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Аннотация. Исследованы количественные закономерности интенсивно-
сти дыхания плоской устрицы в зависимости от ряда экологических фак-
торов. Математически описана связь скорости потребления кислорода 
моллюсками с их массой тела. Изучено влияние солености и температуры 
воды на интенсивность дыхания моллюсков в Керченском проливе и ли-
мане Донузлав.
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Введение

Вторая половина ХХ-го столетия ознаменовалась 
весьма существенной трансформацией экоси-
стемы Черного моря, связанной, в  первую оче-

редь, с интенсификацией хозяйственной деятельности 
в  этом регионе. Одним из  наиболее ценных предста-
вителей черноморской малакофауны, в  значительной 
степени потерявшей свое промысловое значение, 
являлась плоская (европейская или грядовая) устри-
ца — Ostrea edulis L [1, 2]. Вследствие загрязнения при-
брежных вод токсикантами, эвтрофикации и  возник-
шего на  этом фоне грибкового заболевания (болезнь 
раковины) во второй половине ХХ-го века произошло 
резкое сокращение численности и  ареала этого [3, 4, 
6], и  в  настоящее время этот вид представлен лишь 
отдельными микропопуляциями у  побережья Крыма 
и Кавказа. В связи с этим и возникла необходимость ис-
кусственного воспроизводства этого вида [2, 5, 7, 8], ко-
торое возможно лишь при условии детального знания 
различных сторон жизнедеятельности этого вида.

Цель исследований

Изучение влияния ряда экологических факторов 
(масса тела, температура, соленость воды) на интенсив-
ность дыхания черноморской устрицы.

Материалы и методы исследований

Объектом исследования служили разноразмер-
ные особи плоской устрицы (ostrea edulis L), высотой 
7–82  мм, массой 0,015–72,7 г. Исследования проводи-
лись на  протяжении 2004–2011 гг. в  лимане Донузлав 
(западное побережье Крыма) Черного моря и  Керчен-
ском проливе. Сбор проб моллюсков осуществлялся 
на  протяжении круглого года, кроме зимних сезонов 
года.

Результаты исследований

Одним из наиболее важных свойств, присущих жи-
вым организмам, является обмен веществ (метабо-
лизм), основой которого является два потока реакций, 
протекающих у животных — анаболических (процессы 
ассимиляции, биосинтеза, пластического или конструк-
тивного обмена) и  противоположно направленных — 
катаболических (процессы диссимиляции или энерге-
тического обмена) [9, 10, 11].

В  результате пластических реакций, поступающие 
с  пищей крупные органические вещества расщепля-
ются на  более простые соединения и  окисляются, что 
в  большинстве своем, сопровождается выделением 
свободной энергии, которая запасается в  форме ма-
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кроэнергетических связей аденозинтрифосфата (АТФ) 
и  используется для осуществления различных видов 
работы (химической, механической, осмотической). 
Процессы энергетического обмена, в основном, вклю-
чают в себя восстановительные реакции, идущие с за-
тратой энергии, в свою очередь полученной в ходе ка-
таболических реакций.

Обобщенной характеристикой катаболических про-
цессов, в ходе которых энергия пищи используется для 
осуществления процессов жизнедеятельности, явля-
ется скорость потребления кислорода [9, 11, 12]. Она 
является важнейшим компонентом энергетического 
баланса организма, отражая его расходную часть, ука-
зывает на изменения физиологического состояния под 
влиянием различных экологических факторов среды; 
т. е. служит показателем изменений условий обитания, 
характеризует видовую скорость обмена веществ жи-
вотных разного таксономического ранга [9, 10, 11, 12, 
13]. В этой связи нами была изучена скорость потребле-
ния кислорода (СПК) устрицами при разных темпера-
турных и соленостных условиях.

Изучение СПК моллюсками в зависимости от массы 
тела в  Керченском проливе и  лимане Донузлав в  раз-
ные сезоны года показало (рис.  1), что, как и  у  других 

видов двустворчатых моллюсков [9, 14–16] эти по-
казатели тесно связаны между собой и  хорошо ап-
проксимируются степенной функцией: R = R1 Wk, где 
R — скорость потребления кислорода, мл О2∙экз‑1∙ч‑1; 
w — сухая масса тела (без раковины), г; R1 — коэффи-
циент пропорциональности, численно равный СПК при 
W, равном 1 г; k — коэффициент регрессии, характери-
зующий удельную скорость изменения дыхания устриц 
при изменении массы тела.

Параметры уравнения, выражающего зависимость 
между СПК и  сухой массой тела (без створки) в  ука-
занных выше районах в  разные сезоны года и,  соот-
ветственно, при разной температуре воды приведены 
в таблице 1.

Из  приведенных данных видно, что независимо 
от  экологических условий района СПК устрицами за-
метно изменяется в зависимости от температуры воды. 
Наиболее низкая интенсивность дыхания (коэффици-
ент R1) моллюсков зарегистрирована при 6 оС, с повы-
шением температуры воды наблюдалось устойчивое 
возрастание его значений.

При анализе полученных данных большое значение 
имеет вопрос об оптимуме жизнедеятельности для ис-

0,01 0,1 1 

0,01 

0,1 

1 

R,
 м
л 
О

2∙ч
ас

-1
∙э
кз

-1
 

W, г 

Рис. 1. Зависимость скорости потребления кислорода (R,∙мл О2∙час1∙экз. —1) устрицами в зависимости 
от сухой массы тела (W, г) в лимане Донузлав (Т = 180C, S = 17,6‰, штриховые линии — 95% 

доверительный интервал)
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следованного вида. Максимальный прогрев воды на-
блюдается в августе и достигает в отдельные годы 28 оС. 
В  мелководных прибрежных акваториях, с  глубинами 
менее 0,5  м, где прогрев заметно выше, температура 
может достигать 30 оС. Однако на этих участках, как пра-
вило, устрицы не образуют скоплений, поэтому, скорее 
всего, температура около 23–25 оС для этого вида близ-
ка к оптимальной.

Обращает на себя внимание заметное варьирование 
коэффициента регрессии k, значение которого заметно 

отличается от величины 0,73, определенной  А.Ф. Али-
мовым [10] для морских двустворчатых моллюсков, 
а также 0,75, и приведенной в сводке Хеммингсена [17] 
для всех пойкилотермных животных.

Причины, вызывающие изменения параметра k не-
однократно обсуждались в литературе [18, 19]. Их свя-
зывают с малым диапазоном масс экспериментальных 
животных, продолжительностью акклимации, и  други-
ми трудно учитываемыми или вовсе не учитываемыми 
факторами.

Таблица. 1. Параметры уравнения, характеризующего СПК (R) устриц в зависимости от сухой массы 
тела (W) в Керченском проливе (S = 14,1–15,2‰) и лимане Донузлав (S = 17,1–17,9‰) *

Период работ, (Т, оС) N Wс R1 Sr k Sk r
Керченский пролив
декабрь (6) 22 0,016–1,18 0,112 0,016 0,617 0,082 0,909
апрель (13) 22 0,014–1,43 0,320 0,040 0,813 0,076 0,926
июнь (19) 24 0,022–1,35 0,475 0,095 0,721 0,084 0,888
Лиман Донузлав
ноябрь (11) 19 0,018–1,13 0,291 0,031 0,773 0,078 0,927
май (18) 21 0,023–1,39 0,491 0,072 0,688 0,083 0,895
август (23) 20 0,040–1,28 0,725 0,067 0,737 0,100 0,850

*N — число особей в опыте, W — пределы индивидуальной массы моллюсков в опыте,  
Sy — стандартная ошибка R1, S — стандартная ошибка k; r — коэффициент корреляции.
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Рис. 2. Изменение коэффициента регрессии (k) в зависимости от температуры воды (Т, оС)
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В наших опытах указанные факторы не могли оказать 
существенного влияния на величину коэффициента ре-
грессии. Диапазон массы тела опытных животных был 
достаточно велик — минимальные и максимальные их 
значения различались между собой в  70–100 раз. Ма-
лый срок акклимации моллюсков к экспериментальной 
температуре также не мог быть определяющим факто-
ром — опыты с устрицами проводили при температуре 
воды соответствующей естественной среде обитания.

Вместе с  тем, известно, что у  эктотермов часто на-
блюдается обратная связь между значениями коэффи-
циентов R1 и  k, т. е. возрастание метаболизма сопро-
вождается уменьшением коэффициента регрессии 
(правило Локера) [19]. Анализ наших данных показал, 
что по  мере возрастания температуры воды наблюда-
ется заметная тенденция снижения значений коэффи-
циента k (рис. 2), что можно интерпретировать как под-
тверждение указанного правила.

В  то  же время на  рис.  2 видно, что при 6 оС значе-
ние коэффициента k заметно отклоняется от  общего 
тренда. Возможно, это связано с  тем, что температура 
6 оС выходит за пределы биокинетической зоны иссле-

дуемого вида [20–26]. В частности, известно, что такой 
биологически важный процесс как рост у данного вида 
устриц только начинается при температуре 11–12 оС, 
т. е. значительно более высокой, чем температура 6 оС. 
Вероятно, что при этой температуре обменные про-
цессы у крупных моллюсков замедлены в большей сте-
пени, чем у более мелких животных, особенно прини-
мая во внимание разное соотношение их поверхности 
и объема [19].

О том, что в пограничных условиях могут иметь ме-
сто своеобразные «краевые эффекты», что ранее уже 
отмечалось в литературе [27, 28].

Опыты в  указанных районах проводились при раз-
ных значениях температуры воды и солености и коэф-
фициенты пропорциональности и  регрессии в  полу-
ченных уравнений были различны, что не  допускает 
строгого сопоставления полученных материалов.

Для точного сравнения влияния изменений темпе-
ратуры воды на  скорость потребления кислорода от-
дельно в каждой акватории необходимо было провести 
нормировку, т. е. корректировку значений R в соответ-
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Рис. 3. Изменение интенсивности дыхания моллюсков (R/W, мл О2∙час1 (0,255)∙г‑1) в Керченском 
проливе (1) и лимана Донузлав (2) при разной температуре (Т,0С) и солености воды (S,‰)
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ствии с  некоторыми функциями преобразования для 
их более строгого сравнения. Для этого рекомендуется 
два пути [14] — принятие одной, наиболее вероятной 
величины коэффициента регрессии, с  последующей 
трансформацией материалов и  нахождением R1 для 
каждой серии опытных данных или сравнение интен-
сивности дыхания R/W у животных одинаковой массы.

Второй подход, на наш взгляд, является более пред-
почтительным, и кроме того, к настоящему времени су-
ществуют точные методы трансформации имеющихся 
данных для их корректного сравнения. В частности, для 
этого применяется следующее уравнение [16; 29]:

где Rst и Wst –стандартизированное значение раци-
она и массы тела, Re и We — экспериментальное значе-
ние рациона, m — коэффициент регрессии, связываю-
щий скорость потребления кислорода с  массой тела 
при данной температуре воды. В связи с этим в каждой 
экспериментальной группе были рассчитаны средние 
геометрические значения R/W. Их величины в разных 
рядах варьировали незначительно — в пределах 0,227–
0,292 г, на основе чего было принято среднее значение 
равное 0,255  г (на  рис.  1 это значение указано стрел-
кой). На основе этих данных были рассчитаны значения 
R/W для каждой измеренной группой.

Результаты изменений интенсивности дыхания — 
R/W(0,255 г), устриц ранжированные в порядке возраста-
ния температуры воды в каждом районе, представлены 
на рисунке 3.

Анализ интенсивности дыхания в  исследованных 
районах показал, что с  возрастанием температуры 
воды идет устойчивое возрастание R/W в обеих аква-
ториях. Обнаружено, что значение температурного ко-
эффициента Q10 зависело от температуры воды — при 
низких значениях температуры воды Q10 было выше, 
чем при более высоких температурах.

Так, в Керченском проливе при возрастании темпе-
ратуры воды с 6 до 13оС величина Q10 составляла 3,10, 
тогда как в интервале 13–19 оС его значение было зна-
чительно ниже — 2,12.

В  то  же время в  лимане Донузлав, при повышении 
температуры от 11 до 18 оС величина Q10 составляла 2,41, 
а при ее возрастании с 18 до 23 оС интенсивность дыха-
ния устриц хотя и  увеличилась, но  значения Q10 были 
меньше 2-х и составляли 1,97. Полученные данные сви-
детельствуют, что зависимость интенсивности дыхания 
устриц от температуры воды в среднем оказалась близ-
ка к величине 2,25, предложенной  Г.Г. Винбергом [30].

Так, в работах Ньюелла с соавт. [23, 31] скорость по-
требления кислорода в  зависимости от  сухой массы 
тела при 20 °C описывалась общим уравнением 1:

  (1)

Довольно сходные результаты с  полученными 
нами данными получены в  работе Гейра с  соавт. [32]. 
При температуре выше 20 оС значения коэффициента 
пропорциональности в  приведенных ими уравнениях 
(аналогичных нашим, но выраженным мг О2∙час‑1∙г‑1) не-
сколько отличались от наших в большую сторону — при 
30 оС он в среднем составлял 1,78 мг О2∙час‑1∙г‑1. Если со-
поставить в одних и тех же единицах (мл О2∙час‑1∙г‑1), т. е. 
разделить это значение на 1,43, то наши данные полу-
чатся заметно меньше, чем приведенного автора.

Можно также отметить работу Винтера с соавт. [20], 
где на  близкородственном виде Ostrea chilensis эти 
исследователи нашли, что в  уравнениях связывающих 
СПК с  сухой массой тела, коэффициенты пропорци-
ональности и  регрессии соответственно составляли 
0,266–0,410 и  0,73–0,75, т. е. были близкими к  нашим 
данным. Полученные материалы оказались весьма 
близкими с нашими данными, и не выходили за преде-
лы существования данного вида.

Для характеристики сравнительной эффективности 
влияния солености мы поступили следующим образом. 
Для моллюсков, взятых из Керченского пролива, была 
исследована связь R/W с температурой воды. Она с вы-
сокой степенью аппроксимации выражалась экспонен-
циальной функцией, имеющей следующий вид:

, r = 0,99  (2)

На  основе этого уравнения были определены зна-
чения R/W(0,255) соответственно при температурах 11 
и 18 оС, т. е. при которых проводились опыты в лимане 
Донузлав. Расчеты показали, что значения R/W при ука-
занных температурах в лимане Донузлав, соответствен-
но на  25,9 и  19,1% (в  среднем 22,5%) были выше, чем 
в Керченском проливе. Это в известной мере перекли-
кается с материалами  Т.В. Кракатицы [3, 4], полученны-
ми ей при изучении влияния солености на  выживае-
мость и  рост устриц в  заливах северо-западной части 
Черного моря. В  частности, ею было обнаружено, что 
в  условиях повышенной солености (до  28,31–34,33‰) 
у  моллюсков прекращался линейный и  весовой рост 
всех размерных групп. При этом было отмечено, что 
у этих устриц процент отхода, хотя и был незначителен 
(1,6–7%), в контрольной группе наблюдался интенсив-
ный рост устриц [3, 4]. При высокой солености (более 
28‰) воды мясо устриц становится твердым и  менее 
вкусным, что, вероятно, было обусловлено высокой 
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гипертоничностью окружающей среды по  сравнению 
с внутренней средой организма. Кроме того, отсутствие 
линейного и весового роста свидетельствует о резком 
угнетении ряда физиологических функций, характер-
ных для данного вида.

Этот вид, как отмечалось выше, может обитать в раз-
личных биотопах с  соленостью 32–35‰ (Атлантиче-
ский океан, Средиземное море), в отдельных эстуариях 
до  45‰. Для устриц, обитающих в  воде разной соле-
ности, оптимальный диапазон для жизнедеятельности 
весьма значителен. Заметные изменения в скорости об-
менных процессов возникают при солености 21–35‰, 
особенно при переходе границы 20–21‰ [3, 28, 33, 34].

Существование осмотических градиентов между 
тканями гидробионтов и  окружающей водой создает 
опасность либо обезвоживания тела организмов, либо 
его избыточного обводнения, поэтому способность из-

бегать дегидратации в  морской среде лежит в  основе 
эвригалинности гидробионтов [17]. По-видимому, при 
переходе в воду резко пониженной солености должны 
были произойти определенные мутации, приводящие 
к снижению барьеров проницаемости у этого вида.

Заключение

Таким образом, проведенные исследования показа-
ли, что скорость потребления кислорода моллюсками 
тесно связана с массой тела и описывается уравнением 
степенной функции. С возрастанием температуры воды 
интенсивность дыхания устриц увеличивается. Наибо-
лее значительно этот процесс протекает при темпера-
туре 6–13оС — значение температурного коэффициента 
Q10 достигает 3,10, при более высоких значениях тем-
ператур величина Q10 снижается до 1,97–2,14. При по-
нижении солености (в среднем на 3‰) интенсивность 
дыхания устриц уменьшается в среднем на 22,5%.
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