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Проведено сравнительное исследование некоторых параметров неспецифического иммунитета у
половозрелых особей горбуши и кеты, отловленных в июне–июле 2018 г. эпипелагическим тралом
в открытых водах северо-западной части Тихого океана. Изучен уровень антимикробных свойств
сыворотки крови и неспецифических иммунных комплексов в тканях почки, селезенки и печени,
определена доля иммунодефицитных особей. Исследование показало значимые различия показате-
лей антимикробных свойств сыворотки крови и иммунодефицитных особей. Выявленные разли-
чия, вероятно, обусловлены видовыми особенностями, а также преднерестовым периодом годового
цикла у горбуши.
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Горбуша Oncorhynchus gorbuscha (Walbaum,
1792) и кета Oncorhynchus keta Walbaum, 1792 –
наиболее распространенные представители се-
мейства Salmonidae (Salmoniformes) и одни из ос-
новных объектов промысла на Дальнем Востоке
России, а также у западного побережья Канады и
США. У этих рыб сложный жизненный цикл, со-
пряженный со сменой среды обитания. В мор-
ской период жизни лососи, нерестящиеся в реках
российского побережья, нагуливаются в океани-
ческих водах северо-западной части Тихого океа-
на, в основном в Беринговом море и прилегаю-
щих акваториях (Гриценко, 2002). При этом кета
и горбуша значительно различаются по продол-
жительности жизненного цикла и времени, про-
веденном в океане: кета проводит в море от двух
до пяти лет, а горбуша относится к короткоцик-
ловым видам и совершает преднерестовую мигра-
цию к устьям рек на следующий год после ската
молоди (Атлас пресноводных рыб, 2002; Промыс-
ловые рыбы России, 2006).

Во время речного периода жизни и в искус-
ственных условиях обитания у лососевых видов
рыб определены различные морфофизиологиче-
ские показатели (Сергеенко, 2007; Изергина
и др., 2014; Ronald et al., 2019). Некоторые морфо-

метрические, гематологические и биохимические
исследования проведены на лососях, выращеных
в сетчатых загонах в морских условиях (Sandnes
et al., 1988; Dessen et al., 2020). С конца прошлого
века изучение иммунологических показателей
рыб – актуальное направление исследований в
аквакультуре, пастбищном рыбоводстве и при
оценке естественной среды обитания. С помо-
щью данных показателей можно проанализировать
состояние здоровья рыб и их способность к адапта-
ции к различным условиям обитания. В работах,
посвященных иммунологии лососевых, показаны
возрастные, межпородные и сезонные отличия
уровня бактерицидной активности, лизоцима,
комплемента, бета-лизинов, неспецифических
иммунных комплексов в сыворотке крови и им-
мунокомпетентных тканях, а также изменение
активности гуморальных факторов иммунитета в
зависимости от трофического статуса водоема и
условий обитания (Ивановский, 1995; Киташева,
2002; Кондратьева и др., 2002; Силкина и др.,
2014; Силкина, Суворова, 2014а, 2014б). Однако в
доступной литературе отсутствуют аналогичные
данные о состоянии иммунной системы лососе-
вых во время морского периода жизни. В настоя-
щее время такая информация приобретает боль-
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шое значение для определения источника зара-
жения рыб возбудителями разных болезней.
В частности, в последнее время проводятся ком-
плексные исследования для определения возмож-
ных причин распространения язвенного некроза ко-
жи лососевых (другие названия – ульцеративный
дермальный некроз, УДН, Ulcerativedermalnecrosis,
UDN) в популяциях атлантического лосося, захо-
дящего на нерест в водоемы на Севере Россий-
ской Федерации. По уровню неспецифического
иммунитета и количеству иммунодефицитных
особей в популяции также можно косвенно су-
дить о выживаемости лососевых рыб в данный
период жизни.

В настоящей статье приведены результаты
сравнительного исследования некоторых имму-
нологических показателей горбуши и кеты в мор-
ской период их жизни.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Половозрелые особи горбуши и кеты были от-
ловлены 06.06–01.07.2018 г. эпипелагическим
тралом в открытых водах северо-западной части
Тихого океана (к востоку от Курильской гряды) с
борта научно-исследовательского судна “Про-
фессор Кагановский” в ходе траловой съемки ти-
хоокеанских лососей в морской период жизни
(Гордеев и др., 2018). Всего из улова было иссле-
довано по 12 экз. кеты и горбуши средней массой
844.91 ± 27.60 и 1592.00 ± 105.50 г и длиной (TL)
441.25 ± 5.44 и 547.66 ± 9.46 см соответственно.
У рыб для исследования отбирали перифериче-
скую кровь из хвостовой вены, а также кусочки
почки, селезенки и печени, которые после вскры-
тия рыб помещали в сухие стерильные пробирки.
Кровь центрифугировали для получения сыво-
ротки (Сборник инструкций…, 1999). Пробы сы-
воротки крови и органов замораживали в моро-
зильной камере при температуре –18–20°C и
транспортировали в специальных термоконтей-
нерах. В лабораторных условиях непосредствен-
но перед анализом пробы размораживали при
комнатной температуре. Для дальнейших иссле-
дований из почки, селезенки и печени готовили
гомогенат с физиологическим раствором в соот-
ношении 1 : 6.

В сыворотке крови изучали бактериостатиче-
скую активность (БАСК), в гомогенатах тканей
почки, селезенки и печени – содержание неспе-
цифических иммунных комплексов (ИК).

БАСК оценивали нефелометрическим мето-
дом в модификации Микрякова (1991). Данный
показатель определяли по влиянию разведенной
в 5 раз рыбо-пептонным бульоном сыворотки
крови на рост и развитие 50 млн тест-микробов
вида Aeromonas hydrophila. Выбор A. hidrophila обу-
словлен тем, что этот вид относится к условно-

патогенным и широко распространенным в при-
роде микроорганизмам, а также является одним
из этиологических факторов краснухи – аэромо-
надной инфекции пресноводных и морских ко-
стистых рыб (Schäperclaus, 1979). Тест-культура
была получена из лаборатории ихтиопатологии
Филиала по пресноводному рыбному хозяйству
Всероссийского научно-исследовательского ин-
ститута рыбного хозяйства и океанографии
(ВНИИПРХ). Скорость роста бактерий в рыбо-
пептонном бульоне в присутствии сыворотки
(опыт) и без нее (контроль) определяли после 5–
6-часовой инкубации при температуре 26°С. Ско-
рость роста тест-микробов оценивали по измене-
нию оптической плотности бульона до и после
инкубации бактерий в опыте по сравнению с та-
ковой в контроле. При нулевом уровне БАСК
особи считали иммунодефицитными (ИМД).

Содержание ИК определяли спектрофотомет-
рически при длине волны 450 нм методом селек-
тивной преципитации с 4% полиэтиленгликолем
молекулярной массой 6000 (Гриневич, Алферов,
1981).

Статистическая обработка результатов иссле-
дования выполнена с помощью пакета программ
Statistica v. 6.0 с использованием t-теста Стьюден-
та. Различия считали значимыми при p ≤ 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Полученные данные показали, что наиболь-

шие межвидовые различия наблюдались по уров-
ню БАСК (см. табл. 1). У горбуши этот показатель
составлял 6.66 ± 5.12, а у кеты он был достоверно
выше – 30.00 ± 10.00. Доля ИМД особей у горбу-
ши достигала 80%, а у кеты – 50%. У самок горбу-
ши по сравнению с самцами выявлены более вы-
сокий уровень БАСК и меньшее содержание
ИМД особей, а у кеты – наоборот. Наибольшие
различия наблюдались между самцами кеты и
горбуши.

Значимых межвидовых и межполовых разли-
чий по содержанию ИК в исследуемых тканях пе-
чени, почки и селезенки не выявлено. Более вы-
сокий уровень этого параметра отмечен в тканях
печени горбуши (5.60 ± 0.68) и кеты (4.80 ± 0.83),
а далее в порядке убывания в почке – 3.83 ± 0.58 и
3.91 ± 0.82 и селезенке – 2.67 ± 0.43 и 3.11 ± 0.88
соответственно.

ОБСУЖДЕНИЕ
БАСК – интегральный показатель функцио-

нального состояния гуморального иммунитета.
Он объединяет большинство врожденных факто-
ров иммунной системы сыворотки крови: систему
комплемента, лизоцим, пропердин, иммуноглобу-
лины, противомикробные пептиды, лектины,
преципитины, B-лизин и др. (Микряков, 1991;
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Ройт и др., 2000; Койко и др., 2008; Van Muiswin-
kel, Vervoorn-Van der Wal, 2006; Van der Marel,
2012, и др.). Более высокий уровень БАСК у кеты,
скорее всего, обусловлен видовыми различиями
активности иммунной системы. Полученные
данные, относящиеся к обоим видам, отличаются
от аналогичных показателей, полученных для
черноморской кумжи и радужной форели из рыбо-
водных хозяйств Краснодарского края (Силкина,
Суворова, 2014а, 2014б; Силкина и др., 2014). Воз-
можно, это связано в том числе с тем, что в орга-
низме горбуши происходили изменения, обу-
словленные предстоящим нерестом. Известно,
что у рыб в преднерестовый, нерестовый и после-
нерестовый периоды понижаются иммунореак-
тивность, а также устойчивость к возбудителям за-
болеваний. В это время у разных по экологии видов
рыб – налима Lota lota, синца Abramis ballerus,
плотвы Rutilus rutilus, леща Abramis brama, речного
окуня Perca fluviatilis, карпа Cyprinus carpio и синца
Abramis ballerus – наблюдалось изменение уровня
БАСК и снижение устойчивости к бактериальной
инфекции (Микряков, Силкин, 1978; Микряков,
1984; Лысанов, Микряков, 1990; Микряков и др.,
2021; Schäperclaus, 1979). Выявленные межполо-
вые различия, возможно, связаны с различным
уровнем половых гормонов, которые оказывают
влияние на активность гуморального звена имму-
нитета рыб (Slater, Schreck, 1993; Wang, Belosevic,
1994, 1995; Slater et al., 1995; Wendelaar Bonga,
1997).

Различия в уровне БАСК у обоих видов рыб не
повлияли на количественное содержание ИК в
исследованных тканях печени, почки и селезен-
ки. ИК состоят из антигена, антител и связанных
с ними компонентов системы комплемента. Они
играют важную роль в процессах регуляции им-
мунных реакций, элиминации антигенов из орга-
низма и поддержания иммунофизиологического
гомеостаза. На макрофагах, нейтрофилах и эрит-
роцитах экспрессирован рецептор CR1, который
через компоненты комплемента C4b и C3b связы-
вает растворимые ИК и доставляет их к макрофа-
гам селезенки и печени. Это обеспечивает кли-

ренс крови, однако при нарушении данного меха-
низма происходит избыточное образование ИК.
В результате комплексы выпадают в осадок,
прежде всего в почках, что может приводить к
развитию патологии и супрессии клиринговой
функции клеток фагоцитарной системы (Ройт и
др., 2000; Койко и др., 2008). Содержание ИК у
горбуши и кеты было значительно ниже по срав-
нению с таковым в печени молоди черноморской
кумжи из р. Шахе и рыбоводного пункта “Дже-
гош” Краснодарского края (Силкина, Суворова,
2014а). У речной молоди уровень ИК составлял
54.45 ± 2.11, а у заводской – 60.66 ± 2.43. Вероят-
но, это связано с разной активностью механизмов
иммунной защиты рыб.

Анализ полученных результатов показал зна-
чительные различия уровня БАСК и ИМД и не-
значительные различия содержания ИК в тканях
и органах горбуши и кеты. Выявленные различия,
вероятно, обусловлены видовыми особенностя-
ми и разными периодами годового цикла у иссле-
дованных видов рыб.
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Таблица 1. Иммунологические показатели

*Значимое различие между особями горбуши и кеты при p ≤ 0.05.

Показатель
Горбуша Кета

самки самцы среднее самки самцы среднее

БАСК, % 10 ± 7.56 0 6.66 ± 5.12 20 ± 11.34 50 ± 17.32* 30.00 ± 10.00*
ИМД особи, % 75 100 80 62.5 25 50
ИК, у. е.
Печень 5.61 ± 0.84 5.60 ± 1.34 5.60 ± 0.68 5.84 ± 1.10 2.97 ± 0.68 4.80 ± 0.83
Почка 3.56 ± 0.61 4.37 ± 1.34 3.83 ± 0.58 3.18 ± 0.70 6.45 ± 2.35 3.91 ± 0.82
Селезенка 2.61 ± 0.44 2.90 ± 1.60 2.67 ± 0.43 3.64 ± 1.18 1.80 ± 0.20 3.11 ± 0.88
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Immunological Indicators of Pink Salmon Oncorhynchus during
the Marine Phase of their Life Cycles

I. I. Gordeeva, b, D. V. Mikryakovc, T. A. Suvorovac, S. V. Kuzmichevac, and A. V. Germanc

aRussian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Moscow 105187, Russia
bLomonosov Moscow State University, Moscow 119991, Russia

cPapanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok 152742, Russia

We have conducted a comparative study of some parameters of nonspecific immunity in sexually mature in-
dividuals of pink salmon and chum salmon caught on June 6–July 1, 2018 by an epipelagic trawl in the open
waters of the northwestern part of the Pacific Ocean. The levels of the antimicrobial properties of blood serum
and nonspecific immune complexes in the tissues of the kidney, spleen and liver and the ratio of immunode-
ficient individuals were studied. Significant differences in the antimicrobial properties of blood serum among
immunodeficient individuals were found. These differences are probably due to species characteristics, as
well as the pre-spawning period of the annual cycle in pink salmon.

Keywords: Pacific Ocean, pink salmon Oncorhynchus gorbuscha, chum salmon Oncorhynchus keta, humoral
immunity, antimicrobial properties of blood serum, nonspecific immune complexes
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ФЕНОМЕН СБРАСЫВАНИЯ СЛОЯ ГЛИКОКАЛИКСА У СКРЕБНЯ 
CORYNOSOMA STRUMOSUM (RUDOLPHI, 1802) (ACANTHOCEPHALA: 

POLYMORPHIDAE) В ПАРАТЕНИЧЕСКИХ ХОЗЯЕВАХ
В ПРИРОДЕ И ЭКСПЕРИМЕНТЕ

© 2023 г.   Е. М. Скоробрехова1, *, В. П. Никишин1

1Институт биологических проблем Севера ДВО РАН, Магадан 685000, Россия
*e-mail: skorobrechova@mail.ru
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Обнаружено и впервые электронно-микроскопически подтверждено явление обновления поверх-
ности тегумента у скребня Corynosoma strumosum, паразитирующего в паратенических хозяевах раз-
ных видов. В условиях экспериментальной инвазии толстощека Hadropareia middendorffii (Schmidt,
1904) (Zoarcidae) на 3-и сутки эксперимента наблюдалось отделение гликокаликса от тегумента.
У скребней из рыб, вскрытых на 14-е и последующие сутки эксперимента, а также в случаях инвазии
естественным путем, тегумент был покрыт таким же толстым слоем гликокаликса сформирован-
ным, очевидно, заново. У двух коринозом, инвазировавших палтуса Hippoglossus stenolepis (Schmidt,
1904) (Pleuronectidae) естественным путем, обнаружено похожее явление, однако вместе с толстым
слоем гликокаликса их тегумент утрачивал и наружную мембрану. У других скребней, инвазировав-
ших этот вид палтуса, тегумент был покрыт тонким слоем гликокаликса. Предполагается, что опи-
санные феномены являются морфологическим проявлением защиты паразита от иммунного ответа
хозяина.

Ключевые слова: скребень Corynosoma strumosum, паратенические хозяева, гликокаликс, наружная
мембрана тегумента, обновление гликокаликса
DOI: 10.31857/S0134347523010084, EDN: LSVCCL

Представление о гликокаликсе как о неотъем-
лемой части плазматической мембраны, окружаю-
щей клетки, было сформировано еще в середине
прошлого века (Bennett, 1963; Ito, 1974). Наиболее
хорошо гликокаликс развит у клеток, интенсивно
обменивающихся материалами с окружающей
средой: у энтероцитов (Ito, 1965) и эндотелиоци-
тов (Luft, 1966); при этом степень его развития и
морфология могут существенно варьировать (Ito,
1974; Pries et al., 2000). Морфологическое разно-
образие гликокаликса, очевидно, связано с ком-
плексом выполняемых им или приписываемых
ему функций, как общих, так и специфических.
В числе общих функций обычно отмечают обес-
печение механической прочности плазматиче-
ской мембраны, “узнавание” и транспорт опреде-
ленных молекул (функция “молекулярного сита”),
межклеточные взаимодействия, барьерную функ-
цию и др. (Уголев, 1985). К специфическим функ-
циям, например, свойственным только гликока-
ликсу эндотелиоцитов, относят его способность
оказывать влияние на гемодинамику, свертывае-
мость крови и взаимоотношения иммунных кле-

ток с эндотелием, а также участвовать в регенера-
ции и в воспалительном ответе (Максименко, Ту-
рашев, 2011а, 2011б; Pries et al., 2000; Weinbaum
et al., 2007). Важное функциональное значение
имеет отрицательный заряд слоя гликокаликса,
препятствующий прикреплению клеток крови и
молекул плазмы к эндотелию (Weinbaum et al.,
2007; Wang, Widlansky, 2012). Роль гликокаликса в
нормальном функционировании, например, кле-
ток эндотелия, подчеркивается его обратимым и
неспецифическим истончением в случаях ряда
заболеваний (Hahn et al., 2021). Большинство
этих функций, как общих, так и специфических,
связаны с рецепторной способностью гликока-
ликса или основаны на ней.

Эндопаразитические черви, существуя в орга-
низме хозяина, вступают с ним в сложные, обыч-
но антагонистические, взаимоотношения. Гли-
кокаликс, покрывающий кожный эпителий гель-
минтов, играет важнейшую роль в комплексе
этих отношений, не только участвуя в обмене ма-
териалами между паразитом и хозяином, но и
принимая негативный ответ последнего и тем или
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иным образом уменьшая эффективность этого
ответа (Lumsden, 1975; Никишин, 2016, 2018).
О значении гликокаликса в жизнедеятельности
гельминтов свидетельствует морфологическое
разнообразие его форм, последовательно меняю-
щихся на протяжении жизненного цикла паразита.
Наибольшего развития гликокаликс достигает у
личиночных форм гельминтов, например, у ми-
рацидиев и церкариев трематод (Ждярска, Собо-
лева, 1986; Галактионов, Добровольский, 1987;
Chiang, Caulfield, 1988), а также у метацестод и у
тканевых форм некоторых цестод (Никишин,
2016). При этом при переходе паразита к следую-
щему в их жизненном цикле хозяину поверхность
тегумента церкарий, включая гликокаликс, мо-
жет видоизменяться вплоть до полной ее смены,
что наблюдается, например, у шистосоматид
(Hockley, McLaren, 1973; Horak et al., 1998;
Řimnáčová et al., 2017).

У многих акантоцефалов, в жизненный цикл
которых включается паратенический хозяин, в
течение их жизни образуется шесть форм глико-
каликса, причем его наиболее развитый слой, до-
стигающий толщины 1–2 мкм и более, обнару-
жен на этапах тканевого паразитизма, т.е. у ци-
стакантов в промежуточных хозяевах, а в
некоторых случаях у молодых особей в паратени-
ческих хозяевах (Никишин, 2018). Как известно,
в паратенических хозяевах акантоцефалы подвер-
гаются защитной реакции организма хозяина, в
том числе инкапсуляции. При этом в зависимо-
сти от вида хозяина в составе капсулы, окружаю-
щей, например, скребня Corynosoma strumosum
(Rudolphi, 1802), могут преобладать или лейкоци-
ты (лейкоцитарная капсула), или фибробласты и
их производные (фибробластическая капсула)
(Скоробрехова, Никишин, 2013; Никишин,
Скоробрехова, 2020; Skorobrekhova, Nikishin,
2011), но в обоих случаях на поверхности паразита
формируется толстый слой гликокаликса. Одна-
ко в некоторых видах паратенических хозяев
скребни, хотя и окружены лейкоцитарными кап-
сулами, но толстый слой гликокаликса на их по-
верхности не образуется. Эти сведения в совокуп-
ности с некоторыми другими фактами позволили
сформулировать гипотезу о двух стратегиях взаи-
моотношений акантоцефалов с паратеническими
хозяевами (Никишин, Скоробрехова, 2018).

Изучая морфологию акантоцефала C. strumo-
sum, инвазирующего паратенических хозяев раз-
ных видов в естественных и экспериментальных
условиях, мы обнаружили явление сбрасывания
гликокаликса у коринозом, инвазировавших как
тихоокеанского белокорого палтуса Hippoglossus
stenolepis Schmidt, 1904 (Pleuronectidae) естествен-
ным путем, так и толстощека Миддендорфа Ha-
dropareia middendorffii Schmidt, 1904 (Zoarcidae) в
условиях эксперимента. Ниже приведено описа-
ние данных случаев.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследованы две группы акантоцефалов.
Акантоцефалы первой группы были извлечены из
толстощеков, инвазированных естественным пу-
тем или экспериментально. Два эксперимента с
23 толстощеками были проведены в лаборатор-
ных условиях в сентябре–ноябре 2012 г. Под-
опытные рыбы были отловлены в окрестностях
г. Магадан на участке, контрольные обловы кото-
рого показали отсутствие естественной инвазии.
Для заражения использовали около 100 корино-
зом из бельдюг и толстощеков, инвазированных
естественным путем. Вскрытие производили че-
рез 3, 14, 30 и 50 сут со дня заражения. В результа-
те инвазированными оказались 16 толстощеков,
причем наибольшее количество скребней лока-
лизовалось на брыжейке кишечника, тогда как на
брюшной стенке, печени и гонадах были обнару-
жены единичные паразиты. Электронно-микро-
скопически были изучены два скребня через 3 сут
после инвазии, один скребень через 14 сут и по
два скребня через 30 и 50 сут после заражения
(подробное описание экспериментов опублико-
вано ранее (Скоробрехова, Никишин, 2021б).

Акантоцефалы второй группы были извлече-
ны из палтуса, инвазированного естественным
образом. Гельминтов фиксировали в 2% глутаро-
вом альдегиде на 0.1 М фосфатном буфере, пост-
фиксировали в 1% тетраоксиде осмия на 0.2 М
фосфатном буфере, обезвоживали в спиртах воз-
растающей концентрации и заключали в смесь
эпона и аралдита. Полутонкие срезы, получен-
ные на ультрамикротоме LKB IV, окрашивали
смесью кристаллического фиолетового и метиле-
нового синего и изучали в световом микроскопе
Olympus CX 41. Ультратонкие срезы получали на
ультрамикротоме PT-PC, контрастировали 1%
раствором уранилацетата в 70% спирте и изучали
в электронном микроскопе JEM 1400 PLUS. Все-
го было изучено 35 коринозом из толстощеков и
12 коринозом из палтуса, инвазированных есте-
ственным образом, а также 58 коринозом из тол-
стощеков, инвазированных в эксперименте.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В толстощеках, инвазированных естествен-
ным путем, коринозомы были окружены трех-
слойными лейкоцитарными капсулами из клеток
хозяина. Внутренний слой капсул состоял из де-
генерирующих клеток, в среднем и наружном
слоях преобладали макрофаги и лейкоциты при
небольшом количестве фибробластов (рис. 1а).
В среднем слое клеточные элементы располага-
лись плотно, а в наружном – рыхло. Более полное
описание капсулы, окружавшей коринозом в тол-
стощеке, инвазированном естественным обра-
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зом, опубликовано ранее (Скоробрехова, Ники-
шин, 2021а).

Поверхность всех исследованных акантоцефа-
лов, инвазировавших толстощеков, была покрыта
толстым (0.6–2.4 мкм) слоем гликокаликса, обра-
зованным плотно расположенными филамента-
ми и мелкими гранулами умеренной электронной
плотности (рис. 1а, 1б). Узкий внутренний слой
гликокаликса с волнистой поверхностью харак-
теризовался повышенной электронной плотно-
стью. С поверхностью гликокаликса контактиро-
вали дегенерирующие клетки внутреннего слоя
капсулы.

На 3-и сут после экспериментального зараже-
ния толстощеков все коринозомы были окруже-
ны прерывистым или почти сплошным слоем
макрофагов и лейкоцитов хозяина (рис. 2а). На
поверхности скребней располагался слой глико-
каликса толщиной 1.5–2.1 мкм. В некоторых
участках гликокаликс был отделен от поверхности
тегумента, но сохранял непрерывность (рис. 2б, 2в).
В этих случаях в пространстве между слоем гли-
кокаликса и поверхностью тегумента иногда на-
блюдались фрагменты дегенерирующих клеток
хозяина.

Наружная поверхность гликокаликса была не-
ровной (рис. 2в), в него часто внедрялись псевдо-
подии макрофагов хозяина, которые, однако, не
достигали тегумента паразита. В толще слоя глико-
каликса часто наблюдались скопления мелких вези-
кул и трубчатых образований диаметром 18–26 нм,
внешне и по размерам напоминающих микротру-
бочки (рис. 2г). На 14-е сут и позже, а также у ко-
ринозом, инвазировавших толстощеков есте-

ственным образом, отделение слоя гликокаликса
от тегумента не наблюдалось.

Детальное описание тегумента и окружающей
капсулы коринозом, извлеченных из палтуса,
опубликовано ранее (Скоробрехова, Никишин,
2017). Обнаружены две модификации коринозом,
по-разному воспринимавшие гистологические
красители. Менее интенсивно окрашивающиеся
скребни были окружены однослойными капсула-
ми, образованными преимущественно крупными
плотно расположенными макрофагами с включе-
нием небольшого числа нейтрофилов и плазмоци-
тов, а также фибробластов в наружной части кап-
сул. Толщина этих капсул составляла 80–265 мкм
(рис. 3а). Более интенсивно окрашивающиеся
коринозомы были заключены в относительно ме-
нее толстую (33–101 мкм) двухслойную капсулу,
внутренний слой которой был образован преиму-
щественно макрофагами, а наружный – преиму-
щественно фибробластами. Поверхность тегу-
мента этих скребней, в отличие от тегумента ко-
ринозом из толстощека, была покрыта тонким
(не более 0.1 мкм) слоем гликокаликса, поэтому
при наблюдении на небольшом увеличении со-
здавалось впечатление, что клетки капсулы
вплотную прилегают к наружной мембране тегу-
мента (рис. 3б).

Во внутренней части капсул, окружавших двух
коринозом в палтусе, обнаружен слой гомогенно-
го плотного материала толщиной 0.7–2.5 мкм
(рис. 4а, 4б, 4в) с включением светлых везикул
диаметром 0.04–0.2 мкм (рис. 4г). В основании
слоя отмечены мембранные профили разной
формы, напоминавшие фрагменты наружной

Рис. 1. Скребень Corynosoma strumosum из толстощека Миддендорфа Hadropareia middendorffii, зараженного естествен-
ным образом: а – капсула, окружающая скребня, и поверхность его тегумента при небольшом увеличении; б – слой
гликокаликса на поверхности тегумента скребня при большем увеличении. Обозначения: gl – гликокаликс, icl – внут-
ренний слой капсулы, mcl – средний слой капсулы, teg – тегумент скребня (а, б – электронная микроскопия). Мас-
штаб: 2 мкм.
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мембраны тегумента (рис. 4г). В некоторых участ-
ках этот слой соприкасался с поверхностью тегу-
мента (рис. 4б), в других участках он был преры-
вистым, не был связан с тегументом, а его отдель-
ные фрагменты были обнаружены в толще
капсулы (рис. 4а, 4б), однако на большем своем
протяжении он сохранял непрерывность и был
ориентирован параллельно поверхности тегумен-

та (рис. 4в). В участках, где слой находился вбли-
зи тегумента, между ними наблюдались мембран-
ные профили, сходные с отмеченными в основа-
нии слоя. Иногда мембранные профили
продолжались в наружную мембрану тегумента; в
этих случаях между этой мембраной и остальной
частью тегумента наблюдалось светлое про-
странство, а на поверхности тегумента выявля-

Рис. 2. Скребень Corynosoma strumosum из экспериментально зараженного толстощека Миддендорфа Hadropareia mid-
dendorffii на 3-и сут эксперимента: а – формирующаяся капсула, состоящая из лейкоцитов (стрелки); б – слой глико-
каликса, отделившийся от тегумента скребня; в – отделение слоя гликокаликса от тегумента скребня; г – трубчатые
образования (двойные стрелки) и везикулы (одинарные стрелки) в толще слоя гликокаликса. Обозначения: gl – гли-
кокаликс, teg – тегумент скребня (а, б – световая микроскопия, в, г – электронная микроскопия). Масштаб: а, б – 20,
в – 1, г – 0.5 мкм.
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лась ненарушенная мембрана, предположитель-
но сформированная заново (рис. 4г). Гомоген-
ный характер материала, образующего слой, его
тесная связь с тегументом во многих участках и
расположение вокруг паразита позволяют рас-
сматривать этот слой как модифицированный
гликокаликс, отделенный от тегумента вместе с
наружной мембраной.

ОБСУЖДЕНИЕ

Прежде, чем интерпретировать описанные фе-
номены, напомним, что в промежуточных хозяе-
вах эмбриональные личинки акантоцефалов
(аканторы) развиваются в цистакантов, которые у
многих видов окружаются неклеточной цистой и
покрываются толстым слоем гликокаликса (Ни-
кишин, 2018). При попадании в организм парате-
нического хозяина гликокаликс цистакантов, ве-
роятно, должен быть разрушен ферментами же-
лудочно-кишечного тракта. Это предположение
основано на результатах гистохимических иссле-
дований, свидетельствующих о том, что основу
гликокаликса составляют кислые и нейтральные
мукополисахариды (Lumsden, 1975). Таким обра-
зом, гликокаликс, покрывающий скребней в па-
ратеническом хозяине, по всей вероятности, яв-
ляется новообразованием (Никишин, 2018).

Необходимо отметить, что цистаканты Coryno-
soma strumosum, извлеченные из гаммаруса Spinu-
logammarus ochotensis (Brandt, 1851), хотя и были
заключены в неклеточную цисту, но не покрыва-
лись развитым слоем гликокаликса (Skorobrekhova,
Nikishin, 2019). Возможно, рачки этого вида не
являются специфичными промежуточными хозя-
евами C. strumosum, поэтому гликокаликс на по-
верхности цистакантов не формируется. В пользу
данной версии свидетельствует тот факт, что все
обнаруженные цистаканты были в разной степе-
ни инкапсулированы клетками хозяина и находи-
лись в угнетенном состоянии или были погибшими
(Skorobrekhova, Nikishin, 2019). Это, однако, не
противоречит выводу о новообразовании глико-
каликса на поверхности коринозом в паратениче-
ских хозяевах определенных видов, включая тол-
стощека, а, напротив, свидетельствует в его поль-
зу. Другие описания цистакантов данного вида в
литературе отсутствуют.

Отношения коринозомы и толстощека соот-
ветствуют первой стратегии взаимоотношений
скребней с паратеническими хозяевами, которая
подразумевает обязательное образование на по-
верхности паразита толстого слоя гликокаликса,
а также разрушение и меланизацию внутреннего
слоя капсулы (лейкоцитарной или фибробласти-
ческой) (Никишин, Скоробрехова, 2018).

Рис. 3. Скребень Corynosoma strumosum из тихоокеанского белокорого палтуса Hippoglossus stenolepis, зараженного есте-
ственным образом: а – скребень, окруженный однослойной капсулой, состоящей из многочисленных макрофагов и
небольшого количества фибробластов; б – макрофаг внутреннего слоя капсулы, вплотную прилежащий к тегументу
скребня (толстый слой гликокаликса на поверхности тегумента отсутствует). Обозначения: ac – скребень, cap – кап-
сула, n – ядро макрофага, teg – тегумент скребня (а – световая микроскопия, б – электронная микроскопия). Мас-
штаб: а – 100, б – 2 мкм.
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Отделение слоя гликокаликса от тегумента ко-
ринозом, инвазирующих толстощека, наблюдалось
только в экспериментальных условиях на 3 сут экс-
перимента, т.е. на начальном этапе инвазии. На
14 сут и последующие дни эксперимента, а также
при естественной инвазии толстощека коринозо-
мами, слой гликокаликса имел обычный вид и на
всем протяжении был связан с тегументом чер-
вей. Подчеркнем, что во всех случаях, включая

ранние сроки эксперимента, коринозомы были
инкапсулированы лейкоцитарными капсулами,
внутренний слой которых, прилегающий к по-
верхности гликокаликса, состоял из дегенериру-
ющих клеток, подвергающихся меланизации.
Эти данные в совокупности с вероятной защит-
ной ролью гликокаликса позволяют предполо-
жить, что смена гликокаликса у коринозом в тол-
стощеке обусловлена накоплением в нем факто-

Рис. 4. Скребень Corynosoma strumosum из тихоокеанского белокорого палтуса Hippoglossus stenolepis, зараженного есте-
ственным образом: а, б – фрагменты слоя плотного материала, напоминающего гликокаликс в толще капсулы; в – от-
деление слоя плотного материала, напоминающего гликокаликс, от тегумента скребня; г – мембранные профили (*)
между тегументом скребня и слоем плотного материала, напоминающего гликокаликс; стрелками показаны светлые
везикулы в толще плотного материала. Обозначения: gl – гликокаликс, teg – тегумент скребня (а – световая микро-
скопия, б, в, г – электронная микроскопия). Масштаб: а, б – 10, в – 5, г – 1 мкм.
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ров, возникших при взаимодействии клеток
хозяина с только что внедрившимся паразитом.

Отношения коринозомы с палтусом, как и с
другими камбаловыми рыбами, относятся ко вто-
рой стратегии взаимоотношений скребней с па-
ратеническими хозяевами, при которой толстый
слой гликокаликса на поверхности тегумента па-
разита не формируется и не происходят дегенера-
ция и меланизация клеток внутренней части кап-
сулы (Никишин, Скоробрехова, 2018). В наших
исследованиях этой схеме соответствовали взаи-
моотношения большинства коринозом с палту-
сом. Описанный феномен был обнаружен только
у двух паразитов. Можно предположить, что у
скребней, попавших в палтуса, на первом этапе
инвазии гликокаликс все-таки формируется, од-
нако по мере инкапсуляции паразита и накопле-
ния в нем антигенов он сбрасывается вместе с на-
ружной мембраной тегумента, разрушается и в
дальнейшем замещается “обычным” тонким сло-
ем. Различия между двумя модификациями кори-
нозом из палтуса по толщине окружающей их
капсулы и способности к окрашиванию, возмож-
но, также связаны с разным по длительности пе-
риодом паразитирования, но для более точной
интерпретации этого факта необходимы дальней-
шие исследования.

Обнаруженный феномен утраты гликокаликса
одновременно с наружной мембраной тегумента
паразитического червя не уникален. Подобное
явление отмечено у церкарий шистосоматид в
процессе инвазии ими теплокровного позвоноч-
ного (окончательного хозяина) и трансформации
их в шистосомулы (Horak et al., 1998; Řimnáčová
et al., 2017). У церкарии Trichobilharzia szidati сбра-
сываемые элементы (наружная мембрана тегу-
мента и толстый слой гликокаликса) заменяются
мембраной с тонким слоем гликокаликса, фор-
мируемыми de novo; эти факты расцениваются
как стратегия уклонения от иммунного ответа хо-
зяина (Horak et al., 1998). Отметим, что сбрасыва-
ние гликокаликса может быть инициировано и в
экспериментальных условиях в культуре (Samuel-
son, Caulfild, 1982; Lammas, Duffus, 1983). Прини-
мая во внимание, что и церкарии шистосом, про-
никающие в хозяина, и шистосомулы, паразити-
рующие в нем, и коринозомы, паразитирующие в
паратенических хозяевах, являются тканевыми
паразитами, мы рассматриваем феномен обнов-
ления поверхностной части тегумента коринозом
как одну из защитных стратегий. По аналогии с
трематодами эта стратегия реализуется на началь-
ном этапе тканевого паразитизма и включает об-
новление слоя иммуноаттрактивного гликока-
ликса, а в некоторых случаях (не исключено, что
во всех) и наружной мембраны тегумента. Дан-
ный феномен имеет место только на начальном
этапе инвазии паратенического хозяина, что под-
тверждено упомянутыми результатами экспери-

ментального заражения толстощеков. В случае с
палтусом мы, вероятно, также наблюдали началь-
ный этап инвазии, поскольку тегумент большин-
ства других коринозом в этом хозяине был по-
крыт обычным тонким слоем гликокаликса и не
имел признаков смены или изменения наружной
мембраны.

Стратегия уклонения от иммунного ответа хо-
зяина путем сбрасывания поверхностных эле-
ментов оболочек или покровов характерна не
только для многоклеточных паразитов. Внекле-
точные формы малярийных плазмодиев преодо-
левают негативную реакцию антител хозяина на
спорозоитов, сбрасывая молекулы поверхност-
ных белков, что нивелирует эффективность этих
антител (Zambrano-Vila et al., 2002). Иной про-
цесс, приводящий к сходному результату, описан
у лейшманий, метациклические промастиготы
которых могут нейтрализовать действие компле-
мента, сбрасывая мембраноатакующий комплекс
(Puentes et al., 1990). Не вдаваясь в обсуждение
молекулярных механизмов уклонения от реакции
хозяина, отметим, что эти примеры иллюстриру-
ют, в сущности, общее явление, характеризующее
отношения паразита и хозяина на организмен-
ном уровне. Можно предположить, что стратегия
уклонения тканевых паразитов от иммунного от-
вета хозяина путем смены/обновления поверх-
ностной части их организма носит общий характер
и используется паразитическими организмами,
принадлежащими к разным таксономическим
группам. Для проверки этого предположения не-
обходимы дальнейшие исследования.
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The Phenomenon of the Glycocalyx Layer Loss in the Acanthocephalan Corynosoma 
strumosum (Rudolphi, 1802) Lühe, 1904 (Acanthocephala: Polymorphidae)

in Paratenic Hosts in Nature and in Experiment
E. M. Skorobrekhovaa and V. P. Nikishina

aInstitute for Biological Problems of the North, Far East Branch, Russian Academy of Sciences, Magadan 685000, Russia

The phenomenon of renewal of the surface of the tegument in the acanthocephalan Corynosoma strumosum,
which parasitizes paratenic hosts of different species, has been discovered and confirmed for the first time by
electron microscopy. Under conditions of experimental invasion of Middendorffʼs eelpout Hadropareia mid-
dendorffii (Schmidt, 1904) (Zoarcidae), the separation of the glycocalyx from the tegument was observed on
the 3rd day of the experiment. In acanthocephalans found in fish, dissected on the 14th and subsequent days
of the experiment, and in fish infected in nature, the tegument was covered with the same thick layer of gly-
cocalyx, formed apparently anew. A similar phenomenon was observed in two individuals of Corynosoma
strumosum that invaded the halibut Hippoglossus stenolepis (Schmidt, 1904) (Pleuronectidae) in nature, how-
ever, their tegument lost the outer membrane along with a thick layer of glycocalyx. In other acanthoce-
phalans that invaded this species of halibut, the tegument was covered with a thin layer of glycocalyx. It is as-
sumed that the described phenomena are a morphological manifestation of the parasite’s defense against the
host’s immune response.

Keywords: the acanthocephalan Corynosoma strumosum, paratenic hosts, glycocalyx, the outer tegument
membrane, renewal of the glycocalyx
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Исследовано влияние 30-суточного голодания на состояние антиоксидантного комплекса и пере-
кисного окисления липидов в тканях черноморского двустворчатого моллюска Anadara kagoshimensis
(Tokunaga, 1906). Животных содержали в аквариумах с системой закрытого водообмена и биофиль-
трацией воды. Определяли активность глутатионпероксидазы, глутатионредуктазы, супероксид-
дисмутазы и каталазы, а также содержание восстановленного глутатиона и ТБК-активных продук-
тов. Выявленные у анадары реакции антиоксидантного комплекса и перекисного окисления липи-
дов имели тканевую специфику: в условиях голодания содержание ТБК-активных продуктов в
гепатопанкреасе и ноге моллюска уменьшалось, а в жабрах не изменялось. Наиболее выраженные
изменения антиоксидантного комплекса выявлены в гепатопанкреасе, где показано увеличение
всех исследованных параметров. В ноге отмечен рост только показателей антиоксидантной глута-
тионовой системы, а в жабрах – только активности глутатионпероксидазы и содержания восстанов-
ленного глутатиона. Полученные результаты свидетельствуют об устойчивом антиоксидантно-про-
оксидантном равновесии двустворчатого моллюска A. kagoshimensis в условиях голодания.

Ключевые слова: голодание, глутатионпероксидаза, глутатионредуктаза, восстановленный глутати-
он, супероксиддисмутаза, каталаза, перекисное окисление липидов, Anadara kagoshimensis
DOI: 10.31857/S0134347523010047, EDN: LRSBCY

Моллюски рода Anadara относятся к числу эв-
рибионтных морских организмов, одним из наи-
более устойчивых к действию таких экологически
значимых факторов среды, как дефицит кислоро-
да, эвтрофикация и заиление, что нередко наблю-
дают в Черном море (Анистратенко, Халиман,
2006; Ревков, 2016). У двустворчатого моллюска-
вселенеца Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906)
(Bivalvia: Arcidae) отмечены особенности, отлича-
ющие его от других моллюсков, обитающих в
Черном море. В эритроцитах A. kagoshimensis, как
и других видов рода Anadara, содержится гемогло-
бин (Novitskaya, Soldatov, 2013) – белок, связыва-
ющий и запасающий кислород. Анадара устойчива
и даже тяготеет к условиям заиления и гипоксии,
эвтрофированным акваториям (Ревков, 2016).
Она способна выживать при аноксии, гипоксии и
даже заморах при очень низком содержании кис-
лорода в среде (до 0.5 мл/л) в течение 5–7 сут (Mi-
yamoto, Iwanaga, 2017). Отчасти это связывают с
интенсивностью потребления кислорода, кото-
рая у анадары даже при нормоксии в 5–6 раз ниже,

чем у массового черноморского моллюска Mytilus
galloprovincialis Lamarck, 1819, а в метаболизме не-
которых тканей вселенца преобладают анаэроб-
ные процессы (Солдатов и др., 2010).

Активность ферментов энергетического обме-
на лактат- (ЛДГ) и малатдегидрогеназы (МДГ) в
тканях A. kagoshimensis в 2–6 раз выше, чем в тка-
нях M. galloprovincialis (см.: Golovina et al., 2016).
У A. kagoshimensis более низкий уровень перекис-
ного окисления липидов (ПОЛ), но более высо-
кие показатели антиоксидантного (АО) комплекса
и других систем (уровень глутатиона, мочевины,
аминокислот, каротиноидов и активность глута-
тионредуктазы и аланинаминотрансферазы), чем
у таких двустворчатых моллюсков Черного моря,
как аборигенный вид M. galloprovincialis и интро-
дуцент Crassostrea gigas (Thunberg, 1793) (см.: Го-
стюхина, Андреенко, 2019; Gostiukhina, Golovina,
2013; Golovina et al., 2016). Вероятно, эти особен-
ности наряду с другими чертами метаболизма
определяют адаптации A. kagoshimensis к условиям

УДК 594.1:577.15(262.5)
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обитания и место моллюска в структуре бентос-
ных сообществ Черного моря (Ревков, 2016).

Среди экологически значимых факторов, дей-
ствующих в водной среде, можно выделить голо-
дание (дефицит пищи), которое является одним
из видов гипометаболизма (Almeida, Di Mascio,
2011). Для большинства гидробионтов голодание
является естественным и периодически может че-
редоваться с состоянием насыщения, например,
при сезонной флуктуации биомассы первичных
продуцентов (Истомина, Челомин, 2018), когда
многие бентосные виды не питаются в течение
недель и даже месяцев (Almeida, Di Mascio, 2011).

Голодание способствует развитию состояния
стресса, когда организм либо лишен пищевых
субстратов, либо получает их в недостаточном ко-
личестве, что характеризуется глубокими измене-
ниями в метаболизме и может приводить к общему
ослаблению организма (Горомосова, Шапиро,
1984). При голодании развивается ряд приспосо-
бительных реакций, ферментные системы орга-
низма адаптируются к отсутствию пищи, что со-
провождается переходом к эндогенному питанию
и затрагивает белково-углеводный, липидный и
энергетический обмен (Зайчик, Чурилов, 2001;
Андреенко и др., 2009; Almeida, Di Mascio, 2011),
при этом у моллюсков меняется антиоксидантно-
прооксидантный баланс (Ansaldo et al., 2007).

Предполагают, что основное негативное дей-
ствие голодания связано с усилением генерации
активных форм кислорода (АФК) в этот период.
Отмечают, что организмы, устойчивые к гипоме-
таболическим состояниям, обладают высокоэф-
фективными защитными системами (Almeida, Di
Mascio, 2011). Одной из важнейших защитных си-
стем организма в условиях любого стрессорного
воздействия является АО комплекс. Реакции по-
казателей АО комплекса и ПОЛ в тканях гидро-
бионтов при голодании разнообразны, имеют ви-
довую и тканевую специфику, а также зависят от
продолжительности периода пищевой деприва-
ции.

Исследовано влияние дефицита пищи на АО
комплекс мидии Crenomytilus grayanus (Dunker,
1853) в течение двух недель (Истомина, Челомин,
2018), двустворчатого моллюска Sinonovacula con-
stricta (Lamarck, 1818) в течение 6 сут (Zhang et al.,
2010) и камбалы калкан Scophthalmus maeoticus
(Pallas, 1814) – 8 сут (Гостюхина, Головина, 2011).
Адаптивные реакции АО системы при голодании
выявлены и у других моллюсков, например, у на-
земного вида Otala lactea (Müller, 1774) (см.: Ram-
nanan, Storey, 2006), у брюхоногого моллюска Na-
cella concinna (Strebel, 1908) (см.: Ansaldo et al.,
2007), у пресноводного моллюска Pila globosa
(Swainson, 1822) (см.: Bhunia et al., 2016) и др.

Опубликованы результаты изучения АО систе-
мы и ПОЛ у гидробионтов при голодании

(Гостюхина, Головина, 2011; Истомина, Челомин,
2018; Ramnanan, Storey, 2006; Ansaldo et al., 2007;
Zhang et al., 2010). Однако механизмы и особенно-
сти метаболизма, обеспечивающие адаптации
животных к пищевой депривации, еще не ясны.
Особенно актуальны такие исследования у видов
с высокой устойчивостью к различным стресс-
факторам среды, к числу которых относят A. ka-
goshimensis. В связи с этим цель настоящего исследо-
вания – выявить реакции защитного АО комплекса
моллюска-вселенца в Черное море A. kagoshimensis на
действие голодания как экологически значимого
фактора. Полученные сведения позволят расши-
рить представление об адаптивных возможностях
и о функциональном разнообразии адаптационных
реакций у этого вида в условиях его обитания.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Половозрелых особей анадары Anadara ka-

goshimensis собирали в апреле 2020 г. на мидие-
во-устричной ферме в районе пос. Кацивели
(Южный берег Крыма, Черное море) на глубине
1.5–2.0 м при температуре воды 14–15°С и соле-
ности 17–18‰. Длина раковины моллюсков со-
ставляла 32–36 мм. После транспортировки жи-
вотных 2–3 сут выдерживали в проточных аква-
риумах для акклимации, затем их разделили на
две группы (контрольную и опытную) и на 30 сут
поместили в непроточные аквариумы (объем 150 л)
с аэрацией. Во время эксперимента параметры мор-
ской воды в аквариумах были такими же, как в мо-
ре: температура – 14–15°С, соленость – 17–18‰,
концентрация кислорода – 7.3–7.6 мг/л.

В аквариумах была установлена система за-
крытого водообмена с биофильтрацией воды: на
фильтрах формируется бактериальная флора, ко-
торая поглощает нитраты и нитриты, происходит
денитрификация воды, что препятствует разви-
тию бактерий и микроводорослей. В аквариумах
ежедневно заменяли 10% объема воды для удале-
ния продуктов обмена.

Моллюсков контрольной группы ежедневно
кормили микроводорослями (Tetraselmis viridis,
штамм IBSS-25, 5–10 мл/50 л морской воды), а
особи опытной группы пищу не получали. Визу-
ально наблюдали снижение интенсивности от-
крытия и закрытия створок у моллюсков опытной
группы, что указывало на уменьшение их филь-
трационной активности. Поступление питатель-
ных веществ к моллюскам было ограничено, так
как в аквариумы подавалась фильтрованная мор-
ская вода лишь с остаточным количеством пище-
вых частиц, не удаленных фильтрами. В течение
эксперимента гибели моллюсков не наблюдали.
Через 30 сут у моллюсков выделяли гепатопан-
креас, жабры и ногу; ткани сразу замораживали и
хранили при температуре –80°С. В дальнейшем
ткани гомогенизировали при температуре 0–4°С.
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Гомогенаты центрифугировали (3200 g, 15 мин)
(Centrifuge 5424 R, Eppendorf).

Активность ГП определяли по накоплению
окисленного глутатиона (Paglia, Valentine, 1967),
активность ГР – по уменьшению уровня НАДФН
(Marques et al., 2016). Активность СОД оценивали
по степени ингибирования восстановления нит-
росинего тетразолия (НСТ) (Nishikimi et al.,
1972), а каталазы – по реакции остаточных коли-
честв пероксида водорода с молибдатом аммония
(Goth, 1991). Активность ферментов определяли
при температуре 25.0 ± 0.5°С. Содержание вос-
становленного глутатиона (GSH) оценивали по
реакции с аллоксановым реактивом (Путилина,
1982). Интенсивность ПОЛ измеряли по уровню
продуктов, реагирующих с 2-тиобарбитуровой
кислотой (ТБК-активных продуктов) (Ohkawa
et al., 1979).

Для статистической обработки цифрового ма-
териала использовали стандартные программы
Past 3 и Grapher 7. В каждой группе было по 21
моллюску. Рассчитывали среднее арифметиче-
ское и ошибку среднего. Для оценки достоверно-
сти различий применяли U-критерий Манна–
Уитни. Различия считали статистически досто-
верными при значении р ≤ 0.05. На рисунках ре-
зультаты представлены как среднее ± ошибка
среднего.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В гепатопанкреасе и ноге голодавших моллюс-

ков содержание ТБК-активных продуктов по
сравнению с таковым у питавшихся особей было
ниже соответственно – в 1.6 (р ≤ 0.05) и 2.2 раза
(р ≤ 0.01). В жабрах анадары изменений не выяв-
лено (рис. 1а).

Показатели АО комплекса, напротив, преиму-
щественно увеличились. Так, содержание GSH в
тканях возросло в 1.9–2.3 раза (р ≤ 0.05–0.01)

(рис. 1б). На этом фоне активность ГП и ГР при
голодании во всех исследованных тканях анадары
увеличилась в 1.7–3.3 раза, за исключением ак-
тивности ГР в жабрах (рис. 2а, 2б). Наибольшее
увеличение активности ГП отмечено в гепато-
панкреасе – в 3.3 раза (р ≤ 0.01), а ГР в ноге – в 1.8
раза (р ≤ 0.01). В жабрах выявлена тенденция к
увеличению активности ГР в 1.4 раза, однако от-
личия не были достоверными.

Повышение активности СОД и каталазы в
условиях голодания зарегистрировано только в
гепатопанкреасе анадары – в 1.9 и 2.6 раза (р ≤ 0.05–
0.01) соответственно. В жабрах и ноге моллюска
эти показатели оставались на прежнем уровне
(рис. 3а, 3б).

Для повышения информативности получен-
ных результатов были рассчитаны коэффициен-
ты корреляции для двух групп моллюсков в трех
исследованных тканях в норме и при голодании
(см. табл. 1). Наиболее высокие значения коэф-
фициента получены в жабрах голодавших особей
для следующих пар показателей: активность ГП и
уровень GSH, активность ГП и ГР, СОД и катала-
зы (прямая связь), а также для активности СОД и
уровня GSH (обратная связь). В гепатопанкреасе
наиболее высокий коэффициент корреляции
рассчитан для активности СОД и каталазы, а так-
же для активности ГП и уровня GSH (прямая
связь). Более низкими были коэффициенты кор-
реляции для следующих пар показателей: актив-
ность ГП и ГР (прямая связь), а также активность
СОД–уровень GSH (обратная связь), что отража-
ет взаимосвязь средней силы. О взаимосвязи
средней силы у моллюсков обеих групп в ноге
свидетельствуют коэффициенты корреляции для
показателей: активность ГП–уровень GSH (пря-
мая связь у моллюсков обеих групп), активность
СОД–уровень GSH (обратная – у голодавших
особей).

Рис. 1. Содержание ТБК-активных продуктов (а) и восстановленного глутатиона (GSH) (б) в тканях анадары Anadara
kagoshimensis при 30-суточном голодании. А – контрольная группа, Б – голодание; 1 – гепатопанкреас, 2 – жабры, 3 –
нога. *Отличия достоверны при р ≤ 0.05–0.01 (критерий Манна–Уитни).
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ОБСУЖДЕНИЕ

Известно, что адаптация к состоянию голода-
ния протекает как ряд процессов, связанных с об-
щим снижением скорости метаболизма и направ-
ленных на поддержание энергии в клетке и на вы-
живание организма. Происходит снижение
основного обмена, ферментативной активности

и ограничение аэробных процессов (Зайчик, Чу-
рилов, 2010). Основное негативное действие го-
лодания связывают с ростом генерации активных
форм кислорода (АФК) в данный период, что
можно объяснить участием АФК в стрессовых ре-
акциях, клеточном цикле, энергетическом обме-
не, работе фагоцитирующих клеток (Almeida,

Рис. 2. Активность ГП (а) и ГР (б) в тканях анадары Anadara kagoshimensis при 30-суточном голодании. A – контрольная
группа, Б – голодание; 1 – гепатопанкреас, 2 – жабры, 3 – нога. *Отличия достоверны при р ≤ 0.05–0.01 (критерий
Манна–Уитни).
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Таблица 1. Коэффициенты корреляции для показателей антиоксидантного комплекса в тканях анадары в норме
и при голодании

Пара показателей

Вид ткани

гепатопанкреас жабры нога

контроль голодание контроль голодание контроль голодание

Активность ГП–уровень GSH 0.683 0.756 0.814 0.870 0.590 0.658
Активность ГП и ГР 0.526 0.586 0.842 0.985 0.275 0.304
Активность СОД–уровень GSH –0.528 –0.581 –0.653 –0.793 –0.542 –0.885
Активность СОД и каталазы 0.896 0.923 0.881 0.900 0.374 0.411

Рис. 3. Активность СОД (а) и каталазы (б) в тканях анадары Anadara kagoshimensis при 30-суточном голодании. А – кон-
трольная группа, Б – голодание; 1 – гепатопанкреас, 2 – жабры, 3 – нога. *Отличия достоверны при р ≤ 0.05–0.01 (кри-
терий Манна–Уитни).
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Di Mascio, 2011). Эти процессы, очевидно, влия-
ют на состояние АО комплекса и ПОЛ моллюска.

Интенсивность ПОЛ

Снижение уровня ПОЛ, очевидно, связано со
снижением скорости обмена в целом и, в частно-
сти, с уменьшением уровня биосинтеза жирных
кислот и липидов в условиях снижения/прекра-
щения поступления необходимых питательных
веществ. Как известно, жиры – это основной за-
пасной энергетический субстрат организма, и для
получения энергии при голодании они использу-
ются в первую очередь. Снижение жировых запа-
сов при голодании выявлено у многих видов рыб.
На начальных этапах дефицита пищи использу-
ются триацилглицериды, идет катаболизм жир-
ных кислот, снижается ресурс холестерина. В це-
лом процессы синтеза жирных кислот и липоге-
неза у голодающих животных замедляются или
прекращаются (Shikata, Shimeno, 1997; Gao et al.,
2004).

Установленные нами изменения, вероятно,
связаны с длительностью пищевой депривации.
В первые сутки голодания уровень ПОЛ может
повышаться в связи с увеличением синтеза АФК
(Almeida, Di Mascio, 2011) и наличием определен-
ных запасов липидных субстратов. При 30-суточ-
ном дефиците пищи нами отмечено снижение
ПОЛ, что, очевидно, связано со снижением коли-
чества липидов и других окисляемых субстратов в
тканях. Уменьшение скорости процессов ПОЛ у
моллюсков при голодании вследствие замедле-
ния метаболизма и снижения уровня свободно-
радикального окисления (СРО) отмечали и дру-
гие исследователи: в гепатопанкреасе двустворча-
тых моллюсков Nacella concinna (см.: Ansaldo et al.,
2007) и Crenomytilus grayanus (см.: Истомина, Че-
ломин, 2018), а также в нервной ткани брюхоно-
гого моллюска Lymnaea stagnalis (Linnaeus, 1758)
(см.: Sidorov, Maslova, 2009).

Одной из причин снижения содержания про-
дуктов ПОЛ у моллюсков при дефиците пищи
считают также активацию в этих условиях лизо-
сомальной аутофагии, что исследовано в гепато-
панкреасе мидии M. galloprovincialis (см.: Moore
et al., 2007). В данном процессе утилизируются
части поврежденных клеток и молекул, а также
продукты распада, образующиеся при голодании.
Следовательно, это может способствовать сниже-
нию количества окисляемых субстратов, общего
содержания АФК в клетке и уменьшению интен-
сивности ПОЛ в целом. С данными причинами
связывают снижение уровня ПОЛ в гепатопан-
креасе дальневосточной мидии M. galloprovincialis
при голодании (Истомина, Челомин, 2018).

Антиоксидантный комплекс

Полученные результаты можно связать как со
специфическими для каждой ткани анадары осо-
бенностями, так и с общими для всего организма
процессами при голодании у моллюсков.

Тканевые особенности. При голодании и дру-
гих состояниях гипометаболизма у моллюсков
отмечают тканеспецифические изменения в АО
активности и уровне ПОЛ (Hermes-Lima, Storey,
1995; Nowakowska et al., 2009). В настоящем ис-
следовании у A. kagoshimensis также выявлены
тканевые особенности реакций АО комплекса и
ПОЛ на дефицит пищи.

Гепатопанкреас. При голодании рост парамет-
ров антиоксидантной глутатионовой системы
(АГС) наблюдали во всех исследованных тканях
анадары. В гепатопанкреасе моллюска отмечено
также увеличение активности каталазы и СОД на
фоне снижения уровня ПОЛ. Причем в гепато-
панкреасе голодавших особей выявлены наи-
большая активность каталазы, а также ее наи-
больший рост среди исследованных показателей
моллюсков. Увеличение активности СОД отме-
чено только в этом органе моллюска. Данные ре-
акции указывают на высокий уровень АО защиты
в гепатопанкреасе анадары, где протекают основ-
ные метаболические реакции и высокий уровень
обмена веществ в целом, в том числе интенсив-
ность СРО. Такой тип отклика АО комплекса на
стресс в гепатопанкреасе анадары вполне согла-
суется с ее конститутивными особенностями (Го-
стюхина, Андреенко, 2019), а именно с активным
участием в АО защите как ферментного, так и
низкомолекулярного звена. Эти выводы подтвер-
ждены и значениями коэффициента корреляции
r в гепатопанкреасе при голодании. Наиболее вы-
сокие величины найдены между активностью ГП
и уровнем GSH (0.75), а также активностью СОД
и каталазы (0.92), что отражает тесную положи-
тельную взаимосвязь между этими показателями
и синергизм в процессах АО защиты гепатопан-
креаса.

Наиболее высокие значения показателей АО
комплекса у моллюсков при гипометаболизме ис-
следователи также определяют в гепатопанкреасе.
Так, в пищеварительной железе спящего летом
моллюска O. lactea выявлена наибольшая актив-
ность глутатионзависимых ферментов (Hermes-
Lima, Storey, 1995). Напротив, у моллюска Helix
pomatia Linnaeus, 1758 в состоянии летней спячки
наибольшими значениями в гепатопанкреасе от-
личались не ферменты, а низкомолекулярный
глутатион, что, по мнению авторов, обеспечило
наименьший уровень ПОЛ в этом органе. Отно-
сительно постоянный высокий уровень глутатио-
на предполагает наличие эффективной АО защи-
ты при возврате моллюска H. pomatia к активному
состоянию (Nowakowska et al., 2009). Это отмеча-
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ют и другие авторы. У покоящихся особей Helix
aspersa уровень глутатиона в гепатопанкреасе был
значительно выше, чем у пробудившихся мол-
люсков (Ramos-Vasconcelos, Hermes-Lima, 2003).

Нога. В ноге анадары в состоянии голодания
нами выявлено увеличение всех показателей
АГС, а также отмечена тенденция к росту актив-
ности каталазы. При этом снижение уровня ПОЛ
в ноге голодавшей анадары было больше, чем па-
дение данного показателя в гепатопанкреасе.
В ноге у голодавших моллюсков по сравнению с
питавшимися особями на фоне активации ГП от-
мечен одновременный рост активности ГР и
уровня GSH, что, очевидно, связано с наращива-
нием ресурса этого антиоксиданта. GSH – важ-
нейшее низкомолекулярное соединение, обеспе-
чивающее защиту от АФК и продуктов ПОЛ.
Причем содержание GSH в ноге анадары было
наибольшим по сравнению с его содержанием в
других тканях как у питавшихся, так и у голодав-
ших моллюсков. На этом фоне активность СОД в
условиях отсутствия пищи не менялась, а актив-
ность каталазы показала лишь тенденцию к ро-
сту. Данные результаты свидетельствуют о доми-
нировании АГС в АО защите ноги анадары при
голодании. GSH способен инактивировать су-
пероксидный радикал ( ), дополняя или заме-
щая работу СОД, т.е. ферментного звена АО ком-
плекса (Окислительный…, 2006). Этим свой-
ством можно объяснить отсутствие изменений в
активности СОД у голодавшей анадары: рост ре-
сурса GSH, возможно, связан с участием данного
метаболита в обезвреживании , что не потре-
бовало дополнительной активации СОД в ноге
моллюска. Подобную взаимосвязь активности
СОД и уровня GSH может подтвердить и то, что в
естественных условиях обитания в тканях анада-
ры высокий ресурс GSH сочетается с низкой ак-
тивностью СОД, и наоборот (Гостюхина, Андре-
енко, 2019). С этим согласуются величины коэф-
фициента корреляции r в ноге анадары: при
голодании наиболее высокие значения получены
для пары уровень глутатиона–активность СОД (–
0.885), что указывает на высокую степень обрат-
ной взаимосвязи между данными показателями, а
также для пары уровень глутатиона–активность
ГП (0.659), что отражает синергическое взаимо-
действие глутатиона и фермента при инактива-
ции перекисей.

Нога моллюска A. kagoshimensis обладает бога-
тым количественным и качественным составом
каротиноидов, имеющих АО свойства. В этом
массивном органе происходит запасание данных
веществ. Ранее показано (Gostyukhina et al., 2013),
что в тканях анадары каротиноиды могут прояв-
лять АО действие совместно с компонентами АО
комплекса, в том числе с глутатионом. Кроме того,
известна способность каротиноидов к потенци-
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рованию функции низкомолекулярных антиок-
сидантов, таких как GSH, и активности глутатио-
новых ферментов (Шашкина и др., 2010). Воз-
можно, исходно высокий уровень каротиноидов
в ноге моллюска способствовал длительному под-
держанию высокого ресурса GSH даже в условиях
окислительного стресса при депривации пищи.
Как и в нашей работе, у моллюска Olivella lactea
при гипометаболизме (во время летней спячки)
увеличивалась активность глутатионовых фер-
ментов (Hermes-Lima, Storey, 1995).

Жабры. В отличие от гепатопанкреаса и ноги, в
жабрах наблюдали лишь рост активности ГП и
уровня GSH на фоне постоянного уровня ПОЛ.
Известно, что жабры характеризуются не столь
высокими пластическими ресурсами и уровнем
метаболизма, как гепатопанкреас. Тем не менее,
жабры и в норме испытывают высокую окисли-
тельную нагрузку в силу функций фильтрации и
газообмена. Однако при голодании интенсив-
ность данных процессов, очевидно, существенно
снижается на фоне общего падения скорости ме-
таболизма. Это могло послужить причиной сни-
жения уровня ПОЛ и активации в жабрах анада-
ры показателей АГС – основной защитной систе-
мы жабр моллюсков, которая создает в них
глутатион-зависимый защитный барьер и обес-
печивает антиоксидантно-прооксидантное рав-
новесие (Trevisan et al., 2016). Наши результаты
также показали, что основную АО защиту жабр
анадары при голодании, вероятно, обеспечивают
ферменты ГП, ГР и ресурс GSH, в то время как
активность ключевых ферментов СОД и каталазы
не изменяется.

Тем не менее в жабрах отмечены наиболее вы-
сокие значения коэффициента корреляции r при
голодании (для активности ГП и ГР – 0.985; для
активности СОД и уровня глутатиона –0.793), а
также в обеих группах (контрольная и голодание)
для активности ГП и уровня глутатиона (0.814 и
0.870), активности СОД и каталазы (0.880 и
0.900). Это подчеркивает особую роль разных
компонентов АО системы в защите жабр от окис-
лительного повреждения ввиду уязвимости дан-
ного органа при различных неблагоприятных
воздействиях.

Отсутствие изменений активности СОД и ка-
талазы в жабрах и ноге анадары, выявленное на-
ми при дефиците пищи, косвенно подтверждают
и результаты исследования активности генов, ко-
дирующих эти ферменты. У моллюска Laternula
elliptica (King and Broderip, 1832) при голодании
были выявлены лишь незначительные изменения
в экспрессии данных генов в ответ на отсутствие
пищи (Husmann et al., 2014), что указывает на вы-
сокую устойчивость АО системы этого моллюска.
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Общие процессы. Полученные результаты мо-
гут быть связаны с рядом общих для организма
процессов при голодании.

Известно, что на начальных этапах действия
стресс-факторов, в том числе голодания, как пра-
вило, происходят активизация метаболизма, под-
держание уровня энергетических субстратов, а
затем, напротив, снижение интенсивности мета-
болизма, сокращение количества основных пита-
тельных веществ (углеводов, липидов, белков),
падение уровня биосинтеза и общее истощение
организма (Горомосова, Шапиро, 1984; Зайчик,
Чурилов, 2001). В работе Головиной (2019) пока-
зано, что голодание анадары в течение 16 сут
привело к снижению активности ЛДГ и увеличе-
нию активности МДГ, и, как следствие, – к ро-
сту индекса МДГ/ЛДГ в 2 раза в мышечной тка-
ни анадары, а затем – к снижению этого индекса
к 65-м сут голодания. Это указывает на постепен-
ное истощение энергетических резервов моллюс-
ка при длительном голодании и подтверждает об-
щую тенденцию к адаптации к стрессорному воз-
действию, в том числе к пищевой депривации.

У брюхоногого моллюска Nacella concinna по-
сле 1 мес. голодания также отмечали рост АО по-
казателей – активности СОД, каталазы и ресурса
GSH. Примечательно, что существенный рост
уровня ПОЛ и содержания белка у моллюска наблю-
дали только в течение первой недели голодания, а
затем данные показатели вернулись к исходным
значениям (Ansaldo et al., 2007). Это позволяет
предположить, что активация АО комплекса в та-
ких условиях, вероятно, сдерживала рост ПОЛ и
способствовала поддержанию АО-прооксидант-
ного баланса. Сходные результаты в изменении
общего содержания белка и интенсивности его
синтеза в тканях в условиях пищевой депривации
получены и для анадары (Андреенко и др., 2009;
Shcherban, 2012).

Подобные процессы при голодании у моллюс-
ков подтверждены и в ряде других исследований.
У пресноводного моллюска Pila globosa (Swainson,
1822) в периоды гипометаболизма (летняя спячка,
пробуждение, голодание) общее число гемоцитов
было выше, чем во время обычной активности,
при этом в тканях моллюска отмечали высокий
уровень генерации  и оксида азота. В гемоци-
тах голодавших моллюсков была выявлена наи-
большая активность СОД и каталазы, несмотря
на снижение уровня белка (Bhunia et al., 2016).
Это может быть связано с тем, что гемоциты мол-
люсков генерируют ряд цитотоксических моле-
кул, таких как  и оксид азота, необходимых
для осуществления фагоцитоза – важнейшего
процесса иммунной защиты (Manduzio et al.,
2005; Bhunia et al., 2016). Данные защитные реак-
ции особенно важны при стрессе, в том числе в
условиях голодания. Очевидно, что интенсивнее
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они могут протекать в гепатопанкреасе исследо-
ванной нами анадары, где высока общая метабо-
лическая активность. При голодании в гепато-
панкреасе усиливаются процессы катаболизма
многих веществ и структур клетки, что также ве-
дет к росту уровня АФК (Manduzio et al., 2005).
Эти процессы (иммунные и детоксикации) могут
объяснить выявленный нами в гепатопанкреасе
голодавшей анадары рост активности СОД и ка-
талазы, которые регулируют уровень  и перок-
сида водорода в клетке, а также защищают ткани
от окислительного повреждения.

Необходимо рассмотреть и усиление активно-
сти отдельных АО ферментов, выявленное нами
при голодании у анадары. Так, рост активности
ГР в гепатопанкреасе и ноге моллюска может
быть обусловлен ростом активности основного
фермента пентозофосфатного шунта – глюкозо-
6-фосфатдегидрогеназы (Г6ФДГ). Г6ФДГ под-
держивает клеточный пул НАДФН, необходимый
в работе ГР по восстановлению глутатиона –
ключевого низкомолекулярного антиоксиданта.
Усиление активности Г6ФДГ при голодании по-
казано в гепатопанкреасе наземного моллюска
Olivella lactea: обнаружено две изоформы этого
фермента, одна из которых более активна у пита-
ющихся моллюсков, а другая – у голодающих
(Ramnanan, Storey, 2006). К сожалению, подобная
информация о морских моллюсках отсутствует.
Если допустить наличие особой изоформы
Г6ФДГ и в тканях анадары при голодании, то это
может прямо влиять на активность ГР и обеспе-
чивать в условиях стресса рост ее активности. Это
необходимо для поддержания ресурса GSH, кри-
тически важного для АО-прооксидантного рав-
новесия в клетке. Дополнительным аргументом в
пользу активации Г6ФДГ могут служить и изме-
нения в углеводном метаболизме. Как известно,
во время голодания содержание глюкозы в тканях
снижается (Зайчик, Чурилов, 2001;  Shikata,  Shi-
meno, 1997). Для восполнения дефицита глюкозы
активизируются процессы глюконеогенеза с уча-
стием свободных аминокислот. Так, у черномор-
ской анадары Anadara inaequivalvis (Bruguiera,
1789), голодавшей 18 сут, уровень свободных ами-
нокислот снижался, что связывают отчасти и с
глюконеогенезом (Андреенко и др., 2009).

Выявленное нами увеличение активности ряда
АО ферментов у анадары при голодании может
быть и результатом дефицита в рационе питания
низкомолекулярных веществ, таких как аскорби-
новая кислота, α-токоферол и каротиноиды, ко-
торые являются хорошо известными антиокси-
дантами. Дефицит этих соединений может стать
критическим фактором для АО статуса голодаю-
щих животных (Albentosa et al., 2007). Анадара
A. kagoshimensis отличается высоким содержани-
ем и разнообразием каротиноидов, особенно в
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ноге (Golovina et al., 2016). Как ранее показал кор-
реляционный анализ, каротиноиды, обладающие
АО действием, в тканях анадары проявляют поло-
жительную взаимосвязь с уровнем GSH, но отри-
цательную – с активностью ГП, ГР, СОД и ката-
лазы, что может быть обусловлено конкурентны-
ми отношениями этих двух систем за одни и те же
субстраты (Gostyukhina et al., 2013). Возможно,
снижение уровня каротиноидов и других низко-
молекулярных антиоксидантов в отсутствие пи-
щи приводит к компенсаторной активации АО
ферментов, утилизирующих те же виды АФК, что
и каротиноиды. Это позволяет моллюску поддер-
живать в тканях необходимый АО-прооксидант-
ный баланс. Ранее нами показано, что в тканях
анадары подобный баланс поддерживается благо-
даря эффективному взаимодействию и частично-
му замещению функций друг друга компонента-
ми низкомолекулярного и ферментного звена АО
комплекса (Гостюхина, Андреенко, 2019).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, в тканях двустворчатого мол-
люска-вселенца Anadara kagoshimensis в условиях
30-суточного голодания реакции АО комплекса и
ПОЛ имели тканевую специфику. Интенсив-
ность ПОЛ снижалась в гепатопанкреасе и ноге,
тогда как в жабрах оставалась неизменной. Наи-
более выраженные реакции АО комплекса выяв-
лены в гепатопанкреасе, что проявлялось в росте
активности всех исследованных ферментов и ре-
сурса глутатиона. В ноге анадары отмечено увели-
чение уровня глутатиона и активности ГП и ГР.
В жабрах моллюска, в отличие от гепатопанкреа-
са и ноги, отмечено увеличение только активно-
сти ГП и уровня глутатиона на фоне постоянного
уровня ПОЛ. В антиоксидантных реакциях в тка-
нях голодавших моллюсков преобладали глутати-
он и ферменты глутатионовой системы. Выяв-
ленные реакции АО комплекса и ПОЛ у анадары
при 30-суточном голодании свидетельствуют об
устойчивом антиоксидантно-прооксидантном
равновесии в тканях моллюска в этих условиях.
Полученные результаты расширяют представле-
ния о функциональном разнообразии адаптаци-
онных реакций A. kagoshimensis при голодании.
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The Effect of Starvation on the Antioxidant Complex of the Bivalve Mollusk
Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) from the Black Sea

O. L. Gostyukhinaa and A. A. Soldatova, b

aA.O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas, Russian Academy of Sciences, Sevastopol 299011, Russia
bSevastopol State University, Sevastopol 299053, Russia

The effect of 30-day starvation on the state of the antioxidant complex and lipid peroxidation in the tissues of
the Black Sea bivalve mollusks Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) was studied. Mollusks were collec-
ted on a mussel and oyster farm near the village Katsiveli (the Southern coast of Crimea, the Black Sea) on
April 2020. The mollusks were kept in aquariums with a closed water exchange system with biofiltration of
water. The mollusks of the experimental group were not fed for 30 days. The activity of glutathione peroxi-
dase, glutathione reductase, superoxide dismutase, catalase, the content of reduced glutathione and TBA-re-
active products were determined. It was found that under fasting conditions the content of TBA-reactive
products decreased in the hepatopancreas and the foot of the mollusk, and did not change in the gills. The
most pronounced changes in the AO complex – an increase in all the studied parameters – were detected in
the hepatopancreas. An increase only in the parameters of the antioxidant glutathione system was found in
the foot, and an increase only in the activity of glutathione peroxidase and in the content of reduced glutathi-
one was found in the gills. The results obtained in the study have shown a stable antioxidant-prooxidant ba-
lance in the bivalve mollusk A. kagoshimensis under starvation conditions.

Keywords: starvation, fasting (food deprivation), glutathione peroxidase, glutathione reductase, reduced glu-
tathione, superoxide dismutase, catalase, lipid peroxidation, Anadara kagoshimensis
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Представлены иллюстрации и морфологическое описание стадий раннего развития ковровой солеи
Liachirus melanospilos. Изучен период от позднего эмбриогенеза до завершения метаморфоза и пере-
хода в ювенильное состояние. Материал для исследования получен из ихтиопланктонных сборов и
инкубирован в лабораторных условиях при температуре около 24°C. Таксономическая идентифи-
кация проведена на основании секвенирования частичной последовательности митохондриального
гена COI.
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идентификация
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Вид Liachirus melanospilos (Bleeker, 1854) (Pleu-
ronectiformes: Soleidae), или ковровая солея, рас-
пространен в юго-восточной части Индийского
океана и западной части Тихого океана: от Индо-
незии на восток до Филиппин, на север до юга
Японии и на юг до севера Австралии (Fricke et al.,
2022).

Некоторые авторы (Voronina et al., 2016) счита-
ют род Liachirus монотипическим, другие включа-
ют в его состав два вида: L. melanospilos и L. whitleyi
(Chabanaud, 1950) (Fricke et al., 2022; Froese, Pauly,
2022). В Южно-Китайском море отмечен только
вид L. melanospilos (см.: Randall, Lim, 2000).

Семейство Soleidae объединяет около 175 ви-
дов, распределенных по 32 родам (Nelson et al.,
2016). По данным Рэндалла и Лима (Randall, Lim,
2000), в Южно-Китайском море встречаются
33 вида из 13 родов. В соответствии с современ-
ными данными (Voronina et al., 2016; Hui, Gri-
nang, 2020; Froese, Pauly, 2022) ихтиофауна Юж-
но-Китайского моря представлена 13 родами и
38 видами.

Данные по морфологии эмбриональных и ран-
них личиночных стадий рыб важны для изучения
закономерностей их развития и являются важ-
нейшим инструментом для проведения ихтио-

планктонных исследований в различных направ-
лениях – зоогеографическом, фаунистическом,
промысловом и экологическом мониторингах.
На фоне широкого биоразнообразия рыб, осо-
бенно в тропических районах, наблюдается за-
метный недостаток такой информации и особен-
но данных по эмбриональным и ранним личи-
ночным стадиям развития. Определение видовой
принадлежности икры и ранних личинок, имею-
щих минимальный набор признаков, является
наиболее сложной задачей (Leis, 2015).

В настоящее время данные о морфологии ран-
них стадий развития представителей рода Liachi-
rus в литературе отсутствуют. Информация о не-
которых периодах раннего онтогенеза имеется
приблизительно для 20 видов, принадлежащих к
14 родам: Aesopia (см.: Ikeda, Mito, 1988), Austro-
glossus (см.: Brownell, 1979; Wood, 2000), Barnar-
dichthys (см.: Brownell, I979), Buglossidium
(см.: Russell, 1976), Dicologlossa (см.: Herrera et al.,
2010), Heteromycteris (см.: Fraser, Smith, 1974;
Brownell, I979), Microchirus (см.: Russell, 1976;
Marinaro, 1991b), Monochirus (см.: Olivar, Fortuño,
1991), Pardachirus (см.: Шадрин и др., 2022), Pegusa
(см.: Дехник, 1973; Russell, 1976; Marinaro, 1991a),
Solea (см.: Thangaraja, Ramamoorthi, 1982;
Devauchelle et al., 1987; Marinaro, 1991a; Strydom
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et al., 2015; Rodriguez et al., 2017), Synaptura (см.:
Brownell, I979; Ramanathan, Natarajan, 1979; Thomp-
son et al., 2007), Synapturichthys (см.: Brownell, 1979),
Zebrias (см.: Ikeda, Mito, 1988). Из 33 видов семей-
ства Soleidae, представленных в Южно-Китай-
ском море, лишь для четырех видов (Solea ovata,
Zebrias zebra, Aesopia cornuta, Pardachirus pavoninus)
опубликованы данные о морфологии ранних ста-
дий развития.

Цель настоящей работы – описание морфоло-
гии стадий раннего развития L. melanospilos, видо-
вая принадлежность которого определена с помо-
щью метода баркодинга, и выделение морфоло-
гических признаков, имеющих значение при его
таксономической идентификации.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работа с живым эмбриологическим материалом

Исследования были проведены в 1993–2020 гг.
на базе Приморского Отделения Совместного
Российско-Вьетнамского Тропического научно-
исследовательского и технологического центра.
Источником материала послужили ихтиопланк-
тонные сборы, выполненные в акватории зал.
Нячанг (Южно-Китайское море) в центральной
части проливов между островами Че и Мьеу, Че и
Там, Че и Мот, а также между островами Мот и
Мун. Методика проведения планктонных сборов
описана ранее (Шадрин и др., 2022).

Хронология фрагмента эмбрионального и ли-
чиночного развития Liachirus melanospilos пред-
ставлена на основе наблюдений более чем за
20 экземплярами рыб, пойманными в 1994–1997
и 2015–2020 гг. Рисунки выполнены в 1994–1997 гг.,
фотоиллюстрации – в 2015–2020 гг. Молекуляр-
но-генетический анализ проведен на одной особи.

За период исследований было предпринято
несколько попыток выкармливания личинок ис-
следованного вида. В результате лишь одна ли-
чинка прошла метаморфоз и достигла ювениль-
ной стадии. В остальных случаях питающиеся ли-
чинки погибли, не достигнув 8 сут после
вылупления.

В качестве корма использовали планктон, со-
бранный сетью из мельничного сита с ячей около
0.10–0.14 мм, позже около 0.15–0.18 мм, с после-
дующим просеиванием через сито размером око-
ло 0.30 мм для задержания более крупных объек-
тов, способных повредить личинок.

Измерения яиц выполнены в разные сезоны
сбора материала и представлены как выборочное
среднее со стандартной ошибкой. В качестве раз-
меров предличинок и личинок приведена полная
длина (TL), представленная в виде диапазона, ха-
рактерного для соответствующей стадии.

Иллюстрации, измерения и морфологические
описания стадий выполнены на живом материале.

Тотальную ДНК выделяли с использованием
5% раствора Chelex 100 (BIO-RAD) и протеиназы
К (ДИАЭМ) согласно протоколу (см.: Frantine-
Silva et al., 2015). Были получены частичные нук-
леотидные последовательности первой субъеди-
ницы митохондриального гена цитохромоксидазы
С (COI). При проведении ПЦР использовали универ-
сальные праймеры FF2d и FR1d (Ivanova et al., 2007).
Методики проведения ПЦР и секвенирования
ДНК описаны ранее (Шадрин и др., 2022).

Для определения видовой принадлежности
исследуемых образцов был выполнен поиск по-
следовательностей, гомологичных полученной на-
ми, в Международных базах данных GenBank (алго-
ритм BLAST) (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/gen-
bank/) и BOLD (www.boldsystems.org).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Частичная нуклеотидная последовательность

длиной 569 п.н. COI мтДНК изученного нами об-
разца была депонирована в GenBank (номер
ON428314).

Сравнение с референсными последовательно-
стями из базы GenBank показало сходство более
99.8% с тремя экземплярами Liachirus melanospilos
из Южно-Китайского моря (KF573188.1,
MW041874.1, KU945141.1) и с двумя образцами Par-
dachirus pavoninus (Lacepede, 1802) также из Южно-
Китайского моря (EF607483.1, EF607484.1). Си-
квенсы, представленные на сайте BOLD, полно-
стью совпадали с последовательностями из Gen-
Bank, поэтому отдельное сравнение не проводи-
лось. Характерно, что в базе GenBank имеются
еще семь образцов P. pavoninus (AP006044.1,
KJ433565.1, KF809410.1, KJ461620.1, MW041875.1,
MK777670.1, MK777668.1), сходство которых с
исследуемыми нами образцами составило около
83%.

Встречаемость в пробах
Икра L. melanospilos в небольшом количестве

встречалась в пробах в течение всего времени
проведения работ, но в феврале–апреле чаще –
до 22 экз. за сезон, а в осенне-зимнее время – до
6. Общее количество икры рыб, пойманной за се-
зон работ, составляло приблизительно 5–7 тыс.
осенью и 11–34 тыс. в зимне-весенний период.
Максимальный дневной улов (на три пробы) яиц
L. melanospilos составлял 8, 10 и 11 экз. в феврале и
марте (20.02.2014, 15.03.1999 и 15.03.2000 соответ-
ственно).

Морфологическое описание стадий раннего 
развития L. melanospilos

Икра L. melanospilos имела хорошо выражен-
ную положительную плавучесть. Яйцо с живым
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эмбрионом, находящееся на глубине 5–7 см, при
солености воды 32–34‰ и отсутствии дополни-
тельной турбулентности занимало положение не-
посредственно под поверхностью воды в течение
около 8–12 с.

Яйца правильной сферической формы, их
диаметр составлял от 1.20 до 1.35 мм (1.29 ± 0.0107,
n = 14). Оболочка прозрачная, с характерной
структурированностью всей внешней поверхно-
сти. Хорион формировал полигональные ячейки
с 4–8 гранями (преимущественно с шестью гекса-
гональными гранями) (рис. 1а–1г, 1е). Длина сто-
рон граней многоугольников составляла от
0.008–0.025 мм (чаще 0.017–0.022 мм), высота –
около 0.005 мм. Гомогенный несегментирован-
ный на гранулы бесцветный прозрачный желток
содержал большое количество (более 50) мелких
(диаметром 0.08–0.018 мм) бесцветных жировых
капель. На исследованных стадиях развития по-
давляющее большинство жировых капель было
сконцентрировано в одно скопление под средней
частью зародыша (рис. 1а, 1д, 1е). Иногда встре-
чались экземпляры, у которых одна или несколь-
ко жировых капель располагались обособленно
от группы. Ткани зародышей всех отловленных
экземпляров были прозрачны и бесцветны.

К началу исследования морфологического со-
стояния эмбрионов в лаборатории все особи
L. melanospilos находились на стадиях развития,
близких к дифференцировке в осевой мезодерме
10–15 пар сомитов; пигментация соответствовала
стадии “возраст ~27 ч до вылупления” (рис. 1а–1в).

Возраст ~27 ч до вылупления (д.в.) (рис. 1а, 1б).
В боковых закладках осевой мезодермы выделя-
лось около 13 пар сомитов. Были дифференциро-
ваны обонятельные плакоды, в слуховых и глаз-
ных плакодах начинали формироваться полости.
Под задней частью тела зародыша был сформиро-
ван крупный, почти сферической формы, Купфе-
ров пузырек. Покровы зародыша были пигменти-
рованы множеством компактно сгруппированных
коричневых меланофоров, которые распределя-
лись почти равномерно по всему покровному
слою зародыша. Плотность расположения мела-
нофоров была немного выше непосредственно на
теле зародыша, а на перидерме на небольшом
участке в вентральной области желточного мешка
они отсутствовали.

Возраст ~23.5 ч д.в. Начиналось обособление
хвостовой почки, которое сопровождалось нача-
лом редукции Купферова пузырька. С этого мо-
мента он стал быстро уменьшаться в размерах,
приобретал неправильную форму и исчезал в те-
чение нескольких часов. В боковых закладках
осевой мезодермы было сформировано 18–19 пар
сомитов. Передние сомиты приобретали шевро-
нообразную форму. Основной характер пигмен-

тации зародыша практически не менялся до вы-
лупления.

Возраст ~16 ч д.в. (рис. 1д). Непигментирован-
ная область на вентральной части желточного
мешка стала почти незаметной. К этому времени
в теле зародыша выделилось около 28 мускульных
сегментов. Эмбрион перешел в подвижное состо-
яние, мускулатура туловища начала совершать
едва заметные продольные движения, очень сла-
бые сокращения сердца происходили с частотой
около 1 раз/с.

Возраст ~12 ч д.в. (рис. 1е). В теле эмбриона
выделилось приблизительно 32 мускульных сег-
мента. Каждые 1.0–1.5 мин в мускулатуре тела
проходила волна сокращения, охватывавшая также
туловищный и хвостовой отделы. Частота сердеч-
ных сокращений не изменилась, однако увеличи-
лась их амплитуда. Общий характер распределе-
ния меланофоров не изменился. Непигментиро-
ванное пятно на вентральной части желточного
мешка почти исчезло. Площадь части меланофо-
ров, расположенных преимущественно на теле
эмбриона, увеличилась, они сформировали не-
большие выросты.

Возраст ~3–6 ч после вылупления (п.в.) (рис. 2а),
TL 2.3–2.6 мм. Вылупившиеся предличинки име-
ли хорошо выраженную положительную плаву-
честь. Они были малоподвижными и, как прави-
ло, находились в неподвижном состоянии под
поверхностной пленкой, касаясь ее задне-вен-
тральной частью поверхности желточного мешка
и нижней частью хвостового отдела протоптери-
гия. Выраженная реакция на свет отсутствовала.
В теле насчитывалось 38–40 мускульных сегмен-
тов: 13–14 туловищных и 25–27 хвостовых. На
уровне первых трех сегментов на желточном
мешке с каждой стороны были видны бугорки
скоплений клеточного материала – зачатки лопа-
стей грудных плавников. Интенсивность пигмен-
тации, характер распределения меланофоров и их
состав мало отличались от таковых у эмбриональ-
ных. Меланофоры коричневого цвета были почти
равномерно распределены по покровному слою
предличинки. Подавляющее большинство пиг-
ментных клеток имели компактную форму, одна-
ко количество клеток с выростами, заметно уве-
личилось. Анальное отверстие открывается в
нижней части протоптеригия на границе его пре-
анальной и постанальной частей. Мочевой пу-
зырь сокращался и наполнялся с частотой 1 раз в
5–10 мин. На уровне 1–8-го сегментов пищевари-
тельный тракт имел утолщенные стенки, нижняя
часть делала плавный прогиб в глубину желтка. Пе-
ристальтика отсутствовала. В передней части
предличинки был хорошо развит гидросинус.

Возраст ~15–18 ч п.в. (рис. 2б), TL 2.7–3.0 мм.
В теле предличинки насчитывалось 36–37 му-
скульных сегментов: 11–12 туловищных и 25–26
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хвостовых. Свободные лопасти зачатков грудных
плавников располагались в области 1–3-го сег-
ментов почти перпендикулярно латеральной сто-
роне тела. Их основания занимали положение,

близкое к вертикальному. В состав клеток, опре-
делявших пигментацию, по-прежнему входили
только коричневые меланофоры, причем боль-
шинство из них находились в компактном состо-

Рис. 1. Эмбриональное развитие Liachirus melanospilos: а – эмбрион внутри яйцевой оболочки, 27.4 ч до вылупления
(фото); б – то же, вид головного отдела сверху (фото); в – поверхность яйцевой оболочки (фото); г – участок поверх-
ности яйцевой оболочки на большем увеличении (фото); д – эмбрион внутри яйцевой оболочки, 16 ч до вылупления
(рисунок); е – эмбрион внутри яйцевой оболочки, 12 ч до вылупления (фото).

1 мм 0.1 мм

(б)(а)

(г)(в)

(е)(д)
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янии. Такие клетки располагались как на внут-
ренней поверхности покровного слоя, так и на
поверхности мускулатуры тела, отделов головно-
го мозга и т.д. Уплощенные дендровидные мела-

нофоры с большим количеством тонких выро-
стов разной длины, участвовали в пигментации
латеральных областей желточного мешка, обра-
зуя скопление в виде большого пятна на верхней

Рис. 2. Личиночное развитие Liachirus melanospilos (рисунок): а – предличинка, 3–6 ч после вылупления, 2.3–2.6 мм;
б – предличинка, 15–18 ч после вылупления, 2.7–3.0 мм; в – личинка, 120 ч после вылупления, 3.6–3.8 мм; г – юве-
нильная особь ~24 сут после вылупления и 6 сут после перехода к бентосному образу жизни, TL ~ 11.0 мм. Области,
окрашенные в красно-оранжевый цвет, выделены равномерным точечным пунктиром.

1 мм

3 мм

(б)

(а)

(г)

(в)
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части гидросинуса над 1–2-м мускульным сег-
ментом. Они располагались на внутренней сторо-
не перидермы и формировали два довольно ши-
роких поясковых скопления на границе туловищ-
ного и хвостового отделов (сегменты 7–15) и в
середине хвостового отдела (сегменты 20–28).
Предличинки имели слабоположительную или
нейтральную плавучесть и большую часть време-
ни находились в неподвижном состоянии под по-
верхностью воды или во взвешенном состоянии в
толще, проплывая 1–3 см каждые 1–5 мин.

Возраст ~3 сут п.в., TL 3.2–3.5 мм. В теле пред-
личинки насчитывалось 35–36 мускульных сег-
ментов: 10–11 туловищных и приблизительно 25
хвостовых. Предличинки имели почти нейтраль-
ную плавучесть и сохраняли относительно низ-
кую подвижность, проплывая 1–3 см каждые
20–40 с; остальное время они находились в состо-
янии покоя; появилась положительная реакция
на источник света. Усилилась интенсивность
пигментации. Большинство меланофоров приоб-
рели дендровидную форму. Среди коричневых
пигментных клеток появились черные. Желток
был резорбирован на 80–90%. Жировые капли
сохранились, их количество уменьшилось, но
размер несколько увеличился. Были хорошо диф-
ференцированы желудок и отделы кишечника. К
передней части остатка желтка примыкал зачаток
печени с хорошо заметным бесцветным желчным
пузырем. Свободные лопасти зачатков грудных
плавников и челюстной аппарат были неподвиж-
ны. Перистальтика отсутствовала.

Возраст ~5 сут п.в. (рис. 2в), TL 3.6–3.8 мм.
В теле личинки насчитывалось 33–35 мускуль-
ных сегментов: 10 туловищных и 23–25 хвосто-
вых. Плавучесть была слабо отрицательной, за-
метно увеличилась плавательная активность и
сильно усложнилась траектория плавания. Че-
люстной аппарат и свободные лопасти грудных
плавников были хорошо дифференцированы и
приобрели подвижность. Личинки периодически
останавливались, S-образно изгибали тело и со-
вершали броски, направленные в сторону потен-
циальных объектов питания, сопровождавшиеся
хватательными движениями челюстей.

Зачаток печени располагался в передне-вен-
тральной части полости тела сразу за клейтрумом
и примыкал спереди к изгибу желудка. Верхней
частью печень частично охватывала крупный
желчный пузырь, заполненный желто-зеленым
секретом. У некоторых особей можно было заме-
тить остаток желтка с жировыми каплями, кото-
рый примыкал к печени также сзади. Жировые
капли располагались примерно на том же месте,
что и на ранних стадиях, – в верхней части поло-
сти тела перед началом прямой кишки. В перио-
дические волны перистальтических сокращений
были вовлечены все участки пищеварительного

тракта. В составе пигментирующих клеток преоб-
ладали коричневые меланофоры, создававшие
соответствующий основной цветовой фон, но
практически повсеместно среди них присутство-
вало довольно большое число черных мелонофо-
ров. Подавляющее большинство пигментных
клеток имели дендровидную форму. Увеличилась
интенсивность пигментации, однако характер
распределения клеток принципиально не изме-
нился. Сформировалось отчетливое скопление в
покровах над средним мозгом. Усилилась пиг-
ментация поверхности отделов мозга, особенно
среднего, а также элементов челюстного аппарата
и жаберных крышек. Меланиновая пигментация
глаз в проходящем свете придает им абсолютно
черную окраску, а гуаниновая проявляется метал-
лическим блеском в отраженном свете.

Возраст ~18 сут п.в. Переход от пелагического
образа жизни к бентосному. Личинка почти все
время проводила лежа на левом боку на дне; корми-
лась преимущественно в таком положении, лишь
изредка поднималась над дном при плавании.

Возраст ~24 сут п.в. (рис. 2г), TL ~ 11.0 мм.
В спинном плавнике малька насчитывали 61 луч,
в анальном – 46 лучей, в брюшных плавниках –
по 5 лучей (D61 A46 V5). Грудные плавники были
полностью редуцированы. Пигментация правой
верхней стороны тела живого малька была слож-
ной, в окраске присутствовали разные оттенки
коричневого, красного и черного цвета. По всей
длине оснований спинного и анального плавни-
ков тянулось по узкой полосе красно-оранжевого
цвета. Область, равномерно окрашенная в такой
же цвет, охватывала участок над брюшной поло-
стью, а также правую и центральную части по-
верхности головы примерно до уровня заднего
края глаз (на рисунке выделена равномерным то-
чечным пунктиром). Большая часть площади
правой стороны тела была относительно равно-
мерно покрыта мелкими темно-коричневыми и
черными меланофорами. Черных меланофоров
было значительно меньше, в некоторых местах
они формировали несколько хорошо выражен-
ных скоплений в виде темных пятен. Значитель-
ное количество лучей во всех непарных плавни-
ках было частично окрашено темно-коричневым
пигментом. Пигментированный луч всегда был
окрашен в проксимальной части и окраска рас-
пространялась в дистальном направлении в раз-
ной степени. Задняя папилла на правой нижней
стороне головы была окрашена в красно-оранже-
вый цвет, остальные папиллы были бесцветными.
Слепая левая сторона тела малька была непиг-
ментированной – светлой с серо-бежевым оттен-
ком.
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ОБСУЖДЕНИЕ

В базе данных GenBank под видовым названи-
ем Pardachirus pavoninus, очевидно, размещены
последовательности, принадлежащие как этому
виду, так и виду Liachirus melanospilos, что связано
с часто встречающейся в последнее время некор-
ректной таксономической идентификацией объ-
ектов (Collins, Cruickshank, 2013). При этом
взрослые особи L. melanospilos и P. pavoninus до-
статочно хорошо различаются по морфологиче-
ским признакам и окраске (Okiyama, 1988;
Matsunuma et al., 2011; Voronina et al., 2016; Froese,
Pauly, 2022) и их определение не является очень
сложной задачей. Ранее была опубликована рабо-
та по раннему развитию P. pavoninus (Шадрин
и др., 2022), таксономическая идентификация
которого была подтверждена более чем 99% сход-
ством с референсными гаплотипами из GenBank
и BOLD (Satoh et al., 2016; Thu et al., 2019, и др.).
Число лучей в непарных плавниках ювенильных
особей и сегментная формула личинок, получен-
ных в экспериментальных условиях, соответство-
вали характеристикам данного вида, что является
морфологическим подтверждением правильно-
сти определения. Ювенильная особь и личинки,
исследованные в настоящей работе, также соот-
ветствовали видовым признакам, известным для
L. melanospilos (см. Okiyama, 1988; Voronina et al.,
2016; Froese, Pauly, 2022), и отличаются от тако-
вых P. pavoninus (Шадрин и др., 2022). Сходство
нуклеотидной последовательности образца, ис-
следованного в данной работе, и P. pavoninus
(MW380722) из статьи Шадрина с соавторами
(2022) составляет 82.6% и свидетельствует о том,
что эти два представителя семейства Soleidae
очень хорошо дифференцированы по митохон-
дриальному гену COI. Кроме того, в GenBank
имеются три референсных образца L. melanospilos,
представленные тремя независимыми коллекти-
вами исследователей (Gong et al., 2015; Chang
et al., 2017; Truong et al., 2020), и два образца, сов-
падающие с ними, депонированные одним авто-
ром (Zhang, 2011) под названием P. pavoninus.
В данной публикации (Zhang, 2011) представлен
фотоснимок, который, несмотря на значитель-
ную вариабельность окраски у L. melanospilos
(Matsunuma et al., 2011; Voronina et al., 2016; Fro-
ese, Pauly, 2022), не оставляет сомнений, что авто-
рами исследован не P. pavoninus, а L. melanospilos.
Таким образом, объектом нашего исследования
является L. melanospilos, а два гаплотипа, депони-
рованные в базу данных GenBank под номерами
EF607483.1 и EF607484.1 (Zhang, 2011) под видо-
вым названием P. pavoninus, определены ошибоч-
но и принадлежат L. melanospilos.

Нерест большинства пелагофилов в районе
проведения работ происходит перед восходом
солнца в 4–5 ч и сразу после его захода в 18–19 ч.

В пробах, собранных в течение большого количе-
ства сезонов, икра L. melanospilos встречалась
только на стадиях 10–15 пар сомитов, близко
предшествующих началу обособления хвостовой
почки. Нерест исследованного вида в районе про-
ведения работ предположительно происходит
один раз в сутки и только вечером. При наличии
утреннего нереста в уловах планктона, вероятно,
присутствовали бы особи L. melanospilos как на
очень ранних стадиях в возрасте нескольких ча-
сов, так и на значительно более поздних стадиях,
чем наблюдалось, так как продолжительность ин-
кубационного периода этого вида заметно боль-
ше суток.

Таким образом, инкубационный период у
L. melanospilos ориентировочно составляет около
45 ч, что сопоставимо с результатами исследова-
ний других Soleidae. В частности, эмбриональный
период у Dagetichthys marginatus при температуре
19° составляет 42–49 ч (Thompson et al., 2007), у
Solea senegalensis при 17–21° – 36–42 ч (Sarasquete
et al., 2019), у S. solea при 13°С ~3.5 сут (Lagardère,
Troadec, 1997), а у P. pavoninus при ~24°С – 46–49 ч
(Шадрин и др., 2022).

Диаметр яиц у L. melanospilos близок к средним
значениям данного показателя у других видов
этого семейства (Nichols, 1976; Russell, 1976;
Brownell, 1979; Ikeda, Mito, 1988; Marinaro, 1991a,
1991b; Olivar, Fortuño, 1991; Sarasquete et al., 2019),
однако значительно больше, чем у подавляющего
большинства рыб (0.6–0.8 мм), встречающихся в
пробах в районе проведения работ. По характер-
ной структурированности поверхности яйцевых
оболочек икра L. melanospilos хорошо отличается
от икры у большинства рыб. Объем данных о
строении яиц у разных видов рыб очень ограни-
чен, но известно, что похожие яйцевые оболочки
в настоящее время описаны, как минимум, еще у
10 представителей ихтиофауны Индо-Пацифики.

Подобная структура хориона отмечена у неко-
торых видов из семейств Aulopidae (см. Ikeda, Mi-
to, 1988), Synodontidae (Ikeda, Mito, 1988; Nguyen,
2001; Shao et al., 2001), Uranoscopidae (Ikeda, Mito,
1988; Shao et al., 2001), Pleuronectidae (Hirai, 1993)
и Soleidae (Ikeda, Mito, 1988). В Южно-Китайском
море известны два представителя Soleidae – Aeso-
pia cornuta и Zebrias, имеющие похожие оболочки.
Эти виды близки к L. melanospilos по размеру яиц,
но шестиугольники, формируемые их хорионом,
значительно крупнее, их стороны более чем в 2
раза длиннее. Икра, известная для видов семей-
ства Uranoscopidae, заметно крупнее, чем у L. me-
lanospilos (Ikeda, Mito, 1988); у представителей Au-
lopidae и Synodontidae яйца без жировых капель.
Для них также характерны очень слабая пигмен-
тация эмбриона и отсутствие пигментных клеток
на желточном мешке на всех стадиях его суще-
ствования. У очень близких по размеру и структу-
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ре хориона яиц Pleuronichthys cornutus (Pleuronecti-
dae) из Южно-Китайского моря (Randall, Lim,
2000) в желтке имеется только одна жировая кап-
ля (Hirai, 1993). В желтке яиц L. melanospilos со-
держится большое число довольно мелких жиро-
вых капель, что также характерно практически
для всех изученных представителей Soleidae.
Единственное известное исключение составляет
Heteromycteris capensis, яйца которого по данным
Броунела (Brownell, 1979) вообще не содержат
жировых капель. У L. melanospilos, как и у боль-
шинства видов семейства, яйца с гомогенным
желтком (Шадрин и др., 2022; Brownell, 1979; Ikeda,
Mito, 1988; Marinaro, 1991a, 1991b), но у некото-
рых видов желток сегментирован по периферии
(Russel, 1976; Olivar, Fortuño, 1991).

На эмбриональных стадиях у L. melanospilos
имеются характерные особенности в структуре
яйцевых оболочек, а именно в количестве, разме-
ре и расположении жировых капель в желтке и
пигментации эмбриона, которые позволяют до-
статочно легко идентифицировать икру данного
вида.

Число мускульных сегментов у личинок рыб
связано с видоспецифичной дефинитивной по-
звонковой формулой и является важнейшим при-
знаком при их таксономической идентификации.
Становление сегментной формулы в раннем раз-
витии L. melanospilos имеет характерную для мно-
гих видов динамику. В течение эмбрионального
периода число мускульных сегментов увеличива-
ется до максимального значения и составляет 38–
40 (13–14 туловищных и 25–27 хвостовых) у толь-
ко что вылупившихся предличинок. Менее чем
через сутки оно уменьшается до 36–37 (11–12 ту-
ловищных и 25–26 хвостовых), а с переходом на
внешнее питание – до 33–35 (10 туловищных и
23–25 хвостовых), что соответствует числу по-
звонков 33–34 у взрослых особей этого вида (Oki-
yama, 1988; Froese, Pauly, 2022). Уменьшение об-
щего числа сегментов, очевидно, происходит за
счет редукции границ терминальных хвостовых, а
туловищных – за счет смещения задней границы
полости тела в процессе развития и дифференци-
ровки ее органов относительно сегментов тела.
Для многих изученных видов Soleidae в норме ха-
рактерно 9–10 туловищных позвонков (Fraser,
Smith, 1974; Nichols, 1976; Brownell, 1979; Randall,
Bartsch, 2005; Randall, Gon, 2006; Vachon et al.,
2008; Voronina et al., 2016). С завершением диффе-
ренцировки пищеварительной системы до функци-
онального состояния число миомеров туловищного
отдела у личинок L. melanospilos, по-видимому, до-
стигло дефинитивного, что наблюдалось и у других
изученных Soleidae на этих стадиях развития, в
частности, у Pegusa lascaris (см.: Russell, 1976), Bar-
nardichthys fulvomarginatus, Heteromycteris capensis,
Austroglossus microlepis (см.: Brownell, 1979), Dicolo-
glossa cuneata (см. Lagardère, Aboussouan, 1981),

Microchirus ocellatus (см. Olivar, Fortuño, 1991) и
Pardachirus pavoninus (Шадрин и др., 2022). Лейс и
Карсон-Эварт (Leis, Carson-Ewart, 2000) при ха-
рактеристике личинок Soleidae приводят сег-
ментную формулу для туловищного отдела c го-
раздо более широким диапазоном (4–20), одна-
ко обнаружить в литературе конкретные примеры
видов с такими сильными отклонениями по чис-
лу туловищных позвонков от 9–10 не удалось.

Окраска взрослых L. melanospilos очень вариа-
бельна: это точки и пятна разного размера и фор-
мы, различающиеся оттенками черного и корич-
невого цветов (Matsunuma et al., 2011; Voronina
et al., 2016; Froese, Pauly, 2022). Очевидно, что
окраска подрощенной в экспериментальных
условиях до малька особи (возраст 24 сут п.в, TL
11.0 мм) далека от любого из представленных ва-
риантов дефинитивной окраски, за исключением
одного общего для большинства взрослых L. me-
lanospilos признака – темных радиальных штри-
хов разной длины на непарных плавниках.
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Early Developmental Stages of the Carpet Sole Liachirus melanospilos (Bleeker, 1854) 
(Pleuronectiformes: Soleidae) from the South China Sea (Central Vietnam)

A. M. Shadrina, A. V. Semenovaa, b, and Nguyen Thị Hai Thanhc

aLomonosov Moscow State University, Moscow 119899, Russia
bVavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow 119333, Russia

cCoastal Branch of the Joint Russian – Vietnamese Tropical Science and Technology Research Center,
Nha Trang 650000, Vietnam

Late embryonic and larval development of the carpet sole Liachirus melanospilos was followed until comple-
tion of metamorphosis and transition to the juvenile state. Illustrations and morphological descriptions of the
early developmental stages are presented. The material of L. melanospilos was obtained from ichthyoplankton
samples (Central Vietnam) and incubated under laboratory conditions at a temperature of about 24°C. Ta-
xonomic identification of the species was carried out based on the analysis of a partial sequence of the mito-
chondrial cytochrome c oxidase subunit 1 (COI) gene.

Keywords: Liachirus melanospilos, Soleidae, eggs, larvae, DNA barcoding, taxonomic identification
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В настоящем исследовании с помощью модели управления ресурсами аквакультуры на фермах
FARM (Farm Aquaculture Resource Management) рассчитана потенциальная продуктивность планта-
ций устрицы Magallana gigas (Thunberg, 1793) (Bivalvia: Ostreidae) в б. Воевода (Японское море, зал.
Петра Великого, о-в Русский). При расчете продуктивности садковых и придонных плантаций
M. gigas использовали полученные ранее результаты численного моделирования динамики гидро-
логических параметров бухты с помощью открытого программного комплекса Delft3D-Flow с уче-
том притока пресной воды в бухту в 1990–2019 гг. Для демонстрации неоднородности условий вы-
ращивания M. gigas были выбраны три участка размером 100 × 100 м, расположенные в бухтах Круг-
лая и Мелководная, а также в центральной части б. Воевода. Для каждого участка выполнено
моделирование 28 периодов выращивания, продолжительностью 22 мес. каждый. Выбраны макси-
мальные значения урожайности устрицы на второй год выращивания, выраженные в тоннах общей
сырой массы, и представлены гистограммы распределения для каждого района. Показано, что по
гидрологическим и биологическим показателям условия выращивания даже в небольшой по разме-
рам б. Воевода неоднородны. Установлено, что вариабельность продуктивности M. gigas связана
преимущественно с крайней неравномерностью перераспределения первичной продукции в б. Во-
евода под воздействием гидродинамических факторов.

Ключевые слова: марикультура, моделирование, продуктивность, Magallana gigas
DOI: 10.31857/S0134347523010059, EDN: LRWITV

Успешное функционирование хозяйств мари-
культуры возможно только при комплексном
учете условий культивирования, что позволяет
уже на стадии проектирования обосновать как
выбор технологии выращивания гидробионтов,
так и местоположение плантаций (Гаврилова,
Кучерявенко, 2011; Гаврилова, 2012; Гаврилова,
Кондратьева, 2015; Гаврилова, Ким, 2016). Про-
дуктивность культивирования гидробионтов
определяется физическими, химическими и био-
логическими параметрами окружающей среды.
Прежде всего это концентрация растворенного
кислорода и питательных веществ в водных мас-
сах, переносимых локальными морскими течени-
ями. Выводы о пригодности акватории для выра-
щивания того или иного вида, как правило, делают
на основе данных сети мониторинга Росгидроме-
та, плотность которой в прибрежной зоне зал.
Петра Великого недостаточна для обоснования

широкомасштабного развития марикультуры в
данном районе (Гаврилова, Ким, 2016).

Методики оценки потенциала акваторий для
развития марикультуры, основанные на режим-
ной гидрометеорологической информации и
средних для акваторий значениях океанографи-
ческих показателей (Гайко, 2017), содержат допу-
щения, ограничивающие объективный анализ
возможности устойчивого развития марикульту-
ры и эффективного использования ресурсов при-
брежных зон. Поскольку условия выращивания
могут различаться даже в небольших бухтах, по-
добные расчеты не дают полного представления о
пространственной дифференциации продуктив-
ных возможностей акватории, а также о локаль-
ных рисках культивирования гидробионтов.

Дополнительные натурные исследования позво-
ляют сделать выводы о текущем состоянии среды,
планктона и бентоса, однако возможности подоб-
ных съемок достаточно ограничены, а из-за кратко-
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временности они не могут улучшить точность ста-
тистических характеристик гидродинамического и
биогеохимического режима акваторий. Привлече-
ние данных дистанционного зондирования и ис-
пользование различных геостатистических моделей
могут повысить точность фиксации границ распро-
странения параметров в определенный момент вре-
мени. Однако для комплексного анализа динамики
основных факторов, определяющих устойчивость
культивирования и возможность развития ферм с
учетом рисков, обусловленных флуктуациями па-
раметров среды, подобной информации во многих
случаях недостаточно.

Перспективы гидробиологических исследова-
ний в области марикультуры, как и получение но-
вых экспериментальных данных, связаны с раз-
витием математических моделей, в которых были
бы учтены все имеющиеся сведения по каждой
акватории и конкретному объекту выращивания.

В современной стратегии комплексного
управления хозяйствами марикультуры использу-
ется понятие приемной емкости (carrying capacity)
(Nobre et al., 2005; McKindsey et al., 2006), которая
включает четыре иерархические категории: фи-
зическую, продукционную, экологическую и со-
циальную. Из них в настоящей работе рассмотре-
ны первые две. Физическая емкость – географи-
чески выделенная часть акватории, подходящая
по абиотическим свойствам (гидродинамический
и гидрохимический режимы) для определенных
объектов культивирования и типов аквакультуры.
Она может быть установлена с помощью комби-
нации гидродинамических моделей, обеспечива-
ющих гидрологическую информацию о районе
размещения ферм. Продукционная емкость –
максимально возможное количество продукции
при культивировании конкретных видов. К на-
стоящему времени накоплен большой опыт в об-
ласти биогеохимического моделирования пара-
метров, определяющих продуктивность хозяйств
марикультуры. Обобщение, анализ, а также визу-
ализация результатов гидродинамического и био-
геохимического моделирования проводятся с по-
мощью географических информационных си-
стем (ГИС).

В связи с этим актуальной задачей является зо-
нирование акваторий на основе данных ком-
плексных исследований с привлечением резуль-
татов гидродинамического и биогеохимического
моделирования, позволяющее объективно учесть
условия культивирования гидробионтов. В ло-
кальном масштабе участков марикультуры несо-
мненный интерес представляет оценка простран-
ственной неоднородности условий культивиро-
вания, обеспечивающая мотивированный выбор
конкретных мест донного выращивания и разме-
щения установок с учетом эффективности произ-
водства и рисков, возникающих в результате воз-

действия неблагоприятных гидрометеорологиче-
ских факторов. Данное исследование посвящено
методическим и практическим подходам к реше-
нию обозначенных выше задач.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Б. Воевода, площадь которой составляет около
4 км2, расположена в юго-западной части о-ва
Русский (зал. Петра Великого, Японское море)
(рис. 1). Ее акватория включает две бухты второго
порядка – б. Круглую (1.6 км2) и б. Мелководную
(2.4 км2). Климат в районе исследований умерен-
ный, муссонный. Зимой северные ветра обуслов-
ливают холодную ясную погоду, летом преобла-
дают южные ветра. Преимущественным направ-
лением ветров является северное (37%). По
данным метеостанции “Владивосток” (31960)
Приморского УГМС за период моделирования
(1989–2019 гг.) средняя скорость ветра составляла
5.8 м/с, максимальная – 36.0 м/с. Среднегодовое
количество осадков составляет 848 мм; среднеме-
сячная относительная влажность воздуха варьи-
рует от 58 до 91%; минимальная, максимальная и
средняя температура воздуха характеризуются ве-
личинами –25.2, 32.8 и 9.2°С соответственно.

Водообмен в б. Воевода определяется цикло-
нической циркуляцией течений, средняя величи-
на прилива составляет 0.2 м с максимальной ам-
плитудой 0.43 м (Барабанщиков и др., 2015). Ре-
льеф дна большей части б. Мелководная очень
пологий, без резких перепадов. Подводные бере-
говые склоны подразделяются на равнины и
участки с более широкой амплитудой рельефа и
контрастными геоморфологическими формами.
На входе в бухту находятся небольшие по площа-
ди валунно-глыбовые развалы с хорошо выра-
женными склонами (Барабанщиков и др., 2015).

Площадь водосбора б. Воевода, составляющая
23.59 км2 (17.18 км2 – р. Русская), покрыта густым
широколиственным лесом. Почвенный покров
представлен буроземами (Иванов, 1976), гидроло-
гический режим которых характеризуется свобод-
ным внутрипочвенным дренажем, что обусловлено
легкосуглинистым механическим составом поверх-
ностных горизонтов и повышенной скелетностью
(до 80% от объема почвенной массы) нижней ча-
сти профиля. Содержание скелета уже на глубине
11–20 см достигает 50% от объема почвенной мас-
сы и нарастает вниз по профилю, переходя в гру-
бообломочные элюво-делювиальные отложения.
Минимальный измеренный расход р. Русская со-
ставляет 0.25 м3/с. Максимальный модуль стока,
определенный по результатам физического моде-
лирования, составляет 840 л с/км2, что соответ-
ствует расходу воды 14.4 м3/с (Катрасов и др.,
2021а).
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В мористой и средней частях бухты осуществ-
ляется свободный обмен с морскими водами.
В бухтах Мелководная и Круглая под влиянием
прилива и батиметрии формируется циклониче-
ская циркуляция. Режим солености определяется
водным балансом, который зависит от притока
вод Амурского залива и внутреннего водообмена
в бухте, а также от притока пресных вод с водо-
сбора и от осадков, выпадающих непосредствен-
но на акваторию. Во время сильных дождей в пе-
риод циклонов и выхода тайфунов граница влия-
ния стока р. Русская со значениями солености
20–24‰ в среднем и придонном слоях достигает
входа в б. Круглая и распространяется до цен-
тральной части б. Воевода (Барабанщиков и др.,
2015).

Физическая емкость культивирования Ma-
gallana gigas для б. Воевода со стороны входа в эту
бухту ограничена воздействием морских вод
Амурского залива с соленостью на 4–6‰ выше
оптимального диапазона (23–28‰) для выращи-
вания этого вида (Кучерявенко, Жук, 2011). Гра-
ница выращивания M. gigas расположена по ли-
нии 80%-ной обеспеченности соленостью 28‰.
В кутовой части б. Воевода сток р. Русская, объем
которого за катастрофические паводки 1990 г.
(0.00424 км3 12.07–20.07) и 2016 г. (0.003 км3

29.08–12.09) вполне сопоставим с объемом
б. Мелководная (0.00469 км3), может вызывать
сильное опреснение. Однако тихоокеанская уст-
рица способна выдерживать подобное кратко-
срочное воздействие, и границы культивирова-
ния в этом районе проведены по изобатам 1 м для
донного и 5 м для садкового выращивания (Ка-
трасов и др., 2021б).

Модель управления ресурсами аквакультуры
на фермах FARM (Farm Aquaculture Resource
Management, www.farmscale.org) (Ferreira et al.,
2007) предназначена для решения задач, связан-
ных с размещением плантаций, выбором культи-
вируемых видов, экологической оценкой воздей-
ствия хозяйств на окружающую среду и с эконо-

мической оптимизацией марикультуры. В рамках
FARM для определения продукции и оценки эв-
трофикации применяется комбинация физиче-
ских, биогеохимических моделей и моделей роста
моллюсков. Основные особенности FARM связа-
ны с использованием временных рядов исходных
данных, позволяющих рассчитать урожайность
гидробионтов с учетом геометрического размера
марифермы, плотности культивирования, пара-
метров среды и локальных трофических условий
выращивания.

Программный комплекс включает в себя эко-
физиологические модели жизнедеятельности для
семи видов двустворчатых моллюсков, в том чис-
ле для тихоокеанской устрицы M. gigas (Hawkins,
Bayne, 1985, 1992; Solidoro, Pastres et al., 2000;
Hawkins et al., 2002a, 2002b; Bricker et al., 2003;
Nunes et al., 2003; Rueda et al., 2005; McCausland
et al., 2006; McKindsey et al., 2006; Ferreira et al.,
2008; Brigolin et al., 2009). Входные данные пред-
ставлены временными рядами температуры воды,
солености, концентраций хлорофилла-а (chloro-
phyll-a, Chl-a), растворенного кислорода (dis-
solved oxygen, DO), концентрации взвешенных
твердых частиц (total particulate matter, TPM) и
твердых частиц органического вещества (particu-
late organic matter, POM). Данные задаются с су-
точным или большим временным разрешением
(в последнем случае производится линейная ин-
терполяция в суточные интервалы). Элиминация
гидробионтов, связанная с не учитываемыми в
модели факторами, задается как параметр.

Общий подход, используемый в FARM для мо-
делирования изменения характеристик водной
массы под воздействием аквакультуры, описыва-
ется системой уравнений для каждого заданного
биогеохимического параметра, которая в общем
случае может быть выражена в виде квазилиней-
ного дифференциального уравнения 1-го поряд-
ка с частными производными (1):

Рис. 1. Карта-схема района исследований, рельеф дна б. Воевода, выбранные участки выращивания устрицы (I, II, III).
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(1)

где C – концентрация ресурса (фитопланктон,
POM, TPM); t – время; u – средняя горизонталь-
ная скорость воды по отношению к поперечному
сечению фермы; x – длина секции фермы; w –
скорость падения взвешенных частиц; z – глуби-
на секции фермы; m – количество весовых кате-
горий; ni – количество культивируемых моллюс-
ков в весовой категории i; γi – функция роста для
отдельных моллюсков в весовой категории i (Fer-
reira et al., 2007).

Первый член уравнения (1) описывает усред-
ненный одномерный горизонтальный поток, ос-
нованный на текущей скорости течения и про-
странственных размерах фермы. Размеры фермы
могут быть определены как ряд смежных секций,
что позволяет проводить анализ различных вари-
антов выращивания гидробионтов. Второй член
уравнения (1) описывает падение взвешенных ча-
стиц. На каждом шаге рассчитывается динамиче-
ская вязкость среды на основе температуры и со-
лености воды с использованием уравнения Сток-
са, а также определяется скорость оседания и
отложения взвешенных частиц с учетом их гидрав-
лической крупности. Третий член в уравнении (1)
описывает изменение концентрации ресурсов C
(Chl-а, POM и TPM) на каждом расчетном шаге
моделирования в результате поглощения (Chl-a,
POM, TPM) и выделения (POM, TPM) вещества
с учетом численности и размера моллюсков.

Модель предназначена для временных интер-
валов, характерных для циклов выращивания (от
нескольких месяцев до 2–3 лет). Временной шаг
моделирования подбирается автоматически на
основе физических размеров секции марифермы
и условий критерия Куранта–Фридрихса–Леви.
Результатом модельных расчетов являются вре-
менные ряды концентраций хлорофилла-а, рас-
творенного кислорода, взвешенных твердых ча-
стиц, взвешенного органического вещества и
биомассы гидробионтов на каждый день цикла
культивирования.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Для демонстрации неоднородности условий

выращивания в б. Воевода были выбраны три
участка размером 100 × 100 м, расположенные в
бухтах Круглая и Мелководная, а также в цен-
тральной части б. Воевода в районе входа в
б. Круглая (рис. 1). При расчете продуктивности
садковых и придонных плантаций Magallana gigas
на этих участках были использованы полученные
ранее результаты численного моделирования ди-
намики гидрологических параметров бухты с по-
мощью открытого программного комплекса
Delft3D-Flow и с учетом притока пресной воды в

( )=

=
∂ ∂ ∂= − − + γ
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      ,  ,
i m

i ii

C C Cu w f C n
t x z

акваторию бухты в 1990–2019 гг. Горизонтальное
разрешение расчетной сетки гидродинамической
модели составляло 20 м, вертикальное разреше-
ние – 3 σ-слоя, границы которых установлены в
10% от поверхности и дна бухты (Катрасов и др.,
2021а). В качестве исходных данных использова-
ли временные ряды температуры воды, солено-
сти, концентраций Chl-a, DO, TPM и POM суточ-
ного разрешения, полученные при обработке вы-
ходных данных модели DELWAQ (DELft WAter
Quality) (Катрасов и др., 2021б). Плотность посад-
ки спата, товарные характеристики и период вы-
ращивания были заданы в соответствии с регио-
нальными рекомендациями (Кучерявенко, Жук,
2011). Смертность гидробионтов, связанная с не
учитываемыми моделью FARM факторами, зада-
на равной 10% за период культивирования. Для
расчета продуктивности донного выращивания
использовали данные придонного, а для расчета
продуктивности садкового выращивания – сред-
него σ-слоя модели Delft3D Flow.

Использованные в работе данные 29-летнего
биогеохимического моделирования (Катрасов и
др., 2021б; Бугаец и др., 2022) позволили с помо-
щью FARM выполнить расчет для 28 рекомендо-
ванных региональной биотехнологией культиви-
рования 22-месячных периодов выращивания
устрицы на выбранных участках (рис. 1). Для
каждого периода выращивания были выбраны
максимальные значения урожайности устрицы,
выраженные в тоннах общей сырой массы (total
fresh weight, TFW) (см. рис. 2). На основе анализа
представленных графиков можно заключить, что
по сравнению с внутренними бухтами район II,
расположенный в центральной части б. Воевода,
характеризуется более жесткими гидрологиче-
скими условиями для выращивания тихоокеан-
ской устрицы. Лишь в отдельные годы (1991–1992,
1997 и 2003) за 22-месячный период культивирова-
ния здесь удалось бы вырастить урожай более
5 т/га при садковом культивировании и от 0.5 до
2.5 т/га на пастбищных плантациях. В остальные
годы значения модельной продуктивности соста-
вили от 0 (2016 г.) до 486 (в среднем 66) кг/га.

Гистограммы распределения для каждого из
районов (рис. 3) характеризуют вариабельность
значений TFW для всех расчетных периодов мо-
делирования. Для района II, расположенного в
б. Воевода, в 70% процентах случаев модельная
продуктивность не превышала 0.3 и 2.0 т/га для
донного и садкового культивирования соответ-
ственно. Для участков, расположенных в бухтах
Круглая и Мелководная, около 60% значений мо-
дельной продуктивности для донного выращива-
ния находилось в диапазоне 42–50 т/га. При сад-
ковом выращивании в 50% случаев продуктивность
района I (б. Круглая) изменялась от 78 до 95 т/га.
Продуктивность района III (б. Мелководная) в
80% случаев превышала 50 т/га, при этом значе-
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ния TWF были достаточно равномерно распреде-
лены в указанном диапазоне.

ОБСУЖДЕНИЕ
Основными источниками первичной продук-

ции в районе исследования являются заросли
морской травы Zostera marina и фитопланктон.
Заросли зостеры расположены преимущественно

во внутренних бухтах. Перераспределение пер-
вичной продукции по акватории при воздействии
гидродинамических факторов крайне неравно-
мерное. Во внутренних бухтах наблюдается ее из-
быток (в среднем 6–8 мгC/м3 POM и 1.5 мг/м3

Chl-a), а в более мористых участках – дефицит (в
среднем 2–3 мгC/м3 POM и около 0.5 мг/м3 Chl-a).
Низкая урожайность Magallana gigas в районе II

Рис. 2. График продуктивности (т/га) садкового и донного культивирования устрицы Magallana gigas для трех выде-
ленных районов в б. Воевода по данным моделирования с помощью FARM.
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(рис. 1) связана с пониженным количеством до-
ступной для гидробионтов пищи, что вызвано со-
четанием этих факторов.

Гистограммы POM и Chl-a для каждого из рас-
сматриваемых участков, построенные за период
моделирования (рис. 4) для районов, располо-
женных во внутренних бухтах, достаточно хоро-
шо описываются нормальным распределением.
Параметры нормального распределения для рай-
она I (б. Круглая) и III (б. Мелководная) различа-
ются незначительно: среднее и дисперсия для
POM составляют в первом районе 6.1 и 1.97, во
втором – 6.2 и 1.76 соответственно. Для распреде-
ления Chl-a в первом районе среднее значение со-
ставляет 1.18, дисперсия – 0.37, во втором районе –
1.2 и 0.33 соответственно. Во втором районе,
расположенном в центральной части б. Воевода,
гистограммы Chl-a и POM могут быть описаны
логнормальным распределением, которое имеет
выраженную положительную асимметрию,
среднее и дисперсия для POM составляют соот-
ветственно 3.1 и 5.0, для Chl-a – 0.61 и 0.2. Коли-
чество первичной продукции здесь в основном
находится в диапазоне низких значений, и потен-
циальные возможности расположенных в данном
районе участков культивирования значительно
ниже.

Данные, представленные на рис. 4, наглядно
демонстрируют, что условия культивирования по
критерию обеспеченности устриц пищей в райо-
нах I и II, расположенных во внутренних бухтах,
намного лучше, чем в мористой части б. Воевода.
В то же время, несмотря на оптимальные концен-

трации трофических ресурсов во внутренних бух-
тах, гидрологический режим здесь более жесткий,
с резкими перепадами солености. В б. Мелковод-
ная соленость во время выхода тайфунов и актив-
ного циклогенеза на короткое время (до 5 сут)
снижается практически до полного распресне-
ния. Катастрофические осадки, выпадающие на
водосбор и акваторию бухты, могут привести к
полной гибели урожая. Водосбор б. Круглая на-
много меньше такового б. Мелководная. Воздей-
ствие пресных вод здесь не так резко выражено,
условия культивирования более стабильны, соот-
ветственно, смертность гидробионтов намного
ниже, чем в районе II, расположенном в зоне воз-
действия паводкового стока р. Русская.

Таким образом, можно сделать вывод, что
условия выращивания даже в небольшой по раз-
мерам б. Воевода по гидрологическим и биологи-
ческим показателям настолько неоднородны, что
для каждого объекта и способа культивирования
необходимо проводить специальные расчеты и
районирование акватории. При садковом культи-
вировании продуктивность устрицы ожидаемо
выше, чем при пастбищном, однако продуктив-
ность садкового культивирования гораздо в боль-
шей степени зависит от гидрометеорологических
условий. Потери урожайности устрицы при сад-
ковом выращивании могут быть намного более
ощутимыми, чем при выращивании на донных
плантациях. В условиях минимального неблаго-
приятного воздействия пресных вод урожайность
в бухтах Круглая и Мелководная практически
одинакова как для донного, так и для садкового
культивирования.

Рис. 4. Гистограмма распределения POM мгC/м3 (а, б, в) и Chl-a мг/м3 (г, д, е) для районов культивирования: I – б.
Круглая (а, г), II – центральная часть б. Воевода (б, д), III – б. Мелководная (в, е).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В настоящем исследовании на основе резуль-

татов гидродинамического и биогеохимического
моделирования с использованием модели FARM
определены параметры и выполнена оценка про-
странственной неоднородности условий культи-
вирования устрицы Magallana gigas в б. Воевода.
Анализ пространственной динамики абиотиче-
ских факторов показал, что возможность выра-
щивания устрицы на локальных участках бухты
определяется главным образом квазипериодиче-
скими изменениями солености. При этом про-
дуктивность культивирования зависит от трофи-
ческих условий, связанных с производством орга-
нического вещества и его транспортом по
акватории под влиянием гидродинамических фак-
торов. На основе данных моделирования показа-
но, что по направлению к открытой части бухты
количество пищевых ресурсов для выращивания
гидробионтов уменьшается, в то же время гидро-
логические условия, прежде всего режим солено-
сти, стабилизируются. Таким образом, рациональ-
ный выбор места и условий является ключевым
для успешного культивирования устрицы.
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Evaluation of the Spatial Heterogeneity of the Pacific Oyster Magallana gigas 
(Thunberg, 1793) Cultivation Conditions Using the FARM Marifarm Management 

Model in Voevoda Bay
S. V. Katrasova, A. N. Bugayetsa, and V. V. Zharikova

aThe Pacific Geographical Institute of the Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Vladivostok 690041, Russia

In the present study, using the Farm Aquaculture Resource Management (FARM), farm aquaculture re-
source management model, we calculated the potential productivity of plantations of the oyster Magallana
gigas (Thunberg, 1793) (Bivalvia: Ostreidae) in Voevoda Bay (Sea of Japan, Peter the Great Bay, Russkiy Is-
land). When calculating the productivity of cage and bottom plantations of M. gigas, we used the previously
obtained results of numerical modeling of bay’s dynamics of hydrological parameters using the open software
Delft3D-Flow, taking into account the inflow of fresh water into the bay in 1990–2019. To demonstrate the
heterogeneity of growing conditions for M. gigas, three sites 100 × 100 m in size were selected, located in
Kruglaya and Melkovodnaya Bays, as well as in the central part of Voevoda Bay. For each plot, modeling of
28 growing periods, lasting 22 months each was performed. The maximum values of oyster yield for the se-
cond year of cultivation, expressed in tons of total wet weight, were selected, and distribution histograms for
each area were presented. It was shown that, according to hydrological and biological indicators, the growing
conditions even in small Voevoda bay are heterogeneous. It has been established that the variability in the
productivity of M. gigas is associated mainly with the extreme uneven redistribution of primary production in
Voevoda bay under the influence of hydrodynamic factors.

Keywords: mariculture, modeling, productivity, Magallana gigas
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Изучено генетическое разнообразие дальневосточного трепанга Apostichopus japonicus (Selenka,
1867), обитающего в зал. Петра Великого Японского моря. Проанализированы 5 выборок с исполь-
зованием фрагмента гена COI митохондриальной ДНК. Всего выявлено 16 гаплотипов, при этом га-
плотипическое разнообразие было высоким (0.86767 ± 0.01800), а разнообразие нуклеотидов – низ-
ким (0.00759 ± 0.00025). Результаты AMOVA и попарного Fst не выявили существенных генетиче-
ских различий между выборками из зал. Петра Великого. На основе полученных данных и
структуры гаплотипической сети, высказано предположение, что дальневосточный трепанг обитает
в неравновесных условиях. Это связано с неравномерным расселением молоди, зависящим от гид-
рологического режима, типа грунта и развития марикультуры в акватории, а также со значительным
браконьерским выловом.

Ключевые слова: популяционная структура, Apostichopus japonicus, митохондриальная ДНК, генети-
ческое разнообразие
DOI: 10.31857/S0134347523010102, EDN: LSPRDP

Голотурии, или морские огурцы (Holothu-
roidea), представляют собой морфологически
разнообразную, экологически и экономически
важную группу иглокожих (Echinodermata). Они
распространены по Мировому океану от мелко-
водных прибрежных районов до значительных
глубин (Tyler et al., 1992). Голотурии обитают на
дне, где питаются водорослями, мелкими живот-
ными или детритом. При этом они снижают орга-
ническую нагрузку на экосистемы, выделяя неор-
ганический азот и фосфор, играя важную роль в
рециркуляции питательных веществ. Некоторые
виды могут повышать щелочность воды и кон-
центрацию растворенного неорганического угле-
рода за счет процессов пищеварения и выделения
аммиака (Simões et al., 2019).

Морские огурцы, обитающие в Японском мо-
ре, не являются исключением. В их число входит
и дальневосточный трепанг Apostichopus japonicus
(Selenka, 1867), тело которого может достигать 40 см
в длину и 9 см в диаметре (Левин, 2000). Он рас-
пространен в прибрежных водах Восточной Азии,
где является одним из важнейших объектов аква-
культуры благодаря пищевой ценности и широ-

кому использованию в медицине (Oh et al., 2017).
Дальневосточный трепанг – важный промысло-
вый вид в Северо-Восточной Азии, имеющий са-
мую долгую историю эксплуатации в этом регио-
не (Purcell et al., 2012). Однако из-за расширения
искусственного воспроизводства и резкого со-
кращения природных ресурсов в последние 30 лет
запасы диких популяций A. japonicus сокращаются
(Chen, Yang, 2008). Уменьшение численности ви-
дов, как правило, приводит к снижению генети-
ческого разнообразия, что, в свою очередь, может
быть причиной ухудшения выживаемости и уве-
личения смертности. В настоящее время исследо-
вания направлены на определение запасов A. ja-
ponicus и восстановление его численности, в том
числе при помощи искусственного выращивания
в условиях марикультуры (Yan et al., 2013).

В связи с этим представляется важным прове-
дение исследований популяционной генетики
A. japonicus на значительной части его ареала с ис-
пользованием молекулярных маркеров. Для
оценки генетического разнообразия и популяци-
онной структуры этого вида часто использовали
микросателлитные маркеры (Kanno et al., 2006;

УДК 575.174.015.3

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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Kim et al., 2008; Chang et al., 2009; Soliman et al.,
2012) и однонуклеотидные полиморфизмы (Du
et al., 2012; Dong et al., 2016). Применялся также
анализ изменчивости последовательности субъ-
единицы I цитохром с-оксидазы (COI) митохон-
дриальной ДНК (Valente et al., 2014; Soliman et al.,
2016; Hamamoto et al., 2021), что позволяло оце-
нивать не только популяционную структуру, но и
демографическую историю вида.

Большая часть исследований на Дальнем Во-
стоке России посвящена изучению биологии
дальневосточного трепанга, его образа жизни, а
также процессов, определяющих снижение чис-
ленности (Селин, 2001; Лысенко и др., 2018). По-
пуляционную структуру и уровень генетического
разнообразия A. japonicus на Дальнем Востоке
России ранее не изучали. В настоящей работе, ис-
пользуя частичные последовательности гена COI
мтДНК, мы исследовали генетическое разнооб-
разие и структуру популяции дальневосточного
трепанга в зал. Петра Великого Японского моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Сбор проб

В работе использовано 5 выборок дальневосточно
го трепанга Apostichopus japonicus, собранных водолаз-

ным способом в зал. Петра Великого Японского моря
в 2015 и 2018 гг.: зал. Восток (Vos, n = 29, июль 2015 г.);
мыс Красный, Амурский залив (Krs, n = 20, июнь
2015 г.); зал. Посьета (Pos15, n = 25, июль 2015 г.);
б. Федорова, Амурский залив (Fed, n = 21, июнь
2015 г.) и зал. Посьета (Pos18, n = 22, июль 2018 г.).
Две выборки из зал. Посьета (3 и 5) были взяты с
интервалом в три года из одной локальности (рис. 1).

Выделение ДНК, ПЦР и секвенирование
Выделение геномной ДНК из фиксированной

в 96% этаноле ткани проводили методом щелоч-
ного лизиса (Truett, 2006). Фрагмент гена COI ам-
плифицировали с использованием праймеров
COIce-F (5'-ACTGCCCACGCCCTAGTAATGA-
TATTTTT TATGGTNATGCC-3') и COIce-R (5'-
TCGTGTGTCTACGTCCATTCCTAC TGTRAA-
CATRTG-3') (Hoareau, Boissin, 2010). ПЦР для
каждого образца ДНК проводилась в реакцион-
ной смеси объемом 25 мкл с использованием Go
Taq Green Master Mix (Promega Corp, Madison, WI,
USA) и 10 мМ dNTPs (каждого); 10 мМ прямого и
обратного праймера (каждого); 40–60 нг тоталь-
ной ДНК. Амплификацию осуществляли по сле-
дующему протоколу: начальная денатурация при
температуре 94°С (2 мин) с последующими
35 циклами денатурации при 94°С в течение 30 с;

Рис. 1. Частотные распределения гаплотипов в выборках Apostichopus japonicus на основе последовательности фрагмен-
та гена COI.
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отжиг при 49°С (45 с) и элонгация при 72°С в те-
чение 1 мин, с конечной элонгацией при 72°С в
течение 10 мин.

Продукты ПЦР визуализировали с помощью
горизонтального электрофореза в 1.5% агарозном
геле в трис-боратном буфере (TBE), содержав-
шем бромид этидия (10 мг/мл).

ПЦР-продукты очищали с помощью экзо-
нуклеазы I (ExoI) и термочувствительной щелоч-
ной фосфатазы (FastAP; ThermoFisher Scientific,
Waltham, Massachusetts, USA). Реакцию секвени-
рования проводили с использованием набора Big-
Dye® Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kits (Applied
Biosystems, Карлсбад, Калифорния, США) и анали-
зировали в секвенаторе ABI3130xl (Институт Миро-
вого океана, Дальневосточный федеральный уни-
верситет).

Анализ данных

Сборку последовательности проводили с ис-
пользованием программного обеспечения Chro-
masPro 2.1.10 (http://technelysium.com.au; бес-
платный пробный период составлял 14 дней). Все
полученные последовательности были выровне-
ны в программе MEGA 11 (Tamura et al., 2021) с
применением алгоритма MUSCLE (Edgar, 2004).
Итоговая длина последовательности составила
554 п.н. AIC (информационный критерий Акаике)
показал, что среди методов максимального прав-
доподобия наиболее подходящей моделью была
двухпараметрическая модель Кимуры (K2) (см.:
Kimura, 1980). Надежность ветвей дерева оцени-
вали с помощью бутстрэп-анализа (Felsenstein,
1985) – 1000 повторов.

DnaSP 6.12.03 (Rozas et al., 2017) использовали
для расчета описательной статистики – количе-
ство гаплотипов, частоту гаплотипов, количество
полиморфных сайтов (S), разнообразие гаплоти-
пов (h), разнообразие нуклеотидов (π) и среднее
количество нуклеотидных различий (k) при пара-
метрах по умолчанию. На основе результатов
оценки гаплотипов была создана медианная сеть
гаплотипов (MJ; Bandelt et al., 1999) с визуализа-
цией в программе Network 10.2.0.0 (http://fluxus-
engineering.com) с 1000 бутстрэп-репликами (Fel-
senstein, 1985). Нами был проведен анализ моле-
кулярной дисперсии (AMOVA; Excoffier et al.,
1992), а также выполнены тесты нейтральности
на основе FS Фу (Fu, 1997) и D Таджимы (Tajima,
1989) с использованием программы Arlequin
3.5.1.2 (Excoffier, Lischer, 2010). Значимость про-
верена путем случайной перестановки с исполь-
зованием 10000 повторов. Показатель Fst основан
на попарных различиях гаплотипов, вероятность
оценена с использованием 10000 случайных пере-
становок (Arlequin). Р-значение (P < 0.05) было
скорректировано по минимальному объему вы-

борки (коррекция Бонферрони). Распределение
частот попарных нуклеотидных различий (рас-
пределение несоответствия) для оценки демогра-
фического расширения популяции было рассчи-
тано в соответствии с рекомендациями (Schnei-
der, Excoffier, 1999) для каждой выборки. Кроме
этого были рассчитаны индекс неоднородности
Харпендинга (Harpending, 1994) и сумма квадра-
тичных отклонений (Schneider, Excoffier, 1999).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Изменчивость фрагмента мтДНК Apostichopus 

japonicus в заливе Петра Великого
Всего для фрагмента гена COI мтДНК во всех

выборках было обнаружено 16 гаплотипов
(рис. 1); все последовательности были депониро-
ваны в GenBank (№ OP077239–OP077254). В це-
лом гаплотипическое разнообразие было высо-
ким COI (H = 0.86767), в то время как нуклеотид-
ное разнообразие было низким (π = = 0.00759 ±
0.00025) (табл. 1). Общее число полиморфных
сайтов составило 21, наименьшее – для Fed (12),
наибольшее – для Pos18 (18). Среднее число нук-
леотидных различий варьировало от 3.83810 ±
2.00950 (Fed) до 4.57333 ± 2.32447 (Pos15). Наи-
большее число гаплотипов наблюдалось в выбор-
ках из заливов Восток (2015 г.) и Посьета, собран-
ных в 2018 г. (по 11), наименьшее – в выборке с
мыса Красный (6). Самым распространенным га-
плотипом был H7, найденный во всех выборках.
Уникальные гаплотипы обнаружены в выборках
Vos, Pos15 и Pos18.

Попарные оценки Fst, основанные на после-
довательностях COI мтДНК (табл. 2), в большин-
стве продемонстрировали отрицательные значе-
ния и были статистически незначимы (P > 0.05).
Р-дистанции (табл. 2) имели низкие и близкие ве-
личины (от 0.00692 между Krs и Fed до 0.00836
между Pos15 и Pos18).

Результаты оценки изменчивости мтДНК в
выборках методом AMOVA показали (табл. 3), что
значительное разнообразие гаплотипов наблюда-
лось внутри выборок (99.93%), а не между ними
(0.07%), т.е. различий между группами особей
практически не наблюдалось. Индекс фиксации
F = 0.00070 был статистически незначим, оценки
между и внутри групп были также незначимыми
(P > 0.05).

Тесты на нейтральность (табл. 4), основанные
на последовательностях COI мтДНК, показали,
что значения D и FS согласованы между собой.
Средние для всех выборок показатели D и FS бы-
ли отрицательными. Однако ни одно из представ-
ленных значений не было статистически значи-
мым (P > 0.05).

С помощью метода максимального правдопо-
добия была получена дендрограмма гаплотипов
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Таблица 1. Молекулярное разнообразие выборок Apostichopus japonicus, отобранных в зал. Петра Великого, на ос-
нове последовательности COI мтДНК 

Примечание. S – число полиморфных сайтов, k – среднее число нуклеотидных различий, h – гаплотипическое разнообразие,
π – нуклеотидное разнообразие, SD – стандартное отклонение.

Выборка Размер 
выборки

Число 
гаплотипов S Гаплотипы (частота 

встречаемости) k ± SD h ± SD π ± SD

Vos 29 11 17 H1 (1), H2 (4), H3 (1), 
H4 (4), H5 (1), H6 (3), H7 
(9), H8 (1), H9 (2), H10 (2), 
H11 (1)

4.16749 ± 2.13323 0.86946 ±  0.04300 0.00752 ± 0.00054

Krs 20 6 13 H2 (4), H4 (2), H6 (4), 
H7 (8), H10 (1), H12 (1)

3.91053 ± 2.04637 0.78421 ± 0.06400 0.00706 ± 0.00061

Pos15 25 9 17 H4 (2), H5 (1), H6 (3), 
H7 (2), H10 (2), H11 (7), 
H12 (4), H13 (3), H14 (1)

4.57333 ± 2.32447 0.88000 ±  0.03900 0.00826 ±  0.00057

Fed 21 7 12 H2 (4), H4 (1), H5 (2), 
H6 (1), H7 (9), H11 (2), H12 (2)

3.83810 ±  2.00950 0.78571 ±  0.07400 0.00693 ± 0.00054

Pos18 22 11 18 H2 (2), H6 (1), H7 (5), H8 (1), 
H10 (2), H11 (5), H12 (2), 
H13 (1), H14 (1), H15 (1), 
H16 (1)

4.42857 ± 2.27070 0.90043 ±  0.04100 0.00799 ±  0.00098

Общее 117 16 21 H1 (1), H2 (14), H3 (1), H4 (9), 
H5 (4), H6 (12), H7 (33), 
H8 (2), H9 (2), H10 (7), 
H11 (15), H12 (9), H13 (4), 
H14 (2), H15 (1), H16 (1)

4.20336 ± 0.31863 0.86767 ± 0.01800 0.00759 ± 0.00025

Таблица 2. Значения Fst и p-дистанций для исследованных выборок Apostichopus japonicus

Примечание. Значения Fst расположены под диагональю, p-дистанции – над диагональю.

Vos Krs Pos15 Fed Pos18

Vos 0.00716 0.00802 0.00716 0.00788

Krs –0.03007 0.00788 0.00692 0.00779

Pos15 0.00638 0.01670 0.00784 0.00836

Fed –0.02081 –0.02146 0.02090 0.00742

Pos18 0.00430 0.02276 0.01637 –0.01642

Таблица 3. Результат анализа молекулярной дисперсии (AMOVA) пяти выборок Apostichopus japonicus на основе
фрагмента гена COI мтДНК 

Дисперсия Степень свободы Сумма квадратов Компоненты 
вариансы

Процент 
изменчивости

Между выборками 4 8.539 0.00147 0.07

Внутри выборок 112 235.256 2.10050 99.93

Общее 116 243.795 2.10197
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на основе фрагмента гена COI мтДНК (рис. 2). На
основе топологии ветвей можно выделить две ос-
новные клады: кластер 1 (гаплотипы H1, H2, H3,
H5, H6, H10, H12) и кластер 2 (гаплотипы H4, H7,
H8, H9, H11, H13, H14, H15, H16).

В сети гаплотипов, основанной на MJ-алго-
ритме (рис. 3), найдено не более трех нуклеотид-

ных замен между гаплотипами, при этом 3 гапло-
типа, являющиеся промежуточным звеном между
другими, не были выявлены. Часто встречавшие-
ся гаплотипы находились преимущественно на пе-
риферии сетки. Исходя из данных дендрограммы,
также формировались 2 кластера (кластер 1 – га-
плотипы H1, H2, H3, H5, H6, H10, H12 и кластер

Таблица 4. Результаты тестов на нейтральность Таджимы (D) и Фу (FS) для выборок Apostichopus japonicus, вклю-
чая соответствующие P-значения

Выборка D P FS P

Vos –0.12838 0.46430 –1.05419 0.34590

Krs 0.24374 0.62930 1.76809 0.81930

Pos15 0.05617 0.54990 0.31968 0.60640

Fed 0.53424 0.73670 0.88963 0.69770

Pos18 –0.37936 0.37180 –1.78021 0.21530

Общее 0.06528 0.55040 0.02860 0.53692

Рис. 2. Дендрограмма для гаплотипов Apostichopus japonicus из зал. Петра Великого, реконструированная с помощью
метода максимального правдоподобия по данным секвенирования 554 п.н. фрагмента гена COI мтДНК. Цифры в уз-
лах – значение бутстрэп-поддержки (1000 повторов) более 40%.
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2 – гаплотипы H4, H7, H8, H9, H11, H13, H14,
H15, H16), соответствовавшие ML-дереву. Как
видно из рис. 3, гаплотипы или кластеры гаплоти-
пов не ассоциированы с той или иной локально-
стью.

Межгодовые вариации в выборках 
дальневосточного трепанга

Были проанализированы две выборки из зал.
Посьета, отобранные в разные годы (в 2015 и 2018 гг.).
Два гаплотипа H13 и H14 оказались общими и
присутствовали только в этой локальности (табл. 1).
В выборке Pos18 выявлено 11 гаплотипов, на 2
больше, чем в 2015 г. При этом самого распро-

страненного для других групп гаплотипа (H7) за
3 года стало больше. Всего A. japonicus, собранно-
го в этом районе за 3 года, сохранилось 7 общих
гаплотипов. Несмотря на то, что гаплотипиче-
ский состав различался (табл. 1), статистически
значимых различий (показатель Fst, табл. 2) не вы-
явлено.

ДЕМОГРАФИЧЕСКАЯ ИСТОРИЯ
Исторические демографические вариации ис-

пользовали при изучении частотных распределе-
ний попарных различий между последовательно-
стями (рис. 4). В настоящем исследовании гра-
фик распределения несоответствия для всех

Рис. 3. Медианная сеть гаплотипов на основе последовательностей COI Apostichopus japonicus. На ветвях указаны мута-
ционные различия между гаплотипами; размер окружностей пропорционален абсолютным частотам гаплотипов. Все
мутации имеют равный вес, интервал поиска медианных векторов ε равен нулю.
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Рис. 4. Распределение частот числа попарных нуклеотидных различий (несоответствий) между гаплотипами
COI мтДНК для каждой выборки. По оси абсцисс – количество парных различий, по оси ординат – частота парных
сравнений. Наблюдаемые частоты представлены синей линией. Частота, ожидаемая в рамках гипотезы модели рас-
ширения популяции, изображена оранжевой линией.
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популяций показал мультимодальную и неров-
ную форму. Мы также рассчитали индекс неод-
нородности (r) и сумму квадратов отклонений
(SSD) в соответствии с моделью демографическо-
го расширения для каждой выборки (табл. 5) и об-
наружили, что все они были незначимы (P < 0.05).

ОБСУЖДЕНИЕ

Общее число гаплотипов у дальневосточного
трепанга Apostichopus japonicus, собранного в
зал. Петра Великого, составило 16. При этом наи-
меньшее число гаплотипов наблюдалось в выбор-
ках Krs и Fed (6 и 7 соответственно). Эти величи-
ны свидетельствуют об относительно низком ге-
нетическом разнообразии данного вида в
исследованной акватории по сравнению с A. ja-
ponicus из префектуры Иватэ (Япония); был обна-
ружен 81 гаплотип (Adachi et al., 2018). Среди по-
тенциально значимых причин снижения генети-
ческого разнообразия в данных локальностях мы
рассматриваем изменение прибрежной зоны
(Nehemia, Kochzius, 2017) и развитие прибрежных
районов (Soliman et al., 2016), а также незаконный
промысел. Наше исследование частично под-
тверждает это наблюдение, так как выборки Krs и
Fed были собраны в местах с хорошо развитыми
береговыми линиями.

Исследование фрагмента гена COI мтДНК
A. japonicus показало высокое гаплотипическое
разнообразие (от 0.78421 ± 0.06400 в Krs до
0.90043 ± 0.04100 в Pos18) и низкое нуклеотидное
разнообразие (от 0.00693 ± 0.00054 для Fed до
0.00826 ± 0.00057 для Pos15). Сходные данные по-
лучены при изучении мтДНК у этого вида
дальневосточного трепанга с побережья Японии
(Adachi et al., 2018), а также у таких представите-
лей голотурий, как Holothuria arguinensis (Ro-
drigues et al., 2015), H. edulis (Soliman et al., 2016) и
H. atra (Hamamoto et al., 2021). Число полиморф-
ных сайтов (S) в нашем исследовании было ниже,
чем в выборке с побережья Японии (Adachi et al.,
2018). В целом низкие значения разнообразия
нуклеотидов и высокие значения гаплотипиче-
ского разнообразия указывают на большое коли-

чество близкородственных гаплотипов. Возмож-
но, что они претерпевают интенсивные стохастиче-
ские процессы в короткие временные интервалы,
или же в этом участвуют и селективные процессы.

Результаты AMOVA и попарного сравнения Fst
не выявили существенных генетических разли-
чий между выборками из разных локальностей
зал. Петра Великого. Значения Fst и индекса фик-
сации были статистически незначимы (P > 0.05).
Для других видов голотурий получен сходный ре-
зультат, например, не обнаружено гетерогенно-
сти между популяциями Holothuria nobilis (см.:
Uthicke, Benzie, 2003). Анализ молекулярной дис-
персии не выявил существенных различий между
субпопуляциями Cucumaria frondosa в западной
части Атлантики (So et al., 2011), это позволило
предположить, что она составляет единую пан-
миктическую популяцию. Однако в некоторых
исследованиях генетические дистанции были
значительно выше: для H. atra с центральных и
южных островов Рюкю AMOVA выявил высокий
уровень дисперсии среди групп (Hamamoto et al.,
2021). При попарном сравнении популяций обна-
ружена высокая степень генетической структури-
рованности H. edulis, обитающей у о-ва Окинава
(Soliman et al., 2016). Возможные причины пан-
миксии или, наоборот, структурированности
внутри видов могут быть связаны с длительно-
стью личиночного периода у разных видов. Виды
с короткой планктонной стадией характеризуются
большей подразделенностью и наличием струк-
туры по сравнению с видами, у которых период
свободноплавающей личинки длится дольше (So
et al., 2011). Пелагический период у A. japonicus
длится около двух недель (Левин, 2000; Qiu et al.,
2015), что может быть причиной низкого уровня
дифференциации между выборками. Различия в
истории расселения, генетическом составе новых
особей и отборе в период после оседания – это
факторы, которые могут вызывать генетическую
неоднородность (Watts et al., 1990; Hedgecock,
Pudovkin, 2011; Karl et al., 2012). Как правило,
морские беспозвоночные даже с низкой подвиж-
ностью на взрослой стадии могут характеризо-
ваться высоким потоком генов, если способность

Таблица 5. SSD (сумма квадратов отклонения) и индекс неоднородности (r) для выборок Apostichopus japonicus,
включая соответствующие P-значения

Выборка SSD P r P

Vos 0.06095 0.00990 0.14884 0.00960

Krs 0.12822 0.00470 0.31155 0.00510

Pos15 0.05227 0.00670 0.13182 0.00620

Fed 0.10554 0.00360 0.26025 0.01220

Pos18 0.06314 0.04420 0.15714 0.03100
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к расселению высока на планктонной стадии (Pa-
lumbi, Wilson, 1990).

Полученная сеть гаплотипов в нашем случае
характеризуется некоторыми особенностями.
Типично, когда в сетке у большинства наземных
и морских видов центральный гаплотип является
наиболее часто встречающимся, от него “звездо-
образно” отходят менее часто встречающиеся га-
плотипы (Avise, 2000). Этот аспект часто исполь-
зуется для филогеографических реконструкций
происхождения и расселения видов и таксонов, а
центральные гаплотипы рассматриваются как
предковые (Avise, 2000). В нашем случае часто
встречающиеся гаплотипы, как правило, нахо-
дятся на периферии сетки, а центральными явля-
ются редко встречающиеся или гипотетические,
т.е. не обнаруженные нами. Поскольку предко-
вые гаплотипы отсутствуют, так же как и длинные
ветви (максимальное число мутаций между гап-
лотипами не более трех), это может свидетель-
ствовать о частом обновлении производителей в
популяциях дальневосточного трепанга в иссле-
дованном регионе. Данный факт подтверждается
также мультимодальностью распределения раз-
личий между гаплотипами (рис. 4). Анализ рас-
пределения несоответствий для всех выборок
продемонстрировал мультимодальное распреде-
ление, что свидетельствует о демографическом
равновесии или стабильной популяции (Ray et al.,
2003). В то же время мультимодальное (включая би-
модальное) распределение несоответствия указывает
на периодические уменьшение размера популя-
ции (Marjoram, Donnelly, 1994; Rogers, 1995) и да-
же на возможную изоляцию популяций в про-
шлом (Harpending, 1994).

Состояние популяций дальневосточного тре-
панга в разных частях зал. Петра Великого неоди-
наковое. Это связано со значительным выловом
вида в недавнем прошлом и с браконьерством,
что привело к снижению эффективного размера
популяции. Во всех районах расселение молоди
дальневосточного трепанга неравномерное, оно
зависит от гидрологического режима, типа грун-
та, наличия полей анфельции или зарослей зосте-
ры (Левин, 2000). Напомним, что на личинок A.
japonicus влияют такие факторы среды, как темпе-
ратура, соленость воды и концентрация взвешен-
ного осадка. Эти факторы могут как благоприят-
ствовать (в определенной степени) их росту и рас-
селению, так и противодействовать.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

С использованием фрагмента гена COI мтДНК
было оценено генетическое разнообразие в вы-
борках трепанга Apostichopus japonicus в зал. Петра
Великого Японского моря. Мы не обнаружили
дифференциации между выборками, что может

быть связано с наличием свободноплавающей (до
двух недель) личинки в жизненном цикле.

Интересными представляются филогенетиче-
ские отношения между гаплотипами, которые не
были обнаружены ранее в популяциях других ви-
дов. Это явление, очевидно, может быть обуслов-
лено несколькими причинами. Вероятны стоха-
стические факторы, влияющие на некоторую се-
лективность по отношению к гаплотипам.
Можно предположить, что в определенном реги-
оне оседают личинки от немногих производите-
лей и вследствие снижения численности данная
вероятность увеличивается во времени. На это
могут накладываться факторы отбора. Один из
таких факторов – эпизоотии дальневосточного
трепанга, наблюдавшиеся в 2005–2010 гг. (Тере-
хова, Белькова, 2016). Эпизоотии могут приво-
дить к быстрым сменам пула взрослых произво-
дителей и вариациям гаплотипического набора.
Немаловажным селективным фактором может
быть температура воды в период размножения.
Косвенные доказательства наличия отбора, осно-
ванные на клинальной изменчивости нейтраль-
ных аллельных вариантов в некоторых микроса-
теллитных локусах, приведены нами ранее (Yago-
dina et al., 2022). Еще одним фактором остается
нелегальный вылов дальневосточного трепанга в
зал. Петра Великого. Показано, что численность
A. japonicus в этом регионе, начиная с конца 1990-х
годов, снизилась более чем в 20 раз (Лысенко
и др., 2018). Очевидно, что селективное изъятие
из популяций крупных половозрелых особей мо-
жет приводить к быстрой смене пула производи-
телей и вариациям гаплотипического состава у
потомков.
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Genetic Diversity of mtDNA of the Far Eastern Sea Cucumber Apostichopus japonicus 
(Selenka, 1867) (Echinodermata: Holothuroidea) in Peter the Great Gulf, Sea of Japan

V. D. Yagodinaa and V. A. Brykova

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

The genetic diversity of the Far Eastern sea cucumber Apostichopus japonicus (Selenka, 1867), which lives in Peter
the Great Gulf, Sea of Japan has been studied. Five samples were analyzed using the mitochondrial DNA’s COI
gene fragment. A total of 16 haplotypes were identified, with high haplotype diversity (0.86767 ± 0.01800) and low
nucleotide diversity (0.00759 ± 0.00025). The results using AMOVA and pairwise Fst did not reveal signifi-
cant genetic differences between the samples from Peter the Great Gulf. Based on the data obtained and the
structure of the haplotype network, it was suggested that the Far Eastern sea cucumber lives in non-equilib-
rium conditions. This relates to the uneven distribution of juveniles, depending on the hydrological regime,
the type of soil and the development of mariculture in the water area, as well as a significant illegal catch.

Keywords: population structure, Apostichopus japonicus, mitochondrial DNA, genetic diversity
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В июле 2016 г. проведены исследования в Удской губе и зал. Академии (Ульбанский залив и зал. Ни-
колая). Первичную продукцию (ПП) фитопланктона в фотическом слое рассчитывали по толщине
эвфотического слоя, концентрации хлорофилла а и ассимиляционному числу фитопланктона. Для
расчета использовали представление световой кривой в модифицированной модели непрямо-
угольной гиперболы. Формирование ПП происходило благодаря поставке биогенных веществ в
фотический слой из нижележащих вод интенсивными приливными течениями в условиях слабой
стратификации. Высокое содержание гумусовых веществ в Удской губе ограничивало развитие
фитопланктона. Значения ПП изменялись для Удской губы и зал. Академии в пределах 250–1000
и 1069–4268 мгС/(м2 ⋅ сут) соответственно.

Ключевые слова: первичная продукция фитопланктона, Шантарский архипелаг, залив Академии,
Удская губа
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Охотское море представляет собой бассейн,
характеризующийся высокой биопродуктивно-
стью (Shuntov et al., 2019), что обусловлено физи-
ко-географическим положением моря и ком-
плексом гидрофизических, гидрохимических и
климатических факторов (Чернявский и др.,
1993; Шунтов, 1985, 2001). Поскольку одним из
обязательных условий формирования первичной
продукции (ПП) фитопланктона является нали-
чие в фотическом слое биогенных веществ, то к
важнейшему фактору, обусловливающему высо-
кую биопродуктивность района, относят наличие
вертикального перемешивания вод в динамиче-
ски активных зонах (Чернявский и др., 1993). Ве-
личина годовой ПП в этих зонах может превы-
шать 25% от ПП всего Охотского моря (Матвеев,
Жигалов, 2008). Акватория Шантарского архипе-
лага Охотского моря относится к области высо-
кой динамической активности. Этот район харак-
теризуется высокой плотностью мелкого зоо-
планктона (Волков, 2008). Во второй половине
лета и в первой половине осени сюда на откорм
приходят гренландские киты (Берзин, Дорошен-
ко, 1979; Шпак, Парамонов, 2012). Поздней вес-
ной и ранней осенью эти животные в ограничен-
ном количестве встречаются преимущественно в
районе проливов у о-ва Большой Шантар и в
устье зал. Николая (Мельников и др., 2020).
В летний сезон высокую продуктивность аквато-

рии Шантарского архипелага связывают, глав-
ным образом, с двумя процессами, обеспечиваю-
щими поступление биогенных веществ в фотиче-
ский слой: с приливным перемешиванием и
речным стоком (Жабин и др., 2018). Однако этот
вывод был сделан на основе космических сним-
ков, а не натурных наблюдений.

Изучение механизмов первичного продуциро-
вания на основе данных судовых наблюдений яв-
ляется одним из необходимых условий для пони-
мания того, как происходит формирование кор-
мовой базы гренландских китов. Цель настоящей
работы – изучить механизмы формирования ПП
фитопланктона в летний сезон и оценить величи-
ну продукции зоопланктона в области нагула
гренландских китов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Работы проводили в период с 11 по 25 июля
2016 г. в 71-м рейсе НИС “Профессор Гагарин-
ский”. Были выполнены 154 гидролого-гидрохи-
мические станции (рис. 1). На каждой станции
проводили зондирование профилографами SBE
19 PLUS (Sea Bird Electronics Inc. США) и Rinko-
Profiler ASTD102 (JFE Advantech, Япония), осна-
щенными датчиками температуры, электропро-
водности, давления, растворенного кислорода,

УДК 574.55

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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флуоресценции хлорофилла, мутности и ФАР
(фотосинтечески активной радиации). В дневное
время суток определяли глубину видимости диска
Секки. С поверхностного (верхние 100 см) и при-
донного (100–150 см от дна) горизонтов ‒ 4-лит-
ровым батометром Нискина отбирали пробы во-
ды для последующего определения в судовой ла-
боратории концентраций главных биогенных
веществ (фосфатов, силикатов, нитратов) и хло-
рофилла а (Хл).

Определение фосфатов выполняли по методу
Морфи–Райли в модификации Королева (вос-
становитель – аскорбиновая кислота) (Методы..,
1988). Относительная ошибка определения состав-
ляла 2% при содержании фосфатов ~2 мкмоль/л.

Определение силикатов выполняли “по голу-
бому кремнемолибденовому комплексу” в моди-
фикации Королева (восстановитель – аскорби-
новая кислота) (Методы.., 1988). Относительная
ошибка определения составляла не более 2% при
содержании силикатов ~100 мкмоль/л.

Нитраты, предварительно восстановленные до
нитритов на кадмиевом редукторе, определяли по
методу Грисса в модификации Бендшнейдера–
Робинсона (Методы…, 1988). Относительная
ошибка определения составляла 2% при содержа-
нии ~20 мкмоль/л.

Соленость измеряли на солемере Guildline Au-
tosal 8400B (Guildline Instruments, США), калиб-

ровку которого проводили по стандартной мор-
ской воде IAPSO. Для каждой пробы воды прово-
дили, как правило, 2–3 параллельных измерения.
Максимальная разница между параллельными
измерениями составляла 0.002. Точность измере-
ний в соответствии с паспортными данными при-
бора составляла ±0.003‰.

Содержание Хл определяли спектрофотомет-
рическим методом. Пробы воды объемом 1.5 л
фильтровали через мембранные фильтры “Вла-
дипор МФАС-ОС-3” диаметром 35 мм с разме-
ром пор 0.8 мкм. Затем фильтры высушивали,
растворяли в 5 мл 90% раствора ацетона и поме-
щали в холодильник. Через сутки на спектрофо-
тометре Shimadzu РС 3600 (Япония) измеряли оп-
тическую плотность поглощения света в экстракте.
Влияние феофитина на содержание Хл учитыва-
ли, проводя повторные измерения пробы, пред-
варительно подкислив ее 2–3 каплями раствора
соляной кислоты в ацетоне. Концентрацию Хл в
пробе с поправкой на содержание феофитина
рассчитывали согласно стандартным методикам
(Lorenzen, 1967; Jeffrey, Humphrey, 1975).

ПП фитопланктона в фотическом слое была
рассчитана по толщине эвфотического слоя
(ФС), концентрации хлорофилла а и ассимиля-
ционному числу фитопланктона (Ач). Для расчета
использовали представление световой кривой в
модифицированной модели непрямоугольной

Рис. 1. Схема расположения гидролого-гидрохимических станций при исследовании акватории Шантарского архипе-
лага 11–25 июля 2016 г. Красным отмечены местоположения станций при проведении опытов по определению Ач.
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гиперболы (Звалинский и др., 2006; Звалинский,
2008; Тищенко и др., 2017, 2019). Подробное опи-
сание модели приведено ранее (Тищенко, 2022).

Величину ПП, отнесенную к произвольному
горизонту Zi (Pi), определяли по уравнению (Ти-
щенко и др., 2019):

(1)

где Zph – нижняя граница фотического слоя,
соответствующая 1% ФАР (Ryther, 1956); Ач –
ассимиляционное число фитопланктона;
[Chl]Zi – среднее содержание хлорофилла на
горизонте Zi, полученное при вертикальном
зондировании водной толщи профилографом
Rinko Profiler; Td – долгота дня, ч. Значение ин-
тегральной ПП (P) равно сумме Pi, шаг интегри-
рования составлял 10 см:

(2)

Значения Ач были получены по результатам
измерения скорости продукции кислорода моди-
фицированным скляночным методом, где в каче-
стве регистраторов растворенного кислорода
(DO) использовали безынерционные оптические
датчики ARO1-USB (Тищенко и др., 2017, 2019;
Тищенко, 2022). Для измерения Ач пробы воды
отбирали в склянки объемом 1.7 л, к горловинам
которых крепили датчики кислорода. С помощью
датчиков, вывешенных за борт на глубину отбора
проб (2 м), в условиях in situ в течение 4 ч осу-
ществлялась непрерывная регистрация кислоро-
да в светлой и темной склянках с интервалом
1 мин при полной остановке НИС. Расположе-
ние станций при проведении опытов по опреде-
лению Ач представлено на рис. 1. Наша модифи-
кация кислородного метода позволяла просле-
дить временную изменчивость содержания
кислорода во время инкубации и исключить слу-
чайную погрешность, связанную с измерением
кислорода в склянках. Ач рассчитывали по фор-
муле:

(3)

где dO2 = (Olf – Odf) – (Ol0 – Od0) – разница между
конечным и начальным показаниями датчиков в
светлой и темной склянках, мг/л; Ol0 и Olf – соот-
ветственно начальная и конечная концентрации
кислорода в светлой склянке; Od0 и Odf – началь-
ная и конечная концентрации кислорода в тем-
ной склянке; Схл – концентрация Хл, мкг/л; PQ –
фотосинтетический коэффициент; t – время экс-
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позиции, ч. Значение фотосинтетического коэф-
фициента принимали равным 1.42 (Laws, 1991;
Smith et al., 2012). Для определения Ач весь ряд
данных аппроксимировали прямой и использова-
ли начальные и конечные значения DO из урав-
нения аппроксимации для начального и конеч-
ного моментов времени экспозиции проб.
В Удской губе, Ульбанском заливе и зал. Николая
было выполнено по одному измерению скорости
продукции кислорода для расчета Ач, которые
применяли далее для расчета ПП соответствую-
щей акватории.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Во время проведения исследований акватория
Шантарского архипелага, за исключением Тугур-
ского залива, была свободна от ледяного покрова.
Температура воды на поверхности изменялась от
1.13 до 13.8°С. Наиболее сильно были прогреты
воды Удской губы, где температура воды на по-
верхности принимала значение 13.8°С в куту и
понижалась до 4.7°С на северо-восточной грани-
це залива (рис. 2а). В зал. Николая температура во
внутренней части составляла 12.35°С, а на внеш-
ней границе понижалась до 2.46°С. В Ульбанском
заливе температура воды изменялась от 10.36°С в
куту до 1.37°С в средней части акватории. Воды
зал. Академии были наименее прогреты. Темпе-
ратура воды на поверхности составляла 2–4°С, а
на северной границе залива – 12.96°С.

В придонном слое Ульбанского залива и зал.
Академии распределение температуры воды было
более однородным: –1.03–0.03 и 4°С соответствен-
но. Во внутренней части Удской губы существовало
ядро холодных вод с температурой от –0.26
до 7.48°С. В зал. Николая температура воды изме-
нялась от 2.46 до 12.38°С.

Соленость воды в исследуемом районе изме-
нялась от 6.95 до 31.90‰ в поверхностном слое и
от 24.64 до 32.52‰ ‒ в придонном. Существовала
общая тенденция к увеличению солености в на-
правлении от кутовых частей заливов к открытым
акваториям. Наиболее пресными воды (6.95–
7.02‰ на поверхности) были в кутовой части
Удской губы. Соленость придонных вод здесь со-
ставляла 27.13‰. Наблюдалось увеличение соле-
ности в направлении северо-восточной границы
Удской губы, где воды были однородны по глуби-
не со значением солености 31.8‰. В зал. Николая
соленость была однородна по глубине и составля-
ла 24.63–24.66‰ во внутренней его части и
29.70–29.77‰ на внешней границе. В Ульбан-
ском заливе соленость составляла 24.34–28.00‰
на поверхности и 29.94–31.50‰ у дна и возрастала
по направлению к внешней границе акватории.

Содержание нитратов в акватории Шантар-
ского архипелага изменялось от 0.05–2.57 до
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Рис. 2. Пространственное распределение температуры воды (°С, левый ряд) и солености (‰, правый ряд) в поверх-
ностном (а, в) и придонном (б, г) слоях в акватории Шантарского архипелага 11–25 июля 2016 г.
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0.05–6.36 мкмоль/л в поверхностном и придон-
ном слоях соответственно. Наибольшие концен-
трации нитратов на поверхности были зареги-
стрированы в северной части Удской губы. В Уль-
банском заливе содержание нитратов составляло
0.05–0.30 мкмоль/л, в зал. Николая изменялось
от 0.24 до 0.56 мкмоль/л и возрастало в направле-
нии его внешней границы. В поверхностных во-
дах открытой части зал. Академии содержание
нитратов достигало 1.31 мкмоль/л.

В придонном слое содержание нитратов было
наибольшим в кутовой части Удской губы в области
холодных вод и составляло 2.00–6.36 мкмоль/л.
В центральной части Удской губы концентрации
нитратов уменьшались до 0.84 мкмоль/л, а на се-
вере ‒ до 1.51–2.59 мкмоль/л. В придонных водах
кутовой и центральной частях Ульбанского зали-
ва концентрации нитратов составляли 0.05 и
0.84 мкмоль/л соответственно. Содержание нит-
ратов в придонных водах зал. Николая и в откры-
той части зал. Академии составляло 0.20–0.60 и
0.10–0.25 мкмоль/л соответственно.

Концентрации растворенных форм фосфатов
на акватории Шантарского архипелага изменя-
лись от 0.13 до 1.09 мкмоль/л (рис. 3в, 3г). В
Удской губе обнаружено наиболее высокое со-
держание фосфатов: 0.13–0.87 и 0.75–

1.09 мкмоль/л в поверхностных и придонных во-
дах соответственно. Содержание фосфатов воз-
растало от кутовой части залива к внешней грани-
це в северном направлении.

В Ульбанском заливе содержание фосфатов
составляло 0.16–0.25 и 0.17–0.31 мкмоль/л в по-
верхностных и придонных водах соответственно.
Наблюдалось увеличение концентрации фосфа-
тов по направлению к внешней границе залива.
В зал. Николая концентрации фосфатов изменя-
лись от 0.34–0.49 до 0.37–0.48 мкмоль/л в поверх-
ностных и придонных водах соответственно.
В открытой части зал. Академии содержание фос-
фатов составляло 0.31–0.45 и 0.48–0.62 мкмоль/л
в поверхностном и придонном слоях соответ-
ственно.

Содержание силикатов в поверхностных и
придонных водах зал. Николая, Ульбанского за-
лива и открытой части зал. Академии было низ-
ким ‒ 0.17–2.00 мкмоль/л (рис. 3д, 3е). Концен-
трации силикатов в Удской губе, напротив, были
очень высокими: 4.67–88.83 и 4.43–18.33 мкмоль/л в
поверхностных и придонных водах соответствен-
но. При этом для всей водной толщи характерно
уменьшение концентраций в направлении от ку-
товой части к северной границе залива.
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Интегральное содержание Хл на исследован-
ной акватории составляло 11.33–69.36 мкг/м2

(рис. 4). Удская губа характеризовалась понижен-
ными значениями Хл: на большей части аквато-
рии концентрация Хл не превышала 20 мкг/м2,
понижаясь до 11.33 мкг/м2 в куту. Лишь у северо-
западной границы полигона содержание Хл до-
стигало 36.55–42.55 мкг/м2. В зал. Николая со-
держание Хл также было низким и составляло
11.69–13.49 мкг/м2. В Ульбанском заливе и
зал. Академии содержание Хл было относительно
высоким – соответственно 22.88–65.01 и 21.84–
69.36 мкг/м2.

Ассимиляционные числа фитопланктона в Уль-
банском заливе, зал. Николая и Удской губе состави-
ли соответственно 4.45, 5.85 и 2.36 мгС/(мгХл ч). Для
открытой части зал. Академии величину Ач при-
няли равной значению, полученному для Ульбан-
ского залива.

Пространственное распределение ПП фито-
планктона в фотическом слое вод в общих чертах
соответствовало пространственному распределе-
нию Хл (рис. 5). Величина интегральной ПП в Удском
заливе изменялась от 250 до 1000 мгС/(м2 ⋅ сут), в Уль-
банском заливе – от 1285 до 3182 мгС/(м2 ⋅ сут), а
в зал. Академии – от 1069 до 4268 мгС/(м2 ⋅ сут).
Значения ПП, полученной нами для внешней ча-
сти акватории Тугурского залива, находились в
диапазоне 300–500 мгС/(м2 ⋅ сут). В зал. Николая
ПП изменялась от 752 до 828 мгС/(м2 ⋅ сут).

ОБСУЖДЕНИЕ

Наибольшему влиянию речного стока, судя по
распределению солености и температуры (рис. 2),
подвержена Удская губа, в которую впадает р. Уда
со среднегодовым расходом 823 м3/с. Среднего-
довые расходы рек Ульбан, Сыран и Усалгин,
впадающих в Ульбанский залив и зал. Николая,
составляют соответственно 9.62, 10.6 и 37.4 м3/с
(Семкин и др., 2022). Поэтому Удскую губу мож-
но рассматривать как бассейн, наиболее подвер-
женный влиянию речного стока по сравнению с
Ульбанским заливом и зал. Николая.

Несмотря на существенное различие в объемах
речного стока, содержание нитратов и фосфатов
в поверхностных водах Удской губы, Ульбанского
залива и зал. Николая различалось не более чем в
2 раза. Высокие концентрации нитратов и фосфа-
тов зарегистрированы в областях холодных соле-
ных вод во внутренней части Удской губы у дна и
в придонных водах на северной границе зал. Ака-
демии. Воды р. Уда содержали малое количество
азота и фосфора и для приемного бассейна явля-
лись источником растворенного кремния (Сем-
кин и др., 2020), содержание которого достигало
88.83 мкмоль/л вблизи устья реки.

Наиболее высокие концентрации нитратов и
фосфатов соответствовали таковым в придонных
водах (рис. 3а, 3б). Источником неорганических
форм этих биогенных веществ могло служить раз-
ложение органического вещества на дне заливов.
Воды зал. Академии содержали меньше азота и
фосфора, чем воды Удской губы. Основная при-

Рис. 3. Пространственное распределение нитратов (мкмоль/л, левый ряд), фосфатов (мкмоль/л, средний ряд) и сили-
катов (мкмоль/л, правый ряд) в поверхностном (а, в, д) и придонном (б, г, е) слоях в акватории Шантарского архипе-
лага 11–25 июля 2016 г.
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Рис. 4. Пространственное распределение интегральной суммы Хл (мкг/м2) в фотическом слое в акватории Шантар-
ского архипелага 11–25 июля 2016 г.
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Рис. 5. Пространственное распределение ПП фитопланктона (мгС/(м2 ⋅ сут)) в фотическом слое в акватории Шантар-
ского архипелага 11–25 июля 2016 г.
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чина данного различия, по-видимому, заключа-
лась в разной скорости ассимиляции биогенных
веществ при фотосинтетисческой активности
фитопланктона. Такой вывод косвенно подкреп-
ляется интегральным содержанием Хл в фотиче-
ском слое, средние значения которого в зал. Ака-
демии в 4 раза выше, чем в Удской губе.

Существует различие в функционировании
экосистем Удской губы и Ульбанского залива,
которое приводит к разной фотосинтетической
активности фитопланктона. Реки, впадающие в
заливы акватории Шантарского архипелага, про-
ходят через болотистые торфяники и поэтому со-
держат высокие концентрации гумусового веще-
ства (ГВ). Однако реки вносят в приемные бас-
сейны разное количество ГВ. В период наших
исследований воды Удской губы были окрашены
в темно-коричневый цвет, концентрация ГВ в
них была выше, чем в водах зал. Академии (Мель-
ников и др., 2020). Высокое содержание ГВ в воде
приводит к быстрому ослаблению ФАР с глуби-
ной (Jones, 1992). Кроме этого при образовании
устойчивых комплексов с железом (Catrouillet
et al., 2014) снижается биодоступность последне-
го, что также является причиной ослабления фо-
тосинтетической активности фитопланктона.
Действительно, скорость ассимиляции углерода в
Ульбанском заливе и зал. Николая была в 2 раза
выше, чем в Удской губе. Средние интегральные
значения ПП зал. Академии и Ульбанского зали-
ва в 5 раз выше средней интегральной ПП в
Удской губе.

Значения ПП, полученные нами для внешней части
Тугурского залива, составили 300–500 мгС/(м2 ⋅ сут).
Ранее ПП фитопланктона Тугурского залива,
рассчитанная на основе радиоуглеродного мето-
да, была рассмотрена в работе Дзюбан (2003). По
его данным, ПП во внешней части залива в
июле–августе во время прилива изменяется в
пределах 196–623 мгС/(м2 ⋅ сут) и соответствует
олиготрофно-мезотрофному уровню продуктив-
ности вод. В момент отлива ПП понижается до
182 мгС/(м2 ⋅ сут). Учитывая большие изменения
уровня воды для разных фаз прилива/отлива,
можно считать, что большой воде соответствует
ПП, характерная для соленых вод, не подвержен-
ных влиянию речного стока. В малую воду воз-
действие пресного стока наиболее заметно, что
выражается в низких значениях ПП. Величины
ПП, рассчитанные нами, хорошо согласуются с
результатами, полученными А.Н. Дзюбан для вы-
сокого уровня воды.

ПП в Охотском море изменяется в широком диа-
пазоне. В прикурильском районе в весенне-летний
период ПП варьирует от 500 до 2500 мгС/(м2 ⋅ сут)
(Аржанова, Зубаревич, 1997). В районе мыса
Евреинова в августе ПП может достигать 7000–
10000 мгС/(м2 ⋅ сут) (Налетова и др., 1997). На

шельфе в районе материкового склона о-ва Пара-
мушир и п-ва Камчатка в июле–августе ПП мо-
жет составлять 920–2730 мгС/(м2 ⋅ сут) (Сорокин,
1997). В открытом море в этот же период ПП из-
меняется от 280 до 460 мгС/(м2 ⋅ сут) (Сорокин,
1997). Значения продукции фитопланктона, по-
лученные для Удской губы и зал. Николая, нахо-
дятся в рамках средних величин ПП большей ча-
сти Охотского моря, составляющих в июле–авгу-
сте 30–2730 мгС/(м2 ⋅ сут) (Sorokin, Sorokin, 1999).
ПП Ульбанского залива и зал. Академии соответ-
ствует уровню ПП таких шельфовых областей,
как восточный шельф о-ва Сахалин, где ПП ле-
том может изменяться от 4000 до 6000 мгС/(м2 ⋅ сут)
(Sorokin, Sorokin, 1999).

В Гданьском заливе, в который впадает р. Вис-
ла со среднемноголетним стоком 1080 м3/с, в период
с апреля по октябрь ПП изменяется от 820 до
3820 мгС/(м2 ⋅ сут) (Кудрявцева и др., 2018; Witek
et al., 1997; Zdun et al., 2021), а в отдельных случаях мо-
жет достигать 12 900 мгС/(м2 ⋅ сут) (Zdun et al., 2021). В
открытых водах Балтийского моря ПП составляет
2090 мгС/(м2 сут) в апреле и 1180 мгС/(м2 ⋅ сут) в сен-
тябре (Zdun et al., 2021). Полученные результаты
для вод Балтийского моря и акватории Шантар-
ского региона соизмеримы. Однако в Балтийском
море при высокой концентрации Хл (около
35 мкг/л) 80% светового излучения поглощается в
слое воды 0.7 м, а при низкой концентрации Хл
(около 0.35 мкг/л) – в слое воды до 3 м (Dera,
Wozniak, 2010). По нашим данным, толщина ФС,
рассчитанная из глубины залегания 1% ФАР по
отношению к ее поверхностному значению (Ry-
ther, 1956), изменялась в диапазонах 11.3–20.8 м в
Удской губе, 11.9–14.3 м в зал. Николая и 15.6–
20.9 м в Ульбанском заливе. Эти бассейны отно-
сятся к акваториям, находящимся под большим
воздействием приливо-отливных течений. При-
ливы здесь достигают 6 м, а в Удской губе – 9.7 м
(Лоция…, 1998). Подобная динамическая актив-
ность способствует перемешиванию и ослабле-
нию вертикальной стратификации вод, что при-
водит к увеличению ФС.

Формирование ПП на акватории Шантарско-
го архипелага происходит вследствие поставки
биогенных веществ в фотический слой из ниже-
лежащих слоев благодаря интенсивным прилив-
ным течениям в условиях слабой стратификации
вод. Высокое содержание гумусовых веществ в
Удской губе ограничивает развитие фитопланк-
тона, несмотря на высокое содержание биоген-
ных веществ.

Кормовой базой гренландских китов является
зоопланктон. В период нагула они ежедневно по-
требляют биомассу в количестве 2–3% от общей
массы животного, что в среднем составляет 1.5–2 т.
(Lowry et al., 2004). В свою очередь, биомасса зоо-
планктона формируется за счет употребления в
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пищу фитопланктона, бактериопланктона и рас-
творенного органического вещества (Steinberg,
Landry, 2017). Наиболее крупные стада гренланд-
ских китов были замечены в кутовой части Уль-
банского залива (Мельников, Федорец, 2016;
Шпак, Парамонов, 2015, 2018; Ivashchenko,
Clapham, 2010). Общая площадь залива составля-
ет 2100 км2 с максимальными глубинами на внеш-
ней границе 30–32 м. По представленным в на-
стоящей работе данным, средняя ПП фитопланк-
тона во внутренней части Ульбанского залива
составляла 1500 мгС/(м2 ⋅ сут) на площади около
1000 км2. Это соответствует общей величине ПП
1500 тС/сут, или 15000 т/сут сырой массы фито-
планктона (Menden-Deuer, Lessard, 2000). При
условии, что продукция вторичного звена пище-
вой цепи составляет 10% от продукции фито-
планктона (Odum, 1971), продукция зоопланкто-
на составляет 1500 т/сут. В этот расчет не входят
концентрации растворенного органического ве-
щества и бактериопланктона. При условии, что
продукция бактериопланктона может быть при-
близительно равной продукции фитопланктона
(Дзюбан, 2003), величина общей продукции зоо-
планктона составит 3000 т/сут.

В кутовой части Ульбанского залива количе-
ство китов может достигать 60 особей (Мельни-
ков, Федорец, 2016). Полученные величины
продукции зоопланктона более чем достаточны
для их прокорма.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведен анализ результатов исследований
акватории Шантарского архипелага, выполнен-
ных 11–25 июля 2016 г. Средняя интегральная ПП
вод зал. Академии в 5 раз превышала ПП в Удской
губе. Поставка биогенных веществ в фотический
слой из нижележащих вод благодаря интенсив-
ным приливным течениям в условиях слабой
стратификации вод вызывала рост ПП. Высокое
содержание гумусовых веществ в Удской губе
ограничивало развитие фитопланктона, несмот-
ря на высокое содержание биогенных веществ.

Значения ПП изменялись для заливов Удско-
го, Академии и Николая в диапазонах 250–1000,
1069–4268 и 752–828 мгС/(м2 ⋅ сут) соответствен-
но. Полученные величины ПП соответствуют
продукции прибрежных акваторий, находящихся
под влиянием речного стока и достаточны для
формирования кормовой базы полярных китов.
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Phytoplankton Primary Productionin the Coastal Water 
surrounding Shantar Archipelago

P. P. Tishchenkoa, P. Ya. Tishchenkoa, P. Yu. Semkina, and M. G. Shvetsovaa

aIl’ichev Pacific Oceanological Institute, Far Eastern Branch Russian Academy of Sciences, Vladivostok 690041, Russia

Our studies were carried out in July 2016, in the Uda Bay and the Academy Bay (including the Ulban Bay and
Nikolay Bay). The primary production (PP) of phytoplankton in the photic zone was calculated from the
thickness of the euphotic zone, as well as by the concentration of chlorophyll а, and the assimilation numbers
of phytoplankton. We used for calculations a modified nonrectangular hyperbola model, for photosynthetic
light-response curves of phytoplankton. The formation of PP is a function of the supply of nutrients to the pho-
tic zone from the underlying waters by intense tidal currents under conditions of weak stratification. The high
concentrations of humus substances in Uda Bay limited the growth of phytoplankton. The values of integra-
ted PP varied between Uda Bay to Academy Bay from 250–1000 to 1069–4268 mgC m–2 day–1.

Keywords: phytoplankton primary production, Shantar Archipelago, Academy Bay, Uda Bay
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Впервые проведено сравнение малоротых корюшек японской Hypomesus nipponensis McAllister, 1963,
обыкновенной H. olidus (Pallas, 1814) и морской H. japonicus (Brevoort, 1856), а также зубатой корюш-
ки Osmerus dentex Steindachner et Kner, 1870 с использованием дисперсии флуктуирующей асиммет-
рии, коэффициента вариации и средних значений признаков. Наибольшей суммой дисперсий по
всем признакам характеризовалась зубатая корюшка, а наименьшей – морская корюшка, что, оче-
видно, связано с более стабильными условиями эмбрионального и раннего постэмбрионального
развития последней. Японская и обыкновенная корюшки схожи по коэффициентам вариации всех
признаков. Для зубатой корюшки отмечена максимальная сумма коэффициентов вариации по всем
признакам, а для морской корюшки – минимальная, что может говорить о ее относительной мор-
фологической стабильности в ареале. Бόльшая изменчивость корюшек, нерестящихся в пресной
воде, хорошо согласуется с заключением Г.В. Никольского с соавторами (1976) о том, что изменчи-
вость признаков у пресноводных рыб выше, чем у морских. По средним значениям признаков че-
тыре вида корюшек различаются только по числу лучей в грудных плавниках, при этом минималь-
ное значение характерно для обыкновенной корюшки, а максимальное – для морской. Минималь-
ное число отличий от других видов отмечено у японской (24) и обыкновенной (26) корюшек, а
максимальное (28) – у морской и зубатой корюшек.

Ключевые слова: малоротые корюшки, Hypomesus, Osmerus, флуктуирующая асимметрия, коэффици-
ент вариации, изменчивость
DOI: 10.31857/S0134347523010060, EDN: LSAPKL

Малоротые корюшки рода Hypomesus Gill.,
1862 обитают в северной части Тихого океана, а
также вдоль арктического побережья Азии и Се-
верной Америки, населяя прибрежные воды, ре-
ки и озера. В российских водах обитают три вида
малоротых корюшек. Японская малоротая ко-
рюшка H. nipponensis McAllister, 1963 представле-
на проходной и жилой формами. Встречается в
Японском море – от низовьев р. Амур до Японии
и Северной Кореи, в Охотском море – у восточ-
ного Сахалина и южных Курильских островов
(Клюканов, 1966; Гриценко, 2002; Атлас …, 2003;
Saruwatari et al., 1997), а также в северных заливах
Желтого моря (Chan-xin et al., 1987). Обыкновен-
ная малоротая корюшка H. olidus (Pallas, 1814),
имеющая проходную и жилую формы, населяет
озера, реки и опресненные участки морей. Ее аре-
ал охватывает северную часть Тихого океана: на
юг до устья р. Амгу (46° с.ш.) по азиатскому побе-
режью и до р. Коппер по американскому побере-

жью (Клюканов, 1966; Шедько, 2001; Гриценко,
2002; Hamada, 1961; Romanov, 2017). К северу от
Берингова пролива H. olidus встречается на во-
сток до р. Маккензи, на запад – до бассейна р.
Алазея (Дрягин, 1933), найдена также в оз. Круг-
лое недалеко от Карской губы (Иванова, 1952) и в
юго-восточной части Баренцева моря (Скурихи-
на и др., 2019). Морская малоротая корюшка
H. japonicus (Brevoort, 1856) обитает в прибреж-
ных водах, в заливах и лагунах. Размножается в
прибрежной полосе. Населяет Японское и Охот-
ское моря, а также прикамчатские воды Берингова
моря (Берг, 1932; Черешнев и др., 1999; Гриценко,
2002; Атлас …, 2003; Saruwatari et al., 1997).

Зубатая корюшка Osmerus dentex Steindachner et
Kner, 1870 ведет проходной образ жизни. До на-
ступления половой зрелости в течение всего года
обитает в прибрежных морских водах, лиманах,
предпочитает полузакрытые заливы и бухты. При
созревании мигрирует в реки на нерест. Характе-

УДК 597.553.2.591.4.575.21
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ризуется обширным ареалом – от Белого моря до
Берингова пролива по арктическому побережью
и от Берингова пролива на юг до Кореи и север-
ной Японии (Берг, 1932; Черешнев и др., 2001;
Гриценко, 2002; Атлас ..., 2003; Choi et al., 1990).

Из трех корюшек, нерестящихся в пресной во-
де, обыкновенная малоротая корюшка является
фитофилом, а японская и зубатая корюшки – ли-
тофилы. При совпадении ареалов двух последних
видов в малых и средних по размеру реках их не-
рестилища, по-видимому, могут перекрываться,
так как оба вида нерестятся в нижнем течении.
В крупных реках нерестилища зубатой корюшки
располагаются далеко от устья (Гриценко, 2002).

Изменчивость – это реально существующие
различия между организмами и группами орга-
низмов по степени выраженности их качествен-
ных и количественных признаков и свойств
(Simpson, 1944). Исследование морфологической
изменчивости представляет значительный инте-
рес, так как позволяет оценить норму реакции то-
го или иного вида и его адаптивные возможности.
Масштабные исследования морфологической из-
менчивости реально демонстрируют диапазоны
варьирования значений тех или иных признаков,
а значит, позволяют внести изменения или до-
полнения в диагностические таблицы и таксоно-
мические описания видов. Несомненна важность
изучения морфологической изменчивости в свете
внутривидового разнообразия как причины эво-
люционной стабильности (Северцов, 1990).

Наряду с межпопуляционной изменчивостью
большой интерес представляет исследование
межвидовой изменчивости путем сравнения
близких видов, используя как средние (видовые)
значения их признаков, так и флуктуирующую
асимметрию и коэффициент вариации, которые
достаточно хорошо зарекомендовали себя в попу-
ляционных исследованиях (Яблоков, 1966, 1968;
Яблоков, Этин, 1968; Захаров, 1987; Романов,
2001; Parsons, 1992; Romanov, 1995, 2017; Romanov,
Mikheev, 2020; Zakharov et al., 2020; Graham, 2021).
Применение последних показателей особенно
важно при работе с небольшим количеством при-
знаков. К настоящему времени проведены иссле-
дования межвидовой изменчивости корюшек рода
Hypomesus (Osmeridae) (см.: Ву, Картавцев, 2017),
сигов рода Coregonus (Coregonidae) (см.: Канеп,
1976), гольцов рода Salvelinus (Salmonidae)
(см.: Romanov et al., 2011; Pavlov et al., 2013), осет-
ров рода Acipenser (Acipenseridae) (см.: Romanov,
Skirin, 2011), дафний рода Cladocera (Daphniidae)
(см.: Зуйкова, Бочкарев, 2016) и даже изменчиво-
сти между родами Sebastes и Sebastolobus (Scorp-
enidae) (см.: Romanov, 1999). Цель настоящей ра-
боты – проанализировать межвидовую изменчивость

средних значений, дисперсий флуктуирующей
асимметрии и коэффициентов вариации исполь-
зованных признаков корюшек Дальнего Востока.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом для настоящего исследования по-

служили многолетние сборы корюшек из водое-
мов Дальнего Востока (Романов, 2010, 2013, 2022;
Romanov, 2017). Объем и характеристика матери-
ала отражены в табл. 1. Анализировали следую-
щие билатеральные признаки: число ветвистых
лучей в грудных (P) и брюшных (V) плавниках;
число заглазничных (porb) и подглазничных (iorb)
костей, по которым проходит подглазничный ка-
нал сейсмосенсорной системы головы. Эти при-
знаки были выбраны намеренно, так как они лег-
ко учитываются и вероятность ошибок при под-
счете очень мала, в отличие, например, от такого
признака, как число чешуй в боковой линии.
Дисперсию флуктуирующей асимметрии рас-
считывали по формуле, предложенной А.Р. Пал-
мером и К. Штробеком (Palmer, Strobeck, 1986):

 = var , где: Ai = (Ri – Li), Аi – асим-

метрия i-той особи, Ri – значение признака спра-
ва, Li – значение признака слева. Данная форму-
ла дисперсии флуктуирующей асимметрии учи-
тывает мерность признаков, что позволяет
сравнивать уровень флуктуирующей асимметрии
между признаками внутри выборки. Просумми-
ровав дисперсии по всем признакам внутри каж-
дой выборки, получаем интегральную оценку
флуктуирующей асимметрии, по которой можно
сравнивать разные выборки между собой. Коэф-
фициент вариации вычисляли по формуле: СV =
= 100σ/M, где σ – среднее квадратическое откло-
нение, M – среднее арифметическое значение
признака. Ошибку коэффициента вариации вы-
числяли по формуле:

Достоверность отличий дисперсии флуктуи-
рующей асимметрии определяли по значению
F-критерия, а средних значений и коэффициен-
тов вариации признаков – по величине t-крите-
рия Стьюдента (Плохинский, 1970). Подробно
данная методика описана ранее (Romanov, 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Дисперсия флуктуирующей асимметрии

По числу ветвистых лучей в грудных плавни-
ках (Р) минимальное значение дисперсии отме-
чено для морской корюшки, а максимальное –

σ2
d ( )
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для обыкновенной, которая схожа с японской ко-
рюшкой. Две последние корюшки отличаются от
морской (p < 0.01 и p < 0.05 соответственно), а
обыкновенная корюшка отличается от зубатой
(p < 0.05). По числу ветвистых лучей в брюшных
плавниках (V) японская и зубатая корюшки схо-
жи и отличаются от обыкновенной и морской ко-
рюшек, которые достоверно различаются между
собой (p < 0.001 для всех). По числу заглазничных
костей (porb) японская и обыкновенная корюшки
не различаются, так же как морская и зубатая, а раз-
личия между этими парами достоверны (p < 0.001

для всех). По числу подглазничных костей (iorb)
обыкновенная и морская корюшки схожи и отли-
чаются от японской и зубатой, которые между со-
бой также различаются (p < 0.001 для всех). По
сумме дисперсий всех признаков зубатая корюш-
ка выделяется наибольшим, а морская – наимень-
шим значением этого показателя. Малоротые ко-
рюшки достоверно различаются: обыкновенная
отличается от японской и морской (p < 0.01), япон-
ская – от морской (p < 0.001), а зубатая – от мор-
ской и обыкновенной (p < 0.001 для обеих) (табл. 2).
Суммарное число отличий от других видов по

Таблица 1. Характеристика материала

Примечание. В колонке “Число выборок” первое число – общее число, далее – отношение проходных форм к жилым.

Вид N, экз. Число 
выборок

Выборки, координаты Период сбора 
материала, 

годысамая северная самая южная самая западная самая восточная

Hypomesus
nipponensis

913 9; 7/3 Зал. Пильтун 
(55.7499, 
137.6290)

Р. Тесная
(42.6954, 
130.5894)

Р. Тесная
(42.6954, 
130.5894)

Оз. Тунайча
(46.7455, 
143.2553)

2001–2020

H. olidus 915 13; 7/6 Оз. Глухое
(59.7428, 
149.9329)

Оз. Тунайча
(46.7455, 
143.2553)

Зейское 
водохранилище
(54.3776, 
127.6924)

Оз. Тунайча 
(46.7455, 
143.2553)

2002–2015

H. japonicus 610 9; 0/9 Зал. Счастья 
(53.3616, 
141.2419)

Б. Новгород-
ская (42.6311, 
130.9197)

Б. Экспедиции 
(42.6717, 
130.7299)

Зал. Набильский
(51.6277, 
143.2795)

2000–2005

Osmerus dentex 811 11; 11/0 Р. Тауй
(59.6434, 
49.0634)

Р. Раздольная 
(43.3537, 
131.7871)

Р. Раздольная 
(43.3537, 
131.7871)

Р. Камчатка 
(56.2522, 
162.4352)

2000–2017

Таблица 2. Показатели морфологической изменчивости малоротых (Hypomesus) и зубатой (Osmerus) корюшек

Вид, род

Дисперсия флуктуирующей
асимметрии (×10–3)

Коэффициент вариации Среднее значение признака и пределы 
варьирования (под чертой)

P V porb iorb сумма P V porb iorb Сумма P V porb iorb

Hypomesus 
nipponensis 1.25 0.62 6.01 7.87 15.61 5.05 ± 0.1 1.93 ± 0.03 5.81 ± 0.1 7.01 ± 0.1 19.80 ± 0.2

H. olidus 1.36 0.84 5.86 4.08 12.32 5.19 ± 0.1 1.89 ± 0.03 5.75 ± 0.1 7.01 ± 0.1 18.60 ± 0.2

H. japonicus 1.03 0.43 3.67 4.60 9.64 5.07 ± 0.1 1.44 ± 0.03 4.16 ± 0.1 4.88 ± 0.1 15.55 ± 0.2

Osmerus
dentex 1.17 0.61 3.44 12.14 17.36 4.13 ± 0.1 2.45 ± 0.1 4.44 ± 0.1 10.88 ± 0.3 21.90 ± 0.2

Hypomesus 1.21 0.63 5.18 5.52 12.52 5.10 ± 0.05 1.75 ± 0.02 5.24 ± 0.05 6.30 ± 0.05 17.98 ± 0.1

±

−

11.52 0.02

9 14 −

7.01

6 8 −

3.98

2 5 −

2.02

1 3

±

−

10.29 0.02

8 13 −

7.00

6 8 −

3.99

3 5 −

2.02

1 3

±

−

12.82 0.02

11 14 −

7.00

6 8 −

3.98

2 5 −

2.02

1 3

±

−

11.13 0.01

10 13 −

7.01

6 8 −

4.00

3 5 −

4.00

1 3

±

−

11.54 0.01

8 14 −

7.00

6 8 −

3.98

2 5 −

2.02

1 3
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этому показателю составляет 10 для японской и
зубатой корюшек и 12 – для обыкновенной и
морской корюшек.

Коэффициент вариации признаков

По признаку Р все малоротые корюшки схожи
и отличаются от зубатой корюшки (p < 0.001 для
всех). По V, porb и iorb японская и обыкновенная
корюшки схожи, но отличаются от морской и зу-
батой, которые между собой также различаются.
По сумме коэффициентов вариации всех призна-
ков зубатая корюшка выделяется наибольшим, а
морская – наименьшим значением этого показа-
теля, по которому все виды достоверно различа-
ются (p < 0.001 для всех) (табл. 2). Сумма различий
между видами по данному показателю: по 11 у
японской и обыкновенной корюшек, 13 у мор-
ской и 15 у зубатой корюшек.

По средним значениям признаков четыре вида
корюшек различаются только по числу лучей в
грудных плавниках (p < 0.001 для всех), при этом
минимальное значение данного показателя ха-
рактерно для обыкновенной корюшки, а макси-
мальное – для морской (табл. 2).

Японская корюшка характеризуется мини-
мальным числом отличий от других видов корю-
шек (24), а морская и зубатая корюшки – макси-
мальным (28); немного меньше это значение у
обыкновенной корюшки (26).

ОБСУЖДЕНИЕ

Сравнение корюшек Дальнего Востока пока-
зало, что среди малоротых корюшек наиболее
схожи между собой японская и обыкновенная ко-
рюшки – в девяти попарных сравнениях из 14. В
свою очередь, морская корюшка максимально
отличается как от японской, так и от обыкновен-
ной – в 10 и девяти попарных сравнениях соот-
ветственно. Минимальной суммой дисперсий по
всем признакам отличается морская корюшка,
что может говорить о значительно лучших усло-
виях эмбрионального и раннего постэмбриональ-
ного развития. По коэффициентам вариации
признаков можно отметить сходство между япон-
ской и обыкновенной корюшками по всем при-
знакам, однако только по сумме коэффициентов
различия достоверны. По всем признакам, кроме
числа лучей в грудных плавниках, минимальные
значения коэффициента вариации, как и суммы
коэффициентов вариации по всем признакам ха-
рактерны для морской корюшки, что говорит об
относительной морфологической стабильности
этого вида в ареале. В пользу данного предполо-
жения может также свидетельствовать наимень-

ший размах изменчивости по числу ветвистых лу-
чей в грудных плавниках (3) по сравнению с этим
показателем у японской и обыкновенной мало-
ротых корюшек (5).

Морфологическая изменчивость малоротых
корюшек не совпадает с уровнем дивергенции
нуклеотидных последовательностей мтДНК меж-
ду видами. В меньшей степени различаются
японская и морская корюшки (11.9%), в большей
степени – японская и обыкновенная (12.8%), а
еще больше – обыкновенная и морская (13.3%)
корюшки (Skurikhina et al., 2004).

Зубатая корюшка приблизительно в одинако-
вой степени отличается от японской, обыкновен-
ной и морской малоротых корюшек – различия
достоверны в восьми, одиннадцати и девяти по-
парных сравнениях соответственно. По уровню
дивергенции нуклеотидных последовательностей
мтДНК между зубатой и малоротыми корюшка-
ми наблюдается иная картина: больше всех от зу-
батой корюшки отличается японская (23.1%), на-
много меньше отличаются обыкновенная и мор-
ская корюшки (13.2 и 13.6% соответственно)
(Skurikhina et al., 2004). В обоих случаях можно
говорить о неодинаковых темпах морфологиче-
ской и генетической эволюции, что было показа-
но также на птицах (Prager, Wilson, 1975), млеко-
питающих (Wilson et al., 1974a), лягушках (Wilson
et al., 1974b), человекообразных обезьянах (King,
Wilson, 1975) и комарах-звонцах (Полуконова,
2016). Зубатая корюшка выделяется наибольши-
ми значениями дисперсии и коэффициента вари-
ации по iorb и суммой этих показателей по всем
признакам.

Сравнение рода Hypomesus c зубатой корюш-
кой рода Osmerus показывает следующую карти-
ну: в девяти случаях эти роды достоверно разли-
чаются; наибольшее число различий по коэффи-
циенту вариации (5) заметно меньше различий по
дисперсии флуктуирующей асимметрии (три) и
еще меньше различий по средним значениям
признаков (1). Расхождение мтДНК между рода-
ми Hypomesus и Osmerus составляет 18.47%, между
родами Hypomesus и Mallotus – 20.40%, а между
родами Mallotus и Osmerus – 17.62% (Skurikhina
et al., 2013), т.е. зубатые корюшки ближе к мой-
вам, которые в наибольшей степени отличаются
от малоротых корюшек. При оценке изменчиво-
сти этих родов корюшек можно отметить боль-
шие значения суммы как дисперсий, так и коэф-
фициентов вариации по всем признакам у рода
Osmerus. Основной вклад в этом играют значи-
тельно большие значения дисперсии и коэффи-
циента вариации по iorb у зубатой корюшки.

Было показано, что расхождение ядерных по-
следовательностей между видами внутри рода Hy-
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pomesus составляет 6.6–11.8%, а митохондриаль-
ных последовательностей 15.1–18.3% (Skurikhina
et al., 2013). Изменчивость по флуктуирующей
асимметрии (сумме дисперсий по всем призна-
кам) между видами колебалась от 9.64 до 15.61, а
по коэффициенту вариации (сумме по всем при-
знакам) – от 15.55 до 19.80. Таким образом, мож-
но предположить, что изменчивость по флуктуи-
рующей асимметрии соответствует таковой по
ядерной ДНК, а изменчивость по коэффициенту
вариации соответствует таковой по мтДНК.

Более высокий уровень изменчивости у корю-
шек, нерестящихся в пресной воде, хорошо со-
гласуется с заключением Г.В. Никольского с со-
авторами (1976) о том, что изменчивость призна-
ков у пресноводных рыб выше, чем у морских, что
связано с более лабильными условиями в прес-
ной воде. А так как корюшки, кроме морской ма-
лоротой, нерестятся в основном в текучей воде,
многие параметры среды оказываются более из-
менчивыми, чем в морском прибрежье.

КОНФЛИКТ ИНТЕРЕСОВ

Автор заявляет об отсутствии конфликта интере-
сов.

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ НОРМ

Все применимые международные, национальные
и/или институциональные принципы ухода и исполь-
зования животных были соблюдены.

БЛАГОДАРНОСТИ

Считаю своим приятным долгом поблагодарить за
помощь в сборе материала И.Н. Мореву, С.В. Фролова
и П.А. Савельева (ННЦМБ ДВО РАН), С.Н. Сафроно-
ва (СахГУ), П.М. Васильца (Камчатский филиал ВНИ-
РО), Н.К. Заварзину (Сахалинский филиал ВНИРО),
Д.В. Коцюка, Н.Н. Семенченко, С.Ф. Золотухина (Ха-
баровский филиал ВНИРО), Ю.И. Гавренкова (Вла-
дивостокский филиал ВНИРО).

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Атлас пресноводных рыб России. В 2 т. / Под ред. Ю.С. Ре-

шетникова М.: Наука. 2003. Т. 1. 379 с.
Берг Л.С. Рыбы пресных вод СССР и сопредельных

стран. Ч. 1. Изд-во Всесоюз. Ин-та озер. и реч. рыб.
хоз-ва. 1932. 543 с.

Ву К.Т., Картавцев Ю.Ф. Морфометрические разли-
чия малоротых корюшек Hypomesus japonicus
(Brevoort, 1856) и H. nipponensis (McAllister, 1963)
(Pisces, Osmeridae) из северо-западной части
Японского моря // Биол. моря. 2017. Т. 43. № 6.
С. 403–412.

Гриценко О.Ф. Проходные рыбы острова Сахалин. Си-
стематика, экология, промысел. М.: Изд-во ВНИРО.
2002. 247 с.

Дрягин П.А. Рыбные ресурсы Якутии // Тр. Совета по
изучению производительных сил Якутской АССР.
Л.: Изд-во АН СССР. 1933.  № 5. С. 1–94.

Захаров В.М. Асимметрия животных. M.: Наука. 1987.
216 с.

Зуйкова Е.И., Бочкарев Н.А. Популяционная и межви-
довая морфологическая изменчивость видов рода
Daphnia O.F. Müller 1785 (Cladocera, Daphniidae) //
Зоол. журн. 2016. Т. 95. № 7. С. 805–814. 
https://doi.org/10.7868/S0044513416050160

Иванова Е.И. О нахождении малоротой корюшки на
Европейском Севере // Тр. Всесоюз. гидробиол.
о-ва. 1952. № 4. С. 252–259.

Канеп С.В. Анализ изменчивости пластических, мери-
стических и интерьерных признаков сиговых рыб
(Семейство Coregonidae) // Вопр. ихтиологии.
1976. Т. 16. № 4. С. 610–623.

Клюканов В.А. Новые данные о распространении ма-
лоротых корюшек в водах СССР // Докл. АН
СССР. 1966. Т. 166. № 4. С. 990–991.

Никольский Г.В., Каневская Н.К., Тряпицина Л.Н. О не-
которых закономерностях изменения размаха ва-
риабельности признаков у рыб разных фаунисти-
ческих комплексов // Вопр. ихтиологии. 1976.
Т. 16. № 4. С. 592–599.

Плохинский Н.А. Биометрия. М.: Изд-во МГУ. 1970.
367 с.

Полуконова Н.В. Хромосомная, молекулярно-генети-
ческая и морфологическая дивергенция в эволю-
ции близкородственных видов родов Chironomus и
Camptochironomus (Chironomidae, Diptera) // Бюл.
мед. Интернет-конференций. 2016. www.medcon-
fer.com 1503 ID: 2016-09-4353-T-9358.

Романов Н.С. Флуктуирующая асимметрия лососей за-
водского и естественного воспроизводства // Чте-
ния памяти Владимира Яковлевича Леванидова.
Владивосток: Дальнаука. 2001. № 1. С. 328–335.

Романов Н.С. Флуктуирующая асимметрия некоторых
признаков у морской малоротой корюшки Hy-
pomesus japonicus (Osmeridae) // Вестн. Северо-во-
сточ. науч. центра ДВО РАН. 2010. № 3. С. 37–43.

Романов Н.С. Морфологическая изменчивость зуба-
стой корюшки Osmerus mordax dentex (Osmeridae,
Рisces) // Вестн. Северо-восточ. науч. центра ДВО
РАН. 2013. № 2. С. 48–56.

Романов Н.С. Морфологическая изменчивость япон-
ской малоротой корюшки Hypomesus nipponensis
McAllister, 1963 (Osmeriformes, Osmeridae) Дальне-
го Востока // Биол. моря. 2022. Т. 48. № 4. С. 273–
282.

Северцов А.С. Внутривидовое разнообразие как причи-
на эволюционной стабильности // Журн. общ.
биол. 1990. Т. 51. № 5. С. 579–589.



БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 49  № 1  2023

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ КОРЮШЕК 71

Скурихина Л.А., Олейник А.Г., Кухлевский А.Д. и др. Мо-
лекулярно-генетический анализ родственных свя-
зей и происхождение малоротой корюшки (Hy-
pomesus, Osmeridae) – нового представителя фауны
Баренцева моря // Генетика. 2019. Т. 55. № 9.
С. 1031–1042.

Черешнев И.А., Шестаков А.В., Скопец М.Б. О распро-
странении малоротых корюшек рода Hypomesus
(Osmeridae) в северной части Охотского моря //
Вопр. ихтиологии. 1999. Т. 39. № 4. С. 486–491.

Черешнев И.А., Шестаков А.В., Скопец М.Б. и др. Прес-
новодные рыбы Анадырского бассейна. Владиво-
сток: Дальнаука. 2001. 336 с.

Шедько С.В. О видовом составе корюшек (Osmeridae) в
водах Приморья // Вопр. ихтиологии. 2001. Т. 41.
№ 2. С. 261–264.

Яблоков А.В. Изменчивость млекопитающих. М.: Нау-
ка. 1966. 364 с.

Яблоков А.В. Популяционная морфология животных //
Зоол. журн. 1968. Т. 47. № 12. С. 1749–1765.

Яблоков А.В., Этин В.Я. Изменчивость меристических
признаков нутрии (Myocastor coypus Mol.) Азербай-
джана и Таджикистана // Зоол. журн. 1968. Т. 47.
№ 1. С. 116–121.

Chan-xin L., Ke-jing Q. Fauna Liaoningica. Pisces. Shen-
yang: Liaoning Sci. Technol. Press. 1987. 552 p.

Choi K.-Ch., Leon S.-R., Kim I.-S. et al. Coloured illustra-
tions of Freshwater Fishes of Korea. Seul. 1990. 277 p.

Graham J.H. Fluctuating Asymmetry and Developmental
Instability, a Guide to Best Practice // Symmetry. 2021.
V. 13. № 1. art. ID 9. 
https://doi.org/10.3390/sym13010009

Hamada K. Taxonomic and ecological studies of genus Hy-
pomesus of Japan // Mem. Fac. Fish., Hokkaido Univ.
1961. V. 9. № 1. P. 1–56.

King M.C., Wilson A.C. Evolution at two levels in humans
and chimpanzees // Science. 1975. V. 188. P. 107–116. 
https://doi.org/10.1126/science.1090005

Palmer A.R., Strobeck C. Fluctuating asymmetry: measure-
ment, analysis, patterns // Annu. Rev. Ecol. Syst. 1986.
№ 17. P. 391–421.

Parsons P.A. Fluctuating asymmetry: a biological monitor
of environmental and genomic stress // Heredity. 1992.
V. 68. P. 361–364.

Pavlov S.D., Kuzishchin K.V., Gruzdeva M.A. et al. Phenetic
diversity and spatial structure of chars (Salvelinus) of the
Kronotskaya riverine-lacustrine system (Eastern Kam-
chatka) // J. Ichthyol. 2013. V. 53. № 9. P. 662–686. 
https://doi.org/10.1134/S003294521306009X

Prager E.M., Wilson A.C. Slow evolutionary loss of the po-
tential for intersspecifc hybridization in birds // Proc.
Natl. Acad. Sci. U.S.A. 1975. V. 72. P. 200–204.

Romanov N.S. Fluctuating asymmetry in chum salmon,
Oncorhynchus keta, from the Maritime Province //
J. Ichthyol. 1995. V. 35. № 9. P. 171–182.

Romanov N.S. Morphological Variability of Some Fish of the
Genera Sebastes and Sebastolobus (Scorpaenidae) //
J. Ichthyol. 1999. V. 39. № 6. P. 471–474.

Romanov N.S. Morphological Variability of Pond Smelt
Hypomesus olidus (Osmeridae) from Some Water Bod-
ies of the Far East // J. Ichthyol. 2017. V. 57. № 1.
P. 20–28. 
https://doi.org/10.1134/S0032945217010106

Romanov N.S., Mikheev P.B. Variability of Siberian Taimen
Hucho taimen (Salmonidae) of the Amur River //
J. Ichthyol. 2020. V. 60. № 6. P. 858–867. 
https://doi.org/10.1134

Romanov N.S., Frolov S.V., Nikanorov A.P. et al. Some as-
pects of morphological variability of the Chars (Salve-
linus, Salmonidae) of Kronotskoe lake (Kamchatka) in
Chteniya pamyati V.Ya. Levanidova (Vladimir Ya. Le-
vanidov’s Biennial Memorial Meetings), Vladivostok.
2011. № 5. P. 457–462.

Romanov N.S., Skirin V.I. Morphological variability of some
sturgeon species and their artificial hybrids // Izv. Tik-
hookean. Nauchno-Issled. Inst. Rybn. Khoz. Okean-
ogr. 2011. V. 165. P. 283–296.

Saruwatari T., Lopez J.A., Pietsch T.W. A revision of the Os-
merid genus Hypomesus Gill (Teleostei: Salmoni-
formes) with the description of a new species from the
Southern Kuril Islands // Species Diversity. 1997. V. 2.
№ 1. P. 59–82.

Simpson G.G. Tempo and Mode in Evolution. Columbia
University Press, New-York, 1944. 217 p.

Skurikhina L.A., Kukhlevskiy A.D., Kovpak N.E. Relation-
ships of osmerid fishes (Osmeridae) of Russia: diver-
gence of nucleotide sequences of mitochondrial and
nuclear genes // Genes Genomics. 2013. V. 35. № 4.
P. 529–539. 
https://doi.org/10.1007/s13258-013-0099-z

Skurikhina L.A., Oleinik A.G., Pan’kova M.V. Comparative
analysis of mitochondrial DNA diversity in smelts //
Russ. J. Mar. Biol. 2004. V. 30. № 4. P. 259–265.

Wilson A.C., Maxson L.R., Sarich V.M. Two types of mole-
cular evolution. Evidence from studies of interspecific
hybridization // Proc. Natl. Acad. Sci. U.S.A. 1974a.
V. 71. P. 2843–2847.

Wilson A.C., Sarich V.M., Maxson L.R. The importance of
gene rearrangement in evolution // Proc. Natl. Acad.
Sci. U.S.A. 1974b. V. 71. P. 3028–3030.

Zakharov V.M., Shadrina E.G., Trofimov I.E. Fluctuating
asymmetry, developmental noise and developmental
stability: future prospects for the population develop-
mental biology approach // Symmetry. 2020. V. 12.
№ 8. P. 1376. 
https://doi.org/10.3390/sym12081376



72

БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 49  № 1  2023

РОМАНОВ

Morphological Variability of the Smelts (Osmeriformes: Osmeridae)
of the Russian Far East

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

Vladivostok 690041, Russia

This paper presents the first study comparing the smallmouth smelts – the Japanese smelt Hypomesus nip-
ponensis McAllister, 1963, the pond smelt H. olidus (Pallas, 1814), the marine smelt H. japonicus (Brevoort,
1856) – and the Asiatic smelt Osmerus dentex Steindachner et Kner, 1870 with the use of the variance of f luc-
tuating asymmetry, the coefficient of variation, and the mean values of characters of these species. The com-
parison showed that the Asiatic smelt was characterized by the largest sum of dispersions of all characters,
while the marine smelt had the smallest sum, which was obviously associated with more stable conditions of
embryonic and early postembryonic development of the marine smelt. Japanese and pond smelts were similar
in coefficients of variation for all traits. The Asiatic smelt displayed the maximum sum of coefficients of vari-
ation of all characters; while the marine smelt had the minimal sum of coefficients of variation of the charac-
ters, which may indicate relative morphological stability of this species in the range of its occurrence. A great-
er variability of smelts spawning in fresh water is in good agreement with the conclusion of G.V. Nikolsky et
al. that the variability of traits in freshwater fish species is higher than in marine fish species. According to the
average values for the characters, the four species of smelts differed only in the number of rays in the pectoral
fins, while the minimum value was typical of the pond smelt, and the maximum value – for the marine smelt.
The Japanese (24) and pond (26) smelts showed the minimum differences from other species, and the marine
and Asiatic smelts – maximum differences (28).

Keywords: smallmouth smelts, Hypomesus, Osmerus, f luctuating asymmetry, coefficient of variation, vari-
ability


