермато-
зоидов и яйцеклеток в дозах, которые намного 
ниже цитотоксических, возможно, имеет по-
тенциал практического применения в составе 
новых контрацептивных препаратов для млеко-
питающих и человека.
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Effect of Phlorethol from the Brown Alga Costaria costata (Turn.) Saund.  
(Order Laminariales) on Gametes and Embryogenesis of the Sea Urchin 

Strongylocentrotus intermedius (A. Agassiz, 1864)

M. I. Kiselevaa, T. I. Imbsa, I. Yu. Bakuninaa 
aElyakov Pacific Institute of Bioorganic Chemistry, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,  

Vladivostok, 690022 Russia
The effect of a fraction of phlorethol (CcPh), one of the polyphenolic compounds isolated from the 
brown alga Costaria costata (Turn.) Saund (Laminariales), on gametes and embryogenesis of the sea 
urchin Strongylocentrotus intermedius (A. Agassiz, 1864) was studied. Using a model of developing sea 
urchin embryos, it was shown that phlorethol at concentrations ≤700 µg/mL did not exert cytotoxic 
effect on early developmental stages (from zygote to 16-celled stage blastomere). The embryotoxic 
effect of phlorethol, causing death of 50% of embryos, was expressed in a concentration (I) range of 
50 < I ≤ 100 µg/mL only after 24 h of incubation, in the blastula stage. When exposed to concentrations 
of ≥100 µg/mL, embryos that survived to the blastula stage did not develop further and died after 36 h 
of incubation. Under the effect of phlorethol, the fertilizing capacity of sea urchin spermatozoa and 
oocytes reduced. The concentration of phlorethol inhibiting fertilization by 50% (IC50) when acting 
on sperm was 1.28±0.38 µg/mL and when acting on oocytes was 3.83±0.82 µg/mL. Thus, phlorethol 
reduces the fertilizing capacity of sea urchin gametes at concentrations much lower than embryotoxic 
concentrations and can potentially find practical application as part of new contraceptive drugs for 
mammals and humans.

Keywords: brown algae, Costaria costata, embryos, sperm, oocytes, sea urchin, Strongylocentrotus 
intermedius, phlorethol, polyphenols
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Японский волосозуб Arctoscopus japonicus 
(Steindachher, 1881), представитель семейства 
Trichodontidae, широко распространен в Охот-
ском и Японском морях. Ведет придонно-пела-
гический образ жизни, встречаясь на глубине 
до 550 м, замечен в эстуариях рек и солонова-
тых озерах. У побережья Корейского полуо-
строва и островов Японии является промыс-
ловым видом и объектом искусственного 
разведения. На Дальнем Востоке России не от-
носится к объектам промысла, поэтому отдель-
ные аспекты биологии и экологии японского 
волосозуба в российских водах обсуждаются 
лишь в небольшом количестве работ (Нови-
ков и др., 2002; Федоров и др., 2003; Колпаков, 
2004; Фадеев, 2005; Дылдин и др., 2020; Панчен-
ко, Антоненко, 2021; Зуенко, Панченко, 2023; 
Panchenko, Zuenko, 2022). Данные по биологии 
A. japonicus у берегов о-ва Сахалин ограничены. 
В двух работах характеризуется этот вид рыб 

в зал. Терпения в период нереста (Ширманки-
на, 1996а, 1996б). В ряде работ приводятся от-
дельные упоминания о размерах, численности 
и распределении японского волосозуба на огра-
ниченной прибрежной акватории в Татарском 
проливе (Минёва, 1955; Сафронов, Никитин, 
2017), а также краткая характеристика его пи-
тания в зал. Терпения (Табунков, Чернышова, 
1985). У cахалинского побережья максималь-
ная длина рыб, отмеченная в зал. Терпения, 
составляла 27 см, у юго-западного Сахалина – 
22 см. Показано, что у этого вида выражен по-
ловой диморфизм, а половозрелость наступает 
при длине от 12 см (Минёва, 1955; Ширманки-
на, 1996а). Эти данные сопоставимы с инфор-
мацией о размерах особей из других районов 
азиатской части ареала (Колпаков, 1999; 2004; 
Соколовская, Епур, 2001; Новиков и др., 2002; 
Черешнев и др., 2003; Панченко, Антоненко, 
2021; Nagasawa, Torisawa, 1991; Yang at el., 2008; 

DOI: 10.31857/S0134347524050071

Ключевые слова: Arctoscopus japonicus, о-в Сахалин, закидной невод, сети, распределение, раз-
мерный состав, возраст, рост

На основе материалов учетных съемок, выполненных с применением закидных неводов и 
сетей, описано распределение японского волосозуба Arctoscopus japonicus (Steindachner, 1881) 
в прибрежной зоне о-ва Сахалин в мае–октябре 1998–2022 гг. Показано, что в Татарском про-
ливе, у юго-восточного побережья острова и в зал. Анива волосозуб является обычным, но 
малочисленным видом и в летние месяцы составляет не более 1% численности и биомассы 
в уловах. Максимальные по плотности скопления в июле–августе образует молодь, а в сентя-
бре – половозрелые рыбы, подходящие на нерест. В прибрежье при доминировании 3–5-лет-
них особей длиной до 21 см отмечены экземпляры размером до 27 см в возрасте до 6+ лет.
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Рис. 1. Схема района проведения учетных съемок у западного и юго-восточного побережий о-ва Сахалин. 
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Рис. 2. Места поимок японского волосозуба Arctoscopus japonicus у западного (а) и юго-восточного побережья (б, в) о-ва Са-
халин в разные годы. 
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Cho at el., 2020; Stock assessment …, 2024). По 
отрывочным сведениям известно также, что 
в омывающих о-в Сахалин водах японский 
волосозуб относится к обычным немногочис-
ленным представителям ихтиофауны. Встре-
чается в открытом море, в прибрежье, включая 
устьевые участки рек, и в озерах лагунного типа 
Птичье и Буссе (Великанов, Стоминок, 2004; 
Ким, 2007; Галенко, 2012; Лабай и др., 2014; 
Сафронов, Никитин, 2017). Нерестится воло-
созуб у берегов о-ва Сахалин и в сопредельных 
водах дальневосточных морей в сентябре–ок-
тябре на глубине менее 10 м (Ширманкина, 
1996а; Колпаков, 1999; Соколовская, Епур, 2001; 
Черешнев и др., 2003).

Ряд исследований прибрежной ихтиофауны 
о-ва Сахалин, выполненных в последние годы, 
а также накопленные к настоящему времени 
неопубликованные сведения об A. japonicus по-
зволяют более детально рассмотреть распреде-
ление и некоторые черты биологии волосозуба 
японского у побережья острова, что является 
целью представленной работы. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Основой для анализа распределения и био-
логии Arctoscopus japonicus послужили сборы, 
проведенные сотрудниками СахНИРО в ходе 
учетных съемок в мае–октябре 1998–2022 гг. 
у западного (от мыса Тык до мыса Крильон), 
юго-восточного (от р. Промысловая до р. До-
линка) побережий о-ва Сахалин и в зал. Ани-
ва (от р. Урюм до р. Новикова) (рис. 1). Всего 
обработаны данные 11-ти съемок. Орудиями 
лова служили закидные неводы разного разме-
ра: длина 30, 50, 90, 100 и 240 м, высота стенки 
3–4 м, размер ячеи 10 и 12 мм. Площадь облова 
на разных станциях в зависимости от параме-
тров закидного невода, рельефа и уклона дна 
изменялась от 300 до 12000 м2. Дополнительно 
использовали ставные сети длиной от 5 до 100 м 
и высотой стенки от 5 до 10 м, размер ячеи в се-
тях варьировал от 15 до 30 мм. Глубина облова 
закидными неводами от уреза воды достигала 
2.5–4.0 м, глубина постановки ставных сетей 
изменялась от 2 до 5 м. 

Для унификации данных выполнили расчет 
относительной численности (N, экз./м2) и био-
массы (B, г/м2) рыб, исходя из площади облова 

и количественных показателей уловов закид-
ным неводом (Аксютина, 1970). Коэффициент 
уловистости неводов во всех съемках приняли 
равным единице. Данные по уловам сетей ис-
пользовали только для учета районов поимки и 
оценки размеров волосозуба. Для этих же целей 
привлекли данные за июнь 2006 и май 2018 гг. 
из уловов промысловых малых ставных нево-
дов, а также архивные данные за сентябрь–ок-
тябрь 1995 г. У вновь пойманных экземпляров 
определяли длину с точностью до миллиметра 
по Смитту (АС) и массу с точностью до грам-
ма по общепринятой методике (Правдин, 1966). 
Для определения возраста использовали особей, 
отобранных в мае 2018 г. у юго-восточного по-
бережья о-ва Сахалин из сетных уловов и про-
мыслового малого ставного невода (108 самок и 
49 самцов). Возраст рыб оценивали по плоско-
му шлифу отолитов в отраженном свете с по-
мощью бинокуляра МБС-10 при 32-кратном 
увеличении.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Японский волосозуб Arctoscopus japonicus 
встречался практически повсеместно в Татар-
ском проливе от мыса Крильон до мыса Жон-
киер, а также в зал. Анива и у юго-восточного 
побережья о-ва Сахалин, включая зал. Тер-
пения (рис. 2). По данным уловов закидными 
неводами, доля волосозуба в прибрежном со-
обществе рыб у о-ва Сахалин была невелика и 
составляла обычно 0.01–0.8%, лишь в отдель-
ных случаях приближаясь к 3% от численности 
и биомассы всех видов рыб, отмеченных в ходе 
учетных съемок (табл. 1). 

В мае–июне 2020 г. в Татарском проливе ча-
стота встречаемости A. japonicus была минималь-
ной, в закидной невод он не попадался, в уловах 
сетей единично отмечен вблизи мыса Гаврилова 
(3 особи длиной 20.4–24.6 см) (рис. 2а). 

В зал. Анива в мае частота встречаемости 
волосозуба в разные годы изменялась от 11.1 
до 36.4%, составляя в среднем 20.2%. Плотность 
скоплений, по данным уловов закидного нево-
да, находилась на уровне 0.00003–0.0012 экз./м2, 
биомасса – 0.0067–0.0024 г/м2.

У юго-восточного побережья острова в июне 
2005 г. единичные экземпляры японского воло-
созуба обнаружены в неводных уловах вблизи 



	 БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 50  № 5  2024

392	 ИВШИНА, МЕТЛЕНКОВ	

рек Нитуй, Гребянка, Пугачевка и Найба. Ча-
стота встречаемости – 21% (на четырех станци-
ях из 19 выловлены 4 особи массой от 21 до 53 г.) 
Средняя плотность скоплений на станциях 
с уловами составляла 0.0002 экз./м2, средняя 
биомасса – 0.0054 г/м2 (табл. 1, рис. 2б). В мае 
2014 и 2018 гг. в ловах закидным неводом во-
лосозуб не встретился, но в мае 2018 г найден 
в сетных уловах в районе рек Горянка и До-
линка; встречался в уловах малых ставных 
неводов, работающих в промысловом режиме 
(рис. 2в). В июне 2006 г. в узкой прибрежной 
зоне у юго-восточного побережья острова вбли-
зи рек Горянка, Мануй и Долинка сетями и 
ставным неводом пойманы половозрелые осо-
би длиной от 10 до 26 см. Основу уловов (88–
92%) составляли экземпляры длиной 14–21 см 
(рис. 3). 

В мае 2018 г. на юго-востоке о-ва Сахалин 
сетью и малым ставным неводом отлавлива-
лись самцы длиной 10.8–20.3 см и массой 13–91 
(среднее 15.1 см и 32.3 г) и самки длиной 11.6–
25.8 см, массой 13–146 г (среднее 17.9 см и 54.2 г). 
Возраст самцов варьировал от 2+ до 5+, самок – 
от 2+ до 6+, с доминированием особей в воз-
расте 3+ (78%) и 3+ и 4+ (84%) соответственно 
(рис. 4).

Несмотря на различающийся размерный 
состав самцов и самок (рис. 4) зависимость 
длина–масса особей сходна у обоих полов и 
описывается уравнением степенной функции  
W = 0.013*L2,86 (R2 = 0.936; N = 49) для самцов и 

W = 0.0077*L3.04 (R2 = 0.962; N = 108) для самок. 
При этом в одинаковом возрасте длина самок 
несколько превышает длину самцов. Например, 
в возрасте 3+ средняя длина самок составляла 
16.5 см (41 г), а самцов – 15.5 (33 г). Изменение 
линейных и весовых характеристик разновоз-
растных особей японского волосозуба показано 
на примере рыб, отловленных у юго-восточного 
побережья о-ва Сахалин в мае 2018 г. (табл. 2). 

В летние месяцы численность волосозу-
ба в прибрежье увеличивалась, но биомасса 
оставалась на минимальном уровне. В Татар-
ском проливе, где летом A. japonicus встречал-
ся вдоль всего островного побережья, средняя 
удельная численность рыб составляла 0.0004 – 
0.0340 экз. м2, удельная биомасса – 0.0074–
0.0270 г/м2 (табл. 1). Но на отдельных станци-
ях, например, в районе мыса Крильон в конце 
августа 1998 г. численность рыб на замет не-
вода достигала 142 экз. (0.03 экз./м2), а в рай-
оне оз. Айнское в конце июля 2009 г. – 186 и 
307 экз. (0.09 экз./м2 и 0.13 экз./м2 соответствен-
но) (рис. 2а). Как показали результаты лова за-
кидными неводами, во второй половине лета 
в Татарском проливе на мелководье концен-
трируется преимущественно молодь. В конце 
августа 1998 г. встречались экземпляры длиной 
4.0–5.5 см (среднее 4.7 см; n = 16 экз.). В кон-
це июля 2009 г. облавливались мальки длиной 
3.6–5.9 см, массой 0.3–1.6 г (средние показатели 
4.9 см и 0.9 г соответственно, n = 81 экз.) с пре-
обладанием (71.6%) особей длиной 4.5–5.0 см.
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Рис. 3. Размерный состав уловов японского волосозуба Arctoscopus japonicus у юго-восточного побережья о-ва Сахалин весной 
и осенью в разные годы.
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В зоне, доступной для облова закидными не-
водами, у юго-восточного побережья Сахалина и 
в зал. Анива волосозуб отмечен в мае–июне при 
температуре воды от 0 до 14.0°С, а у западного 
побережья острова – в июле-августе в диапазоне 
температуры 12.2–22.2°С (рис. 5). Наибольшие 

по плотности скопления A. japonicus зафиксиро-
ваны в Татарском проливе южнее мыса Ламанон 
вблизи оз. Айнское в конце июля при темпера-
туре воды 15.2–15.8°С и у восточного берега зал. 
Анива в районе р. Новикова в начале июня при 
температуре воды 10.6°С. 
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Рис. 4. Размерный состав уловов самцов (а), самок (б) и возрастной состав уловов (в) японского волосозуба Arctoscopus 
japonicus обоих полов у юго-восточного побережья о-ва Сахалин в мае 2018 г.
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В сентябре в зал. Терпения численность 
японского волосозуба определялась подходом 
нерестовых особей. В ставных неводах отме-
чали половозрелых рыб длиной от 10 до 26 см, 
среди которых 86.8% были представлены осо-
бями длиной 14–18 см (рис. 3). В октябре в Та-
тарском проливе на песчаных грунтах вблизи 
мыса Гаврилова обнаружена лишь одна особь, 
в пересчете на единицу площади плотность со-
ставила 0.0004 экз./м2, биомасса – 0.012 г/м2.

ОБСУЖДЕНИЕ

В Татарском проливе, зал. Анива и на юго-
восточном побережье о-ва Сахалин на глубине 
до 3–5 м Arctoscopus japonicus является обычным 
второстепенным малочисленным видом, в от-
личие, например, от вод на севере Приморья, 
где в прибрежной зоне он входит в пятерку 
массовых видов, как и у побережья о-ва Хок-
кайдо (Колпаков, 2004; Долганова и др., 2006; 
Nagasawa, Torisawa, 1991). Данные по встречае-
мости волосозуба в прибрежье о-ва Сахалин и 
изменениям в размерном составе в течение вес-
ны–осени в полной мере соответствуют извест-
ной схеме сезонных миграций рыб этого вида 
в дальневосточных морях (Соколовская, Епур, 
2001; Колпаков, 2004; Панченко, Антоненко, 
2021; Зуенко, Панченко, 2023).

Минимальная численность волосозуба у са-
халинского побережья наблюдается в мае–июне, 
в месяцы, приходящиеся на период гидрологи-
ческой весны (Пищальник, Бобков, 2000). Доля 

японского волосозуба в уловах закидного нево-
да, как правило, не более 1% по численности и 
биомассе, плотность скоплений в местах поим-
ки около 0.001 экз./м2, удельная биомасса около 
0.005 г/м2. В весенний период при повсеместной 
низкой численности в прибрежье наиболее ча-
сто особи волосозуба встречались в зал. Анива, 
в среднем 20% случаев за период наблюдений. 
Доля A. japonicus у юго-восточного побережья 
в весенних уловах также была низкой, вид встре-
чался не регулярно. В частности, если в июне 
2005 и мае 2018 гг. в районе р. Долинка этот вид 
был довольно обычным, хотя и немногочислен-
ным (рис. 2в), то в мае–июле 2019 г. он не встре-
тился в уловах закидного невода и сетей (Лабай 
и др., 2020). В мае–июне его не обнаружили и 
в лагунном оз. Птичье, где единично (1–4 экз. 
на порядок разноразмерных сетей) волосозуб 
встречался в июле–августе, октябре–ноябре и 
феврале, с долей в суммарном улове рыб менее 
0.1% (Галенко и др., 2013). 

Весной у япономорского и охотоморского 
побережий о-ва Сахалин обычно встречают-
ся взрослые рыбы длиной 10–27 см в возрасте 
от 2+ до 6+ лет, основу скоплений формируют 
особи 14–21 см в возрасте от 3+ до 4+ лет. Пара-
метры линейного роста волосозуба из сахалин-
ских вод близки к таковым особей из северного 
Приморья. Он занимает промежуточное поло-
жение между тугорослыми рыбами из северной 
части Охотского моря (Тауйская губа) и рыба-
ми с повышенным темпом роста из корейских и 

Таблица 2. Линейный и весовой рост японского волосозуба Arctoscopus japonicus, юго-восточное побережье  
о-ва Сахалин, май 2018 г. 

Возраст
Самки Самцы

Длина, см Масса, г n Длина, см Масса, г n
2+* 11.6–14.8

13.5
13–26

21
9 10.8–14.8

13.6
13–30

23
10

3+ 13.8–19.5
16.5

21–69
41

57 14.0–17.8
15.5

24–47
33

38

4+ 17.8–21.5
19.9

48–107
71

34 – – –

5+ 21.0–22.8
22.1

48–107
71

34 20.3 91 1

6+ 22.7–25.8
24.5

88–103
98

4 – – –

*На отолитах заметна минимальная зона прироста, которую принимаем как начало нового годового кольца (+).
Примечание. Над чертой – диапазон значений, под чертой – среднее; n – число исследованных особей.
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японских вод (Черешнев и др., 2003; Колпаков, 
2004; Yang et al., 2008; Stock assessment …, 2024).

В самые теплые месяцы года численность 
волосозуба в прибрежном сообществе увеличи-
вается (табл. 1). Максимальные скопления, до-
стигающие на отдельных станциях 0.13 экз./м2  
с биомассой 0.09 г/м2, образуются в конце 
июля – августе за счет сеголетков волосозуба 
длиной 3–6 см. В это время года вода прогре-
вается до 15–16°С, что согласуется с данными 
о термопатии рыб этого вида в российских во-
дах Охотского и Японского морей (Ширманки-
на, 1995; Ширманкина, 1996а; Колпаков, 1999; 
Черешнев и др., 2003; Панченко, Антоненко, 
2021). Повышенные уловы и наибольшая часто-
та встречаемости рыб выявлены от мыса Ябло-
новый до мыса Ламанон (рис. 2а), в пределах 
Чехов-Ильинского мелководья, одного из наи-
более продуктивных районов в сахалинских во-
дах (Шунтов, 2001). Половозрелые рыбы в лет-
ний период единично встречаются в прибрежье 
вдоль всего побережья острова, придерживаясь, 
как и в других частях ареала, зарослей макро-
фитов на песчаных и галечных грунтах (Кол-
паков, 1999; Черешнев и др., 2003; Сафронов, 
Никитин, 2017). 

Судя по уловам рыб в зал. Терпения и в Та-
тарском проливе, осенью сеголетки в прибре-
жье не встречаются, для особей этой возраст-
ной группы характерна миграция в мористые 
участки шельфа (Зуенко, Панченко, 2023). 
В сентябре–октябре в прибрежье возрастает 
численность половозрелых рыб, обусловленная 

миграцией на нерест. Так, в западной части зал. 
Терпения 21 сентября – 2 октября 1995 г. в став-
ных неводах, выставленных на глубине 6–7 м, 
доля волосозуба по численности составила 78% 
уловов, остальная часть приходилась на навагу, 
сельдь и камбалу. В уловах отмечались особи 
A. japonicus длиной 9–23 см и массой 20–140 г, 
средние показатели 14.9 см и 37.2 г соответ-
ственно (Ширманкина, 1995), среди которых 
присутствовала молодь 9–12 см (Ширманкина, 
1996а). 

Из литературных источников известно, что 
нерестовые подходы и нерест волосозуба обыч-
но проходят на небольшой глубине при темпе-
ратуре воды менее 10°С. В наиболее близких 
к о-ву Сахалин районах наблюдаются в сентя-
бре–октябре (Колпаков, 1999, 2004; Соколов-
ская, Епур, 2001; Черешнев и др., 2003; Пан-
ченко, Антоненко, 2021; Nagasawa, Torisawa, 
1991; Yang et al., 2009). Достоверные сведения 
о нересте волосозуба в сахалинских водах из-
вестны только для зал. Терпения, где нерест 
проходит в конце августа – сентябре. По архив-
ным данным СахНИРО, первые кладки икры 
появляются в западной части залива в конце 
августа. Следовательно, начало нереста при-
ходится на вторую половину августа. Нерест 
длится в течение сентября с пиком во второй 
половине месяца, к октябрю основная масса 
рыб завершает нерест. Например, в уловах дон-
ного трала 27.08.1995 г. текучие половые про-
дукты были только у 1% особей, отнерестив-
шиеся рыбы отсутствовали. В улове 19.09.1995 г. 
отнерестившиеся особи волосозуба состав-
ляли 64.8%. В трал попадали темно-зеленые 

Таблица 3. Индивидуальная абсолютная плодовитость 
(ИАП) Arctoscopus japonicus в зал. Терпения (по: Шир
манкина, 1995)

Длина АС, 
см

Средняя 
масса, г ИАП Число проб

12–14 26.8 277 1
15–17 48.8 221–1065

622
34

18–20 70.2 228–1244
833

52

21–23 103.2 135–1705
1173

19

24–26 149.3 1728–2232
1980

2

Примечание. Над чертой – диапазон значений, под чертой –  
среднее.
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Рис. 5. Плотность скоплений японского волосозуба Arcto
scopus japonicus в зависимости от температуры воды. Услов-
ные обозначения: треугольник – зал. Анива и юго-вос-
точное побережье о-ва Сахалин (май 2013 и июнь 2005 гг.); 
квадрат – зал. Терпения (июль–август 2009 г.).
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шарообразные кладки икры A. japonicus диаме-
тром 3 см. В уловах ставного невода 21.09.1995 г. 
среди проанализированных рыб (n = 415) 37.8% 
особей находились в преднерестовом состоя-
нии, 43.6% – в нерестовом и 5.5% – в послене-
рестовом. В начале октября в заливе все особи 
в уловах невода были отнерестившимися.

Нерестовые скопления в зал. Терпения были 
представлены половозрелыми особями дли-
ной 10.8–27.0 см. Средняя индивидуальная 
абсолютная плодовитость (ИАП) волосозуба 
в зал. Терпения составляла 842.5 икринок, ва-
рьируя в зависимости от размеров самок в пре-
делах 221–2232 икринки (Ширманкина, 1996а). 

Значения ИАП волосозуба из зал. Терпения 
в зависимости от длины и массы (табл. 3) взяты 
из отчета о НИР Людмилы Семеновны Шир-
манкиной (Ширманкина, 1995). Данные по-
казатели близки к значениям ИАП японского 
волосозуба, обитающего вдоль северного по-
бережья Приморья – 845.7 икринок (Колпаков, 
1999), но заметно выше, чем у рыб из Тауйской 
губы – 469 икринок (Черешнев и др., 2003). 

В зал. Анива нерест японского волосозуба, 
предположительно, приходится на сентябрь–
октябрь; его икру находили в выбросах у вос-
точного побережья залива в районе р. Островка 
в середине октября. Инкубация икры длится 

Рис. 6. Поверхностная температура воды у побережья о-ва Сахалин и прилегающей акватории в сентябре–октябре (осред-
ненные данные спутниковой системы “Тerascan” за 1997–2022 гг.). Точками отмечены известные места нерестовых подходов 
и выбросов кладок икры японского волосозуба Arctoscopus japonicus.
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от двух–двух с половиной до нескольких меся-
цев, поэтому поимка 15 декабря личинки воло-
созуба длиной 9.6 мм в составе ихтиопланктон-
ного сообщества в северной части зал. Анива 
в районе р. Мерея служит косвенным свиде-
тельством осеннего нереста этого вида (Муха-
метова, 2019). Указанный случай, скорее всего, 
характеризует лишь появление отдельных ли-
чинок, и его нельзя относить к информации о 
массовой продолжительности развития икры 
волосозуба у восточного Сахалина. 

Исходя из того, что продолжительность 
инкубации икры повсеместно в Японском и 
Охотском морях определяется температурны-
ми условиями и выклев личинок приходится 
на постзимовальный период (Черешнев и др., 
2003; Колпаков, 2004; Панченко, Антоненко, 
2021; Okiyama, 1990), а также учитывая гидро-
логический режим зал. Анива (Пищальник, 
Бобков, 2000), можно предположить, что мас-
совое появление личинок японского волосозу-
ба в заливе проходит не ранее апреля, периода 
наступления гидрологической весны. 

Для Сахалинского побережья Татарского про-
лива нет данных о сроках нереста A. japonicus, од-
нако есть сведения о выбросах икры в середине 
октября в районе устья р. Красноярка вблизи мыса 
Слепиковского (Загуменская, 2019). На сопредель-
ной акватории Японского моря у материкового 
побережья на севере Приморья нерест наблюда-
ется в конце сентября–октябре и длится около ме-
сяца (Колпаков, 1999). Учитывая это, а также при-
нимая во внимание сходную сезонную динамику 
температуры воды в материковом прибрежье и 
у юго-западного Сахалина (Власов и др., 2008; 
Зуенко, 2008; Шевченко, Частиков,2020) можно 
предположить, что нерест японского волосозуба 
в указанных районах проходит в близкие сроки. 
Это подтверждает поимка в одни и те же сроки 
(в июле–августе) одноразмерных сеголетков дли-
ной около 3–6 см у материкового и сахалинского 
побережий Японского моря (Колпаков, 2004). 

Значения температуры поверхности воды 
в сентябре и октябре 1997–2022 гг. у побережья 
о-ва Сахалин (зал. Анива) и берегов северного 
Приморья, взятые из осредненных подекадно 
спутниковых данных (рис. 6), не характеризу-
ют в полной мере гидрологические условия в 
прибрежье, однако показывают, что темпера-
тура воды в этот период около 10°С, что близко 

к оптимальной для начала нерестовых подходов 
и нереста волосозуба. В зал. Терпения подходя-
щие условия в прибрежье наступают примерно 
на полмесяца раньше, в начале–середине сен-
тября. (Ширманкина 1995, 1996а, 1996б; Колпа-
ков, 1999, 2004; Загуменская, 2019). 

Разница в сроках нереста A. japonicus у берегов 
Сахалина обусловлена разным температурным 
режимом вод в описываемых районах. В отличие 
от сравнительно теплых вод Японского моря и 
зал. Анива, зал. Терпения характеризуется бо-
лее суровыми условиями. Здесь выхолаживание 
прибрежных вод до температуры около 10°С и 
ниже происходит во второй половине сентября, 
а в зал. Анива и у юго-западного Сахалина – 
в октябре (Пищальник, Бобков, 2000; Власова и 
др., 2008; Каев и др., 2014; Шевченко, Частиков, 
2020). В целом, нерест волосозуба в сахалинских 
водах приходится на сезон окончания гидроло-
гического лета – начало гидрологической осени 
и в зависимости от района отмечается в основ-
ном в сентябре (зал. Терпения) и в октябре (зал. 
Анива и юго-западный Сахалин). По окончании 
летнего нагула и нереста (к ноябрю) волосозуб 
мигрирует с мелководья на глубину, наряду 
с некоторыми видами камбал, лисичек и быч-
ков (Табунков, Чернышова, 1985). В ноябре и 
в зимние месяцы в прибрежье и лагунных озе-
рах (оз. Буссе, зал. Анива и оз. Птичье, юго-вос-
точный Сахалин) отлавливали единичных по-
ловозрелых особей длиной 14–21 см (Галенко, 
2012; Галенко и др., 2013). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Японский волосозуб  в прибрежной зоне о-ва 
Сахалин в Татарском проливе, у юго-восточно-
го побережья острова и в зал. Анива является 
типичным, но малочисленным видом. Массо-
вые скопления рыб на разных стадиях жизнен-
ного цикла образуются на глубине менее 10 м 
в короткий период во второй половине лета 
и первой половине осени. В весенний период 
численность Arctoscopus japonicus повсеместно 
минимальная, при этом наибольшая плотность 
скоплений и частота встречаемости характерна 
для зал. Анива. Повышенная концентрация 
волосозуба возникает в июле–августе за счет 
сеголетков длиной 3–6 см, а осенью – при 
появлении половозрелых нерестовых рыб. Сро-
ки нереста определяются гидрологическими 
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условиями: массовый нерест в зал. Терпения 
проходит в сентябре, а в более теплых водах в зал. 
Терещенко и Татарского пролива – в октябре. 
С наступлением гидрологической осени в конце 
сентября – октябре волосозуб мигрирует с мел-
ководья. В холодное время года в прибрежье еди-
нично встречаются половозрелые особи. 

Весной и осенью скопления в прибрежье 
образуют половозрелые особи A. japonicus дли-
ной 10–27 см в возрасте 2+ – 6+ лет. Основу 
скоплений, как правило, составляют 3–5-лет-
ние экземпляры длиной 14–21 см. Размерный 
и возрастной составы, а также линейный рост 
и параметры плодовитости волосозуба из саха-
линских вод сопоставимы с этими характери-
стиками рыб у северных берегов Приморья. 
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The distribution of the Japanese sandfish Arctoscopus japonicus (Steindachner, 1881) in the coastal zone 
of Sakhalin Island in May–October 1998–2022 is described on the basis of materials of beach seine 
and set gillnet surveys. In the Tatar Strait, off the southeastern coast of the island, and in Aniva Bay, 
the Japanese sandfish is shown to be a common species but with low abundance, accounting for less 
than 1% of numbers and biomass in catches during the summer months. Aggregations with the highest 
density are formed by juveniles in July–August and by spawning adults in September. The coastal area 
is dominated by 3–5-year-old fish up to 21 cm in length; individuals aged 6+ yr and up to 27 cm in 
length have also been recorded.

Keywords: Arctoscopus japonicus, Sakhalin Island, beach seine, gillnets, distribution, size composition, 
age, growth
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Тонкоклювая кайра Uria aalge (Pontoppidan, 
1763) – малочисленный, локально гнездящий-
ся обычный кочующий и зимующий в Примор-
ском крае вид. Согласно литературным данным, 
колонии кайры ранее отмечали на некоторых 
островах зал. Петра Великого. Так, по словам 
М.А. Фирсова, в 1906 г. кайры “образовывали 
большую гнездовую колонию” на о-ве Русский 
(Шульпин, 1936). Хотя никто из последующих 
исследователей гнездящихся кайр здесь не на-
ходил, информация о гнездовании вида на этом 
острове (со ссылкой, либо без ссылки на выше-
упомянутый источник) в литературе встреча-
ется неоднократно (Воробьев, 1954; Лабзюк и 
др., 1971; Шибаев, 1987; Нечаев, Гамова, 2009; 
Глущенко и др., 2016). По сообщениям местных 
жителей, в зал. Петра Великого тонкоклювые 
кайры якобы гнездились на о-вах Фуругельма и 
Веры (Лабзюк и др., 1971), но при всех последу-
ющих детальных обследованиях этих островов 

размножающихся кайр там не находили (Ши-
баев, 1987; наши данные) (рис. 1). 

Помимо зал. Петра Великого, на территории 
Приморского края гнездование указывалось для 
зал. Ольги. По сведениям В.И. Лабзюка (1975), 
в начале 1970-х годов на северном участке побере-
жья этот вид был малочислен. Кайры гнездились 
одиночными парами и группами, состоящими 
из трех–четырех пар. Самки, добытые здесь 2 авгу-
ста 1972 г. и 18 июня 1973 г., имели наседные пятна; 
8 августа 1974 г. был добыт слеток. Взрослых самок 
в зал. Ольги добывали 31 июля и 4 сентября 1975 г. 
(Нечаев, Чернобаева, 2006), но позднее информа-
ция о размножении, либо летнем пребывании рас-
сматриваемого вида из этого района не поступала.

В 2017-2018 гг. для уточнения данных о распре-
делении и численности колоний морских птиц 
было обследовано побережье зал. Петра Велико-
го от мыса Островок Фальшивый до мыса Пово-
ротный, включая все острова и кекуры (Тиунов, 
Катин, 2020). В ходе обследования выяснили, 

DOI: 10.31857/S0134347524050089

Ключевые слова: колониальные птицы, численность, распределение, залив Петра Великого, 
тонкоклювая кайра

Масштабное обследование морского побережья зал. Петра Великого (Японское море), прово-
дившееся с 2017 по 2023 гг., показало, что в настоящее время на территории Приморского края 
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что единственным местом гнездования тонко-
клювой кары на территории Приморского края 
в настоящее время является расположенный 
в зал. Петра Великого о-в Карамзина.

Остров Карамзина – это памятник природы 
местного значения, он представляет собой ска-
листый остров, лишенный древесно-кустарни-
ковой растительности, высотой до 107 м и общей 
площадью в 0.09 км2. Здесь расположена крупная 
колония морских птиц, представленная, помимо 
тонкоклювой кайры, пестролицым буревестни-
ком Calonectris leucomelas (Temminck, 1836), малой 
качуркой Oceanodroma monorhis (Swinhoe, 1867), 
японским Phalacrocorax capillatus (Temminck et 
Schlegel, 1849) и беринговым Ph. pelagicus Pallas, 
1811 бакланами, тихоокеанской Larus schistisagus 
Stejneger, 1884 и чернохвостой L. crassirostris 
Vieillot, 1818 чайками, очковым чистиком Cepphus 
carbo Pallas, 1811, стариком Synthliboramphus 
antiquus (J.F. Gmelin, 1789) и тупиком-носорогом 
Cerorhinca monocerata (Pallas, 1811).

Впервые эту колонию обследовали в 1965–1966 гг. 
Одни авторы оценили ее численность в 150 пар (Не-
чаев, Юдаков, 1968), а другие – в 200 пар (Лабзюк и 
др., 1971). В 1970 г. здесь гнездилось около 800 пар, 
а в 1982 г. – 600–700 пар (Шибаев, 1987; Litvinenko, 

Shibaev, 1991). Согласно последней опубликованной 
информации (Шибаев, 2016), численность тонко-
клювой кайры на острове оценена примерно в 1900 
особей. Однако в публикации не указывается, в ка-
ком году был произведен учет и на чем основана 
данная экспертная оценка численности.

Для учета птиц мы посещали эту колонию 
в 2017–2023 гг.: 31 мая 2017 г. и 7 мая 2023 г. про-
водили фотосъемку периметра о-ва Карамзина 
с помощью фотоаппаратов Panasonic Lumix FZ 50 
(2017 г.) и Nikon D800 (2023 г.); 26 мая 2019 г. и 28 
мая 2021 г. – с квадрокоптера Phantom 4 Pro. От-
мечено, что основные поселения кайры располо-
жены в южной части острова, где скальные обры-
вы достигают наибольшей высоты (рис. 1, врезка).

При учете кайр на колониях, принято ус-
ловно принимать количество учтенных особей 
за число гнездящихся пар, предполагая, что 
один из партнеров в данный момент находится 
вне колонии (Артюхин, 1999; Пилипенко, 2021). 

Анализ фотоснимков выявил присутствие 
в 2017 г. 4620 особей тонкоклювых кайр, в 2019 г. – 
6472, в 2021 г. – 8887 и в 2023 г. – 7670 особей. 

Принимая во внимание, что количество учтен-
ных птиц может превышать число размножающихся 

Рис. 1. Карта-схема зал. Петра Великого, на врезке – о-в Карамзина, серым цветом обозначены поселения тонкоклювой 
кайры.
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пар (растянутый период откладки яиц, присут-
ствие не размножающихся и неполовозрелых 
птиц), и не исключая вероятность пропуска ча-
сти птиц при подсчете (сидящих в расщелинах, 
за камнями или скрытых массой птиц на перед-
нем плане), мы оцениваем численность группи-
ровки тонкоклювых кайр, гнездящихся в настоя-
щее время на о-ве Карамзина, в диапазоне от 7 до 
8 тыс. пар. Для более точного учета гнездящихся 
птиц необходимо провести на пробных площад-
ках выборочный подсчет присутствующих кайр с 
последующим учетом числа насиживаемых яиц. 
Это позволит выявить соотношение размножаю-
щихся птиц к присутствующим в колонии. Для 
тонкоклювой кайры показано, что величина та-
кого коэффициента для одной колонии из года в 
год остается довольно постоянной (Hedgren, 1975; 
Birkhead, 1978 цит., по: Birkhead, Nettleship, 1980; 
Harris, 1989). Это позволит не только более точ-
но определить число кайр, размножающихся на 
острове, но и даст возможность провести срав-
нение полученных данных с данными последу-
ющего мониторинга.
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Abundance of Common Murre, Uria aalge (Pontoppidan, 1763)  
(Charadriiformes: Alcidae), in Peter the Great Bay, Sea of Japan

I. M. Tiunova, I. O. Katinb 
aFederal Scientific Center of the East Asia Terrestrial Biodiversity, Far Eastern Branch,  

Russian Academy of Sciences, Vladivostok 690022, Russia
bZhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch,  

Russian Academy of Sciences, Vladivostok 690041, Russia
A large-scale survey of the sea coast of Peter the Great Bay, Sea of Japan, conducted in 2017–2023, 
showed that currently the only nesting ground in Primorsky Krai for the Common Murre, Uria aalge 
(Pontoppidan, 1763), is Karamzin Island. According to the results of several, including quadcopter-
based, surveys, the number of common murres was estimated at between 7000 and 8000 pairs.

Keywords: colonial birds, abundance, distribution, Peter the Great Bay, Common Murre
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