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Аннотация: В работе представлены исследования размерной структуры и количественных характери-
стик крупноклеточных диатомовых водорослей — Pseudosolenia calcar-avis и Proboscia аlata, обитающих
в прибрежных акваториях западного и юго-западного районов Крыма. Была выявлена встречаемость
данных видов в вышеуказанных акваториях, проанализирована вариабельность линейных размеров
в пространственно-временном аспекте. Описана пространственно-временная изменчивость численности
и биомассы исследуемых видов с определением силы связи между данными показателями, а также
с линейными размерами клеток и температурой воды. Показано отношение P. calcar-avis и P. аlata
к видовой экологической стратегии на основе адаптивных механизмов, позволяющих конкурировать друг
с другом и иными видами фитопланктона в условиях изменения температуры и концентрации биогенных
элементов.
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Введение

Одной из глобальных угроз 21-го века является проблема изменения климата, основной чер-
той которой является повышение средней глобальной температуры, включая повышение темпе-
ратуры океана. Не стало исключением Чёрное море. В период 1982–2020 гг. отмечено повышение
среднесуточной температуры воды в Чёрном море (+0,052 °C в год), также повысились максималь-
ные среднемесячные летние и минимальные среднемесячные зимние температуры, увеличилось
количество мягких зим [Ginzburg et al., 2021]. Это может изменять стратификацию водоёмов,
влиять на содержание кислорода и обмен биогенных веществ в воде [Rajak, 2021]. Также это
влияет на видовой состав водных организмов и требует от них адаптации к изменяющейся
среде, что может менять структуру пищевых сетей. Основу планктонной морской пищевой сети
составляет фитопланктон, который играет фундаментальную роль в формировании продуктив-
ности морских экосистем. Одна из адаптаций фитопланктона к изменяющимся условиям —
изменение размерной структуры микроводорослей, особенно в прибрежных водах.
*Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Биоразнообразие
как основа устойчивого функционирования морских экосистем, критерии и научные принципы его
сохранения» (№ гос. регистрации 124022400148-4), «Комплексное исследование механизмов функциони-
рования морских биотехнологических комплексов с целью получения биологически активных веществ
из гидробионтов» (№ гос. регистрации 124022400152-1).
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Исследования, проведённые в Чёрном море за последние десятилетия, показали, что в сезон-
ных максимумах развития фитопланктона, особенно в тёплое время года, на смену мелкокле-
точным видам диатомовых водорослей, доминировавшим ранее, пришли крупноклеточные виды
диатомовых (P. calcar-avis, P. alata) [Stelmakh, Kovrigina, Gorbunova, 2023; Stelmakh, Alatartseva,
2024; Silkin et al., 2021; Yunev et al., 2022].

Диатомовые водоросли — P. calcar-avis и P. alata широко распространены в Мировом
океане. Эти виды способны занимать доминантное или субдоминантное положение в структуре
фитопланктонного сообщества или достигать уровней «цветения» при определённых условиях.
География распространения данных видов достаточно обширна. В высокихширотах P. calcar-avis
и P. alata массово вегетируют в Чукотском [Tsukazaki et al., 2018] и Беринговом морях
[Sukhanova et al., 2006]. В субарктической части Тихого океана также были идентифицированы
виды рода Proboscia [Uezato, Hoshina, Jordan, 2021]. В умеренной зоне P. calcar-avis и P. alata
встречаются в Мраморном [Deniz, Taş, 2009; Balkis, 2003; Tas, 2017] и Адриатическом морях
[Godrijan et al., 2013], в субтропической — в Красном море [Devassy et al., 2019]. В Адриати-
ческом море P. alata является типично летним видом, предпочитающим тёплую воду с низким
содержанием азота и кремния, P. calcar-avis — зимним, холодолюбивым, обитающим в хоро-
шо перемешиваемых водах [Godrijan et al., 2013]. В Мраморном море P. calcar-avis развивается
летом (июль), достигая уровня «цветения» воды [Balkis, 2003]. В Индийском океане, по данным
[Cicily et al., 2013], на юго-западном побережье Индии, возникают «цветения» P. alata, а в Атлан-
тическом, на побережье Буэнос-Айреса, вегетируют оба этих вида [Sunesen, Sar, 2007].

В Чёрном море данные виды встречаются как в глубоководной части, так и на шельфе.
Согласно многолетнему анализу результатов исследований (1948–2022 гг.), крупноклеточные
диатомовые — P. calcar-avis и P. alata преобладают в биомассе глубоководного черноморского
фитопланктона наряду с гаптофитовой Emiliania huxleyi (Lohmann) W.W.Hay & H.Mohler, 1967
[Mikaelyan et al., 2024].

На побережье Болгарии «цветение» воды, вызванное P. alata, отмечено весной 2009 г.
[Teneva et al., 2015], а у мыса Галата оба вида достигали уровня «цветения» в период
2014–2017 гг. [Klisarova et al., 2019; Klisarova, Gerdzhikov, 2020]. В южной части
Чёрного моря P. alata была одним из наиболее многочисленных видов в мае 2003 г.
[Baytut, Gonulol, Koray, 2010].

Впервые в северо-западной части Чёрного моря (Придунайский район) массовое развитие
P. alata было отмечено в апреле 1955 года [Иванов, 1965].

Согласно результатам многолетних исследований (2004–2020), в северо-восточной части
Чёрного моря «цветения» P. calcar-avis и P. alata происходят в летнее и осеннее время [Silkin et al.,
2021]. По данным [Mikaelyan et al., 2015], в прибрежной северо-восточной части Чёрного моря
P. calcar-avis и P. alata составляли основу фитопланктонного сообщества в мае — июне на про-
тяжении десятилетнего периода исследований (2002–2012). Похожие результаты были получены
[Yasakova, Makarevich, Okolodkov, 2020] в 2005–2011 гг.: P. calcar-avis и P. alata, наряду с дино-
флагеллятами и гаптофитовыми, составляли основу фитопланктонного сообщества в этой части
Чёрного моря. По данным [Churilova et al., 2017], в декабре 2014 г. в фитопланктоне по биомассе
преобладала P. alata, а зимой 2015 г. фитопланктон был в основном представлен P. calcar-avis.

Что касается сезонной динамики развития, то для данных видов характерно преобладание
летом и осенью. В южной части Чёрного моря P. calcar-avis развивается в летнее время как в при-
брежной акватории [Tūrkoglu, 1998], так и в отрытом море [Mikaelyan et al., 2018]. У побережья
Болгарии биомасса P. calcar-avis составляла 86,59 %, а P. alata –– 91,73 % от суммарных значе-
ний в июле и августе 2008–2017 гг. [Klisarova, Gerdzhikov, 2020]. Осенью 2017 г. P. calcar-avis
преобладала по биомассе в центральной холодноводной части Чёрного моря, подверженной воз-
действию сильных ветров [Mikaelyan et al., 2020]. В июле — августе 2020 и 2021 гг. значитель-
ный вклад в биомассу фитопланктона в северо-восточной части Чёрного моря вносила P. alata
[Silkin et al., 2023].
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Полагают, что при дальнейшем повышении температуры воды и по мере усиления страти-
фикации водной толщи в фитопланктоне будет возрастать роль крупных диатомовых водорос-
лей, которые могут успешно функционировать в обеднённых биогенными веществами водах
[Kemp, Villareal, 2018]. Это приведёт к снижению пищевой ценности фитопланктона, будет вли-
ять на структуру пищевой цепи и, соответственно, на функционирование экосистемы океана
[Laws et al., 2000].

В связи с этим целью данной работы было исследовать сезонную динамику и пространственное
распределение крупноклеточных диатомовых водорослей— P. calcar-avis и P. alata в прибрежных
водах западного и юго-западного Крыма.

Материал и методы исследования

Характеристика районов отбора проб. Исследования проведены в при-
брежных акваториях Крыма: в заливе Донузлав (45°20′43′′ с. ш., 33°03′38′′ в. д.),
в Кацивели (44°23′33′′ с. ш., 33°58′27′′ в. д.), ноябрь 2018 — ноябрь 2019 гг.; на западном
побережье Крыма (Кача) (44°46′54′′ с. ш., 33°32′08′′ в. д.), июль 2018 — июнь 2019 гг.; на внеш-
нем рейде г. Севастополя (44°37′03′′ с. ш., 33°31′05′′ в. д.), ноябрь 2018 — ноябрь 2022 гг.;
в Артиллерийской бухте (44°36′54″ с. ш., 33°31′12″ в. д.), ноябрь 2018 — декабрь 2021 гг.;
в Ласпинской бухте (44°25′13′′ с. ш., 33°42′21′′ в. д.), январь — декабрь 2021 г. (рис. 1).

Озеро Донузлав является уникальным полузакрытым морским заливом, расположенным
у западного побережья Крыма, однако и в настоящее время сохраняется традиционное опре-
деление гидронима — «озеро». Кутовая часть озера узкая, с глубинами 3–4 м, примыкает
к пресноводному участку, отгороженному дамбой. Широкая южная часть озера и прибреж-
ные районы являются наиболее мелководными и имеют глубины 1–3 м. В средней части озера
типичные глубины составляют 7–15 м, в районе центральной котловины — 20–26 м, максималь-
ная глубина — 29 м. Здесь расположены три марихозяйства по выращиванию мидий и устриц.
На западном побережье (Кача) глубины в точках отбора проб изменялись от 13 до 45 м. Сезон-
ная изменчивость температуры воды определялась двумя основными физическими процессами:
прогревом в весенне-летний сезон и охлаждением в осенне-зимние месяцы. Этот район является
перспективным для развития марикультуры [Рябушко и др., 2020]. Внешний рейд г. Севастополя
имеет глубину 10–16 м, здесь размещена мидийно-устричная ферма площадью около 1,5 га.
Исследуемая акватория расположена в непосредственной близости от двух аварийных, эпизо-
дически действующих выпусков сточных вод. По данным гидрологических наблюдений, в рай-
оне фермы существует слабый западный и юго-западный перенос водных масс, что способствует
более быстрому очищению акватории от сбрасываемых вод [Иванов и др., 2003]. Глубина аква-
тории Артиллерийской бухты составляет около 15 м, её экологическое состояние характеризу-
ется как неудовлетворительное, с высоким содержанием растворённого органического вещества,
нефтяных углеводородов, фенолов [Миронов и др., 2012], а также активным развитием денит-
рифицирующих, тионовых и сульфатредуцирующих бактерий в перифитоне причальной стен-
ки [Бурдиян, 2014]. Артиллерийская бухта подвергается интенсивной антропогенной нагрузке:
в её пределах осуществляется паромное и катерное сообщение между берегами. Непосредственно
в месте отбора проб на причале происходит швартовка вышеуказанных судов, на вертикальной
стенке причала формируют перифитонное сообщество двустворчатые моллюски.
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Рис. 1. Станции отбора проб: 1 — о. Донузлав, 2 — Кача, 3 — внешний рейд г. Севастополя,
4 — Артиллерийская бухта, 5 — Ласпинская бухта, 6 — Кацивели

Бухта Ласпинская расположена в западной части Южного берега Крыма и ограничена двумя
мысами — Сарыч и Айя. У входа в бухту глубины составляют 60 м, в центральной части —
40 м, к берегам глубины убывают. Изучаемый участок моря является открытым, характеризуется
отсутствием постоянно действующих источников поверхностного стока. Гидрологическая струк-
тура вод в районе п. Кацивели в основном определяется прибрежными течениями и их изменчиво-
стью. Длительный нагрев вод в течение лета и преобладание нагонов над сгонами приводит к тому,
что к середине августа от поверхности до дна возникает прогретый квазиоднородный слой. Глу-
бины в данном районе колеблются от 10 до 25 м [Трощенко, Поспелова, Субботин, 2017]. В бухте
Ласпинской и у п. Кацивели длительное время функционируют мидийно-устричные хозяйства.

Обработка проб фитопланктона. Пробы морской воды (V = 1,5–2 л) отбирали
с поверхности (0–1 м) и концентрировали методом обратной фильтрации через ядерно-
трековые мембраны с диаметром пор 1 мкм (ОИЯИ, Дубна) до объёма 20–40 мл. Температуру
воды определяли в момент отбора проб с помощью автономного мини-зонда SD204 SAIV
A/S Norway. Концентрированные образцы помещали в бутылки из тёмного стекла ёмкостью
100 мл, фиксировали консервантом согласно [Utermöhl, 1958] и хранили при комнатной тем-
пературе до момента проведения микроскопического анализа. Подсчёт клеток микроводо-
рослей проводили методом прямого счёта микроводорослей в живой и концентрированной
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капле (V = 0,01 мл) и в камере (V = 0,5 мл) с использованием оптического фазово-контрастного
микроскопа Olympus BX43 при увеличениях 100×, 200× и 400×. Биомассу определяли с помо-
щью компьютерной программы «Глория» [Лях, Брянцева, 2001]. Программа основана на методе
геометрических моделей, при котором клетки одноклеточных водорослей аппроксимируются
определёнными геометрическими формами, а затем рассчитываются их объёмы и переводятся
в единицы веса. На основе полученных результатов определяли, происходило ли «цветение» диа-
томей (превышение численности микроводорослей в 1 млн клеток и биомассы в 1 мг/л). Иденти-
фикацию видов фитопланктона проводили с помощью определителя [Прошкина-Лавренко, 1955].
Названия таксонов даны согласно AlgaeBase [Guiry, Guiry] и Всемирному реестру морских видов
[World Register ... ].

Обработка данных и статистический анализ. Всего в исследовании было обработано
92 пробы фитопланктона. Статистический анализ данных проводился с помощью программ-
ного пакета PAST 4.03 (Paleontological Statistics) и Microsoft Excel. Оценивали среднее
арифметическое ( ̄𝑥), стандартное отклонение (SD). Для проверки нормальности данных
по размерам клеток водорослей применяли тест Шапиро — Уилка, для сравнительного анализа
использовали параметрический тест Манна — Уитни (U). Взаимосвязь биологических парамет-
ров (численности, биомассы, длины клеток) с температурой воды исследовали с помощью корре-
ляционной матрицы Пирсона. Для описания силы корреляции использовали шкалу [Overholser,
Sowinski, 2008] для абсолютного значения r: 0,90 ≤ r ≤ 1,00 — очень сильная, 0,70 ≤ r ≤ 0,89 —
сильная, 0,40 ≤ r ≤ 0,69 — умеренная, 0,10 ≤ r ≤ 0,39 — слабая, 0,00 ≤ r ≤ 0,10 — незначитель-
ная. Все статистические эффекты считались значимыми при p < 0,05.

Результаты

Встречаемость P. calcar-avis и P. alata. Оба вида диатомовых встречались круглогодично
у берегов Крыма (табл. 1). P. calcar-avis на всех станциях чаще вегетировала летом и ранней осе-
нью, а также в зимний период — в заливе Донузлав и в Кацивели; весной — в Каче, на внешнем
рейде Севастополя и в Артиллерийской бухте. P. alata в основном встречалась с июля по декабрь.
В Артиллерийской бухте она также была отмечена в феврале, апреле, мае; в Ласпинской бухте —
в апреле.

В большинстве случаев развитие двух видов не совпадало по времени. Одновременное вегети-
рование обоих видов отмечено: в июне— августе на станциях в Каче, на внешнем рейде, в Артил-
лерийской и Ласпинской бухтах; в сентябре и октябре — на станциях в Каче, в Артиллерийской
бухте, Кацивели; в декабре — на станции в заливе Донузлав.

Размерные характеристики клеток P. сalcar-аvis и P. аlata. В период исследо-
вания во всех районах отбора проб диапазон колебания длины клеток P. calcar-avis
составил 116–621 мкм, P. alata — 180–520 мкм. При этом суммарно для всех станций средне-
многолетние значения длины клеток видов незначительно отличались друг от друга: 348 мкм
для P. calcar-avis, 325 мкм для P. alata (Uэпм > Uкр, p ≤ 0,05). Линейные размеры клеток P. calcar-
avis отличались в разных акваториях. Клетки водорослей в Артиллерийской бухте были значимо
крупнее, чем в Каче, Донузлаве и Ласпинской бухте (Uэпм < Uкр, p ≤ 0,05). Самые короткие клетки
отмечены в Каче (рис. 2). Статистически значимых отличий линейных размеров клеток P. alata
для разных акваторий также не отмечено, за исключением Ласпинской бухты, где длина клеток
была достоверно ниже (Uэпм < Uкр, p ≤ 0,01) (рис. 2). Сезонных различий линейных размеров
клеток P. calcar-avis и P. alata не обнаружено.
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Таблица 1

Встречаемость Pseudosolenia сalcar-аvis и Proboscia аlata у берегов Крыма в 2018–2022 гг.
Вид Месяц / I II III IV V VI VII VIII IX X XI XII

Район

P.
сa
lc
ar
-а
vi
s Донузлав - - - - - - 2019 - - - - 2018

Кача - - 2019 - - 2019 2018 - - 2018 - -
Внешний - - 2022 - - - 2019 2018 - - - -
рейд 2022 2019
Артиллерийская - - - 2019 - - 2019 - 2019 - - -
бухта 2021 2021
Ласпинская - - - - - 2021 2021 2021 2021 - - -
бухта
Кацивели 2019 - - - - 2019 - - 2019 2019 - 2018

2019

P.
аl
at
a

Донузлав 2019 - - - - - - - 2019 - 2018 2018
Кача - - - - - - 2018 - - 2018 - -
Внешний рейд - - - - - - 2022 - 2019 - - 2018
Артиллерийская - 2021 - 2021 2021 - - 2021 2019 2021 2018 2018
бухта 2019
Ласпинская - - - 2021 - 2021 2021 - - - - -
бухта
Кацивели - - - - - - - - 2019 - 2018 -

Рис. 2. Среднемноголетние линейные размеры клеток Proboscia аlata и Pseudosolenia
сalcar-аvis в разных акваториях прибрежной зоны Крыма (2018–2022 гг.);
* — различия достоверны при p ≤ 0,01, ** — различия достоверны при p ≤ 0,05

Средний диаметр клеток P. calcar-avis составил 13,8 мкм, что в два раза больше, чем диаметр
P. alata— 6,8 мкм (Uэпм≪ Uкр, p ≤ 0,01). Различий между районами отбора проб по диаметру
клеток не выявлено, так же, как и изменений диаметра клеток в зависимости от сезона.

Пространственно-временная изменчивость численности и биомассы P. calcar-avis
и P. alata. Максимальные значения численности и биомассы P. calcar-avis и P. alata отмечены
в летний период. P. alata достигала максимума численности (65 тыс. кл/л) в Ласпинской
бухте, биомассы (почти 300 мкг/л) — в Ласпинской и Артиллерийской бухтах. P. calcar-
avis формировала сообщества с высокими значениями численности (3,5–6,4 тыс. кл/л) и био-
массы (220–320 мкг/л) в Севастопольском регионе (Кача, внешний рейд, Артиллерийская
бухта) (рис. 3).

В полузакрытой акватории залива Донузлав P. calcar-avis отмечена только в декабре 2018
и июле 2019 гг. с минимальными количественными показателями (менее 0,1 тыс. кл/л, 21 мкг/л)
(рис. 3). P. alata развивалась с ноября 2018 по январь 2019 г. и в сентябре 2018 г. с максимальными
количественными показателями (0,6 тыс. кл/л, 30 мкг/л) в ноябре. В районе Качи P. calcar-avis
встречалась в течение года, достигая максимальной биомассы (328 мкг/л) летом, тогда как P. alata
развивалась только летом и осенью (рис. 3).
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На внешнем рейде P. calcar-avis массово развивалась в летний период: максимальные зна-
чения численности (3,6 тыс. кл/л) и биомассы (275 мкг/л) отмечены в августе 2018, июле 2019
и июле 2022 гг. Преобладание P. alata было отмечено в летне-осенний период (рис. 3). Оба
вида диатомовых одновременно вегетировали в планктоне только в июле 2022 г., при этом чис-
ленность P. alata в этот год была максимальной (2,3 тыс. кл/л) за весь период исследования.
В Артиллерийской бухте клетки P. calcar-avis встречались в основном в летний период 2019
и 2021 гг., а также в сентябре 2021 г. Максимальные значения численности (4 тыс. кл/л) и био-
массы (150–200 мкг/л) этого вида отмечены в июле 2019 и сентябре 2021 гг. P. alata развивалась
практически круглый год, количественные показатели были максимальными (почти 10 тыс. кл/л)
в августе 2021 г. В планктоне Ласпинской бухты P. calcar-avis встречалась с апреля по сентябрь,
P. alata—в весенне-летний период. Максимальными значения численности и биомассы P. calcar-
avis были в августе (около 2 тыс. кл/л и 63 мкг/л соответственно), P. alata— в июне (69 тыс. кл/л
и 283 мкг/л соответственно).

В Голубом заливе (пос. Кацивели) клетки P. calcar-avis встречались в основном в осеннее-
зимний период, P. alata –– только в ноябре 2018 г. и сентябре 2019 г. P. calcar-avis достигала
максимальных количественных показателей (1,2 тыс. кл/л, 27 мкг/л) в январе 2019 г., P. alata ––
в сентябре 2019 г. (0,2 тыс. кл/л, 3 мкг/л).

Таким образом, максимального развития P. calcar-avis достигает в летний период и ранней
осенью (в сентябре) во всех районах исследования, P. alata размножается круглогодично без при-
уроченности к тёплому или холодному сезону.

Отмечена сильная положительная связь численности и биомассы P. calcar-avis (r = 0,93).
Для P. alata связь между численностью и биомассой была умеренной, коэффициент корреля-
ции незначим (табл. 2). Связи количественных показателей обоих видов с линейными разме-
рами клеток отсутствовали, зависимости численности (N), биомассы (B) и размеров клеток (L)
от температуры не выявлено (r ≤ 0,70).

Таблица 2

Матрицы корреляции Пирсона биологических параметров диатомовых водорослей Proboscia аlata
и Pseudosolenia сalcar-аvis ( (B, N, L) с температурой

N, B, L, T, °С N, B, L, T, °С
тыс. кл/л мкг/л мкм тыс. кл/л мкг/л мкм

N, тыс. кл/л 1,00 N, тыс. кл/л 1,00
B, мкг/л 0,93 1,00 B, мкг/л 0,59 1,00
L, мкм 0,20 0,22 1,00 L, мкм -0,19 -0,17 1,00
Т, °С 0,40 0,40 -0,01 1,00 Т, °С -0,07 0,23 0,24 1,00

жирным выделены статистически значимые связи 0,70 ≤ r ≤ 1,00 (p ≤ 0,05)

Обсуждение

Показано, что P. calcar-avis и P. alata встречаются в прибрежных водах Крыма круглый год
(табл. 1). Но Р. calcar-avis наиболее часто встречалась в летне-осенний период, а P. alata —
с июля по декабрь. Доминирование этих двух видов крупных диатомовых водорослей характерно
для пелагической экосистемы Чёрного моря [Silkin et al., 2021]. Многие исследователи отмечали
наиболее интенсивное развитие Р. calcar-avis летом и осенью, а P. alata — осенью [Stelmakh,
2022; Silkin et al., 2019; Silkin et al., 2021]. В связи с повышением температуры воды в последние
годы в прибрежных районах северной части Чёрного моря стали реже происходить «цветения»
мелких видов диатомовых и кокколитофорид, которые ранее наблюдались регулярно [Stelmakh,
Kovrigina, Gorbunova, 2023; Stelmakh, Alatartseva, 2024; Yunev et al., 2022]. Их вытесняют круп-
ные диатомовые водоросли, что при сохранении этой тенденции может привести к снижению
доли первичной продукции, а количество детрита из отмирающих крупных клеток водорослей,
оседающих на дно, увеличится [Stelmakh, Kovrigina, 2021]. Крупные диатомовые являются доми-
нантными видами в тёплый период не только в Чёрном море, но и во всём северном полушарии
[Villareal et al., 2012; Silkin et al., 2019].
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Рис. 3. Численность (А) и биомасса (Б) диатомовых микроводорослей Pseudosolenia calcar-avis
и Proboscia alata в разных акваториях прибрежной зоны Крыма (2018–2022 гг.)
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Размер клеток фитопланктона является важным адаптивным признаком и оказывает фун-
даментальное влияние на структуру и функционирование водной экосистемы [Finkel, 2007;
Key et al., 2010]. Мелкоклеточный фитопланктон чаще доминирует в открытых океанических
водах, тогда как крупные клетки обычно составляют основную часть биомассы в подвижных при-
брежных водах [Key et al., 2010]. Крупные диатомовые использует так называемую стратегию
запасающего роста, то есть клетки способны накапливать биогенные вещества при их дефиците
в среде [Silkin et al., 2019]. Микаэлян А. С. с соавторами [Mikaelyan et al., 2018] отметили сни-
жение частоты холодных зим в Черноморском регионе с 30 до 15 %, что способствует усилению
стратификации вод Чёрного моря и приводит к недостатку биогенов [Yunev et al., 2022].

Оба исследуемых вида имеют крупные размеры, длина клеток варьировала в районах отбора
проб от 116 до 621 мкм. Диапазон варьирования длины P. calcar-avisшире по сравнению с P. alata.
Самые короткие клетки P. alata были в Ласпинской бухте, P. calcar-avis — в Каче, Донузлаве
и Ласпинской бухте (рис. 2). В отрытых районах Чёрного моря встречались клетки P. alata дли-
ной 250–1300, P. calcar-avis— 60–1000 мкм [Лифанчук, Федоров, 2018]. Размеры клеток обоих
видов не зависели от сезона и температуры воды (табл. 2). Диаметр P. alata в наших исследова-
ниях варьировал от 3 до 10 мкм, тогда как в переописании этого вида авторы приводят данные
о 2,5–42 мкм [Jordan et al., 1991], в южной части Атлантического океана — 7–11 мкм [Sunesen,
Sar, 2007], а для открытых районов Чёрного моря диаметр клеток составлял 4–12 мкм [Лифанчук,
Федоров, 2018]. Клетки P. calcar-avis имели диаметр 10–20 мкм, для открытых районов Чёрного
моря диаметр варьировал от 4 до 30 мкм [Лифанчук, Федоров, 2018], для Атлантического оке-
ана — 11–60 мкм [Sunesen, Sar, 2007]. Длина клеток обоих видов не различается между собой
ввиду широкого диапазона варьирования, что мы отмечаем и у других авторов. Тогда как средне-
многолетние данные по диаметру клеток показали, что P. calcar-avis в 2,5 раза толще, чем P. alata,
что характерно и для водорослей из Атлантического океана [Sunesen, Sar, 2007]. Варьирование
размеров клеток обоих видов, вероятно, зависит от концентрации и соотношения биогенных эле-
ментов в воде, от стадии развития «цветения», освещения и т. д.

Как было указано выше, клетки P. calcar-avis способны накапливать биогенные вещества
в вакуоли, которая составляет ≥ 70 % от общего объёма клетки, при этом значительная часть
хлоропластов сосредоточена в узком слое цитоплазмы, прилегающем к клеточной мембране
[Silkin et al., 2021]. Такие особенности строения повышают эффективность использования энер-
гии света при фотосинтезе и эффективность транспортировки питательных веществ из внеш-
ней среды в клетку. Это позволяет водорослям обеспечивать выживание в условиях дефицита
питательных веществ [Silkin et al., 2021]. Полагают также, что крупные диатомовые водорос-
ли могут пополнять запасы биогенных веществ и за счёт вертикальных миграций, регулируя
свою плавучесть и погружаясь в придонные слои для накопления питательных веществ [Kemp,
Villareal, 2018]. Также известно, что микрозоопланктон Чёрного моря не потребляет этот вид,
крупными клетками фитопланктона, как правило, питается макрозоопланктон, то есть пищевые
цепи в таком случае короткие, что приводит к более эффективной передаче вещества и энергии
[Silkin et al., 2021]. Всё это обеспечивает доминирование P. calcar-avis в планктоне при дефици-
те биогенных веществ, который наблюдается в Чёрном море при стратификации вод, особенно
в тёплое время года. Данных о внутреннем строении P. alata не обнаружено, но, вероятно, этот
вид также имеет крупную вакуоль, запасающую питательные вещества.

По нашим данным, и P. calcar-avis, и P. alata встречались в планктоне круглогодично, однако
численность более 1000 кл/л отмечена: P. calcar-avis — с июня по август на большинстве стан-
ций и в январе в Кацивели, P. alata — в зимний период и в августе в Артиллерийской бухте,
в декабре и июле на внешнем рейде, в апреле и июне в Ласпинской бухте.Максимальной биомассы
(более 100 мкг/л) P. calcar-avis достигала с июля по сентябрь, P. alata— в июне и августе (рис. 2).
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За период исследования (2018–2022 гг.) в исследуемых районах ни один из видов не достигал
уровня «цветения» воды (численность ≥ 1 млн кл/л и/или биомасса ≥ 1 мг/л). Ранее эти виды
часто вызывали «цветение» воды у берегов Крыма.

В период 1994–2010 гг. массовое развитие P. calcar-avis в районе внешнего рейда Севасто-
поля начиналось в летне-осенний период после сгонных процессов и продолжалось в течение
одной-двух недель. При этом максимум биомассы (от 2 до 22 мг/л) приходился на октябрь 2005 г.
при температуре воды +16 °С [Сеничева, 2014]. «Цветение» воды, вызванное P. alata (биомасса
до 6 мг/л), в акватории Севастопольского региона отмечали в течение 1,5–2 месяцев весной 2003
и 2005 гг. после глубокого вертикального перемешивания вод при температуре воды +9…+15 °С.
В 2007–2010 гг. «цветение» этого вида сместилось на осень (tводы = +16…+19 °С), а в аномально
тёплом 2009 г. эта диатомея вегетировала на взморье Севастополя круглый год, вызывая ранневе-
сеннее (февраль) и летне-осеннее (июнь — ноябрь) «цветение» воды [Сеничева, 2008; Сеничева,
2014]. В сентябре 2016 г. «цветение» P. alata вновь было отмечено в районе внешнего рейда
[Рябушко и др., 2017].

Высокие показатели биомассы P. calcar-avis (1–5 мг/л) отмечены в августе — сентябре 1991,
1993, 1994, 2001 гг. в Ласпинской бухте. Авторы связывают это с влиянием сгонных ветров и обо-
гащением поверхностного слоя моря биогенными веществами [Сеничева, 2008]. Вспышку чис-
ленности P. alata наблюдали в этом районе в конце сентября — октябре 2007 г. [Сеничева, 2008].
Наблюдения 2010–2011 гг. не зафиксировали «цветения» исследуемых видов в Ласпинской бухте,
но оба вида доминировали по биомассе в июле — августе [Щуров, Ковригина, Ладыгина, 2019].
В Кацивели в июле — августе 2010 г. на фоне низких концентраций кремния и при температуре
воды +26 °C отмечали абсолютное доминирование в планктоне P. calcar-avis (1 мг/л), в сентябре
ей на смену пришла P. alata [Трощенко и др., 2019].

На черноморском прибрежье Турции P. alata наиболее распространена весной, а P. calcar-avis
встречалась круглогодично [Sahin, 2024], что, вероятно, связано с более высокой среднегодовой
температурой воды в южной части Чёрного моря.

Таким образом, оба вида могут встречаться в Чёрном море круглогодично, но максималь-
ные значения численности и биомассы приурочены к тёплым сезонам (лето — начало осени).
В последние 5 лет показатели численности и биомассы P. calcar-avis и P. alata в акватории
западного и юго-западного прибрежья Крыма значительно снизились и не достигали уровня «цве-
тения» воды. При этом чаще всего эти диатомовые не развивались одновременно: рост попу-
ляций двух видов был разделён или в пространстве, или во времени (рис. 3). Это же отмечали
и ранее. Показано, что P. alata имеет более высокую биомассу в прибрежных водах, а P. calcar-
avis — в открытом море [Silkin et al., 2019]. Полагают, что это может быть связано с разным
отношением видов к биогенным элементам. P. alata способна использовать аммоний и мочеви-
ну в качестве источника азота, усваивать кремниевую кислоту даже при её низкой концентра-
ции [Sukhanova et al., 2006], поэтому она может вытеснять P. calcar-avis при низком содержании
кремния в воде. Это вызывает смену доминант при переходе от лета к осени. Поэтому в летнем
фитопланктоне доминирует P. calcar-avis, а осенью, как правило, P. alata [Silkin et al., 2019].

Как было указано ранее, эти виды водорослей имеют ряд свойств, позволяющих им
доминировать в фитопланктоне: способность накапливать биогенные вещества в клетках
и использовать их в период дефицита, адаптация к высокому уровню солнечной радиации, а также
крупные размеры, противодействующие выеданию этих видов зоопланктоном [Silkin et al., 2021;
Stelmakh, 2022].

По типу экологических стратегий Раменского — Грайма [Раменский, 1935; Grim, 1977]
и Рейнольдса [Reynolds, 1988] для фитопланктона виды P. calcar-avis и P. alata можно отне-
сти к промежуточной группе — C′-стратегам, для которых характерно успешное развитие видов
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при изменчивости экологических условий, устойчивость к стрессовым ситуациям [Лифанчук,
Федоров, 2018]. Они могут обитать в широком диапазоне температур, при низких концентра-
циях биогенных веществ. Но в то же время для P. calcar-avis более благоприятен летний период,
тогда как для P. alata — летне-осенний. Несмотря на некоторую схожесть, виды редко массово
развиваются совместно и, следовательно, не являются конкурентными в прибрежной зоне Крыма.

Выводы

Оба вида диатомовых встречались круглогодично у берегов Крыма, при этом P. calcar-avis
чаще встречалась в летне-осенний период, а P. alata— с июля по декабрь. В основном активное
развитие двух видов одновременно не происходило.

За период исследования длина клеток P. calcar-avis варьировала от 116 до 621 мкм, P. alata—
от 180 до 520 мкм. Диапазон варьирования линейной длины клеток P. calcar-avis был шире
по сравнению с P. alata. Линейные размеры клеток P. calcar-avis в период исследования были мак-
симальными в Артиллерийской бухте, минимальными— в Каче. У P. alata длина клеток различа-
лась незначительно во всех акваториях, за исключением Ласпинской бухты. Среднемноголетние
размеры клеток обоих видов не имели значимых отличий. Длина клеток P. calcar-avis и P. alata
не зависела от сезона года. Средний диаметр клеток P. calcar-avis составлял 13,8 мкм, P. alata—
6,8 мкм. Диаметр клеток данных видов не зависел от сезона и места отбора проб.

За исследуемый период численность и биомасса P. calcar-avis и P. alata не достигали уровня
«цветения» воды. Максимальные значения данных показателей были характерны для летнего
сезона и начала осени. P. alata достигала максимума численности (65 тыс. кл/л) в Ласпин-
ской бухте, максимума биомассы (почти 300 мкг/л) — в Ласпинской и Артиллерийской бухтах.
P. calcar-avis демонстрировала высокие значения численности (3,5–6,4 тыс. кл/л) и биомассы
(220–320 мкг/л) в Севастопольском регионе.

Массовое размножение одновременно P. calcar-avis и P. alata случалось редко, следовательно
оба вида не являлись конкурентными в прибрежной зоне Крыма.

В условиях усиления стратификации вод Чёрного моря и, как следствие, недостатка биоген-
ных веществ, P. calcar-avis и P. alata, обладающие лучшей стратегией приспособления к данным
условиям, способны вытеснить из сообщества более мелкие виды микроводорослей.
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IN CRIMEAN COASTAL AREA
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A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation,
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Abstract: The paper presents studies of ecological and physiological characteristics of large-celled diatoms
P. calcar-avis and P. alata inhabiting southern and southwestern seashore of Crimea. The frequency of occur-
rence of these species was revealed, the variability of linear sizes was analyzed. The spatial and temporal variabil-
ity of abundance and biomass was described and the strength of the relationship between these indicators, as well
as with linear cell size and water temperature was determined. The species-specific ecological strategies and adap-
tive mechanisms of these species were determined.
Keywords: diatoms, abundance, biomass, linear size

Сведения об авторах

Поспелова
Наталья
Валериевна

кандидат биологических наук, ведущий научный сотрудник, ФГБУН ФИЦ «Инсти-
тут биологии южных морей им. А. О. Ковалеского РАН», просп. Нахимова, 2, Севас-
тополь, 299011, Российская Федерация, nvpospelova@mail.com

Приймак
Анастасия
Сергеевна

младший научный сотрудник, ФГБУН ФИЦ «Институт биологии южных морей
им. А. О. Ковалеского РАН», просп. Нахимова, 2, Севастополь, 299011, Российская
Федерация, 123klimova321@gmail.com

Поступила в редакцию 05.02.2025 г.
Принята к публикации 20.02.2025 г.

18

http://ibss-ras.ru/
mailto:123klimova321@gmail.com
mailto:nvpospelova@mail.com
mailto:123klimova321@gmail.com

