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Коралловые рифы – распространенная и наи-
более продуктивная прибрежная экосистема в
тропическом биогеографическом регионе
(Lüning, 1990; Crossland et al., 1991; Литтлер и др.,
1991; Fong, Paul, 2011; Stambler, 2011). Системооб-
разующими организмами на коралловых рифах
являются рифостроящие кораллы. К современ-
ным рифостроящим, или герматипным, корал-
лам относятся беспозвоночные животные пред-
ставители таксономического типа Coelenterata,
главным образом класса Anthozoa подкласса He-
xacorallia (шестилучевые кораллы) отряда Sclerac-
tinia. Среди герматипных кораллов имеются
представители других отрядов и даже классов ки-
шечнополостных (Veron, 1986), однако большин-
ство среди рифостроителей представляют склер-
актинии и именно они являются предметом на-
шего исследования (рис. 1).

Склерактиниевые кораллы – главным образом
колониальные животные. Жизненной формой
кораллов является полип (рис. 2а, 2б), имеющий
бокаловидное тело с ротовым диском в верхней
его части и с подошвой на противоположном
конце. В центре диска находится рот, а по его пе-
риферии располагаются щупальца. Рот ведет в
кишечную полость, которая представлена склад-

ками ткани мезентерия. Наружная поверхность
полипа от щупалец до подошвы покрыта тканью,
состоящей из двух рядов клеток: эктодермы и эн-
додермы. В каждой эндодермальной клетке ткани
полипа содержится от одной до трех-четырех кле-
ток симбиотических водорослей – зооксантелл
(рис. 2в). Живая ткань покрывает наружный кар-
бонатный скелет колонии коралловых полипов
(Veron, 1986).

У склерактиниевых кораллов зооксантеллы –
это в основном разные генетически детермини-
рованные формы одноклеточной водоросли Sym-
biodinium microadriaticum LaJeunesse, относящейся
к семейству Symbiodiniaceae порядка Suessiales
класса Dinophyceae (Stambler, 2011). Зооксантелла
обладает одним хлоропластом сложной формы с
одним или двумя пиреноидами (рис. 2в). Хлоро-
пласт содержит фотосинтетические пигменты,
свойственные всем динофлагеллатам: хлорофил-
лы a и c2, перидинин, диадиноксантин, динок-
сантин и β-каротин (Звалинский и др., 1978; Tit-
lyanov et al., 1980). Отличительной структурой
симбиотической клетки является большое акку-
мулятивное тело сферической формы, служащее
для “сброса” отходов метаболизма. Запасные ве-
щества зооксантелл – это жиры, находящиеся в ци-
топлазме в виде капель, и крахмалоподобный поли-
сахарид, располагающийся преимущественно по пе-
риферии белкового тела пиреноида.

1 Публикуется в связи с 50-летием Института биологии мо-
ря (в настоящее время − ННЦМБ им. А.В. Жирмунского
ДВО РАН).
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Рис. 1. Коралловый риф, остров Сесоко, Япония, глубина 5 м, май 1995 г.

Рис. 2. Морфология и анатомия полипов склерактиниевого коралла Acropora sp. а – анатомия полипа; б – полип с вы-
пущенными щупальцами; в – клетка зооксантеллы в стадии деления. Условные обозначения здесь, а также на рис. 3
и 4: я − ядро, хл − хлоропласты, ат − аккумулятивное тело, лк − липидные капли.
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В клетках кораллов зооксантеллы находятся в
виде неподвижной цисты. Симбионты передают-
ся от родителей к потомству с половыми продук-
тами, а также асексуально с планулами или поч-
ками (Сорокин, 1990; Titlyanov et al., 1998, 2001a;
Harrison, 2011). Установлено, что взрослые поли-
пы могут инфицироваться зооксантеллами из
морской воды (Colley, Trench, 1985). Животное-
полип и водоросли-зооксантелы находятся в сим-
биотических взаимовыгодных (мутуалистиче-
ских) отношениях (Титлянов, 1999; Титлянов,
Титлянова, 2002а, 2002б). Эти взаимоотношения
настолько глубокие, что колония коралловых по-
липов может пройти весь жизненный цикл как
организм лишь при сосуществовании животного
и водорослей. При разрыве функциональных свя-
зей между животными клетками полипа и водо-
рослями полип погибает.

Целью настоящего обзора является анализ опуб-
ликованных ранее нами и нашими коллегами дан-
ных о разнообразии симбиотических связей меж-
ду животным-“хозяином” и его внутриклеточны-
ми симбионтами при выполнении организмом
наиболее важных жизненных функций.

ЗООКСАНТЕЛЛЫ В ГЕРМАТИПНЫХ 
КОРАЛЛАХ

Морфофизиологические формы зооксантелл
Три морфофизиологические формы симбио-

тических динофлагеллят, различающихся по
морфологии, физиологии и биохимии, были най-
дены в герматипных кораллах на краевом рифе
о-ва Сесоко (Окинава, Япония): форма “L”
(крупные), форма “B” (бурые) и форма “G” (зе-
леные) (рис. 3).

Колонии гидрокоралла Millepora intricata со-
держали симбионты только формы “L”, склерак-
тиниевые кораллы содержали симбионты форм
“B” и “G” (Titlyanov et al., 2001b). Клетки формы
“L” имели сферическую форму, их диаметр со-
ставлял более 15 мкм; цвет водорослей варьиро-
вал от темно-бурого до светло-коричневого. Сфе-
рические, золотисто-коричневые клетки формы
“B” были меньше клеток формы “L”, их размер
составлял 8−14 мкм.

Размер клеток формы “G” был наименьшим −
от 7 до 11 мкм; оливковые или зеленые клетки
имели овальную форму. Все три типа зооксан-
телл, обитавших в одинаковых условиях освеще-
ния, значительно различались по химико-физио-
логическим показателям. Так, например, сим-
бионты формы “L” аккумулировали наибольшее
количество фотосинтетических пигментов – до
19.8 мкг/мм3 объема клетки. Наименьшее коли-
чество пигментов было найдено в зооксантеллах
формы “G” – 1.3 мкг/мм3 объема клетки. Сравне-
ние фотосинтетических возможностей всех трех
типов водорослей in hospite (в кораллах, акклими-
рованных к 30% фотосинтетически активной ра-

диации, падающей на поверхность воды, −
ФАРп) показало, что наибольшей скоростью ва-
лового фотосинтеза (211 мкгО2/мм3 объема клет-
ки в час) обладали симбионты формы “G”; ско-
рость валового фотосинтеза у симбионтов формы
“L” была в 3.5 раза меньше (Titlyanov et al., 2001b).

Обоснованность выделения морфофункцио-
нальных форм клеток “G” и “B” была подтвер-
ждена молекулярно-генетическими методами
(Loh et al., 2002), а также анализом липидов и
жирных кислот (Zhukova, Titlyanov, 2003, 2006).
Мы показали также, что симбионты форм “G” и
“B” обитают во всех изученных нами склеракти-
ниевых кораллах, а количество и соотношение
данных форм в тканях полипов зависит преиму-
щественно от освещенности в месте обитания
(Titlyanov et al., 2001b).

Репродукция и деградация зооксантелл
В эндодерме коралла, находящегося в стабиль-

ных условиях, в течение суток можно обнаружить
зооксантеллы на разных этапах онтогенеза: ~90%
взрослых активно функционирующих клеток, 1–3%
делящихся клеток и 1–3% деградирующих клеток
(Titlyanov et al., 1996; Leletkin et al., 1999; Титлянов
и др., 2006). Диаметр взрослых клеток разных видов
герматипных кораллов изменяется от 7 до 17 мкм, а
цвет варьирует от светло-оливкового до темно-
бурого (Titlyanov et al., 2001b).

Зооксантеллы в тканях полипа воспроизводят-
ся путем митотического деления материнской
клетки на две дочерние. Делящиеся клетки встре-
чаются в эндодерме всех органов полипа. Клетки
делятся, как правило, ночью, максимум деления
приходится на середину ночи (Titlyanov et al.,
1996). Деление зооксантелл в теле полипа − цик-
личный процесс, он имеет четыре типа периодич-
ности (Titlyanov et al., 2000a; Титлянов и др.,
2006). Первый тип периодичности, изученный на
коралле Seriatopora caliendrum, представляет со-
бой суточные колебания интенсивности процес-
са с максимумом в ночное время. Второй тип пе-
риодичности, описанный нами на S. caliendrum и
гидрокоралле M. intricata, – это колебание интен-
сивности деления клеток с периодом 3 сут. Тре-
тий тип периодичности − колебание деления кле-
ток симбионтов с периодом 5−6 сут, а четвертый −
15−20 сут.

В эндодерме всех органов коралловых полипов
встречаются зооксантеллы с признаками деграда-
ции. В стационарных природных условиях коли-
чество таких клеток обычно равно числу вновь
образованных клеток (Titlyanov et al., 1996).

АВТОТРОФНОЕ ПИТАНИЕ КОРАЛЛОВ
Герматипные кораллы имеют несколько спо-

собов питания: 1) утилизация продуктов фото-
синтеза зооксантелл, 2) питание продуктами охоты
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(хищничество), 3) питание органическими седи-
ментами животного происхождения, 4) поглоще-
ние растворенного органического вещества
(РОВ) и 5) использование продуктов деградации
зооксантелл (Титлянов, Титлянова, 2002а, 2002б).

Первичные, промежуточные и конечные продукты 
фотосинтеза зооксантелл и их использование 

полипом
На фрагментах колоний склерактиниевых ко-

раллов Stylophora pistillata и Seriatopora caliendrum и
зооксантелл, выделенных из них методом радио-
углеродного анализа, установлено, что первичная
фотоассимиляция углерода коралловыми дино-
флагеллятами происходит в восстановительном
пентозофосфатном цикле. Самыми ранними

промежуточными продуктами фотосинтеза были
3-фосфоглицериновая кислота и фосфорные
эфиры сахаров, а конечными продуктами – гек-
созы, глицерол и аминокислоты (глицин, серин,
аланин, аспартат, глутамат, яблочная кислота).
При длительной экспозиции на сильном свету
(80–60% ФАРп) преобладал синтез гексоз (глю-
козы, сахарозы, фруктозы), на слабом свету (10–5%
ФАРп) в конечных продуктах фотосинтеза преоб-
ладал глицерол (Биль и др., 1991; Eden et al., 1996;
Malkin et al., 1996; Titlyanov et al., 2000a). Продук-
ты фотосинтеза накапливаются в виде крахмала в
хлоропластах и в виде липидных капель в цито-
плазме, а также экскретируются в цитоплазму
животной клетки и используются в ней или
транспортируются в другие клетки кораллового
полипа (Muscatine, Cernichiari, 1969; Patton et al.,

Рис. 3. Морфофункциональные типы зооксантелл коралла Stilophora pistillata. А – форма “B” (а − ультраструктура
клетки, б − зооксантеллы в клетке животного, в − делящаяся клетка); Б – форма “G” (а − ультраструктура клетки; б,
в − морфология клеток). Условное обозначение: п − пиреноид.
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1977; Blanquet et al., 1979; Биль и др., 1991). Про-
дукты фотосинтеза зооксантелл составляют от 30
до 90% всей пищи коралловых полипов (Musca-
tine et al., 1983; Muscatine, 1990). Однако первич-
ные продукты фотосинтеза зооксантелл бедны
соединениями азота, при этом в них отсутствует
фосфор, что ограничивает их прямое использова-
ние в синтезе многих сложных высокомолекуляр-
ных веществ и дает основание отнести к разряду
“пустой” пищи.

Сорокин (1990) на основании собственных и
литературных данных, полученных при исследова-
нии коралловых рифов морей Индо-Пацифики,
показал, что в среднем для рифостроящих корал-
лов этого региона валовый фотосинтез, измерен-
ный в середине дня, составлял 10–50 мкг О2/см2

поверхности коралла в час, достигая иногда 100 мкг
О2/см2 в час. В наших экспериментах на ветви-
стых кораллах S. pistillata, Pocillopora verrucosa и
P. damicornis было показано, что кораллы, обитав-
шие в световом диапазоне от 90–80 до 30–20%
ФАРп, имели близкий уровень валового фото-
синтеза в середине солнечного дня – в пределах
90–150 мг С/м2 в час. Это свидетельствует об эф-
фективной онтогенетической адаптации корал-
лов к свету, падающему в месте обитания, обеспе-
чивающей стабильный уровень первичной про-
дукции кораллов в широком световом диапазоне
(Titlyanov, 1991b). Скорость и направленность фо-
тосинтеза зооксантелл может регулироваться так
называемым “хост-фактором” – комплексом ве-
ществ, синтезируемых клетками хозяина (Musca-
tine, 1967), что подтверждено и нашими исследо-
ваниями (Malkin et al., 1996).

Адаптация рифостроящих кораллов к свету

Рациональные формы колоний, эффективно
поглощающих свет различной интенсивности, и
разнообразие способов питания позволяют ри-
фостроящим кораллам обитать в пределах почти
всей фотической зоны шельфа при освещенности
от 100 до ≥0.3% ФАРп. Анализ распределения
64 видов рифостроящих кораллов на коралловых
рифах островов Антхой, Тхотю и Кондао в Юж-
но-Китайском море показал, что все найденные
виды обитали в диапазоне освещенности от 30 до
3% ФАРп, 50% видов – от 95 до 10% ФАРп и толь-
ко несколько видов кораллов из рода Porites были
найдены в гротах при освещенности около 0.3%
ФАРп (Титлянов и др., 1988а; Titlyanov, Latypov,
1991).

Широкий световой диапазон распростране-
ния рифостроящих кораллов и их эффективная
адаптация к свету во многом обусловлены симбио-
тическими взаимоотношениями растительной и
животной компонент в коралловых полипах. Спо-
собность кораллов адаптироваться к количеству и
качеству света заложена в геномах животных и
растительных клеток; она проявляется на всех

этапах онтогенетического развития организма.
В симбиотическом организме рифостроящего
коралла и симбионт, и хозяин участвуют в адапта-
ционном процессе. В онтогенетической адапта-
ции кораллов к свету проявляются мутуалистиче-
ские взаимоотношения животных и растительных
клеток. Фотоадаптивные реакции – это изменения
в структуре и функциях организма, происходя-
щие под влиянием света и направленные на жиз-
необеспечение организма в данных условиях оби-
тания. В природе адаптация кораллов к свету в
процессе онтогенеза возможна при закреплении
планул кораллов на грунте и при их развитии в
колонию коралловых полипов (Titlyanov et al.,
1998), при самозатенении в процессе роста и фор-
мирования колоний ветвистых кораллов (Titlyanov,
1991a), при затенении другими колониями или
талломами макрофитов (Титлянов и др., 1988а;
Titlyanov, Latypov, 1991), во время сезонных изме-
нений освещенности, а также после сильных
штормов, способных разрушить или оторвать ко-
лонии кораллов от грунта и переместить их или
фрагменты кораллов в другое место.

При описании онтогенетической адаптации ри-
фостроящих кораллов к свету мы рассматриваем ее
пути, механизмы и реакции. Путь, или направление
адаптации характеризует весь комплекс механиз-
мов и реакций адаптации, наблюдающихся в опре-
деленном диапазоне освещенности. На основании
анализа распределения отдельных видов кораллов
на шельфе в зависимости от освещенности нами
были выделены три направления адаптации корал-
лов к количеству света: 1) к умеренному затене-
нию (50–10% ФАРп), 2) к крайне слабому свету
(≤5% ФАРп) и 3) к яркому свету (≥70% ФАРп).

Адаптация к умеренному затенению
(50–10% ФАРп)

Максимизация поглощения ФАР и рацио-
нальная утилизация поглощенной ФАР являются
двумя доказанными и наиболее изученными ме-
ханизмами фотоакклимации кораллов к умерен-
ному затенению. В механизме максимизации по-
глощения ФАР участвует большое количество
адаптивных реакций, происходящих на морфоло-
гическом, анатомическом, ультраструктурном и
молекулярном уровнях, которые способствуют
максимальному (часто полному) поглощению
солнечной радиации, достигающей колонии ко-
ралла. Было показано, что общим морфологиче-
ским признаком глубоководных и затененных
колоний кораллов является их уплощенная фор-
ма, наиболее эффективная при поглощении сла-
бого света (Barnes, Taylor, 1973; Graus, Macintyre,
1976, 1982; Dustan, 1979).

В наших исследованиях масса колоний ветви-
стых кораллов P. verrucosa и S. pistillata, обитавших
в затененных местах, была меньше, чем хорошо
освещенных (Титлянов, 1987). Влияние недостат-
ка света на морфологию колоний проявлялось
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также в увеличении отношения максимального
диаметра колонии к ее высоте, в меньшем коли-
честве ветвей последующих порядков на ветвях
предыдущих порядков и в уплощенной форме
ветвей.

Одна из адаптивных реакций животного-по-
липа, максимизирующая поглощение падающего
света зооксантеллами, − формирование на щу-
пальцах у некоторых видов кораллов специаль-
ных светопринимающих органов (тонкостенных
пузырей), содержащих зооксантеллы, которые
полип способен “распускать” или “сжимать” в
зависимости от освещенности (Vareschi, Friske,
1986).

Наиболее общей адаптивной реакцией рифо-
строящих кораллов и других бентосных живот-
ных, содержащих зооксантеллы, направленной
на максимизацию поглощения света, является
увеличение плотности популяции симбионтов в
тканях хозяина. Показано, что в наружных ветвях
кораллов, обитающих в затенении или на средних
глубинах при освещенности 60–30% ФАРп, плот-
ность зооксантелл больше, чем у кораллов с осве-
щенного мелководья (100–80% ФАРп) (Звалин-
ский и др., 1978; Титлянов и др., 1978; Titlyanov et al.,
1980; Титлянов и др., 1983; Титлянов и др., 1988a,
1988б; Титлянов и др., 1990; Titlyanov, 1991a; Lel-
etkin et al., 1999; Titlyanov et al., 1999, 2001a, 2001b).
Плотность популяции зооксантелл у колоний ко-
раллов с освещенного мелководья и из затенен-
ных мест или с большой глубины может разли-
чаться более чем в два раза. В экспериментах на-
копление зооксантелл в клетках эндодермы
коралловых фрагментов проявлялось уже на сле-
дующие сутки после пересадки фрагментов коло-
ний с яркого на умеренный свет и продолжалось
в течение 30–40 сут (Titlyanov et al., 2001c).

Плотность популяции зооксантелл в ткани ко-
раллового полипа зависит преимущественно от
интенсивности процессов деления и деградации
зооксантелл. Если скорость деления зооксантелл
выше скорости их деградации, плотность популя-
ции симбионтов увеличивается. Подсчитано, что
при постоянной плотности популяции зооксан-
телл в ткани полипа доля вновь образованных
клеток в течение 1 сут составляет 2–4% от их об-
щего количества, что почти совпадает с количе-
ством деградирующих клеток (Titlyanov et al.,
1996; Титлянов и др., 2006).

Выдерживание фрагментов коралла S. pistillata
в морской воде, обогащенной питательными ве-
ществами, содержавшими азот и фосфор, а также
кормление полипов зоопланктоном стимулиро-
вало процесс накопления зооксантелл в ткани ко-
ралла на слабом свету (Titlyanov et al., 2000a,
2001d), а голодание тормозило этот процесс (Tit-
lyanov et al., 2000b, 2001d). Мы предполагаем, что
полип путем дозированного снабжения симбион-
тов соединениями азота и фосфора, необходимы-
ми в процессе деления и роста симбиотических

клеток (Titlyanov et al., 2000a), а также изменени-
ем уровней деления и деградации зооксантелл
может регулировать плотность их популяции. Не
исключено также и стимулирующее действие на
процесс деления клеток симбионтов “хост факто-
ра” (Muscatine, 1967).

Одной из наиболее эффективных реакций
максимизации поглощения света зооксантелла-
ми является увеличение в хлоропластах содержа-
ния всех фотосинтетических пигментов без суще-
ственных сдвигов в их соотношении, что позво-
ляет предположить, что в данном процессе
происходит построение тилакоидных мембран de
novo. Содержание фотосинтетических пигментов
у зооксантелл, выделенных из колоний с большой
глубины, из затенения и с открытого мелководья,
может различаться в расчете на клетку более чем в
2–2.5 раза (Titlyanov et al., 1980, 1999, 2001a, 2001b,
2001c; Титлянов и др., 1981). При накоплении
пигментов у зооксантелл увеличиваются концен-
трация тилакоидных мембран в хлоропластах
(Машанский и др., 1979) и размеры фотосинтети-
ческих единиц (ФСЕ) (Звалинский, 1988).

Эксперименты, проведенные на фрагментах
колоний S. pistillata при перенесении их с яркого
(95% ФАРп) света на умеренный (30% ФАРп), по-
казали, что накопление пигментов начинается
сразу после снижения уровня освещенности и
прекращается на 4–5-е сутки эксперимента. Пря-
мого влияния животного-хозяина на скорость
или характер накопления фотосинтетических
пигментов в симбионтах нами не отмечено.

Эффективная утилизация поглощенной ФАР
(уменьшение энергетических потерь при превра-
щении энергии квантов в энергию химических
связей), как и максимизация поглощения ФАР,
является механизмом адаптации кораллов к по-
ниженной интенсивности света. Было показано
(Лелеткин и др., 1980), что при снижении осве-
щенности в месте обитания квантовая эффектив-
ность фотосинтеза зооксантелл на линейном
участке световой кривой повышается более чем в
2 раза. Предполагают, что увеличение квантового
выхода фотосинтеза обеспечивают следующие
реакции: увеличение доли высоко агрегирован-
ных длинноволновых форм хлорофиллов и пери-
динина по сравнению с таковой коротковолно-
вых формам, а также относительно большее накоп-
ление пигментов-светосборщиков (хлорофиллов и
перидинина), чем пигментов-протекторов (динок-
сантина, диадиноксантина, β-каротина) (Звалин-
ский и др., 1978; Titlyanov et al., 1980).

На этапе превращения первичных продуктов
фотосинтеза в вещества, расходуемые на рост и
развитие организмов, мы предполагаем, по край-
ней мере, две реакции адаптации к пониженной
интенсивности света. Первая – это увеличение
включения во вторичные синтезы и процесс ката-
болизма промежуточных продуктов фотосинтеза
без их предварительного восстановления и поли-
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меризации до запасных углеводов и жиров (Биль
и др., 1991; Bil et al., 1992; Titlyanov et al., 2000a),
вторая – снижение энергетических затрат на ды-
хание (Титлянов и др., 1988б; Leletkin et al., 1996).

Адаптация кораллов к крайне низкой 
интенсивности света (≤5% ФАРп)

Большинство видов рифостроящих кораллов
способны обитать при крайне низкой освещен-
ности – приблизительно до 0.3% ФАРп (Титля-
нов и др., 1988a; Titlyanov, Latypov, 1991). При
снижении интенсивности света в месте обитания
кораллов, например, с 30% ФАРп до 1% ФАРп
уже не действуют такие реакции адаптации к низ-
кой интенсивности света, как накопление пиг-
ментов в зооксантеллах или накопление зооксан-
телл в тканях коралловых полипов, которые
функционировали в зоне светового комфорта
(80–20% ФАРп). При экстремально низкой ин-
тенсивности света выгода от этих адаптивных из-
менений минимальна, а расходы энергии и веще-
ства значительны. Основные реакции адаптации
кораллов к крайне слабому свету − это сокраще-
ние расходов энергии на рост и жизнеобеспече-
ние кораллов, а также снижение плотности попу-
ляции симбионтов (Titlyanov et al., 2002).

В природе масса колоний кораллов P. damicor-
nis и P. verrucosa, обитающих при освещенности
около 5% ФАРп, в 1.5–2.5 раза меньше, массы ко-
лоний, обитающих в зоне светового комфорта.
Отношение площади поверхности колонии к ее
массе у колоний, обитающих в условиях крайне
низкой освещенности больше, чем у колоний из
зоны комфорта. Отмеченные изменения в мор-
фологии колоний способствуют максимизации
поглощения света (Титлянов и др., 1988в; Titlyanov
et al., 2001a, 2001b).

Скорость темнового дыхания кораллов S. pis-
tillata, P. damicornis и P. verrucosa, адаптированных
к освещенности 10–7% ФАРп, в среднем была в
2–3 раза ниже, чем адаптированных к освещен-
ности 60% ФАРп (Titlyanov, 1981, 1991b; Титлянов
и др., 1988в).

Плотность популяции зооксантелл в кораллах,
перенесенных с освещенности 30% ФАРп в осве-
щенность 5–0.1% ФАРп, постепенно уменьша-
лась у всех исследованных кораллов. Например, у
S. pistillata с 40 × 103 клеток на полип (при 30%
ФАРп) она снизилась до 0.5 × 103 клеток на полип
(при 0.8% ФАРп). Снижение плотности зооксан-
телл в теле полипа обусловлено снижением уров-
ня деления симбиотических клеток и повышени-
ем скорости их деградации (Titlyanov et al., 2002).

В зоне экстремально низких показателей осве-
щенности у полипов удваивалась активность
хищничества, причем увеличивалась скорость
обеих компонент – убийства и поедания жертвы.
Стимуляция хищничества у кораллов проявля-

лась при освещенности ниже 30% ФАРп (Titlyan-
ov et al., 2000b).

Рифостроящие кораллы выживают при экс-
тремально низкой освещенности (≤0.1% ФАРп) в
течение 90–120 сут и в полной темноте в течение
30–40 сут за счет хищничества и переваривания
собственных зооксантелл. На 2-е сут пребывания
в полной темноте резко снижается скорость деле-
ния зооксантелл и повышается скорость их пере-
варивания. На 10-е сут темноты переваривается
уже более 20% зооксантелл в сутки. На 30–40-е
сут пребывания кораллов в темноте их ткани от-
мирают и отделяются от скелета. В отмирающей
ткани полипов присутствуют зооксантеллы уве-
личенного размера, содержащие фотосинтетиче-
ские пигменты, способные к делению и не имею-
щие признаков деградации. Если полип, длитель-
ное время находившийся при экстремально
низкой освещенности или в полной темноте и со-
держащий несколько сотен или даже десятков зо-
оксантелл, выставить на свет, то через 2–3 мес
полностью восстановится плотность популяции
симбионтов, соответствующая новой освещенно-
сти в месте обитания.

Адаптация кораллов к яркому свету (≥70% ФАРп)
В процессе адаптации кораллов к яркому свету

участвуют, по крайней мере, два механизма: оп-
тимизация поглощения ФАР и комплекс светоза-
щитных реакций. Морфология колоний P. dami-
cornis и P. verrucosa, обитающих на ярком свету,
способствует его максимальному поглощению
всей поверхностью колоний. Масса и площадь
поверхности колоний кораллов, обитающих на
ярком свету (при 90% ФАРп), могут быть в 2 раза
больше, чем колоний, обитавших на умеренном
свету (30% ФАРп), как и количество ветвей по-
следующих порядков на ветвях предыдущих по-
рядков (Титлянов и др., 1988в). У некоторых ви-
дов ветвистых кораллов, обитавших на ярком све-
ту, ветви последних порядков на поперечном
срезе имели форму эллипса и были повернуты уз-
кой стороной к падающему свету, что также мак-
симизировало поглощение света колонией (Тит-
лянов, 1987).

Симбионты неравномерно распределены по
колонии коралла. Плотность популяции зооксан-
телл в колонии коралловых полипов зависит как
от внешних, так и от внутренних факторов. Среди
первых наибольшее значение имеет световой
фактор, среди вторых – возраст полипов (Titlyan-
ov, 1991a). Так, наибольшая плотность популяции
зооксантелл в колонии ветвистого склерактиние-
вого коралла P. verrucosa, обитающего на глубине
1 м (90% ФАРп), отмечена в молодых ветвях тре-
тьего порядка. В то же время в колонии, взятой с
этой же глубины, но из затененного места, плот-
ность зооксантелл была наибольшей в ветвях пер-
вого порядка, а наименьшей − в ветвях второго
порядка. Следует отметить, что в растущих верх-
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них частях молодых ветвей коралла плотность по-
пуляции симбиотических клеток при любом ре-
жиме освещения была наименьшей (Titlyanov,
1991a).

В экспериментах снижение численности зоок-
сантелл в кораллах на ярком свету происходило за
счет уменьшения скорости деления зооксантелл
и стимулирования их переваривания полипом.
При переносе кораллов на яркий свет содержание
хлорофиллов в расчете на единицу объема клетки
симбионта снижалось в 1.5 раза в течение четырех
суток (Титлянов и др., 1988в, 2002). В процессе
адаптации коралла к яркому свету популяция зо-
оксантелл обогащалась мелкими клетками свето-
устойчивого типа “G”, имеющими наименьшее
количество хлорофилла, но наибольшую продук-
тивность (Titlyanov et al., 2001b; Титлянов и др.,
2002).

Поглощение света фотосинтетическими пиг-
ментами регулируется также светозащитными ре-
акциями организма кораллов. При свете высокой
интенсивности в зооксантеллах увеличивается
относительное содержание светозащитных пиг-
ментов: β-каротина, лютеина и некоторых других
каротиноидов, которые способны принять элек-
трон от возбужденного хлорофилла в триплетном
состоянии, а также от активного кислорода в син-
глетном состоянии, защитив таким образом цепь
передачи от избытка “возбужденных” электронов
(Звалинский, 1988). Роль низкомолекулярных ан-
тиоксидантов в тканях полипа играют не только
каротиноиды хлоропластов, но и некоторые из
микоспорин-подобных аминокислот (Yakovleva,
Hidaka, 2004; Yakovleva et al., 2004), а также высо-
комолекулярные антиоксиданты − ферменты су-
пероксиддисмутаза, каталаза и аскорбат-глюта-
тионпероксидаза (Yakovleva, Titlyanov, 2001; Ya-
kovleva et al., 2009).

Таким образом, разнообразие существенных
перестроек в структуре и функциях обеих компо-
нент рифостроящих кораллов, находящихся в
симбиотических взаимоотношениях под дей-
ствием света как крайне низкой, так и высокой
интенсивности, позволяет абсолютному боль-
шинству видов обитать в широком световом диа-
пазоне и иметь стабильный уровень продукции.

ГЕТЕРОТРОФНОЕ ПИТАНИЕ КОРАЛЛОВ
Хищничество

За счет хищничества коралловые полипы по-
лучают в среднем от 10 до 40% пищи (Сорокин,
1990). Способы охоты кораллов многообразны:
ловля и захват жертв щупальцами, поражение не-
матоцистами и последующий транспорт обездви-
женных жертв ко рту с помощью слизевых тяжей,
ловля подвижных жертв слизевыми сетями и др.
Большинство кораллов наиболее активно пита-
ются в ночное время и в ранние утренние часы
(Сорокин, 1990; Titlyanov et al., 2000b). Наши экс-

перименты с кораллом S. pistillata, который охо-
тился за науплиями артемии (Artemia salina), по-
казали, что интенсивность добычи и переварива-
ния науплиев зависит от количества света в месте
обитания. Скорость убийства и переваривания на-
уплиев была наибольшей на слабом свету (5–10%
ФАРп) и составляла соответственно 2 и 1.5 науп-
лия на один полип в 1 час, а наименьшей − на са-
мом ярком свету (90% ФАРп), соответственно 1.5
и 0.7 науплия. При снижении интенсивности све-
та в месте обитания увеличивалось отношение
скорости переваривания жертвы к скорости ее
добычи. Таким образом, снижение интенсивно-
сти света в месте обитания коралла стимулирова-
ло хищничество, особенно скорость переварива-
ния пищи; кораллы, обитавшие в сильно затенен-
ных местах, активно охотились и ночью, и днем.
На активность охоты и утилизацию добычи влия-
ют и другие (кроме света) условия содержания ко-
раллов. Так, при предварительном содержании
фрагментов ветвей кораллов в условиях усилен-
ного минерального питания соединениями азота
и фосфора или животного питания на слабом све-
ту их хищническая активность увеличивалась в
1.2–2.8 раза (Titlyanov et al., 2000a, 2000b).

Поглощение растворенных органических веществ 
животными клетками коралла

Источником пищи для кораллов, как и для
других водных животных и растительных орга-
низмов, является органотрофия, т.е. поглощение
и усвоение растворенных органических веществ
из окружающей среды. Известно, что кораллы
поглощают такие низкомолекулярные соедине-
ния, как сахара (глюкозу и рибозу), аминокисло-
ты (глицин, аланин и глютаминовую кислоту),
органические кислоты (яблочную и фумаровую)
(Goreau et al., 1971; Титлянов и др., 1988в). Пока-
зано, что за счет поглощенных РОВ кораллы мо-
гут компенсировать около 10% своих суммарных
энергетических потребностей (Сорокин, 1990).

В наших экспериментах была определена ра-
диоактивность фрагментов колоний коралла
P. damicornis после выдерживания их на свету или
в темноте в течение 30 мин в растворах низкомо-
лекулярных соединений, меченных радиоактив-
ным углеродом (Титлянов и др., 1988в). Установ-
лено, что относительная радиоактивность образ-
цов, выдержанных в растворах радиоактивных
веществ, была следующей: с аланином – 100% (15 тыс.
импульсов в 1 мин/см2 высушенного образца), с
яблочной кислотой – 43%, с фумаровой кислотой –
36%, с глутаминовой кислотой – 20%, с глюкозой –
16% и с рибозой – 13%. Все испытанные соедине-
ния на свету поглощались на 20–30% лучше, чем
в темноте. В экспериментах по изучению распре-
деления гетеротрофного и фотогетеротрофного
(на свету) поглощения РОВ различными частями
колоний кораллов использовали аланин как ве-
щество, наиболее ассимилируемое кораллом. Ока-
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залось, что наибольшей способностью поглощать
аланин и на свету, и в темноте обладали внешние
наиболее молодые ветви кораллов, содержавшиеся
при умеренном затенении (10–30% ФАРп).

Поглощение из воды взвешенных частиц
животного происхождения

Все склерактиниевые кораллы способны к
фильтрационно-седиментационному питанию
(Сорокин, 1979, 1990). Отфильтровывая из воды
бактерии, фитопланктон, останки животных и
растений, а также детрит и неорганические со-
единения, полипы утилизируют только бактерии
и остатки животного происхождения (McCloskey,
Chester, 1971). Принято считать, что остатки рас-
тительного происхождения кораллы не перевари-
вают (Yonge, 1930a, 1930b, 1973).

В экспериментах по питанию мы кормили ко-
ралловые полипы S. pistillata коловраткой Bran-
chionus plicatilis, которая перед экспериментом
питалась зеленой водорослью хлореллой. Было
отмечено, что полипы переваривали коловратку
и не переваривали хлореллу, находящуюся в ней
(Titlyanov et al., 2000b, 2001d). По расчетам Соро-
кина (1979), питание бактериопланктоном, со-
ставляющим основную часть пищевых частиц,
обеспечивает не более 10% суммарных энергети-
ческих потребностей коралловых полипов, одна-
ко эта величина во многом видоспецифична.

Внутриклеточное переваривание
водорослей-симбионтов

Клетки зооксантелл кораллов Porites cylindrica,
S. caliendrum и S. pistillata на разных стадиях дегра-
дации встречались во всех органах полипа. На
первой стадии деградации в клетках появлялись
мелкие вакуоли, и цвет клеток изменялся с олив-
кового на коричневый. В дальнейшем клеточные
стенки водорослей частично разрушались, хло-
ропласт сжимался, на поверхности клетки появ-
лялись светлые капли. На последней стадии де-
градации зооксантеллы светлели, приобретали
оранжевый цвет и теряли сферическую форму,
превращаясь в бесформенные комочки. На
электронных фотографиях деградированных зо-
оксантелл можно видеть “аккумулятивное тело”,
беспорядочно лежащие тилакоиды хлоропластов,
глобулы крахмала и остатки крахмального покры-
тия пиреноидов. Ядро, пиреноид и липидные капли
в остатках зооксантелл отсутствуют (рис. 4). Кроме
этого, в полупереваренных клетках не найдено
хлорофилла c, а количество хлорофилла а сокра-
тилось в два раза. Деградация зооксантелл проис-
ходит, как правило, в ночное время с максималь-
ной интенсивностью между 0 и 3-мя часами. Вероят-
но, за внутриклеточное переваривание зооксантелл
отвечают лизосомы (Colley, Trench, 1985). Полип в
первую очередь переваривает вещества, богатые
азотом и фосфором, это ДНК ядра и белок пире-

ноидов. Полисахариды зооксантелл остаются не-
тронутыми и выбрасываются полипом через глотку
вместе с остатками мембран тилакоидов, аккумуля-
тивным телом и другими непереваренными остат-
ками в виде отдельных частиц или агрегатов разной
величины (от сотен до нескольких тысяч дегради-
рованных клеток) (Titlyanov et al., 1996).

Обнаружены и описаны три типа ритмических
изменений деградации зооксантелл. Первый тип
изменений, отмеченный у S. caliendrum и у гидро-
коралла M. intricata, представлял собой суточные
колебания интенсивности процесса с максиму-
мом в ночное время. Второй тип ритмических из-
менений имел период в 3 сут, а третий – в 5–6 сут.
Наивысшая плотность деградированных зоок-
сантелл была определена около 24:00 ч в покрываю-
щей ткани и около 03:00 ч – в щупальцах и мезенте-
рии. Доля зооксантелл, переваренных за сутки, ва-
рьировала от 1.1 до 7.6% от их общего количества.
Процесс стимулировался гетеротрофным голода-
нием и сменой светового режима с умеренного зате-
нения на яркий свет или на экстремально низкую
освещенность (Titlyanov et al., 1996).

ГОЛОДАНИЕ КОРАЛЛОВ
Гетеротрофное голодание

Влияние усиленного питания и голодания на
продукционную функцию зооксантелл было изу-
чено на фрагментах колоний коралла S. pistillata
при адаптации к сильному (90% ФАРп), умерен-
ному (20%) и слабому (3%) свету, а также при вы-
живании фрагментов кораллов в полной темноте.
В аквариальных экспериментах коралловые по-
липы подкармливали коловраткой Branchionus
plicatilis (см.: Titlyanov et al., 2001b, 2001d) и науп-
лиями Artemia salina (см.: Titlyanov et al., 2000a).
Усиленное питание коловратками и науплиями
стимулировало все описанные нами ранее реак-
ции адаптации к свету, но не помогло полипам
выжить в полной темноте.

При отсутствии хищничества (выдерживание
в отфильтрованной воде) полипы не смогли адап-
тироваться к новому световому режиму. Во всех
вариантах опытов в полипах S. pistillata уменьша-
лась плотность популяции зооксантелл, при этом
снижался уровень пролиферации и повышался
уровень деградации зооксантелл. Скорость вало-
вого фотосинтеза клеток в расчете на один полип
падала, а в расчете на одну зооксантеллу почти не
изменялась; количество хлорофиллов в расчете
на объем клетки симбионта также не изменялось.
Скорость темнового дыхания при обоих способах
расчета изменялась незначительно.

ОСМОТИЧЕСКИЙ ШОК
Как показано выше, склерактиниевые корал-

лы выбрасывали не только остатки переваренных
зооксантелл, но и живые клетки. В эксперимен-
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тах с фрагментами колоний коралла S. pistillata,
выдержанных в аквариумах с добавками живот-
ной пищи и при гетеротрофном голодании
(фильтрованная морская вода), была рассчитана
скорость выброса живых зооксантелл, которая на
15-е сут выдерживания в обоих вариантах опыта
составляла 5–7 экз./сут на один полип. В то же
время скорость выброса полупереваренных клеток у
полипов в варианте с пищевой подкормкой составля-
ла около 3 × 103 кл./сут на один полип, а в варианте с
гетеротрофным голоданием − 15 × 103 кл./сут.

На 18-е сут эксперимента с голодающими по-
липами фрагменты коралла были подвержены ос-
мотическому шоку − опреснению воды в аквари-
умах с 34 до 17 PSU. Через 12 ч выдерживания ко-
раллов в этих условиях каждый полип потерял в
среднем 3–4 тыс. живых клеток зооксантелл. За
это время кораллы выбросили приблизительно
столько же полупереваренных клеток. Через 3 сут
после шока у коралловых полипов уровень вы-
броса как деградированных, так и здоровых зоок-
сантелл восстановился. Таким образом, было по-
казано, что массовый выброс живых зооксантелл
из тканей коралла происходит только в стрессо-
вых ситуациях и не является механизмом регуля-
ции плотности симбионтов в ткани полипа.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В настоящем обзоре обсуждаются результаты
экспериментальных полевых и лабораторных ра-
бот авторов и их коллег по экологии, физиологии,
биофизике и биохимии рифостроящих кораллов,
объединенные идеей поиска и изучения связей
между животным (коралловым полипом) и его
внутриклеточными симбионтами (водорослями
динофлагеллятами). Показаны тесные мутуали-
стические связи между коралловыми полипами и
их симбионтами микроводорослями-зооксантел-
лами в едином организме – колонии коралловых
полипов. Жизненной стратегией микроводорос-
лей-зооксантелл является автотрофное суще-
ствование в клетках ткани животного в виде цист
за счет использования в процессе фотосинтеза уг-
лекислоты, выделяемой хозяином при дыхании,
и его богатых биогенными элементами метаболи-
тов. Максимальной и эффективной работе фото-
синтетического аппарата зооксантелл способ-
ствуют использование животным продуктов фо-
тосинтеза, а также регулирование им количества
и качества поступающей пищи.

На основе полученных результатов и литера-
турных данных предполагаются следующие ос-
новные механизмы, регулирующие фотосинтети-
ческую функцию зооксантелл и поступление
продуктов фотосинтеза в клетки животного. (1)

Рис. 4. Здоровые и деградированные зооксантеллы коралла Stylophora pistillata. а – зооксантеллы под микроскопом в
видимом свете; б – зооксантеллы под микроскопом в ультрафиолетовом свете; в – деградирующая клетка зооксантел-
лы; г – остаток от зооксантеллы. Условные обозначения: зз − здоровые зооксантеллы, дз − деградирующие зооксан-
теллы, т − тилакоиды, кп − крахмал пиреноида.
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Регулирование плотности популяции зооксан-
телл путем изменения скорости их деления и де-
градации в процессе адаптации кораллов к опре-
деленному количеству света; стимулирование де-
ления зооксантелл подачей биогенных элементов
(N и P) и воздействием “хост фактора”; повыше-
ние или снижение интенсивности деградации
(переваривания) зооксантелл. (2) Регулирование
количества поглощенного колонией света путем
изменения морфологии скелета в процессе адап-
тации к свету в месте обитания, а также мягких
тканей коралла в зависимости от действующего
света. (3) Стимулирование или ингибирование
продукционной функции зооксантелл “хост фак-
тором”. (4) Изменение способности животной
клетки использовать продукты фотосинтеза зоок-
сантелл через увеличение или уменьшение гете-
ротрофного питания, в том числе переваривания
собственных зооксантелл.

Доступность продуктов автотрофного и гете-
ротрофного питания кораллов позволяет им оби-
тать почти во всем световом диапазоне фотиче-
ской зоны шельфа, длительное время выживать в
условиях автотрофного или гетеротрофного голо-
дания, переживать стрессовые ситуации, а также
полностью восстанавливаться после негативных
воздействий.
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Symbiotic Relationships between Microalgal Zooxanthellae and Reef-Building Coral 
Polyps in the Process of Autotrophic and Heterotrophic Nutrition

E. A. Titlyanova and T. V. Titlyanovaa

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

The present review briefly summarizes the results of the studies on coral reefs of the Indo-Pacific conducted
by the authors and their colleagues who participated in joint publications and research since the late 1970s
until recent times. Experimental field and laboratory-based works were carried out during the expeditions
aboard the R/V Kallisto and R/V Akademik Aleksandr Nesmeyanov, as well as at the marine biological stations
in Japan, China, Vietnam, and Israel. The main goal of these studies was to obtain data on the variety and
mechanisms of symbiotic relationships that are established between a host animal and its intracellular sym-
bionts when the former organism carries out its most important life functions.

Keywords: reef-building corals, zooxanthellae, symbiotic relationships
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