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Исследован видовой состав ветвистоусых ракообразных (Crustacea: Cladocera) водоемов левого бе-
рега р. Лена в районе г. Якутск и его окрестностей. Выявлены локальные фаунистические ассоциа-
ции, характерные для данного региона, при этом был использован статистический подход, осно-
ванный на функции биномиального распределения. В результате исследования было зарегистриро-
вано 68 таксонов и выделено 8 четко обособленных групп таксонов, составляющих ядра локальных
фаунистических ассоциаций ветвистоусых ракообразных в различных водоемах и/или различных
биотопах внутри одного водоема. Показано, что водоемы долины р. Лена и плакора различаются и
по видовому составу, и по ассоциациям ветвистоусых ракообразных. Как минимум одна видовая ас-
социация Cladocera приурочена к прудам с заметным антропогенным влиянием. Таким образом,
удалось выявить не только виды, характерные для городских водоемов, но и локальные фаунисти-
ческие ассоциации, наличие которых в городе свидетельствует о значительной антропогенной на-
грузке. Выделенные кластеры могут быть интерпретированы с точки знания приуроченностей от-
дельных видов к водоемам разных типов и разным экологическим зонам одного водоема.

Ключевые слова: Cladocera, ассоциация, антропогенные факторы, река Лена, Республика Якутия
DOI: 10.31857/S0320965223050029, EDN: JDVBWM

ВВЕДЕНИЕ
В последнее время появляется все больше ис-

следований биотических взаимодействий в прес-
новодных сообществах в рамках макроэкологиче-
ского подхода, объединяющего “количественные
методы и модели, позволяющие выделить частные
или универсальные закономерности сосуществова-
ния сообществ” (Шитиков и др., 2010). Однако
учесть представителей всех многочисленных мак-
ротаксонов водных организмов, как минимум,
крайне затруднительно. Полную инвентаризацию
видового состава сообществ проводят, например, в
рамках работ по изучению ДНК окружающей сре-
ды (Adamowicz et al., 2016; Lim et al., 2016). Однако
эти технологии крайне слабо применяются в гид-
робиологических исследованиях. Более того,
применение понятия “сообщество” весьма дис-
куссионно и связано с большой неопределенно-
стью (Жирков, 2017).

Упрощенным подходом к идентификации со-
обществ может стать выявление пулов взаимно

приуроченных (=ассоциированных) видов, сле-
дуя определению “ассоциации” Жиркова (2017)
как “элементарной (не допускающей дальнейше-
го деления) синэкологической единицы”. Но да-
же подобный подход, применяемый преимуще-
ственно геоботаниками, предполагает разнооб-
разную (нестандартизованную) методологию
(Розенберг и др., 1999). Первым шагом в направ-
лении идентификации сообществ можно рас-
сматривать выявление локальных фаунистиче-
ских ассоциаций, в простейшем случае представ-
ляющих группировки совместно встреченных в
данном районе видов вне зависимости от их чис-
ленностей в отдельных локалитетах, основанное
на анализе списков видов из разных локалитетов.
Для этого используют такие методы анализа, как
корреляционный анализ, дисперсионный текст
Шлюттера (Schlutter, 1984), различные метрики
сходства/различия (например, индекс Брея–Кер-
тисса (Bray, Curtis, 1957)) и специализированные
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индексы (например, индекс C-заполнения (Stone,
Roberts, 1990)).

Гидробионты cчитаются удобным объектом
для подобных исследований, поскольку все их
население на некой территории, в отличие от су-
хопутных животных, разбито на заведомо дис-
кретные единицы – население отдельных водое-
мов с возможными ассоциациями в каждом из
них. Микроскопические ракообразные, в первую
очередь Cladocera (Crustacea: Branchiopoda), –
важное структурное и функциональное звено прес-
новодных экосистем, поэтому их часто используют
в качестве индикаторной группы в мониторинге
экологического состояния континентальных водо-
емов (Крючкова, 1973; Винберг и др., 1977; Нико-
лаев, 1981; Крылов и др., 2021; Подшивалина,
2021). Представляет интерес инвентаризация не
только видов ветвистоусых ракообразных, но и их
локальных фаунистических ассоциаций, характер-
ных для различных водоемов, в том числе, затрону-
тых и незатронутых человеческой деятельностью.
Последние не так-то просто найти в Европейской
России, где подавляющее большинство водных
объектов уже трансформировано человеком в той
или иной степени (Иванова, 1997; Reshetnyak, 2010;
Шурганова и др., 2011). Однако мало затронутые
человеческой деятельностью водоемы можно от-
носительно легко выявить в Восточной Сибири с
незначительной плотностью населения, где также
имеются городские водоемы, явно подверженные
значительной антропогенной трансформации.

К таковым регионам относится Центральная
Якутия. Лишь малая толика водоемов Республи-
ки Саха (Якутия), обширнейшей территории Во-
сточной Сибири, изучена относительно полно,
особенно в части микроскопических ракообраз-
ных, к которым относятся ветвистоусые ракообраз-
ные (Пирожников, Шульга, 1957; Соколова, 1972,
1979; Собакина, Кириллов, 2007; Собакина и др.,
2009; Abramova, Vishnyakova, 2012; Nigamatzyano-
va et al., 2016; Novichkova et al., 2020; Chertoprud,
Novichkova, 2021). Среднее течение р. Лена и ее
притоков исследовано относительно неплохо
(Бенинг, 1942; Комаренко, 1956; Соколова, Соба-
кина, 2003; Кириллов и др., 2009; Климовский и др.,
2015), озера в этом районе также изучают доволь-
но активно (Кондратьева, 2008; Собакина, 2000;
Собакина, Соколова, 2012). По большей части,
это касается пелагического зоопланктона, в то
время как рачки литоральной зоны исследованы
гораздо слабее (Коровчинский и др., 2021). Сле-
дует отметить, что за последние годы значительно
изменилась систематика многих родов ветвисто-
усых ракообразных, поэтому очевидна необходи-
мость обновления сведений об их таксономиче-
ском составе в Центральной Якутии, подобные
исследования начаты в предыдущие годы (Кли-
мовский и др., 2015; Garibian et al., 2018). В насто-
ящее время статус отдельных таксонов данного

региона проверяется генетическими методами
(Garibian et al., 2020, 2021; Kotov et al., 2021). К на-
стоящему времени видовой состав Cladocera Рес-
публики Саха изучают достаточно активно, однако
не предпринимаются попытки выявить ассоциации
ветвистоусых ракообразных, характерные для раз-
личных биотопов.

Цель работы – исследовать видовой состав
ветвистоусых ракообразных (Crustacea: Clado-
cera) водоемов левого берега р. Лена в районе
г. Якутск и его окрестностей (61.6°–63.5° с.ш.,
128.8°–130° в.д.); выявить локальные фаунисти-
ческие ассоциации, характерные для данного реги-
она, используя статистический подход, основан-
ный на функции биномиального распределения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Основным материалом для исследования по-
служили пробы (всего 101) из водоемов городско-
го округа г. Якутск (70 проб), а также Намского
(28 проб) и Хангаласского (3 пробы) улусов (рис. 1),
собранные в вегетационный период (с конца
июня по начало сентября) с 1990 по 2021 гг. При
исследовании каждого относительно крупного
водоема (с максимальной длиной ≥100 м) прово-
дили отбор качественных проб из прибрежной и
центральной зон. В мелких водоемах (небольшие
старицы, пруды, временные водоемы) отбирали
одну интегральную пробу. Для лова использовали
планктонные сети разнообразных конструкций с
диаметром ячеи ≤50 мкм. Пробы фиксировали
96%-ным этиловым спиртом.

Ветвистоусых ракообразных, находящихся в
пробах, определяли до вида, в сложных ситуациях –
до группы видов, а в случае особо сложных в так-
сономическом отношении групп – до рода. По
результатам разбора проб составляли список всех
таксонов Cladocera, встреченных в каждой пробе,
полученные списки видов вносились в специаль-
ную базу данных в формате Microsoft Access 2013.
Весь собранный материал в настоящее время хра-
нится в коллекции Института проблем экологии
и эволюции им. А.Н. Северцова РАН.

Каждый вид относили к фаунистическому
комплексу по схеме А.А. Котова: (Котов, 2016) с
незначительными изменениями по: (Гарибян и
др., 2020). Экологические предпочтения каждого
таксона трактовали согласно ранее полученным
обобщающим публикациям по всем ветвисто-
усым ракообразным Северной Евразии (Fryer,
1993; Коровчинский и др., 2021а, 2021б), а также
более детальным специальным обзорам по Cteno-
poda (Коровчинский, 2004), бентосным Anomopo-
da (Котов, 2006), отдельным родам Chydoridae (Fry-
er, 1968; Смирнов, 1971) и Macrothricidae (Fryer,
1974; Смирнов, 1976).
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Рис. 1. Район исследования (исходные карты взяты с портала Open Street Map (https://www.openstreetmap.org).
Кружками обозначены места отбора проб.

Столбы

р. Вилюй

р. Алдан

р. Алдан

р. Лена
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оз. Белое

Намский Улус

Намцы

Город Якутск

Октемцы

Хангаласский Улус
Покровск

Выявление локальных фаунистических ассоциа-
ций. При определении пар взаимно ассоцииро-
ванных видов использовали биномиальное распре-
деление по алгоритму, предложенному А.А. Проки-
ным с соавт. (2021), с модификацией (Kotov et al.,

2022). Генеральной совокупностью считали весь
потенциально возможный (бесконечный) объем
проб в данном биотопе, выборкой – взятые иссле-
дователем пробы, успехом испытания Бернулли –
совместное обнаружение двух видов. В качестве
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его вероятности использовали апостериорную
оценку (p):

где m и n – число проб, содержащих первый и вто-
рой виды, N – общее число проб. Взаимную ассо-
циированность видов определяли вычислением
95%-ного и 99%-ного одностороннего довери-
тельного интервала функции биномиального рас-
пределения.

Расчеты взаимной ассоциированности прово-
дили в среде статистического анализа R (R Core
Team, 2020), визуализацию результатов – в пакете
igraph (Csardi, Nepusz et al., 2006). Группировку вер-
шин графа осуществляли с использованием алго-
ритма максимизации модулярности (Blondel et al.,
2008). Для позиционирования вершин графа ис-
пользовали алгоритм Фрухтермана–Рейнгольда
(Fruchterman, 1991).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Анализ фауны. Всего получено 759 определе-

ний ветвистоусых ракообразных, принадлежа-
щих 68 таксонам (табл. 1). Из них семь таксонов
определено лишь до рода, поскольку их представ-
ляли только ювенильные особи, точное определе-
ние которых невозможно при современном уровне
развития систематики. Большая часть обнаружен-
ных кладоцер относится к широко распространен-
ному евроазиатскому комплексу (ШЕ) бореального
генезиса. Помимо них обнаружены представители
эндемичного восточно-азиатского (ЭВ) и восточ-
но-азиатского-американского (ВА) фаунистиче-
ских комплексов (табл. 1).

Наиболее часто в пробах встречался Chydorus
cf. sphaericus (ШР, 12% проб), относительно часто
(в >30 пробах) – Alonella excisa (ШР, 5% проб),
Coronatella rectangula (ШР, 5%), Scapholeberic mu-
cronata (ШЕ, 5%), Acroperus angustatus (ШE, 4%),
Bosmina longirostris (ШР, 4%), Graptoleberis testudi-
naria (ШР, 4%), Pleuroxus truncatus (ШР, 4%). Наход-
ки прочих видов были малочисленными (рис. 2).
Выявленные виды подразделены на те, которые
встречаются исключительно в пределах черты
г. Якутск и его ближайших пригородов (16 видов),
вне города (9 видов), и прочие, отмеченные и в
городе, и вне его (табл. 1).

Локальные фаунистические ассоциации. При
уровне значимости p ≤ 0.05 кластеры взаимной
приуроченности выделяются недостаточно четко
(рис. 3а), поэтому информация о этих ассоциаци-
ях будет обсуждаться только как дополнение к ре-
зультатам анализа при p ≤ 0.01. При таком подходе
выделено восемь четко обособленных групп так-
сонов, составляющих ядра локальных фаунисти-
ческих ассоциаций ветвистоусых ракообразных в

,m np
N N

= ⋅

различных водоемах и/или различных биотопах
внутри одного водоема (рис. 3б).

Кластер 1, основной кластер “с доминирова-
нием дафнид” по терминологии Фрайера (Fryer,
1993), объединяет виды (Daphnia magna, D. curvi-
rostris), характерные для небольших, мелких, сто-
ячих водоемов. Они встречаются в основном в
прудах, испытывающих антропогенное эвтрофи-
рование и замусоривание. Данная локальная фа-
унистическая ассоциация с полным набором из
пяти-шести видов характерна только для водое-
мов г. Якутск и его ближайших пригородов. В то
же время, входящие в состав ассоциации Ceri-
odaphnia dubia и Pleuroxus aduncus – более эври-
топные виды и они менее тесно связаны с ядром
ассоциации. При p ≤ 0.05 к этой ассоциации при-
мыкает Scapholeberis rammneri, который, в целом,
характерен для более южных степных водоемов
Сибири и редок в более северных лесных водое-
мах (Garibian et al., 2020).

Кластер 2 объединяет виды пелагического
планктона в относительно крупных водоемах:
Daphnia galeata, Diaphanosoma mongolianum, Limno-
sida frontosa, Leptodora kindtii. Он характерен для
крупных стариц р. Лена и совершенно не характе-
рен для водоемов водораздела и мелких лесных
озер вне города и его пригородов. Следует отме-
тить особенно сильные связи между таксонами в
его пределах. При p ≤ 0.05 к кластеру примыкают
другие виды пелагического планктона: Daphnia
cristata, Bythotrephes brevimanus × cederstroemi, Bos-
mina longirostris, Diaphanosoma amurensis, D. orghi-
dani и истинно бентосный вид Macrothrix laticor-
nis. По-видимому, последний вид, обитающий на
дне водоемов, попадает в планктонное “сообще-
ство” в результате взмучивания донных отложе-
ний в ходе отбора проб.

Кластер 3 объединяет виды прибрежного
планктона (Polyphemus pediculus) и нейстона
(Scapholeberis mucronata) различных озер – от мел-
ких до крупных. Как и в случае с первым класте-
ром, ассоциации этого кластера так же, в основ-
ном, характерны для водоемов г. Якутск.

Кластер 4, основной кластер “с доминирова-
нием хидорид” по терминологии Фрайера (Fryer,
1993), объединяет бентосно-фитофильные виды
крупных водоемов самого разнообразного типа –
Acroperus angustatus, Flavalona costata, Alonella excisa,
Pleuroxus truncatus, Graptoleberis testudinaria. Также с
ними группируется единственный планктонный
вид Bosmina cf. coregoni, однако сила связи этого
вида с другими заметно слабее, чем в ядре ассоци-
ации.

Кластер 5 также объединяет фитофильные ви-
ды (Eurycercus macracanthus и Coronatella rectangu-
la), их присутствие, по-видимому, определяется
степенью зарастания водоема макрофитами, а не
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Таблица 1. Видовой состав ветвистоусых ракообразных в водоемах различного типа в пределах г. Якутска и его
окрестностей

Вид
Водоем

г. Якутск Вне
г. Якутск

Фаунистический 
комплекс

Кластер 
при p ≤ 0.01озеро старица пруд лужа болото прочее

Acropertus angustatus Sars, 
1862 + + + + + – + + ШЕ 4
A. harpae (Baird, 1834) + – – + – + + + ШЕ ‒
Alona quadrangularis
(O.F. Müller, 1785) – + – – – + + – ШЕ 6
Alonella excisa 
(Fischer, 1854) + + + + + + + + ШР? ‒
A. exigua (Lilljeborg, 1853) + – + + – + + + ШР 4
A. nana (Baird, 1850) + + – – – + + + ШР ‒
Biapertura affinis 
(Leydig, 1860) + + – + – + + + ШЕ 6
B. sibirica Sinev, Karabanov 
et Kotov, 2020 + + – – – – + + – ‒
Bosmina cf. coregoni Baird, 
1857 + + – – + + + + ШЕ 4
B. longirostris
(O.F. Müller, 1776) + + + – + + + – ШР ‒
Bosminopsis zernowi Linko, 
1901 – – – – – + – + ШЕ ‒
Bunops serricaudata Daday, 
1888 + – – – – – + – ШЕ ‒
Bythotrephes brevimanus + 
cederstromii + – – – – – + + – ‒
B. cederströmii Schödler, 1877 + – – – – – – + – ‒
Camptocercus fennicus 
Stenroos, 1898 + – – + – – – + ШЕ 8
C. rectirostris Schödler, 1862 + – – – – – + – ШР ‒
C. smirnovi Sinev et 
Gavrilko, 2021 + – – – + – + + ЭВ ‒
C. uncinatus Smirnov, 1971 + – – + – + + + ВА ‒
Ceriodaphnia dubia 
Richard, 1894 s.l. + + + – + + + + ШР 1
Ceriodaphnia smirnovi 
Garibian, Andreeva et 
Kotov, 2023 + – – – – + + + – ‒
C. pulchella Sars, 1862 s.l. + + – – – + – + ШР ‒
C. quadrangula 
(O.F. Müller, 1785) s.l. + + – – – + – + ШР ‒
C. reticulata (Jurine, 1820) + + – – – + + + ШР ‒
Chydorus belyaevae 
Klimovsky et Kotov, 2015 + – – – – + + + ШЕ ‒
Ch. biovatus Frey, 1985 – – – – + – + + ВА ‒
Ch. cf. sphaericus
(O.F. Müller, 1776) + + + + + + + + ШР ‒
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Coronatella rectangula
(Sars, 1861) + + + + + + + + ШР 5

Daphnia cristata Sars, 1862 + – – – – + + + ШЕ ‒
D. curvirostris Eylmann, 1887 + – + – – + + – ШЕ 1
D. galeata Sars, 1863 + + – – – + + + ШР 2
D. longispina O.F. Müller, 
1776 s.l. + + + + – + + – – 1
D. magna Straus, 1820 + – + – – + + – ШР 1
D. pulex (L., 1758) s.l. + – + – – + + – ШР ‒
Diaphanosoma amurensis 
Korovchinsky et Sheleva, 
2009 + – – – – + + – ЭВ ‒
D. brachyurum 
(Li|vin, 1848) + + + – – + – + ШЕ 3
D. mongolianum U|no, 1938 + – – – – – + + – 2
D. orghidani Negrea, 1982 – – – – – + + + ШЕ ‒
D. pseudodubium 
Korovchinsky, 2000 + – – – – – + + ЭВ ‒
Disparalona rostrata 
(Koch, 1841) s.l. + – – + – + + + ШЕ ‒
Eurycercus lamellatus 
(O.F. Müller, 1776) + + – – – + + + ШЕ ‒
E. macracanthus Frey, 1973 + + – + + + + + ЭВ 5
Flavalona costata 
(Sars, 1862) + + – + + – + + ШР 4
Graptoleberis testudinaria 
(Fischer, 1851) + + + + + + + + ШР 4
Ilyocryptus agilis Kurz, 1874 + + – – – – + – ШР ‒
Lathonura rectirostris
(O.F. Müller, 1785) + – – + – – + + ШР ‒
Leptodora kindtii
(Focke, 1844) + – – – – + – + ШЕ 2
Leydigia leydigi
(Schödler, 1863) – + – – – – + – ШЕ ‒
Limnosida frontosa Sars, 1862 + – – – – + + – ШЕ 2
Macrothrix hirsuticornis 
Norman et Brady, 1876 – – – + – – – + ШР ‒
M. laticornis (Jurine, 1820) + + – – – + + + ШР 6
M. rosea (Li|vin, 1848) + – – – – – + + ШЕ 8
Oxyurella tenuicaudis Sars, 
1862 + – – – – – + + ШЕ ‒
Pleuroxus aduncus
(Jurine, 1820) + + + + + + + + ШР 1
P. striatus Schödler, 1863 + – – + + – + + ШЕ ‒
P. truncatus
(O.F. Müller, 1785) + + + – + + + + ШЕ 4

Вид
Водоем

г. Якутск Вне
г. Якутск

Фаунистический 
комплекс

Кластер 
при p ≤ 0.01озеро старица пруд лужа болото прочее

Таблица 1.  Продолжение
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его размером. Связь между двумя этими таксона-
ми относительно слабая.

Кластер 6 “с доминированием хидорид” (Fryer,
1993) представлен видами незаросшей прибреж-
ной зоны озер – Biapertura affinis, Alona quadrangu-
laris, Macrothrix laticornis. Преимущественно он
характерен только для г. Якутск, поскольку боль-
шая часть водоемов вне его характеризуется значи-
тельным развитием зоны макрофитов. Связи между
видами в этом кластере относительно слабые.

Кластер 7 представлен видами, характерными
для зоны плавающих листьев Nuphar sp. и Nym-
phaea sp. в преимущественно крупных водоемах
(Sida crystallina, Lathonura rectirostris) независимо
от их расположения.

Кластер 8 характерен для истинного бентоса
озер разного типа, он не приурочен к водоемам
города/вне города. Связь между двумя таксонами
при p ≤ 0.01 весьма слаба.

Следует отметить, что кластеры 3–8, выделен-
ные при p ≤ 0.01 (рис. 3б), образуют при p ≤ 0.05

единый супер-кластер бентосно-фитофильных ви-
дов, встреченный в большинстве проб (рис. 3а).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В результате исследования водоемов на лево-
бережье р. Лена выявлено 68 таксонов по сравне-
нию с 90 таксонами в предыдущей работе (Кли-
мовский и др., 2015) по всей Центральной Яку-
тии, что понятно, принимая во внимание гораздо
меньшие число исследованных водоемов, их раз-
брос по широте и общую площадь региона, на ко-
торой они расположены. Фауна Центральной
Якутии отличается от фаун более южных регио-
нов (в первую очередь, бассейна р. Амур (Котов и
др., 2011а, 2011б; Гарибян и др., 2020)) полным от-
сутствием видов южного тропического комплек-
са, что вполне объяснимо, поскольку климат
Центральной Якутии гораздо более суровый по
сравнению с таковым даже в районе северных
притоков р. Амур. Северные границы ареалов
теплолюбивых видов должны выявляться на раз-

Примечание. Принадлежность таксона к тому или иному фаунистическому комплексу дана по: (Котов, 2016) в редакции (Га-
рибян и др., 2020): ШЕ – широко распространенный евроазиатский комплекс, ЭВ – эндемичный восточно-азиатский, ВА – во-
сточно-азиатский-американский, ШР – неревизованные широко распространенные виды. + вид присутствует, – вид отсут-
ствует (в последнем столбце, не входит ни в какой кластер при p ≤ 0.01).

P. uncinatus Baird, 1850 + – – – – – + + ШР ‒
P. yakutensis Garibian, 
Neretina, Klimovsky et 
Kotov, 2018 + – + + – – + – ВА ‒
Polyphemus pediculus
(L., 1758) + + – + – + + + ШР 3
Pseudochydorus globosus 
(Baird, 1843) – – – + – – – + ШЕ ‒
Scapholeberis mucronata 
(O.F. Müller, 1776) s.l. + + + – – + + – ШЕ 3
S. rammneri Dumont et 
Pensaert, 1983 – + – – – – + + ШР ‒
Sida crystallina 
(O.F. Müller, 1776) + + + + – – + – ШЕ ‒
Simocephalus congener 
(Koch, 1841) + – – – – – + + ШР ‒
S. exspinosus 
(De Geer, 1778) + – + – – + + + ШР 1
S. mixtus Sars, 1903 + + – + + – + + ШР ‒
S. serrulatus (Koch, 1841) + – – – – – + + ШР ‒
S. vetuloides Sars, 1898 + + + + – + + – ВА ‒
S. vetulus 
(O.F. Müller, 1776) + + + + – + + + ШР ‒

Вид
Водоем

г. Якутск Вне
г. Якутск

Фаунистический 
комплекс

Кластер 
при p ≤ 0.01озеро старица пруд лужа болото прочее

Таблица 1.  Окончание
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резе река Амур – Центральная Якутия. Также в
Центральной Якутии относительно невелико
число видов эндемичного восточно-азиатского
комплекса. Однако, подобные виды могут скры-

ваться среди неревизованных таксонов, и данный
вопрос требует специального изучения.

Например, известно, что в Якутии встречают-
ся сразу три вида группы Chydorus sphaericus,

Рис. 2. Встречаемость выявленных видов (число проб, в которых вид был найден), ранжированная по числу находок.
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Рис. 3. Графы взаимной ассоциированности видов ветвистоусых ракообразных в Центральной Якутии при уровне
значимости p ≤ 0.05 (а) и p ≤ 0.01 (б). Размер маркера (кружка) логарифмически пропорционален частоте обнаружения
вида в пробах; толщина ребра (линии) отражает силу связи видов через значение функции распределения в долях от
единицы; 1–8 – номера кластеров при p ≤ 0.01 (см. описание в тексте). На двух рисунках одинаковыми цветами поме-
чены соответствующие по набору таксонов кластеры, в единственном случае, одному кластеру при p ≤ 0.05 на рис. (а)
соответствуют три кластера при p ≤ 0.01 на рис. (б).
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которых невозможно отличить друг от друга по
признакам партеногенетических самок (Климов-
ский, Котов, 2015; Kotov et al., 2016), а именно та-
ковые были отмечены в подавляющем большин-
стве проб. При отсутствии самцов и эфиппиаль-
ных самок в исследованных популяциях, последних
определяли как C. cf. sphaericus, хотя некоторые из
них могли принадлежать к C. cf. biovatus и C. belyae-
vae. Однако подобная неопределенность не по-
влияла на выводы по поводу структуры ассоциа-
ций, поскольку C. cf. sphaericus, присутствовав-
ший в подавляющем большинстве проб,
представляет из себя вид-“ценофоб”, не ассоции-
рованный с какими-либо другими видами. Ранее
генетическими методами показано, что такие
“обычные таксоны”, как Daphnia curvirostris (Ko-
tov, Taylor, 2019; Kotov et al., 2021) и Alonella excisa
(Neretina et al., 2021), также представлены в Цен-
тральной Якутии несколькими специфическими
филогруппами, потенциально представляющими
биологические виды.

Следует отметить, что какие-либо связи, даже
слабые, полностью отсутствуют между выявлен-
ными кластерами, что может свидетельствовать о
высокой степени изолированности ядер ассоциа-
ций (между водоемами и/или между отдельными
местообитаниями в пределах одного водоема).
Однако, степень обособленности кластеров мо-
жет зависеть и от числа встреченных видов. Так,
при небольшом числе видов алгоритму легче их
распределить по непересекающимся кластерам,
чем при большем числе видов (как в нашем слу-
чае при p ≤ 0.05). Даже при невозможности точно-
го определения некоторых популяций, наши вы-
воды представляют интерес для исследования со-
обществ городских водоемов. Нe выявлено
особых ассоциаций, которые были бы приуроче-
ны к не городским водоемам, что было неожидан-
ным выводом данной работы.

Следует отметить, что ландшафты, к которым
относятся две вышеупомянутые группы водое-
мов, различаются: если водоемы города и его
окрестностей принадлежат непосредственно до-
лине р. Лена, то водоемы вне города по большей
части располагаются на плакоре. Для последнего
характерно значительно меньшее разнообразие во-
доемов, пригодных для жизни многих жаброногих
ракообразных, особенно видов более южного про-
исхождения (Вехов, Вехова, 1993). В первую оче-
редь, это связано с повышенной кислотностью во-
ды из-за необычайно высокой заболоченности,
особенно в таежной зоне (Clymo, 1964; Мазей, Цы-
ганов, 2007). Мы поддерживаем мнение о “лесных
водоемах” (“forest water bodies”) (Kuczyńska-Kip-
pen, Joniak, 2010; Celewicz-Gołdyn, Kuczyńska-
Kippen, 2017) как об особом типе, который может
быть противопоставлен водоемам речных долин
(“field water bodies”), гораздо более разнообраз-
ным по различным параметрам. Очевидно, харак-

тер водосбора коренным образом влияет на хими-
ческий состав воды и другие показатели, однако в
настоящей работе этот вопрос не обсуждается,
поскольку никаких анализов не проводили.

Как минимум два типа водоемов, отмеченных в
пределах г. Якутск и его окрестностей, не встречены
на плакоре. Первый тип – относительно крупные
старицы р. Лена. Выявление в водоеме видов кла-
стера 2 (обитателей пелагического планктона), ско-
рее, свидетельствует о его принадлежности к боль-
шому водоему речной поймы, и, возможно, не за-
висит от степени эвтрофирования водоема и т.д. На
плакоре большинство водоемов относительно
мелкие, и их глубины недостаточны для развития
видов пелагического планктона, особенно Lepto-
dora kindiii и Limnosida frontosa. Также эти водое-
мы могут промерзать до дна, что исключает раз-
витие в них видов ветвистоусых ракообразных с
покоящимися яйцами, не сохраняющими жизне-
способность при промерзании (Макрушин,
1985).

Только среди водоемов в черте г. Якутск име-
ются пруды с относительно обширной не зарос-
шей прибрежной зоной, в которой обитает особая
ассоциация (кластер 6). Прибрежье водоемов вне
города густо покрыто высшей водной раститель-
ностью, и подобная ассоциация в их зонах не вы-
является. Пруды относятся к совершенно особо-
му типу искусственных водоемов, нехарактерных
для естественных условий левобережья р. Ленa.
Именно с ними связан кластер 1, который в есте-
ственных условиях более характерен для времен-
ных водоемов “степного” типа, в целом более ти-
пичный для Аридного пояса Евразии (Вехов, Ве-
хова, 1993; Alonso, 2010; Zharov et al., 2020),
располагающегося гораздо южнее Центральной
Якутии. Схожий состав кладоцер характерен для
аласных водоемов Зареченских улусов (Климов-
ский и др., 2015), однако в г. Якутск они заселяют
и пруды искусственного происхождения.

Однако в присутствии некоторых кластеров в
водоеме можно выявить и последствия антропоген-
ного влияния на водоемы, в которых они встрече-
ны. Так, среди видов кластера 1 явный индикатор
эвтрофирования – Daphnia magna (Макрушин,
1976). Водоемы, содержащие виды кластера 6, мож-
но также отнести к антропогенно трансформиро-
ванным. В результате человеческой деятельности
появляются мелкие пруды с почти полностью от-
сутствующей зоной макрофитов, подобная ситуа-
ция редка в естественных условиях не только для
водоемов лесов, но и речных долин.

Таким образом, удалось выявить виды, харак-
терные для городских водоемов, и локальные фа-
унистические ассоциации, наличие которых в го-
роде свидетельствует о значительной антропоген-
ной нагрузке. Выявленные кластеры могут быть
интерпретированы с точки знания приуроченно-
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сти отдельных видов к водоемам разных типов
и/или разным экологическим зонам одного водо-
ема. Возможно, это связано с тем, что континен-
тальные водоемы и их сообщества – однозначно
дискретные единицы биоты, в отличие от наземных
сообществ с нерешенным вопросом об их дискрет-
ности или континуальности (Розенберг и др., 1999;
Жирков, 2017).

Отметим, что природа выявленных ассоциа-
тивных комплексов (статистическая, ценотиче-
ская или обусловленная тем и другим) в настоя-
щей работе не обсуждается и требует в будущем
дискуссии.

Выводы. В исследованных водоемах левобере-
жья р. Лена в районе г. Якутска и его окрестно-
стей найдено 68 таксонов ветвистоусых ракооб-
разных (Crustacea: Cladocera). Впервые выявлены
фаунистические ассоциации видов ветвистоусых
ракообразных Центральной Якутии с помощью
статистического подхода, основанного на функции
биноминального распределения. Полученные ре-
зультаты свидетельствуют о том, что водоемы до-
лины р. Лена и плакора различаются по видовому
составу и по ассоциациям ветвистоусых ракооб-
разных. Как минимум одна видовая ассоциация
Cladocera приурочена к прудам с заметным ан-
тропогенным влиянием.
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Local Faunistic Association of the Water Fleas (Crustacea: Cladocera)
in the Water Bodies of Left Bank of the Lena River near Town of Yakutsk 

and Its Vicinities (Yakutia Russia)

L. V. Andreeva1, *, D. G. Seleznev2, 3, P. G. Garibian2, and A. A. Kotov2

1Institute for Biological Problems of Cryolithozone of the Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Yalutsk, Russia
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3Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
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In this study, we investigated a species composition of the water f leas (Crustacea: Cladocera) in the water
bodies of the left bank of the Lena River near Yakutsk and its vicinities. Local faunistic associations charac-
teristics of this region were identified using a statistical approach based on the binomial distribution function.
As a result of the study, 68 taxa were identified and eight very distinct groups of taxa constituting the cores of
local faunistic associations of the branchiopod crustaceans in various water bodies and/or various biotopes
within one water body were drawn out. We have demonstrated that the water bodies of the Lena River valley
and the watershed differ both in species composition and in associations of the Cladocera. At least one species
association of the Cladocera is confined to the ponds with a visible anthropogenic influence. Thus, it is pos-
sible to identify not only species that are typical for urban water bodies, but also local faunistic associations,
the presence of which in the city indicates a significant anthropogenic pressure. At the same time, the iden-
tified clusters can be interpreted in terms of our knowledge of the individual species preferences to water bod-
ies of different types and different ecological zones of a certain water body.

Keywords: Cladocera, associations, anthropogenic factors, Lena River, Yakutia Republic
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Впервые проведены исследования ветвистоусых ракообразных (Cladocera) ряда водоемов и водото-
ков болот Калининградской обл.: двух крупных верховых – болот Целау и Большое, а также осуши-
тельных каналов шести торфоместорождений. Всего в исследованных водных объектах отмечен
41 вид Cladocera. Обнаружено четыре ранее не указанных для области вида Cladocera, а также ряд
редких и уязвимых видов – Flavalona rustica, Scapholeberis microcephala, Streblocerus serricaudatus и Ho-
lopedium gibberum. Cladocera играли ключевую роль в функционировании болотных экосистем, в
особенности верховых болот, формируя существенную долю численности и биомассы зоопланкто-
на и достигая высокого количественного развития в отдельных водоемах. Наибольшее значение в
болотных экосистемах имели вторичные фильтраторы и хищники. Наиболее разнообразной и уни-
кальной была фауна Cladocera малонарушенных экосистем верховых болот, особенно болота Целау.
Тем не менее, комплексы Cladocera в нарушенных экосистемах дренажных каналов сохранили не-
которые черты естественных водоемов. Последнее обстоятельство важно в прикладном отношении и
позволяет рассматривать эти каналы как рефугиумы, обладающие потенциалом естественного восста-
новления фауны Cladocera в ходе реализации программы повторного заболачивания торфяников.

Ключевые слова: болотные экосистемы, ветвистоусые ракообразные, редкие виды, состав, структу-
ра, обилие, трофическая структура, Калининградская обл.
DOI: 10.31857/S032096522305011X, EDN: SJONTD

ВВЕДЕНИЕ
В России исследованиям болот в целом и зоо-

планктона болот в частности посвящено не так
много работ, в настоящее время проводятся ис-
следования зоопланктона болот Псковской, Во-
логодской областей (Черевичко, 2009; Лобуниче-
ва, Филиппов, 2011, 2017; Зайцева и др., 2016,
2017) и некоторых других (Лоскутова и др., 2010;
Черевичко, 2012; Шевелева и др., 2014; Аксенова
и др., 2020; Уманская и др., 2020). Однако на фоне
многочисленных исследований других водных
экосистем болота до сих пор остаются крайне ма-
лоизученными.

Болота занимают ~6% территории Калинин-
градской обл. (0.8 тыс. км2), среди них есть до-
вольно крупные, почти не затронутые хозяй-

ственной деятельностью массивы, а также и те, на
которых активно ведется добыча торфа (Напре-
енко, 2000). Болотные экосистемы региона труд-
нодоступны и в малой степени затронуты хозяй-
ственной деятельностью человека, поэтому они
способны выступать эталонами ненарушенных
либо малонарушенных биотопов, где в естествен-
ном состоянии могут сохраняться многие биоло-
гические сообщества. В связи с этим важность
изучения биоты болотных водоемов и водотоков
трудно переоценить.

Фауна вествистоусых ракообразных в разно-
образных водных объектах Калининградской
обл. довольно подробно исследована (Науменко,
2008; Полунина, 2013; Shibaeva et al., 2017), однако
зоопланктон водоемов и водотоков болот региона
до настоящего времени почти не изучен. Имеются
лишь отрывочные сведения о фауне коловраток,Сокращения: ТМ – торфоместорождение.

УДК 574.583:595.324
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полученные еще в начале XX в. (Steinecke, 1916),
сведения о видовом составе ветвистоусых ракооб-
разных болотных экосистем в целом, а также его
количественном развитии в доступной литерату-
ре отсутствуют. В то же время флора и фауна не-
которых других групп в этих водных объектах в
настоящее время исследована детально (Напре-
енко, 2000; Напреенко-Дорохова, Напреенко,
2015). Все это и определило актуальность иссле-
дований.

Цель работы – получить и проанализировать
сведения о видовом составе и количественном
развитии ветвистоусых ракообразных болотных
экосистем Калининградской обл.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Зоопланктон исследовали в мае и августе–сен-

тябре 2017 г. на двух крупных верховых болотах
Калининградской обл.: Целау (восемь станций) и

Большое (пять станций), а также в ряде осуши-
тельных каналов, отводящих воду при разработке
шести ТМ: Агильское, Задовское и Тушканен-
ское, Тарасовское (участок “Полесское II”),
Штатгутшер-Моор, Краснополянское и Скун-
гиррер-Моор (рис. 1). В бол. Целау пробы отби-
рали в мае, в бол. Большое – в августе, в каналах
ТМ – в мае и сентябре. На болотах Целау и Боль-
шое изучены водоемы и водотоки прилегающей
территории (временный водоем на лугу у краевой
зоны болота, вытекающая из болота река, заболо-
ченный лес, краевое низинное болото), а также
вторичные водоемы центральной зоны болот
(грядово-мочажинный комплекс и озерки). Про-
бы в осушительных каналах ТМ отбирали перед
их впадением в магистральные мелиоративные
каналы.

Болото Целау расположено в Правдинском р-не
Калининградской обл. на водоразделе рек Про-

Рис. 1. Карта-схема расположения исследованных болотных экосистем Калининградской обл. и станций отбора проб
(1Ц‒8Ц; 1Б‒5Б) в пределах верховых болот. 1 – верховые болота, 2 – торфоразработки, 3 – станции отбора проб.
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хладная, Байдуковка и Гвардейская, его площадь
вместе с прилегающими заболоченными участка-
ми леса достигает ~2500 га (25 км2). Это классиче-
ское верховое олиготрофное болото западно-
прибалтийского типа с отчетливо выраженным
грядово-мочажинным и несколькими озерковы-
ми комплексами, состоящими из ~40 крупных и
>200 мелких озерков; считается одним из послед-
них сохранившихся в Центральной Европе отно-
сительно крупных верховых болот. Природный
комплекс бол. Целау – один из наиболее ценных
в природоохранном отношении участков Кали-
нинградской обл., важный для сохранения видо-
вого и ландшафтного разнообразия. В его преде-
лах обитает большое количество редких видов со-
судистых растений, мхов, лишайников,
насекомых и птиц. Болото Целау является объек-
том Красной книги Калининградской обл. и пе-
речня ключевых орнитологических территорий
России (Красная…, 2010), включено в списки
ценных болот России, рекомендуемых к охране
по программе “Человек и биосфера” ЮНЕСКО
(проект TELMA) и в рамках Рамсарской конвен-
ции (Боч, Напреенко, 1999; Напреенко, 2000; Не-
ронов, Королева, 2013; Напреенко-Дорохова, На-
преенко, 2015).

Болото Большое находится в Черняховском р-
не, в северо-восточной части лесного массива
Гремячий, занимает площадь ~600 га (6 км2). Это
хорошо сохранившееся, относительно крупное
верховое болото, в пределах которого распростра-
нены редкие в области болотные растительные
ассоциации: фитоценозы грядово-мочажинного
комплекса, “желтых” мочажин, “красных” зыбу-
нов и др. Включено в Красную книгу Калинин-
градской области (Красная…, 2010), рекомендо-
вано к охране по программе TELMA (Напреенко,
2000). В 1963–2005 гг. бол. Большое входило в за-
казник “Каменский”, в ходе недавних исследова-
ний болоту предложено придать статус “лесов
высокой природоохранной ценности (ЛВПЦ)” в
рамках добровольной лесной сертификации (Na-
preenko et al., 2021). Тем не менее, статус ООПТ
(особо охраняемых природных территорий)
болотам Большое и Целау не присвоен.

В настоящее время в Калининградской обл.
разрабатывают >10 ТМ, при их освоении прово-
дят осушение торфяной залежи посредством
сброса излишней воды через осушительные кана-
лы. Из обследованных нами шести ТМ три
(Штатгутшер-Моор, Скунгиррер-Моор и Крас-
нополянское) находятся в Черняховском р-не, два
(Агильское и Тарасовское) – в Полесском р-не, од-
но (Задовское и Тушканенское) – в Славском р-не.

Зоопланктон отбирали путем процеживания
фиксированного объема воды (30–100 л) через
планктонную сеть с размером ячеи 68 мкм. Про-
бы фиксировали 40%-ным формалином с сахаро-

зой (Haney, Hall, 1973) до конечной концентра-
ции в пробе 2–4%. Обработку и анализ проб про-
водили по стандартным методикам, в том числе
разработанным для болот (Методика…, 1975; Фи-
липпов и др., 2017). Виды Cladocera идентифици-
ровали по определителям (Flößner, 2000; Błędzki,
Rybak, 2016; Коровчинский и др., 2021б). В работе
использовали стереомикроскоп Nikon SMZ800N
и бинокулярный микроскоп Микмед-5 (ЛОМО).
К доминирующим относили виды, формирую-
щие >5% численности/биомассы ракообразных.
При описании трофической структуры сооб-
ществ экогруппы выявляли на основе работ (Чуй-
ков, 1981, 2018). Статистический анализ получен-
ных данных проводили в пакете программ Micro-
soft Office Excel и PRIMER 6. Сходство сообществ
Cladocera в исследованных водоемах и водотоках
оценивали методами кластерного анализа и мно-
гомерного неметрического шкалирования (MDS-
анализ) стандартизированных и трансформиро-
ванных данных по численности таксонов по ко-
эффициенту Брея–Кертиса (Clarke, Gorley, 2006).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Характеристика исследованных водоемов и во-
дотоков. Температура воды в мае в водоемах и во-
дотоках бол. Целау колебалась в пределах 20–
28°С, в осушительных каналах ТМ – 15–18°С, в
бол. Большое в августе – 21–24°С, в каналах ТМ в
сентябре – 18–20°С. Вода на станциях исследова-
ний была слабокислой или кислой: в водоемах и
водотоках бол. Большое рН изменялся от 3.6 до
6.0, в бол. Целау – от 3.5 до 5.4, в осушительных
каналах ТМ – от 5.5 до 6.5. Электропроводность в
водоемах и водотоках бол. Целау варьировала в
пределах 25–80 мкCм/см, бол. Большое – 27–
110 мкCм/см. Скорость течения в осушительных
каналах ТМ изменялась от 0 до 0.1 м/с, самая вы-
сокая скорость течения отмечена в осушительном
канале ТМ Задовское и Тушканенское. Ширина ка-
налов была 0.4–4.8 м, глубина (hmax) – 0.2–2.5 м.

Видовой состав и структура Cladocera. Ветви-
стоусые ракообразные исследованных болотных
экосистем Калининградской обл. представлены
41 видом из девяти семейств. Высокое число ви-
дов отмечено в сем. Chydoridae (9) и родах Ceri-
odaphnia (4), Alonella, Daphnia и Pleuroxus (по 3)
(табл. 1). Большинство встреченных видов (24 ви-
да или 58%) распространены в Северной Евразии
и шире, меньшее число (11 видов или 27%) –
только в Северной Евразии, совсем небольшое
число видов (по 2 или 5%) – в Западной, Цен-
тральной и Восточной Европе, северных областях
Северной Евразии или на севере Голарктики и
шире. Наибольшее число видов отмечено в водо-
емах и водотоках болот (35 видов): в бол. Целау 30
видов (8–12), в бол. Большое – 18 (3–8), в осуши-
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тельных каналах ТМ всего было зарегистрирова-
но 24 вида, в отдельных каналах – от 3 до 13 видов.

В результате проведенных исследований выяв-
лено четыре новых для Калининградской обл. ви-
да Cladocera – Flavalona rustica, Macrothrix rosea,
Scapholeberis microcephala и Streblocerus serricauda-
tus, также найдено девять видов, редко встречаю-
щихся в водоемах области. Виды Flavalona rustica
и Macrothrix rosea зафиксированы в бол. Большое,
Streblocerus serricaudatus – в болотах Целау и Боль-
шое, Scapholeberis microcephala – в бол. Целау и
осушительном канале ТМ Скунгиррер-Моор. От-
мечено девять видов-индикаторов кислых вод,
восемь видов-индикаторов гумидных водоемов и
пять видов-сфагнофиллов (табл. 1). Почти все ви-
ды-индикаторы кислых вод и виды-сфагнофилы
встречены в верховых болотах, в осушительных
каналах ТМ найдены лишь некоторые из них. Из
выявленных видов наиболее часто (в 90% проб)
встречался Chydorus sphaericus, менее часто (в
>40% проб) – Alonella excisa и A. nana, еще реже (в
20–40% проб) – Scapholeberis mucronata, Pleuroxus
truncatus, Ceriodaphnia quadrangula, Chydorus ovalis,
Acantholeberis curvirostris и Polyphemus pediculus.
Остальные виды встречались крайне редко.

Среди доминирующих по численности видов в
водоемах и водотоках верховых болот отмечены
Acantholeberis curvirostris, Alonella excisa, Ceriodaph-
nia quadrangula, C. reticulata, Chydorus ovalis,
Ch. sphaericus, Pleuroxus truncatus, Polyphemus pedic-
ulus, Scapholeberis mucronata; среди доминирую-
щих по биомассе – все вышеперечисленные ви-
ды, а также Alonopsis elongata, Daphnia cristata,
D. galeata, Simocephalus vetulus (табл. 2, 3). В водое-
мах с меньшим значением рН, расположенных в
центральной зоне, доминировали Acantholeberis
curvirostris, Alonella excisa, Alonopsis elongata, Chy-
dorus ovalis, Ch. sphaericus, Polyphemus pediculus,
Scapholeberis mucronata, в водоемах и водотоках
краевой зоны – Ceriodaphnia quadrangula, C. reticu-
lata, Chydorus ovalis, Ch. sphaericus, Daphnia cristata,
D. galeata, Pleuroxus truncatus, Simocephalus vetulus.
В осушительных каналах ТМ по численности до-
минировали Alonella excisa, A. nana, Ceriodaphnia
quadrangula, C. reticulata, Chydorus sphaericus, Coro-
natella rectangula, Daphnia pulex, Macrothrix laticor-
nis, Pleuroxus aduncus, Scapholeberis mucronata и Si-
mocephalus vetulus, по биомассе – те же виды (за
исключением Alonella nana), а также Simocephalus
serrulatus и Scapholeberis microcephala. От весны к
осени происходила смена доминирующих видов
Cladocera (табл. 4), постоянно в оба сезона в со-
ставе доминантов отмечен только Chydorus
sphaericus.

Кластерный и MDS-анализ показали очень
высокую специфичность фауны Cladocera изу-
ченных водоемов и водотоков. Уже на уровне
сходства в 30–40% происходит разделение стан-

ций, расположенных в центральной зоне верхо-
вых болот Целау и Большое, а также станций в
осушительных каналах ТМ и в водоемах и водото-
ках краевой зоны болот (рис. 2). При уровне сход-
ства в 40% выделяются шесть групп наиболее
сходных по составу и обилию Cladocera станций.
К первой группе относятся станции бол. Целау
(4Ц–8Ц) и бол. Большое (3Б и 5Б), расположен-
ные в озерках и мочажинах болот, а также в об-
водненных канавах. Особняком находится ст. 4Б
(вторая группа) в крупной мочажине, переходя-
щей в озерко, в которой велика доля Polyphemus
pediculus. Она наиболее близка к ст. 6Ц (в канав-
ных озерках), где доля этого вида также велика.
Оставшиеся группы станций объединяют: ст. 2Б в
необводненной канаве и в осушительном канале
ТМ Задовское и Тушканенское (третья группа);
станции на окраине бол. Целау во временном
пруду (1Ц) и р. Гвардейская (2Ц) и в осушитель-
ных каналах ТМ Агильское и Краснополянское
(четвертая группа); станции в осушительных ка-
налах ТМ Скунгиррер-Моор, Штатгутшер-Моор
и ст. 3Ц в бобровом городке (пятая группа); ст. 1Б
на краю в низинном болоте и в осушительном ка-
нале ТМ Тарасовское (шестая группа).

Количественное развитие Cladocera. Ветвисто-
усые ракообразные играют ключевую роль в зоо-
планктонных сообществах верховых болот, до-
стигая в бол. Большое 32–53% численности и 54–
91% биомассы зоопланктона, в бол. Целау – 24–
67% численности и 45–98% биомассы зоопланк-
тона (рис. 3). В среднем для бол. Большое Cladoc-
era формировали 43 ± 4 и 65 ± 7% численности и
биомассы, что сходно со средними величинами,
полученными для бол. Целау – 45 ± 6 и 62 ± 8% со-
ответственно. При переходе от водоемов и водо-
токов краевой зоны к центральной роль Cladocera
в них возрастала. В осушительных каналах ТМ
роль Cladocera была ниже, чем в верховых боло-
тах. Весной они формировали 6–53% численно-
сти и 9–67% биомассы зоопланктона, осенью –
6–81% численности и 28–77% соответственно,
при этом в отдельных каналах возрастало значе-
ние веслоногих ракообразных и коловраток (рис.
4). В целом в осушительных каналах доля Cladoc-
era в численности и биомассе зоопланктона уве-
личивалась от весны к осени.

Численность и биомасса зоопланктона в
бол. Большое колебались от 25 до 279 тыс. экз./м3

и от 0.2 до 1.8 г/м3 соответственно, в среднем до-
стигая 127 ± 53 тыс. экз./м3 и 1.0 ± 0.3 г/м3

(рис. 5а). Максимальные количественные пока-
затели Cladocera были отмечены на станциях 1Б,
3Б и 5Б. Численность и биомасса зоопланктона
водоемов и водотоков бол. Целау варьировали от
14 до 202 тыс. экз./м3 и от 0.1 до 6.3 г/м3, соответ-
ственно, в среднем – 103 ± 28 тыс. экз./м3 и 1.7 ±
± 0.7 г/м3 (рис. 5а). Количественное развитие зоо-
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Таблица 1. Видовой состав ветвистоусых ракообразных болотных водоемов и водотоков Калининградской обл. в 2017 г.

Таксон
Болото Торфоместорождение Встреча-

емость, %

Распространение 
по: (Коровчинский 

и др., 2021а)Б Ц А ЗТ К СM Т ШМ

Тип Arthropoda
Класс Branchiopoda Latreille, 1816
Надотряд Cladocera Latreille, 1829

Отряд Ctenopoda Sars, 1865
Сем. Holopedidae Sars, 1865

Holopedium gibberum Zaddach, 1855 s.l.**, а, о – + – – – – – – 3 ССЕ+
Сем. Sididae Baird, 1850

Sida crystallina (O.F. Müller, 1776) г – + – – – – – – 3 CE
Diaphanosoma brachyurum (Liévin, 1848) s. str. г + – – – – – – – 3 CE+

Отряд Anomopoda Sars, 1865
Сем. Daphniidae Straus, 1820

Ceriodaphnia dubia Richard, 1894 s.l.** + – – – – – – – 3 СЕ+
Ceriodaphnia reticulata (Jurine, 1820) + + – – – – + – 14 СЕ+
C. pulchella Sars, 1862 s.l. – + – – – + – – 7 СЕ+
C. quadrangula (O.F. Müller, 1785) s.l. + + – – + – – – 28 СЕ+
Daphnia (D.) galeata Sars, 1863 – + – – – – – + 10 СЕ
D. (D.) cristata Sars, 1862 г – + – – – – – – 3 ССЕ
D. (D.) pulex (L., 1758) s.l. – – – – – + + – 7 СЕ+
Scapholeberis mucronata (O.F. Müller, 1776) s.l. + + – – – + – + 38 СЕ+
S. microcephala Sars, 1890 s.l.*, а, г, с, о – + – – – + – – 7 ССЕ
Simocephalus (S.) vetulus (O.F. Müller, 1776) + + + – + – – – 17 СЕ
S. (Crownocephalus) serrulatus (Koch, 1841)**, а – + – – – + – – 7 СЕ+

Сем. Ilyocryptiidae Smirnov, 1992
Ilyocryptus agilis Kurz, 1878 – + – – – + – – 7 СЕ

Сем. Acantholeberidae Smirnov, 1976
Acantholeberis curvirostris (O.F. Müller, 1776)**, а, г, с + + – – – – – – 24 СЕ+

Сем. Macrothricidae Norman et Brady, 1867 
emend. Smirnov, 1976

Macrothrix laticornis (Jurine, 1820) – + – – + + – – 10 СЕ+
M. rosea (Jurine, 1820)*, а + – – – – – – – 3 Е
Streblocerus serricaudatus (Fischer, 1849)*, а, о + + – – – – – – 7 СЕ+

Сем. Bosminidae Baird, 1845 emend. Sars, 1865
Bosmina (Bosmina) longirostris (O.F. Müller, 1785) – – – – + – – – 3 СЕ+
B.(Eubosmina) coregoni Baird, 1857 – + – – – – – – 3 СЕ
B. (E.) cf. thersites Poppe, 1887 – + – – – – – – 3 СЕ

Сем. Chydoridae Dybowki et Grochowski, 1894
Acroperus angustatus Sars, 1862** – + – – – – – – 7 СЕ
Alona quadrangularis (O.F. Müller, 1785) – – – – + – – – 3 СЕ
A. guttata Sars, 1862 s.l. – + + – – + – – 10 СЕ+
Alonopsis elongata (Sars, 1861)**, а – + – – – – – – 10 СЕ
Coronatella (C.) rectangula (Sars, 1861) – + – – – – – + 7 СЕ+
Flavalona costata (Sars, 1862) + + + + – – – – 17 СЕ+

F. rustica (Scott, 1895)*, а, г + – – – – – – – 3 СЕ+
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планктона в осушительных каналах ТМ было зна-
чительно ниже, весной численность и биомасса
изменялись от 2 до 31 тыс. экз./м3 и от 0.01 до 0.26
г/м3 соответственно, осенью – от 6 до 37 тыс.
экз./м3 и от 0.02 до 0.31 г/м3 (рис. 5б). Максималь-
ные количественные показатели зоопланктона в
весенний период отмечены в канале ТМ Штат-
гутшер-Моор, минимальные – в канале ТМ Тара-
совское (рис. 5б). Максимальные количествен-
ные показатели зоопланктона осенью наблюдали
в осушительном канале Агильского ТМ, мини-
мальные – в осушительном канале ТМ Скунгир-
рер-Моор.

Трофическая структура Cladocera. Встреченные
ветвистоусые ракообразные относились к пяти
экологическим группам по: (Чуйков, 2018): пла-
вающие первичные фильтраторы, питающиеся
мелкодисперсным детритом, бактерио- и фито-
планктоном (1б); плавающие активные хищники,
питающиеся зоопланктоном (3б); ползающие и
плавающие вторичные фильтраторы, питающиеся
детритом и бактериями с подводных субстратов
(5б); ползающие и плавающие собиратели, фито-
детритофаги (6а) и плавающие и прикрепляющиеся
к субстрату первичные фильтраторы, питающие-

ся мелкодисперсным детритом, бактерио- и фи-
топланктоном (9). В верховых болотах Большое и
Целау отмечены все пять экогрупп, в осушитель-
ных каналах ТМ – все группы, кроме 3б (рис. 6).

Почти во всех водоемах и водотоках преобла-
дала экогруппа 5б, формируя в среднем в
бол. Большое 72 и 54%, в бол. Целау – 77 и 58%, в
осушительных каналах ТМ весной – 93 и 85%,
осенью – 78 и 57% численности и биомассы Cla-
docera. Исключением были: ст. 1Б в низинном
болоте на окраине бол. Большое, где 91% числен-
ности и 96% биомассы Cladocera формировала
экогруппа 1б за счет массового развития Ceri-
odaphnia reticulata (табл. 2); ст. 6Ц в канавных
озерках и ст. 7Ц в озерке бол. Целау, где домини-
ровал Polyphemus pediculus (табл. 3), и 55–90%
биомассы Cladocera составляла группа 3б; осуши-
тельные каналы ТМ Краснополянское и Тарасов-
ское осенью, где преобладали экогруппы 9 и 1б за
счет массового развития Simocephalus vetulus,
Daphnia pulex и Ceriodaphnia reticulata (табл. 4).
В целом для верховых болот прослеживалась за-
кономерность увеличения доли вторичных филь-
траторов и хищников в водоемах и водотоках,
расположенных ближе к их центральной части.

Примечание. Б – Большое, Ц – Целау; А – Агильское, ЗТ – Задовское и Тушканенское, К – Краснополянское, СМ – Скун-
гиррер-Моор, Т – Тарасовское, участок “Полесское II”, ШМ – Штатгутшер-Моор; Е – Западная, Центральная и Восточная
Европа, включая горные области; СЕ – Северная Евразия или шире (СЕ+); ССЕ – северные области Северной Евразии или
север Голарктики (ССЕ+). а – ацидофильный вид, вид-индикатор повышенной кислотности (по: Андроникова, 1992; Fryer,
1993; Коровчинский и др., 2021а), г – вид гумидных водоемов (по Андроникова, 1992; Коровчинский и др., 2021а), с – вид-
сфагнофилл, часто отмечающийся среди мхов рода Sphagnum (по: Błędzki, Rybak, 2016), о – уязвимый вид, который подле-
жит/рекомендован к охране в Европе (Błędzki, Rybak, 2016).

* Вид отмечен впервые для Калининградской обл.
** Редкий вид для Калининградской обл.

Graptoleberis testudinaria (Fischer, 1851) – – + – – – – – 3 СЕ+
Alonella excisa (Fischer, 1854)**, а, с + + + + + – – – 45 СЕ+
A. nana (Baird, 1850) + + + – + + – – 41 СЕ+
A. exigua (Lilljeborg, 1853) – – – – + – – – 3 СЕ+
Chydorus sphaericus (O.F. Müller, 1776) + + + + + + + + 90 СЕ
Ch. ovalis Kurz, 1875 а, г, с – + – – + + – – 28 ССЕ+
Disparalona rostrata (Koch, 1841) s.l. + + – – – – – – 7 СЕ
Paralona pigra (Sars, 1862)**, г + – – – – – – – 3 СЕ+
Pleuroxus aduncus (Jurine, 1820) – – + – – + – – 7 СЕ+
P. truncatus (O. F. Müller, 1785)** + + + – + + – + 31 СЕ+
P. trigonellus (O.F. Müller, 1785) с – + – – – – – – 3 Е

Отряд Onychopoda Sars, 1865
Сем. Polyphemidae Baird, 1845

Polyphemus pediculus (L., 1758) + + – – – – – – 24 СЕ+
Всего видов 18 30 9 3 11 13 3 5

Таксон
Болото Торфоместорождение Встреча-

емость, %

Распространение 
по: (Коровчинский 

и др., 2021а)Б Ц А ЗТ К СM Т ШМ

Таблица 1.  Окончание
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Таблица 2. Характеристика станций бол. Большое и доминирующие виды Cladocera в августе 2017 г.

Примечание. Здесь и в табл. 3 и табл. 4, E – электропроводность воды; в скобках указаны доля в численности и биомассе, в
% соответственно.

Стан-
ция

Характеристика
станций

Координаты
pH E,

мкCм/см
Число 
видов Доминирующие виды

c.ш. в.д.

1Б Низинное болото на краю 
леса со стоячей водой, 
hmax = 0.3 м

54°44′29.8″ 21°36′18.6″ 6.0 110 7 Ceriodaphnia reticulata (34; 54)

2Б Широкая необводненная 
канава, полностью зарос-
шая сфагнумом узколист-
ным

54°44′07.3″ 21°35′19.8″ 3.8 81 3 Alonella excisa (62; 45), Ceriodaph-
nia quadran-gula (8; 38)

3Б Заросшая, сильно обвод-
ненная канава со сфагну-
мом остроконечным

54°44′03.0″ 21°36′13.2″ 3.7 61 6 Acantholeberis curvirostris (<5; 9), 
Alonella excisa (35; 30),
Scapholeberis mucronata (<5; 13)

4Б Крупная мочажина с водой, 
переходящая в озерко

54°43′57.8″ 21°36′49.3″ 4.1 27 8 Acantholeberis curvirostris (14; 26), 
Chydorus sphaericus (50; 10), Poly-
phemus pediculus (19; 59)

5Б Крупная мочажина, зарос-
шая сфагнумом

54°44′02.4″ 21°37′09.7″ 3.6 72 7 Acantholeberis curvirostris (<5; 26), 
Alonella excisa (39; 24)

Таблица 3. Характеристика станций бол. Целау и доминирующие виды Cladocera в мае 2017 г.

Стан-
ция

Характеристика 
станции

координаты
pH E,

мкCм/см
Число 
видов Доминирующие виды

c.ш. в.д.

1Ц Временный пруд 
на лугу Элизенау

54°33′41.9″ 20°55′53.8″ 5.4 40 9 Chydorus sphaericus (21; 27), Daphnia
galeata (<5; 9), Simocephalus vetulus (<5; 5)

2Ц р. Гвардейская 
(Коровий руч.)

54°33′39.5″ 20°56′08.3″ 5.2 35 10 Chydorus sphaericus (52; 44), Daphnia gale-
ata (<5; 5), Pleuroxus truncatus (6; 18)

3Ц Бобровый горо-
док в Озерском 
лесу

54°33′16.8″ 20°56′26.3″ 4.3 25 9 Chydorus ovalis (8; 9), Ch. sphaericus (59; 
29), Daphnia cristata (<5; 9), Polyphemus 
pediculus (<5; 5)

4Ц Грядово-моча-
жинный комплекс

54°32′27.5″ 20°56′05.8″ 3.5 80 9 Acantholeberis curvirostris (<5; 13), 
Alonella excisa (42; 38)

5Ц Главное озерко 
бол. Целау

54°32′00.1″ 20°55′38.2″ 3.9 40 9 Alonella excisa (18; 15), Alonopsis elongata 
(<5; 5), Chydorus sphaericus (<5; 5)

6Ц Канавные озерки 54°31′43.1″ 20°55′26.2″ 4.0 30 12 Chydorus sphaericus (16; <5), Polyphemus 
pediculus (40; 88), Scapholeberis mucronata 
(14; <5)

7Ц Озерко в месте 
пожара

54°31′29.8″ 20°55′12.9″ 4.1 40 9 Acantholeberis curvirostris (<5; 6), Alonella 
excisa (32; 5), Ceriodaphnia quadrangula (6; 
9), Chydorus sphaericus (13; 8), Polyphemus 
pediculus (12; 53), Scapholeberis mucronata 
(10; 14)

8Ц Заросшая мелио-
ративная канава 
на краю болота

54°30′52.9″ 20°56′20.0″ 3.9 50 8 Chydorus ovalis (8; 7), Ch. sphaericus (44; 
27), Polyphemus pediculus (<5; 14)



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2023

ПЕРВЫЕ СВЕДЕНИЯ О ВИДОВОМ СОСТАВЕ И КОЛИЧЕСТВЕННОМ РАЗВИТИИ 597

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В результате исследований зоопланктона,

проведенных в разнотипных болотных экосисте-
мах Калининградской обл. в 2017 г., обнаружены
новые для фауны региона виды Cladocera, а также
выявлены редкие виды, часть из которых массово
развивается в водоемах и водотоках болот. Все
впервые найденные в экосистемах болот виды
(Flavalona rustica, Macrothrix rosea, Scapholeberis mi-
crocephala и Streblocerus serricaudatus), а также ви-
ды, редко встречающиеся в водоемах области
(Acantholeberis curvirostris, Alonopsis elongata, Alonel-
la excisa, Holopedium gibberum, Simocephalus serrula-
tus), часто отмечают на верховых болотах (Черевич-
ко, 2009; Lobunicheva, Philippov, 2011; Коровчин-
ский и др., 2021а, 2021б). Это виды,
предпочитающие кислые воды, некоторые из них –
индикаторы гумидных водоемов и сфагнофиллы
(Андроникова, 1992; Flößner, 2000; Błędzki, Rybak,
2016; Коровчинский и др., 2021а, 2021б), поэтому их
обнаружение в наших исследованиях было законо-
мерным.

Особого внимания заслуживает находка неко-
торых редких, особо уязвимых и охраняемых видов:
редкого вида-ацидофила и олигосапроба, леднико-
вого реликта Flavalona rustica, редких и охраняемых
видов-ацидофилов Scapholeberis microcephala и Streb-
locerus serricaudatus (Андроникова, 1992; Błędzki,
Rybak, 2016; Коровчинский и др., 2021б), а также
уязвимого и охраняемого вида-ацидофила Holo-

pedium gibberum (Подшивалина, 2012; Подшива-
лина и др., 2012; Błędzki, Rybak, 2016; Коровчин-
ский и др., 2021б), впервые обнаруженного в обла-
сти после 1855 г. Изначально H. gibberum описан из
пруда в окрестностях г. Кенигсберг (сейчас г. Кали-
нинград) (Zaddach, 1855). В последние годы пред-
принимались неоднократные попытки обнару-
жить этот вид в водоемах области, в частности,
для этой цели нами было обследовано >40 разно-
типных водных объектов, но, по-видимому, за
прошедший период времени условия в нативных
для этого вида водоемах настолько изменились,
что он смог сохраниться только в нетронутых
условиях водоемов болот Калининградской обл.
Вид H. gibberum обнаружен в канавных озерках
бол. Целау, его количественное развитие было на
низком уровне, как и других вышеназванных ред-
ких видов. В последующие годы (2020 г., 2022 г., ко-
гда исследования зоопланктона бол. Целау продол-
жали в летний период, он развивался в значительно
большем количестве. Возможно, другие немного-
численные в наших исследованиях виды тоже раз-
виваются в значительно больших количествах в
другие периоды или в других водоемах и водотоках
болот, которые пока не обследованы. Все эти на-
ходки подчеркивают уникальность не только фло-
ры (Гришуткин и др., 2022), но и фауны болот.

Наибольшее число видов Cladocera, индикато-
ров кислых, гумидных водоемов, видов-сфагно-
филлов, а также редких для области видов отме-

Таблица 4. Характеристика осушительных каналов ТМ и доминирующие виды Cladocera в 2017 г.

Примечание. Обозначения см. в табл. 1.

ТМ Характе-
ристика

Координаты Доминирующие виды

c.ш. в.д. май сентябрь

А Ширина 3.5 м,
hmax 0.7 м

54°53′47″ 21°11′43″ Chydorus sphaericus (62; 71) Alonella excisa (53; 8), Chydorus 
sphaericus (12; <5), Pleuroxus aduncus 
(8; 12), Simocephalus vetulus (<5; 20)

ЗТ ширина 4.8 м, 
hmax 2.1 м

54°58′45″ 21°27′55″ Alonella excisa (30; 22), 
Chydorus sphaericus (11; 13)

Ch. sphaericus (28; 44)

К Ширина 2.5 м, 
hmax 0.3 м

54°37′10″ 21°59′14″ Ch. sphaericus (17; 11),
Macrothrix laticornis (6; 5)

Alonella nana (12; <5), 
Ceriodaphnia quadrangula (13; 12), 
Simocephalus vetulus (25; 72)

СМ ширина 0.4 м, 
hmax 0.2 м

54°33′23″ 21°35′50″ Chydorus sphaericus (30; 28), 
Daphnia pulex (<5; 13), Scaphole-
beris microcephala (<5; 7), 
Simocephalus vetulus (<5; 5)

Chydorus sphaericus (23; 23)

Т Ширина 1.3 м, 
hmax 0.2 м

54°55′47″ 21°15′33″ Ch. sphaericus (11; 9) Ceriodaphnia reticulata (10; 14), 
Chydorus sphaericus (25; 17), 
Daphnia pulex (8; 47)

ШМ Ширина 4 м,
hmax 1.5 м

54°31′42″ 21°32′47″ Chydorus sphaericus (80; 74) Ch. sphaericus (38; 24), 
Coronatella rectangula (5; 11), 
Scapholeberis mucronata (5; 13)
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чено в наиболее крупном верховом бол. Целау,
которое по площади в 4 раза больше бол. Боль-
шое, и на нем представлены более разнообразные
комплексы водоемов и водотоков (Боч, Напреен-

ко, 1999; Напреенко, 2000). Кроме того, бол. Це-
лау считается наиболее уникальным и по данным
исследований других биологических сообществ
(Напреенко, 2000; Неронов, Королева, 2013;

Рис. 2. Результаты кластерного (а) и MDS-анализа (б) состава сообществ Cladocera водоемов и водотоков болотных
экосистем Калининградской обл. в 2017 г. 1Б–5Б – станции бол. Большое; 1Ц–8Ц – станции бол. Целау; А – канал
Агильского ТМ, ЗТ – Задовского и Тушканенского, К – Краснополянского, СМ – Скунгиррер-Моор, Т – Тарасов-
ского, ШМ – Штатгутшер-Моор.
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Напреенко-Дорохова, Напреенко, 2015). По чис-
лу видов Cladocera (30), найденных в результате
однократной съемки, бол. Целау сопоставимо с
другими крупными водоемами и водотоками Ка-
лининградской обл.: Куршским и Вислинским за-
ливами, оз. Виштынецкое, водохранилищем Прав-
динское, реками Неман и Преголя (Науменко,
2008; Полунина, 2013; Shibaeva et al., 2017; Semeno-
va, Tchougounov, 2018). В вышеперечисленных
водных объектах подробные исследования зоо-
планктона проводят во все сезоны на протяжении
десятилетий. Это еще раз подтверждает уникаль-
ность природных комплексов болота Целау и слу-
жит свидетельством, что болотные экосистемы
выступают источником скрытого разнообразия
Cladocera. К подобному выводу пришли исследо-

ватели болотных экосистем в юго-восточной
Азии, которые в результате изучения зоопланкто-
на выявили высокое разнообразие Cladocera
(73 вида или 85% общего разнообразия). Боль-
шинство из них, как и в наших исследованиях,
относилось к сем. Chydoridae, также ими описаны
два новых вида из этого семейства (Van Damme
et al., 2013). Новые и редкие виды Cladocera выявле-
ны и описаны при исследованиях болотных экоси-
стем Сибири (Шевелева и др., 2014, 2017).

В целом фауна Cladocera изученных верховых
болот представлена обычными для болотных во-
доемов и водотоков видами (Черевичко, 2009;
Шевелева и др., 2014). Виды, имеющие наиболь-
шую встречаемость и доминирующие в болотных

Рис. 3. Доля ветвистоусых ракообразных в численности (а) и биомассе (б) зоопланктона верховых болот Большое и
Целау в мае и августе 2017 г. 1 – Cladocera, 2 – Copepoda, 3 – Rotifera.
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экосистемах области, часто встречаются и дости-
гают массового развития в водоемах и водотоках
болот Вологодской и Псковской областей (Чере-
вичко, 2009; Лобуничева, Филиппов, 2009, 2012,
2017; Зайцева и др., 2016, 2017) и некоторых других
(Лоскутова и др. 2010; Шевелева и др., 2014; Аксе-
нова и др., 2020). Из наиболее интересных доми-
нирующих в болотах Большое и Целау видов
можно отметить Acantholeberis curvirostris. Этот
вид – ацидофил (Błędzki, Rybak, 2016), отсутствую-
щий в водоемах краевой зоны (Черевичко, 2009), в
массе развивался в мочажинах заросших сфагну-
мом болот Большое и Целау. Поскольку A. curviros-
tris отсутствовал в водоемах краевой зоны верхо-
вых болот и в осушительных каналах ТМ, его мас-
совое развитие в Калининградской обл., как и в

Псковской обл., ассоциировано с водоемами и
водотоками центральной зоны верховых болот.
При исследованиях других водных объектов его в
небольших количествах отмечали лишь в р. Пре-
голя (Полунина, 2013), куда вид мог попасть со
стоком.

Высокая специфичность фауны Cladocera от-
дельных водоемов и водотоков, выявленная в ре-
зультате кластерного и MDS-анализа, по-види-
мому, связана с большой мозаичностью и широ-
ким варьированием факторов среды. Отдельные
обнаруженные черты сходства либо основаны на
близости в пространственном расположении во-
доемов–водотоков друг к другу, либо на одинако-
вости действующих на Cladocera факторов. Так, в

Рис. 4. Доля ветвистоусых ракообразных в численности (а) и биомассе (б) зоопланктона осушительных каналов ТМ в
2017 г. Обозначения, как на рис. 3.
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центральной зоне верховых болот на Cladocera в
большей степени влияют одни факторы, в водое-
мах и водотоках краевой зоны и осушительных
каналах – другие. Один из самых важных из них –
кислотность воды, которая в центральной части
верховых болот выше, чем в окраинных водоемах
и осушительных каналах. Низкий уровень сход-
ства Cladocera в разных водных объектах свиде-
тельствует об уникальности каждого отдельно
взятого из них. Сложная структура и высокая ва-
риация видовых комплексов ракообразных бо-

лотных экосистем, которые только на 1/3 можно
объяснить факторами среды, отмечены и другими
исследователями (Аксенова и др., 2020).

При изучении болотных экосистем Калинин-
градской обл. зарегистрированы высокие количе-
ственные показатели развития Cladocera и их вы-
сокая доля в зоопланктонных сообществах. Осо-
бенно это характерно для водоемов и водотоков
верховых болот, в которых Cladocera достигали
биомассы 2–6 г/м3, формируя до 91–98% биомас-
сы всего зоопланктона. В осушительных каналах

Рис. 5. Количественное развитие ветвистоусых зоопланктона верховых болот (а) и каналов ТМ (б) в мае и сентябре
2017 г. 1 – численность, 2 – биомасса.
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ТМ численность и биомасса Cladocera и доля
группы в сообществах были ниже. Высокие коли-
чественные показатели Cladocera, сопоставимые
с отмеченными нами или даже выше, а также до-
минирование Cladocera в сообществах зоопланк-
тона выявлены при исследованиях водоемов и во-
дотоков других верховых болот (Черевичко, 2009;

Лобуничева, Филиппов, 2011; Шевелева и др.,
2014; Лобуничева, Филиппов, 2017).

Достигая высокого развития и формируя зна-
чительную долю в биомассе зоопланктона, Cla-
docera играют ведущую роль в трофических сетях
болотных экосистем. Сведения о трофической
структуры зоопланктона болот немногочисленны
(Черевичко, 2009; Шевелева и др., 2014). Среди

Рис. 6. Соотношение экологических групп (1б, 3б, 5б, 6а, 9) у ветвистоусых ракообразных верховых болот (а) и осуши-
тельных каналов ТМ (б) в 2017 г. Нумерация экологических групп по (Чуйков, 2018): 1б – плавающие первичные филь-
траторы, питающиеся мелкодисперсным детритом, бактерио- и фитопланктоном; 3б – плавающие активные хищни-
ки, питающиеся зоопланктоном; 5б – ползающие и плавающие вторичные фильтраторы, питающиеся детритом и
бактериями с подводных субстратов; 6а – ползающие и плавающие собиратели, фитодетритофаги; 9 – плавающие и
прикрепляющиеся к субстрату первичные фильтраторы, питающиеся мелкодисперсным детритом, бактерио- и фито-
планктоном.
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Cladocera болотных экосистем Калининградской
обл. преобладали ползающие и плавающие вто-
ричные фильтраторы, питающиеся детритом и
бактериями с подводных субстратов. Вероятно,
эта экогруппа, представленная сем. Chydoridae,
наиболее приспособлена к бентосному образу
жизни (Kotov, 2006) и к условиям вторичных бо-
лотных водоемов и водотоков (Черевичко, 2009).
В отдельных водоемах верховых болот, особенно
в центральной зоне, возрастала роль облигатных
хищников, сходные данные были получены и для
Полистово-Ловатской болотной системы (Чере-
вичко, 2009).

В целом Cladocera верховых болот Калинин-
градской обл. (естественные экосистемы) по
сравнению с осушительными каналами ТМ (на-
рушенные экосистемы) представлены бóльшим
числом видов. В них выявлено четыре новых для
фауны области вида, отмечено большее число
редких видов, видов-индикаторов, стенобионт-
ных видов, выше количественные показатели
Cladocera и их доли в численности и биомассе
зоопланктона, больше роль в функционировании
экосистем болот в целом. Однако в каналах ТМ
отмечен ряд редких для области видов Cladocera и
впервые зарегистрирован в Калининградской
обл. вид-индикатор кислых вод Scapholeberis mi-
crocephala. Поэтому, несмотря на высокую сте-
пень трансформации, каналы ТМ остаются инте-
ресными объектами для исследований, также в них
может сохраняться некий пул видов, обитающих в
болотах, которые в случае восстановительных меро-
приятий смогут вернуться в естественную среду
обитания. Такие мероприятия в настоящее время
запланированы для одного из торфоместорожений
Виттгирренское, находящегося в Славском районе
Калининградской обл. в рамках созданного в 2021 г.
на его территории карбонового полигона “Росян-
ка”. В случае его обводнения в качестве индика-
торной группы, свидетельствующей о начавшихся
процессах восстановления, предлагаются сфагно-
вые мхи (Напреенко и др., 2022), такой группой так-
же могут служить и стенобионтные виды Cladocera,
характерные для верховых болот в целом и болот
Калининградской обл. в частности.

Выводы. В 2017 г. в естественных (верховых бо-
лотах Целау и Большое) и нарушенных (осуши-
тельных каналах шести ТМ) болотных экосисте-
мах Калининградской обл. был зарегистрирован
41 вид Cladocera, четыре из них впервые отмечены
для области. Выявлено девять редко встречаю-
щихся в водоемах области видов, девять видов-
индикаторов кислых вод, восемь видов-индика-
торов гумидных водоемов и пять видов-сфагно-
филлов. Большинство из них присутствовали
только в естественных экосистемах и лишь неко-
торые ‒ в нарушенных. К наиболее ценным на-
ходкам можно отнести Flavalona rustica, Scaphole-
beris microcephala, Streblocerus serricaudatus и Holo-

pedium gibberum. Наиболее часто встречались и
достигали массового развития Chydorus sphaericus,
Alonella excisa, A. nana, Scapholeberis mucronata,
Pleuroxus truncatus, Ceriodaphnia quadrangula, Chy-
dorus ovalis, Acantholeberis curvirostris, Polyphemus pe-
diculus. Наиболее разнообразна и уникальна фауна
Cladocera верховых болот, в особенности бол. Це-
лау, в меньшей степени – каналов торфоместорож-
лений. Выявлена высокая специфичность фауны
Cladocera отдельных водоемов и водотоков болот-
ных экосистем, связанная с большой мозаичностью
и широким варьированием факторов среды, от-
дельные черты сходства отмечены для водоемов
центральной зоны верховых болот и водоемов и во-
дотоков краевой зоны и осушительных каналов
ТМ. Ветвистоусые ракообразные в верховых боло-
тах, особенно в их центральной зоне, достигали вы-
сокого развития (биомасса до 2–6 г/м3) и форми-
ровали существенную долю численности и био-
массы зоопланктона, играя ключевую роль в
пищевых сетях этих экосистем. В нарушенных
экосистемах каналов количественное развитие и
роль Cladocera существенно ниже. Среди Cla-
docera болотных экосистем Калининградской
обл. преобладали ползающие и плавающие вторич-
ные фильтраторы, питающиеся детритом и бакте-
риями с подводных субстратов, вероятно, наиболее
приспособленные к формирующимся в них усло-
виям среды. В отдельных водоемах центральной
зоны верховых болот возрастала роль облигатных
хищников. Видовой состав, структура и законо-
мерности развития Cladocera исследованных вод-
ных объектов сходны с другими болотными эко-
системами средней полосы РФ.
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First Data on Species Composition and Development Cladocera (Crustacea: 
Branchiopoda) in Mire Ecosystems (Kaliningrad Region, Russia)

A. S. Semenova1, 2, * and M. G. Napreenko3

1Atlantic Branch of the Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography (“AtlantNIRO”), Kaliningrad, Russia
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The original data on Cladocera fauna in standing-water and stream habitats of mire ecosystems were obtained
for the first time in the Kaliningrad region during the research study on large raised bogs (Zehlau and Bol-
shoye) and drainage canals of 6 peatlands affected by peat extraction. In the studied wetland ecosystems, 41
species of Cladocera were recorded in total, including a number of rare and vulnerable taxa (Flavalona rustica,
Scapholeberis microcephala, Streblocerus serricaudatus and Holopedium gibberum). The four species of Cla-
docera are new species for the Kaliningrad region which were not reported here before. Cladocera played a
vital role in the studied bog pools and waterlogged habitats in peatlands as a key group of organisms that forms
here a significant part of the zooplankton biomass due to the abundance and intensive production in the water
bodies. The secondary filter feeders and predators were the most abundant in bog ecosystems. The cladocer-
an fauna in the intact bog ecosystems, especially the Zehlau raised bog, was the most diverse and unique.
Nevertheless, the cladoceran assemblages in the disturbed ecosystems of drainage canals retained certain fea-
tures of the natural water bodies. The latter fact is important in applied respect enabling to consider these ca-
nals as refugia that have potentials for natural restoration of the cladoceran fauna during the peatland rewet-
ting programme on the Carbon Polygon in the Kaliningrad region.

Keywords: mire ecosystems, Cladocera, rare species, species composition, abundance, trophic structure, Ka-
liningrad region
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Представлены результаты изучения качественного и количественного состава планктонных рако-
образных (Сladocera, Diaptomidae, Cyclopidae) оз. Дод-Цаган (Северо-Запад Монголии) на совре-
менном этапе. Сравнительный анализ видового состава ракообразных по новым данным и данным,
полученным в прошлом веке (1962–1963 гг.), показал, что в настоящее время состав ракообразных
пополнился пятью видами Cladocera и тремя видами Copepoda, из них два вида из отряда Cyclopoida
и один из отряда Calanoida. Впервые проведены ультраструктурные исследования основных морфо-
логических частей редких и малоизученных веслоногих ракообразных Mixodiaptomus incrassatus
(Sars, 1903), Acanthodiaptomus paulseni (Sars, 1903) и Cyclops glacialis Flössner, 2001 с использованием
сканирующего электронного микроскопа (СЭМ). Детальное изучение морфометрических и мор-
фологических признаков, включающее использование СЭМ показало, что обитающий в оз. Дод-
Цаган C. glacialis идентичен виду, описанному из озер Тургун Хархираа Увс аймаг и Ногоон нуур
(Северо-Запад Монголии). Установлено, что биомасса Mixodiaptomus incrassatus, важного кормового
объекта сига и других видов рыб, в современный период достигает 1100 мг/м3.

Ключевые слова: Cladocera, Copepoda, видовой состав, таксономия, морфология Copepoda, оз. Дод-
Цаган, Монголия
DOI: 10.31857/S0320965223050133, EDN: WRFNIK

ВВЕДЕНИЕ
Дархатская котловина – крупная впадина на

севере Монголии, простирающаяся с севера на юг
на 120 км и с запада на восток на 40–50 км. С во-
стока и юга котловину ограничивают высокие
ледниково-экзарационные альпийские горы. В
долине ~300 озер, связанных между собой. Озера
в котловине тектонического происхождения cо
следами влияния позднеплейстоценового оледе-
нения (Нямхуу, 2012).

Исследовать зоопланктон оз. Дод-Цаган нача-
ли в 1962–1963 гг., когда были изучены видовой
состав ракообразных, биология и экология доми-
нирующих видов коловраток, водная раститель-
ность, зообентос и ихтиофауна. Дана оценка ко-

личественного развития зоопланктона и по его
показателям определен трофический статус озе-
ра, также проведена оценка рыбопродуктивности
озера (Дулмаа, 1962, 1965). В последующие годы
были изучены фитопланктон, питание и пище-
вые взаимоотношения рыб в озерах Дархатской
котловины (Дулмаа, 1967, 2005) и опубликован
список фауны беспозвоночных и рыб региона
(Дулмаа, 2009). Обобщающая монография по фа-
уне водоемов озер Монголии, в том числе и по
Дархатской котловине, вышла в 2015 г. (Дулмаа,
2015). Хотя эта монография опубликована отно-
сительно недавно, последние сведения в ней о
зоопланктоне оз. Дод-Цаган получены в 1962–
1963 гг., с тех пор новые исследования в этом во-
доеме не проводили.

Цель работы – исследовать таксономический
состав фауны веслоногих и ветвистоусых ракооб-
разных в современный период и выявить измене-
ния, произошедшие за 60 лет с помощью скани-
рующего электронного микроскопа; дать краткое

Сокращения: Ме – латеральная фуркальная щетинка; Ti –
внутренняя апикальная фуркальная; Tmi – внутренняя ме-
диальная апикальная фуркальная; Tme – внешняя меди-
альная апикальная фуркальная; Te – внешняя апикальная
фуркальная; Тd – дорсальная фуркальная; СЭМ – скани-
рующий электронный микроскоп.

УДК 574.583(28):591
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описание некоторых морфологических призна-
ков массовых для оз. Дод-Цаган видов Copepoda,
редких для Центральной Азии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Крупнейшее озеро Дархатской котловины
Дод-Цаган принадлежит бассейну р. Шишигт,
правому притоку р. Малый Енисей. Высота озера
над уровнем моря 1540 м. Озеро делится на три
части: мелководную северную, с глубинами до 5 м
(оз. Тарган); среднюю, с глубиной 5–8 м (оз. Дунд)

и южную глубоководную, до 10–20 м (оз. Хар-
май). Общая длина оз. Дод-Цаган 18 км, наиболь-
шая ширина 7 км, площадь ~64 км2. Максимальная
температура воды 22°С отмечена в августе, ледостав
на озере начинается в начале ноября, толщина льда
достигает 3 м. Снеговой покров незначителен (30–
50 см), в некоторых местах отсутствует. Освобожде-
ние ото льда на озере происходит к концу июня.
Таким образом, безледный период длится ≤5 мес.
Вода в озере слабо минерализованная, сумма ионов
≤190 мг/л. Вода относится к гидрокарбонатному
классу, первого типа, группе кальция, рН в летний
период 8.3, зимой – 7.5 (Дулмаа, 1965).

Зоопланктон исследовали в средней части
оз. Дод-Цаган. Пробы зоопланктона собирали
8 июля 2022 г. на шести станциях (табл. 1, рис. 1)
с помощью сети Джеди (размер ячеи 100 мкм,
диаметр входного отверстия 30 см). Пробы фик-
сировали 40%-ным формалином до конечной
концентрации в пробе 4% и обрабатывали соглас-
но принятой в гидробиологии методике (Методи-
ка…, 1975).

Идентификацию ракообразных проводили по
соответствующим определителям (Боруцкий и др.,
1991; Einsle, 1996; Kiefer, Fryer, 1978; Flössner,
2001; Коровчинский и др., 2021). В работе исполь-
зовали оптический микроскоп Olympus CX 41
(Япония) и сканирующий электронный микро-
скоп FEI Company Quanta 200С (Нидерланды).
Для изучения морфологии ракообразных из проб
выбирали половозрелых самцов и самок. Диапто-
мид и циклопид измеряли от начала рострума до
конца каудальных ветвей. Измерения циклопа
Cyclops glacialis проводили по схеме, предложен-
ной в работе (Kozminski, 1936). Обозначения ще-
тинок на каудальных ветвях приведено по мето-
дике (Dussart, Defaye, 2001). Также измеряли дли-
ну и ширину апикального членика эндоподита
(Р4End3) и длину внешнего и внутреннего апи-
кального шипа Р4End3.

Таблица 1. Характеристика станций отбора проб зоопланктона в средней части оз. Дод-Цаган

Примечание. T – температура воды в поверхностном горизонте.

Станция
Координаты

T, °С Глубина, м Прозрачность 
воды, мс.ш. в.д.

1 51°21′47.92″ 99°22′58.91″ 16 5 1

2 51°21′18.30″ 99°22′57.94″ 16.4 7 1

3 51°20′31.39″ 99°23′10.04″ 16 8 1

4 51°19′17.01″ 99°23′90 21″ 17 3 2

5 51°18′17.28″ 99°23′17.56″ 15.5 20 4.5

6 51°21′44.95″ 99°21′26.07″ 16.6 4 1

Рис. 1. Станции (1–6) отбора проб зоопланктона в
оз. Дод-Цаган (июль 2022 г.).
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ШЕВЕЛЕВА и др.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Видовой состав ракообразных в оз. Дод-Цаган

представлен 36 видами, из них 20 – ветвистоусых
и 16 – веслоногих ракообразных (табл. 2). Впер-
вые для озера зарегистрировано пять видов ветви-
стоусых (Diaphanosoma mongolianum, Ceriodaphnia
dubia, Dahnia (D.) dentifera, Daphnia (D.) turbinata,
Pleuroxux trigonellus, один вид диаптомид (Arctodi-
aptomus (Rh.) dahuricus) и два вида циклопид (Eu-
cyclops dumonti, Cyclops glacialis). Следует отметить,
что в настоящее время в планктоне озера обитает
C. glacialis, которого ранее определяли как
C. abyssorum G.O. Sars, 1863 (Дулмаа, 1962, 1965,
1967, 2009, 2015).

Наибольшее число видов (по четыре) насчи-
тывают роды Daphnia и Arctodiaptomus, три вида в
роде Cyclops (табл. 2). В зоогеографическом отно-
шении таксономический состав в озере в большей
мере представлен широко распространенными и
неревизованными широко распространенными ви-
дами (>60%), 9% приходится на восточно-азиатско-
американский комплекс, доля видов горного энде-
мичного комплекса и эндемиков восточноазиат-
ского комплекса не превышает 6% (табл. 2).

Численность зоопланктона в период исследо-
ваний в озере колебалась от 38.3 тыс. экз./м3 до
113.0 тыс. экз./м3, в среднем для озера – 64.4 ±
± 28.0 тыс. экз./м3. Минимальные значения чис-
ленности отмечены на ст. 4 и 6, где глубины не
превышали 3–4 м, максимальная численность
зоопланктона зафиксирована на ст. 5 над глуби-
ной 0–20 м. Основу количественных показателей
планктона представляли веслоногие ракообраз-
ные (60% общей численности и 87% общей био-
массы), на долю коловраток приходилось 33%, на
долю ветвистоусых – лишь 7% численности. По
численности доминировали Cусlops scutifer (59%),
Arctodiaptomus (S.) paulseni (10%), Mixodiaptomus in-
crassatus (6%), C. glacialis (5%). Крупные диапто-
миды формировали основу биомассы зоопланк-
тона (в основном) M. incrassatus, Acanthodiaptomus
denticornis, абсолютным лидером выступал M. in-
crassatus.

Изучена морфология массовых видов весло-
ногих ракообразных в оз. Дод-Цаган: двух диап-
томид (M. incrassatus и A (S.) paulseni) и циклопа
(C. glacialis).

Морфологические характеристики популяций 
ракообразных из оз. Дод-Цаган (краткий диагноз)

Mixodiaptomus incrassatus. С а м к а (рис. 2а, 2г,
2д, 2и–2л). Имеются острые, хорошо выражен-
ные лопасти на предпоследнем и последнем тора-
кальных сегментах (рис. 2а). Абдомен двухсег-
ментный, генитальный сегмент расширен, с не-
большими шипиками. Внешний и внутренний
края каудальных ветвей по всей длине покрыты

густыми жесткими волосовидными щетинками
(рис. 2и). Антеннулы доходят до конца лопастей
последнего торакального сегмента. Рострум с
длинными острыми отростками (рис. 2л). Режу-
щий край мандибулы с семью зубцами. Вентраль-
ный зубец одновершинный, заостренный; имеет
хорошо заметную коронку, отделен от остальных
зубцов диастемой. Второй зубец одновершин-
ный, третий–пятый зубцы двухвершинные, с уз-
ким основанием, самый дорсальный зубец шипо-
образный, тонкий. Дорсальная щетинка длиннее
зубцов, тонкая, зубчатая (рис. 2д). Второй членик
эндоподита Р2 имеет шмейловский орган (рис. 2к).
Третий членик экзоподита пятой пары ног круп-
ный, отчетливо отделен от второго экзоподита,
вооружен короткой шиповидной наружной ще-
тинкой и относительно крупным внутренним ши-
пом, который на 1/3 не достигает внутреннего вы-
роста второго экзоподита (рис. 2г). Эндоподит двух-
члениковый, по длине равен первому членику
экзоподита, его апикальный конец вооружен хити-
новыми выростами. Длина самки 1.90–2.15 мм.
Яйцевой мешок плоский, содержит от 8 до 10 яиц.

С а м е ц (рис. 2б, 2в, 2е–2з). Последние два
сегмента абдомена асимметричны, с рядами мел-
ких шипиков на дорсальной стороне (рис. 2з).
Каудальные ветви с внешней стороны гладкие, с
внутренней стороны имеют редкие тонкие волос-
ки. Длина каудальных ветвей 90–100 мкм, они в
1.1–1.4 раза длиннее, чем у самки (рис. 2ж). Тре-
тий от конца членик геникулирующей антеннулы
без выростов. Базиподит правой ноги Р5 с внут-
ренней стороны с кутикулярным выростом, пер-
вый членик экзоподита относительно маленький
с внешним углом, на втором членике экзоподита
проксимально с внутренней стороны имеется не-
большой конический хитиновый вырост (рис. 2б),
тонкий маленький боковой шип расположен ди-
стально. Хватательный коготь слабо изогнут в ди-
стальной части. Эндоподит одно-двухчленистый,
утолщенный в проксимальной части, на апикаль-
ном конце имеется пальцевидный хитиновый вы-
рост (рис. 2в). Второй членик экзоподита левой
ноги четко отделен от первого экзоподита, его ди-
стальный отросток закругленный, покрыт корот-
кими хитиновыми шипиками; внутренний отро-
сток длиннее дистального, утолщенный в основа-
нии и острый дистально (рис. 2е). Длина самца
1.9–2.0 мм.

Численность и биомасса M. incrassatus в озере
изменялись от 0.35 до 2.60 тыс. экз./м3 и от 0.150
до 1.100 г/м 3 соответственно. Наибольшее его ко-
личество зарегистрировано на ст. 5, где глубина
достигала 20 м, вид концентрировался на гори-
зонте 0–5 м. В период наших исследований попу-
ляция рачка состояла в основном из самцов и яй-
ценосных самок. Тело рачков было окрашено в
красный цвет, поскольку содержало по две-три
капли жира. На M. incrassatus приходилось >60%
биомассы веслоногих ракообразных.



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2023

СОВРЕМЕННОЕ СОСТОЯНИЕ ФАУНЫ ВЕТВИСТОУСЫХ И ВЕСЛОНОГИХ 609

Таблица 2. Видовой состав ракообразных в оз. Дод-Цаган в 2022 г.

Таксон Зоогеографическая 
характеристика

Присутствие вида

по: (Дулмаа,
1965)

по данным 
авторов

Тип Arthropoda
Класс Branchiopoda Latreille, 1817
Надотряд Cladocera Latreille, 1829

Отряд Ctenopoda Sars, 1865
Сем. Sididae Baird, 1850

Sida crystallina (O.F. Müller, 1776) Ше + +
Diaphanosoma mongolianum Ueno, 1938* Ше – +

Отряд Anomopoda Sars, 1865
Сем. Daphniidae Straus, 1820

Ceriodaphnia quadrangula (O.F. Müller,1785) s.l. Шр + –
C. dubia Richard, 1894 s.l.* Шр – +
C. pulchella Sars, 1862 s.l. Шр + +
C. affinis Lilljeborg, 1901 (Ceriodaphnia dubia Richard, 1894 s.l. Шр + –
Daphnia (D.) galeata Sars, 1864 Шр + +
D. (D.) longispina hyalina Leydig, 1860 (=D. hyalina Leydig, 1860) Ше + –
D. (D.) longispina O.F. Müller, 1776 s.str. Ше + +
D. (D.) pulex Leydig, 1860 s.l. Шр + –
D. (D.) dentifera Forbes, 1893* ? Ва – +
D. (D.) turbinata Sars, 1903* Го – +
D. (C.) magna Straus, 1820 Шр + –
Scapholeberis mucronata (O.F. Müller, 1776) Шр + –
Simocephalus (S.) vetulus (O.F. Müller, 1776) Шр + +

Сем. Moinidae Goulden, 1968
Moina salina Daday, 1888 (=M. microphthalma Sars, 1903 s.l.) Ше + –
M. brachiata (Jurine, 1820)(=M. rectirostris Leydig, 1860) s.l.) Шр + –
Сем. Macrothricidae Norman et Brady, 1867 emend. Smirnov, 1976

Macrothrix hirsuticornis Norman et Brady, 1867 Шр + –
M. dadayi Behning, 1941 + –

Сем. Bosminidae Baird, 1845 emend. Sars, 1865
Bosmina (Bosmina) longirostris (O.F. Müller, 1776) Шр + +
Сем. Eurycercidae Kurz, 1875 emend. Dumont et Silva-Briano, 1998
Eurycercus (E.) lamellatus (O.F. Müller, 1776) Ше + –

Сем. Chydoridae Dybowki et Grochowski, 1894
Acroperus harpae (Baird, 1834) Ше + +
Alona guttata Sars, 1862 s.l. Ше + –
A. quadrangularis (O.F. Müller, 1785) Ше + –
Flavaolona costata (Sars, 1862) Шр + –
Biapertura affinis (Leydig, 1860) Ше + +
Leydigia (Leydigia) leydigi (Schödler, 1863) Шр + –
Graptoleberis testudinaria (Fischer, 1851) Шр + +
Alonella nana (Baird, 1850) Шр + +
A. excisa (Fischer, 1854) Шр + +
Chydorus sphaericus (O.F. Müller, 1776) Ше + +
Pseudochydorus globosus (Baird, 1843) (=Chydorus globosus Baird, 1843) Шр + –
Disparalona rostrata (Koch, 1841) s.l. Ше + +
Pleuroxus truncatus (O.F. Müller, 1785) Ше + +
P. trigonellus (O.F. Müller, 1785)*cf Шр – +
P. uncinatus Baird, 1850 Шр + –
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Вид широко распространен в Палеарктике
(Боруцкий и др., 1991). На территории Монголии
M. incrassatus обитает в пресных (Боруцкий, 1959;
Дулмаа, 1965; Аюушсурен и др., 2013) и солоноватых
(Alonso, 2010; Итигилова и др., 2014) водоемах.

Arctodiaptomus (S.) paulseni. С а м к а (рис. 3а–
3г). Лопасти последнего сегмента цефалоторакса
ассиметричны, правая лопасть более сужена, чем
левая. Эти лопасти несут по паре сенсорных ши-
пиков, одна пара, меньших размеров, чем другая,

Примечание. “+” – присутствие вида, “–” – отсутствие; К – космополиты; Г – голарктическая и П – палеарктическая обла-
сти; Ва – восточно-азиатско-американский комплекс; Го – горный эндемичный комплекс; Ше – широко распространенный
евроазиатский комплекс; Шр – неревизованные широко распространенные виды; Эв – эндемичный восточно-азиатский
комплекс. Зоогеографическая характеристика ветвистоусых ракообразных дана по: (Котов, 2016; Коровчинский и др., 2021);
Calanoida – по: (Боруцкий и др., 1991; Dussart, Defaye, 1993); Cyclopidae – по: (Einsle, 1996; Alekseev, 2019).
* Виды, отмеченные впервые.

Отряд Onychopoda Sars, 1865
Сем. Polyphemidae Baird, 1845

Polyphemus pediculus (Linnaeus, 1758) Шр + –
Отряд Haplopoda Sars, 1865

Сем. Leptodoridae Lilljeborg, 1861
Leptodora kindtii (Focke, 1844) Ше + +

Класс Maxillopoda
Подкласс Copepoda Edwards, 1840

Gymnoplea Giesbrecht, 1834
Отряд Calanoida Sars, 1903
Сем. Temoridae Sars, 1903

Heterocope borealis (Fischer, 1851) П + +
Сем. Diaptomidae Baird, 1850

Acanthodiaptomus denticornis (Wierzejski, 1887) Г + +
Arctodiaptomus (A.) wierzejskii (Richard, 1888) П + +
A. (Rh.) anudarini Borutzky, 1959 Эв + +
A. (Rh.) dahuricus Borutzky, 1959* Эв – +
A. (Rh.) bacillifer (Koelbe, 1885) Г + _
A. (S.) paulseni (Sars, 1903) Го + +
Eudiaptomus graciloides (Lilljeborg, 1888) П + –
Neutrodiaptomus (N.) incongruens (Poppe, 1888) Ва + –
Mixodiaptomus incrassatus (Sars, 1903) П + +
Metadiaptomus asiaticus (Uljanin, 1875) П + –

Надотряд Podoplea Giesbrecht, 1882
Отряд Cyclopoida Burmeister, 1834

Сем. Cyclopidae Dana, 1846
Eucyclops serrulatus (Fischer, 1851) К + +
E. dumonti Alekseev, 2000* Ва – +
Macrocyclops albidus (Jurine, 1820) К + +
Cyclops vicinus Uljanin, 1975 Г + +
C. glacialis Flössner, 2001* (=Cyclops abyssorum Sars, 1863) Ва + +
C. scutifer Sars, 1863 П + +
C. strenuus Fischer, 1851 К + –
Megacyclops gigas (Claus, 1857) П + +
M. viridis (Jurine, 1820) П + +
Diacyclops bicuspidatus (Claus, 1857) Г + –
Mesocyclops leuckarti (Claus, 1857) К + +

Таксон Зоогеографическая 
характеристика

Присутствие вида

по: (Дулмаа,
1965)

по данным 
авторов

Таблица 2.  Окончание
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Рис. 2. Mixodiaptomus incrassatus: а – самка, дорсально; б – правая нога пятой пары самца; в – эндоподит правой пятой
пары ноги самца; г – третий членик экзоподита пятой пары ноги самки; д – режущий край мандибулы; е – второй эк-
зоподит левой ноги пятой пары самца; ж – каудальные ветви самца; з – последний сегмент абдомена самца, дорсаль-
но; и – генитальный сегмент и каудальные ветви самки, вентрально; к – вторая пара ног самки (стрелкой показан
шмейлевский орган); л – рострум самки.
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находится на спинной поверхности ближе к
краю. Генитальный сегмент также ассиметрич-
ный с относительно крупными сенсорными ши-
пиками (рис. 3а). Антеннулы длинные, достигают
конца каудальных щетинок или немного длин-

нее. На режущем крае мандибулы вентральный и
центральные зубцы сточены, дорсальные зубцы
двувершинные, округлые на конце. Каудальные
ветви голые, короткие, их длина чуть более чем в
2 раза превышает ширину.

Рис. 3. Arctodiaptomus paulseni: а – самка, дорсально; б – пятая нога самки (стрелкой показан кутикулярный вырост на
коксоподите); в – третий членик экзоподита пятой ноги самки; г – эндоподит пятой ноги самки; д – вооружение на
третьем членике геникулирующей антенны самца; е – правая нога пятой пары самца; ж – коксоподит правой ноги
самца (стрелкой показан кутикулярный вырост); з – второй членик экзоподита правой ноги пятой пары самца; и –
первый и второй экзоподиты левой ноги пятой пары самца; к – дистальный отросток и внутренний вырост левой ноги
пятой пары самца.
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На плавательной ноге Р2 имеется шмейлев-
ский орган на втором членике эндоподита. Кок-
соподит пятой пары с крупным острым выростом
(рис. 3б). Первый членик экзоподита удлинен-
ный, стройный, с параллельными сторонами,
гладкий без выростов. Второй членик экзоподита
с массивным шиповидным выростом с сетулами
на обоих краях. Третий членик экзоподита яв-
ственно отделен, маленький, с двумя шипами, из
которых внутренний почти не достигает 1/3 шипо-
видного отростка второго экзоподита, его внешний
отросток относительно короткий (рис. 3в). Эндопо-
дит одночленистый, достигает 1/3 длины первого
экзоподита, в дистальной части покрыт мелкими
кутикулярными выростами (рис. 3г). Размер самки
1.5–1.6 мм. Яйцевой мешок содержит 8–10 яиц.

С а м е ц (рис. 3д–3к). Два последних абдоми-
нальных сегмента асимметричны: правая сторона
развита сильнее, чем левая. Геникулирующая ан-
тенна на третьем от конца членике дистально не-
сет шипики (рис. 3д). Коксоподит правой ноги Р5
самца с относительно крупным кутикулярным
выростом, снабженным сенсорным шипиком
(рис. 3ж). Базиподит несет четыре придатка, два
из которых на спинной поверхности. На внутрен-
ней стороне базиподита имеются два сплющен-
ных пластинчатых выроста округлой формы:
проксимальный внутренний небольшой, второй
придаток в дистальной части большой, округлой
формы (рис. 3е). На спинной поверхности также
два придатка – маленький треугольной формы и
относительно крупный полукруглый вырост, рас-
положенный более дистально. Первый членик
экзоподита правой ноги мелкий с оттянутым
внешним углом, второй членик чрезвычайно
сужен с середины членика и до его дистального
конца (рис. 3е). На наружном крае второго члени-
ка экзоподита в дистальной части имеются два
кутикулярных бугорка (рис. 3е). Боковой шип
длинный и мощный, слегка изогнут, прикреплен
проксимально, с внутренней стороны снабжен
мощными зубчиками, хватательный коготь мощ-
ный, изогнутый. Эндоподит правой ноги одно-
членистый, в проксимальной части шире, чем в
дистальной, немногим не достигает дистальной
части второго членика экзоподита. В дистальной
части эндоподит снабжен кутикулярным выро-
стом и многочисленными сетулами. Базиподит
левой ноги Р5 квадратной формы, первый членик
экзоподита удлиненный (рис. 3и), второй членик
экзоподита с относительно крупным дистальным
отростком, с внутренней стороны бугристый по
всей длине (рис. 3к). Внутренний вырост третьего
членика экзоподита левой ноги приблизительно
такой же длины, как и дистальный отросток, за-
остренный к концу, покрыт сетулами. Эндоподит
двучленистый, на апикальном конце с многочис-

ленными сетулами, он почти достигает основа-
ния третьего членика экзоподита (рис. 3и). Длина
самца 1.3–1.4 мм.

A. (S.) paulseni – типично горный вид, обитает
и в крупных, и в мелких озерах (Боруцкий и др.,
1991; Dussart, Defaye, 1993). По данным (Боруц-
кий, 1959), в Монголии отмечен для водоемов Се-
веро-Запада, в оз. Дод-Цаган, в бассейне р. Шиш-
хид (бассейн р. Енисей). На территории юга Во-
сточной Сибири обитает в высокогорных озерах
Тункинской долины: бассейн р. Иркут (левый при-
ток р. Ангара) – оз. Ильчир ((Bondarenko et al., 2002)
и озера Шутхулай–Нур и Дозор-Нур (бассейн
р. Тисса, впадающей в р. Ока) (неопубликован-
ные данные авторов).

Cуclops glacialis. С а м к а (рис. 4; 5; 6а–6д). Длина
тела (без фуркальных щетинок) 1.89 мм. Тело
стройное, удлиненное (рис. 4а), отношение дли-
ны цефалоторокса к ширине 1.08. Торакальные со-
миты четко отделены друг от друга. Последний и
предпоследний торакальные сомиты с вытянутыми
кнаружи боковыми выростами (рис. 4в). Длина ге-
нитального сомита немногим превышает его ши-
рину. Анальная пластинка слабо развита (рис. 4г).
Каудальные ветви длинные, параллельные, с
внутренней стороны сплошь покрыты волосками
(рис. 4б). Фуркальный индекс изменяется от 7.2
до 10.0 в среднем составляет 8.4. Латеральная ще-
тинка (Me) расположена в четвертой части длины
апикального конца фурки (рис. 4б). Ti почти в
2 раза длиннее Te. Длина Td в 1.1 раза больше Te,
но в 1.8 короче Ti.

Антеннулы 17-члениковые, достигают середи-
ны четвертого сомита (рис. 4а). Антенна четырех-
члениковая (рис. 4е). На ее каудальной поверхности
орнамент из крупных и мелких колючек (рис. 4д),
на фронтальной стороне косой ряд колючек.
Максилла, максиллула и максиллипед как на
(рис. 5а, 5в, 5д). Максиллипед на каудальной по-
верхности второго и третьего членика вооружен
редкими длинными колючками (рис. 5б). Манди-
була несет длинные острые зубцы и одну мощную
оперенную щетинку (рис. 5г). На дистальном
конце антенны семь щетинок. Губа с 10–12 зубца-
ми (рис. 5е).

Членистость ног – 33/33/33/33 (первая цифра
относится к экзоподиту). Вооружение ног у cамок
популяции C. gracialis из оз. Дод-Цаган по типу
Terni. Формула шипов и щетинок приведена в
табл. 3.

На фронтальной поверхности базиподита Р1
между эндо- и экзоподитом присутствует группа
коротких сетул (рис. 6а), на внутренней щетинке
базиподита в ее основании имеются длинные
редкие сетулы (рис. 6а). Интеркоксальная пла-
стинка Р3–Р4 вооружена сетулами. На интеркок-
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сальной пластинке Р3 сетулы длинные, редкие.
На интеркоксальной пластинке Р4 сетулы распо-
ложены в два ряда, длинные и более частые
(рис. 6в, 6д). Скульптура каудальной поверхности
Р4 коксоподита имеет колючки А–В–С–Е, ко-
лючки D и F отсутствуют. Длина дистального
членика эндоподита Р4 (Р4End3) в 2.72 (2.5–3.2)
раза больше ширины, его внутренний апикаль-

ный шип в 1.71 (1.4–1.92) раза длиннее внешнего
апикального.

Дистальный членик Р5 длинный, длина в 2.5–
2.9 раза больше ширины; его шип относительно
тонкий, длинный (0.027 мм), выходит за длину
дистального членика (рис. 6г, 6e). Щетинка на ба-
зальном членике Р5 короткая, в 2 раза короче ще-
тинки второго членика.

Рис. 4. Cyclops glacialis, самка: а – внешний вид (вентрально); б – каудальные ветви (дорсально), в – 5-й торакальный
сегмент и генитальный сегмент (вентрально), г – анальная пластинка (дорсально); д – коксобазис антенны (каудаль-
но); е – антенна (каудально).
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Таблица 3. Число шипов и щетинок на плавательных ногах cамок C. gracialis

Примечание. Через тире шипы–щетинки.

Плавательные ноги Кокса Базиподит Эндоподит Экзоподит

P1 0–1 0–2 0–1/0–2/1–5 1–1/1–1/3–5

P2 0–1 0–1 0–1/0–2/1–5 1–1/1–1/4–5

P3 0–1 0–1 0–1/0–2/1–5 1–1/1–1/3–5

P4 0–1 0–1 0–1/0–2/2–3 1–1/1–1/3–5
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Яйцевые мешки у самки овальной формы, тесно
прижаты к телу, в каждом мешке от 28 до 30 яиц.

С а м е ц. Длина тела 1.375 мм (1.300–1.500), те-
ло более стройное, чем у самки. Фуркальный ин-
декс 5.2–5.5, в среднем 5.4. Нога Р6 с коротким
сильным шипом (0.032 мм) и двумя длинными
щетинками, из них внешняя щетинка в 2 раза
длиннее внутренней и в 3.5 раза длиннее шипа
(рис. 6б).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Из списка видов ракообразных более полови-

ны (57%) приходится на ветвистоусых ракообраз-
ных, из них пять видов – новые для водоемов
Дархатской котловины. Необходимо отметить

три вида из сем. Daphniidae: D. (D.) dentifera,
D. (D.) turbinatа и С. dubia. Последний вид зареги-
стрирован в водоемах западной, Северо-Запад-
ной частях Монголии, в реках и озерах бассейна
р. Селенга (Flössner et al., 2005; Крылов, Дулмаа,
2009, 2012). В Европейской части России С. dubia
обитает в водохранилищах рек Кама и Волга (Лаза-
рева, 2020, 2022). D. (D.) turbinatа известна из Алтае-
Саянского горного региона (Монгольского Ал-
тая, озер бассейна Улаанчны Хар), является энде-
миком высокогорных озер Южной Сибири и
Монголии (Аюушсурен и др., 2013; Котов, 2016;
Zuykova et al., 2019). По нашим неопубликован-
ным данным, этот вид обитает во многих мелковод-
ных эвтрофных водоемах Монголии. Идентифика-

Рис. 5. Cyclops glacialis, самка: а – максилла; б – максиллипед, каудально; в – максиллула; г – мандибула; д –
максиллипед, фронтально; е – губа.
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ция D. (D.) dentifera требует подтверждения генети-
ческими методами. Обнаруженная нами
D. mongolianum (табл. 2) была немногочисленна и
отмечена только на ст. 3 (табл. 1). Для водных объ-
ектов Монголии этот вид указан для озер бассейна
р. Селенга (Крылов, 2009), озер Северо-Восточной
(Итигилова и др., 2012, 2014) и Северо-Западной
(Flössner et al., 2005; Alonso, 2010) Монголии.

Отмеченный нами в оз. Дод-Цаган P. trigonellus
не указан для водоемов Монголии в имеющейся
литературе. Этот вид относится к неревизован-
ным широко распространенным и нуждается в
пересмотре, особенно азиатские популяции, по-
скольку в Якутии обитает близкий ему вид–двой-
ник P. yakutensis Garibian, Neretina, Klimovsky, Ko-
tov, 2018 (Garibian et al., 2018).

Рис. 6. Cyclops glacialis, (самка, самец): а – базиподит первой пары ног, фронтально (стрелки указывают на длинные
сетулы в основании внутренней щетинки и группу на фроронтальной поверхности базиподита между экзо- и эндопо-
дитом); б – шестая нога самца; в – коксоподит и интеркоксальная пластинка ног четвертой пары (каудально); г, е –
общий вид пятой ноги; д – интеркоксальная пластинка ног третьей пары (каудально).
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Среди Сopepoda впервые для водоемов Дархат
выявлены два вида из сем. Cyclopidae: E. dumonti и
C. glacialis. E. dumonti впервые был найден в ма-
леньком озерке с глубиной ~50 см, находящемся
в 100 км на север от г. Улан-Батор (Alekseev, 2019),
позже – в 2012 в водоемах Центральной Монго-
лии (Marrone et al., 2015). В оз. Дод-Цаган E. du-
monti обитает в литоральной зоне на глубинах 3–
8 м. Вид найден в Западной Монголии в оз. Ула-
агчны Хар (Аюушсурен и др., 2013), указан для со-
леных водоемов Монголии (Alonso, 2010; Итиги-
лова и др., 2014; Marrone et al., 2015). Особо следу-
ет отметить обитание в водоемах Монголии
C. glacialis. Вид описан в 2001 г. Флосснером
(Flössner, 2001) из высокогорных водоемов севе-
ро-запада Монголии. Авторами (Holynska, Wyn-
gaard, 2019) C. glacialis включен в филогенетиче-
ское дерево на основе сведений по морфологии,
молекулярному анализу и зоогеографии. Наши-
ми исследованиями подтверждено обитание
C. glacialis в трех частях оз. Дод-Цаган (северная –
Тарган, средняя – Дунд и южная – Хармай). Это
первая находка вида в водоемах Дархатской кот-
ловины, также (по нашим неопубликованным
данным) вид обитает в оз. Огий-Нур (Централь-
ная Монголия).

При сравнении наших данных по видовому со-
ставу ракообразных с данными 60-х годов про-
шлого столетия отмечено, что в современных
списках отсутствуют 16 видов ветвистоусых и че-
тыре вида веслоногих раков. Это связано с боль-
шим количеством проб (156) и длительностью ис-
следований (июнь–октябрь и декабрь–март) в
1962–1963 гг. (Дулмаа, 1965); некоторые виды в
настоящее время сведены в синонимы (Сеri-
odaphnia dubia s.l. =C. affinis). В пробах 2022 г. от-
сутствовали виды–галофилы (D. magna, Moina sa-
lina, Metadiaptomus asiaticus) и виды, обитающие в
солоноватых водах (Arctodiaptomus bacillifer, Neu-
trodiaptomus incongruens). Возможно, эти виды
проникли в озеро из мелких солоноватых водое-
мов в период весеннего паводка.

В настоящее время основу зоопланктона и по
численности, и по биомассе создают веслоногие ра-
кообразные (C. scutifer, M. incrassatus, A. (S.) paulseni,
Acanthodiaptomus denticornis, C. glacialis).

Выводы. В результате проведенных исследова-
ний в оз. Дод-Цаган изучен видовой состав фау-
ны веслоногих (16 видов) и ветвистоусых (20 ви-
дов) ракообразных в современный период. В со-
ставе зоопланктона озера в количественном
отношении преобладали веслоногие ракообраз-
ные, достигая 60% общей численности. Выявле-
ны виды–доминанты – C. scutifer, M. incrassatus,
A. (S.) paulseni, A. denticornis, C. glacialis – важные
кормовые объекты рыб планктофагов. Исследо-

вания c помощью СЭМ позволили дополнить и
расширить описание редких и кратко описанных
видов: C. glacialis, обитающего только в водоемах
Монголии, а также A. (S.) paulseni и M. incrassatus,
редких в Восточной Сибири и Монголии. У самок
C. glacialis впервые представлены описания и ил-
люстрации ротовых конечностей; вооружение
плавательной ноги Р1 с фронтальной стороны;
вооружение интеркоксальной пластинки Р3, да-
но описание самца и его некоторые морфометри-
ческие параметры. У M. incrassatus впервые изуче-
но строение мандибулы и тонкое морфологиче-
ское вооружение второго экзоподита левой ноги
самца.
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Fauna of the Cladoceran and Copepods Crustaceans (Crustacea: Cladocera, Copepoda) 
of Dood Tsagaan Lake (Darhad Basin, Mongolia) in Modern Times

N. G. Sheveleva1, *, Ch. Ayuushsuren2, N. Tuvshinzhargal2, Е. P. Zaitseva3, and L. V. Sukhanova1
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The paper presents the results of the study the qualitative and quantitative composition of the planktonic
Crustacea of Dood Tsagaan Lake (northwestern Mongolia) (Cladocera, Diaptomidae, Cyclopidae) in mod-
ern times. Comparative analysis of the species composition of crustaceans according to new data and data ob-
tained in the last century (1962–1963) showed that during our studies the composition of crustaceans was in-
creased by five species of Cladocera and by three species of Copepoda, 2 species of them are from the order
Cyclopoida and one from the order Calanoida. Ultrastructural studies of the main morphological parts of the
copepods crustaceans Mixodiaptomus incrassatus (Sars, 1903), Acanthodiaptomus paulseni (Sars, 1903) and
Cyclops glacialis Flossner, 2001 were carried out for the first time using a scanning electron microscope
(SEM). Detailed study of morphometric and morphological characters including the use of SEM showed
that C. glacialis inhabiting Dood Tsagaan Lake is identical to the species described in lakes (Turgun Kharhiraa
Uvs aimag and Nogoon nuur) in northwestern Mongolia. The biomass of M. incrassatus, an important food
object for whitefish and other fish species, was found to reach 1100 mg/m3 in the modern period.

Keywords: species composition, taxonomy, morphology of Copepoda, Dood Tsagaan Lake, Mongolia
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Leptodiaptomus cf. angustilobus (Copepoda: Calanoida) В ЕВРОПЕ
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Впервые на территории Европы обнаружен сибирский диаптомус, идентифицированный как Lep-
todiaptomus cf. angustilobus (Sars G.O., 1898) (Россия, Нижегородская обл., устьевая область р. Керже-
нец (Средняя Волга), 56°6′5″ с.ш., 44°57′28″ в.д.). Представлены краткое описание и иллюстрации
найденного вида. Проанализированы различия в строении самок (в морфометрии абдоминальных
сегментов, длине антеннул и размере пятой пары торакальных конечностей) из Нижегородской об-
ласти и Сибири. Получены данные по количественному развитию L. cf. angustilobus в планктоне устьевой
области р. Керженец. Описаны условия обитания нового для этого региона вида Diaptomidae.

Ключевые слова: биогеография, неаборигенная фауна, Diaptomidae, Calanoida, устьевая область,
р. Керженец, Средняя Волга, Европа
DOI: 10.31857/S0320965223050182, EDN: NANFHG

Таксономия и систематика веслоногих ракооб-
разных, в частности, представителей сем. Diaptomi-
dae Baird, 1850 из-за слабой изученности актуальны
для этой группы (Marrone, Naselli-Flores, 2005;
Bekleyen et al., 2017; Podshivalina, Sheveleva, 2018;
Шевелева и др., 2020а, 2020б и др.). Дополнитель-
ная проблема при идентификации новых находок
ракообразных рода Leptodiaptomus сем. Diaptomi-
dae – дизъюнкция ареалов известных видов, свя-
занная с историческими предпосылками и эколо-
гией рода: большинство его представителей холо-
долюбивы (Elías-Gutiérrez et al., 1999). Из 21 вида
Leptodiaptomus подавляющее большинство (18) за-
регистрировано в Северной Америке (Elías-Guti-
érrez et al., 1999). Известно (Боруцкий и др., 1991),
что в Европе (Северная Европа, Исландия) из
этого рода обитает единственный вид – L. minutus
(Lilljeborg in Guerne & Richard, 1889). Два других
вида Leptodiaptomus, отмеченные в Евразии, ни-
когда не встречались в Европе: L. tyrrelli (Poppe,
1888) указан для п-ва Камчатка (Боруцкий, 1991),
L. angustilobus (Sars G.O., 1898) встречается на се-
вере Сибири и Дальнем Востоке (Боруцкий и др.,
1991; Абызова и др., 2012; Fefilova et al., 2021; Schar-
tau et al., 2022). Последний вид наиболее распро-

странен в восточной части Евразии, известен из
озер п-ова Ямал, Обской губы (Лещинская, 1962),
устьевой области р. Енисей (Рылов, 1930; Пирож-
ников, 1937), озер п-ова Таймыр и западных отро-
гов плато Путорана (Dubovskaya et al., 2010; Fefilo-
va et al., 2021), устьевой области р. Лена (Fefilova
et al., 2021) и бассейнов рек Индигирка (Fefilova et
al., 2021), Яна (Sars, 1898), Колыма и Анадырь
(Стрелецкая, 1975; Streletskaya, 2010), п-ова Кам-
чатка (Куренков, 1970; Вецлер, 2017). Находка
L. cf. angustilobus в более южных широтах может
быть следствием деятельности человека, а также
влиянием целого спектра более естественных
факторов, включая изменение климата: расшире-
ние ареалов или массовое развитие видов, неко-
гда считавшихся редкими, все чаще описывается
как последствие изменения климата и становится
все более заметным явлением (Podshivalina, Shev-
eleva, 2018; Гаврилко и др., 2020; Zhikharev et al.,
2020; Alekseev, 2021; Fefilova, 2021; Kotov et al.,
2022; Лазарева и др., 2022 и др.).

В июле 2019 г. проведены гидробиологиче-
ские исследования зоопланктона р. Керженец –
левого притока Чебоксарского водохранилища
(56°6′5″ с.ш., 44°57′28″ в.д., Средняя Волга, Ни-

УДК 574.5(285.2)
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жегородская обл., европейская часть России).
Это средняя река, ее протяженность 290 км, пло-
щадь бассейна 6140 км2, расход воды в устьевой
области 19.6 м3/с. Пробы собирали путем филь-
трования воды (100–200 л) через планктонную
сеть (размер ячеи 70 мкм) с последующей фикса-
цией 4%-ным формалином.

Взрослые особи и копеподитные стадии L. cf.
angustilobus (рис. 1; рис. 2) были обнаружены в
устьевой области реки на относительно неболь-
ших глубинах (1.47 ± 0.77 м). Прозрачность воды
была 0.80 ± 0.10 м, температура – 19.2–21.7°C, от-
мечено высокое содержание биогенных веществ
(TP (общий фосфор) = 0.18 ± 0.04 мг/л; TN (об-
щий азот) = 0.50 ± 0.05 мг/л) и растворенного
кислорода (8.13 ± 0.05 мг/л). У всех особей L. cf.
angustilobus измеряли длину тела, дифференциро-
вали на самок и самцов, а также определяли, на
каких копеподитных стадиях находятся неполо-
возрелые особи.

Была поставлена задача описать представите-
ля рода Leptodiaptomus, впервые найденного в бас-
сейне Средней Волги, и сравнить его с L. angusti-
lobus из сибирского региона (плато Путорана).

Для сравнения по морфологии найденных
Leptodiaptomus использовали самок, в том числе с
яйцевыми мешками, самцов и копеподитов L. an-
gustilobus из оз. Вера в бассейне р. Ендэ (притока
второго порядка р. Енисей, Сибирь, 67°26′33″ с.ш.,
91°19′26″ в.д.), собранных в августе 2003 г. (Du-
bovskaya et al., 2010). Морфологический анализ
проводили под стереомикроскопом Carl Zeiss Pri-
mo Star (Carl Zeiss AG, Германия). Рисунки вы-
полняли с помощью рисовального аппарата на
микроскопе Leica MD 4000 B (Leica Microsystems,
Германия) и редактировали в программах Xara
Photo и Graphic Designer 6.

Ниже приводится описание особей Leptodi-
aptomus из р. Керженец (Нижегородская обл.) и
сравнение их с таковыми из оз. Вера (плато Путо-
рана, Сибирь).

Самка (рис. 1). Длина тела 1.17–1.35 мм. Антен-
нулы доходят до переднего края каудальных вет-
вей (рис. 1а). Последний торакальный сегмент с
оттянутыми в короткие треугольные лопасти зад-
ними краями (рис. 1б). Генитальный сегмент
лишь немного длиннее своей ширины, слабо рас-
ширен в проксимальной части, с маленькими
сенсорными шипиками по бокам (рис. 1б). Пятая
пара ног (Р5) крупная, превышает длину гени-
тального сегмента (рис. 1в). Длина первого чле-
ника экзоподита Р5 более, чем в 2 раза превышает
ширину (рис. 1г). Вырост второго членика экзо-
подита Р5 длинный (равен длине первого членика
экзоподита), его внутренний край покрыт мелки-
ми шипиками. Третий членик экзоподита реду-
цирован, слит со вторым члеником, несет две
длинных щетинки и один шип. Эндоподит Р5 ра-

вен по длине первому членику экзоподита, пря-
моугольной формы, несколько расширен в ди-
стальной части и покрыт волосовидными щетин-
ками, несет на внешнем конце заднего края
тонкий длинный шипик и еще один более корот-
кий – на дорсальной стороне дистального конца.
На коксоподите Р5 имеется шип (рис. 1г). Самки
из Нижегородской обл. отличались от сибирских
по длине антеннул (у сибирских особей антенну-
лы немного превышали длину тела рачка), в про-
порциях абдоминальных сегментов (у сибирских
особей длина генитального сегмента превышала
совокупную длину второго и третьего (анального)
сегментов абдомена). Имелись некоторые отли-
чия и в строении Р5: у самок из оз. Вера на реду-
цированном третьем членике экзоподита три ши-
пика/щетинки почти равной длины. Строение
плавательных торакальных конечностей у особей
из р. Керженец и оз. Вера были идентичны. Длина
тела самок из Сибири достигала 1.23–1.40 мм.

Самец (рис. 2). Длина тела варьирует от 1.02 до
1.18 мм. На внешнем крае 8, 10, 11, 13-го члеников
их геникулирующей антеннулы имеются круп-
ные шипы, на 15-м членике – шипообразный вы-
рост (рис. 2а, указаны стрелками). Третий от кон-
ца членик геникулирующей антеннулы без от-
ростка, с небольшой гиалиновой мембраной в
дистальной части внешнего края. Базиподит правой
Р5 удлиненный, с вогнутым внутренним краем
(рис. 2в), первый членик экзоподита без выростов,
примерно в 2 раза короче базиподита. Второй чле-
ник экзоподита правой Р5 (рис. 2г) удлиненный, с
выпуклым наружным и вогнутым внутренним кра-
ем, боковой шип короткий, прикреплен на середи-
не членика и смещен на его спинную сторону. Хва-
тательный коготь на втором членике экзоподита
правой Р5 длинный (длиннее членика) и мощ-
ный, его внутренний край покрыт мелкими ши-
пиками (рис. 2г, указано стрелкой). Эндоподит
правой Р5 (рис. 2в) короткий, достигает середины
первого членика экзоподита, конический, по-
крыт очень мелкими щетинками. Первый членик
экзоподита левой Р5 (рис. 2б, 2е) без вооружения
и выростов на внутреннем крае; второй членик
экзоподита левой Р5 вздут в проксимальной ча-
сти и покрыт мелкими шипиками, несет дисталь-
ный отросток и внутренний придаток, из которых
внутренний покрыт мелкими шипиками. Эндо-
подит левой Р5 (рис. 2б, 2е) одночлениковый
(или неясно двучлениковый), конический, круп-
ный – достигает середины второго членика экзо-
подита. На коксоподите имеется маленький, едва
заметный сенсорный шип. Самцы, найденные в
р. Керженец, не отличались в строении антеннул и
Р5 от самцов из оз. Вера (рис. 2д, 2е). Длина тела
самцов из Сибири достигала 1.0–1.2 мм. Размеры
особей из Нижегородской обл. в целом соответ-
ствовали таковым L. angustilobus из его основного
ареала (Боруцкий и др., 1991). Морфология ис-
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следованных нами самок Leptodiaptomus из Сиби-
ри соответствовала описанной ранее (Sars, 1898;
Боруцкий и др., 1991).

Таким образом, при изучении морфологии об-
наруженных особей установлено, что по ряду ди-
агностических признаков (редуцированный тре-

тий членик экзоподита Р5 и эндоподит Р5 самки
с двумя короткими шиповидными щетинками;
вооружение 10, 11 и 13-го члеников геникулирую-
щей антеннулы, строение экзоподита левой и
правой ног самца) относится к роду Leptodiapto-
mus. Из-за отсутствия боковых выростов на гени-

Рис. 1. Самка Leptodiaptomus cf. angustilobus (Sars G.O., 1898): а – общий вид, б – последний торакальный и генитальный
сегменты, в – абдомен вентрально, г – пятая пара ног (Р5). basp – базиподит, cox – коксоподит, enp – эндоподит,
exp1–exp3 – первый–третий членики экзоподита, spmr – сперматофор. Стрелками указаны лопасти на последнем то-
ракальном сегменте и шипики на генитальном сегменте.
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тальном сегменте и наличия трехсегментного аб-
домена самки, а также из-за отсутствия отростка
на третьем с конца членике геникулирующей ан-
тенны и отсутствия пластинчатого выроста на
внутреннем крае первого членика экзоподита
правой Р5 самца особи из Нижегородской обл. с
высокой долей вероятности не относятся к L.
minutus или L. thyrrelli. На основе полученных
данных можно сказать, что обнаруженные особи
наиболее сходны с L. angustilobus. Выявленные
некоторые отличия в строении исследованных
нами особей из р. Керженец от такового в описа-
нии Боруцкого с соавт. (1991) и рачков из оз. Вера
служат основанием для уточнения их системати-
ческого положения с применением морфологи-
ческого исследования большего числа популяций
L. angustilobus из Нижегородской обл., Сибири и,
возможно, Северной Америки, а также методов
молекулярной генетики.

В устьевой области р. Керженец численность
самок была выше, чем самцов, копеподиты встре-
чались редко. Доля самок в общей численности
зоопланктона была почти в три раза больше, чем
самцов. Доля самок в общей численности и био-
массе копепод достигала 41.7 и 63.1% соответ-
ственно. В целом роль вида в сообществе зоо-
планктона была высокой. Считается (Куренков,
1970; Боруцкий и др., 1991), что в водоемах Сиби-
ри L. angustilobus моноцикличен и размножается
при температуре 1.5–3.0°С преимущественно в
январе. Науплиусы встречаются с февраля по

сентябрь, копеподиты с конца июня, взрослые
особи – в декабре. В то же время, в работе (Du-
bovskaya et al., 2010) отмечено, что в водоемах пла-
то Путорана (в том числе в озерах бассейна р. Ен-
дэ) половозрелые самки L. angustilobus (с яйцами
и сперматофорами) были обнаружены также в
летний период (начало августа), однако при более
низкой, чем в р. Керженец температуре воды
(16.1°C у поверхности, 6.9°C у дна). При этом до-
ля половозрелых и старших копеподитов в био-
массе сетного зоопланктона доходила до 47%.

Бассейн нижнего течения р. Керженец отно-
сится к малоизученным, не исследованы прида-
точные водоемы, старицы и пойменные озера,
которые могут служить местообитаниями новых
для региона видов Diaptomidae. Так, в период
2006–2020 гг. в пойме р. Сура (приток Чебоксар-
ского водохранилища) и бассейне р. Вычегда
(приток р. Северная Двина) обнаружены предста-
вители сибирского-берингийского рода Nordodi-
aptomus (Podshivalina, Sheveleva, 2018; Fefilova,
2021). Кроме того, в 2017–2020 гг. в устьевой обла-
сти р. Керженец и ряде рек бассейна Горьковско-
го и Чебоксарского водохранилищ был обнаруже-
на кладоцера Ovalona karelica (Stenroos, 1987),
считающаяся эндемиком Западной Палеарктики
(Sinev, Gavrilko, 2020).

Выводы. В 2019 г. впервые на территории Ев-
ропы был обнаружен сибирско-берингийский
веслоногий рак, идентифицированный как L. cf.
angustilobus. Подобные находки – следствие не

Рис. 2. Самец Leptodiaptomus cf. angustilobus из р. Керженец (а–г) и из оз. Вера (д, е): a – средняя часть геникулирующей
антеннулы (членики пронумерованы ‒ 13, 14, 15, 16), б, е – левая Р5; в – правая Р5 (частично), г, д – экзоподит правой
Р5. Стрелками обозначены шипы и шипообразные выросты (а), а также хватательный коготь с шипиками (г, д).
Остальные обозначения, как на рис. 1. Масштаб – 100 мкм.
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только глобального изменения климата, но и, ве-
роятно, активной деятельности человека во внут-
ренних водных путях и, как в нашем случае, глав-
ной водной артерии Европы – р. Волга. Устье-
вые области притоков равнинных водохранилищ,
как системы сопряжения река-водохранилище,
уникальны по своей неоднородности и смеше-
нию местообитаний, и могут служить источника-
ми расселения редких и чужеродных видов зоо-
планктона (Гаврилко и др., 2020; Лазарева и др.,
2022; Zhikharev et al., 2020), выступая акклимати-
зационными биотопами и естественными рефу-
гиумами.

ФИНАНСИРОВАНИЕ
Работа выполнена в рамках темы НИР Института

биологии Коми НЦ УрО РАН 122040600025-2, Госу-
дарственных заданий Министерства науки и высшего
образования РФ (проекты № 0287-2021-0019 и № FS-
RZ-2020-0006), при финансовой поддержке Русского
географического общества (проекты 02/2019-Р, 17-2022-P
“Экспедиция плавучего университета Волжского бас-
сейна”), а также Российского фонда фундаменталь-
ных исследований (проект № 20-34-90097).

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Абызова Г.А., Лавров А.И., Маркевич Г.Н. 2012. Видовой со-

став зоопланктона озера Кроноцкое летом 2010 г. //
Тр. Кроноцкого гос. природ. биосфер. заповедни-
ка. Вып. 2. С. 182.

Боруцкий E.В., Степанова Л.А., Кос М.С. 1991. Опреде-
литель Calanoida пресных вод СССР. Л.: Наука.

Вецлер Н.М. 2017. Многолетняя динамика и современ-
ное состояние зоопланктонного сообщества озера
Дальнего // Исследования водных биологических
ресурсов Камчатки и Северо-западной части Ти-
хого океана. № 46. С. 42. 
https://doi.org/10.15853/2072-8212.2017.46.42-50

Куренков И.И. 1970. Жизненный цикл Neutrodiaptomus
angustilobus (Sars) в оз. Дальнем (Камчатка) // Изв.
ТИНРО. Т. 78. С. 157.

Лазарева В.И., Жданова С.М., Сабитова Р.З. 2022. Рас-
селение восточно-азиатской копеподы Thermocy-
clops taihokuensis (Harada, 1931) (Crustacea, Cyclo-
poida) в бассейне р. Волги // Биология внутренних
вод. № 2. С. 147. 
https://doi.org/10.31857/S0320965222010065

Лещинская А.С. 1962. Зоопланктон и бентос Обской гу-
бы как кормовая база для рыб // Тр. Салехардского
стационара Урал. филиала АН СССР. Вып. 2.

Пирожников П.Л. 1937. Зоопланктон реки Енисей и
Енисейской губы и его роль в питании рыб //
Тр. Всесоюз. Арктич. ин-та. Т. 98. Л.: Изд-во Гла-
всевморпути. С. 1.

Рылов В.М. 1930. Пресноводные Calanoida СССР //
Определители организмов пресных вод СССР.
Пресноводная фауна. Вып. 1. Л.: ВАСХНИЛ.

Стрелецкая Э.А. 1975. К вопросу о систематическом по-
ложении некоторых пресноводных ракообразных

(Cladocera, Copepoda) бассейна р. Колымы // Гидро-
биологические исследования внутренних водоемов
Северо-Востока СССР. Владивосток. С. 60.

Шевелева Н.Г., Енущенко И.В., Подшивалина В.Н.
2020а. Первая находка североамериканского диап-
томуса Nordodiaptomus alaskaensis (Wilson 1951)
(Crustacea, Diaptomidae) на территории России //
Зоол. журн. Т. 99. № 2. С. 223. 
https://doi.org/10.31857/S0044513420020142

Шевелева Н.Г., Мишарина Е.А., Макаркина Н.В. 2020б.
Новые данные о распространении и морфологиче-
ских особенностях Cladocera (Daphniidae Straus,
1820) и Copepoda (Diaptomidae Sars, 1903, Cyclopi-
dae Dana, 1846) в озере Байкал // Изв. Иркутского
государственного университета. Серия Биология.
Экология. Т. 31. С. 76. 
https://doi.org/10.26516/2073-3372.2020.31.76

Alekseev V.R. 2021. Confusing Invader: Acanthocyclops
americanus (Copepoda: Cyclopoida) and Its Biologi-
cal, Anthropogenic and Climate-Dependent Mecha-
nisms of Rapid Distribution in Eurasia // Water. V. 13.
№ 10. 
https://doi.org/10.3390/w13101423

Bekleyen A., Gokot B., Varol M. 2017. First Record of the
Genus Phyllodiaptomus Kiefer (Copepoda, Calanoida,
Diaptomidae) from Turkey // Turkish J. Fish Aquat.
Sci. № 17. P. 445. 
https://doi.org/10.4194/1303-2712-v17_2_24

Dubovskaya O.P., Kotov A.A., Korovchinsky N.M. et al. 2010.
Zooplankton of Lakes in the Spurs of the Putorana Pla-
teau and Adjacent Territories (North of Krasnoyarsk
Krai) // Contemp. Probl. Ecol. V. 3. № 4. P. 401.

Elías-Gutiérrez M., Suárez-Morales E., Romano-Márquez B.
1999. A new species of Leptodiaptomus (Copepoda, Di-
aptomidae) from Northwestern Mexico with comments
on the distribution of the genus // J. Plankton Res.
V. 21. № 4. P. 603. 
https://doi.org/10.1093/plankt/21.4.603

Fefilova E.B. 2021. Records of the Siberian–Beringian Genus
Nordodiaptomus (Copepoda, Calanoida) from the Euro-
pean Part of Russia // Biol. Bulletin. № 48. P. 1231. 
https://doi.org/10.1134/S1062359021080069

Fefilova E.B., Dubovskaya O., Kononova O. et al. 2021. Data
on taxa composition of freshwater zooplankton and
meiobenthos across Arctic regions of Russia // Data in
Brief. V. 36. 
https://doi.org/10.1016/j.dib.2021.107112

Kotov A.A., Karabanov D.P., Van Damme K. 2022. Non-in-
digenous Cladocera (Crustacea: Branchiopoda): from
a few notorious cases to a potential global faunal mixing
in aquatic ecosystems // Water. V. 14. № 18. 
https://doi.org/10.3390/w14182806

Marrone F., Naselli-Flores L. 2005. First record of a repre-
sentative of the subfamily Paradiaptominae (Copepoda:
Calanoida: Diaptomidae) in Italy: Metadiaptomus
chevreuxi (Guerne & Richard, 1894) // J. Limnol.
V. 64. № 1. P. 89. 
https://doi.org/10.4081/jlimnol.2005.89

Podshivalina V.N., Sheveleva N.G. 2018. Record of the Far
Eastern species Nordodiaptomus siberiensis (Wilson,
1951) (Copepoda: Calanoida) in the European Part of
Russia // Invert. Zool. V. 15. № 3. P. 292. 
https://doi.org/10.15298/invertzool.15.3.07



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2023

ПЕРВАЯ НАХОДКА СИБИРСКОГО ДИАПТОМУСА Leptodiaptomus 625

Sars G.O. 1898. The Cladocera, Copepoda and Ostracoda
of the Jana expedition // Ezhegodnik zoologicheskogo
Muzeja Imperatorskoi Akademii Nauk. V. 3. P. 324.

Schartau A.K., Mariash H.L., Christoffersen K.S. et al. 2022.
First circumpolar assessment of Arctic freshwater phy-
toplankton and zooplankton diversity: Spatial patterns
and environmental factors // Freshwater Biol. V. 67.
№ 1. P. 141. 
https://doi.org/10.1111/fwb.13783

Sinev A.Yu., Gavrilko D.E. 2020. Examples of rare benthic
Cladocera: two phytophilous species of Aloninae (Cla-

docera, Anomopoda, Chydoridae) from European
Russia // Зоол. журн. Т. 99. № 11. С. 1242. 
https://doi.org/10.31857/S0044513420110069

Streletskaya E.A. 2010. Review of the Fauna of Rotatoria,
Cladocera, and Copepoda of the Basin of the Anadyr’
River // Contemp. Probl. Ecol. V. 3. № 4. P. 469.

Zhikharev V.S., Neretina A.N., Zolotareva T.V. et al. 2020.
Ilyocryptus spinifer Herrick 1882 (Crustacea, Branchio-
poda, Cladocera): the first record of the species in the
european fauna // Biol. Bulletin. V. 47. № 8. P. 930. 
https://doi.org/10.1134/S1062359020080178

The First Record of the Siberian Species Leptodiaptomus cf. angustilobus
(Copepoda: Calanoida) in Europe

V. S. Zhikharev1, *, E. B. Fefilova2, M. A. Tereshina3, О. P. Dubovskaya4, 5,
D. E. Gavrilko1, and G. V. Shurganova1
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Lobachevsky State University, Nizhny Novgorod, Russia
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The Siberian species, identified as Leptodiaptomus cf. angustilobus (Sars G.O., 1898), was found for the first
time in Europe (Russia, Nizhny Novgorod Region, mouth region of the Kerzhenets River (Middle Volga),
56°6′5″ N, 44°57′28″ E). A brief morphology description with illustrations of the species is presented. Differ-
ences between females from the Nizhny Novgorod Region and Siberia in the morphometry of abdominal so-
mites, antennules, and the fifth legs are shown. We also obtained data on abundance of L. cf. angustilobus in
the plankton community of the mouth area of the Kerzhenets River and described habitat conditions of new
for this region species of Diaptomidae.

Keywords: biogeography, non-native fauna, Diaptomidae, Calanoida, estuarine area, Kerzhenets River,
Middle Volga, Europe
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ПЕРВАЯ НАХОДКА Acanthocyclops trajani (Copepoda, Cyclopidae)
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В 2021 г. в Вислинском заливе Балтийского моря впервые обнаружен новый для этого водоема вид
Acanthocyclops trajani Mirabdullayev et Defaye, 2002. Вид быстро распространился по акватории водо-
ема. В летний период он достигал максимального развития (до 92 тыс. экз./м3, 2.4 г/м3), входил в
число доминатов по численности и биомассе, особенно высокую долю формируя в наиболее загряз-
ненной, опресненной и эвтрофированной восточной части Вислинского залива. Вследствие хищ-
ного питания A. trajani оказывал существенное влияние на планктонные сообщества залива, его ра-
цион в августе превышал продукцию нехищного зоопланктона. Пресс на зоопланктон усиливался
и вследствие массового развития Cercopagis pengoi Ostroumov, 1891), с которым новый вид вступал в
конкурентные взаимоотношения. К основным причинам успешной натурализации A. trajani в Вис-
линском заливе, по-видимому, относятся особенности его биологии, структура планктонного сооб-
щества при наличии незанятых трофических ниш, процесс эвтрофирования залива, ослабление
пресса моллюска-вселенца Rangia cuneata (G.B. Sowerby, 1831), а также отмеченное в последние де-
сятилетия локальное потепление климата.

Ключевые слова: Acanthocyclops trajani, зоопланктон, виды-вселенцы, Вислинский залив, Балтийское море
DOI: 10.31857/S0320965223050121, EDN: EOEGGP

ВВЕДЕНИЕ

Вислинский залив – одна из самых крупных
мелководных лагун в юго-восточной части Бал-
тийского моря. Это высокопродуктивный водоем
с переменной соленостью от 0 до 8‰, подвер-
женный интенсивному антропогенному влиянию
(Беренбейм, 1992). Уровень его продуктивности
за последние 20 лет (величина первичной продук-
ции 429–482 г С/(м2 · год) соответствует гипер-

трофному уровню и не снижается, несмотря на
ряд факторов (вселение моллюска-фильтратора
Rangia cuneata (Sowerby, 1831), введение очистных
сооружений), которые должны были способство-
вать этому в последнее десятилетие (Алексан-
дров, 2010; Александров, Рудинская, 2022). Также
на высоком уровне остается и концентрация био-
генных элементов из-за их многолетней аккуму-
ляции (Александров, Сташко, 2021). В непосред-
ственной близости к заливу расположено четыре
морских порта с высоким грузооборотом на про-
тяжении всего года, что интенсифицирует про-
цесс заноса и вселения новых видов. Процесс их
натурализации происходит легко вследствие вы-
сокого трофического статуса водоема, так как
обилие пищи и переменная соленость подходят
для многих гидробионтов. В заливе отмечено
большое число видов-вселенцев в бентосном и в

Сокращения: Fu – каудальные ветви (фурка); L – длина;
Me – латеральная фуркальная щетинка; W – ширина; Sp –
шип; Set – щетинка; P1–P5 – торакальные ноги 1–5;
P4enp3 – третий членик эндоподита торакальной ноги 4;
Td – дорcальная фуркальная щетинка; Te – внешняя апи-
кальная фуркальная щетинка; Ti – внутренняя апикальная
фуркальная щетинка; Tme – внешняя медиальная апи-
кальная фуркальная щетинка; Tmi – внутренняя медиаль-
ная апикальная фуркальная щетинка.

УДК 595.341(574.583)
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планктонном сообществах (Науменко и др., 2014;
Науменко, Телеш, 2019). Этому, помимо высокой
продуктивности залива, способствует трофиче-
ская цепь из небольшого числа звеньев и обилие
незаполненных ниш (Науменко, 2008). Для все-
ления теплолюбивых видов формируется много
возможностей, в том числе вследствие локально-
го потепления климата (Viitasalo, Bonsdorff, 2022).
Согласно данным математического моделирова-
ния, рост температуры продолжится и в будущем
(Meier et al., 2022). Таким образом, в Вислинском
заливе постоянно поддерживаются благоприят-
ные условия для вселения и натурализации новых
видов.

В последние десятилетия в зоопланктоне Вис-
линского залива отмечены виды-вселенцы Cerco-
pagis pengoi (Ostroumov, 1891) (впервые найден в
1999 г.) и Moina micrura Kurz, 1875 (в 2014 г.) (Se-
menova, Tchougounov, 2018; Науменко, Телеш,
2019). Однако процесс биоинвазий до настоящего
времени не затрагивал Cyclopoida. Эта группа очень
слабо представлена в Вислинском заливе из-за его
переменной солености. По данным многолетних
исследований представители Cyclopoida достига-
ют <1% численности и биомассы Copepoda, среди
которых преобладают эвригалинные Calanoida.
Про инвазии Cyclopoida очень мало сведений, хо-
тя вследствие хищного типа питания они могут
существенно влиять на водные экосистемы. Кро-
ме того, Cyclopoida весьма устойчивы к перепа-
дам температуры и отсутствию кислорода. От-
дельные виды Cyclopoida массово развиваются в
условиях переменной солености, но до недавнего
времени почти не рассматривались как виды-все-
ленцы (Anufriieva et al., 2014). По инвазивным ви-
дам Cyclopoida отсутствуют сведения в сводках и
в Европе (Nentwig, 2009), и в России (Самые
опасные…, 2018).

В июле 2021 г. в зоопланктоне Вислинского за-
лива отмечен новый для этого водоема вид Acan-
thocyclops группы robustus. До этого в Вислинском
заливе из рода Acanthocyclops регистрировали
лишь A. vernalis (Fischer, 1853), впервые обнару-
женного >30 лет назад (Науменко, 2010; Наумен-
ко, Судник, 2016), но лишь единично, и никогда
не достигавшего значимого развития.

Цель работы – исследовать новый для водоема
вид Cyclopoida на начальном этапе его вселения,
дать характеристику его морфологическим при-
знакам, предварительно оценить возможные по-
следствия его появления для экосистемы Вис-
линского залива.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследования зоопланктона российской ча-
сти Вислинского залива проводили в 2008–
2021 гг. Пробы отбирали ежемесячно с марта–ап-

реля по октябрь–декабрь на пяти‒девяти стан-
дартных мониторинговых станциях Атлантиче-
ского филиала Вcероссийского научно-исследо-
вательского института рыбного хозяйства и
океанографии (рис. 1). В силу принятой нумера-
ции сетки станций их не перенумеровывали: ст. 1
(54°40′50 с.ш., 20°20′00 в.д.), ст. 2 (54°39′20 с.ш.,
20°13′30 в.д.), ст. 3 (54°37′60 с.ш., 20°07′20 в.д.),
ст. 4 (54°40′80 с.ш., 20°01′75 в.д.), ст. 5 (54°34′80 с.ш.,
20°04′30 в.д.), ст. 6 (54°34′40 с.ш., 19°54′80 в.д.),
ст. 7 (54°31′50 с.ш., 19°51′70 в.д.), ст 9 (54°36′88 с.ш.,
19°55′52 в.д.) и ст. 10 (54°37′50 с.ш., 20°01′50 в.д.).
Акваторию Вислинского залива в пределах РФ
условно подразделяли на четыре района: В – во-
сточный район (ст. 1–3), Пм – Приморская бухта
(ст. 4) , Пб – прибалтийский район (ст. 5, 9 и 10),
Ц – центральный район (ст. 6 и 7). Пробы зоо-
планктона отбирали пяти-, шестилитровым бато-
метром в поверхностном, среднем и придонном
слоях и концентрировали через мельничный газ
№ 70 (размер ячеи 68 мкм).

В 2021 г. материал собирали 8 и 20 апреля,
17 мая, 21 июня, 12 июля, 9 августа и 9 ноября на
всех девяти станциях Вислинского залива; 6 де-
кабря – на восьми станциях. Одновременно с от-
бором проб зоопланктона с помощью многопара-
метрического зонда AquaRead AP-2000 измеряли
соленость, температуру и рН воды.

После отбора пробы зоопланктона прижиз-
ненно окрашивали 7.5%-ным раствором анили-
нового голубого красителя для выявления доли
мертвых особей в зоопланктоне (Seepersad, Crip-
pen, 1978; Дубовская, 2008; Bickel et al., 2008; Се-
менова, 2010а). После окрашивания пробы про-
мывали и фиксировали 40%-ным формалином с
сахарозой (Haney, Hall, 1973) до конечной кон-
центрации в пробе 2–4%. Обработку и анализ
проб проводили по стандартной методике1 с по-
мощью стереомикроскопа Nikon SMZ800N и би-
нокулярного микроскопа Микмед-5 (ЛОМО).

Рацион рассчитывали как сумму продукции,
трат на обмен и неусвоенной пищи для каждой
размерной группы или стадии развития. Прини-
мали, что усвояемость пищи для растительнояд-
ного зоопланктона достигает 60%, для хищного –
80%. Половина рациона всеядных видов копепод
на стадиях IV–VI удовлетворяется за счет расти-
тельной пищи, а другая часть – за счет животной.
Рацион науплиусов и копеподитов I–III стадий
состоял только из растительной пищи (Монаков,
1998). При расчете2 продукции принимали К2 для
Rotifera 0.45, для Cladocera 0.35, для Copepoda 0.25

1 Методика изучения биогеоценозов внутренних водоемов.
1975. М.: Наука.

2 Методические рекомендации по сбору и обработке мате-
риалов при гидробиологических исследованиях на пресно-
водных водоемах. Зоопланктон и его продукция. 1984. Л.:
ГосНИОРХ.
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(Иванова, 1985). При расчете трат на обмен ис-
пользовали оксикалорийный коэффициент, рав-
ный 4.86 кал/млО.

Для последующих морфометрических измере-
ний и установления видовой принадлежности
материал фиксировали 4%-ным формалином для
световой микроскопии или 96%-ным спиртом
для работы на СЭМ. Использовали оптический
микроскоп Olympus CX 41 и сканирующий физи-
ко-химического ультрамикроанализа Лимнологи-
ческого института СО РАН. Измерение циклопов
электронный микроскоп QUANTA 200 на базе
Приборного центра коллективного пользования
проводили по схеме, предложенной Козминским
(Kozminski, 1936). Обозначение щетинок дано по
(Dussart, 1969). Размер особи измеряли от конца
рострума до конца каудальных ветвей (L).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Описание нового для водоема вида родп Acantho-
cyclops (рис. 2). С а м к а. Длина тела 1200–
1375 мкм (табл. 1). Генитальный двойной сегмент
широко закругленный в передней части (рис. 2д).
Анальный сегмент несет более крупные шипики
на вентральной стороне дистального края (рис. 2г).
Фуркальные ветви параллельные, их поверхность
покрыта мельчайшими шипиками, едва ли види-
мыми в световой микроскоп (рис. 2в). Фуркаль-
ный индекс – 4.25–5.00 (табл. 1). Основания Me

без шипиков. Основания Te с шипиками. Опуше-
ние фуркальных щетинок гомономное. Соотно-
шения длин фуркальных щетинок и фурки при-
ведены в табл. 1.

Антеннулы сравнительно короткие, достигаю-
щие заднего края первого торакального сегмента,
17-членистые. Вооружение антеннул щетинками
(посегментно): 8, 4, 2, 6, 4, 1+шипик, 2, 1, 1, 0, 1,
1+эстетаск, 0, 1, 2, 2+эстетаск, 7+эстетаск. Пер-
вый сегмент с рядом маленьких шипиков.

Антенны. Шипики продольного ряда каудаль-
ной поверхности базиподита сравнительно тол-
стые и расположены почти под прямым углом к
продольной оси членика (рис. 3б). Основание на-
ружной дистальной щетинки базиподита голое,
без шипиков. Третий сегмент антенны несет де-
вять щетинок.

Мандибула. Три двувершинных зубца переме-
жающихся с тремя более тонкими и короткими
одновершинными зубцами. Самая нижняя ще-
тинка гребневидная. На внутренней стороне ман-
дибулы около зубцов ряд из пяти тонких шипи-
ков (рис. 3а).

Максилула. Как на рис. 3д.
Максилла состоит из прекоксоподита, коксо-

подита, базиподита, и двучленистого эндоподита
(рис. 3г).

Максиллипед состоит из синкоксы, базиподи-
та и двучленистого эндоподита (рис. 3в).

Рис. 1. Карта-схема расположения станций отбора проб в российской части Вислинского залива Балтийского моря.
Цифрами обозначены станции отбора проб. Черный ромб – станции, на которых обнаружен Acanthocyclops trajani, бе-
лые кружки – станции, на которых вид не отмечен. Масштаб – 10 км.
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Рис. 2. Acanthocyclops trajani из Вислинского залива Балтийского моря, самка: а – общий вид, дорсально; б – анальная
пластинка, дорсально; в – каудальные ветви, вентрально; г – анальные сегменты, вентрально; д – генитальный двой-
ной сегмент, вентрально. Масштаб: а – 500 мкм, б – 40 мкм; в, г – 50 мкм, д – 100 мкм.

(б)

(в)

(д)

(г)

(а)

Плавательные ноги P1–P4. Формула шипов
экзоподитов 3.4.4.4. Внутренние края базиподи-
тов опушены. Интеркоксальная пластинка Р1 и
Р2 голая (рис. 4а); интеркоксальная пластинка Р3
и Р4 с поперечным рядом шипиков на каудальной
поверхности (рис. 4б, 4г). Вооружение коксы Р4
как на рисунке (рис. 4д).

Внешняя боковая щетинка P4end3 расположе-
на на 58–64% длины членика (рис. 4в; табл. 1),
что более соответствует характеристикам A. traja-

ni (55–66%), чем A. robustus (60–71%) (Mirabdulla-
yev, Defaye, 2002), и тем более A. einslei (73–82%)
(Mirabdullayev, Defaye, 2004).

P5 типичного для рода строения, состоит из
двух члеников, базальный членик с одной длин-
ной щетинкой, свободный членик с одной длин-
ной апикальной щетинкой и одним внутренним
субапикальным шипом, в основании шипа рас-
положены два шипика (рис. 4е).
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Таблица 1. Морфометрические показатели самок Acanthocyclops trjani по данным из разных местонахождений

Примечание. Местонахождения: I – Вислинский залив (по данным авторов); II – Чехия, Испания, Греция, США по: (Blaha
et al., 2010); III ‒ Германия, Франция, Россия, Узбекистан, Казахстан, США по: (Mirabdullayev, Defaye, 2004); IV – Украина
по: (Монченко, 1974). “–” – данные отсутствуют. Здесь и в табл. 2, М – среднее, m ‒ ошибка среднего.
* По измерениям на рисунках.

Параметр
I (n = 10) II (n = 89) III (n = 53) IV (n = 22)

М ± m min–max М ± m min–max М min–max М min–max

L тела, мкм 1161 1025–1250 1314 1025–1600 1428 1125–1850 1215 1200–1230

Fu L : W 4.57 ± 0.07 4.25–5.00 4.85 ± 0.45 3.68–5.61 4.95 4.32–5.80 5.0 4.0–5.5

Ti : Fu 1.00 ± 0.04 0.70–1.12 0.93 ± 0.11 0.61–1.14 0.93 0.81–1.04 0.98 –

Ti : Tmi 0.25 ± 0.01 0.17–0.33 0.25 ± 0.02 0.19–0.30 0.26 0.23–0.29 0.26 –

Ti : Tme 0.37 ± 0.01 0.28–0.47 0.36 ± 0.03 0.26–0.42 0.38 0.34–0.42 0.39 –

P4enp3:

L : W 2.88 ± 0.09 2.60–3.45 2.72 ± 0.29 2.28–3.60 2.61 2.25–3.10 2.64 –

Inn. sp. : L 0.90 ± 0.02 0.81–1.00 0.87 ± 0.07 0.67–1.09 0.85 0.77–0.96 0.85 –

Inn. sp.: ex. sp. 1.28 ± 0.06 1.17–1.75 1.18 ± 0.09 1.00–1.50 1.14 1.04–1.29 1.16 –

Ex. set. position 0.61 0.58–0.64 – – 0.60 0.55–0.66 0.61* 0.57–0.65*

С а м е ц. Длина тела 800–920 мкм, в среднем
844 ± 13 мкм (табл. 1). Антеннула восьмичлени-
ковая. Внутренняя сторона каудальных ветвей
самца с волосовидными волосками. Плаватель-
ные ноги как у самки. Щетинка на апикальном
членике Р5 длиннее абдоминального сегмента. Р6
самца с одним шипом, который немногим длин-
нее внутренней щетинки (31.4 и 30.3 мкм соответ-
ственно) и в 2.25 раза короче внешней щетинки
(рис. 4ж).

Изучение морфологических признаков с ис-
пользованием сканирующего микроскопа и ана-
лиз морфометрических параметров (табл. 1) ука-
зывают, что найденный в Вислинском заливе
Балтийского моря Acanthocyclops идентичен виду
A. trajani Mirabdullayev, Defaye, 2002. Хотя относи-
тельная длина щетинок на каудальных ветвях и
фуркальный индекс считаются информативными
признаками при видовой идентификации, в не-
которых случаях они могут совпадать у разных ви-
дов. Например, отношения щетинок Ti : Te и Ti : Td
у A. trajani и A. einslei (табл. 2), возможно, они за-
висят от географического нахождения, биотопа и
прочих условий. По мнению (Mirabdullayev, De-
faye, 2002), более консервативный показатель –
положение внешней щетинки Р4 end3 (табл. 1, 2).

Количественное развитие Acanthocyclops trajani.
Впервые половозрелые особи нового для водоема
вида A. trajani зарегистрированы в середине июля
2021 г. До этого в июне на ст. 1 была обнаружена
молодь Acanthocyclops в небольшом количестве
(2 тыс. экз./м3 и 22.5 мг/м3) и науплиусы Cyclo-
poida (рис. 5). В июле 2021 г. новый для водоема
вид был отмечен на четырех из девяти исследо-

ванных станций, наибольшей численности и био-
массы достигая на более пресноводных из них –
ст. 1 и 2 в восточной части водоема (табл. 3). На
двух других более солоноватоводных ст. 3 и 5, рас-
положенных ближе к проливу, количественные
показатели вида были значительно ниже. На всех
участках обнаружения A. trajani зарегистрирована
высокая численность науплиусов Cyclopoida
(10.7–22.0 тыс. экз./м3) (рис. 5а).

В августе A. trajani был встречен уже на семи из
девяти станций, его численность и биомасса уве-
личились по сравнению с июлем в 7–10 раз. Вы-
сокого развития вид достигал не только в восточ-
ной, но и в прибалтийской части залива, на менее
солоноватоводных участках. Минимальное его раз-
витие было в районе морского пролива на ст. 6, на
которой также была отмечена максимальная со-
леность (табл. 3). На всех станциях (кроме ст. 6)
зарегистрирована высокая численность наупли-
усов Cyclopoida (18–48 тыс. экз./м3) (рис. 5а). В
ноябре копеподиты Acanthocyclops были встречены в
небольшом количестве на двух станциях в прибал-
тийском районе водоема (рис. 5). В декабре вид
полностью выпадал из состава зоопланктона.

В среднем для всей акватории залива числен-
ность и биомасса A. trajani (без учета науплиусов)
в июне составляли 0.2 тыс. экз./м3 и 3 мг/м3, в
июле эти показатели резко возрастали в 22–30 раз
до 4.8 тыс. экз./м3 и 74 мг/м3, в августе еще более
увеличивались в 7–10 раз до 36.0 тыс. экз./м3 и
752 мг/м3, в ноябре снижались в сотни раз до
0.1 тыс. экз./м3 и 2 мг/м3. В целом A. trajani дости-
гал наибольшего количественного развития в во-
сточном районе и на более пресноводных станци-
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ях прибалтийского района. На участках с боль-
шей соленостью в центральном и прибалтийском
районах его развитие было минимальным или он
отсутствовал.

В момент наиболее массового развития в авгу-
сте 2021 г. A. trajani формировал до 39.3% числен-
ности и 35.2% биомассы зоопланктона (рис. 5), и
до 63.8 и 94.9% численности и биомассы Copepo-
da. Поскольку другие виды Cyclopoida в период
развития A. trajani были единичны, можно пред-

положить, что все встреченные науплиусы Cyclo-
poida принадлежали этому виду. С учетом науп-
лиусов Cyclopoida, A. trajani формировал до 50.3%
от численности зоопланктона и до 76.2% числен-
ности Copepoda. Наибольшая доля A. trajani в со-
обществах зоопланктона зарегистрирована в во-
сточном районе Вислинского залива. В среднем
для всех станций (в том числе, на которых вид не
был встречен) A. trajani и его молодь в июне до-
стигали 0.2 и 0.4% численности и биомассы зоо-

Рис. 3. Конечности ротового комплекса самки Acanthocyclops trajani из Вислинского залива Балтийского моря. а – ре-
жущий край мандибулы; б – А2 (каудально); в – максиллипед, фронтально; г – максилла; д – максиллула. Масштаб:
а – 20 мкм; б–д – 50 мкм.

(б)

(в)

(д)

(г)

(а)
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планктона, в июле – 1.4 и 2.5%, в августе – 18.1 и
14.4%, в ноябре – 0.1 и 0.2% соответственно.

Популяцию A. trajani в Вислинском заливе
представляли науплиусы, копеподиты, самцы,
неяйценосные и яйценосные самки. В июне и но-
ябре отмечены только науплиусы и копеподиты,
в июле и августе в зоопланктоне залива присут-

ствовали все возрастные стадии, доля половозре-
лых особей от июля к августу возрастала (рис. 5).
В июле самки, несущие яйцевые мешки, встрече-
ны только на ст. 2, в августе – на всех станциях.
Абсолютная плодовитость A. trajani в июле дости-
гала 82 яйца на экземпляр, в августе изменялась
от 68 до 93 яиц на экземпляр (в среднем – 79.6 яиц

Рис. 4. Торакальные ноги Acanthocyclops trajani из Вислинского залива Балтийского моря: а – интеркоксальная пла-
стинка и кокса Р2, каудально; б – интеркоксальная пластинка и кокса Р3, каудально; в – Р4, каудально; г – интеркок-
сальная пластинка Р4, каудально; д – кокса Р4, каудально; е – P5 (стрелкой показаны два шипика в основании шипа);
ж – Р6, вентрально; а–е – самка, ж – самец. Масштаб: а – 50 мкм; б, в, д – 40 мкл; г, ж – 30 мкм, е – 2 мкм.

(б)

(в)

(д)

(е)

(е)

(ж)

(г)

(а)
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на экземпляр). Минимальная плодовитость в ав-
густе зарегистрирована на ст. 6, максимальная –
на ст. 1, 3 и 10 (табл. 3).

В июне мертвые особи среди копеподитов Ac-
anthocyclops не отмечены. В июле доля мертвых
особей в популяции A. trajani (с учетом копеподи-
тов) колебалась от 0 до 5.1% численности и от 0 до
3.8% биомассы, в среднем – 2.7 и 1.5% численно-
сти и биомассы соответственно. В августе выяв-
лены более существенные колебания – 3.5–25.0 и
0.9–24.6% численности и биомассы, в среднем –
7.5 и 5.7% численности и биомассы соответствен-

но. На большинстве станций в августе доля мерт-
вых особей A. trajani не превышала 4–5% числен-
ности и 2–3% биомассы. Исключением была
ст. 6, где отмечены наибольшие величины этого
показателя ~25%. В ноябре доля мертвых особей
среди копеподитов Acanthocyclops была на высо-
ком уровне – 28–33% численности и 44–58%
биомассы.

Рацион A. trajani (с учетом копеподитов) в
июле изменялся от 3 до 234 кал/м3, в среднем
116 кал/м3. В августе рацион значительно возрас-
тал и колебался от 8 до 1154 кал/м3, в среднем –

Таблица 2. Морфометрические показатели самок видов комплекса Acanthocyclops gr. robustus

Примечание. Приведены современные данные по: (Mirabdullayev, Defaye, 2002, 2004; Bláha et al., 2010) и данным настоящего
исследования.

Параметр
A. robustus

(n = 42)
A. trajani
(n =142)

A. einslei
(n = 83)

A. brevispinosus
(n = 10)

М min–max М min–max М min–max min–max

L тела, мкм 1161 1025–1250 1314 1025–1600 1428 1125–1850 1200–1230
Fu L : W 4.54 4.00–5.45 4.87 3.7–5.8 5.13 4.10–6.40 5.20–6.85
Ti : Fu 0.68 0.55–0.79 0.93 0.61–1.14 0.78 0.56–0.98 0.39–0.48
Ti : Tmi 0.17 0.15–0.19 0.25 0.17–0.33 0.19 0.15–0.25 0.12–0.16
Ti : Tme 0.28 0.26–0.32 0.38 0.28–0.47 0.29 0.22–0.35 0.18–0.21
Ti : Te 1.44 1.24–1.68 1.77 1.40–2.20 1.68 1.34–2.25 0.94–1.32
Ti : Td 1.40 1.20–1.50 1.69 1.45–1.80 1.77 1.48–1.95 0.80–1.05
Соотношение длин 
апикальных set. Mxp

1.31 1.18–1.33 1.96 1.70–2.25 1.47 1.20–1.80 1.55–1.80

P4enp3:
L : W 2.33 2.05–2.67 2.66 2.25–3.60 2.28 2.00–2.60 2.20–2.50
Inn. sp. : L 0.81 0.71–0.93 0.85 0.67–1.09 0.73 0.62–0.82 0.76–0.95
Inn. sp.: ex. sp. 1.06 0.99–1.13 1.16 1.00–1.75 1.03 0.97–1.15 0.90–1.00
Ex. set. position 0.66 0.62–0.71 0.60 0.55–0.66 0.78 0.69–0.82 0.71–0.80

Таблица 3. Показатели количественного развития Acanthocyclops trjani (без учета науплиусов) и параметры среды
на станциях Вислинского залива летом 2021 г.

Примечание. В – восточный район, Пм – Приморская бухта, Пб – прибалтийский район, Ц – центральный район. N – чис-
ленность; Т – температура; B – биомасса. “–” отсутствие в пробах самок с яйцевыми мешками.

Показатель

12.07.2021 г. 09.08.2021 г.

В Пб В Пм Пб Ц

ст. 1 ст. 2 ст. 3 ст. 5 ст. 1 ст. 2 ст. 3 ст. 4 ст. 5 ст. 10 ст. 6

N, тыс. экз./м3 22.3 14.5 6.4 0.3 88.1 92.3 37.9 27.5 66.7 11.5 0.3

B, мг/м3 331 271 62 3 1439 2362 833 521 1296 293 21

Абсолютная плодови-
тость, яиц/экз.

– 82 – – 85 77 93 72 79 83 68

Т, °С 24.4 24.8 24.7 26.3 20.7 20.7 20.8 20.9 21.7 20.9 21.4

Соленость, ‰ 2.12 3.17 3.98 3.69 2.94 3.59 4.22 4.84 4.02 4.37 5
pH 12.73 12.62 12.51 11.49 8.25 8.25 8.26 8.25 8.24 8.26 8.25
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487 кал/м3. В июле рацион A. trajani превышал
продукцию мирного зоопланктона в 1.4 раза толь-
ко на ст. 1, на ст. 2 и 3 он достигал 24–26% продук-
ции фильтраторов, на ст. 5 – <1%. В августе раци-
он A. trajani на ст. 1 и 2 превышал продукцию мир-
ного зоопланктона в 2.7–2.8 раза, на ст. 5 и 10 –
в 1.1–1.4 раза, на ст. 3 и 4 он составлял 55–77%
продукции фильтраторов, на ст. 6 – ~10%. В це-
лом для всего залива (с учетом тех станций, на ко-
торых вид не отмечен) рацион A. trajani в июле в
среднем был 52 кал/м3 – в > 6 раз ниже средней
по заливу продукции мирного зоопланктона
(333 кал/м3). В августе рацион A. trajani в среднем
по всему водоему возрос до 379 кал/м3 и в 1.7 раз

превышал среднюю продукцию нехищного зоо-
планктона (218 кал/м3).

Кроме A. trajani, в летний период 2021 г. в зоо-
планктоне Вислинского залива в массе развива-
лись и другие недавние виды-вселенцы – Moina
micrura Kurz, 1875 и Cercopagis pengoi (Ostroumov,
1891). Moina micrura отмечена в июле и августе.
В наибольшей степени, как и A. trajani, она разви-
валась на станциях с меньшей соленостью в во-
сточном и прибалтийском районах. В июле чис-
ленность и биомасса Moina micrura в среднем по за-
ливу достигали 6.9 тыс. экз./м3 и 60 мг/м3, в
августе – 17.6 тыс. экз./м3 и 338 мг/м3 соответ-
ственно. Cercopagis pengoi регистрировали только

Рис. 5. Доля Acanthocyclops trajani и его ювенильных стадий в численности (а) и биомассе (б) зоопланктона Вислинско-
го залива с июня по ноябрь 2021 г.
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в августе. Этот вид, напротив, был более массо-
вым на станциях с большей соленостью в прибал-
тийском и центральном районах, а также в При-
морской бухте. На наиболее пресноводных ст. 1 и
2 восточного района он отсутствовал. Биомасса C.
pengoi колебалась от 0.4 до 2.7 г/м3, в среднем для
водоема достигая 0.9 г/м3. Рацион C. pengoi изме-
нялся от 55 до 336 кал/м3, в среднем – 123 кал/м3.

От июля к августу происходило изменение в
соотношении доминирующих видов в различных
районах Вислинского залива (рис. 6). По сравне-
нию с июлем из состава доминантов в августе вы-
падали Brachionus calyciflorus Pallas, 1776, Acartia
spp. и Eurytemora affinis (Poppe, 1880), при этом их
численность и биомасса в среднем по заливу сни-
жались в 9–104 раза. По-видимому, именно на эти
виды оказывался наибольший совместный пресс
хищников (Acanthocyclops trajani и Cercopagis pengoi).
Доля Diaphanosoma mongolianum Ueno, 1938 и Moina
micrura, напротив, возрастали во всех районах,
кроме прибалтийского.

Все три недавних вида-вселенца достигали
своего максимального развития в августе 2021 г.,
формируя ~40% биомассы зоопланктона залива.
До 2021 г. отмечено два вида-вселенца, с 2021 г. –
три. За весь период исследований (с 2008 по 2021 гг.)
доля видов-вселенцев сильно варьировала – от 0
до 72% биомассы зоопланктона. Наиболее суще-
ственный вклад в биомассу зоопланктона инва-
зивные виды вносили в августе–начале сентября
2010, 2017, 2019 и 2021 гг. (рис. 7). Таким образом,
в последние годы наблюдается тенденция не

только увеличения числа видов-вселенцев, но и
возрастание их доли в сообществах зоопланктона
Вислинского залива.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В 2021 г. в российской части Вислинского за-
лива обнаружен новый для этого водоема вид из
рода Acanthocyclops gr. robustus, который по всем
морфологическим признакам и морфометриче-
ским показателям соответствовал описанному в ли-
тературе виду Acanthocyclops trajani (Mirabdullayev,
Defaye, 2002, 2004; Blaha et al., 2010; Anufriieva et al.,
2014). Благодаря подробным исследованиям на
световом электронном микроскопе, для A. trajani
впервые получены подробные фотографии всех
его структур. Подтверждены все его таксономи-
ческие признаки и выявлен ряд тонких призна-
ков, плохо заметных или почти незаметных при
исследованиях на световом микроскопе: напри-
мер, поверхность фуркальных ветвей покрыта
мельчайшими шипиками, а в базальной части
внутреннего субапикального шипа P5 присут-
ствуют два маленьких шипика.

Таксономия рода Acanthocyclops gr. robustus за
последние десятилетия претерпела много изме-
нений, из которых не все в достаточной мере на-
учно обоснованы (Kiefer, 1976; Mirabdullayev, De-
faye, 2002, 2004; Miracle et al., 2013; Anufriieva et al.,
2014; Błędzki, Rybak, 2016; Alekseev, 2021; Karpo-
wicz et al., 2023). Дискуссии о видовой идентично-
сти или различиях ряда близких видов из рода Ac-

Рис. 6. Доля доминирующих видов в биомассе зоопланктона в разных районах Вислинского залива в июле–августе
2021 г. Районы и станции: В – восточный район (ст. 1–3), Пм – Приморская бухта (ст. 4) , Пб – прибалтийский район
(ст. 5, 9 и 10), Ц – центральный район (ст. 6 и 7).
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anthocyclops этой группы продолжаются до насто-
ящего времени, имеются мнения ведущих ученых
по данной проблеме, которые, по сути, диамет-
рально противоположны (Miracle et al., 2013; Anu-
friieva et al., 2014; Alekseev, 2021; Karpowicz et al.,
2023). В настоящее время без проведения допол-
нительных всесторонних исследований нельзя
опровергнуть ни одну из точек зрения. Авторы
склонны считать A. trajani валидным видом (Anu-
friieva et al., 2014) и независимо от таксономии,
найденный ими в 2021 г. вид является новым для
российской части Вислинского залива.

Acanthocyclops trajani встречается в Северной
Африке (Алжире, Тунисе, Египте), Северной
Америке (Канаде, США), на Ближнем Востоке
(Ираке, Иране), в Средней Азии (Казахстане, Уз-
бекистане), в Европе (Англии, Франции, Герма-
нии, Испании и др.) и России (Mirabdullayev, De-
faye, 2002; Anufriieva et al., 2014; Schutt et al., 2021).
Обычен в летнем планктоне разнообразных водо-
емов: озер, прудов, водохранилищ, эстуариев, ри-
совых чеков. Термофил. Хищный вид. Выдержи-
вает широкий диапазон температур (10–30°С) и
солености (0–80‰). Встречается в наиболее за-
грязненных и эвтрофированных водоемах с высо-
ким содержанием биогенных элементов и массо-
вым развитием фитопланктона, устойчив ко мно-
гим неблагоприятным факторам среды (Krupa,
Aubakirova, 2021). Сведений о плодовитости ма-
ло, согласно В.И. Монченко (1974), она достига-
ет 60–100 яиц на самку. Как возможный вид-все-
ленец указан для соленых озер Крыма и дельты р.
Нил (Dumont, El Shabrawy, 2008; Anufriieva et al.,
2014).

В наших исследованиях A. trajani отмечен в
теплое время года при высоком прогреве воды (до
26°С). Дополнительными факторами, способ-

ствующими его массовому развитию, также мог-
ли быть высокое содержание фосфора и массовое
развитие фитопланктона. По данным Росгидромет3

аномально теплыми были весна и лето 2021 г., осо-
бенно сильные положительные температурные
аномалии отмечены в Северо-Западном Феде-
ральном округе в июне–июле, они были одними
из первых в ряде долговременных наблюдений, в
июне климатическая норма по температуре воз-
духа в целом в европейской части России была
превышена на рекордную величину +3.59°С. Для
температуры воды Вислинского залива также на-
блюдался многолетний положительный тренд:
средняя за летний период температура с 70-х го-
дов XX в. возросла на 2°С (Semenova, Tchougoun-
ov, 2018). В июле 2021 г. были зафиксированы
максимальные концентрации фосфора (Сташко,
Александров, 2023), которые были одними из са-
мых высоких за последние 30 лет наблюдений.
Максимальное содержание фосфора (293–
301 мкг/л) наблюдалось в восточном районе и
Приморской бухте, в прибалтийском районе оно
снижалось (до 202 мкг/л) и минимальным было в
центральном районе (170 мкг/л). Согласно наблю-
дениям A. trajani, достигает максимального количе-
ственного развития (44.8 ± 17.9 тыс. экз./м3) в водо-
емах с концентрациями фосфора 50–200 мкг/л
(Krupa, Aubakirova, 2021), формируя высокую до-
лю в численности зоопланктона. В летний период
2021 г. максимальное количественное развитие
A. trajani отмечено в восточном районе Вислин-
ского залива. Высокая температура и повышен-
ное содержание биогенных элементов создали
предпосылки для “цветения” воды Вислинского

3 Доклад об особенностях климата на территории Россий-
ской Федерации за 2021 год. 2022. М.: Росгидромет.

Рис. 7. Доля (%) видов-вселенцев в биомассе зоопланктона Вислинского залива в августе 2008–2016, 2018–2021 гг. и
начале сентября 2017 г.
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залива, в момент которого биомасса фитопланк-
тона достигала самых высоких за 20-летний пери-
од наблюдений значений >104 г/м3 (Дмитриева
и др., 2022). Продукция фитопланктона летом
также была максимальна за весь период наблюде-
ний, начиная с 2001 г. В 2021 г. произошло значи-
тельное снижение биомассы (более чем в 2 раза)
двустворчатого моллюска Rangia cuneata (Sowerby,
1831), вселившегося в Вислинский залив в 2010 г.
(Рудинская, Гусев, 2012; Александров, Рудинская
2022). Ослабление пресса моллюска R. cuneata,
который в Вислинском заливе значительно сни-
жает развитие фитопланктона (Kownacka et al.,
2020), также дополнительно могло стимулировать
массовое развитие фитопланктона.

В этих благоприятных для развития условиях
A. trajani в июле–августе 2021 г. достигал высоко-
го количественного развития (до 92 тыс. экз./м3,
2.4 г/м3), входил в число доминатов по численно-
сти и биомассе, и формировал особенно высокую
долю в зоопланктоне наиболее загрязненной и
эвтрофированной восточной части Вислинского
залива (Александров, 2010; Сташко, Алексан-
дров, 2023). Плодовитость A. trajani была близка к
максимальной, отмеченной для этого вида. По
нашему мнению, при наблюдениях за видами-
вселенцами крайне важно оценивать их состоя-
ние в водоеме. Для этого необходимо знать, какая
доля популяции вида-вселенца находится в жи-
вом и активно размножающемся состоянии. У
A. trajani в летний период 2021 г. были отмечены
низкие показатели относительной смертности:
доля мертвых особей на большинстве станций не
превышала 4–5% общей численности и 2–3% об-
щей биомассы. Это свидетельствует о наиболее
благоприятном состоянии популяции A. trajani в
этот период. Для сравнения можно привести дан-
ные по другому виду – вселенецу Evadne anonyx
G.O. Sars, 1897, периодически с затоками вод попа-
дающему в Вислинский залив (Demereckiene et al.,
2016). По нашим многолетним наблюдениям этот
вид в заливе не размножается и быстро погибает,
доля мертвых особей в его популяции достигает
55–100%. Следовательно, его нельзя назвать ви-
дом-вселенцем для Вислинского залива, поскольку
он на ее акватории образует псевдопопуляцию. В
2021 г. Acanthocyclops trajani сформировал в заливе
устойчивую активно самопроизводящуюся попу-
ляцию. Плодовитость A. trajani снижалась, а доля
мертвых особей повышалась лишь в менее про-
дуктивной центральной зоне водоема, где отме-
чены высокая турбулентность и большие значе-
ния солености, а также минимальные количе-
ственные показатели вида.

A. trajani часто доминирует и достигает высо-
кого обилия в разнотипных водных объектах
Средней Азии, Северной Африки и других место-
нахождений (Dumont, El Shabrawy, 2008; Гина-

туллина, 2013; Anufriieva et al., 2014; Krupa et al.,
2018, 2020; Абдиназаров и др., 2019; Annabi-Tra-
belsi et al., 2019; Krupa, Aubakirova, 2021). Часто от-
мечают совместное обитание этого вида с Moina
micrura, которая попала в Вислинский залив
раньше (Semenova, Tchougounov, 2018). Возмож-
но, для Acanthocyclops trajani, как и для Moina mi-
crura прослеживается “азиатский” вектор вселе-
ния, который также наблюдается, например, для
инвазивного вида Thermocyclops taihokuensis (Ha-
rada, 1931). Этот вид активно распространяется в
европейской части России и дельте р. Волга (Жи-
харев и др., 2019; Лазарева, 2021; Лазарева, Жда-
нова, 2022). T. taihokuensis часто встречается сов-
местно с Acanthocyclops trajani, поэтому не исклю-
чено его попадание и успешная натурализация в
Вислинском заливе. Еще одним видом, который
мог попасть в Вислинский залив из Средней Азии,
может быть Diaphanosoma mongolianum. Момент ее
появления в водоеме точно зафиксировать невоз-
можно из-за ошибок при ее идентификации (Семе-
нова, 2010б). D. mongolianum отмечена как вид-все-
ленец для польской части Вислинского залива (Kar-
powicz et al., 2023). Все эти виды могли попасть в
Вислинский залив и из Европы, но там они в
меньшей степени распространены и редко разви-
ваются в массе.

Можно предположить два пути попадания
A. trajani в водоем: с перелетными птицами и с
балластными водами судов. Расселение с пере-
летными птицами широко распространено для
Cyclopoida (Anufriieva et al., 2014; Alekseev, 2021),
над Калининградской обл. проходят маршруты
многих перелетных птиц. Акватория Вислинско-
го залива – место интенсивного судоходства. Не-
давние исследования подтвердили высокую вы-
живаемость и обилие рода Acanthocyclops на про-
тяжении длительного времени в темноте в
балластных водах судов (Venkatnarayanan et al.,
2022). Поэтому ни один из этих путей попадания
в водоем нельзя исключать.

Кроме акватории Вислинского залива, A. trajani
в летний и осенний периоды 2021 г. был отмечен на-
ми в ряде других водоемов и водотоков Калинин-
градской обл.: в верхнем течении р. Преголя, в
Куршском заливе, Калининградском морском ка-
нале (КМК), а также в прибрежье Балтийского
моря в зоне влияния стока из Вислинского зали-
ва. Однако ни в одном из перечисленных место-
обитаний, кроме КМК, по которому идет актив-
ное судоходство и который является частью Вис-
линского залива, этот вид не достигал высокого
количественного обилия и не входил в состав до-
минирующих видов. По-видимому, только на ак-
ватории Вислинского залива для него сложились
наиболее оптимальные для массового развития
условия (температура, трофические условия, не-
занятые ниши в планктонном сообществе). Вид
быстро распространился по акватории Вислин-
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ского залива, в 2021 г. был отмечен в его польской
части, где также достигал массового развития и
стал доминирующим в районе с высокой антро-
погенной нагрузкой в месте постройки канала че-
рез Балтийскую косу (Karpowicz et al., 2023).

A. trajani в летний период 2021 г., особенно в
августе, вместе с другими видами-вселенцами
формировал значимую долю в зоопланктонных
сообществах Вислинского залива и вместе с дру-
гим хищным видом Cercopagis pengoi создавал вы-
сокий пресс на нехищный зоопланктон залива.
Рацион только Acanthocyclops trajani в 1.7 раз пре-
вышал продукцию нехищного зоопланктона, а
совместно с Cercopagis pengoi – в 2.3 раза. Таким
образом, в планктонном сообществе залива в авгу-
сте 2021 г. складывались очень напряженные тро-
фические взаимоотношения. Наибольший пресс
эти два вида оказывали на коловраток и Calanoi-
da. По-видимому, Acanthocyclops trajani помимо
зоопланктона потреблял науплиусов и копеподи-
тов своего вида, а также детрит, фитопланктон и
простейших. Cercopagis pengoi также потреблял и
Acanthocyclops trajani (Крылов, 1989; Монаков,
1998; Rahmati et al., 2020a). Эти два вида были раз-
общены в пространстве, в районе массового раз-
вития Acanthocyclops trajani отсутствовал Cercopagis
pengoi и наоборот. Сходные данные при оценке
трофических взаимоотношений получены при
изучении гипертрофного Цимлянского водохра-
нилища, в котором также был очень высок пресс
хищных Cyclopoida, представленных вселенцами.
Рацион хищного зоопланктона в этом водоеме в
1.6–2.8 раза превышал продукцию мирного зоо-
планктона, а уровень каннибализма для Cyclopoi-
da достигал 40% (Лазарева, 2022).

Вселение Acanthocyclops trajani в Вислинский
залив с позиции кормовой базы рыб и рыболов-
ства более благоприятно, чем вселение Cercopagis
pengoi, поскольку последний более крупный и ак-
тивный хищник, имеет хвостовую иглу, а также
забивает рыболовные сети, для молоди рыб он
конкурент, плохо потребляется рыбами и их мо-
лодью (Gutkowska, Paturej, 2010). Тогда как Acantho-
cyclops trajani служит ценным кормовым объектом
рыб и разводится в аквакультуре (Rahmati et al.,
2020a, 2020b), так же, как и Moina micrura (Rasdi et al.,
2020). По сравнению с вселением M. micrura все-
ление Acanthocyclops trajani менее благоприятно
из-за его хищного питания и большего воздей-
ствия на нативные виды зоопланктона.

В последние годы наблюдается тенденция не
только увеличения числа видов-вселенцев, но и
возрастание их доли в сообществах зоопланктона
Вислинского залива. Согласно прогностическим
моделям, потепление климата продолжится (Mei-
er et al., 2022), при этом биогенная нагрузка не
снизится (Александров, Сташко, 2021), а судо-
ходства все больше активизируется, возможно,

что вселение A. trajani не последнее для этого во-
доема.

Выводы. В 2021 г. в российской части Вислин-
ского залива Балтийского моря был зарегистри-
рован новый для этого водоема вид Acanthocyclops
trajani. Его вселение в залив произошло благодаря
повышенной температуре воды, высокой биоген-
ной нагрузке, хорошим трофическим условиям,
ослаблению пресса бентосного вида-вселенца
моллюска Rangia cuneata, присутствию свободных
ниш в зоопланктоне. Вероятные пути вселения
A. trajani – это попадание в водоем с баластными
водами судов и/или перелетными птицами. Но-
вый вид сразу занял ведущее положение в зоо-
планктонных сообществах Вислинского залива,
особенно в августе, когда было отмечено его наи-
большее распространение по акватории водоема.
Во время массового развития (июль–август) на
долю A. trajani приходилось до 35–40% численно-
сти и биомассы зоопланктона и до 64–95% чис-
ленности и биомассы Copepoda. В этот период
плодовитость самок была наиболее высокой,
смертность – низкой. Средние для водоема чис-
ленность и биомасса A. trajani в июле составляли
4.8 тыс. экз./м3 и 74 мг/м3, а в августе они возрас-
тали в 7–10 раз до 36.0 тыс. экз./м3 и 752 мг/м3.
Количественные показатели были максимальны
в наиболее загрязненной и эвтрофированной во-
сточной части водоема и снижались в его цен-
тральной и прибалтийской частях, находящихся
под воздействием затоков соленых вод из Балтий-
ского моря. A. trajani оказывал высокий пресс на
планктонное сообщество Вислинского залива,
его рацион в августе в 1.7 раз превышал продук-
цию нехищного зоопланктона. Пресс на планк-
тонное сообщество был еще выше, вследствие
массового развития в августе другого хищного ви-
да-вселенца Cercopagis pengoi, с которым Acantho-
cyclops trajani, по-видимому, вступал в конкурент-
ные взаимоотношения. С позиции рыболовства
вселение A. trajani несет меньший потенциаль-
ный вред, чем вселение Cercopagis pengoi, но боль-
ший, чем недавнее вселение Moina micrura с
фильтрационным типом питания.
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The First Record of Acanthocyclops trajani (Copepoda, Cyclopidae)
in the Vistula Lagoon of the Baltic Sea
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In 2021 Acanthocyclops trajani Mirabdullayev et Defaye, 2002, was first record in the Vistula Lagoon of the
Baltic Sea. This species quickly spread throughout the water area of the Lagoon. In summer, A. trajani
reached its maximum development (up to 92 thousand ind./m3, 2.4 g/m3), was a dominant and forming a
particularly high proportion of zooplankton in the most polluted, desalinated and eutrophicated eastern part
of the Vistula Lagoon. As a result of predatory feeding, A. trajani exerted significant pressure on the plank-
tonic communities of the Lagoon; its diet in August exceeded the production of non-predatory zooplankton.
The pressure on zooplankton increased even more due to the mass development of Cercopagis pengoi (Ostrou-
mov, 1891), with which the new species entered into competitive relationships. The main reasons for the suc-
cessful naturalization of A. trajani in the Vistula Lagoon, apparently, include some features of its biology, the
structure of the plankton community with the presence of unoccupied trophic niches, the continued eutro-
phication this waterbody, decreasing the pressure of the invasive mollusk Rangia cuneata (G.B. Sowerby,
1831), as well as local climate warming, noted in recent decades.

Keywords: Acanthocyclops trajani, zooplankton, invasive species, Vistula Lagoon, Baltic Sea
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Американский сигнальный рак Pacifastacus leniusculus (Dana, 1852) впервые обнаружен в оз. Запруд-
ное системы Сайменского канала между оз. Сайма (Финляндия) и Выборгским заливом (Россия).
Сайменский канал принадлежит крупной озерно-речной сети, связывающей акватории Финского
залива и Ладожского озера. На этом основании прогнозируется широкое распространение
P. leniusculus не только в водоемах Ленинградской обл., но и на Северо-Западе России. Улавливае-
мая часть популяции составила 9 особей. Соотношение полов смещено в сторону самцов: 8♂ и 1♀.

Ключевые слова: американский сигнальный рак, речные раки, Astacus astacus, Pontastacus (A.) lepto-
dactylus, инвазивный чужеродный вид, Сайменский канал, оз. Запрудное
DOI: 10.31857/S0320965223050170, EDN: TXYKHT

ВВЕДЕНИЕ
В водоемах Ленинградской обл. обитают два

вида раков сем. Astacidae: Astacus astacus (L., 1758)
и Pontastacus (A.) leptodactylus (Eschscholtz, 1823),
относящиеся к аборигенным для региона (Рако-
ловство…, 2006, Tamulyonis, 2012; Тамуленис,
2013).

Pacifastacus leniusculus (Dana, 1852) – один из на-
тивных видов раков Северной Америки (Taylor et al.,
2007). Был перемещен между или внутри конти-
нентов за пределы его естественного ареала, в
частности, вселен в водные объекты Азии и Евро-
пы (Gherardi, 2013). Распространение сигнально-
го рака как инвазивного чужеродного вида в на-
стоящее время считается самым широким в Евро-
пе, его ареал охватывает водоемы ~29 стран
(Crayfish…, 2015). В числе первых стран, в кото-
рых успешно акклиматизировали этот вид, были
Швеция, Австрия, Франция, Германия, Польша
и Финляндия. В 80–90-е гг. XX в. сигнального ра-
ка вселили в водоемы Литвы (Терентьев, 1979;
Цукерзис, 1989).

В Финляндию P. leniusculus завезли из Север-
ной Америки примерно в конце 1970-х годов, он
был выпущен в десяток малых озер, расположен-
ных на Аландских островах в Южной и Централь-
ной частях Финляндии (Westman, 2000). Интро-
дукция раков в водоемы Финляндии проходила в
три этапа (1989, 2000 и 2013 гг.). При этом одной

из основных задач было сохранение естественных
популяций широкопалого рака Astacus astacus
(Ruokonen et al., 2018), т.е. соблюдался принцип
“вселяй, но сохраняй”. К 2000 г. интродукции
сигнального рака провели в >340 озер и рек, в том
числе, и в крупные озерно-речные системы стра-
ны (Erkamo et al., 2010).

На территории Российской Федерации Paci-
fastacus leniusculus зарегистрирован в водных объ-
ектах Калининградской (Гусев, 2012) и Псковской
областей (Борисов, 2011). В последние десятилетия
находки сигнального рака зафиксированы и на тер-
ритории Ленинградской обл. В частности, он най-
ден в Ладожском озере, в районах, наиболее близко
расположенных к Финляндии (Schletterer et al.,
2012; Crayfish…, 2015). По опросным данным ры-
баков-любителей, в 2019–2021 гг. этот вид раков
отмечен в р. Вуокса в районе г. Светогорск (Ка-
рельский перешеек). Однако опубликованные ма-
териалы, подтверждающие присутствие P. leniuscu-
lus в составе бентоценозов водотоков Карельского
перешейка, протекающих на территории РФ, от-
сутствуют. По-видимому, расселение сигнального
рака в пределах европейских стран и его дальней-
шее распространение в приграничные им регионы
России стало неконтролируемым (Jussila et al.,
2015). Эти водные объекты на рассматриваемой
территории представляют собой единую систему
связанных между собой рек и озер.

УДК 574.587
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Несмотря на длительный период вселения
сигнального рака в водоемы Европы, данных о
сосуществовании этого вида с аборигенными не
так много. Часть исследователей в своих работах
отмечают, что P. leniusculus не оказывает воздей-
ствие на популяции аборигенных видов речных
пресноводных раков (Westman, Pursiainen, 1984).
Вместе с тем известно, что P. leniusculus переносит
возбудителя “рачьей чумы” (Раколовство…, 2006;
Crayfish…, 2015), и его вселение в тот или иной
водный объект представляет потенциальную
угрозу для местных видов. В связи с этим, в насто-
ящее время актуально проведение исследований,
направленных на контроль численности P. lenius-
culus с целью мониторинга и дальнейшего сдер-
живания распространения данного вида в евро-
пейском регионе (Gherardi, 2006, 2013; Petrusek,
Petruskova, 2007).

В 2021 г. при проведении Санкт-Петербургским
филиалом ФГБНУ Всероссийского научно-иссле-
довательского института рыбного хозяйства и океа-
нографии (ГосНИОРХ им. Л.С. Берга) гидробиоло-
гических исследований на водоемах Карельского
перешейка, относящихся к озерно-речной системе
Сайменского канала, в оз. Запрудное обнаружены
представители сем. Astacidae, идентифицирован-
ные как американский сигнальный рак
P. leniusculus.

Цель работы – получить и уточнить данные о
распространении инвазивного чужеродного вида
в границах Ленинградской обл. Долгосрочной це-
лью могут быть прогнозирование динамики по-
пуляций P. leniusculus и разработка стратегий
управления его численности, включая оценку це-
лесообразности вовлечения его в промысел.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Речных раков Astacus astacus, Pontastacus (A.) lep-
todactylus, Pacifastacus leniusculus ловили в акватории
озерно-речной системы Сайменского канала в сен-
тябре–октябре 2021 г. (рис. 1). Применяли стан-
дартные раколовки размером 70 × 30 × 50 см, уста-
навливали в местах, пригодных для обитания раков

(“полезная площадь”) на расстоянии ~10–25 м друг
от друга. Экспозицию раколовок проводили в
ночное время в течение 10 ч. В качестве наживки
использовали рыбу (обрезки лососевых рыб).
Всего проведено 47 постановок ловушек.

Из четырех водных объектов исследования
(табл. 1) P. leniusculus обнаружен в оз. Запрудное.
Озеро расположено в средней части Сайменского
канала (водный объект трансграничного типа) и
сообщается с ним протокой, перекрытой по по-
верхности сплавиной. В западной части озера со-
здана искусственная плотина по типу насыпи из
гранитных камней, отделяющей озеро от болота,
по-видимому, для регулирования уровня воды в
озере. Гидрологически озеро считается продол-
жением сфагнового болота и входит в озерно-
речную систему Сайменского канала. Площадь
озера 8.75 га, длина 0.4 км, ширина 0.3 км. Макси-
мальная глубина достигает 4 м, средняя глубина
~2 м.

В северо-западной и западной частях озера
донные грунты представлены в основном заилен-
ным крупным песком, также отмечены подтоплен-
ные пни деревьев, по-видимому, из-за изменения
уровня воды после устройства искусственной дам-
бы. В центральной части озерной котловины дно
сложено илами. Дно северных районов озера по-
крыто крупным песком, а на урезе воды разброса-
ны крупные валуны. По урезу всего озера отмече-
ны заросли тростника и осоки – Phragmites austra-
lis ((Cav.) Trin. Ex. Steudel) и Carex sp., в воде
преобладала элодея (Elodea сanadensis (Michx.)) и
роголистник (Ceratophyllum demersum (L.)).

После экспозиции раков вынимали из раколо-
вок и просчитывали. В полевых условиях у отлов-
ленных особей измеряли общую длину (от конца
рострума до конца тельсона) и массу тела, опре-
деляли половую принадлежность каждого экзем-
пляра. Все данные заносили в промысловый жур-
нал и ведомости промеров для их дальнейшей об-
работки в лаборатории (Раколовство…, 2006).

Таблица 1. Координаты мест и даты постановки раколовок на водных объектах озерно-речной системы Саймен-
ского канала в сентябре–октябре 2021 г.

Примечание. Исследование проводили на глубине 0.5–1.0 м, n – число раколовок.

Дата Местонахождение
Координаты

n
c.ш. в.д.

08.09–09.09
21.10–22.10

оз. Запрудное 60°54′28″ 28°36′12″ 17
11

09.09–10.09 оз. Большое Илистое 60°53′15″ 28°37′51″ 4
09.09–10.09 шлюз Илистое 60°53′32″ 28°37′21″ 9
09.09–10.09 оз. Большое Цветочное 60°51′17″ 28°40′16″ 6



644

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 5  2023

ТАМУЛЕНИС и др.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Pacifastacus leniusculus был обнаружен в северо-

западной части оз. Запрудное, вдоль каменистой
дамбы искусственного происхождения. За пери-
од исследования поймано девять особей этого ви-
да. Все экземпляры отловлены на прибрежном
свале в полосе макрофитов. Фотографии раков в
естественной среде (Доп. материал рис. S1).

По результатам наших исследований улавли-
ваемую часть популяции в 2021 г. представляли
особи промысловых размеров. Соотношение по-
лов свидетельствует о доминировании самцов
(♂ 88.9% : ♀ 11.1%).

Характерным признаком сигнального рака
P. leniusculus cчитается наличие круглых белых с
голубой каймой пятен на внешней стороне клеш-
ней между подвижным (дактилоподитом) и непо-
движным (проподитом) пальцем (рис. 2а). Внеш-
ний вид американских сигнальных раков отличает-
ся от такового типичных представителей водных
объектов Ленинградской обл. (рис. 2б)

Максимальные зарегистрированные размеры у
отловленных особей – общая длина 17 см, масса –
122 г у самцов, 14.5 см и 59 г у самок соответствен-
но. Общий улов раков составил 615 г.

Рис. 1. Карта исследований распространения P. leniusculus в водоемах озерно-речной системы Сайменского канала в
сентябре–октябре 2021 г. 1 – оз. Запрудное, 2 – оз. Большое Илистое, 3 – шлюз Илистое, 4 – оз. Большое цветочное.
(http://maps.yandex.ru).
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Рис. 2. Характерный таксономический признак на
внешней стороне клешни (а) и внешний вид сигналь-
ных раков P. leniusculus (б), выловленных в сентябре–
октябре 2021 г. в оз. Запрудное.
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У одной из пойманных особей была отмечена
ржаво-пятнистая болезнь. Ее возникновению
способствует травматизация животных, чрезмер-
ная плотность популяций и загрязнение водое-
мов сточными водами (Раколовство…, 2006).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В результате исследований 2021 г. подтвер-

жден факт наличия американского сигнального
рака в донных сообществах озерно-речной систе-
мы Сайменского канала – в оз. Запрудное. Его
обнаружение в бентоценозах исследуемой озер-
но-речной системы позволяет предположить, что
вселение P. leniusculus в водные объекты Ленин-
градской обл. (Ладожское озеро) (Schletterer et al.,
2012; Crayfish…, 2015; Tamulyonis, 2017) произо-
шло из оз. Сайма, расположенного на территории
Финляндии по системе озер и проток Саймен-
ского канала и р. Вуокса. Дальнейшее расселение
этого нового инвазивного вида по озерно-речной
системе Сайменского канала, по-видимому, про-
должится и в другие водные объекты Карельского
перешейка. Учитывая факт, что P. leniusculus от-
носится к эвригалинным формам и может суще-
ствовать при солености воды до 25‰, вполне ве-
роятно в будущем обнаружение его в водах Фин-
ского залива. По данным зарубежных коллег,
условная скорость расселения сигнального рака
достигает несколько километров в год (Bubb et al.,
2004), следовательно, вселение его в воды Фин-
ского залива можно ожидать самое позднее к
2025 г.

Распространение американского сигнального
рака в полосе макрофитов соответствует распро-
странению нативных видов Astacidae (Раколов-
ство…, 2006), что может приводить к сокращению
популяции аборигенных речных раков. Кроме то-
го, у двух из восьми пойманных самцов наблюдали
отсутствие клешней, что свидетельствует о макси-
мальной агрессивности и высокой конкурентоспо-
собности P. leniusculus внутри популяции.

Учитывая, что неулавливаемая часть популя-
ции в 10 раз больше улавливаемой (Цукерзис и др.,
1974), можно предположить, что численность
всей популяции P. leniusculus в обследованном
озере достигает ~100 особей. Какой будет дина-
мика роста численности нового инвазивного вида
раков, и как скоро произойдет вытеснение есте-
ственных популяций раков из водоемов, находя-
щихся в водосборах р. Вуокса, Сайменского канала,
Ладожского озера и Финского залива предполо-
жить сложно. В дальнейшем это требует детального
исследования и конкретной оценки по каждому
водному объекту, способов изоляции от инвазивно-
го чужеродного вида. Не менее важно также про-
анализировать возможное влияние P. leniusculus на
гидробионтов в целом. Так, на примере Procamba-
rus clarkii (Girard, 1852) было достаточно досто-

верно показано негативное влияние вселения
этого вида раков в Цаохай (заболоченное место,
расположенное в Гуйчжоу, Юго-Западный Ки-
тай) на погруженные растения, кольчатых чер-
вей, водных насекомых и земноводных (Li et al.,
2022).

Выводы. На данный момент в бассейне озер-
но-речной системы р. Вуокса, а также в Саймен-
ском канале присутствуют три вида речных раков.
Непреложным фактом остается обнаружение но-
вого чужеродного вида десятиногих ракообраз-
ных P. leniusculus в водных объектах Ленинград-
ской обл.

Полученные данные могут быть использованы
для создания (или пополнения) информацион-
ной базы по инвазивным видам для дальнейших
аналитических исследований особенностей их
жизненного цикла и репродукции, питания и ми-
грационных перемещений, а также при прогно-
зировании экологической ситуации, оценки пер-
спективности и целесообразности вовлечения их
в промысел.
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Рис. S1. Фотография сигнального рака Pacifastacus le-
niusculus (Dana, 1852) (Decapoda: Astacidae) в естествен-
ной среде в Ленинградской обл., Россия.
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Finding of the American Signal Crayfish Pacifastacus leniusculus (Decapoda: Astacidae) 
in the Leningrad Region (Russia)

A. Yu. Tamulyonis1, *, E. A. Stratanenko1, 2, and Yu. A. Zuyev1

1Saint Petersburg Branch of Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, St.-Petersburg, Russia
2Federal State-Funded Budget Institution the Zoological Institute of Russian Academy of Sciences, St.-Petersburg, Russia

*e-mail: tamulyonis@yandex.ru

The American signal crayfish Pacifastacus leniusculus (Dana, 1852) was first found in the lake Zaprudnoye of
the Saimaa Canal system between lake Saimaa (Finland) and Vyborgsky Bay (Russia). The Saimaa Canal be-
longs to a large lake-river network connecting the waters of the Gulf of Finland and Lake Ladoga. On this
basis, a wide distribution of P. leniusculus is predicted in the water bodies of the Leningrad Region and the
North-West of Russia as a whole. The captured part of the population was 9 individuals. The sex ratio in the
population was significantly biased toward males: 8 ♂ и 1 ♀.

Keywords: american signal crayfish, cryfishes, Astacus astacus, Pontastacus (A.) leptodactylus, invasive-alien
species, Saimaa canal, Zaprudnoye lake
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Впервые зарегистрировано присутствие инвазионной амфиподы Gmelinoides fasciatus (Stebbing,
1899) в водотоке бассейна оз. Водлозеро (р. Новгуда, приток р. Илекса), находящегося на террито-
рии национального парка “Водлозерский” (Северо-Запад России). Новый выявленный район оби-
тания находится на значительном расстоянии от ранее известных, наиболее короткий путь по вод-
ным объектам – р. Илекса–оз. Водлозеро–р. Сухая Водла–р. Водла–оз. Онежское – достигает
180 км. Соответственно, возникают вопросы о пути и способе распространения инвазионного вида.
Предлагается наряду с миграцией по водным объектам рассматривать и версию занесения амфипо-
ды туристами, в частности рыбаками (со снаряжением или прикормкой). Рекомендовано подробное об-
следование литоральной зоны оз. Водлозеро для определения масштабов расселения вселенца.

Ключевые слова: инвазии, Gmelinoides fasciatus, зообентос, особо охраняемые природные территории,
распространение
DOI: 10.31857/S0320965223050054, EDN: REUKME

Широкое расселение инвазионных видов в на-
стоящее время считается одной из глобальных
угроз (Walther et al., 2009; Schlaepfer et al., 2010;
Дгебуадзе и др., 2018). Амфипода Gmelinoides fas-
ciatus (Stebbing, 1899), нативным ареалом которой
является оз. Байкал, отличается высокой эколо-
гической пластичностью. В последние десятиле-
тия она широко распространилась по водоемам
европейской части России и достигла большого
обилия в литоральной зоне Ладожского и Онежско-
го озер (Березина, Панов, 2003; Барбашова и др.,
2021). В местах инвазии этот вид – важнейший
фактор трансформации прибрежных сообществ
(Berezina et al., 2009; Кауфман, 2011; Курашов и др.,
2012). Вместе с тем, в озерах бассейна Онежского
озера G. fasciatus ранее не находили (Куликова,
Рябинкин, 2015; Савосин, Кучко, 2018 и др.).

Национальный парк “Водлозерский” – один
из крупнейших в мире резерватов дикой приро-
ды. На огромной территории парка находят убе-
жище многие исчезающие виды животных и рас-
тений. Большую роль в сохранении биоразнооб-
разия этой охраняемой территории играет
оз. Водлозеро и впадающие в него реки. Зообен-
тос оз. Водлозеро ранее изучали неоднократно. В
его составе было выявлено >100 видов, в том чис-
ле ракообразные Gammarus lacustris G.O. Sars, 1863
и Pallaseopsis quadrispinosa (G.O. Sars, 1867) (Пет-

рова, Кудерский, 2006; Оценка…, 2006), однако
Gmelinoides fasciatus не находили. Не распростра-
нен этот вид и в реках бассейна Онежского озера
(Барышев, 2023). Упоминаются только единич-
ные находки в приустьевых зонах рек, впадающих
в Онежское озеро, не далее 1.7 км от устья (Bary-
shev, 2021).

В ходе исследования макрозообентоса рек бас-
сейна оз. Водлозеро 28.07.2022 г. в р. Новгуда
(приток р. Илекса, 62°32′38″ с.ш., 37°01′40″ в.д.)
выловлено три особи G. fasciatus, не достигшие
половой зрелости. Площадь облова была равна
0.12 м2. Биотоп представлял собой речной перекат
с глубиной 0.3 м и скоростью течения 0.2 м/с. В
составе грунта преобладала галька. Процентное
покрытие мха Fontinalis sp. ~50%.

Видовое определение проводили в лаборато-
рии по: (Определитель…, 2016). От широко рас-
пространенного в оз. Водлозеро Gammarus lacus-
tris этот вид отличается 1-членниковым жгутиком
антенны I (рис. 1а) и укороченной внутренней
ветвью уропода III (рис. 1б). Это первая находка
Gmelinoides fasciatus в водных объектах бассейнов
р. Водлa и оз. Водлозеро.

Обнаружение в бассейне оз. Водлозеро инва-
зионного вида G. fasciatus следует считать тревож-
ным знаком. По-видимому, в настоящее время
его численность невелика. Однако известно, что

УДК 595.371.13(282.247.211)
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после проникновения в водоем этот вид может
быстро расселяться по литорали (Березина, Па-
нов, 2003; Барбашова и др., 2021). Достигая боль-
шого обилия в литоральных сообществах, G. fas-
ciatus полностью вытесняет аборигенного Gam-
marus lacustris и других амфипод (Березина,
Панов, 2003). Вместе с тем, по данным (Курашов
и др., 2012), массовое размножение Gmelinoides
fasciatus происходит за счет занимания свободной
экологической ниши и использования почти не
потреблявшихся ранее трофических ресурсов. По
данным этих авторов, несмотря на интенсивную
трансформацию экосистемы озера (на примере
Ладожского), ситуацию нельзя трактовать как
крайне неблагоприятную. Тем не менее, учиты-
вая большое значение Национального парка
“Водлозерский” в сохранении биоразнообразия,
следует проводить мониторинговые исследова-
ния расселения этого инвазионного вида в оз.
Водлозеро и реках его бассейна.

Поскольку G. fasciatus обнаружен на значи-
тельном расстоянии от Онежского озера, где он
широко распространен, возникают вопросы о пу-
ти и способе его распространения. Обычно авто-
ры предполагают миграцию по водным объектам
(Березина, Панов, 2003; Кауфман, 2011). Однако,
в случае с находкой G. fasciatus в притоке
р. Илексa этот способ распространения не пред-
ставляется наиболее вероятным. Наиболее корот-
кий путь по водным объектам (р. Илекса–оз. Вод-
лозеро–р. Сухая Водла–р. Водла–оз. Онежское)
равен 180 км. При этом, по нашим не опублико-
ванным данным, в настоящее время в реках Вод-
ла, Сухая Водла и Вама этот вид не обитает (по

крайней мере, массово). Нет об этом данных и в
литературных источниках. Вместе с тем, Нацио-
нальный парк “Водлозерский” ежегодно прини-
мает большое количество туристов, в частности
рыбаков. Соответственно, при поиске путей рас-
селения этого инвазионного вида можно рас-
сматривать и версию о занесении его туристами –
со снастями, снаряжением или прикормкой.

По результатам проведенной работы рекомен-
дуется подробное обследование литоральной зо-
ны оз. Водлозеро для уточнения полученных дан-
ных и определения масштабов расселения все-
ленца.
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First Find of the Invasive Amphipod Gmelinoides fasciatus
in the Basin of Lake Vodlozero (Russia)

I. A. Baryshev*
Institute of Biology, Karelian Research Center of the Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, Russia

*e-mail: i_baryshev@mail.ru

For the first time, the presence of the invasive amphipod Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 1899) was estab-
lished in the watercourse of the basin of Lake Vodlozero (Novguda River, a tributary of the Ileksa River),
which is located on the territory of the National Park “Vodlozersky” (North-West Russia). The new habitat
is at a considerable distance from the previously known ones. The shortest route through water bodies (Ileksa
River–Vodlozero Lake–Sukhaya Vodla River–Vodla River–Onega Lake) is about 180 km. This raises ques-
tions about the path and mode of spread of the invasive species. Along with migration through water bodies,
it is proposed to consider the version of introduction of amphipods by tourists, in particular fishermen, with
equipment or bait. A detailed survey of the littoral zone of Lake Vodlozero is recommended to determine the
extent of the invasive settlement.

Keywords: invasions, Gmelinoides fasciatus, zoobenthos, protected areas, distribution
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Представлены результаты исследований морфологии и генетики байкальского субэндемика – гар-
пактикоиды Harpacticella inopinata Sars, 1908. Материалом послужили сборы 1969, 2017–2022 гг. из
южной части оз. Байкал и р. Енисей в черте г. Красноярска. Показано, что морфологическая измен-
чивость внутри вида сильнее всего проявлялась в строении экзоподита антенны, числе пор и сен-
силл на интегументе торакальных сомитов. Генетическая изменчивость исследованной выборки
H. inopinata описывается тремя кладами со средним расстоянием между ними 0.24, генетические ди-
станции между особями внутри обнаруженных генетических групп не превышали 0.005. Показано,
что H. inopinata из географически удаленных местообитаний (оз. Байкал и р. Енисей) образуют еди-
ную морфологическую и генетическую группу. Анализ генетического разнообразия H. inopinata
подтверждает относительно недавнее байкальское происхождение вида в р. Енисей, вероятно, свя-
занное с антропогенным вселением.

Ключевые слова: байкальские гарпактикоиды, морфологическая изменчивость, генетическая неод-
нородность вида, географическое распространение, генетический маркер (COI), филогенетическое
дерево, гаплотипическая сеть
DOI: 10.31857/S0320965223050066, EDN: ZRTLPO

ВВЕДЕНИЕ
Из всех указанных для оз. Байкал гарпактикоид

большинство видов принадлежит сем. Canthocamp-
tidae, и только один вид – Harpacticella inopinata
(Sars, 1908) – относится к сем. Harpacticidae, пре-
имущественно морскому. Сугубо пресноводные
Harpacticidae ограничены родом Harpacticella, узко
распространенным в Восточной Азии (Lee et al.,
2014). В оз. Байкал H. inopinata, встречающаяся по
всему периметру озера и от уреза воды до глубин
20 м, – наиболее массовый представитель гарпак-
тикоид и ракообразных (Окунева, Евстигнеева,
2001). Кроме оз. Байкал, H. inopinata отмечена в ре-
ках Ангара и Енисей, Иркутском и Братском водо-
хранилищах, где также достигает высокой числен-
ности. По-видимому, высокое развитие популяций
во всех местообитаниях вида связано с его биоло-
гическими особенностями: широким спектром
питания, эвритермностью, обитанием на различ-
ных типах донных грунтов, особенностями пре-

копулятивного поведения (Окунева, 1989;
Evstigneeva, 1993). Большое значение H. inopinata
в сообществах байкальской мейофауны способ-
ствовало тому, что постэмбриональное развитие
и популяционная динамика вида, его экология
достаточно хорошо изучены; выявлена немалая
роль H. inopinata в питании личинок байкальских
рыб (Окунева, 1989). В ходе этих исследований
сформировалось предположение (Евстигнеева,
Собакина, 2008), что в озере обитает несколько
видов рода Harpacticella: были выявлены отличия
рачков от типового материала, собранного в запад-
ной части озера (бух. Песчаная, 52°15′28″ с.ш.,
105°42′15″ в.д.). Эти отличия проявлялись в во-
оружении экзоподита антенны, первой плава-
тельной конечности и каудальных ветвей. Для ре-
шения проблемы разделения возможных сест-
ринских видов Harpacticella актуально детальное
морфологическое изучение и молекулярно-гене-

УДК 595.34:575(282.256.3)
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тический анализ H. inopinata из оз. Байкал и дру-
гих водных объектов.

Цель работы – дать морфологическую харак-
теристику H. inopinata из оз. Байкал и р. Енисей
для анализа изменчивости вида; определить уро-
вень генетических различий вида в двух водных
объектах на основании анализа последовательно-
стей вариабельного фрагмента гена первой субъ-
единицы цитохромоксидазы (COI).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материалом для исследований послужили

особи Harpacticella inopinata из оз. Байкал и
р. Енисей, а также пять проб зообентоса из р. Ле-
на. Материал из оз. Байкал включал гарпактико-
ид из коллекции формалиновых проб Зоологиче-
ского музея Московского гос. университета
им. М.В. Ломоносова, собранных в 1969 г. в райо-
не “Утулик–Мурино” (участок акватории вдоль
юго-восточного побережья от пос. Утулик до ст.
Мурино) и сборов авторов из окрестностей
пос. Листвянка и пос. Большие Коты (юго-запад-
ная часть оз. Байкал) в 2017–2022 гг. (табл. 1). Все
пробы собирали с берега сачком на глубине 0.2–0.3
м или драгой (в пос. Большие Коты) с глубины 0.5–
1 и 20 м. Материал из р. Енисей отбирали в черте
г. Красноярск в 2021–2022 гг., пробы из р. Лена – в
районе пос. Качуг (54°0′27″ с.ш., 105°47′4″ в.д.,
53°56′40″ с.ш., 105°53′0″ в.д.) 28 июля 2022 г.

Для морфологического исследования рачков
фиксировали в 4%-ном формалине, для генетиче-
ского – в 96%-ном этиловом спирте и хранили в
морозильной камере при температуре –20°С.
Всего проанализировано 30 самок и 20 самцов из
формалиновых проб и 12 самок из спиртовых.

Для идентификации видов использовали клю-
чи и описания Сарса (Sars, 1908), Е.В. Боруцкого
(1952), Г.Л. Окуневой (1989). Морфологию рач-
ков исследовали с помощью микроскопов Leica
DM 4000 B (Германия) и LOMO Микмед 2 (Рос-
сия).

При изучении морфологии особое внимание
обращали на строение антенн (А2) самки, тора-
кальных конечностей (Р1–Р5), каудальных вет-
вей самцов и самок H. inopinata из спиртовых и

формалиновых проб, кроме того, на строение ин-
тегумента торакальных сомитов II–IV. Рисунки
выполняли с помощью рисовального устройства,
обрабатывали в программах Adobe Photoshop CS3
Extendet и Xara Photo & Graphic Designer 6. Рисун-
ки торакальных сомитов делали поверх фотогра-
фий на бумаге или в программе Inkscape. Изучен
интегумент торакальных сомитов трех самок:
двух из р. Енисей и одной из оз. Байкал
(пос. Листвянка).

Для анализа генетического разнообразия гар-
пактикоид использовали фрагмент гена первой
субъединицы цитохромоксидазы митохондри-
альной ДНК (COI). Выделение ДНК, получение
и обработка ПЦР-продуктов проводили в Центре
коллективного пользования “Молекулярная био-
логия” Института биологии Коми научного цен-
тра Уральского отделения РАН по протоколу, ра-
нее опубликованному в работе (Kochanova et al.,
2018). Выделение ДНК осуществляли в один этап
инкубацией образца в растворе, содержащем хе-
латирующий агент Chelex 100 и протеиназу K.
При выделении ДНК не проводили механическо-
го разрушения образца, поэтому после генетиче-
ского исследования повторно изучали морфоло-
гию экзоскелета рачков, сохраненных в растворе
Chelex 100. Для амплификации участка гена CO1
использовали прямой и обратный универсальные
праймеры, разработанные для беспозвоночных
организмов: HCO 2198 (5′ TAAACTTCAGGGT-
GACCAAAAAATCA 3′) (Folmer et al., 1994) и LCO
1384 (5′ GGTCATGTAATCATAAAGATATTGG 3′)
(Machida et al., 2004). Продукт ПЦР реакции под-
вергали электрофорезу. Ампликоны из агарозно-
го геля очищали с помощью набора реактивов
“Cleanup S-Cap” (Евроген, Россия). Секвениро-
вание образцов ДНК большинства особей
(10 экз.) проводили в ЦКП “Геном” Института
молекулярной биологии им. В. А. Энгельгардта
РАН (Москва), два образца (из р. Енисей) – в Ла-
боратории молекулярной систематики и эколо-
гии Финского музея естественной истории (Хель-
синки, Финляндия).

Полученные нуклеотидные последовательно-
сти выравнивали с применением алгоритма
ClustalW и анализировали в программном пакете

Таблица 1. Материалы морфологических и генетических исследований Harpacticella inopinata

Примечание. “–” – проба отсутствует, n – число особей.

Место сбора
Координаты

Дата сбора
n, экз.

с.ш. в.д. морфол. генетич.

оз. Байкал, “Утулик–Мурино” 51°33′14″ 104°03′40″ 18.06.1969 10♀♀, 5♂♂ ‒
оз. Байкал, пос. Листвянка 51°50′29″ 104°53′06″ 10.10.2017, 18.05.2022 10♀♀, 5♂♂ 5♀♀
оз. Байкал, пос. Большие Коты 51°54′01″ 105°03′47″ 03.06.2018, 04.06.2018 10♀♀, 5♂♂ 3♀♀
р. Енисей 55°59′24″ 92°47′49″ 09.06.2021, 31.07.2021, 19.05.2022 12♀♀, 5♂♂ 4♀♀
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ФЕФИЛОВА и др.

Mega 11.0. Филогенетическое древо с расчетом
бутстреп-поддержек узлов ветвления (1000 ре-
пликаций) строили по алгоритму UPGMA с при-
менением трехпараметрической модели Тамуры-
Нея (Tamura, Nei, 1993).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В пробах из оз. Байкал и р. Енисей H. inopinata

встречена в массе. В пробах из оз. Байкал это был
единственный из гарпактикоид вид, в июле 2021 г. в
пробе из р. Енисей кроме H. inopinata обнаружены
также представители сем. Canthocamptidae: Mar-
aenobiotus insignipes (Lilljeborg, 1902) и Moraria mraze-
ki Scott, 1903. В р. Лена H. inopinata не была найдена.

Морфологическое описание. Исследованные
особи H. inopinata из оз. Байкал и р. Енисей имели
в целом сходное строение по всем обследован-
ным морфологическим признакам. Размеры рач-
ков варьировали от 850 до 1100 мкм. Форма тела
самок и самцов характеризовалась как “циклопо-
идного типа” – цефалосома и торакальные сег-
менты были шире относительно абдоминальных
сегментов почти вдвое (рис. 1а). Антеннулы са-
мок не достигали середины длины цефалосомы,
рострум – крупный, широкий, слитый с цефало-
сомой. Конечности Р2-Р4 одинакового строения
у самок и самцов, плавательного типа, Р1 хорошо
выраженного хватательного типа (рис. 1б, 1в) – ко-
нечные членики экзоподита и эндоподита несли
серповидно-изогнутые шипы. Анальная пластинка
отсутствовала. Каудальные ветви (рис. 1а, 1л) ко-
роткие, квадратные, средняя апикальная ка-
удальная щетинка длинная, такой же длины, как
все тело, внешняя – в три раза короче внутрен-
ней. Ниже приведено описание некоторых более
детально исследованных нами морфологических
структур H. inopinata и комментарии по их измен-
чивости.

Экзоподит А2 (рис. 1д–1к) двухчлениковый
(рис. 1д, 1з) или неясно двухчлениковый (рис. 1е,
1ж, 1и, 1к). Первый членик вооружен дистально
оперенной шипообразной щетинкой, второй чле-
ник – неоперенной тонкой щетинкой на середи-
не внутреннего края и несколькими короткими
шипиками и одной более длинной щетинкой на
конце, а также оперенным шипом, длина которо-
го в 2–2.5 раза превышает длину апикальной ще-
тинки. Изменчивость экзоподита А2 проявлялась
у исследованных особей в числе коротких шипи-
ков на конечном членике (от одного до четырех).
Кроме того, четыре самки из оз. Байкал у
пос. Листвянка имели дополнительно 4–6 тонких
длинных шипиков на середине первого членика
экзоподита А2 (рис. 1ж). Доля таких самок в чис-
ле всех обследованных из оз. Байкал была 13%, из
оз. Байкал у пос. Листвянка – 40%. Строение эк-
зоподита А2 у байкальских H. inopinata в целом
было более вариабельным, чем у енисейских

(рис. 1и, 1к). У самок из р. Енисей эта структура
была неясно двухчлениковая без дополнительных
шипиков на поверхности первого (неясно отчле-
ненного) сегмента.

Первая пара ног (рис. 1б) с трехчлениковыми
экзоподитом и эндоподитом. Эндоподит короче
экзоподита, несет длинную щетинку на внутрен-
нем крае первого членика и изогнутый голый
шип и щетинку апикально на дистальном (тре-
тьем) членике. Экзоподит с одной короткой ще-
тинкой на внешнем крае первого членика и вто-
рого членика. Внутренний дистальный конец вто-
рого членика экзоподита несет короткую тонкую
щетинку. Конечный членик экзоподита (рис. 1в)
очень короткий, неясно отчленен от второго чле-
ника и вооружен четырьмя когтеобразными ши-
пами, из которых внутренний самый длинный,
внешний – самый короткий. Внешний дисталь-
ный угол второго членика экзоподита Р1 оттянут
в короткий, цилиндрической формы, вырост. У
большинства проанализированных нами особей
этот вырост гладкий, у одной из самок (из “Уту-
лик–Мурино”) вырост снабжен очень мелкими
шипиками (рис. 1г).

Пятая пара ног самки двухчлениковая, внут-
ренняя лопасть базиэндоподита длиннее экзопо-
дита, трапецевидная, с пятью щетинками, из ко-
торых вторая от внешнего края – самая длинная.
Экзоподит овальный, с пятью щетинками, из ко-
торых первая от внутреннего края самая длинная.
Внешний и внутренний края экзоподита и лопа-
сти базиэндоподита покрыты тонкими шипика-
ми. Базиэндоподит Р5 самца сильно редуциро-
ван, представляет собой очень тонкую слитую ме-
диально пластинку, вооруженную с каждой
стороны одной неоперенной латеральной щетин-
кой. Экзоподит Р5 самца квадратный, вооружен
тремя голыми щетинками. Р6 самца в виде не-
большой лопасти, несет три длинных щетинки,
из которых внутренняя оперена. Строение Р5
сходно у всех проанализированных особей, за ис-
ключением одной самки из оз. Байкал (пос.
Листвянка), которая имела на внешнем крае ло-
пасти правой Р5 дополнительную вооруженную
щетинку.

Все щетинки на каудальных ветвях самок и
самцов H. inopinata хорошо развиты. Изменчи-
вость в строении каудальных ветвей наблюдалась
в числе шипиков над апикальными каудальными
щетинками (рис. 1л). Эти шипики всегда присут-
ствовали.

Изучение интегумента торакальных сомитов
H. inopinata из оз. Байкал и р. Енисей показало на-
личие до 18 пар сенсилл и 16 пар пор на сомите II,
до 17 пар сенсилл и 10 пар пор на сомите III, до
12 пар сенсилл и 7 пар пор на сомите IV (рис. 2а).
Из них 4–5 пар сенсилл и 1–4 пары пор были
крупнее и более заметны, остальные – более мел-
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кие, едва различимые. Изменчивость в числе этих
структур проявлялась между особями из одного
водоема (р. Енисей) (рис. 2б, 2в) и разных

(оз. Байкал и р. Енисей) (рис. 2б–2г). У всех об-
следованных особей присутствовала асимметрия
в числе пор и сенсилл и их расположении на пра-

Рис. 1. Изменчивые признаки самки Harpacticella inopinata: а – общий вид дорсально; б – Р1; в, г – дистальный членик
экзоподита Р1; д–к – экзоподит А2; л – каудальная ветвь дорсально; а–в, з – из оз. Байкал, “Утулик–Мурино”; г–ж,
л – оз. Байкал, пос. Листвянка; и, к – р. Енисей. Стрелками показаны изменчивые признаки. Масштаб: 100 мкм.
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вой и левой сторонах сомитов. На основе анализа
интегумента торакальных сомитов построена ре-
конструкция максимально возможного числа пор
и сенсилл на них у H. inopinata (рис. 2а).

Генетические дистанции. Выполнено секвени-
рование вариабельного фрагмента гена COI вось-
ми особей H. inopinata, отловленных в оз. Байкал
и четырех особей из р. Енисей в черте г. Красно-
ярск. Полученные нами последовательности за-
несены в GenBank под номерами: OP093570-

OP093573 (р. Енисей) и OP413644, OP413645,
OP413647-OP413654 (оз. Байкал). Анализ после-
довательностей свидетельствует о сложной внут-
ривидовой генетической структуре H. inopinata в
оз. Байкал. Образцы разделились на три клады
(рис. 3), отдаленные между собой генетическим
расстоянием 0.21–0.25 по модели Тамуры–Нея.
При этом генетические дистанции между особя-
ми внутри обнаруженных генетических групп не
превышали 0.005. Обнаруженные генетические

Рис. 2. Строение интегумента II‒IV торакальных сомитов Hаrpacticella inopinata: а – реконструкция максимального
числа пор и сенсилл; б, в – из р. Енисей; г – оз. Байкал, пос. Листвянка. Цифрами обозначены номера сенсилл, бук-
вами – поры.
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группы не разделились по месту сбора материала
внутри озера. Так, клады I и III образованы особями
из пос. Листвянки и Больших Котов, клада II – осо-
бью из пос. Листвянки и р. Енисей.

Четыре особи из р. Енисей оказались генети-
чески схожи между собой (максимальная дистан-
ция составила 0.01) и образовали единую кладу с
одной особью из оз. Байкал (средняя генетиче-
ская дистанция между одной особью из оз. Бай-
кал и всеми особями из р. Енисей – 0.015), кото-
рая, по-видимому, представляет отдельную внут-
ривидовую генетическую группу H. inopinata в
оз. Байкал. На гаплотипической сети (рис. 4) про-
иллюстрировано время расхождения гаплотипов
внутри оз. Байкал, определенное по числу накоп-

ленных между ними мутаций. Показано, что оно
значительно превышает сроки дифференциации
енисейской группы от одной из байкальской.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Исследования H. inopinata из оз. Байкал и
р. Енисей показали ее соответствие первоописа-
нию вида (Sars, 1908) по большинству признаков.
Расхождения проанализированных нами особей с
первоописанием наблюдали в строении экзопо-
дита А2. Согласно Сарсу (Sars, 1908), этот двух-
члениковый придаток с тремя щетинками – од-
ной на первом членике и двумя на втором; соглас-
но Е.В. Боруцкому (1952), экзоподит А2

Рис. 3. Результаты филогенетического анализа Hаrpacticella inopinata, выполненного методом максимального правдо-
подобия с использованием модели Тамуры-Нея, на основе последовательности нуклеотидов фрагмента митохондри-
ального гена COI. I–III – номера клад. В скобках указаны номера регистрации в GenBank. В качестве внешней группы
использованы данные из GenBank по другим представителям рода Harpacticella.
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H. inopinata (из оз. Байкал) несет на конечном
членике три щетинки; в работе Окуневой (1989)
вооружение этой конечности не описано. Таким
образом, нами дополнено описание вида уточне-
нием признаков экзоподита А2, показана высо-
кая изменчивость этой структуры, особенно в
оз. Байкал. Наблюдаемая нами изменчивость и в
числе члеников экзоподита А2, и в его вооруже-
нии может объяснить несоответствия друг другу
ранних его описаний. Возможно, что в других ча-
стях ареала H. inopinata присутствуют особи с
иным строением экзоподита А2, дополняющим
картину изменчивости вида по этому признаку.
При дальнейшем анализе, основанном на боль-
шем материале, учет различий в строении А2 мо-
жет способствовать уточнению таксономии H. in-
opinata.

Другими признаками, дополняющими морфо-
логическую характеристику H. inopinata, стали
впервые для вида изученное нами число и распо-
ложение пор и сенсилл на торакальных сомитах.
У других представителей Harpacticoida эти при-
знаки интегумента видоспецифичны, и их анализ
может служить для идентификации близких таксо-
нов или морфологического разделения экологиче-
ских групп, привлекаться при филогенетических
построениях (Karanovic, Kim, 2014; Karanovic, 2017;
Seifried, Dürbaum, 2000; Karanovic et al., 2018). Од-

нако широкого распространения такие исследо-
вания не получают из-за методических сложно-
стей – работа по распознаванию пор и сенсилл
интегумента таких мелких организмов как гар-
пактикоиды требует особенного уровня микро-
скопии. По нашим данным, на торакальных со-
митах H. inopinata имеется относительно много
пор и сенсилл, причем помимо элементов, сопо-
ставимых по размеру с таковыми у представите-
лей других семейств (Canthocamptidae (Novikov,
Sharafutdinova, 2022), Heteropsyllidae (Novikov,
Sharafutdinova, 2021), Miraciidae (Karanovic, Cho,
2014)), большинство из них очень мелкие. Такая
особенность наряду с выявленной нами достаточ-
но высокой изменчивостью в строении интегу-
мента затрудняет применение связанных с ним
признаков для изучения внутривидовой структу-
ры и морфологической идентификации клад
H. inopinata. Однако, безусловно, они могут быть
использованы для дальнейших аналогичных ис-
следований Harpacticella, например, другого рода
сем. Harpacticidae – Tigriopus (Karanovic et al.,
2018). Нами обнаружено, что состав интегумен-
тальных элементов свободных торакальных со-
митов в целом очень схож у H. inopinata из р. Ени-
сей и оз. Байкал.

Таким образом, по морфологическим призна-
кам енисейская популяция H. inopinata образует

Рис. 4. Гаплотипическая сеть Hаrpacticella inopinata, построенная на основе анализа последовательности нуклеотидов
фрагмента митохондриального гена COI. В скобках указаны номера регистрации в GenBank. Черные кружки – гапло-
типы из р. Енисей, белые – гаплотипы из оз. Байкал, серые – внешняя группа. Черточками обозначено число мутаций
между гаплотипами.
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общую группу морфотипов вида с байкальскими.
Генетический анализ также свидетельствует, что
енисейская популяция очень близка к одному из
байкальских гаплотипов H. inopinata. Генетиче-
ские дистанции между ними были ниже, чем рас-
стояния между географически разобщенными ге-
нетическими группами некоторых палеарктиче-
ских видов гарпактикоид сем. Canthocamptidae
(Kochanova et al., 2021): Canthocamptus staphylinus
Jurine (0.028–0.036), Attheyella crassa (Sars) (0.013–
0.065). Высокий уровень полиморфизма и гене-
тическое разнообразие H. inopinata в озере пока-
зано не только нами, но и другими исследовате-
лями (Kochanova et al., 2022). Как и для других
байкальских беспозвоночных, высокие значения
генетических дистанций гена COI у H. inopinata
могут свидетельствовать о древности вида и/или
ускоренном темпе его эволюции (Mayor et al.,
2010; Karanovic, Sitnikova, 2017; Martin et al., 2019).
Также это может служить подтверждением бай-
кальского происхождения вида и позднем его
расселении в бассейне р. Енисей. Если принять,
что вселение в р. Енисей H. inopinata произошло
из оз. Байкал, то интересны механизмы попада-
ния этой гарпактициды за почти тысячу километ-
ров от материнской популяции.

Ранее отмечен “поразительный факт”, что
“…столь экологически пластичный вид …не
встречается в соседних с Байкалом водоемах”
(цит. по: (Окунева, Евстигнеева, 2001, с. 488–489)).
Имелись в виду многочисленные впадающие в
озеро реки и изолированные озера по его побере-
жью, а также р. Лена, чей исток расположен всего
в нескольких километрах от оз. Байкал. Такие
особенности распространения H. inopinata выде-
ляют этот вид среди байкальских гарпактикоид,
подавляющее большинство из которых (>80%)
эндемичны для озера, остальные, обитающие в
ссорах (заливах) и местах впадения в оз. Байкал
рек и ручьев, имеют самое широкое распростра-
нение в Палеарктике (Окунева, 1989; Окунева,
Евстигнеева, 2001).

По нашему мнению, особенности распростра-
нения H. inopinata связаны, со следующими био-
логическими характеристиками вида. Установле-
но (Окунева, 1989), что в оз. Байкал рачки разви-
ваются круглогодично без диапаузы,1 что, по-
видимому, ограничивает возможность преодоле-
ния ими участков суши, используя известный для
пресноводных гарпактикоид механизм расселе-
ния на латентных стадиях птицами (Frisch et al.,
2007) и рыбами (Bartholme et al., 2005). В то же

1 По этой причине, вероятно, роль размера и морфометрии
особей в согласовании морфологических признаков и ге-
нетических клад ограничена, поскольку в большой степе-
ни эти признаки могут зависеть от условий питания, ско-
рости роста и созревания особей различных генераций
H. inopinata (комментарий авторов).

время, H. inopinata хорошо плавает, но ее наупли-
усы ведут бентический образ жизни, передвига-
ясь и питаясь в литорали оз. Байкал на нитчатых
водорослях родов Ulothrix, Didymosphenia и Clado-
phora, выживаемость науплиусов низкая (Окуне-
ва, 1989). Таким образом, успех колонизации ви-
дом новых местообитаний может быть связан с
выживаемостью в них науплиусов на подходящем
растительном субстрате.

Показано (Lake Baikal…, 1998; Shulepina et al.,
2013; Порфирьев и др., 2021), что несколько де-
сятков таксонов макробеспозвоночных (черви,
амфиподы, амфибиотические насекомые и др.),
субэндемиков оз. Байкал, имеют сходное с H. ino-
pinata распространение – оз. Байкал и юг Енисей-
ского бассейна, и отсутствуют, например, в р. Ле-
на. Однако разнообразие этой фаунистической
группы последовательно снижается при удалении
от озера, оказываясь наибольшим в верхнем тече-
нии р. Ангара и наименьшим в р. Енисей. В ре-
зультате специальных генетических исследова-
ний для некоторых байкальских субэндемиков
доказано, что вселение их в бассейн р. Ангара
произошло из оз. Байкал, а не наоборот (Порфи-
рьев и др., 2021). По нашему мнению, расселению
этих видов и H. inopinata за пределами озера спо-
собствовали антропогенные факторы, а именно
судоходство, которое на протяжении двух веков
было и продолжает быть активным на юге Ени-
сейского бассейна. Антропогенный механизм
вселения H. inopinata в район г. Красноярска, рас-
положенного значительно выше по течению ме-
ста впадения р. Ангара в р. Енисей, кажется наи-
более вероятным, поскольку лучше всего объяс-
няет успешное преодоление видом большого
расстояния против течения главного русла бас-
сейна.

Выводы. Морфологические и генетические ис-
следования подтвердили идентичность енисей-
ской H. inopinata, по крайней мере, одной из гене-
тических групп вида, обитающей в оз. Байкал.
Согласно нашим данным, H. inopinata в р. Енисей
имеет байкальское происхождение: морфологи-
ческая и генетическая изменчивость вида в
оз. Байкал выше, что косвенно свидетельствует о
большей его древности при сравнении с этим
видом из р. Енисей. Поскольку наиболее вероя-
тен антропогенный механизм вселения вида в
р. Енисей, произошло это вселение относительно
недавно. Анализ морфологической изменчивости
H. inopinata показал, что наиболее вариабельные
признаки – строение экзоподита антенны и инте-
гумента второго–четвертого торакальных соми-
тов. Наиболее перспективными для дальнейшей
таксономии вида в оз. Байкал могут быть иссле-
дования экзоподита антенны. Пригодность для
этого характеристик интегумента второго–чет-
вертого торакальных сомитов сомнительна из-за
высокой индивидуальной изменчивости этих
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структур. Установлена генетическая неоднород-
ность H. inopinata в оз. Байкал: только в южной
части озера выявлено три географически нераз-
общенные генетические группы вида, что указы-
вает на необходимость пересмотра его таксоно-
мии – выделении новых подвидов или видов.
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Morphological and Genetical Identification of Harpacticella inopinata Sars 
(Harpacticoida, Copepoda) from Lake Baikal and the Enisey River

E. B. Fefilova1, *, E. I. Popova1, T. Y. Mayor2, A. A. Novikov3, I. O. Velegzhaninov1,
M. A. Golubev4, and A. S. Bakashkina4

1Institute of Biology, Komi Science Centre, Ural Division, Russian Academy of Sciences, Syktyvkar, Russia
2Limnological Institute of the Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Irkutsk, Russia

3Kazan Federal University, Kazan, Russia
4Pitirim Sorokin Syktyvkar State University, Syktyvkar, Russia

*e-mail: fefilova@ib.komisc.ru

The work presents the results of comparative studies of the morphology and genetics of the Baikal subendem-
ic – the harpacticoid copepod Harpacticella inopinata Sars, 1908. The material was obtained from the south-
ern part of Baikal Lake and the Yenisei River within the of Krasnoyarsk city in 1969, 2017–2022. It is shown
that morphological variability within the species appeared most in the structure of the antenna exopodite, the
number of pores and sensillas on the integument of thoracic somites. The genetic variation of the studied
sample of H. inopinata was described by four clades with a distance between them of 0.26, the genetic distanc-
es between individuals within the detected genetic groups did not exceed 0.005. It was determined that H. in-
opinata from geographically remote habitats (Baikal Lake and Yenisei River) forms a single morphological
and genetic group. Analysis of the genetic diversity of H. inopinata confirms the relatively recent Baikal origin
of the species in the Yenisei, probably associated with an anthropogenic moving into the river.

Keywords: Baikal harpacticoid copepods, morphological variability, genetical species inhomogeneity, geo-
graphical distribution, genetics marker COI, phylogenetic tree, haplotypes net
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Проведено сравнение структуры обонятельных сенсилл у амфипод Байкальского региона – девяти
наиболее распространенных в оз. Байкал видов (Ommatogammarus carneolus melanophthalmus Bazika-
lova, 1945, O. flavus (Dybowsky, 1874), O. albinus (Dybowsky, 1874), Eulimnogammarus verrucosus (Gerst-
feldt, 1858), E. vittatus (Dybowsky, 1874), E. cyaneus (Dybowsky, 1874), Acanthogammarus godlewskii (Dy-
bowsky, 1874), Pallasea cancelloides (Gerstfeldt, 1858) и Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 1899)) и голаркти-
ческого Gammarus lacustris Sars, 1863. Результаты исследования впервые демонстрируют сравнение
длины и количества эстетасков у байкальских амфипод и изображения эстетасков байкальских ам-
фипод, полученных с помощью СЭМ, а также подтверждают и дополняют полученные ранее дан-
ные о количестве эстетасков на сегмент у трех глубоководных видов байкальских амфипод рода Om-
matogammarus. Из этих амфипод, различающихся по диапазону глубины обитания, у наиболее глу-
боководного вида O. albinus выявлено наибольшее количество эстетасков. Размер и количество
эстетасков у самок и самцов у литорального Eulimnogammarus verrucosus и глубоководных видов не
различались. У литоральных амфипод показано более высокое оснащение механорецепторами на
антеннах I, чем у глубоководных.

Ключевые слова: Crustacea, хеморецепция, обоняние, антенны I, эстетаски, оз. Байкал
DOI: 10.31857/S0320965223050145, EDN: FAAEHM

ВВЕДЕНИЕ
Водные организмы получают информацию о

наличии пищи и партнеров для спаривания, ана-
лизируя химический состав среды (Watling, Thiel,
2013; Derby, Thiel, 2014; Kamio, Derby, 2017). Рако-
образные покрыты хитиновым экзоскелетом, не
пропускающим воду и растворенные в ней веще-
ства. Они улавливают химические сигналы с по-
мощью хеморецепторных сенсилл – кутикуляр-
ных выростов, играющих роль сенсоров (Breit-
haupt, Thiel, 2011). Хеморецепторные сенсиллы
подразделяют на обонятельные и распределен-
ные (Kaufmann, 1994; Kamio, Derby, 2017) (Доп.
мат. рис. S1). Обонятельные сенсиллы являются
унимодальными, содержат только один тип сен-
сорных клеток и чувствительны только к химиче-
ским стимулам. Распределенные сенсиллы бимо-
дальные, помимо хемосенсорных клеток содер-
жат механосенсорные, которые воспринимают
механические раздражители (Schmidt, Gnatzy,
1984; Laverack, 1988).

Эстетаски, одни из наиболее распространен-
ных у ракообразных обонятельных сенсилл, рас-
полагаются на сегментах медиальной стороны ос-
новного жгута первой пары антенн, которую так-
же называют антеннами I (Watling, Thiel, 2013). На
некоторых сегментах антенн I эстетаски могут от-
сутствовать, а их общая сумма и количество на
единичном сегменте могут различаться у разных
видов (Механикова, 2002; Breithaupt, Thiel, 2011;
Сидоров, 2012; Urbschat, Scholtz, 2019). Длина эс-
тетасков зависит от размера организма. Самые
длинные эстетаски (600–1400 мкм) обнаружены у
крупных декапод, таких как крабы и лобстеры
(Breithaupt, Thiel, 2011). Представители надотряда
перакариды (Crustacea, Peracarida), к которым от-
носятся амфиподы, изоподы, мизиды и др., мень-
ше по размеру, чем декаподы, длина их эстетас-
ков достигает 120–400 мкм (Hallberg et al., 1992).

Кроме эстетасков, антенны ракообразных не-
сут другие типы унимодальных сенсилл. Скопле-
ния эстетасков у некоторых ракообразных обра-
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зуют сенсорный орган каллинофор, который
встречается cреди эвкарид и перакарид (развиты у
Amphipoda) (Механикова, 2021). Ряд амфипод на
обеих парах антенн либо только на второй паре
несут кальцеолы – сложноорганизованные по-
верхностные рецепторы. Предположительно, они
обладают свойствами хемо- или механорецепто-
ров (возможно наличие обоих модальностей) и
задействованы в поиске партнера для спаривания
(Механикова, 2021). У некоторых видов мизид и
амфипод у самцов на базальной части антенн I
либо рядом с эстетасками были обнаружены са-
мец-специфичные сенсиллы (Johansson, Hallberg,
1992).

Бимодальные сенсиллы, напротив, располага-
ются неравномерно по всему телу ракообразных,
откуда произошло их название “распределен-
ные”. При этом они образуют плотные скопления
на антеннах, на ротовой области, первой паре пе-
реопод и других конечностях (Schmidt, Gnatzy,
1984; Watling, Thiel, 2013). Существуют тактиль-
ные и гидродинамические механорецепторы, ак-
тивирующиеся одновременно с химическими
сенсорами (Derby, Thiel, 2014; Pravin et al., 2015).

Амфиподы (Amphipoda, Crustacea) – много-
численный отряд (~10 тыс. видов) (Arfianti, 2020),
удивляющий своими адаптивными способностя-
ми. Они приспособились к обитанию в морской и
пресной воде, где населяют многочисленные ти-
пы субстратов; существуют и наземные виды.
Можно предположить, что и сенсиллы (их коли-
чество и структура) у амфипод из разных сред
обитания будут различаться. В работе (Urbschat,
Scholtz, 2019) исследована внешняя морфология
эстетасков у трех видов амфипод, обитающих при
разных условиях среды, с использованием скани-
рующей электронной микроскопии (СЭМ). У
морских амфипод Gammarus salinus Spooner, 1947,
пресноводного подземного вида Niphargus pute-
anus (Koch, 1836) и у наземного Cryptorchestia
garbinii Ruffo, Tarocco & Latella, 2014 сравнивали
размеры, число и форму обонятельных сенсилл.
Среди этих видов наиболее длинные и широкие
эстетаски с наибольшей поверхностью тонкой
проницаемой кутикулы были у морского вида
Gammarus salinus. Авторы связывают эту особен-
ность с эвтрофностью населяемого данным ви-
дом водоема и с необходимостью детектировать
одоранты среди большого разнообразия химиче-
ских веществ (Urbschat, Scholtz, 2019).

Глубоководные организмы адаптированы к
высокому гидростатическому давлению, низкой
температуре воды, отсутствию освещения и сла-
бой обеспеченности пищей (Jamieson et al., 2010).
В этих условиях у глубоководных видов могла
развиться высокочувствительная система хемо-
рецепторов, способных почувствовать добычу на
большом расстоянии. Например, некоторые ам-

фиподы могут уловить молекулы, выделяемые
разлагающимися животными, на дистанции до
2 км (Sainte-Marie, Hargrave, 1987). Большое
число эстетасков (8–10) на одном сегменте обнару-
жено у средиземноморской амфиподы Bathymedon
longirostris Jaume и Cartes & Sorbe, 1998, распростра-
ненной на глубине 1000 м (Jaume et al., 1998).

Единственный пресноводный водоем, в кото-
ром амфиподы обитают на большой глубине, –
оз. Байкал. Амфиподы оз. Байкал представлены
>350 видами и подвидами, населяющими все глу-
бины озера. Обонятельные сенсиллы байкаль-
ских амфипод изучала И.В. Механикова (2002,
2021). Ею показано, что в оз. Байкал у литораль-
ных амфипод на сегментах антенн I присутствует
по одному эстетаску. Антенны I небольшой зары-
вающейся амфиподы Homocerisca perla (Dybowsky,
1874) несут парные эстетаски. Особи этого вида
обитают преимущественно на глубине 40–50 м на
песчаном грунте и питаются детритом (Механи-
кова, 2002). По два эстетаска на сегмент встреча-
ются у единственной пелагической амфиподы
оз. Байкал Macrohectopus branickii (Dybowsky, 1874).
В отличие от Homocerisca perla, у Macrohectopus
branickii эстетаски находятся на расстоянии друг
от друга – один на дистальной части сегмента,
второй посередине (такое расположение встреча-
ется реже) (Механикова, 2002). Отмечено, что фа-
культативный некрофаг Ommatogammarus carneo-
lus melanophthalmus Bazikalova, 1945 (предпочитае-
мые глубины 200–300 м) имеет одиночные
эстетаски на сегментах, тогда как у облигатных
глубоководных некрофагов присутствует по два–
три (иногда четыре) эстетаска на сегмент у O. fla-
vus (Dybowsky, 1874) (предпочитаемые глубины
100–600 м) или по два–пять эстетасков у O. albi-
nus (Dybowsky, 1874) (предпочитаемые глубины
200–1637 м) (Базикалова, 1945; Механикова,
2002). Однако неизвестно, различается ли у дан-
ных видов общее число эстетасков с увеличением
их числа на сегмент, и может ли это быть одним
из способов усилить эффективность обнаруже-
ния запахов как адаптации к обитанию в глубоко-
водной зоне. Нет данных и о том, как варьируют
размеры эстетасков у литоральных и глубоковод-
ных байкальских амфипод, и есть ли какие-то
принципиальные различия в морфологии обоня-
тельных сенсилл у видов с разными экологиче-
скими характеристиками.

С помощью современных методик и техноло-
гий авторы решили проверить гипотезу, что в
процессе эволюции при заселении амфиподами
глубоководной зоны оз. Байкал у них могли про-
изойти адаптивные изменения структур хеморе-
цепторной системы.

Цель работы – провести морфометрическое
сравнение сенсилл у ряда близкородственных ам-
фипод Байкальского региона, обитающих в раз-
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личных экологических условиях и на разных глу-
бинах.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Объектами исследования были наиболее рас-

пространенные в оз. Байкал амфиподы: три глу-
боководных вида – O. carneolus melanophthalmus,
O. flavus и O. albinus, четыре литоральных вида –
Eulimnogammarus verrucosus (Gerstfeldt, 1858),
E. vittatus (Dybowsky, 1874), E. cyaneus (Dybowsky,
1874), Acanthogammarus godlewskii (Dybowsky, 1874).
Также исследовали байкальские виды Pallasea can-
celloides (Gerstfeldt, 1858) и Gmelinoides fasciatus
(Stebbing, 1899), пойманные в р. Ангара в г. Ир-
кутск. Эти два вида – представители байкальской
литорали, частично заселившие заводи р. Ангара,
вытекающей из оз. Байкал. Дополнительно в работе
представлена голарктическая амфипода Gammarus
lacustris Sars, 1863, близкородственная фауне бай-
кальских амфипод. По данным молекулярной си-
стематики, все исследованные виды входят в мор-
фологический род Gammarus (Naumenko et al.,
2017). Литоральные виды амфипод отлавливали с
использованием гидробиологического сачка. Для
отлова глубоководных амфипод со льда оз. Бай-
кал на дно озера устанавливали ловушки с поме-
щенной внутрь приманкой (несвежая мертвая
рыба). Сведения о местах вылова амфипод для
различных анализов представлены в табл. 1.

Изучение структуры эстетасков проводили с
применением световой микроскопии (инверти-
рованный микроскоп CELENA S и флуоресцент-
ный микроскоп Leica DC 300). Для работы ис-
пользовали свежие образцы тканей амфипод, а
также зафиксированные в этаноле или формали-
не (для последующего окрашивания образцов).
Живых амфипод анестезировали в гвоздичном
масле в концентрациях, соответствующих их раз-
мерам: 0.01%-ная для Eulimnogammarus vittatus,
Pallasea cancelloides и Gmelinoides fasciatus и 0.04%-
ная для более крупного Eulimnogammarus verrucos-
us. Антенны I исследуемых амфипод удаляли и
помещали на предметное стекло. Для поддержа-
ния хеморецепторов в раскрытом состоянии на
стекло наносили 30 мкл воды. Наблюдения не-
окрашенных эстетасков проводили в световом
поле (рис. 1). Для более детального изучения эс-
тетасков применяли фазовый контраст. Для ис-
следования объемных пучков эстетасков приме-
няли Z-стэкинг с последующей сшивкой послой-
ных фотографий в программе ImageJ (Schneider et
al., 2012).

У байкальских амфипод E. verrucosus, Om-
matogammarus albinus, O. flavus и O. carneolus mela-
nophthalmus определяли пол, длину тела, размер
антенн I. Длину эстетасков измеряли у наиболее
массовых амфипод с контрастной глубиной и ме-
стом обитания – литорального Eulimnogammarus

verrucosus (n = 5) и глубоководного Ommatogam-
marus albinus (n = 5) – с использованием встроен-
ного в CELENA S программного обеспечения. У
трех видов эврибатных амфипод O. albinus, O. fla-
vus и O. carneolus melanophthalmus (n = 7 для каждо-
го вида) считали общее число эстетасков и их
число на единичный сегмент. Измерения и под-
счет эстетасков проводили при увеличении ×40
при фазовом контрасте. Количественные данные
обрабатывали в среде программирования R (R
Core Team, 2022) с использованием пакетов gg-
plot2 (Wickham, 2016) и ggpubr (Kassambara, 2020).
Статистическую обработку данных проводили с
помощью критерия Манна–Уитни с поправкой
Хольма на множественные сравнения.

Для определения частичной последовательности
цитохром-c-оксидазы из целых животных выделяли
ДНК с помощью набора реактивов ДНК-Сорб-М
(Синтол, Россия), амплифицировали нужный
фрагмент с помощью полимеразной цепной ре-
акции (Доп. мат. табл. S1) и очищали коммерче-
ским набором Cleanup Standard (Евроген, Рос-
сия). Далее продукт секвенировали по методу
Сэнгера с использованием прибора Нанофор-05
(Институт аналитического приборостроения).
Полученные последовательности выравнивали в
программе UGENE (Okonechnikov et al., 2012) с по-
мощью алгоритма mafft (Katoh, Stadley, 2013) и
вручную обрезали по самой короткой последова-
тельности (Доп. мат. Suppl. S2). Длина проанали-
зированных фрагментов – 628 пар нуклеотидов.
Филогенетическое древо строили методом мак-
симального правдоподобия в IQ-TREE2 (Mihn
et al., 2020); устойчивость топологии оценивали с
помощью методов ультрабыстрого бутстрепа (ul-
trafast bootstrap) и байесовской постериорной ве-
роятности. В качестве внешних групп использо-
вали последовательности из Eulimnogammarus ver-
rucosus (Rivarola-Duarte et al., 2014) и
Macropereiopus parvus Bazikalova, 1945 (Moskalen-
ko et al., 2020). Филогению визуализировали с по-
мощью пакета ggtree (Yu et al., 2017) для R.

Для исследования на СЭМ амфипод фиксиро-
вали в 70%-ном этаноле. Животных вынимали из
спирта, удаляли антенны I и просушивали при
комнатной температуре. Затем антенны I перено-
сили на держатели образцов, где их располагали
на дорсальной стороне. Подготовленные антен-
ны покрывали платиной, после чего анализиро-
вали на СЭМ.

Часть образцов окрашивали йодистым пропи-
дием в концентрации 1 мкг/мл для определения
местоположения ядер хеморецепторных клеток,
после чего изображения эстетасков визуализиро-
вали в красном флуоресцентном канале RFP
(#10103) микроскопа CELENA-S. Некоторые об-
разцы антенн I окрашивали красителем эозин ме-
тиленовый синий по Май-Грюнвальду (прокра-
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шивает протоплазму клеток). Удаленные антен-
ны I фиксировали в течение 1 сут в формалине,
затем переносили в краситель на 30 мин и промы-
вали водой. После окрашивания хеморецепторы
амфипод визуализировали с использованием
флуоресцентного и инвертированного микроско-
пов (Доп. мат. рис. S2).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
У разных видов амфипод Байкальского регио-

на внешний вид эстетасков был схожим, но име-
лись и некоторые различия (рис. 1). У Eulimnoga-
mmarus cyaneus, Gmelinoides fasciatus и Gammarus
lacustris сужения в базальной части эстетасков бы-
ли более выражены. На некоторых образцах при-

Таблица 1. Данные о местонахождении амфипод для различных анализов

Вид Место пробоотбора Глубина, м
Координаты

c.ш. в.д.

Обзор внешнего вида эстетасков с помощью CELENA S

Ommatogammarus carneolus 
melanophthalmus

оз. Байкал, пос. Большое Голоустное 300 52°01′34.5″ 105°26′21.5″

O. flavus оз. Байкал, пос. Большие Коты 750 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

O. albinus оз. Байкал, пос. Большие Коты 1000 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

Eulimnogammarus verrucosus оз. Байкал, пос. Листвянка 0–0.5 51°52′14.07″ 104°49′41.78″

E. vittatus оз. Байкал, пос. Листвянка 0–0.5 51°52′14.07″ 104°49′41.78″

E. cyaneus оз. Байкал, пос. Листвянка 0–0.5 51°52′14.07″ 104°49′41.78″

Acanthogammarus godlewskii оз. Байкал, пос. Большое Голоустное 20 52°01′10.3″ 105°23′08.0″

Pallasea cancelloides р. Ангара, г. Иркутск 0–0.5 52°17′20.0″ 104°15′45.3″

Gmelinoides fasciatus р. Ангара, г. Иркутск 0–0.5 52°16′58.6″ 104°16′14.7″

Gammarus lacustris р. Ангара, г. Иркутск 0–0.5 52°16′06.1″ 104°17′16.0″

Обзор внешнего вида эстетасков с помощью СЭМ

Ommatogammarus carneolus 
melanophthalmus

оз. Байкал, пос. Большие Коты 200 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

O. flavus оз. Байкал, пос. Большие Коты 300 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

O. albinus оз. Байкал, пос. Большие Коты 750 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

Eulimnogammarus verrucosus оз. Байкал, пос. Листвянка 0–0.5 51°52′14.07″ 104°49′41.78″

E. vittatus оз. Байкал, пос. Листвянка 0–0.5 51°52′14.07″ 104°49′41.78″

Измерение длины эстетасков

Ommatogammarus albinus оз. Байкал, пос. Большие Коты 750 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

Eulimnogammarus verrucosus оз. Байкал, пос. Листвянка 0–0.5 51°52′14.07″ 104°49′41.78″

Ommatogammarus carneolus 
melanophthalmus

оз. Байкал, пос. Большое Голоустное 300 52°01′34.5″ 105°26′21.5″

O. flavus оз. Байкал, пос. Большие Коты 750 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

O. albinus оз. Байкал, пос. Большие Коты 750 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

Определение последовательности цитохром-c-оксидазы

O. carneolus melanophthalmus оз. Байкал, пос. Большое Голоустное 300 52°01′34.5″ 105°26′21.5″

O. flavus оз. Байкал, пос. Большие Коты 50, 500 51°53′25.5″ 105°04′28.2″

O. albinus оз. Байкал, пос. Большие Коты 500, 1000 51°53′25.5″ 105°04′28.2″
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мерно на середине длины эстетасков можно раз-
личить перетяжку (рис. 1б, 1д). Особенно хорошо
эта перетяжка видна на окрашенных образцах
(Доп. мат. рис. S2d). При применении фазового
контраста (Доп. мат. рис. S2a) базальная область
эстетаска и его верхушка подсвечены белым, а ди-
стальная область эстетаска затемнена. Белое све-
чение может быть связано с большей плотностью
из-за наличия в базальной части эстетаска мем-
бранных структур. В этой же области в красном
флуоресцентном канале зарегистрировано крас-
ное свечение, что может указывать на расположе-
ние ядер клеток обонятельных нейронов.

Для всех исследованных размерных характе-
ристик эстетасков не обнаружено их зависимости
от половой принадлежности. Медианная длина
эстетасков у литорального Eulimnogammarus verru-
cosus (71.1 ± 33.66 мкм) была статистически значи-
мо выше (критерий Манна–Уитни, p < 0.001), чем
у глубоководных Ommatogammarus albinus (61.5 ±
± 16.29 мкм) (рис. 2а). Установлено, что длина эс-
тетасков исследуемых видов не коррелирует с
длиной антенн I и длиной тела (рис. 2б, 2в). У всех

исследованных литоральных амфипод и у глубо-
ководного O. carneolus melanophthalmus зареги-
стрировано наличие только одного эстетаска на
сегмент (табл. 2; рис. 1а–1ж; рис. 3а). У глубоко-
водных O. flavus и O. albinus в начале антенн I на-

Рис. 1. Эстетаски амфипод Байкальского региона: а – Eulimnogammarus verrucosus; б – E. cyaneus; в – Pallasea cancelloides
из р. Ангара; г – Gmelinoides fasciatus из р. Ангара; д – Gammarus lacustris; е – Acanthogammarus godlewskii; ж – Ommatogam-
marus carneolus melanophthalmus; з – O. flavus; и – O. albinus; а, в, г, ж–и – результат фокус-стэкинга послойных изобра-
жений.

(a) (б) (в)

(г) (д) (е)

(ж) (з) (и)

100 мкм 100 мкм 100 мкм

100 мкм 100 мкм 100 мкм

100 мкм 100 мкм 100 мкм

Таблица 2. Число эстетасков на сегмент у амфипод
Байкальского региона

Примечание. В скобках приведены данные по: (Механикова,
2002).

Вид Число эстетасков 
Ommatogammarus albinus 1–7 (1–5)
O. flavus 1–4 (2–4)
O. carneolus melanophthalmus 1 (1)
Acanthogammarus godlewskii 1
Eulimnogammarus verrucosus 1
E. vittatus 1
E. cyaneus 1
Pallasea cancelloides 1
Gmelinoides fasciatus 1
Gammarus lacustris 1
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ходится одиночный эстетаск в средней части сег-
мента. На сегментах O. flavus максимальное коли-
чество эстетасков достигает четырех на сегмент
(табл. 2; рис. 1з), у O. albinus – семи (табл. 2;
рис. 1и). На рис. 3а показано распределение чис-
ла сегментов с разным набором эстетасков у трех
видов Ommatogammarus. У O. flavus (рис. 3б) боль-
ше всего было сегментов с двумя эстетасками (168

из 353 проанализированных сегментов). Число
сегментов с одним и тремя эстетасками было рав-
но 91 и 86 из 353 соответственно, наиболее редки-
ми были сегменты с четырьмя эстетасками (8 сег-
ментов из 353). У O. albinus (рис. 3в) чаще всего
встречались сегменты с пучками по три и четыре
(58 и 55 сегментов из 260 соответственно) эстетас-
ка, редко – с семью эстетасками (7 сегментов из
260). Медианные значения длины тела глубоко-
водных O. carneolus melanophthalmus, O. flavus и
O. albinus достигали 13 ± 3.05, 17 ± 4.75 и 17 ± 1.95 мм
соответственно (рис. 4а). Выявлено, что длина те-
ла у этих трех видов статистически значимо не
различалась. Длина антенн I была 7 ± 1.66 мм у
O. carneolus melanophthalmus, 5 ± 2.05 мм у O. fla-
vus и 4 ± 1.17 мм у O. albinus (рис. 4б). По сравне-
нию с O. carneolus melanophthalmus и O. flavus, ан-
тенны I O. albinus были статистически значимо
короче (критерий Манна–Уитни с поправкой
Хольма, p < 0.05). Однако у данного вида обнару-
жено статистически значимо большее число эсте-
тасков (141 ± 52.18), чем у O. carneolus melanoph-
thalmus (56 ± 12.41) и O. flavus (100 ± 25.20) (крите-
рий Манна–Уитни с поправкой Хольма, p < 0.05)
(рис. 4в).

В строении эстетасков литорального Eulim-
nogammarus verrucosus и глубоководного Om-
matogammarus carneolus melanophthalmus отмечено
разделение на более гладкий стебелек и на смор-
щенную головку (рис. 5б, 5в). У Eulimnogammarus
verrucosus длина головки примерно в 2 раза боль-
ше длины стебелька, у Ommatogammarus carneolus
melanophthalmus – в 2–3 раза. Разделение на сте-
белек и головку слабо различимо для эстетасков
литорального Eulimnogammarus vittatus (рис. 5а) и

Рис. 2. Сравнительная характеристика медианной длины эстетасков у литорального Eulimnogammarus verrucosus и глу-
боководного Ommatogammarus albinus (n = 5): а – длина эстетасков, б – отношение длины эстетасков к длине антенн I,
в – отношение длины эстетасков к длине тела. Точками обозначены индивидуальные значения длины эстетасков (а),
индивидуальные значения медианной длины эстетасков (б, в).
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Рис. 3. Распределение числа сегментов с разным на-
бором эстетасков у O. carneolus melanophthalmus (а),
O. flavus (б), O. albinus (в).
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глубоководных Ommatogammarus flavus и O. albinus
(рис. 5г, 5д). При этом головка эстетасков у глубо-
ководных видов примерно в 4 раза длиннее сте-
белька.

Было обнаружено, что литоральные амфипо-
ды Eulimnogammarus verrucosus, E. vittatus, E. cyane-
us и Gаmmarus lacustris более оснащены механоре-
цепторными сенсиллами по сравнению с исследо-
ванными глубоководными видами. Их антенны I
оснащены разнообразными щетинками, большин-
ство из них гладкие, некоторые имеют сегментиро-
ванную поверхность. Антенны I литоральных фи-
тофагов Pallasea cancelloides покрыты слоем не-

больших щетинок, более густым в базальной
части. У Eulimnogammarus verrucosus на дистальной
части первого сегмента антенн I имеются механоре-
цепторы и шипики различного размера (Доп. мат.
рис. S3a–3г). Вторая и третья пары сегментов на
вентральной стороне несут ряды из длинных и
коротких щетинок. В середине каждого ряда рас-
положены более длинные и тонкие щетинки, по
краям от них находятся короткие широкие шипи-
ки. Такое же оснащение механорецепторами на
первых сегментах выявлено и у E. vittatus. У иссле-
дованных глубоководных видов первые сегменты
антенн I короче, чем у литоральных видов из
оз. Байкал. Самые короткие первые сегменты за-
регистрированы у Ommatogammarus albinus (Доп.
материалы рис. S3д–3з). Кроме того, механоре-
цепторных сенсилл на первых сегментах антенн I
у глубоководных амфипод меньше, они короче и
тоньше, чем у литоральных видов

По результатам филогенетического анализа
представителей рода Ommatogammarus все три ви-
да образуют обособленные группы (рис. 6). Виды
O. albinus и O. carneolus melanophthalmus являются
сестринскими, O. flavus образует внешнюю ветвь.
Различий внутри групп в зависимости от глубины
вылова не обнаружено. Высокие значения под-
держки топологии бутстрепа и байесовской по-
стериорной вероятности говорят об устойчивости
топологии.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Эстетаски разных амфипод похожи и узнавае-

мы за счет своей вздутой цилиндрической формы
и полупрозрачности. На изображениях, получен-
ных с помощью СЭМ, видно разделение эстетас-
ков на стебелек и головку (данные авторов; Urb-
schat, Scholtz, 2019). Выявленное морфологиче-
ское разделение в строении эстетасков может
быть связано с деформацией кутикулы во время
обсушивания антенн I и напыления на них плати-
ны. Возможно, более вздутая верхняя часть эсте-
тасков с порой на верхушке имеет более тонкую и
более проницаемую для молекул запахов кутику-
лу и, соответственно, больше деформируется при
обсушивании. По данным (Schmidt, Gnatzy, 1984;
Derby et al., 2016), в выступающую область эсте-
тасков отходят разветвленные дендритные сег-
менты, которые принимают и передают сигнал от
одорантов в обонятельный отдел дейтоцеребру-
ма. Полученные результаты подтверждают, что
общий вид и расположение эстетасков имеют не-
большие различия у разных видов амфипод. В ра-
боте (Urbschat, Scholtz, 2019) у трех видов амфипод с
разными экологическими характеристиками длина
эстетасков различалась. В нашем исследовании вы-
явлено, что длина эстетасков у амфипод из лито-
ральной зоны оз. Байкал (Eulimnogammarus verrucos-
us) (Доп. мат. рис. S4) больше, чем из глубоководной

Рис. 4. Морфометрические показатели Ommatogam-
marus carneolus melanophthalmus, O. flavus и O. albinus:
а – длина тела; б – длина антенн I; в – общее число
эстетасков на антенне I. По оси абсцисс: 1 – Om-
matogammarus carneolus melanophthalmus; 2 – O. flavus;
3 – O. albinus.
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(Ommatogammarus albinus) (Доп. мат. рис. S5). Веро-
ятно, размерные характеристики эстетасков не
связаны с эффективностью распознавания запа-
хов, а зависят от размера и стадии развития орга-
низма (Hallberg et al., 1992). Также у некоторых
видов отмечено необычное расположение эсте-
тасков – на последнем сегменте антенн I у лито-
рального Eulimnogammarus cyaneus и в середине
сегмента в базальной части антенн I у глубоко-
водных Ommatogammarus flavus и O. albinus.

Ранее И.В. Механикова (2002) обратила вни-
мание, что количество эстетасков на единичном
сегменте различается у представителей глубоко-
водного рода байкальских амфипод Ommatogam-
marus. Было обнаружено, что у O. albinus даже по
семь эстетасков в одном пучке. Кроме этого,
сравнение общего количества эстетасков и рас-
пределения сегментов с разным набором эстетас-
ков у O. carneolus melanophthalmus, O. flavus и O. al-
binus показало, что хотя данные виды генетически

близкие (см. выше), общее количество эстетасков
и их число на сегмент различаются, причем они
увеличиваются с возрастанием максимальной
глубины в диапазоне обитания вида. Следует от-
метить, что длина антенн I, напротив, короче у
исследованных видов, населяющих большие глу-
бины. Возможно, более короткие антенны мень-
ше повреждаются при массовых скоплениях об-
лигатных некрофагов на падали. Множественные
эстетаски встречаются у глубоководных видов
O. flavus, O. albinus и Bathymedon longirostris
(Jaume et al., 1998). Причина увеличения осна-
щенности обонятельными хеморецепторами мо-
жет быть связана с необходимостью усилить ве-
роятность обнаружения пищи и половых партне-
ров с меньшими энергетическими затратами в
таких условиях окружающей среды, где для осу-
ществления данной цели могут возникнуть пре-
пятствия. На большой глубине эти виды могут
сталкиваться как с дефицитом пищи, так и со сла-

Рис. 5. СЭМ микрофотографии эстетасков байкальских эндемичных амфипод: а – 10-й сегмент левой антенны I ли-
торального Eulimnogammarus vittatus с эстетаском, окруженным механорецепторными щетинками; б – 22-й сегмент
правой антенны I литорального E. verrucosus с эстетаском, видны механорецепторные щетинки; в – эстетаск глубоко-
водного Ommatogammarus carneolus melanophthalmus в окружении механорецепторных сенсилл; г – 33-й сегмент левой
антенны I глубоководного O. flavus с двумя эстетасками, окруженными четырьмя механорецепторными сенсиллами;
д – 21-й сегмент левой антенны I глубоководного O. albinus.
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бым проникновением света или его полным от-
сутствием.

Было выявлено, что у исследованных лито-
ральных видов антенны I более оснащены меха-
норецепторными сенсиллами, чем глубоковод-
ные виды. Возможно, большое количество и
крупные размеры механорецепторов у литораль-
ных амфипод связано с различными гидродина-
мическим и температурным режимами, более из-
менчивыми в литорали оз. Байкал (Русинек и др.,
2012; Бедулина и др., 2018). Механорецепторы мо-
гут быть задействованы в детекции изменения гид-
родинамических процессов, за счет чего животные
способны отслеживать приближение хищников и
более эффективно ориентироваться в пространстве
(Breithaupt, Thiel, 2011). По данным (Механикова,
2002), эстетаски всегда ассоциированы с щетинка-
ми, которые могут выполнять защитные функ-
ции. В работе (Urbschat, Scholtz, 2019) выявлены
различия в расположении этих щетинок у разных
видов амфипод; обрамление щетинками эстетас-
ков может различаться и в пределах особи. В ос-
новном, эти щетинки тоньше, чем эстетаски, мо-
гут быть длиннее эстетасков или равными им по
размеру.

Сопоставление результатов анализа филоге-
нии и данных по числу эстетасков позволяет
предположить, что в ходе эволюции O. carneolus
melanophthalmus утратил дополнительные эстетас-
ки на сегментах.

Выводы. Внешняя морфология эстетасков у
исследованных литоральных видов амфипод Бай-
кальского региона не имеет существенных разли-
чий. У байкальских глубоководных амфипод рода
Ommatogammarus эффективность детекции запа-
хов могла быть увеличена за счет увеличения чис-
ла эстетасков. Выявлено, что литоральные бай-
кальские амфиподы обладают более оснащенной
системой механорецепции антенн I, чем глубоко-
водные. У некоторых видов отмечено необычное
расположение эстетасков: на последнем сегменте
антенн I – у литорального Eulimnogammarus cyane-
us и на середине сегмента в базальной части ан-
тенн I – у глубоководных Ommatogammarus flavus
и O. albinus. Не зарегистрировано различий по
числу эстетасков у самцов и самок исследован-
ных амфипод.
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ДОПОЛНИТЕЛЬНЫЕ МАТЕРИАЛЫ

Дополнительный материал (Приложение, табл. S1,
Suppl. S2; рис. S1‒S5) публикуется только в электрон-
ном формате на сайтах https://link.springer.com и
https://www.elibrary.ru.

Рис. 6. Филогенетическое древо исследованных видов амфипод рода Ommatogammarus. Размерная линейка соответ-
ствует 0.05 заменам в расчете на позицию в выравнивании.
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Табл. S1. Праймеры, использованные для ампли-
фикации фрагмента цитохром-c-оксидазы и иденти-
фикаторы полученных последовательностей.

Suppl. S2. Выравнивание частичных последова-
тельностей цитохром-c-оксидазы, использованных
для восстановления филогении.

Рис. S1. Схема расположения различных типов хе-
мосенсорных сенсилл на примере амфипод.

Рис. S2. Результат окрашивания эстетасков бай-
кальских эндемичных амфипод.

Рис. S3. СЭМ микрофотографии базальной обла-
сти антенн I байкальских эндемичных амфипод.

Рис. S4. Внешний вид байкальской литоральной
амфиподы Eulimnogammarus verrucosus.

Рис. S5. Внешний вид байкальских глубоководных
амфипод рода Ommatogammarus.
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Comparison of Olfactory Sensilla Structure in Littoral 
and Deep-Water Amphipods from the Baikal Region
Y. A. Shirokova1, *, A. E. Saranchina1, Zh. M. Shatilina1, 2,

N. D. Kashchuk1, and M. A. Timofeyev1, 2

1Institute of Biology, Irkutsk State University, Irkutsk, Russia
2Baikal Research Centre, Irkutsk, Russia
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The structure of olfactory sensilla was compared in amphipods from the Baikal region, namely in nine Baikal
species (Ommatogammarus carneolus melanophthalmus Bazikalova, 1945, O. flavus (Dybowsky, 1874), O. al-
binus (Dybowsky, 1874), Eulimnogammarus verrucosus (Gerstfeldt, 1858), E. vittatus (Dybowsky, 1874), E. cy-
aneus (Dybowsky, 1874), Acanthogammarus godlewskii (Dybowsky, 1874), Pallasea cancelloides (Gerstfeldt,
1858) and Gmelinoides fasciatus (Stebbing, 1899)) and a Holarctic species Gammarus lacustris Sars, 1863. The
results of the study demonstrate the comparison of aesthetasc lengths and numbers, as well as SEM images
of the aesthetascs for Baikal amphipods for the first time. Our results confirm and complement the previously
obtained data on the number of aesthetascs per segment for three deep-water Baikal amphipod species of the
genus Ommatogammarus. Within the studied deep-water amphipods with different habitat depth ranges, Om-
matogammarus albinus (Dybowsky, 1874), inhabiting maximum habitat depth, had the highest number of aes-
thetascs. The size and number of aesthetascs did not differ in males and females of the littoral Eulimnogam-
marus verrucosus (Gerstfeldt, 1858) and deep-water species. The littoral amphipods were shown to have
equipped with more mechanoreceptors antennae I than deep-water amphipods.

Keywords: Crustacea, Amphipoda, chemoreception, olfaction, antennae I, aesthetascs, Baikal
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Исследована генетическая структура популяции вида Artemia salina (L., 1758), из гиперсоленого оз.
Сасык-Сиваш на основе фрагмента гена первой субъединицы цитохром оксидазы с COI митохон-
дриальной ДНК. Реконструкция филогении выполнена с использованием всех имеющихся в меж-
дународной базе данных GenBank (NCBI) нуклеотидных последовательностей данного гена для ви-
да salina. Установлены генеалогические связи между COI гаплотипами и выявлены филогеографи-
ческие паттерны. В западно-средиземноморских популяциях отмечены общие гаплотипы, что
может быть следствием их расположения в едином миграционном коридоре птиц, которые, как из-
вестно, способствуют пассивному распространению покоящихся стадий артемии. Географически
изолированные группы популяций из Ливии, Туниса, Египта, Кипра и Крыма характеризуются
уникальными гаплотипами, в настоящее время не обнаруженными в других средиземноморских
популяциях. Высказано предположение, что уникальные гаплотипы могут быть эндемичными для
географически удаленных регионов.

Ключевые слова: филогенетический анализ, митохондриальная ДНК, Artemia salina, гаплотипы
DOI: 10.31857/S032096522305008X, EDN: REAHCK

ВВЕДЕНИЕ
Фауна отдельных водных экосистем, напри-

мер озер, состоит как из активно распространяю-
щихся животных (амфибионтные летающие на-
секомые, амфибии), так и пассивно распростра-
няемых беспозвоночных, переносимых ветром
или подвижными животными (Fontaneto, 2019;
Hessen et al., 2019). При этом птицами и летающи-
ми насекомыми переносятся чаще всего покоя-
щиеся стадии этих животных (Green et al., 2005;
Frisch et al., 2007; Naceur, 2020). Изучение струк-
туры популяций и филогеографические образцы
пассивно расселяемых водных беспозвоночных
показало, что, несмотря на их высокую способ-
ность к колонизации новых местообитаний в поко-
ящихся стадиях, эти организмы часто демонстриру-
ют неожиданно высокую степень генетической
дифференциации и локального эндемизма вслед-
ствие низкого потока генов между такими популя-
циями (Hebert, 1998; De Meester, 2002; Hebert et al.,

2003b; Penton et al., 2004; De Gelas, De Meester,
2005; Paland et al., 2005; Ishida, Taylor, 2007). В на-
стоящее время для таких популяций в основном
рассматривается два крайних варианта филогео-
графической структуры. Во-первых, относительно
старые популяции в плейстоценовых убежищах или
вокруг них демонстрируют глубокую диверген-
цию/диверсификацию генетической структуры и
сильные межпопуляционные различия с высокой
степенью локального эндемизма (Gómez et al.,
2000, 2007; Zierold et al., 2007). Во втором случае
обнаруживается незначительно дифференциро-
ванная географическая структура и пониженное
генетическое разнообразие, что свидетельствует о
недавнем и быстром расширении ареала в новую
доступную область, либо после естественной ко-
лонизации, часто послеледниковой, или после
интродукции человеком (Weider et al., 1999; Mer-
geay et al., 2005; Ishida, Taylor, 2007). Сочетание
обоих вариантов может быть обнаружено у одно-
го и того же вида в зависимости от возраста его
локальных популяций по всему ареалу (Ishida,
Taylor, 2007). Для понимания закономерностей

Сокращения: COI – первая субъединица цитохромоксида-
зы с, Н – гаплотип.

УДК 57.06
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формирования филогеографических образцов
вида необходимы данные о молекулярно-генети-
ческой структуре его локальных популяций на
различных пространственных масштабах (Gómez
et al., 2002; Adamowicz et a., 2005, 2007).

Удобными модельными объектами для фило-
геграфических исследований являются виды рода
Artemia (Crustacea, Branchiopoda, Anostraca), ши-
роко распространенные в мире, играющие важ-
ную роль в функционировании экосистем гиперсо-
леных водоемов и имеющие большую коммерче-
скую ценность (Sanchez et al., 2016; Marden et al.,
2020; Van Stappen et al., 2020). В водоемах Крыма
при соленостях >100 г/л артемии часто доминируют
и достигают весьма высокой численности в гипер-
соленых озерах и лагуне Сиваш – >75 тыс. экз./м3

(Балушкина и др., 2009; Anufriieva et al., 2022).
Они играют ключевую роль в пищевых сетях этих
водоемов, питаясь фитопланктоном, и служат
пищей для различных беспозвоночных и водных
птиц (Sanchez et al., 2016; Marden et al., 2020). Как
организмы-фильтраторы виды рода Artemia
участвуют в образовании лечебных грязей (Ба-
лушкина и др., 2009) и очищении воды от ртути
(Shadrin et al., 2022).

В настоящее время в мире наряду с партеноге-
нетическими популяциями признано существо-
вание пяти валидных видов двуполых артемий:
A. salina (L., 1758), A. urmiana Günther, 1890,
A. monica Verrill, 1869 (=A. franciscana Kellogg,
1906) и A. sinica Cai, 1989, A. persimilis Piccinelliand
Prosdocimi, 1968 (Sainz-Escudero et al., 2021). В
Крыму, крупнейшем п-ве Черного моря, в много-
численных гиперсоленых водоемах отмечено су-
ществование четырех двуполых видов (A. salina,
A. urmiana, A. monica и A. sinica) и множество раз-
ноплоидных партеногенетических популяций Ar-
temia (Shadrin, Anufriieva, 2017; Lantushenko et al.,
2022). Artemia salina – аборигенный вид Среди-
земноморско-Черноморского региона, характе-
ризующийся высоким локальным генетическим
разнообразием (Munoz et al., 2008). Вселение A.
monica (=A. franciscana) в гиперсоленые водоемы
этого региона ведет к исчезновению локальных
популяций A. salina и, следовательно, к сниже-
нию генетического разнообразия вида (Munoz et
al., 2008). Разнообразие гаплотипов в крымских
популяциях A. salina ранее не изучали.

Цель работы – дать анализ гаплотипического
разнообразия и оценить уровень его уникально-
сти в популяции A. salina из оз. Сасык-Сиваш,
крупнейшего гиперсоленого озера Крыма.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В Крыму зарегистрировано >50 гиперсоле-
ных озер, оз. Сасык-Сиваш (45°09′10″ с.ш.,
33°31′04″ в.д.) – крупнейшее среди них (Shadrin et al.,

2022). Площадь озера 75.3 км2. Озеро мелковод-
ное (глубина ≤1.5 м), полимиксное, характеризу-
ется высокой сезонной и многолетней изменчи-
востью различных характеристик. В настоящее
время озеро разделено на две части – с низкой и
высокой соленостью. В период наблюдений
(2016–2022 гг.) соленость в гиперсоленой части
озера колебалась от 220 до 350 г/л (Shadrin et al.,
2022), средняя соленость была ~280 г/л.

В июле 2021 г. в оз. Сасык-Сиваш собраны
взрослые особи A. salina, плотность популяции рач-
ков достигала 220 экз./м3 при солености 245 г/л и
температуре ~35°С. Пробы отбирали путем филь-
трации воды через малую планктонную сеть Дже-
ди с размером ячеи газа 50 мкм. Живых рачков до-
ставляли в лабораторию для дальнейшего анали-
за. Одновременно с взятием проб в озере
измеряли соленость и температуру воды с помо-
щью портативного рефрактометра WZ212 (Keli-
long Electron Co. Ltd., Фуань, Китай) и электрон-
ного рН-метра PHH-830 (OMEGA Engineering
Inc., Норуолк, США) соответственно.

Тотальную ДНК выделяли с помощью набора
ДНК-Экстран 2 (Синтол, Россия) согласно ин-
струкциям производителя. Качество выделенных
продуктов оценивали на нанофотометре Implen
N60 (Germany) и с помощью электрофореза на
1.5%-ном агарозном геле. Фрагмент маркерно-
го митохондриального гена COI амплифициро-
вали с помощью ПЦР набора Screen-Mix (Euro-
gen, Россия) в объеме 25 мкл с использованием
двух праймеров 2COI_Fol-F (5′-ATTCTAC-
GAATCACAAGGATATTGG-3′) и 2COI_Fol-R
(5′-TACACTTCAGGATGGCCAAAA) (Munoz,
2008). Протокол амплификации включал следую-
щие стадии: предварительная денатурация 5 мин –
95°C, 34 цикла амплификации 30 с – 95°С, 30 с –
48°С, 45 с – 72°С и финальная элонгация 5 мин –
72°С. Очистку от остаточных продуктов ПЦР-смеси
осуществляли методом сорбционной экстракции
ДНК набором Colgen (Синтол, Россия). Для про-
верки однородности размерного состава ампли-
фицированных фрагментов проводили визуали-
зацию с помощью электрофореза на 1.5%-ном
агарозном геле, концентрацию полученного про-
дукта контролировали спектрофотометрически
на нанофотометре Implen N60. При секвенирова-
нии использовали набор реагентов Big Dye Termi-
nator v.3.1 cycle sequencing kit (Thermo Fisher Scien-
tific, США), визуализацию продуктов секвениро-
вания осуществляли при помощи капиллярного
электрофореза на генетическом анализаторе Нано-
фор 05 (Синтол, Россия) в Центре коллективного
пользования “Молекулярная структура вещества”
Севастопольского гос. университета. Всего получе-
но и проанализировано восемь нуклеотидных по-
следовательностей фрагмента гена COI мтДНК
длиной 559 пн.
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Редактирование полученных нуклеотидных
последовательностей проводили вручную в про-
грамме Bioedit v.7.2.5 (Hall et al., 2011). В дополне-
ние к полученным оригинальным данным в ана-
лиз включали все последовательности гена COI
A. salina, доступные в международной базе дан-
ных GenBank (NCBI), общее число последова-
тельностей длиной 559 пн ‒ 115 (табл. 1). Вырав-
нивание проводили в программе Mega-X (Kumar,
2018) с помощью алгоритма MUSCLE, гаплоти-
пический анализ – в DnaSP6 (Rozas, 2017). Гапло-
типическую сеть реконструировали методом TCS
(Templeton, Crandall and Sing, 1992) в программе
PopART v.1.7 (Leigh, Bryant, 2015). Карту геогра-
фического распространения гаплотипов состав-
ляли на основе координат, соответствующих ис-
следованным популяциям. Филогенетический
анализ для A. salina проводили с помощью байе-
совских методов в MrBaeys v.3.2 (Ronquist, 2012).
Он включал 10 млн итераций, 25% первых исклю-
чали из дальнейшего анализа. Топологию резуль-

тирующего дерева выбирали по лучшей достовер-
ности клад, длину ветвей вычисляли по средним
значениям параметров промежуточных деревьев.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
В исследованной популяции A salina обнару-

жено четыре гаплотипа Н1-Н4 (табл. 1, рис. 1).
Один из выделенных гаплотипов был найден у
пяти особей, три остальных – единожды. Важно
отметить, что все четыре гаплотипа отмечены
только в популяции из оз. Сасык-Сиваш, следо-
вательно, их можно считать уникальными, и, воз-
можно, эндемичными для п-ова Крым.

Всего для вида A. salina выявлено 76 гаплоти-
пов (табл. 1), 16 из них – общие для разных попу-
ляций, 60 – уникальные, встречающиеся только в
одной популяции. Популяционно-генетические
параметры свидетельствуют о достаточно высо-
ком разнообразии гаплотипов у A. salina (табл. 2).
Для обитающих в Европе особей инвазивного вида

Рис. 1. Карта ареала обитания A. salina и филогенетическое дерево вида. Дерево построено с помощью байесовских ме-
тодов в MrBaeys v.3.2: цветом выделена клада, сформированная уникальными гаплотипами из различных популяций;
на цветовой шкале отображена поддержка узлов. d – анализируемые популяции (всего 38).
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Таблица 1. Гаплотипы (H) Artemia salina, найденные в разных частях ареала и проанализированные в данной работе

Гаплотип–
число особей

Сокращенное
название популяции

Географическое 
расположение

Номера в ГенБанке 
(NCBI)

Литературный 
источник

H1–5 SS оз. Сасык-Сиваш, 
Крым

OQ376365
ON872209
OP753708
ON872211
ON872210

Данные авторов

H2–1 SS То же ON872208 То же
H3–1 SS » ON872206 »
H4–1 SS » ON872207 »
H5–6 BON, BRAS, MAT, 

PIN
Испания DQ426827, DQ426836, 

DQ426851
Munoz et al., 2008

H6–1 MAT То же DQ426828 То же
H7–1 MAT » DQ426829 »
H8–1 BON, BRAS, MAT » DQ426830 »
H9–6 DON, EBR, ROC, 

POR, MOL, SGI
Испания, Италия DQ426831, DQ426832, 

DQ426853, DQ426857, 
EU543475, EU543477

»

H10–1 DON, POR, ROC Испания DQ426833 »
H11–2 DON, POR То же DQ426834, DQ426856 »
H12–1 BRAS » DQ426835 »
H13–1 BRAS » DQ426837 »
H14–1 BRAS » DQ426838 »
H15–1 BRAS » DQ426839 »
H16–1 BRAS » DQ426840 »
H17–1 PIN » DQ426841 »
H18–1 PIN » DQ426842 »
H19–1 PIN » DQ426843 »
H20–1 PIN » DQ426844 »
H21–1 PIN » DQ426845 »
H22–1 PIN » DQ426846 »
H23–1 CER » DQ426847 »
H24–1 CER » DQ426848 »
H25–1 CER » DQ426849 »
H26–1 BON, CER » DQ426850 »
H27–1 POR » DQ426854 »
H28–1 MOL, POR, SGI Испания, Италия DQ426855 »
H29–1 EBR Испания DQ426858 »
H30–1 ROS То же EU543444 »
H31–7 SCA, MAL, LAM, 

SAL
» EU543445, EU543446, 

EU543449, OM486989, 
OM486990, OM486995, 
OM486996

Sainz-Escuderoet al., 
2022

H32–1 MAL » EU543447 Munoz et al., 2008
H33–1 MAL » EU543448 То же
H34–5 CAM, SAL, SNT » EU543450, OM486997, 

OM486998, OM486999, 
OM487000

Sainz-Escudero et al., 
2022, Eimanifar et al., 
2014

H35–1 CAM » EU543451 Munoz et al., 2008
H36–1 JAD Марокко EU543452 То же
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Примечание. * – нуклеотидная последовательность использовалась в качестве внешней группы; “–” данные отсутствуют.

H37–1 JAD То же EU543453 »
H38–6 JAD, MEG Марокко, Тунис EU543454, KF691509, 

KF691510, KF691511, 
KF691512, KF691513

Munoz et al., 2008, 
Eimanifar et al., 2014

H39–1 JAD Марокко EU543455 Munoz et al., 2008
H40–2 ADH, SAH Тунис EU543456, EU543458 То же
H41–2 ADH, LIB Тунис, Ливия EU543457, EU543460 »
H42–1 ADH Тунис EU543459 »
H43–1 ADH То же EU543461 »
H44–1 ADH » EU543462 »
H45–1 LIB, SAH » EU543463 »
H46–1 LIB, SAH » EU543464 »
H47–1 SAH » EU543466 »
H48–1 GAR Алжир EU543467 »
H49–2 GAR, REL То же EU543468, KF691135 Munoz et al., 2008, Sainz-

Escudero et al., 2022
H50–1 GAR » EU543469 Munoz et al., 2008
H51–1 WAD Египет EU543470 То же
H52–1 WAD То же EU543471 »
H53–1 LIB Тунис EU543472 »
H54–2 CYP, LAR Кипр EU543473, OM486981 Munoz et al., 2008, Sainz-

Escudero et al., 2022)
H55–1 SGI Италия EU543474 Munoz et al., 2008
H56–1 SGI То же EU543476 То же
H57–1 MOL » EU543478 »
H58–1 MOL » EU543479 »
H59–1 MES » EU543480 »
H60–1 MES » EU543481 »
H61–1 VEL Южная Африка EU543482 »
H62–1 VEL То же EU543483 »
H63–1 VEL » EU543484 »
H64–1 VEL » EU543485 »
H65–1* DAPH – HQ972028 –
H66–2 REL Алжир KF691133, KF691134 Eimanifar et al., 2014
H67–1 REL То же KF691136 То же
H68–1 MEG Тунис KF691514 »
H69–4 SFA То же KF691515, KF691517, 

KF691518, KF691519
»

H70–1 SFA » KF691516 »
H71–1 LAR Кипр OM486980 Sainz-Escudero et al., 2022
H72–3 SID Марокко OM486982, OM486984, 

OM486985
То же

H73–1 SID То же OM486983 »
H74–1 FOR Испания OM486988 »
H75–2 BRU То же OM486991, OM486992 »
H76–2 LAG » OM486993, OM486994 »

Гаплотип–
число особей

Сокращенное
название популяции

Географическое 
расположение

Номера в ГенБанке 
(NCBI)

Литературный 
источник

Таблица 1.  Окончание
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A. franciscana характерны более низкие значения
гаплотипического разнообразия Hd (0.54) (Eiman-
ifar, 2014), чем для A. salina (0.98) (табл. 2). Для ко-
ренных обитателей Евразии также отмечены бо-
лее высокие значения Hd: A. sinica – 0.86,
A. urmiana – 0.90, A. tibetiana – 0.98 (Eimanifar,
2014). Можно предположить, что найденные уни-
кальные гаплотипы A. salina будут обнаружены и
в других популяциях вида из гиперсоленых водо-
емов п-ова Крым. Не вызывает сомнений, что
при дальнейших более масштабных исследовани-
ях разнообразие гаплотипов существенно увели-
чится.

На рис. 1 дана карта ареала обитания A. salina c
указанием мест расположения 37 различных ло-
кальных популяций, данные по которым приве-
дены в табл. 1. Исследованные в нашей работе
особи из двуполых популяций оз. Сасык-Сиваш
образовали общую кладу с A. salina из Туниса, Ли-
вии и Кипра (рис. 1: выделенная область на фило-
генетическом дереве). Анализ данных позволил

выделить в структуре гаплотипической сети груп-
пу, в которую входят уникальные гаплотипы
A. salina из Ливии, Туниса, Египта, Кипра и Кры-
ма, не обнаруженные в западной части средизем-
номорского региона (рис. 2: пунктирная область).
Возможно, места обитания этих уникальных по-
пуляций можно отнести к плейстоценовым рефу-
гиумам.

Выделенная группа популяций характеризует-
ся уникальным генетическим разнообразием.
Следует отметить, что западно-средиземномор-
ские популяции с множеством общих гаплотипов
находятся в одном миграционном коридоре птиц.
Можно считать, что между популяциями существу-
ет регулярный обмен генами за счет транспорти-
ровки цист мигрирующими птицами (Green et al.,
2005). Ранее было убедительно показано, что струк-
тура миграционных путей птиц – важный фактор,
определяющий филогеграфию Artemia (Munoz
et al., 2013). Подобное предположение было сде-
лано и для другого вида ракообразных (копеподы
Arctodiaptomus salinus (Daday, 1885)), также имею-
щего покоящиеся яйца и широко распространен-
ного в Средиземноморско-Черноморском регио-
не (Anufriieva, Shadrin, 2015).

Появление инвазионных видов Artemia, в
первую очередь A. monica (=A. franciscana), может
повлечь за собой сокращение крымского ареала
A. salina и, следовательно, быстрое и значитель-
ное снижение генетического разнообразия. Важ-
но отметить, что высокой адаптируемости A. mo-
nica (возможно, и других видов Artemia) в новых
условиях обитания способствует наличие различ-

Таблица 2. Популяционно-генетические параметры
исследованных A. salina

Примечание. h – число гаплотипов, Hd – гаплотипическое
разнообразие, k – среднее число нуклеотидных различий на
популяцию, M – общее число нуклеотидных замен, N – чис-
ло образцов, π – нуклеотидное разнообразие, S – число ва-
риабельных сайтов.

N S h Hd π k M

135 109 76 0.982 0.01868 9.6 115

Рис. 2. Генеалогические связи между COI гаплотипами из популяций A. salina (TCS сеть). Пунктирной линией выде-
лены уникальные гаплотипы из Ливии, Туниса, Египта, Кипра и Крыма. Черные точки – число мутаций; в скобках ‒
число нуклеотидных замен. Жирным курсивом указана популяция озера Сасык-Сиваш (SS).
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ных альтернативных паттернов экспрессии генов
(De Vos et al., 2021; Lee et al., 2022). Таким обра-
зом, наличие альтернативных вариантов реализа-
ции генотипа обеспечивает возможность перехо-
да в новых условиях от одних гомеостатических
стратегий к другим, что может повышать инвазив-
ность и адаптацию вида к новым местам обитаниям.
Однако, исходя из большого разнообразия и вре-
меннóй изменчивости гиперсоленых водоемов в
Крыму, высокой адаптивной способности видов
Artemia и наличие у них цист, можно с высокой
степенью вероятности предположить, что все че-
тыре двуполых вида Artemia будут устойчиво сосу-
ществовать с партеногенетическими популяция-
ми в Крыму, сменяя друг друга. Будет ли при этом
снижаться генетическое разнообразие абориген-
ных популяций A. salina, смогут показать лишь
дальнейшие многолетние исследования.

Выводы. Изучение филогенетических связей и
филогеографической структуры популяций A. sa-
lina, проведенное по митохондриальному мар-
керному гену COI, позволило выделить две раз-
нородные группы популяций. Для западно-сре-
диземноморских популяций характерно наличие
множества общих гаплотипов, что может быть
обусловлено их расположением в одном мигра-
ционном коридоре птиц. Географически изоли-
рованные группы популяций из Ливии, Туниса,
Египта, Кипра и Крыма характеризуются уни-
кальными гаплотипами, не встречающимися в
западной части средиземноморского региона. В
крымской популяции артемии зарегистрированы
уникальные, предположительно эндемичные для
Крыма, гаплотипы. Появление инвазионных ви-
дов Artemia, в первую очередь A. monica (=A. fran-
ciscana), может повлечь за собой быстрое сокра-
щение крымского ареала A. salina и вызванное
этим значительное снижение генетического раз-
нообразия вида.
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Unique Haplotypes of Artemia salina (Crustacea, Branchiopoda, Anostraca)
in Hypersaline Lake Sasyk-Sivash (Crimea)

A. O. Lantushenko1, Ya. V. Meger1, *, A. V. Gadzhi1, E. V. Anufriieva1, 2, and N. V. Shadrin1, 2
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The genetic structure of the population of the Artemia salina (L., 1758) species from the hypersaline lake
Sasyk-Sivash was studied on the basis of a fragment of the gene of the first subunit of cytochrome oxidase c
(COI) of mitochondrial DNA. The phylogeny reconstruction was performed using all available nucleotide se-
quences of this gene for the salina species in the GenBank (NCBI) international database. Genealogical con-
nections between COI haplotypes have been established and phylogeographic patterns have been revealed.
Common haplotypes have been noted in Western Mediterranean populations, which may be a consequence
of their location in a single migration corridor of birds, which, as is known, contribute to the passive spread
of dormant stages of artemia. Geographically isolated groups of populations from Libya, Tunisia, Egypt, Cy-
prus and Crimea are characterized by unique haplotypes that are not currently found in other Mediterranean
populations. It is suggested that unique haplotypes may be endemic to geographically remote regions.

Keywords: phylogenetic analysis, mitochondrial DNA, Artemia salina, haplotypes
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Ракообразные (Crustacea) – одна из наиболее разнообразных и успешных групп в биосфере, осво-
ившая помимо пресноводных и морских, также различные экстремальные местообитания. На ос-
нове собственных данных и >200 литературных источников на примере гиперсоленых вод проана-
лизировано как степень экстремальности среды может ограничивать потенциальное таксономиче-
ское богатство ракообразных. Показано, что с ростом солености количество классов и отрядов
подтипа Crustacea убывает линейно, родов и видов – экспоненциально. С увеличением солености
среды вклад видов Arthropoda в общее видовое богатство животных гиперсоленых вод увеличивает-
ся с 49 до 100%, вклад видов Crustacea в общее видовое богатство Arthropoda растет с 66 до 78%,
вклад Branchiopoda в видовое богатство Crustacea – с 19 до 71%. В гиперсоленых водоемах Крыма с
соленостью  в диапазоне от 35 до 120 г/л видовое богатство и состав фауны определяет совокупность
прежде всего биотических факторов. Соленость играет  важную роль и  становится жестким эколо-
гическим фильтром лишь при более высоких значениях (>100–120 г/л).

Ключевые слова: Crustacea, таксономическое богатство, соленость, гиперсоленые воды, экологиче-
ские фильтры
DOI: 10.31857/S0320965223050030, EDN: COENQN

ВВЕДЕНИЕ

Ракообразные (Crustacea Brünnich, 1772) – од-
на из наиболее разнообразных и успешных групп
в биосфере. Они представлены парафилетиче-
ской группой, в которой объединены таксоны
“традиционных ракообразных”. В то же время, в
некоторых современных системах таксоны Ar-
thropoda и Crustacea вообще не используются, на-
пример (Schram, Koenemann, 2021). Эти вопросы
сейчас находятся на стадии обсуждения, поэтому
авторы придерживаются традиционной системы
(Brusca, Brusca, 2003). Ее представители помимо
“обычных” смогли освоить различные экстре-
мальные местообитания, среди которых не толь-
ко наземные и морские, но и подземные – пеще-
ры, грунтовые и артезианские воды (Pesce, 1981;
Bayliss, Laybourn-Parry, 1995; Karanovic, 2005;
Турбанов, 2015; Benvenuto et al., 2015; Marin, 2017;
Sha et al., 2018). Ракообразные – одна из наиболее

богатых видами групп, существующих в сообще-
ствах “черных курильщиков” (Ramirez-Llodra et al.,
2007; Pedersen et al., 2010; Ivanenko et al., 2011; Ben-
venuto et al., 2015). Жизнь в подземных водах и со-
обществах “черных курильщиков” выработала у
ряда видов комплекс приспособлений, включая
использование биомассы хемолитотрофов (аль-
тернативного источника энергии), не связанной с
фотосинтезом (Dov, 2007; Benvenuto et al., 2015).
Среди обитателей этих местообитаний есть ис-
тинные экстремофилы, которые не способны су-
ществовать в “нормальной” среде.

Ракообразные существуют в биотопах с очень
высокой температурой. Например, высшие раки
Thermosbaena mirabilis Monod, 1924 (Malacostraca,
Thermosbaenacea) живут в горячих источниках
при 46–48°C, встречаются до 70°C (Bruun, 1940;
Dumont, 1978), Thermosphaeroma smithi Bowman,
1981 (Malacostraca, Isopoda) обитает при темпера-
туре до 44°C (Bowman, 1981). Виды ракушковых
ракообразных Thermopsis thermothermophila
Külköylüoglu, Meisch and Rust, 2003 (Külköylüoglu
et al., 2003), Heterocypris balnearia (Moniez, 1893) и

Сокращения: ЭФ – экологический фильтр; CV – коэффи-
циент вариации;  p – уровень значимости; R – коэффици-
ент корреляции,  R2  – коэффициент детерминации.

УДК 595.33(285.32)(477.75)
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H. sabirae Gülen, 1985 (Klie, 1939; Gülen, 1985)
обитают при температуре до 51–54°C. Есть и дру-
гие виды ракообразных, способные существовать
при температуре >40°C (Laprida et al., 2006; Ben-
venuto et al., 2015). Следует отметить, что нет ис-
тинно термофильных видов. Все виды, найден-
ные при >35°C, живут и при более низких темпе-
ратурах, где наблюдается оптимум их развития.
Ракообразными освоены местообитания с высо-
кими концентрациями различных токсичных ве-
ществ, например, в оз. Моно (США) жаброногий
рак Artemia monica Verrill, 1869 (Anostraca) найден
при концентрации мышьяка в тысячи раз боль-
шей, чем допустимо для подавляющего большин-
ства видов животных (Oremland et al., 2004). Не-
которые виды Copepoda (Harpacticoida, Cyclopoi-
da, Calanoida), Amphipoda (Gammaridae,
Hyperiidae), Mysida и Decapoda живут в поровых
гиперсоленых водах морских льдов Арктики и
Антарктики (Arndt, Swadling, 2006; Arrigo, 2014).
Это возможно, так как с ростом солености пони-
жается точка замерзания воды, и рассол, умень-
шаясь в объеме, может оставаться жидким до
‒35°С (Шадрин, Ануфриева, 2018).

С ростом солености не только понижается
точка замерзания воды, также уменьшается рас-
творимость кислорода и увеличивается раствори-
мость ряда токсических веществ (Шадрин, Ануф-
риева, 2018). С увеличением солености убывает
теплоемкость рапы, это приводит к тому, что в ги-
персоленых водоемах ее температура может до-
стигать 50–55°С (Шадрин, Ануфриева, 2018). Эти
и другие особенности делают гиперсоленые воды
полиэкстремальными по своей природе. В насто-
ящее время зависимость видового богатства жи-
вотных от солености хорошо изучена в пресно-
водных и морских водоемах (Хлебович, 1974,
2012; Хлебович, Аладин, 2010; Алимов и др., 2013).
Для гиперсоленых вод, несмотря на многочис-
ленные исследования (Moore, 1952; Hedgpeth,
1959; Hammer, 1986; Britton, Johnson, 1987; Zhao,
He, 1999; Pinder et al., 2005; Timms, 2009), вопрос
зависимости видового богатства животных от со-
лености все еще остается недостаточно изучен-
ным. Последний обзор (Sacco et al., 2021) показал,
что в гиперсоленых водах мира суммарное коли-
чество всех таксонов убывает с ростом солености
>35 г/л. Влияние солености на видовое богатство
неодинаково в разных таксонах. Например, в раз-
нотипных водоемах Средиземноморского регио-
на с ростом солености доля ракообразных в об-
щем видовом обилии увеличивается, а насеко-
мых, наоборот, уменьшается (Boix et al., 2007).

Цель работы – выявить, как соленость в ги-
персоленом диапазоне может ограничивать так-
сономическое богатство ракообразных; прове-
рить две ранее сформулированные гипотезы: пер-
вая – с ростом солености увеличивается вклад
ракообразных в общее видовое богатство беспо-

звоночных водоемов, вторая – зависимость видо-
вого богатства от солености воды достаточно на-
дежно аппроксимируется регрессионными урав-
нениями, но параметры уравнений неодинаковы
для разных таксонов ракообразных.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Кроме результатов собственных исследований

фауны гиперсоленых водоемов, использованы
данные из 203 источников, найденные, прежде
всего, через поисковую систему Google Scholar
https://scholar.google.com (Ануфриева, 2022). При
поиске применяли различные сочетания ключе-
вых терминов “гиперсоленый/гипергалинный” +
+ “название таксона”, например “Ракообраз-
ные”, “Копеподы” и др. В результате получены
данные по видам ракообразных в разнотипных
гиперсоленых местообитаниях (озерах, лагунах,
прудах, эстуариях и др.) всех континентов (за ис-
ключением Антарктиды) в >300 водоемах мира
(Ануфриева, 2022). Данные авторов по количе-
ству видов во всех найденных типах животных
для разных диапазонов солености опубликованы
ранее с картой по основным регионам исследова-
ний гиперсоленых вод (Sacco et al., 2021).

При анализе данных использовали обычные
статистические подходы. Расчет средних, коэф-
фициентов вариации CV, корреляции R, детерми-
нации R2, уровней значимости p и параметров
уравнений регрессии проводили в MS Excel 2007.
При расчете параметров уравнений были исполь-
зованы данные по 259 видам ракообразных.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Суммарно в мире в диапазоне солености от 35

до 50 г/л найдены животные, относящиеся к
12 типам, 25 классам, 83 отрядам, 455 родам и 809
видам (Sacco et al., 2021). До 49% всех этих видов
относится к типу Arthropoda (Crustacea и Insecta).
Анализ всего массива имеющихся данных пока-
зал, что с ростом солености число классов и отря-
дов подтипа Crustacea убывает линейно, родов и
видов – экспоненциально (рис. 1). При увеличе-
нии солености на 30 г/л число классов ракообраз-
ных уменьшается в среднем на 4% (CV = 0.100), от-
рядов – на 11% (CV = 0.142), родов – на 29% (CV =
0.239), видов – на 29% (CV = 0.186). Среднее число
видов в роде во всем интервале солености состав-
ляло ~2 (CV = 0.110). Не выявлено единого тренда
изменения этого показателя с ростом солености.

Класс Branchiopoda. В диапазоне солености от
35 до 250 г/л отмечено два отряда Anostraca и Ano-
mopoda (надотряд Cladocera), при солености от
251 до >310 г/л – один отряд Anostraca. Число ро-
дов и видов экспоненциально уменьшается с ростом
солености (рис. 2). Показатель экспоненты для ро-
дов – (–0.008), для видов – (–0.007) (рис. 2а–2в),
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т.е. с ростом солености уменьшение числа родов
и видов почти одинаково. При увеличении соле-
ности на 30 г/л число родов уменьшается в сред-
нем на 24% (CV = 0.210), видов – на 20% (CV =
= 0.150). Расчет показал, что среднее число видов
в роде во всем интервале солености достигает 3.5
(CV = 0.186), при этом значение достоверно воз-
растает с ростом солености от трех до пяти
(рис. 2а–2в). Такой необычный вид зависимости
связан с тем, что число родов убывает несколько
быстрей, чем видов. Следует заметить, что если
число видов Anomopoda сильно убывает с ростом
солености и при солености >220 г/л остается толь-
ко один вид Moina salina Daday, 1888, то для Anos-

rtaca количество видов мало меняется, особенно в
родах Artemia и Parartemia.

Класс Copepoda. В диапазоне солености 35–
310 г/л отмечено три отряда (Calanoida, Cyclopoi-
da и Harpacticoida), при солености >310 г/л – один
отряд (Harpacticoida). Число родов и видов экспо-
ненциально уменьшается с ростом солености
(рис. 2г–2е). При увеличении солености на 30 г/л
число родов снижается в среднем на 28% (CV =
= 0.315), видов – на 32% (CV = 0.335). Расчет по-
казал, что среднее число видов в роде во всем ин-
тервале солености составляет 1.5 (CV = 0.202), и
постепенно достоверно убывает при росте соле-
ности с двух видов до одного (рис. 2г–2е). При со-

Рис. 1. Зависимость числа классов (а), отрядов (б), родов (в) и видов (г) подтипа Crustacea от солености (по данным
для 259 видов).
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в) (по данным для 49 видов) и Copepoda (г–е) (по данным для 112 видов).
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лености от 310 до 360 г/л отмечен только один вид
Cletocamptus retrogressus Shmankevitch, 1875 (водое-
мы Европы и Азии).

Класс Malacostraca. С ростом солености число
отрядов убывает линейно, а родов и видов – экспо-
ненциально (рис. 3а–3в). При увеличении солено-
сти на 30 г/л число родов снижается в среднем на
38% (CV = 0.445), видов – на 42% (CV = 0.480). В
диапазоне солености от 35 до 130 г/л среднее число
видов в роде уменьшается с ростом солености от
двух видов до одного (R = = 0.991; р = 0.0005), при
более высокой солености до 200 г/л остается
лишь один вид Gammarus aequicauda (Martynov,
1931).

Класс Thecostraca. В диапазоне солености 35–
80 г/л встречено всего три вида, которые относят-
ся к двум родам отряда Balanomorpha – Amphibal-
anus amphitrite (Darwin, 1854), A. eburneus (Gould,
1841), Fistulobalanus pallidus (Darwin, 1854).

Класс Ostracoda. Во всем диапазоне солености
отмечен один отряд Podocopida. С ростом солено-
сти число родов убывает линейно, видов – экспо-

ненциально (рис. 4). При увеличении солености
на 30 г/л число родов уменьшается в среднем на
18% (CV = 0.304), видов – на 27% (CV = 0.325). В
диапазоне солености 35–250 г/л среднее число
видов в роде снижается при росте солености от
трех до одного вида (R = 0.99; р = 0.0005), а при
более высокой солености 221–325 г/л остается
один вид Eucypris mareotica (Fischer, 1855).

Подтип Hexapoda. Во всем диапазоне солено-
сти отмечен только один класс Insecta. Число от-
рядов, родов и видов экспоненциально уменьша-
ется с ростом солености (рис. 3г–3е). Общее
число отрядов, родов и видов Crustacea во всех
интервалах солености превышает таковых Hexa-
poda: число отрядов в среднем в 2.2 раза (CV =
= 0.237), родов – в 1.4 раза (CV = 0.174), видов – в
1.8 раз (CV = 0.343).

Приведенные данные убедительно подтвер-
ждают гипотезу, что зависимость количества ви-
дов от солености воды может быть достаточно на-
дежно описана регрессионными уравнениями, но
их параметры при этом неодинаковы для разных

Рис. 3. Зависимость числа отрядов (а, г), родов (б, д) и видов (в, е) от солености класса Malacostraca (а–в) (по данным
для 49 видов) и подтипа Hexapoda (г–е) (по данным для 135 видов).
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таксонов ракообразных. С увеличением солено-
сти меняется вклад различных таксонов в общее
видовое богатство фауны (табл. 1).

С ростом солености вклад видов Arthropoda в
общее видовое богатство животных гиперсоле-
ных вод, как и предполагалось (гипотеза 1), уве-
личивается с 49 до 100%; вклад видов Crustacea в
общее видовое богатство Arthropoda растет с 66 до
78%, вклад Branchiopoda в видовое богатство
Crustacea – с 19 до 71%. Из этого можно сделать
вывод, что существуют определенные закономер-
ности изменения не только общего видового бо-
гатства животных, в частности ракообразных, с
ростом солености, но и структуры фауны. Один
из факторов, обеспечивающих успех ракообраз-
ных в гиперсоленых водоемах, – наличие покоя-
щихся стадий, которые могут сохранять жизне-
способность в несовместимые с активной жиз-
нью периоды (Shadrin et al., 2015).

Соленость надо рассматривать как ЭФ (envi-
ronmental filter). ЭФ – неслучайные факторы, ко-
торые сужают диапазон возможных вариантов
наборов видов (Chessman, Royal, 2004; Díaz et al.,
2007; Shadrin et al., 2019). Состав локальных сооб-
ществ может меняться по двум основным причи-
нам: возможность попадания видов в водоем в ре-
зультате расселения и наличие фильтрующего
отбора комплексом абиотических и биотических
факторов экосистемы (Menéndez-Serra et al.,
2023). Процессы пассивного и активного расселе-
ния случайны, часто зависят от редких климати-
ческих событий (Anufriieva, Shadrin, 2018). Нали-
чие ЭФ ограничивает возможность существова-
ния того или иного вида в конкретном водоеме и
ведет к формированию более предсказуемого ви-
дового состава (Kraft et al., 2015). Реализация та-
кой возможности в конкретном водоеме опреде-

ляется всей совокупностью абиотических и биоти-
ческих факторов. В относительно комфортной
морской и пресноводной среде биотические отно-
шения играют основную роль (Ивлев, 1955; Дгебу-
адзе и др., 2008). В относительно экстремальных
условиях фактор, обеспечивающий экстремаль-
ность среды, начинает играть роль жесткого ЭФ,
существенно ограничивая возможные варианты
видового состава (Shadrin et al., 2019; Chen et al.,
2022). Так, в гиперсоленых водоемах Крыма в
диапазоне 35–120 г/л соленость не выступает ос-
новным фактором, определяющим видовое бо-
гатство и состав фауны, в его роли выступает со-
вокупность всех других факторов (температур-
ный режим, концентрация кислорода и др.),
прежде всего, биотических (продуктивность во-
доема, хищничество, конкуренция и др.). И
только при более высоких значениях сама соле-
ность начинает играть роль жесткого ЭФ (Шад-
рин, Ануфриева, 2018; Shadrin et al., 2019; Anufriie-
va et al., 2022).

Проведенный количественный анализ зависи-
мости видового богатства от солености в гиперсо-
леных водоемах для трех пространственных мас-
штабов/шкал (конкретный водоем, водоемы
Крыма, глобальный) показал, что наиболее высо-
кий коэффициент детерминации был для гло-
бального масштаба, наименьший – для конкрет-
ного водоема (рис. 5). Следовательно, связь числа
видов с соленостью, ее роль как ЭФ, убывает с
уменьшением пространственного масштаба. Это
является общей закономерностью: чем на боль-
шей пространственной шкале рассматривается
видовой пул организмов, тем большую роль игра-
ют ЭФ при его формировании (Chessman, Royal,
2004; Chalmandrier et al., 2013). Например, рас-
смотрим соотношение регионального и локаль-

Таблица 1. Вклад представителей разных таксонов в видовое богатство животных гиперсоленых вод

Таксон
Соленость, г/л

35–50 51–70 71–100 101–130 131–160 161–190 191–220 221–250 251–280 281–310 >310

Вклад Arthropoda в общее число всех видов животных, %
Arthropoda 49 54 57 76 82 87 90 90 90 92 100

Вклад отдельных подтипов Arthropoda в общее число видов Arthropoda, %
Chelicerata <1 <1 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Crustacea 66 61 61 58 62 61 60 61 57 65 78
Hexapoda 34 39 39 42 38 39 40 39 43 35 22

Вклад отдельных классов Crustacea в общее число всех видов Crustacea, %
Branchiopoda 19 16 16 23 25 31 30 36 50 53 71
Copepoda 43 44 49 44 41 40 46 50 44 40 14
Malacostraca 19 20 13 4 3 4 3 0 0 0 0
Thecostraca 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Ostracada 18 20 20 28 31 24 22 14 6 7 14
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ного масштабов. Можно сказать, что происходит
как бы фильтрация видов из регионального пула
в отдельные сообщества водоемов (Сухих, Лаза-
рева, 2022).

В этом случае, наряду с ЭФ, существенную
роль начинают играть сложившиеся биотические
отношения в данном конкретном водоеме (Lei-
bold et al., 2010; Bello et al., 2013; Bruno et al., 2016).

Выводы. Рост солености выше 35 г/л уменьша-
ет комфортность среды, действуя как фильтр,
ограничивающий состав видов, которые могут
существовать в водоеме. С ростом солености по-
тенциальное таксономическое богатство умень-
шается. Обе заявленные в целях работы гипотезы
подтвердились. В каждом отдельном водоеме при
солености <120 г/л отбор видов из этого потенци-
ально возможного набора зависит, в первую оче-
редь, от биотических отношений, а также сово-
купности абиотических факторов (температуры,
концентрации кислорода и др.).
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Salinity as a Factor Limiting the Crustacean Potential Taxonomic Richness
in the World’s Hypersaline Water Ecosystems: a Review

E. V. Anufriieva1, 2, * and N. V. Shadrin1, 2

1Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas, Russian Academy of Sciences, Sevastopol, Russia
2Sevastopol State University, Sevastopol, Russia

*e-mail: lena_anufriieva@mail.ru

Crustaceans are one of the biosphere’s most diverse and successful groups, also inhabiting various extreme
habitats. Summing up our data and 203 literary sources, we analyzed how the degree of environmental ex-
tremeness can limit the potential taxonomic richness of crustaceans using the example of hypersaline waters.
An analysis showed that, with an increase in salinity, the number of classes and orders of the Crustacea sub-
type decreased linearly, while the number of genera and species decreased exponentially. It has been estab-
lished that with an increase in environmental salinity, the contribution of Arthropoda species to the total spe-
cies richness of animals in hypersaline waters increases from 49 to 100%, the gift of Crustacea species to the
total species richness of Arthropoda increases from 66 to 78%, and the contribution of Branchiopoda to the
species richness of Crustacea from 19 to 71%. In the Crimean hypersaline water bodies, in the range from 35
to 120 g/L, salinity is not the main factor determining the species richness and composition of the fauna, the
combination of all other factors, primarily biotic ones, plays a more critical role. Only at higher values, salin-
ity itself begins to play the role of a hard-environmental filter. Salinity growing above 35 g/L reduces the com-
fort of the environment for animals and filters out the pool of species that can exist in the ecosystem. In par-
ticular water bodies, the realization of this possibility depends not only on salinity but also on the existing bi-
otic relationships and the entire set of abiotic factors.

Keywords: Crustacea, taxonomic richness, salinity, hypersaline waters, environmental filters
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На основе подробных сезонных наблюдений в 2019–2021 гг. проведен анализ роста и продукции
ледниковых реликтовых амфипод Monoporeia affinis (Lindström,1855) в небольшом субарктическом
озере. Рост и продукция были тесно связаны с трофическими условиями (концентрацией хлоро-
филла а). Максимальные показатели, совпадавшие с весенним максимумом хлорофилла, наблюда-
ли при низкой температуре воды (~5°C) в начале лета. Летний прогрев придонных вод сопровож-
дался снижением темпов роста амфипод, что, по-видимому, связано с потреблением большей части
первичной продукции в пелагиали. Сделан вывод, что современные климатические условия могут
отрицательно влиять на ледниковые реликты даже в холодноводных озерах субарктической зоны.

Ключевые слова: ледниковые реликтовые ракообразные, амфиподы, макрозообентос, хлорофилл а,
изменение климата
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ВВЕДЕНИЕ

Изучение роста и продукции водных животных
долгое время было одной из основных тем гидро-
биологических исследований (Алимов и др., 2013).
Особенно большой объем продукционных иссле-
дований выполнен в рамках Международной
биологической программы (Алимов, 1982). Одна-
ко основная масса данных получена на мелких
водоемах в зоне умеренного климата, где рост жи-
вотных происходит при относительно высокой
температуре в вегетационный период. Исследо-
ваний стенотермных холодолюбивых видов, в
частности ледниковых реликтов, жизненный
цикл которых протекает при низкой температуре,
мало (Семенченко, 1986; Сущеня и др., 1986). В це-
лом, обитатели субарктических и арктических во-
доемов до сих пор еще слабо изучены (Lento et al.,
2019). В настоящее время исследование биологии
холодолюбивых видов приобретает особое значе-
ние из-за потепления климата, рассматриваемого
в качестве угрозы для их существования (Penk
et al., 2015). Это особенно важно, учитывая, что
изменения климата более выражены именно в

субарктических и арктических районах (Вто-
рой…, 2014; Heino et al., 2020).

Monoporeia affinis (Lindström, 1855) относится к
одному из интереснейших компонентов фауны
Голарктики – ледниковым или ледниково-мор-
ским (гляциально-морским) реликтам, южный
край ареала которых в общих чертах совпадает с
границей последнего оледенения (Сущеня и др.,
1986; Spikkeland et al., 2016; Махров и др., 2022).
Эти амфиподы широко распространены в конти-
нентальных водах Евразии, населяя многочис-
ленные озера и реки на севере Европы и Сибири,
где часто доминируют в составе донных сообществ
и играют важную роль в питании рыб (Berezina et al.,
2021; Березина и др., 2021). Основа питания M. af-
finis – оседающий на дно фитопланктон, развитие
которого признано ведущим фактором, опреде-
ляющим рост и продукцию этих амфипод (John-
son, 1987; Uitto, Sarvala, 1991; Garrison et al., 2022).
Однако информации по северным водоемам
(особенно для периода ледостава), где низкие
температуры могут лимитировать рост рачков,
недостаточно (Аракелова, 2006).

Цель работы – на основе сезонных наблюде-
ний за ростом и продукцией M. affinis выявить
роль термического режима и трофических усло-Сокращения: Хл а – хлорофилл а.

УДК 574.36:595.36(285.2)
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вий (концентрация Хл а) в небольшом субаркти-
ческом озере, при этом особое внимание уделить
подледному периоду, который часто оставался
без внимания в продукционных исследованиях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Небольшое (0.5 км2) олиготрофное оз. Кривое
расположено в северной Карелии в 30 км к югу от
Полярного круга (Биологическая…, 1975).

Станция отбора проб (66°20.774′ с.ш. и
33°37.77′ в.д.) расположена в сублиторальной зоне
озера (глубина 8.5 м). Станция характеризуется
благоприятным кислородным режимом (60–98%
насыщения). Дно покрыто илистым грунтом ко-
ричневого цвета.

Структура донного сообщества и межгодовые
изменения численности M. affinis на исследованной
станции в 2002–2019 гг. описаны в опубликованных
ранее работах (Maximov, 2021; Maximov et al., 2021).
Monoporeia affinis является доминирующим ви-
дом, достигая 31% численности и 60% биомассы
всего макрозообентоса, используется в пищу оби-
тающими в озере рыбами – окунем и ряпушкой
(Березина и др., 2021; Терентьев, Березина, 2022).

Сбор материала проводили с июня 2019 г. по
октябрь 2021 г. В период открытой воды (июнь–
октябрь) пробы отбирали ежемесячно, после
формирования ледового покрова – один раз в два
месяца (в декабре, феврале и начале апреля). В
каждую дату брали пять проб грунта дночерпате-
лем Ван-Вина (1/40 м2), которые промывали че-
рез сито с размером ячеи 250 мкм. Пробы обра-
батывали в лаборатории. Рачков в пробах про-
считывали, взвешивали с точностью до 0.1 мг на
электронных весах Pioneer PX124 (OHAUS Cor-
poration, США) и фиксировали 70-градусным
спиртом.

Возраст амфипод оценивали по гистограммам
размерно-частотного распределения, для постро-
ения которых под микроскопом с помощью оку-
ляр-микрометра измеряли длину тела (расстоя-
ние от рострума до основания тельсона) выпрям-
ленных рачков с точностью до 0.1 мм. В общей
сложности было измерено 1282 особи, т.е. ~60 экз. в
каждую дату отбора. Из-за короткого периода по-
полнения молодью (конец марта–апрель) раз-
мерный состав четко отражал возрастную струк-
туру популяции, и возрастные группы на гисто-
граммах были разделены выраженным хиатусом
(рис. 1)

Массу амфипод рассчитывали по уравнению:

(1)

где W – индивидуальная сырая масса рачка, мг;
L – длина тела, мм.

( )= = =2.720.033 0.995,  0.0000 ,W L r P

Параметры уравнения (1) определены на осно-
ве измерения и взвешивания на аналитических
весах (точность ± 0.05 мг) 78 живых рачков, со-
бранных в июне (47 экз.) и августе (31 экз.).

На основании полученных материалов изуче-
на сезонная динамика скорости роста, численно-
сти и биомассы рачков разного возраста в 2019–
2021 гг. Удельную скорость роста рассчитывали
по уравнению:

(2)

где Cw – средняя удельная скорость роста (сут-1) за
интервал времени между датами отбора проб, ln –
натуральный логарифм, W1 и W2 ‒ сырая масса
(мг) тела особей одного возрастав начале и конце
этого периода соответственно, ∆t – продолжи-
тельность периода в сутках. В случае уменьшения
массы тела между наблюдениями, что иногда от-
мечали в зимний период, скорость роста прини-
мали равной нулю.

Биомассу рачков рассчитывали, исходя из чис-
ленности и средней длины тела особей каждой
возрастной группы, используя уравнение (1). Пу-
тем сложения величин биомассы возрастных
групп получали биомассу всей популяции. По-
скольку результаты прямого взвешивания сильно
коррелировали (r = 0.97) с биомассой, рассчитан-
ной по уравнению (1), только последняя приво-
дится в данном исследовании.

Продукцию определяли по формуле (Мето-
ды…, 1968):

(3)

где P ‒ продукция когорты за интервал времени
между отборами проб; N1 и N2, W1 и W2 ‒ числен-
ность и масса тела рачков в начале и конце данно-
го интервала соответственно. Для интервалов с
отрицательным приростом, продукцию и ско-
рость роста принимали равными нулю. Продук-
цию всей популяции рассчитывали как сумму ве-
личин продукции отдельных возрастных групп.
При определении годовой продукции начальную
точку отсчета приурочили к концу мая, а именно
к первому отбору проб после окончательного за-
вершения периода пополнения популяции моло-
дью и нарождению нового поколения. Биомассу
новорожденных особей рассматривали как гене-
ративную продукцию половозрелых амфипод.
Таким образом, годовую продукцию популяции
определяли сложением всех интервальных оце-
нок (соматическая продукция) и биомассы моло-
ди (генеративная продукция) в конце мая. После
достижения половозрелости амфиподы сем. Pon-
toporeiidae прекращают расти (Сущеня и др.,
1986). Поэтому при расчете продукции старшей
возрастной группы не учитывали размножаю-

−=
Δ

2 1ln ln ,w
W WC

t

( )+= −1 2
2 1 ,

2
N NP W W
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щихся амфипод, включив только соматический
прирост несозревших особей.

Параллельно со сбором амфипод проводили
измерения температуры воды и отбирали пробы
для определения концентрации Хл а. Вертикаль-
ный профиль температуры измеряли с помощью
CTD зонда (MIDAS CTD+, Valeport Ltd., Велико-
британия). С октября 2019 г. в промежутках между
полевыми наблюдениями фиксировали придон-
ную температуру с интервалом 2 ч с помощью ре-
гистратора HOBO Pendant (Onset Computer Cor-
poration, США), установленного на расстоянии
0.5 м от дна.

Для определения концентрации хлорофилла
пробы воды отбирали батометром Руттнера инте-
грально от поверхности до дна (0‒7 м) и отфиль-
тровывали 2‒3 л воды через мембранный фильтр
с диаметром пор ~1 мкм. Фильтры с осадком за-
мораживали и до проведения анализа хранили в
емкости с силикагелем при температуре –20°C.
Концентрацию Хл а определяли в ацетоновом

экстракте на спектрофотометре UV-1800 (Shi-
madzu, Япония) методом, рекомендованным
ЮНЕСКО (Determination…, 1966). В отдельные
съемки проводили также измерения флюоримет-
ром Cyclops-7, установленным на многосенсорную
платформу (Turner Designs, США) для оценки вер-
тикального распределения концентрации Хл а.

Для оценки влияние факторов среды на рост и
продукцию рассчитывали (пакет STATISTICA 12)
коэффициенты корреляции Пирсона между
средними величинами температуры придонной
воды, концентрации Хл а, удельных скоростей
роста, суточной продукции популяции и P/B-ко-
эффициента за интервал времени между датами
отбора проб.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Температура воды и концентрация Хл а. Неболь-

шое увеличение температуры придонной воды
начиналось весной (рис. 2) еще до освобождения

Рис. 1. Гистограммы размерно-частотного распределения популяции Monoporeia affinis для каждой даты отбора проб.
а – сбор 26.05.2019 г.; б – 15.06.2019; в – 21.07.2019 г.; г – 25.08.2019 г.; д – 08.09.2019 г.; е – 28.10.2019 г.; ж – 17.02.2020 г.;
з – 01.04.2020 г.; и – 24.05.2020 г.; 0+, 1+, 2+ – выделенные возрастные группы.
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озера ото льда в середине второй–начале третьей
декады мая. В июне вскоре после вскрытия про-
исходил быстрый прогрев поверхностного слоя, од-
нако температура придонных вод в первую полови-
ну лета оставалась достаточно низкой (рис. 3), не
превышая 8°C. Максимальную температуру при-
донного слоя (~10°C) отмечали в конце августа
(2021 г.) или в сентябре (2019 и 2020 гг.) (рис. 2).

Термическая стратификация сохранялась
вплоть до конца сентября – октября, когда с на-
чалом перемешивания происходило быстрое
охлаждение всей водной толщи и устанавлива-
лась гомотермия (рис. 3). Сроки замерзания озера
в исследованные годы различались. В 2019 г. озе-
ро замерзло 6 ноября, в 2020 г. стабильный ледо-
вый покров сформировался только к началу де-
кабря. С поздним образованием льда, по-види-
мому, связано более сильное охлаждение (<2°C)
придонных вод зимой 2020–2021 гг. (рис. 2).

Температурная стратификация заметно влия-
ла на вертикальное распределение Хл а (рис. 3).
В условиях гомотермии в мае и октябре распреде-
ление Хл а в водной толще было равномерным.
В летнее время зона его максимального содержа-
ния примерно соответствовала слою металимни-
она. С ослаблением стратификации распределе-
ние Хл а в столбе воды становилось все более рав-
номерным (рис. 3). К концу зимы с началом
улучшения световых условий для фотосинтеза
формировался подледный максимум Хл а, где
концентрация пигмента порой достигала почти
столь же высоких величин (≥2 мкг/л), как в летнее
время. Однако развитие фитопланктона было
ограничено тонким слоем (~1 м), прилегающим к
нижней поверхности льда (рис. 3).

Для сезонной динамики концентрации Хл а в
слое 0‒7 м были характерны два пика (рис. 4).

Первый наблюдали в начале лета, второй – в на-
чале осени. Выраженность этих пиков варьирова-
ла по годам. В 2019 г. максимальная концентра-
ция (3.2 мкг/л) отмечена 14 июня, в 2020 г. более
выражен был осенний максимум (2.5 мкг/л
27 сентября), в 2021 г. величины летнего и осен-
него пиков почти совпадали (~2.1 мкг/л) (рис. 4).

Рост и продукция Monoporeia affinis. M. affinis –
моноцикличный вид. После размножения в зим-
ний период рачки погибают. В оз. Кривое спари-
вание и откладка яиц происходили в конце декаб-
ря – январе. Самцы гибли вскоре после спарива-
ния: в февральских пробах половозрелые самцы
уже отсутствовали. Самки вынашивали яйца и от-
мирали после вымета молоди в конце марта – ап-
реле. Длина тела новорожденных рачков была
1.6–1.9 мм. Сроки выхода молоди из марсупиума
в исследованные годы различались. Если 1 апреля
2020 г. почти все самки уже освободились от мо-
лоди, то в 2021 г. на момент съемки 5 апреля 2021 г.
они были еще с эмбрионами. Амфиподы быстро
росли в первое лето своей жизни (возрастная
группа 0+) до поздней осени (рис. 5). С ноября
рост прекращался, вновь начинаясь в мае следую-
щего года (возраст 1+).

Возраст полового созревания M. affinis зависит
от достигнутых ими размеров. В 2019–2021 гг.
рачки начинали размножаться при длине тела
около 6 мм. Подавляющее большинство амфипод
достигало этих размеров к осени второго года
жизни (рис. 5). В зимний период средняя длина
тела рачков возрастной группы 1+ несколько
уменьшалась, что, несомненно, связано с раз-
множением и гибелью уже половозрелых наибо-
лее крупных особей. Незначительное количество
медленно растущих рачков не успевало достичь
половозрелости на втором году жизни. Эти рачки
не участвовали в размножении и дожили до лета
следующего года (возраст 2+), однако их присут-
ствие в популяции было заметно (2–10% общей
численности) только весной и в начале лета. В бо-
лее позднее время популяцию представляли факти-
чески две возрастные группы: 0+ и 1+ (рис. 1), по-
этому скорость роста при изучении его сезонной
динамики рассчитывали только для этих групп.

Полученные данные позволили проследить
рост и динамику численности двух когорт с мо-
мента их появления на свет до полового созрева-
ния. Удельная скорость роста была максимальна
в начале первого лета жизни и затем быстро сни-
жалась (рис. 6). В зимнее время рачки почти не
росли. Аналогичная картина повторялась летом
следующего года (возраст 1+): скорость роста
вновь резко увеличивалась, однако, была не-
сколько ниже, чем в первый год жизни.

Численность рачков обоих поколений экспо-
ненциально уменьшалась в течение двух лет жиз-
ни (рис. 7а). Биомасса, в целом, демонстрировала

Рис. 2. Динамика температуры придонной воды (глу-
бина 8 м) на исследованной станции в 2019–2021 гг.
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противоположную тенденцию: ее величина посте-
пенно увеличивалась вплоть до начала размножения
в декабре второго года жизни, хотя наблюдалось не-
которое снижение биомассы в зимний период, осо-
бенно выраженное у когорты 2019 г.р. (рис. 7б). По-
сле окончания размножения рачки погибали.

Ход сезонных изменений продукции M. affinis
в исследованные годы почти совпадал. Макси-
мальную суточную продукцию популяции на-
блюдали в начале лета. Второй, менее выражен-
ный, пик имел место осенью (рис. 8). Средние
годовые величины продукции, численности и

Рис. 3. Вертикальное распределение концентрации Хл а (а, в, д, ж, и, л, н, п) и температуры воды (б, г, е, з, к, м, о, р)
для каждой даты отбора проб: а, б – 26.05.2019 г.; в, г – 09.06.2019 г.; д, е – 21.07.2019 г.; ж, з – 24.08.2019 г.; и, к –
07.09.2019 г.; л, м – 31.10.2019 г.; н, о – 26.12.2019; п, р – 29.03.2020 г.
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биомассы в период исследований также были
довольно близки (табл. 1).

Влияние факторов среды на рост и продукцию.
Сезонная динамика роста и продукции почти не
зависела от температуры. Хотя весеннее ускоре-
ние роста и совпало с небольшим увеличением
температуры воды, оно началось при очень низ-
ких величинах последней (~5°C). Летний прогрев
придонных вод сопровождался снижением тем-
пов роста амфипод (рис. 2, рис. 6).

Влияние содержания в воде Хл а было более
существенно. Показатели роста и продукции по-
ложительно коррелировали со средней концен-
трацией Хл а в период между отборами проб. Ста-
тистически значимой корреляции с температурой
воды не отмечено (табл. 2). При сопоставлении
данных по сезонной динамике Хл а (рис. 4),
удельной скорости роста и продукции амфипод
(рис. 6, рис. 8) было очевидно, что осенний мак-
симум Хл а (особенно выраженный в 2020 г.) ска-

Рис. 4. Изменение концентрации Хл а (мкг/л) в воде (слой 0–7 м) в 2019–2021 гг.
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зывался на росте и продукции заметно слабее,
чем летний. Расчет без учета данных за сентябрь
дал существенно более высокие коэффициенты
корреляции показателей роста и продукции с
факторами среды (табл. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Как правило, интенсивное увеличение разме-

ров у Pontoporeiidae наблюдается весной и в нача-

ле лета (Сущеня и др., 1986; Uitto, Sarvala, 1991).
В течение лета и осени скорость роста быстро
снижается. В мелководных (глубины <20 м) озе-
рах может наблюдаться повторное ускорение ро-
ста в начале осени (Johnson, 1987). В оз. Кривое
сезонные изменения роста и продукции амфипод
вполне соответствовали этой схеме. Во все иссле-
дованные годы четко выделялись два пика – один
мощный в начале лета и второй менее выражен-
ный в начале осени (рис. 6, рис. 8).

Рис. 7. Численность (а) и биомасса (б) когорт 2019 (1) и 2020 (2) годов рождения. Приведены экспоненциальные линии
тренда.
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Ранее исследователи (например, Грезе, 1951)
приписывали все пространственно-временные
различия в скорости роста и продукции M. affinis
исключительно действию температуры. В после-
дующие годы в литературе все более стало преоб-
ладать мнение о преимущественном влиянии
трофических условий (Johnson, 1987; Sarvala, Uit-
to, 1991; Максимов, 2000). Весеннее ускорение
роста Pontoporeiidae объясняют увеличением се-
диментации органических веществ после весеннего
пика развития фитопланктона (Gardner et al., 1990;
Uitto, Sarvala, 1991; Lehtonen, Andersin, 1998).
Второй осенний максимум роста амфипод также
связывают с увеличением биомассы диатомовых
водорослей осенью (Johnson, 1987).

В оз. Кривое снижение темпов роста M. affinis
в течение лета происходило на фоне повышения
температуры придонной воды. Достоверную кор-
реляцию скорости роста и продукции с темпера-
турой (табл. 2) отмечали только без учета сен-
тябрьских данных (температурный максимум),
однако ее нельзя полностью отнести за счет дей-
ствия температурного фактора, поскольку темпе-
ратура и концентрация хлорофилла сильно кор-
релировали друг с другом (табл. 2).

Сезонная динамика роста M. affinis в озере, в
целом, соответствовала широко распространен-
ным представлениям, что мощный приток в бен-
таль свежего детрита после отмирания весеннего
фитопланктона стимулирует рост донных живот-
ных (Gardner et al., 1990; Lehtonen, Andersin, 1998;

Watkins et al., 2013). Развитие фитопланктона в
оз. Кривое начинается в конце ледостава (март–
апрель), однако развитие водорослей в это время
было ограничено очень узким слоем прилегаю-
щей ко льду воды (рис. 3). Оно не сказывалось за-
метно ни на средней концентрации хлорофилла в
столбе воды (рис. 4), ни на продукции амфипод
(рис. 6, рис. 8), которые почти не увеличились.
Низкие темпы роста амфипод в апреле отчасти,
по-видимому, связаны и с очень низкой (<3°C)
температурой воды (рис. 2). Период наиболее ин-
тенсивного роста амфипод в 2019–2021 гг. отме-
чен в начале июня вместе с резким увеличением
средней концентрации хлорофилла в слое 0‒7 м.
Однако второй осенний максимум содержания
хлорофилла крайне слабо влиял на рост амфипод,
хотя, например, в сентябре 2020 г. он был выра-
жен заметно сильнее летнего (рис. 4).

Стимулирующее влияние весеннего фито-
планктона на бентос объясняют преобладанием
диатомовых водорослей, для которых характерны
высокие скорость седиментации и содержание
органического углерода (Gardner et al., 1990; Watkins
et al., 2013). Также отсутствие весной термической
стратификации водной толщи способствует быст-
рому оседанию отмирающих водорослей на дно. Од-
нако, в оз. Кривое весной и осенью доминируют ди-
нофитовые водоросли (Шаров и др., 2019), которые
оседают на дно медленнее, чем диатомовые (Spill-
ing et al., 2018).

К сожалению, у нас отсутствуют данные по со-
держанию органических веществ и фотосинтети-
ческих пигментов непосредственно в донных
осадках, которые служат более надежным показа-
телем обеспеченности макрозообентоса пищей
по сравнению с концентрацией хлорофилла в
водной толще (Сигарева, 2012; Тимофеева и др.,
2018). По-видимому, осенью в оз. Кривое дости-
гает дна меньшая доля первичной продукции,
чем весной, поскольку из-за значительного про-

Таблица 1. Средние годовые величины численности
(N, экз./м2), биомассы (B, г/м2) и продукции (P, г/м2)
популяции Monoporeia affinis в оз. Кривое

Период N, экз./м2 B, г/м2 P, г/м2 P/B

26.05.2019–25.05.2020 г. 503 1.136 1.359 1.20
25.05.2020–02.06.2021 г. 495 0.865 1.250 1.45

Таблица 2. Матрица коэффициентов корреляции между средними величинами рассматриваемых показателей

Примечание. Т – температура придонной воды; Хл а – концентрация хлорофилла; Cw0+ и Cw1+ – удельная скорость роста
особей возрастных групп 0+  и 1+;  P – суточная продукция популяции;  P/B – коэффициента за период отбора проб. В скоб-
ках приведены коэффициенты, рассчитанные без учета осенних данных.

* p < 0.05.
** p < 0.01.

Показатель Т, °C Хл а, мкг/л Cw0+, сут–1 Cw1+, сут–1 P, мг/сут P/B, сут–1

Т, °C – 0.762** (0.836**) 0.453 (0.800**) 0.181(0.535) 0.421 (0.798**) 0.281 (0.661*)
Хл а, мкг/л 0.762** (0.836**) – 0.704** (0.878**) 0.443 (0.662*) 0.630** (0.874**) 0.557* (0.787**)

Cw0+, сут–1 0.453 (0.800**) 0.704** (0.878**) – 0.787** 0.898** 0.903**

Cw1+, сут–1 0.181 (0.535) 0.443 (0.662*) 0.787** – 0.903** 0.969**

P, мг/сут 0.421 (0.798**) 0.630** (0.874**) 0.898** 0.903** – 0.961**

P/B, сут–1 0.281 (0.661*) 0.557* (0.787**) 0.903** 0.969** 0.961** –
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грева водной толщи большая ее часть минерали-
зуется в пелагиали. Вероятно, этим объясняются
низкие показатели роста и продукции M. affinis в
осеннее время. Кроме того, M. affinis как вид арк-
тического происхождения, очевидно, обладает
конкурентным преимуществом при низкой тем-
пературе в начале лета, поскольку отличается бо-
лее высокой скоростью метаболизма в холодно-
водных условиях по сравнению с бореальными
видами (Berezina et al., 2021). Повышение темпе-
ратуры осенью, по-видимому, может усиливать
конкуренцию за пищу с остальными, более тепло-
любивыми донными животными, такими как ли-
чинки хирономид. Вероятно, максимальная темпе-
ратура, отмеченная в придонном слое (~10°C)
оз. Кривое, для амфипод оказывается неблаго-
приятной, хотя по экспериментальным данным
оптимальной для этого вида считается температу-
ра 12–15°C (Kaufman, 2001).

В последние десятилетия отмечено постепен-
ное смещение на север южной границы распро-
странения M. affinis и других ледниковых релик-
тов (Сущеня и др., 1986; Zmudzinski, 1995). По-
тепление климата должно рассматриваться как
одна из вероятных причин сокращения ареала.
Полученные нами данные свидетельствуют, что
современные климатические условия могут отри-
цательно влиять на ледниковых реликтовых ам-
фипод даже в холодноводных озерах субарктиче-
ской зоны. Наши результаты позволяют также
предположить, что влияние потепления климата
на M. affinis и другие реликтовые виды, размножа-
ющиеся в зимний период, не ограничивается
прямым воздействием повышенной температу-
ры. Позднее замерзание озера в 2020 г. привело к
сильному выхолаживанию водной массы. Темпе-
ратура придонных вод зимой 2020–2021 гг. (1.8°C)
была на ~1° ниже, чем в предыдущею зиму (рис. 2),
что привело к существенному (не менее двух не-
дель) сдвигу выхода молоди из марсупиума. Этот
сдвиг соответствует литературным данным по дли-
тельности эмбриогенеза у M. affinis при близких
температурах. Так, в озерах Норвегии при темпера-
туре 2.7°C продолжительность инкубационного пе-
риода составляет 98 сут, а в белорусском оз. Южный
Волос при 1.4°C 115 сут (Сущеня и др., 1986). По-
тепление климата привело к сокращению ледово-
го периода, позднему замерзанию и раннему вскры-
тию озер в северном полушарии (Sharma et al.,
2021), что, с одной стороны, приводит к выхола-
живанию глубинных вод, с другой, – к более ран-
нему весеннему развитию водорослей. Можно
предположить, что при позднем ледоставе в очень
мягкие зимы молодь амфипод будет появляться
на свет уже после весеннего максимума фито-
планктона, что, учитывая роль весеннего фито-
планктона в питании амфипод, отрицательно
скажется на их дальнейшем развитии. Возможно,
это – одна из причин исчезновения или резкого

сокращения численности M. affinis и других раз-
множающихся зимой реликтов в южной части их
ареала.

Для популяций M. affinis характерны цикличе-
ские колебания численности, однако в смежные
годы численность и биомасса рачков обычно
близки (Maximov et al., 2021). В 2019–2021 гг. по-
казатели развития амфипод различались незна-
чительно (табл. 1). Сравнение с результатами пер-
вого исследования продукции M. affinis в оз. Кри-
вое, проведенного в 1968–1969 гг. (Биологическая…,
1975), показало, что продукция и биомасса амфи-
под тогда были примерно в 2 раза ниже, чем в
2019–2021 гг. Однако данные 1960-х гг. не выхо-
дят за пределы значений, наблюдавшихся в по-
следние 20 лет.

Выводы. Рост и продукция ледниковых релик-
товых амфипод M. affinis в оз. Кривое тесно связа-
ны с трофическими условиями. Максимальные
показатели зарегистрированы при низкой темпе-
ратуре в начале лета после весеннего пика разви-
тия фитопланктона. Летний прогрев придонных
вод сопровождался снижением темпов роста ам-
фипод, по-видимому, из-за потребления боль-
шей части первичной продукции в пелагиали.
Потепление климата может отрицательно влиять
на реликтовых амфипод даже в озерах субаркти-
ческой зоны.
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Seasonal Dynamics of Growth and Production Monoporeia affinis
(Amphipoda: Pontoporeiidae) in a Subarctic Lake:
the Role of Temperature and Trophic Conditions
A. A. Maximov1, *, O. B. Maximova2, and N. V. Usov1

1Zoological Institute of Russian Academy of Sciences, Sаint Petersburg, Russia
2Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Saint Petersburg Branch of the Federal State Budget 

Scientific Institution, Saint Petersburg, Russia
*e-mail: alexeymaximov@mail.ru

The growth and production of glacial relic amphipods Monoporeia affinis (Lindström, 1855) in a small sub-
arctic lake were studied based on detailed seasonal observations in 2019–2021. Growth and production were
closely related to trophic conditions (chlorophyll a concentration). The maximum values were observed at
low water temperatures (~5°C) in early summer, coinciding with the spring maximum of chlorophyll. The
summer warming of bottom waters was accompanied by a decrease in the growth rate of amphipods, which is
apparently associated with the consumption of most of the primary production in the pelagic zone. It is con-
cluded that current climatic conditions can adversely affect glacial relicts even in cold-water lakes of the sub-
arctic zone.

Keywords: glacial relict crustaceans, amphipods, macrozoobenthos, chlorophyll a, climate change
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Предложены подходы и методы формирования референтных групп раков на основе мониторинга
их кардиоритма в покое и при кратковременных стандартизированных нагрузочных тестах, позво-
ляющих оценить функциональное состояние раков и их адаптационные возможности на примере
речных раков Pontastacus leptodactylus Esch. Функциональные показатели объективно отражают со-
стояние здоровья организма и могут служить эффективными вспомогательными критериями при
определении качества окружающей среды. Однако значительная вариабельность физиологических
и биохимических показателей у беспозвоночных животных, в частности у ракообразных, осложняет
их использование в качестве биоиндикаторов. Описанные методы помогут преодолеть эти ограни-
чения и повысить определенность в оценке биологических эффектов токсикантов.

Ключевые слова: речные раки Pontastacus leptodactylus, методы отбора животных, функциональные
показатели, неинвазивная регистрация кардиоактивности, функциональные нагрузочные тесты,
раки как биосенсоры, диагностика загрязнения окружающей среды
DOI: 10.31857/S0320965223050078, EDN: RZOFOL

ВВЕДЕНИЕ
В экологических исследованиях по оценке со-

стояния водной среды или биологических эффек-
тов конкретных загрязнителей часто используют
стандартные тесты на токсичность с широко
культивируемыми видами ракообразных (Daph-
nia magna (Straus), D. pulex (Leydig), Ceriodaphnia
spp. и др.). Такие тесты имеют высокую воспроиз-
водимость и приемлемость в экологических ис-
следованиях. Однако остаются вопросы о значи-
мости полученных результатов для оценки эколо-
гического состояния конкретной экосистемы,
подверженной загрязнению (Gerhardt, 2000;
Reynolds, Souty-Grosset, 2011). В последние деся-
тилетия расширилось использование местных
видов беспозвоночных, особенно ракообразных,
собранных в полевых условиях и используемых в
качестве биоиндикаторов экологического состоя-
ния среды их обитания (Березина и др., 2016; Kozák,
Kuklina, 2016), в том числе в системах on-line мо-

ниторинга качества воды (Kholodkevich et al.,
2021; Kuklina et al., 2013). Однако часто исследова-
тели сталкиваются со значительной вариабельно-
стью получаемых показателей (Handy, Depledge,
1999), что может быть связано с различным функ-
циональным состоянием животных и с особенно-
стями биоценозов, в которых они обитают.

К настоящему времени наблюдается дефицит
данных о физиологической норме для ключевых
видов гидробионтов изучаемых водных экоси-
стем. Показано, что на биохимические показате-
ли для Decapoda, Astacidae значительное влияние
оказывают сезонные процессы. Известно, что со-
держание глюкозы и липидов в гемолимфе раков
сильно изменяется по сезонам года (в 2–3 раза), и
еще сильнее зависит от условий питания раков в
естественной среде или при экспериментальных
исследованиях в условиях искусственного корм-
ления (Dutra et al., 2008). Ранее нами обнаружено,
что концентрация белка в гемолимфе раков Pon-
tastacus leptodactylus варьирует в широких преде-
лах (12–95 мг/мл) и зависит от времени года и фа-
зы жизненного цикла (Kuznetsova et al., 2010).

Характерен также значительный диапазон се-
зонных флуктуаций в активности различных фер-

Сокращения: СКО – среднеквадратичное отклонение;
ЧСС – частота сердечных сокращений, ЧССд – то же в
дневной период, ЧССн – в ночной период, ЧССп – в по-
кое, ЧССр – в реакции на соль, ЧССт – максимальная ча-
стота сердечных сокращений в тесте с подвесом.

УДК 574.587+574.24+57.084.1
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ментов, в том числе и используемых в качестве
показателей оксидативного стресса, рекомендо-
ванных как чувствительные показатели токсич-
ности природных вод (Nies et al., 1991). Условия
окружающей среды (например, температура во-
ды, доступность пищи, содержание кислорода в
воде), а также фазы жизненного цикла оказались
основными факторами, влияющими на сезонные
закономерности изменения энергетического об-
мена, модифицирующими сезонные вариации
метаболического паттерна (Dutra et al., 2008).

Особенность жизненного цикла ракообразных –
наличие линек. Линька – доминирующий про-
цесс в течение всей их жизни, прямо или косвен-
но влияющий на обмен, поведение, размножение и
сенсорное восприятие (Passano, 1960), и, как след-
ствие, на их кардиоактивность (Сладкова и др.,
2017). В эти периоды наблюдаются значительные
вариации перечисленных выше показателей.
Анализ приведенных в литературе данных, каса-
ющихся активности ферментов в период линек,
показывает, что без учета этого цикла даже сред-
ние значения для группы раков могут изменяться
в 2–4 раза (Nies et al., 1991).

В общепринятой процедуре отбора раков для
исследований предложены стандартные методы,
включающие отбор тест-организмов: одного ви-
да; одного пола; одного или близких размерно-
возрастного состава и массы; имеющих сходные
морфометрические характеристики; без внешних
повреждений; реже – животных одной генетиче-
ской линии (для уменьшения вклада индивиду-
альных различий функционального состояния у
исследуемой и контрольной групп животных).
Однако даже при выполнении всех этих требова-
ний к отбору животных, функциональные пока-
затели у разных экземпляров речных раков могут
различаться на 40% (Kuznetsova et al., 2010).

Цель настоящей работы – опробировать мето-
дические подходы к определению функциональ-
ного состояния раков Pontastacus leptodactylus на ос-
нове неинвазивной регистрации их кардиоритма в
фоне и при функциональных нагрузочных тестах,
позволяющих отобрать референтные группы раков
с близкими показателями работы их основных фи-
зиологических систем, и, таким образом, выявить
границы референтных значений функциональ-
ных и некоторых биохимических показателей,
которые могут служить “стандартом”. Это позво-
лит снизить вариабельность получаемых резуль-
татов и способствовать устранению неопределен-
ности в оценке эффектов загрязнения при прове-
дении исследований различными методами и
подходами с использованиями речных раков.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В работе использовали самцов речных раков

P. leptodactylus Esch. из природных популяций
р. Волгa (около г. Самарa) близких по размерно-
массовым характеристикам: масса особи 27–32 г,
длина от конца рострума до конца тельсона 105–
110 мм. Эксперименты проводили в лаборато-
рии при температуре 18–20°С и фоторежиме
12 ч свет : 12 ч темнота.

Общий белок в гемолимфе раков анализировали
по методу Лоури. Забор гемолимфы и методика из-
мерения белка приведены в работе (Kuznetsova et al.,
2010).

Отобранным животным приклеивали на кара-
пакс миниатюрный держатель для волоконно-
оптического датчика, необходимого для реги-
страции кардиоактивности, и по одному экзем-
пляру помещали в аквариумы, в которых обеспе-
чивали циркуляцию воды на постоянном уровне
с помощью помпы, находящейся в специальной
резервной емкости.

Неинвазивную регистрацию кардиоактивно-
сти раков проводили непрерывно с помощью из-
мерительной оптоволоконной системы (рис. 1),
разработанной в Научно-исследовательском цен-
тре экологической безопасности РАН и позднее
усовершенствованной (Kholodkevich et al., 2021).
Система “БиоAргус” метрологически аттестова-
на на тип.1

Для усовершенствования процедуры отбора
однородных (референтных) по функциональным
характеристикам групп раков в работе применяли
несколько функциональных нагрузочных тестов.
В качестве нагрузок использовали следующие
воздействия: для механического (хэндлинг), ос-
мотического (изменение солености среды до
20 г/л NaCl) и теста с трехминутным подвешива-
нием рака в толще воды без возможности опоры
конечностями на субстрат. Также применяли те-
сты с непродолжительной экспозицией раков на
воздухе.

Процедуру тестирования (“подвес”) проводи-
ли следующим образом: непосредственно за оп-
тический зонд рака осторожно извлекали из убе-
жища и подвешивали на 3 мин за волокно в воде
на 5 см выше дна, после этого опускали. Во всех
случаях ЧСС у раков определяли как максималь-
ное за первые 10 мин с момента подвеса.

В тестах с изменением солености воды обеспе-
чивали одинаковую конечную концентрации соли
по всему объему аквариума – 20 г/л (реже 30 г/л),
достигаемую в результате быстрой подачи маточ-
ного раствора NaCl течение 1 мин при постоян-
ном перемешивании воды с помощью аэратора.
Такие высокие концентрации соли выбраны на-

1 Приказ Росстандарта № 2702 от 27.10.2022 г. об утвержде-
нии типов средств измерений.
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ми в соответствии с данными (Holdich et al., 1997)
о возможности адаптации этого вида рака к высо-
кой солености среды. Тест с изменением солено-
сти применяется нами для двустворчатых мол-
люсков (Холодкевич и др., 2021).

Для изучения изменения ЧСС при экспозиции
рака на воздухе и минимизирования стресса, свя-
занного с хэндлингом (при переносе рака из воды
на воздух и обратно), его предварительно поме-
щали в небольшой пластиковый бокс с отверсти-
ями. Для повышения интенсивности метаболиз-
ма измерение динамики ЧСС у рака на воздухе
проводили при температуре 24–25°С после пред-
варительной температурной акклимации раков в
воде. Продолжительность измерений на воздухе
достигала 30–60 мин. Похожий прием для оценки
максимальных значений аэробного энергообме-
на крабов Carcinus maenas (L.), применяли в рабо-
те (Rovero et al., 2000).

Для моделирования ухудшения функциональ-
ного состояния раков в лабораторных условиях
использовали длительное (30 сут) воздействие на
них ионов меди в концентрации 1 мг/л.

В работе представлены результаты исследова-
ний, полученные в течение ряда лет, на группах
животных (от 6 до 14 особей) для каждого из ти-
пов воздействий (общее количество особей –
>100). Все данные анализировали с помощью
программ Statistica v. 6.0 (StatSoft Inc., USA) и
GraphPad Prism v. 5.0 (GraphPad Software, USA).
Применяли t-критерий Стьюдента, различия счи-
тали достоверными при p < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Показатель общего белка в гемолимфе ракооб-

разных – один из основных индикаторов функцио-
нального состояния животных и его адаптивного
потенциала (Depledge, Aagard, 2000), поэтому на
предварительном этапе проводили определение об-
щего белка в гемолимфе раков. Эта величина ва-
рьировала в достаточно широких пределах – от 20
до 90 мг/мл.

На первом этапе исследования выявлена раз-
личная динамика ЧСС в начальный период ак-
климации животных к лабораторным условиям,
обозначенная на рис. 2 разными линиями. Заре-
гистрированы характерные этапы процесса адап-
тации: связанное со стрессом поддержание на не-
изменном уровне ЧСС в течение первых 12–24 ч
предельно возможных при данной температуре
воды значений (ЧССт) для каждого из раков;
уменьшение в течение последующих 1–2 сут ЧСС
от этого максимального значения до регистриру-
емых в “дневной” период минимальных значе-
ний ЧССп, сопровождаемых также обратимым
увеличением ЧСС в “ночной” период. При этом
наблюдали изменения значений ЧССп от суток к
суткам у одного и того же экземпляра, а также
различия значений ЧССп для разных экземпля-
ров, получаемых после определения ЧССп для
нескольких суток подряд.

Показанные на рис. 3 значения ЧССп и ЧССт
в дальнейшем использовали в качестве индика-
тивных показателей изменения функционально-
го состояния P. leptodactylus. Эти данные учитыва-
ли при лабораторном моделировании хрониче-

Рис. 1. Блок-схема установки по регистрации кардиоритма раков и основные этапы обработки сигналов. Основные
этапы математической обработки выборки кардиоинтервалов (обычно ≥100) для получения характеристик вариаци-
онной пульсометрии. АЦП – аналого-цифровой преобразователь; КИ1, КИ2 – последовательные кардиоинтервалы;
ЛВОФ – лазерный волоконно-оптический фотоплетизмограф; ПК – персональный компьютер; СКО – среднее квад-
ратичное отклонение; DA – цифровой анализ; DF – цифровая фильтрация; mV – милливольт; Т – длительность, с;
VarPulse – оригинальная программа обработки кардиосигналов.
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ского действия ионов меди на группу раков (n = 6)
на 2-е сутки эксперимента, т.е. после стабилиза-
ции величины ЧССп (табл. 1).

Анализ средних значений ЧССп и ЧССт раков
в течение 22 сут воздействия 1 мг/л ионов меди
(табл. 2) показал, что диапазон флуктуации ЧССп
от суток к суткам в относительных единицах
(26%) выше, чем для ЧССт (5%), как для “здорово-
го” рака № 2, так и для “ослабленного” рака № 1.
При этом всегда выполнялось условие
ЧССт ≥ 2 ЧССп, отмеченное нами ранее (Kuznetso-
va et al., 2010).

Значительные изменения ЧСС (повышение
ЧССп и понижение ЧССт в конце наблюдаемого
периода (табл. 2)) были выявлены только для рака
№ 1, который умер через двое сутков после экспе-
римента.

Таким образом, на основании динамики кар-
диоритма в ходе длительной экспозиции раков в
меди только рак № 1 был выделен как “ослаблен-
ный”, остальные 5 – “здоровые”.

При длительном воздействии (4 мес) на раков
биологически очищенных бытовых сточных вод
(Водоканал г. Санкт-Петербург) получено, что

Рис. 2. Примеры трендов изменения ЧСС, характерные для раков Р. leptodactylus в течение первых 3 сут их адаптации
к лабораторным условиям содержания (вода, температура 18–20°С, освещение 12 ч свет : 12 ч темнота) после прикреп-
ления волоконно-оптического кабеля к карапаксу рака. По оси абсцисс: светлое время суток – светлая полоса, ночное –
черная полоса. Пунктирные линии ‒ асимптоты для ЧСС в тесте с подвесом – ЧССт и для ЧСС в покое – ЧССп.
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ЧССт достоверно (t-критерий Стьюдента равен
4.07, p < 0.05) уменьшается – 91 ± 2 уд./мин вме-
сто начальных 113 ± 5 уд./мин.

При использовании в качестве стрессового
фактора изменения солености при быстрой пода-
че NaCl в воду аквариума до конечной концен-
трации 30 г/л с экспозицией 30 мин установлено,
что максимальные значения ЧСС при изменении
солености достигали значений ЧССт для этих же
экземпляров раков (с точностью до 7%).

При воздействии NaCl в меньшей концентра-
ции (20 г/л) характер ЧСС иной (рис. 4). У группы
раков P. leptodactylus с близкими значениями ЧСС
в состоянии покоя удалось зарегистрировать до-
стоверное увеличение величины ЧСС, синхрон-
ное с моментом внесения соли с запаздыванием
реакции в пределах 2 мин (ЧССр). Наблюдаемое
при этом среднее по группе значение ЧСС до воз-
действия (30 ± 2 уд./мин), очень близкое к значе-
нию ЧССп для данной температуры, указывает на
то, что все раки находились в состоянии покоя.
Увеличение при этом ЧСС до 50 уд./мин в тече-
ние первых 2 мин воздействия и возврат ЧСС че-
рез 20 мин к исходному уровню (32 ± 2 уд./мин)
согласуется с сенсорным характером реакции.
Изменение ЧСС раков в ответ на быстрое (в тече-
ние 1 мин) повышение концентрации NaCl до
20 г/л может быть использовано в качестве теста
на порог проявления сенсорной реакции.

Проведено тестирование раков с использова-
нием предложенных выше показателей кардио-
активности (ЧССп, ЧССт, ЧССр), а также ЧССн
и ЧССд. Поскольку система регистрации кардио-
активности рака “БиоАргус” позволяет одновре-
менно регистрировать сердечный ритм только се-
ми животных, то раков разделяли на четыре груп-
пы по семь раков в каждой (табл. 3).

Анализ изученных раков показал, что только у
50% особей выполняются все три критерия. Такая
большая вариабельность согласуется, например, с
ранее отмеченной 40%-ной вариабельностью функ-
циональных показателей раков (Kuznetsova et al.,
2010).

Другим видом функциональной нагрузки,
предлагаемой нами для проведения отбора раков
с различными функциональными возможностя-
ми, может быть гипоксия, возникающая у них
при дыхании на воздухе, при котором снижается
скорость поступления кислорода через жабры, по
сравнению с дыханием в воде (Taylor, Wheatly,
1981). Такое воздействие в конечном итоге приво-
дит к понижению ЧСС, как и в случае снижения
концентрации кислорода в воде.

При температуре воды 25°С различия в дина-
мике ЧСС раков с разными адаптивными способ-
ностями отчетливо видны (рис. 5). Сравнение ди-
намики понижения ЧСС в течение такой экспози-
ции показывает, что у раков № 2 и 3 наблюдается

стабилизация ЧСС после 25–30 мин пребывания
на воздухе, а у рака № 1 – непрерывное пониже-
ние ЧСС в течение всей экспозиции. При этом
максимальные значения ЧСС после возврата ра-
ков № 3 (130 уд./мин) и № 2 (160 уд./мин) в воду

Таблица 1. Индивидуальные значения ЧССп и ЧССт
для группы раков в начале эксперимента

Примечание. ΔЧСС = ЧССт – ЧССп, СКО – среднеквадра-
тичное отклонение.

Показатель
Номер особи

Среднее СКО
1 2 3 4 5 6

ЧССп 42 36 28 28 31 30 32 5
ЧССт 105 110 87 90 92 90 95 9
ΔЧСС 63 74 59 62 61 60 63 5

Таблица 2. Изменения ЧССп и ЧССт в ходе 22 суток
экспозиции раков Pontastacus leptodactylus с различны-
ми адаптивными возможностями (рак № 1 и № 2) в во-
де с содержанием 1 мг/л ионов меди 

Примечание. Рак № 1 умер на 24-е сут опыта; ΔЧСС = ЧССт –
‒ ЧССп, СКО – среднеквадратичное отклонение.

Показатель
Время эксперимента, сут

1 2 19 20 21 22 Среднее СКО

№ 1*
ЧССп 51 42 37 48 51 59 48 7
ЧССт 110 105 60 55 57 63 75 25
ΔЧСС 59 63 23 7 6 4 27 37

№ 2
ЧССп 37 36 36 33 38 43 37 3
ЧССт 110 110 104 101 99 100 104 5
ΔЧСС 73 74 68 68 61 57 67 6

Рис. 4. Изменение ЧСС P. leptodactylus в состоянии
покоя и после внесения 20 г/л NaCl для группы (n = 6)
раков.
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соответствуют диапазону ЧССт при 25°С. У рака
№ 1 такого подъема не наблюдали, хотя до начала
экспозиции рака на воздухе его ЧССп была высо-
кой (120 уд./мин). Различия ЧСС до начала экс-
позиции у рака № 3 (60–65 уд./мин) и № 2 (140–
160 уд./мин) связаны с тем, что за 40 мин нахож-

дения в боксе рак № 3 смог снизить ЧСС до уров-
ня, близкого к значению ЧССп при данной тем-
пературе, а рак № 2 был в состоянии стресса.

Проведенные нагрузочные тесты активируют
различные функциональные системы организма
животных и приводят к изменениям в хронотроп-
ных характеристиках работы кардиосистемы как
интегрирующей системы. Однако за счет кратко-
временного характера воздействий они не вызы-
вают значительных сдвигов функционального со-
стояния раков, и, следовательно, могут приме-
няться неоднократно (например, через сутки) для
контроля состояния животного.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В настоящее время активно обсуждаются про-

блемы определения физиологической нормы для
различных беспозвоночных и, в частности, рако-
образных, активно используемых в мониторинге
состояния окружающей среды. Так, Аджиев и др.
(2018) отмечают, что при контроле здоровья раков
в аквакультурных хозяйствах и использовании их
как биоиндикаторов состояния природных водо-
емов, необходимо учитывать количественный и
качественный состав клеточных элементов гемо-
лимфы, реологические характеристики и биохими-
ческие показатели гемолимфы, такие как аспарта-
таминотрансфераза, щелочная фосфатаза и др. Эти
авторы приводят конкретные границы референт-
ных значений перечисленных показателей, кото-
рые предлагают использовать в качестве “стан-
дарта”.

Однако при решении задачи отбора раков для
последующего использования в токсикологиче-
ских исследованиях или в качестве биоиндикато-
ров в составе биоэлектронных систем обнаруже-
ния биологически значимых изменений качества
водной среды необходимы неинвазивные мето-
ды, пригодные для оценки функционального со-
стояния конкретных экземпляров животных.
Предложенные виды тест-воздействий (кратко-
временный подвес в воде; реакция на кратковре-
менное воздействие высокой (30 г/л) и промежу-
точной (20 г/л) концентраций NaCl; кратковре-
менное (30–60 мин) нарушение режима дыхания,
вызванного пребыванием рака на воздухе) пока-
зали значимые количественные различия у от-
дельных раков, уже прошедших предварительный
отбор на основе стандартных методов. В то же вре-
мя, отобранная группа раков, демонстрирующих
однородную реакцию по этим тест-воздействиям,
позволяет использовать такое воздействие в ка-
честве критерия при анализе результатов эко-
токсикологических экспериментов. Кроме того,
непродолжительное время тест-воздействий
приводит к качественно однотипной реакции у
всех протестированных раков: уже через 1 сут
фоновые характеристики (ЧССп) и “мобилиза-

Таблица 3. Результаты тестирования раков Pontastacus
leptodactylus на основе показателей ЧСС

Примечание. Критерии отбора раков: ЧССн ≥ 1.5 ЧССд ‒ су-
точный ритм; ЧССт ≥2ЧССп – реакция на подвес в толще
воды; ЧССр ≥ 1.3ЧССп – реакция на увеличение солености
воды (20 г/л); “+” – выполняется; “–” – не выполняется.
Группы I‒IV выделены для удобства тестирования.

№ 
особи

Суточный ритм ЧСС и ЧСС при тест-нагрузках

ЧССн ≥ 
≥ 1.5 ЧССд

ЧССт ≥
≥2 ЧССп

ЧССр ≥ 
≥ 1.3 ЧССп

Группа I
1 + + –
2 – – –
3 – – –
4 – + +
5 + + +
6 + + +
7 + + +

Группа II
1 + + +
2 – – +
3 + + +
4 – – –
5 – – +
6 + + +
7 – + –

Группа III
1 + + +
2 + + –
3 + + +
4 + + +
5 – + +
6 + + +
7 + + –

Группа IV
1 + + +
2 – + –
3 + + –
4 – + +
5 + + +
6 + + +
7 + + +
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ционные” возможности (ЧССт), определяемые в
тесте, возвращаются к исходным значениям.

Тест с повышением солености воды для раков
Р. leptodactylus относится к стрессовым, но обра-
тимым воздействием, поскольку имеются сведе-
ния (Holdich et al., 1997), что длиннопалые реч-
ные раки способны выживать в морской воде со-
леностью до 21‰ в течение длительного времени.
При этом возможность повторения такого теста
через сутки очевидна, поскольку значение ЧСС
возвращалось к ЧССп уже к моменту окончания
воздействия этой концентрации соли.

Таким образом, предлагается проводить отбор
животных (раков) по приведенной ниже схеме
(рис. 6), учитывающий традиционные методы от-

бора (в том числе, показателя общего белка в ге-
молимфе раков) и предложенные авторами ста-
тьи новые методические подходы, основанные на
использовании неинвазивного (оптического) ме-
тода измерения ЧСС и оценки текущего функци-
онального состояния каждого рака на основе фо-
новых характеристик (ЧССп), а также изменений
ЧСС в ходе функциональных нагрузок различной
модальности. Последнее характеризует адаптив-
ные возможности организма, т.е. меру его “здо-
ровья”. Указанные выше конкретные условия ис-
пользования таких нагрузок (концентрация соли,
время действия и температура воды в условиях те-
ста) подобраны нами с учетом особенностей ра-
ков Р. leptodactylus. Исследования по предложен-
ной в данной работе схеме могут быть в будущем
рекомендованы для проведения исследований на
других видах животных.

Такой отбор позволит значительно снизить ва-
риабельность показателей и отбирать животных с
близким функциональным состоянием и адап-
тивными возможностями организма по показате-
лям работы сердечно-сосудистой системы и био-
химическим показателям.

Выводы. На примере Р. leptodactylus предложе-
ны конкретные приемы, отработаны различные
модальности интенсивности и длительности воз-
действий (гипоксическое, осмотическое, хэнд-
линг и подвес рака в толще воды), определены
конкретные показатели кардиоактивности, реги-
стрируемой неинвазивным методом. Это позво-
лило оценить функциональное состояние раков и
выделить референтные группы раков с близкими
функциональными показателями для дальней-
шего проведения на них экологических наблюде-
ний, а также для токсикологических эксперимен-

Рис. 5. Качественные различия динамики ЧСС раков
с различным функциональным состоянием до начала
экспозиции на воздухе (первая стрелка) и после воз-
врата в воду по окончанию 35-минутной экспозиции
(вторая стрелка) в условиях повышенной температу-
ры воды (+25°С). 1–3 – номера раков.
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тов. Отбор референтных групп раков позволит
снизить вариабельность результатов исследова-
ний и способствовать более точной оценке био-
логических эффектов загрязнения при примене-
нии различных методов исследования, а также
будет полезен при отборе здоровых животных для
использования их в качестве биосенсоров в авто-
матизированных системах мониторинга острой
токсичности качества природной и очищенной
сточной воды – “БиоАргус”. Определение рефе-
рентных значений интегральных показателей
“здоровья” организмов-биоиндикаторов имеет
принципиальное значение для установления ре-
гиональных нормативов концентраций загрязня-
ющих веществ различной природы или их смесей
и для сравнительных оценок биологических эф-
фектов загрязнения водоемов и водотоков при
использовании аборигенных животных.
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Approaches to Determining Reference Values of Physiological Parameters
of Freshwater Crayfish (Decapoda, Astacidae)

T. V. Kuznetsova1, *, V. A. Ljubimtsev1, S. V. Sladkova1, and S. V. Kholodkevich1

1St. Petersburg Federal Research Center of the Russian Academy of Sciences, Scientific Research Centre
for Ecological Safety of the Russian Academy of Sciences, St.-Petersburg, Russia

*e-mail: kuznetsova_tv@bk.ru

Physiological parameters objectively reflect the health state of the organism and can serve as effective auxil-
iary criteria in determining the quality of the environment. However, significant variability of physiological
and biochemical parameters is known in invertebrates, and, in particular, in crustaceans. In order to over-
come these limitations and increase certainty in the assessment of the biological effects of toxicants, the au-
thors proposed approaches and methods for the selection of reference groups of crayfish based on monitoring
of their heart rate at rest and under the short-term standardized functional tests, allowing to assess the func-
tional state of crayfish and their adaptive capabilities.

Keywords: freshwater crayfish Pontastacus leptodactylus, methods of animal selection, functional parameters,
non-invasive recording of cardiac activity, functional loading tests, crayfish as biosensors, diagnostics of en-
vironmental pollution
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Изучены характеристики кардиоактивности речных раков Pontastacus leptodactylus Esch. при дли-
тельном содержании животных в среде с повышенной соленостью (6.5‰) для оценки возможности
использования их как тест-организмов в биоэлектронных системах мониторинга качества морских
прибрежных вод с высокой антропогенной нагрузкой. Близкие значения солености отмечены для
многих заливов Балтийского моря (например, Таллинского и Ботнического), характеризующихся
интенсивным загрязнением. Установлено, что увеличение солености воды с 0 до 6.5‰ вызывало
начальное кратковременное повышение частоты сердечных сокращений на 30%. Показано, что ра-
ки могут не только успешно выживать в течение 1 мес в воде повышенной солености, но и в неболь-
шой степени изменять характеристики сердечной активности. На протяжении экспозиции в соле-
вом растворе раки демонстрировали четкий суточный (циркадный) ритм кардиоактивности. Суточ-
ная динамика частоты сердечных сокращений исчезала за несколько суток до линьки и в пресной,
и в соленой воде. Сделано заключение о возможности использования пресноводных раков в био-
электронных системах непрерывного мониторинга функционального состояния представителей
местной биоты и для выявления биологических эффектов загрязняющих веществ в пресной и в со-
лоноватой воде.

Ключевые слова: речные раки Pontastacus leptodactylus, функциональные показатели, неинвазивная
регистрация кардиоактивности, изменение солености среды, раки как биосенсоры загрязнения
окружающей среды
DOI: 10.31857/S0320965223050169, EDN: CJKVUQ

ВВЕДЕНИЕ
Пресноводных и морских беспозвоночных

широко используют в качестве живых “монито-
ров” состояния среды их обитания, а также в эко-
токсикологических и токсикологических опытах.
Удобным объектом являются пресноводные де-
сятиногие раки – биосенсоры, используемые в
биоэлектронных системах непрерывного дли-
тельного мониторинга токсичности природных
вод (Kozák and Kuklina, 2016; Kholodkevich et al.,
2021). Известно, что пресноводные раки имеют

широкий диапазон толерантности к изменению
солености среды и способны выживать в водах до
12–18‰ (McMahon, 1986; Holdich et al., 1997;
Holdich, 2002). Однако к настоящему времени в
литературе отсутствуют данные о кардиоактивно-
сти речных раков как интегральной меры их
функционального состояния при длительном на-
хождении животных в воде с повышенной соле-
ностью.

Имеются единичные работы, посвященные
вопросу о возможном применении пресноводных
беспозвоночных в биотестировании загрязнен-
ных солоноватых вод. Опыты с инфузориями, ти-
пичными пресноводными организмами, которых
акклимировали к солоноватой воде до 12‰, пока-

Сокращения: ЧСС – частота сердечных сокращений, ЧССп –
частота сердечных сокращений в покое в дневной период,
ЧССн – частота сокращений в ночной период, ЧССр – ча-
стота сердечных сокращений в начальной реакции на соль.

УДК 574.587+574.24+57.084.1
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зали их способность выявлять токсические эффек-
ты меди в соленой воде (Попова, Смуров, 2009).

Речные раки обладают довольно широкими
адаптивными способностями и толерантны к раз-
нообразным изменениям среды их обитания
(Köksal, 1988; Holdich et al., 1997; Yildiz et al.,
2004). Раки Pontastacus (Astacus) leptodactylus Esch. –
аборигены для многих водных объектов России.
Они способны обитать и в пресных водах, и при
повышенной солености в прибрежных водах Чер-
ного и Каспийского морей, адаптируясь к обита-
нию даже при 14‰ (Черкашина, 1972; Cherkashina,
1975). Показано, что узкопалые раки могли вы-
живать в среде до 21‰ в течение 9 нед., а в среде
с соленостью 7‰ из икры раков вылупилась мо-
лодь, которая впоследствии успешно перелиняла
(Holdich et al., 1997). Это обстоятельство позволи-
ло сделать предположение о возможности коло-
низации узкопалыми раками P. leptodactylus соло-
новатых вод (Holdich et al., 1997) и последующем
их влиянии на биоту экосистемы (Beatty, Morgan,
Gill, 2005; Cruz, Rebelo, 2007). Влияние вселенцев
ракообразных, например Gmelinoides fasciatus
Stebbing, на представителей местной биоты и
роль этих животных как биоиндикаторов эколо-
гического состояния водоемов обсуждается в ра-
боте И.А. Барышева (2021).

Цель настоящего исследования – выяснить
возможность использования раков Pontastacus
leptodactylus в качестве биоиндикаторов в био-
электронных системах мониторинга качества во-
ды по показателям их кардиоактивности для
оценки качества солоноватых вод.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Эксперименты проводили на 14 половозрелых

самцах P. leptodactylus, не имевших признаков за-
болеваний из пресноводных водоемов Алтайско-
го края. Их масса тела 32.1 ± 2.1 г, общая длина и
длина карапакса 102.3 ± 3.3 и 51.8 ± 1.2 мм соот-
ветственно. Об удовлетворительном функцио-
нальном состоянии животных до опыта (адапти-
рованных в течение месяца к лабораторным усло-
виям) судили по их подвижности, поедании
корма и хорошо выраженной защитно-оборони-
тельной реакции – поднятию клешневых конечно-
стей при хэндлинге. Перед началом экспериментов
каждого рака маркировали, на его карапакс над об-
ластью сердца приклеивали миниатюрный держа-
тель для крепления волоконно-оптического дат-
чика, соединенного с фотоплетизмографом. Ра-
ков отсаживали в отдельные аквариумы размером
40 × 35 × 19.5 см3, заполненные на 8–10 см про-
точной циркулирующей дехлорированной водой,
что обеспечивалось установкой замкнутого водо-
снабжения. Животных кормили 1 раз в 3 сут ли-
чинками Chironomus spp. из расчета 2% массы тела
на суточный рацион. На следующие после корм-

ления сутки частично (на 30%) заменяли воду для
ее очистки от продуктов метаболизма рака. Тем-
пература воды была 20°С, режим освещенности –
12 ч свет : 12 ч темнота. Длина волоконно-оптиче-
ского кабеля позволяла животному свободно пе-
редвигаться по аквариуму и заходить в убежище.
Кардиоактивность раков непрерывно регистри-
ровали системой “БиоАргус” в течение всего экс-
перимента, используя способ неинвазивной ре-
гистрации и последующего анализа ЧСС в режи-
ме реального времени (Kholodkevich et al., 2021). В
настоящем эксперименте устанавливали два ряда
аквариумов по семь в каждом: первый ряд – с ра-
ками в контрольной (отстоянной водопровод-
ной) воде и второй – c опытными раками, куда
после 10 сут наблюдения через резервную емкость
подавали раствор соли (NaCl) из расчета 6.5 г на
1000 мл. Соленость среды в аквариумах контро-
лировали рефрактометром RSA0100A Salinity/SG
Refractometer (TransInstrument, Singapore), расчет-
ный уровень 6.5‰ достигался за 2–3 мин. Каждые
трое суток 1/3 объема воды в аквариуме заменяли
на свежую с добавлением расчетного количества
соли для поддержания постоянной солености в
6.5‰. Эксперимент прекратили после того, как
все животные успешно перелиняли.

Поскольку имеются данные, что осмоляль-
ность гемолимфы для некоторых видов раков
остается постоянной по мере увеличения солено-
сти от 0 до 10‰ (Rina et al., 2021), в настоящем ис-
следовании осмоляльность не измеряли.

Данные о частоте сердечных сокращений оце-
нивали с помощью программного обеспечения
Statistica v. 6 для Windows. Чтобы выявить первич-
ный эффект воздействия повышения солености
на сердечную деятельность, ЧСС, зарегистриро-
ванную в течение 15 мин до воздействия, сравни-
вали с ЧСС, зарегистрированной в течение
15 мин после воздействия, используя парный
t-критерий для зависимых величин. Для оценки
эффекта по сравнению с контрольной группой
раков применяли t-критерий для независимых
переменных, предварительно проверяя нормаль-
ность распределения по критерию Колмогорова-
Смирнова. Изменения ЧСС считали значимыми
при р < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Через трое суток после помещения раков в
экспериментальную установку у них установился
суточный ритм кардиоактивности с более высо-
кими значениями ЧСС в темное время суток
(ЧССн) по сравнению с ЧСС в светлое время суток
(ЧССп). После этого проводили эксперимент.

Быстрое увеличение солености воды от 0 до
6.5‰ вызывает “аларм” реакцию раков (ЧССр),
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выражающуюся в кратковременном (15–20 мин)
повышении ЧССп на 30% (рис. 1).

Реакция на повышение солености кратковре-
менна и не оказывает влияния на показатели су-
точного ритма кардиоактивности раков (рис. 2),
который сохраняется и в соленой воде. Типичные

примеры циркадной ритмики в ЧСС приведены
на рис. 2.

ЧССп и ЧССн раков в соленой и контрольной
воде, полученные, начиная с пятых суток после
помещения животных в экспериментальную уста-
новку, показаны на рис. 3.

Рис. 1. Динамика ЧСС раков при изменении солености воды до 6.5‰. Стрелкой указано время подачи соли (0:50).
Вертикальные линии – стандартное отклонение по группе раков (n = 7).
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Рис. 2. Примеры типичной динамики ЧСС раков в течение 6 сут непрерывной регистрации: а – ЧСС рака № 1 в кон-
трольной среде, б – ЧСС рака № 2 в воде с соленостью 6.5‰. Выделенные участки на оси абсцисс – длительность тем-
нового периода.
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Суточная динамика ритма кардиоактивности
раков задается режимом искусственного освеще-
ния (с 8:00 до 20:00 – освещение в 300 лк, с 20:00
до 8:00 – темнота), и этот ритм характеризуется
следующими показателями ЧСС: период – 24 ч,
длительность ночной активности >8 ч, макси-
мальная ЧСС ночной активности (ЧССн) в диа-
пазоне 80–110 уд./мин и ЧСС покоя (ЧССп) в
дневное время в диапазоне 40–60 уд./мин. Этот
ритм наблюдался у всех раков в контрольной и
соленой воде в течение 3–4 нед. (рис. 2). Однако
следует отметить, что у раков в соленой воде по-
вышалась интенсивность небольших по амплиту-
де периодических флуктуаций ЧССп, при этом
среднее значение ЧССп сохранялось. Проведен-
ный частотный анализ значений ЧССп показал,
что на кривых дневной динамики ЧСС для раков,
экспонировавшихся в соленой воде, интенсив-
ность периодических колебаний сердечного рит-
ма имеет длительность от шести до трех мин, с
максимумом ~4.8 мин, что значительно превы-
шает контроль. Рассчитанный на основе полу-
ченных периодограмм коэффициент удельного
веса кратковременных колебаний ЧССп (отно-
шение интенсивности колебаний с периодом от
двух до 10 мин к интенсивности всех флуктуаций)
за двое суток до и после подачи соли, а также спу-
стя 15 сут экспозиции показал достоверное (t-кри-
терий, p < 0.05) увеличение удельного веса таких
колебаний в соленой воде: 0.21 ± 0.03; 0.32 ±
± 0.07; 0.30 ± 0.05 соответственно.

За несколько суток до линьки (5–7 сут в зави-
симости от конкретной особи) наблюдали посте-
пенные однонаправленные изменения ритма и у
экспериментальных, и у контрольных животных.
Эти изменения заключались в неуклонном повы-

шении ЧССп в дневное время и некотором сни-
жении ЧСС в темное время суток, однако циркад-
ный характер ритма кардиоактивности сохранял-
ся, как и реакция на включение света. За двое-
трое суток, предшествующих линьке (сбросу ста-
рого карапакса), циркадный ритм не наблюдали.
Ночные и дневные ЧССп становились сходными
по значениям за счет постепенного повышения
дневной ЧСС и некоторого снижения ЧСС ноч-
ной активности. Типичный паттерн ЧСС в тече-
ние трех суток, непосредственно предшествую-
щих линьке, для контрольной и эксперименталь-
ной групп раков показан на рис. 4. Амплитуда и
интенсивность флуктуаций значений ЧСС были
более выражены у раков в соленой воде (рис. 4б). В
сутки сброса карапакса ритм и реакция на вклю-
чение/выключение света, а также периодичность
колебаний отсутствовали (вторая пунктирная
вертикальная линия на рис. 4). В течение экспе-
римента все раки выжили и успешно перелиняли.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Пороги толерантности пресноводных раков

при изменении солености среды, при всей акту-
альности тематики (Хлебович, 2012), к настояще-
му времени изучены недостаточно (Yildiz et al.,
2004; Rida et al., 2021). Кроме того, остается во-
прос: могут ли пресноводные тест-организмы
быть использованы для тестирования биологиче-
ских эффектов поллютантов в солоноводных ак-
ваториях Балтики с соленостью, например, до
10–12‰ (Попова, Смуров, 2009). Установлено,
что это возможно при предварительной акклима-
ции инфузорий к соленой воде (12‰) в течение
10 сут, выявлены четкие реакции инфузорий на

Рис. 3. ЧСС раков в соленой и пресной (контрольной) воде в течение эксперимента. 1 – ЧССп (соль), 2 – ЧССп (кон-
троль), 3 – ЧССн (соль), 4 – ЧССн (контроль). Стрелкой указано время подачи соли.
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присутствие в соленой воде токсичных для них
ионов меди (Попова, Смуров, 2009).

Ранее показано (Yildiz et al., 2004), что Р. lepto-
dactylus способен к гиперрегуляции при солено-
сти 10‰ в течение 96 ч. В физиологические меха-
низмы адаптации к повышению солености среды
у раков вовлечены эпителиальные клетки жабр,
желудочно-кишечного тракта, другие органы и
ткани (McMahon, 1986; Holdich et al., 1997).

Полученные нами результаты свидетельству-
ют, что пресноводные раки P. leptodactylus реаги-
руют на быстрое изменение солености воды от 0
до 6.5‰ “аларм” реакцией, выражающейся в
кратковременном (15–20 мин) повышении ЧСС на
30%. Такой ответ сердечно-сосудистой системы ра-
ков – характерная первичная реакция организма на
стрессовый фактор. Именно этот тип реакции сер-
дечно-сосудистой системы положен в основу прин-
ципа биоэлектронного метода оценки качества
водной среды по показателям кардиоактивности
раков и моллюсков (Kholodkevich et al., 2021). В
соленой воде раки сохраняют хемосенсорную ре-
акцию на изменение кислотности среды, что от-
ражается на их кардиоактивности (Safronova et al.,
2018).

Наблюдающийся циркадный ритм ЧСС у ра-
ков и в контрольной, и в соленой воде связан с
особенностью поведения раков как животных,
активных в сумеречное время. Четкое проявление
циркадианной ритмики ЧСС является показате-

лем хорошего (здорового) функционального состо-
яния раков в межлиночный период (Styrishave et al.,
2007; Kuznetsova et al., 2010; Сладкова и др., 2017).
Характерные изменения паттерна кардиоритма
узкопалых раков на предлиночной стадии типич-
ны для высших раков и связаны с физиологиче-
ской подготовкой к сбросу старого панциря. Ана-
логичные изменения ритма отмечены нами ранее
для раков Cherax quadricarinatus (von Martens)
(Сладкова и др., 2017). Наблюдаемое в настоящей
работе в соленой воде некоторое увеличение флук-
туаций среднего значения ЧССп в дневное время,
имеющих вид кратковременных амплитудных ко-
лебаний длительностью ~5 мин, возможно, свиде-
тельствует о включении дополнительных физиоло-
гических (предположительно, висцеро-кардиаль-
ных) механизмов поддержания осмоляльности
гемолимфы, что требует дополнительных энерге-
тических затрат.

Выживаемость раков (100%) и их успешная
линька также указывают на удовлетворительное
функциональное состояние животных, которое
принципиально не изменилось в ходе экспери-
мента с воздействием на них соленой воды.

Выводы. Результаты проведенных исследова-
ний свидетельствуют, что пресноводные раки
P. leptodactylus могут значительное время пережи-
вать в среде с повышенной соленостью в 6.5‰, не
изменяя своего физиологического статуса, фикси-
руемого по показателям кардиоактивности, неин-

Рис. 4. Примеры типичной динамика ЧСС в конце предлиночной стадии (запись в течение 3 сут непосредственно пе-
ред линькой): а – ЧСС рака № 1 в контрольной среде, б – ЧСС рака № 2 в соленой воде. Черные участки на оси абс-
цисс – длительность темнового периода, пунктирные вертикальные линии – суточные интервалы.
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вазивно регистрируемой в процессе эксперимента.
Таким образом, они могут успешно использоваться
в биоэлектронных системах мониторинга кардио-
ритма как интегрального показателя их здоровья
и индикативного показателя стресса животного
при токсическом воздействии, в качестве биосен-
соров в солоноватых водах на протяжении, по
крайней мере, двух месяцев.
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Cardiac Activity of Pontastacus leptodactylus Esch. (Decapoda) under Prolonged 
Exposure to High Salinity: on the Possibility of Using Freshwater Crayfish 

in Testing of Brackish Waters
S. V. Sladkova1, 2, *, T. V. Kuznetsova1, V. A. Lyubimtsev1, and S. V. Kholodkevich1, 3

1St. Petersburg Federal Research Center of the Russian Academy of Sciences, Scientific Research Centre for Ecological Safety
of the Russian Academy of Sciences, St.-Petersburg, Russia
2Saint Petersburg State University, Saint Petersburg, Russia

3Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia

*e-mail: sladkova_sv1@mail.ru

In this study, we analyzed the characteristics of the cardiac activity of crayfish during long-term keeping of
animals in an environment with high salinity (6.5‰) in order to find out the fundamental possibility of using
them as bioindicators in bioelectronic systems for monitoring the quality of marine coastal waters under high
anthropogenic load. Similar salinity values were noted for many bays of the Baltic Sea sub-regions, for exam-
ple, the Tallinn and Bothnian bays, which are characterized by intense anthropogenic load. It was found that
an increase in water salinity from 0 to 6.5‰ caused an initial short-term increase in heart rate (HR) by 30%.
It has been shown that crayfish can not only successfully survive for 1 month in high salinity water, but also
change the characteristics of cardiac activity to a small extent. Some features were revealed in crayfish in water
with altered salinity. During exposure to saline solution, crayfish showed a clear diurnal rhythm of cardiac
activity. The rhythmicity of the heart rate disappeared a few days before the molt in both fresh and salt water.
The study made it possible to draw a conclusion about the possibility of using freshwater crayfish in bioelec-
tronic systems for continuous monitoring of the functional state of representatives of the local biota and for
identifying the biological effects of pollutants in both fresh and brackish water.

Keywords: freshwater crayfish Pontastacus leptodactylus, functional parameters, non-invasive recording of
cardiac activity, response to salinity change, crayfish as biosensors for environmental assessment
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КРАСНОКЛЕШНЕВОГО РАКА Сherax quadricarinatus
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Исследовано влияние экспозиции на воздухе на гематологические показатели австралийского
красноклешневого рака Сherax quadricarinatus Von Martens 1868. Гемолимфу отбирали сразу после
извлечения рака из воды через 2, 4, 8 ч экспозиции на воздухе и спустя 24 и 72 ч после возращения
в воду. Определены общее число гемоцитов (ОЧГ), гемограмма, концентрация общего белка и ге-
моцианина. Рассмотрена динамика полученных гематологических показателей во временном ас-
пекте: ОЧГ и доля гранулоцитов увеличивалась на протяжении всей экспозиции на воздухе, доля
агранулоцитов и содержание общего белка и гемоцианина статистически достоверно не изменя-
лись, доля полугранулоцитов снижалась. После экспозиции на воздухе цвет гемолимфы изменялся
с голубоватого с сероватым оттенком на мутный серо-зеленый (отклонение от нормы). Полученные
данные свидетельствуют о развитии компенсаторных механизмов и патологических явлений в ответ
на стресс, вызванный пребыванием в воздушной среде, позволяют применять их на практике при
оценке состояния австралийского красноклешневого рака в процессе транспортировки.

Ключевые слова: австралийский красноклешневый рак, Сherax quadricarinatus, гемолимфа, гемоци-
ты, общий белок, гемоцианин, стресс, экспозиция на воздухе
DOI: 10.31857/S0320965223050157, EDN: FBDRLN

ВВЕДЕНИЕ

Хотя раки – водные животные, они могут не-
продолжительное время пребывать и передви-
гаться на суше (Grote, 1981). Наземные миграции
свойственны многим декаподам. Так, некоторые
ракообразные, например луизианский рак (Pro-
cambarus clarkii), американский сигнальный рак
(Pacifastacus leniusculus) и ржавый рак (Orconectes
rusticus), способны перемещаться на расстояние
20–1000 м, пересекать дамбы между прудами, пре-
одолевать плотины или водопады (Claussen et al.,
2000; Souty-Grosset et al., 2016; Lemmers et al.,
2022; Qing et al., 2022). Этим можно объяснить ак-
тивное освоение обширных новых территорий
североамериканскими раками (Procambarus clarkii
и Pacifastacus leniusculus) (Kerby et al., 2005; Puky,

2014; Ramalho, Anastácio, 2015). Выход из водоема
также способствует обмену особями между сосед-
ними популяциями и позволяет использовать на-
земные пути отхода в случае высыхания или за-
грязнения водоема (Puky, 2014). Ряд декапод, на-
пример, белоклешневый (атлантический) речной
рак (Austropotamobius pallipes), выживают в тече-
ние нескольких суток на воздухе (Pond, 1975). Не-
которые виды, особенно относящиеся к роющим,
могут существовать в течение нескольких меся-
цев без воды в норах (Huner, Lindqvist, 1995; Kou-
ba et al., 2016). Основная масса коммерчески важ-
ных ракообразных не подвергается воздействию
воздуха в своей естественной среде, за исключе-
нием периода вынужденных миграций. Однако
процедуры отлова и последующей обработки мо-
гут включать длительное нахождение вне воды
(Paterson, Spanoghe, 1997; Taylor, 1997).

Способность покидать воду и находиться не-
продолжительное время на суше характерна и для

Сокращения: ГПТ – гемопоэтическая ткань; ОЧГ – общее
число гемоцитов; УЗВ – установки замкнутого водоснаб-
жения.

УДК 595.3:591.11:57.033
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перспективного объекта тепловодной аквакуль-
туры – австралийского красноклешневого рака
Cherax quadricarinatus Von Martens 1868 (Лагутки-
на и др., 2020). Он может покидать пруды для раз-
ведения (Jones, 1990), осваивать новые водоемы
(Coughran, Leckie, 2007; Leland et al., 2012;
Beatty et al., 2019) и, вероятно, дышать атмосфер-
ным кислородом при нехватке его в воде (Morris,
Callaghan, 1998).

Во время пребывания раков на суше происхо-
дят гематологические и биохимические измене-
ния гемолимфы, возрастают концентрации лак-
тата и наступает ацидоз (Taylor, 1997; Morris, Oli-
ver, 1999; Speed et al., 2001; Lorenzon et al., 2007).
Под действием воздуха повышается уровень ги-
пергликемических гормонов и собственно глю-
козы (Webster, 1996; Van Ham, 1998; Chang et al.,
2005), накапливаются ионы Ca2+ и Mg2+ в гемо-
лимфе (Jackson et al., 2001). При изучении гемо-
лимфы узкопалых раков (Astacus leptodactylus) во
время пребывания в течение 24 ч вне воды фикси-
ровали изменения общего содержания белка, что
указывало на реакцию раков на стресс (Malev et al.,
2010). Гематологические изменения, вызванные
пребыванием на воздухе, выглядят следующим
образом: происходит снижение доли грануляр-
ных клеток, увеличение времени свертываемости
крови (Fotedar et al., 2001), снижение ОЧГ в тече-
ние 24 ч после выдерживания вне воды (Cheng,
2003). Однако такие изменения характерны не
для всех видов (Malev et al., 2010).

С точки зрения фундаментальной биологии
интересно изучение гематологических показате-
лей австралийского красноклешневого рака, на-
ходящегося вне воды. Прикладная сторона иссле-
дования обусловливается наличием нескольких
подходов транспортировки ракообразных – в
водной среде с принудительной аэрацией и вне
воды в емкостях с влажным субстратом. Наиболее
распространен второй способ, однако он вызыва-
ет сильный стресс у этого вида, что нежелательно
при транспортировке ремонтно-маточного стада
и посадочного материала.

Необходимы данные по динамике показателей
системы крови, с помощью которых можно оце-
нить стрессовое состояние, вызванное транспорти-
ровкой вне водной среды. Некоторые физиологи-
ческие и биохимические показатели кровеносной
системы позволяют судить о состоянии здоровья
рака (Александрова, Ковачева, 2010; Paterson et al.,
2005), что необходимо для мониторинга физио-
логического состояния при культивировании
гидробионтов.

Информация о воздействии нахождения вне
воды на физиологическое состояние австралий-
ского красноклешневого рака недостаточна. Из-
вестно, что экспозиция на воздухе вызывает ги-
стологические изменения в гепатопанкреасе и

кишечнике, а также подавляет антиоксидантный
и иммунный статус (Lu, et al., 2021).

Цель работы – исследовать динамику некото-
рых физиолого-биохимических показателей ге-
молимфы австралийского красноклешневого ра-
ка при экспозиции в воздушной среде и после его
возвращения в воду.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследования проводили в лаборатории пер-
спективных технологий в аквакультуре на базе
бизнес-инкубатора Кубанского государственного
университета.

Объектом исследования служили австралийские
красноклешневые раки. Их содержали в УЗВ – бас-
сейнах объемом 2.5 м3 и площадью 3.14 м2 каж-
дый, при температуре воды 22.5–24.0°С. Там же
размещали укрытия из поливинилхлоридных
труб для снижения внутривидовой агрессии. Для
кормления использовали корм Coppens Start Pre-
mium 1.5 мм (Нидерланды) (белок 54, жиры 15,
зола 10.4, фосфор 1.59%), суточная норма – 3%
биомассы ракообразных. Кормление прекращали
за двое суток до начала эксперимента. В течение
всего эксперимента гидрохимические показатели
воды находились в пределах рыбоводных норм.
Концентрация кислорода в воде была 5 мг/л, pH –
7.9, фотопериод – 12 ч.

Исследовали физиолого-биохимические по-
казатели гемолимфы при экспозиции на воздухе в
течение 8 ч, а также в течение нескольких суток
после возвращения раков в воду. Для опыта ис-
пользовали 20 экз. раков (10 самцов и 10 самок)
массой 64 ± 18 г (от 29 до 90 г). Их перемещали из
системы УЗВ в пенопластовые коробки с внут-
ренними габаритами 35.5 × 48.0 × 32.0 см по 10 экз.
в каждую и выдерживали в течение 8 ч при темпе-
ратуре воздуха 24°С. Гемолимфу отбирали сразу
после извлечения из УЗВ и через 2, 4 и 8 ч пребы-
вания на воздухе. После 8 ч экспозиции раков
возвращали в УЗВ и отбирали гемолимфу спустя
24 и 72 ч.

Гемолимфу для анализа отбирали прижизнен-
но шприцом объемом 2 мл с иглой 23G с соблю-
дением правил асептики и антисептики методом
пункции вентрального синуса раков. Такой спо-
соб позволяет прижизненно отбирать кровь, не
нанося здоровью раков значительного ущерба
(Александрова, Ковачева, 2010). В качестве анти-
коагулянта использовали 4%-ный раствор Трило-
на-Б (ЭДТА-Na2) (BASF, Китай).

Подсчет гемоцитов проводили в камере Горяе-
ва с помощью светового микроскопа Микромед-1,
определяли процентную долю каждого типа гемо-
цитов. Для подсчета ОЧГ применяли следующую
формулу:
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где N – число всех гемоцитов в 50 больших квад-
ратах на сетке камеры (Скафарь, Шумейко, 2022).

Гемолимфу в объеме 40 мкл центрифугирова-
ли при 3000 об./мин в течение 15 мин, затем к
пробе добавляли 3960 мкл дистиллированной во-
ды. Оптическую плотность проб определяли при
335 нм на спектрофотометре Leki SS2107UV, кон-
центрацию гемоцианина выражали в ммоль/л и
рассчитывали по формуле (Wu et al., 2017):

где ОП335 – оптическая плотность пробы, 2.69 –
экстинкция для гемоцианина при длине волны
335 нм (Nickerson, Van Holde, 1971).

Общий белок определяли рефрактометриче-
ским методом на рефрактометре ИРФ-22 (Кова-
чева, Александрова, 2010), концентрацию белка
выражали в процентах.

Расчеты и графическое оформление получен-
ных данных проводили с помощью программ Mi-
crosoft Excel (Microsoft Corporation, США) и Sta-
tistica v. 14 (TIBCO Software Inc.). Для проверки
статистической достоверности различий в груп-
пах использовали U-критерий Манна–Уитни и
критерий Краскела–Уоллиса. Различия считали
статистически достоверными при p < 0.05. Ре-
зультаты представлены как среднее ± стандарт-
ное отклонение (на графиках использованы ме-
дианные значения).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Гемограмма. Общее число гемоцитов. После 2 ч

экспозиции ОЧГ увеличивалось с 2615 ± 1016 до
3575 ± 1125 кл/мкл (p < 0.001), т.е. в 1.4 раза
(рис. 1а). Через 4 ч выдерживания ОЧГ достигало
3648 ± 1684 кл./мкл, что статистически достовер-
но (p < 0.05) превышало таковое в начале опыта.
При этом ОЧГ после 2-го и 4-го часа экспозиции
статистически (p = 0.89) не различалось. За 8 ч
опыта ОЧГ выросло в 1.6 раза (4279 ± 1239
кл./мкл) по сравнению с первоначальными пока-
зателями (p = 0.0001), различия ОЧГ 4-го и 8-го
часа эксперимента статистически недостоверны
(p = 0.35). За 8 ч экспозиции на воздухе отмечено
статистически достоверное (p < 0.01) увеличение
ОЧГ. Через 24 ч после экспозиции ОЧГ снизи-
лось до 2352 ± 1090 кл./мкл, что сопоставимо с
уровнем ОЧГ до экспозиции (p = 0.4). а после 72 ч
оно упало до минимальной за период наблюде-
ний величины.

Агранулоциты. Дисперсионный анализ с помо-
щью критерия Краскела–Уоллиса показал, что
доля агранулоцитов за время экспозиции стати-
стически достоверно (p = 0.14) не изменялась.
При этом различия в показателях между началом
опыта и двумя часами экспозиции были стати-

= ×ОЧГ в 1 мкл  5,N

= ×335 335E 2.69 ОП ,

стически достоверны (p < 0.05), средние значения
достигали 44.0 ± 5.9 и 38.1 ± 7.3% соответственно
(рис. 1б). Через 4 ч выдерживания вне воды доля
агранулоцитов была 40.8 ± 9.6%, что статистиче-
ски недостоверно по сравнению с началом опыта
(p > 0.05) и двумя часами экспозиции (p > 0.05).
Через 8 ч экспозиции данный показатель достиг
40.6 ± 8.4%, что статистически недостоверно (p >
> 0.05) по сравнению с началом опыта и четырьмя
часами экспозиции. Через 24 ч после экспозиции
показатели вернулись в исходное состояние (на-
чало эксперимента) – 42.2 ± 7.9%, p = 0.51; однако
через 72 ч после воздействия воздуха процент агра-
нулярных клеток незначительно уменьшился –
40.0 ± 8.7%, p = 0.36.

Полугранулоциты. После 2 ч экспозиции дан-
ный показатель был равен 25.0 ± 7.3%, что статисти-
чески достоверно (p = 0.05) меньше доли полугра-
нулоцитов в начале эксперимента (рис. 1в). Через
4 ч опыта доля полугранулоциов не превышала
21.6 ± 9.9%, что меньше таковой в начале опыта и
через 2 ч экспозиции (p = 0.05). Через 8 ч этот по-
казатель снизился до 14.8 ± 6.4%, что в 2 раза
меньше по сравнению с таковыми в начале экспе-
римента – 29.5 ± 7.9% и через 4 ч воздействия воз-
духа (p < 0.01). Таким образом, снижение доли полу-
гранулоцитов за время экспозиции было статисти-
чески достоверным (p < 0.001). Через 24 ч после
экспозиции показатели начали возвращаться к
значениям в начале эксперимента – 25.8 ± 5.9%
(p = 0.07), после 72 ч экспозиции среднее значе-
ние доли полугранулоцитов было 29.0 ± 6.5%, что
максимально близко к таковому в начале экспе-
римента (p= 0.48).

Гранулоциты. Через 2 ч экспозиции доля грану-
лоцитов (36.9 ± 7.1%) превышала таковую в начале
эксперимента (26.5 ± 7.1%), p < 0.001 (рис. 1г). Через
4 ч экспозиции данный показатель остался при-
мерно на том же уровне, что и после 2 ч опыта –
37.6 ± 11.1, p = 0.74. Через 8 ч экспозиции доля гра-
нулярных клеток увеличилась в 1.7 раз (43.8 ±
± 9.3%) по сравнению с началом опыта (p <
0.001); различия показателя между 4-м и 8-м
часом экспозиции также были статистически не-
достоверны (p = 0.16), доля гранулоцитов за время
экспозиции (8 ч) статистически достоверно воз-
растала (p < 0.001). Через 24 ч после экспозиции
различия между началом эксперимента были ста-
тистически недостоверны (p = 0.1), средние зна-
чения снизились до 32.1 ± 8.0%. На 72 ч различия
между началом эксперимента были статистиче-
ски недостоверны (p = 0.15), средние значения
были 31.0 ± 8.1%, что несколько превышало тако-
вые в начале эксперимента.

Постольку процентное отношение каждого из
типов гемоцитов не дает представления о количе-
ственном содержании всех типов гемоцитов, от-
носительные значения процентного соотноше-
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ния типов гемоцитов переводили в количествен-
ные (выражающие число клеток определенного
типа гемоцитов в 1 мкл гемолимфы) (табл. 1).
Число агранулоцитов после 8 ч экспозиции уве-
личилось в 1.5 раза что статистически достоверно
(p < 0.01). Число полугранулоцитов незначитель-
но снизилось в 0.8 раз с 732 до 617 кл./мкл, p = 0.2,
а гранулоцитов – увеличилось в 2.7 раз (p < 0.01).

Биохимические показатели. Общий белок. Изме-
нение содержания общего белка крови (рис. 2а) бы-
ло статистически недостоверным (p = 0.32). Через
2 ч после нахождения рака вне воды содержание
общего белка крови снизилось с 5.3 ± 1.9 до 4.5 ±
± 2.0%, что статистически недостоверно (p =
= 0.22). Через 4 ч экспозиции данный показатель
снизился до 4.5 ± 1.9% и статистически недосто-
верно отличался от такового в начале опыта и через
2 ч (p > 0.05). Через 8 ч опыта концентрация общего
белка была 4.4 ± 1.9%, различия с началом опыта и
четырьмя часами экспозиции были недостовер-
ны (p > 0.05).

Однако через 24 ч после экспозиции показате-
ли белка были достоверно (p < 0.01) ниже в 1.4 раз
по сравнению с таковыми в начале эксперимента.
Средние значения составляли 3.8 ± 1.8%. Такую
же картину наблюдали и через 72 ч после экспо-
зиции – 4.0 ± 1.7% (p < 0.01), статистически до-
стоверные различия между показателями, полу-
ченными через 24 ч и 72 ч отсутствовали (p = 0.88).

Содержание гемоцианина (рис. 2б). Через 2 ч вы-
держивания раков вне воды концентрация гемо-
цианина была 0.38 ± 0.04 ммоль/л. Различия ста-
тистически недостоверны (p = 0.36) по сравнению
с началом опыта – 0.40 ± 0.05 ммоль/л. Через 4 ч
опыта данный показатель был 0.38 ± 0.06 ммоль/л,
различия с таковым в начале опыта и после 2 ч экс-
позиции недостоверны (p > 0.05). Через 8 ч экспо-
зиции концентрация достигла 0.41 ± 0.08 ммоль/л,
различия между началом опыта и четырьмя часа-
ми экспозиции статистически тоже недостовер-
ны (p > 0.05). Таким образом, статистически зна-
чимо концентрация гемоцианина не изменялась
на протяжении всех 8 ч экспозиции (p = 0.47). Че-

Рис. 1. Гематологические показатели Cherax quadricarinatus во время экспозиции на воздухе и после возвращения в во-
ду: а – ОЧГ, б – агранулоциты, в – полугранулоциты, г – гранулоциты. По оси абсцисс – время отбора гемолимфы.
1 – медиана, 2 – процентиль (25–75%), 3 – диапазон без выбросов, 4 – выбросы, 5 – экстремум.
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рез 24 ч после экспозиции концентрация гемоци-
анина увеличилась до 0.62 ± 0.07 ммоль/л и в
1.6 раза превышала таковую в начале экспери-
мента (0.40 ± 0.05 ммоль/л) (p < 0.001), однако че-
рез 72 ч после экспозиции содержание гемоциа-
нана незначительно снизилось (p > 0.05) по срав-
нению с таковым после 24 ч.

Следует отметить изменение цвета гемолимфы
раков после экспозиции на воздухе. До выдержи-
вания раков на воздухе гемолимфа была голубо-
ватая с сероватым оттенком (характерная для здо-
ровых особей; после экспозиции она приобрела
серо-зеленый оттенок и стала мутной, что свиде-
тельствует об отклонении от нормы.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Повышение ОЧГ также наблюдали у другого

представителя рода Cherax. Во время нахождения
вне воды речного Маррона (Cherax tenuimanus)
(Jussila et al., 1999a), число гемоцитов у ракооб-
разного значительно увеличивалось. Через 1 ч
экспозиции ОЧГ возрастало в 1.5 раза, однако,
после 4 и 8 ч с начала эксперимента уровень ОЧГ
незначительно снижался и в 1.4 раза превышал
таковой по сравнению с началом эксперимента.
Аналогичные изменения обнаружены у норвеж-
ского омара (Nephrops norvegicus) (Powell et al.,
2017), ОЧГ этого ракообразного увеличивалось в
1.3–1.6 раза в зависимости от типа транспорти-

Таблица 1. Число клеток трех типов гемоцитов австралийского красноклешневого рака за время экспозиции на
воздухе и после возвращения в воду

Время опыта, ч
Агранулоциты Полугранулоциты Гранулоциты

кл./мкл

Во время экспозиции

1170 ± 515 732 ± 263 712 ± 360

2 1394 ± 545 874 ± 304 1307 ± 510

4 1512 ± 737 700 ± 296 1438 ± 829

8 1720 ± 596 617 ± 250 1905 ± 804

После экспозиции

24 932 ± 542 594 ± 338 695 ± 391

72 907 ± 438 624 ± 220 695 ± 380

Рис. 2. Показатели общего белка и гемоцианина C. quadricarinatus во время экспозиции на воздухе (I) и после возвра-
щения в воду (II): а – общий белок, б – гемоцианин. Обозначения, как на рис. 1.
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ровки вне воды в течении 1 ч. Примерно такое же
повышение ОЧГ наблюдали при экспозиции аме-
риканского омара (Homarus americanus) (Bernardi et
al., 2015). Однако при экспозиции колючего лобсте-
ра (Panulirus cygnus) на воздухе с предварительным
спуском воды из емкостей выдерживания, показа-
тели ОЧГ через 5 мин снижались, но по проше-
ствии 120 мин устанавливались на уровне, соот-
ветствующем контролю. При принудительном
изъятии со встряхиванием гидробионта в сети и
последующей экспозицией на воздухе, показате-
ли ОЧГ колючего лобстера возрастали (Jussila et
al., 1999b). У речных раков Аstacus astacus и Pon-
tastacus leptodactylus в ответ на транспортировку
вне воды происходило снижение ОЧГ примерно в
два раза (Пронина, Корягина, 2011), по другим
данным у узкопалого рака ОЧГ в ответ на экспо-
зицию увеличивалось также, как и у других рако-
образных (Malev et al., 2010). Однако следует от-
метить различные методологические подходы в
указанных нами работах. Приведенные примеры
могут свидетельствовать о неспецифическом изме-
нении ОЧГ различных видов ракообразных в ответ
на вызванный экспозицией на воздухе стресс.

Возможно, стресс стимулирует (усиливает)
пролиферацию циркулирующих гемоцитов (Se-
queira et al., 1996). По данным Мартыновой и др.
(2008), пролиферирующей способностью облада-
ют только агранулоциты, однако в нашем случае
при возрастании ОЧГ уменьшалась доля агрануло-
цитов и полугранулоцитов и увеличивалась таковая
гранулоцитов. Гипотеза о развитии полугранулоци-
тов из пролиферирующих агранулоцитов, а из по-
лугранулоцитов – гранулоцитов, неактуальна, по-
скольку по данным Ли и др. (Li et al., 2021), из агра-
нулярных гемоцитов не развиваются гранулярные.
Общая характеристика изменений гемограммы за
8 ч экспозиции следующее – увеличение ОЧГ и до-
ли гранулоцитов и уменьшении доли полугрануло-
цитов, однако доля агранулоцитов статистически
достоверно не изменялась. Предположительно,
эти изменения могли быть вызваны несколькими
причинами.

Одна из них – пролиферация гемоцитов. Как от-
мечено выше, такой способностью обладают только
агранулоциты. В этом случае доля агранулоцитов
должна увеличиваться, однако авторы наблюдали
увеличение доли гранулоцитов, что сходно с увели-
чением доли гранулоцитов у гигантской устрицы
(Crassostrea gigas) при гипоксии (Кладченко и др.,
2022). Причем, наблюдаемое снижение доли
агранулоцитов, вызвано не уменьшением числа
агранулоцитов, а увеличением числа грануляр-
ных гемоцитов. При увеличении количества агра-
нулоцитов и гранулоцитов доля полугранулоцитов

снижалась. Полученная картина свидетельствует,
что пролиферативная способность агранулоци-
тов может объяснять изменение гемограммы вы-
званной экспозицией на воздухе.

Вторая причина связана с появлением полу-
гранулоцитов из ГПТ и их ускоренное созревание
до гранулоцитов. Имеются данные, что острый
дефицит гемоцитов, вызванный инъекцией β1.3-
глюкана, стимулирует созревание гемопоэтиче-
ских стволовых клеток в ГПТ, которые затем вы-
свобождаются в кровоток (Söderhäll et al., 2003).
Хотя доля полугранулоцитов снижается, их число
остается примерно на том же уровне, что и до экс-
позиции. Несмотря на это, есть вероятность, что
стресс стимулирует (усиливает) появление полу-
гранулоцитов из ГПТ и переход уже циркулирую-
щих полугранулоцитов в гранулоциты, однако это
не отражается на количестве полугранулоцитов.
Проверить влияние стресса на скорость гематопоэ-
за и созревание гранулярных гемоцитов можно не-
сколькими способами: мечением ГПТ флуорес-
центным красителем с последующим подсчетом
флуоресцирующих гемоцитов и обнаружением до-
ли новых циркулирующих гемоцитов с учетом вре-
мени, за которое они пролиферировали из проге-
моцитов; подсчетом молодых форм гранулоцитов.
По данным Сухачева (Sukhachev et al., 2013), у ас-
цидии Halocynthia aurantium отмечена гетероген-
ность популяции гранулоцитов. Они выделяют
молодые и старые формы, которые морфологиче-
ски различаются. Предположительно, такое явле-
ние наблюдается у ракообразных (Li et al., 2021),
что подтверждают работы некоторых исследова-
телей (Battison et al., 2003; Zhang et al., 2006) и изу-
чение гемолимфы австралийского красноклешне-
вого рака (Скафарь, Шумейко, 2022). Исходя из на-
шего предположения, что стресс вызывает
ускоренную пролиферацию гемоцитов из ГПТ и пе-
реход из полугранулоцитов в гранулоциты, в гемо-
лимфе раков после воздействия воздуха должны
преобладать молодые формы гранулоцитов. Од-
нако это предположение требует дополнительно-
го изучения.

Третья причина – циркуляция сидячих форм ге-
моцитов. Выделяют несколько форм гемоцитов –
циркулирующие (циркулируют по кровеносной
системе) и сидячие (не циркулируют, могут нахо-
дится в тканях и органах (в основном, в жабрах) и
возобновлять циркуляцию, переходя в циркули-
рующие гемоциты). К обеим формам могут отно-
ситься гемоциты всех трех типов (агранулоциты,
полугранулоциты, гранулоциты) (Zheng et al.,
2021). Циркулирующие гемоциты способны пере-
ходить в сидячие формы. При этом между популя-
циями циркулирующих и сидячих гемоцитов может
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происходить динамический обмен (Zheng et al.,
2021). Так, через 2 ч после забора гемолимфы в
объеме 5% массы тела у раков, наблюдали увели-
чение ОЧГ примерно в два раза, кроме того, уве-
личилась доля гранулоцитов. Установлено, что
основной источник циркулирующих гемоцитов –
мобилизованные сидячие формы гемоцитов, по-
ступающие в кровь из жабр. При этом доля гемо-
цитов, поступивших в кровь в результате гемопо-
эза после стрессового воздействия достигала
6.5%. Это свидетельствует об основной роли си-
дячих гемоцитов в быстром снабжении организ-
ма гемоцитами (Zheng et al., 2021).

Таким образом, наиболее вероятная причина
изменения клеточного состава гемолимфы – вы-
свобождение сидячих форм гемоцитов из жабр.
Не исключена роль усиленной пролиферации
агранулоцитов и клеток ГПТ с переходом высво-
бодившихся в кровоток форм в полугранулоциты
и ускоренного созревания гранулоцитов из уже
циркулирующих полугранулоцитов.

Понижение содержания общего белка также
наблюдали при нахождении вне воды речного
маррона: на 4-й час экспозиции содержание общего
белка снижалась в 0.8 раз, на 6-й час опыта концен-
трация белка была в 0.86 раз ниже по сравнению с
контрольной группой (Jussila et al., 1999a). При раз-
личных способах транспортировки у норвежско-
го омара концентрация белка существенно не ме-
нялась относительно контроля (Powell et al., 2017).
Однако у большого сухопутного краба (Cancer pa-
gurus) отмечено повышение общего белка гемо-
лимфы при транспортировке двумя различными
способами – в воде и вне воды. Его концентрация
значительно колебалась и в большую, и в мень-
шую сторону при транспортировке вне воды на
протяжении всего эксперимента (Lorenzon et al.,
2008). Такую же картину наблюдали у американско-
го омара (Lorenzon et al., 2007). По данным Донга с
соавт. (Dong et al., 2019), концентрация общего
белка в гемолимфе голубого японского краба
(Portunus trituberculatus) разнонаправленно коле-
балась на протяжении всего опыта, как и у узко-
палого рака (Malev et al., 2010).

По-видимому, увеличение концентрации ге-
моцианина в 1.6 раза (p < 0.05) через 24 ч после
экспозиции можно интерпретировать как физио-
логический ответ рака, направленный на ком-
пенсацию стресса, вызванного гипоксией.

Выводы. Исследована изменчивость гематоло-
гических показателей австралийского красно-
клешневого рака при его экспозиции на воздухе.
Полученные данные могут свидетельствовать о
развитии компенсаторных механизмов или пато-

логических процессов в ответ на стрессовое воз-
действие, вызванное нахождением вне воды. Ре-
зультаты вносят вклад в накопление фундаменталь-
ных знаний о биологии ракообразных и позволяют
применять их на практике при оценке состояния
австралийского красноклешневого рака при
транспортировке.
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D. N. Skafar1, 2, 4, *, O. V. Strelkova1, 2, and D. V. Shumeyko3, 4

1Kuban State University, Krasnodar, Russia
2Azov-Black Sea Branch of the Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Rostov-on-Don, Russia

3International Taraz innovative institute named after Sh. Murtaza, Taraz, Kazakhstan
4Scientific-Productional Centre “Aquatechbiotope”, Krasnodar, Russia

*e-mail: skafden@mail.ru

The effect of exposure on the hematological parameters of the red claw crayfish Cherax quadricarinatus Von
Martens 1868 was studied. Hemolymph was taken immediately after extraction from the water after 2, 4,
8 hours of exposure on the shore and 24 and 72 hours after returning to the water. Determined total hemocyte
counts (THC), hemogram, general protein and hemocyanin disease. The dynamics of the growth of hema-
tological parameters in the temporal aspect was revealed: THC and the proportion of granulocytes increased
to reveal the entire pattern of growth, the proportion of agranulocytes and the total content of protein and
hemocyanin. After exposure on the shore, the color of the hemolymph changed from bluish with a grayish
tint to cloudy gray-green (deviation from the norm). The data obtained indicate the development of compen-
satory factors and pathological properties in response to stress, the occurrence of symptoms in the air, which
can be used in practice in assessing the state of the red claw cancer in the process of transport.
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