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С помощью метода электронной микроскопии подтверждена видовая принадлежность диатомовой
водоросли Cerataulina pelagica, выделенной в чистую культуру из прибрежных вод Черного моря в
сентябре 2021 г. Выявлен диапазон оптимальных значений температуры для развития вида. Иссле-
довано влияние света и биогенных веществ на его основные структурные и функциональные харак-
теристики. Акклимация C. pelagica к различной интенсивности света осуществлялась за счет изме-
нения эффективности работы фотосистемы II, отношения С/Хл а и удельной скорости роста. Мор-
фометрические параметры клеток (объем, площадь поверхности и удельная поверхность) почти не
изменялись в исследованном световом диапазоне – 8.5–510 мкЭ/(м2 с). Перенос клеток C. pelagica,
имеющих максимальный внутриклеточный пул биогенных веществ, в морскую воду, обедненную
по биогенным веществам, вызвал быстрое повышение отношения С/Хл а, а также снижение эф-
фективности работы фотосистемы II, относительной скорости электронного транспорта и удель-
ной скорости роста. Показана высокая степень токсичности ионов меди в низких концентрациях по
отношению к исследуемому виду.
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ВВЕДЕНИЕ
Диатомовые водоросли – один из главных

компонентов почти всех морских экосистем. По
многим показателям (видовое разнообразие, чис-
ленность, первичная продукция, участие в круго-
вороте веществ) они занимают лидирующие по-
зиции среди различных групп микроводорослей.
Существуют разные оценки, но даже по самым
осторожным из них, эта группа водорослей про-
дуцирует почти пятую часть мировой первичной
продукции, внося существенный вклад в глобаль-
ный круговорот элементов, прежде всего, углеро-
да, кислорода и кремния (Mann, 1999; Smetacek,
1999). Диатомовые водоросли служат важным ис-

точником пищи для мезозоопланктона и про-
стейших, в первую очередь, для гетеротрофных
флагеллят (Sherr E.B., Sherr B.F., 2007).

В планктоне Черного моря диатомовые водо-
росли вместе с динофитовыми создают основную
численность и биомассу суммарного нано- и
микрофитопланктона (Moncheva et al., 2001; Stel-
makh, Georgieva, 2014; Mikaelyan et al., 2018). Сре-
ди них следует отметить массовый неритический
вид Cerataulina pelagica (Сleve) Hendey, объем кле-
ток которого находится, как правило, в диапазоне
2–20 тыс. мкм3. Эта водоросль в прибрежных во-
дах Черного моря, включая район г. Севастополь,
в конце прошлого столетия и в начале нынешнего
вызывала интенсивное осеннее “цветение воды”
(Moncheva et al., 2001; Stelmakh, Georgieva, 2014).
Вместе с тем, в течение последнего десятилетия
численность вида в севастопольских бухтах суще-
ственно сократилась (Финенко и др., 2017; Stel-
makh, Kovrigina, 2021). Причины такого явления
пока не ясны. Однако исследования, проведен-
ные нами в данном районе (Stelmakh, Kovrigina,
2021), позволяют предположить, что это может

Сокращения: Хл а – хлорофилл а; ФАР – фотосинтетиче-
ски активная радиация, Феоф а – феофитин а; ETR – ско-
рость электронного транспорта; Fm, Fv – максимальная и
переменная флуоресценция проб, адаптированных к тем-
ноте;  – максимальная и переменная флуоресценция
проб, адаптированных к свету; Fv/Fm – максимальная эф-
фективность работы фотосистемы II; F'

v/F'
m – эффектив-

ности работы фотосистемы II при различных интенсивно-
стях света; ; I – интенсивность света; OD750 – оптическая
плотность на длине волны 750 нм.
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быть обусловлено как прямым, так и косвенным
отрицательным антропогенным воздействием на
морскую среду, а также особенностями структур-
ных и функциональных характеристик C. pelagica.
Поэтому этот вид водорослей не может, вероят-
но, доминировать в фитопланктоне в современ-
ных экологических условиях.

В качестве эколого-физиологической основы
для понимания изменений, происходящих в по-
следние годы в фитопланктоне прибрежных вод
Черного моря, могут служить исследования по
оценке влияния абиотических факторов среды,
включая токсические вещества, на культуры от-
дельных видов микроводорослей в контролируе-
мых условиях.

Цель работы – исследовать действие света,
биогенных веществ и меди как токсиканта на из-
менчивость основных структурных и функцио-
нальных характеристик C. рelagica в условиях
культуры и выявить оптимальную температуру
для ее роста.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Объектом исследования была альгологически

чистая культура диатомовых водорослей Ceratau-
lina pelagicа (Cl.) Hend. (синоним Cerataulina ber-
gonii Perag.), выделенная нами из планктона при-
брежных вод Черного моря в конце сентября 2021 г.
при температуре воды 17–18°С. Вид идентифици-
ровали с помощью методов световой и электрон-
ной микроскопии. В первом случае использовали
световой микроскоп Olympus CX 33, во втором –
сканирующий электронный микроскоп Hitachi
SU3500 (Япония).

C целью выбора оптимальной температуры
для роста данного вида водорослей 250-милли-
литровую колбу с культурой, содержащейся на
среде f/2 (Guillard, Rither, 1962), экспонировали
при трех температурных режимах: 15–16, 17–18 и
19–20°С и интенсивности света 100 мкЭ/(м2 · с).
Длительность экспериментов была пять суток.

Для исследования светозависимого роста кле-
ток C. pelagica экспоненциально растущую культуру
содержали при 10 различных интенсивностях не-
прерывного света в диапазоне 8.5–510 мкЭ/(м2 · с).
Водоросли акклимированы к каждой интенсив-
ности в течение трех–четырех суток. Интенсив-
ность света измеряли с помощью автоматического
регистрирующего устройства LI-1500 (LI-COR),
оснащенного квантовым датчиком LI-190R (США).

Влияние различного уровня биогенной обеспе-
ченности на структурные и функциональные харак-
теристики С. pelagica исследовали при оптимальных
для роста световых условиях (100 мкЭ/(м2 · с)) и тем-
пературе воды 17–18°С. Клетки культуры, нахо-
дившиеся в фазе экспоненциального роста, сгуща-
ли до объема 20 мл и переносили в колбы с пастери-

зованной морской водой без дополнительных
добавок биогенных веществ, а также в колбы с
биогенными веществами. В первом варианте
опытов использовали среду f/2, во втором – f/2
без нитратов, в третьем – f/2 без кремния, в чет-
вертом – f/2 без фосфатов. В пятом варианте мор-
скую воду не обогащали биогенными вещества-
ми. Эксперименты продолжались в течение 7 сут.

Для оценки влияния ионов меди на рост C. pe-
lagica в колбы объемом 250 мл вносили культуру,
к которой добавляли водный раствор сульфата
меди с концентрацией в пересчете на медь 1 и
5 мкг/л. Водоросли экспонировали при опти-
мальных для роста световых и температурных
условиях в течение трех суток.

В ходе экспериментов из колб с культурой
ежесуточно отбирали аликвоты для оценки ли-
нейных размеров клеток, концентрации Хл а и
Феоф а, OD750, а также Fv/Fm и ETR.

Для определения концентрации пигментов
использовали пробы объемом 10–15 мл в трех по-
вторностях, профильтрованные через мембран-
ные фильтры GF/C (Whatman). Пигменты экс-
трагировали в 90%-ном водном растворе ацетона
в течение 12 ч при температуре 8°С. Концентра-
цию Хл а и Феоф а определяли флуориметриче-
ским методом с применением лабораторного
флуориметра Trilogy Turner Designs (США), ка-
либровку которого осуществляли по чистому Хл а
(Protocols for JGOFS, 1994). Относительная
ошибка определений не превышала 10%.

Содержание углерода в клетках C. pelagica рас-
считывали на основе измерений оптической
плотности OD750 с помощью КФК-3 с последую-
щим пересчетом ее значений в единицы органи-
ческого углерода (мг/л). В основе расчетов лежит
калибровочный график (рис. 1а), связывающий
OD750 с концентрацией органического углерода,
измеренного прямым методом (Kvíderová, Luka-
vský, 2003). Концентрацию органического углеро-
да в клетках водорослей определяли методом
мокрого сжигания проб в хромовой смеси (Бергер
и др., 2016). Относительная ошибка определений
была 5–10%.

Линейные размеры клеток измеряли с помо-
щью светового микроскопа Olympus CX 33 в 30
повторностях при общем увеличении ×400. Объ-
ем клеток и полную площадь поверхности вычис-
ляли по методике (Брянцева и др., 2005).

Суточную удельную скорость роста культуры
оценивали по приросту органического углерода в
пробах по уравнению, представленному в работе
(Стельмах, 2022).

Измерения Fv/Fm, а также  при семи раз-
личных интенсивностях света в диапазоне 10–
500 мкЭ/(м2 · с) осуществляли на ПАМ флуори-
метре Aqua Pen-C AP 110 (Чешская Республика).

v m' '/F F
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Рис. 1. Зависимость между концентрацией органического углерода в культуре Cerataulina pelagica и оптической плот-
ностью суспензии ее клеток (а)  и динамика прироста органического углерода в культуре при различных температурах
(б). С – концентрация органического углерода, ОD750 – оптическая плотность на длине волны 750 нм. 1 – 15–16°С,
2 – 17–18°С, 3 – 19–20°С. Значения на графике (б) – среднее арифметическое ± стандартное отклонение.
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Относительная погрешность определений пока-
зателей не превышала 5%. Значения ETR в отно-
сительных единицах рассчитывали на основе

произведения  и соответствующей интен-
сивности света (Cruz, Serôdio, 2008). Зависимость
ETR от интенсивности света описана с помощью
экспоненциальной функции:

(1)

где ETRs – максимальная скорость электронного
транспорта (в отн. ед.), ɑ – частное от деления
ETR на соответствующую интенсивность света
(I) на начальном линейном участке зависимости
(мкЭ/(м2 · с)). Величину светового насыщения
скорости электронного транспорта (Ik,) опреде-
ляли как частное от деления ETRs на ɑ.

Обработку данных проводили в программе Ex-
cel 2007 для Windows. Рассчитывали среднеариф-
метические значения исследуемых параметров и
стандартное отклонение. Статистическая значи-
мость различий между вариантами определялась
по t-критерию Стьюдента. Построение графиков
осуществляли с помощью программы Grafer 3.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Идентификация C. pelagica. Выполненные ис-
следования подтверждают предыдущие описания
вида, основанные на использовании методов све-

v m' '/F F

= − −αs sETR ETR 1 exp /ETR ,( ( ))I

товой и электронной микроскопии (Tomas, 1997;
Hernández-Becerril, 2020), включая различные
морфологические детали: форма клеток и цепо-
чек, высота клеток, форма створок и их размеры,
связи между родственными створками, ареоля-
ция поверхности створки, выступы из ее полю-
сов, представляющие собой реберные глазки, ко-
торые могут быть крылатыми и иметь шип на
конце, одиночная римопортула в центре створки
(рис. 2а–2е).

Динамика роста C. pelagica при различных тем-
пературах. При оптимальных световых условиях и
достаточном количестве биогенных веществ при-
рост концентрации органического углерода в нако-
пительной культуре C. pelagica при трех температур-
ных режимах в течение первых двух суток был почти
одинаков в диапазоне 1.0–2.8 мг/л (рис. 1б). На тре-
тьи сутки концентрация органического углерода
при температурах 15–16 и 17–18°С возросла до
5.35 и 5.81 мг/л, а к концу пятых суток достигла
16.51 и 17.09 мг/л, соответственно. Статистически
значимые различия между результатами прироста
биомассы при этих двух температурных режимах
не были выявлены (р > 0.05). При температуре
19–20°С в течение третьих–пятых суток прирост
органического углерода отсутствовал.

Зависимость структурных и функциональных
параметров C. pelagicа от интенсивности света. При
оптимальных температурных условиях (17–18°С)
и высоком содержании биогенных веществ в сре-
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де зависимость удельной скорости роста (μ) от све-
та следует разделить на три участка или диапазона.
В пределах первого (8.6–119.0 мкЭ/(м2 · с)) свет ли-
митировал рост водорослей (рис. 3а). На втором
участке световые условия (119–340 мкЭ/(м2 · с)) бы-
ли оптимальными для роста C. pelagicа. При более
высоких интенсивностях света в результате угне-
тающего его действия скорость роста снижалась.
Полученная зависимость скорости роста (μ) от
интенсивности света (I) на ее восходящем участке
и плато представлена в виде экспоненциальной
функции, хорошо описываемой уравнением
Пуассона (MacIntyre et al., 2002):

(2)

где μмакс – максимальная удельная скорость
роста (сут–1), Ik – интенсивность света, при кото-
рой скорость роста достигает 65% максимальной.
Из уравнения получено, что максимальная ско-
рость роста была 1.1 сут–1, а Ik – 30 мкЭ/(м2 · с).

Отношение Fv/Fm при интенсивностях света
8.6–34.0 мкЭ/(м2 · с) было максимальным – 0.69–
0.71. В диапазоне световых интенсивностей 34–
510 мкЭ/(м2 · с) этот показатель постепенно сни-
жался до 0.43 (рис. 3а). Причем на световом

μ = μ − − −макс k1 exp 1 /( ),( ( )I I

участке, где удельная скорость роста была макси-
мальна, значения Fv/Fm достигали 0.58–0.61.

При всех интенсивностях света объем клеток
культуры достоверно не различался (р > 0.05) и был
в среднем 3200–3900 мкм3 (рис. 3б). Площадь по-
верхности клеток находилась в интервале значе-
ний 1450–1500 мкм2, удельная поверхность –
0.43–0.48 мкм–1 (рис. 3в). На участке значений
интенсивности света 8.6–119 мкЭ/(м2 · с) отноше-
ние между органическим углеродом и Хл а (С/Хл
а) увеличивалось от 30 до 120, а при дальнейшем
усилении света до 255 мкЭ/(м2 · с) не изменялось
(рис. 3б). Более высокие значения световой ин-
тенсивности приводили к резкому росту С/Хл а.
При этом продукт распада Хл а – Феоф а в этих
условиях был незначительным (≤2% суммы этих
пигментов).

Рост C. pelagicа при различных по биогенным ве-
ществам условиях. В культуре C. pelagicа, находив-
шейся в экспоненциальной фазе роста, а затем пере-
несенной в свежую питательную среду f/2, наблюда-
ли прирост органического углерода на протяжении
всего 7-суточного эксперимента (рис. 4а). За этот
период его количество возросло от 2 до 54 мг/л.
Скорость прироста органического углерода была

Рис. 2. Микрофотографии Cerataulina pelagica: а – световая микроскопия, б–е – сканирующая электронная микроско-
пия (б, в – панцирь с двумя концевыми шипами; г – вид створки с двумя концевыми шипами, римопортула в центре
створки показана стрелкой; д – расположение ареол на створке; е – расположение ареол на панцире). Размер мас-
штабной линейки: а – 10 мкм, б – 3 мкм, в – 6 мкм, г, д – 0.5 мкм, е – 1 мкм.

(a) (б) (в)

(г) (д) (е)
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максимальна на вторые сутки (0.78 сут–1), к концу
эксперимента она снизилась на порядок. Всего за
7 сут C. pelagicа поделилась 4.8 раза.

В культуре, помещенной в среду f/2 без фосфо-
ра, прирост ее биомассы в течение первых трех
суток совпадал с контрольными значениями, за-
тем незначительно замедлялся. Поэтому биомас-
са водорослей на седьмые сутки была лишь на
16% меньше, чем на полной среде f/2.

В опыте без кремния в среде C. pelagicа в тече-
ние первых двух суток прирастала с такой же ско-
ростью, как и в контроле. Затем рост замедлялся,
в результате биомасса культуры на седьмые сутки
была на 25% меньше относительно контроля.

В культуре, росшей без нитратов в среде, био-
масса водорослей на третьи сутки совпадала с
контрольными значениями. После ее прирост был
незначительным. В конце эксперимента этот пока-
затель был почти в 2 раза ниже, чем в контроле.

На морской воде C. pelagicа росла, главным об-
разом, в течение первых двух суток. В период с
третьих по седьмые сутки прирост биомассы во-
дорослей существенно замедлялся. К концу экс-
перимента биомасса водорослей была в 3.5 раза
ниже относительно контроля.

Таким образом, за семь суток культура, рос-
шая без кремния в среде f/2, поделилась 4.4 раза,
без нитратов – 3.8 раза, а на морской воде, обед-

Рис. 3. Влияние света на структурные и функциональные параметры Cerataulina pelagica: а – удельная скорость роста
(1) и величина Fv/Fm (2); б – С/Хл а (1) и объем клеток, V (2); в – площадь поверхности, S (1) и удельная поверхность,
S/V (2). Значения здесь и на рис. 4, рис. 5 – среднее арифметическое ± стандартное отклонение.
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Рис. 4. Динамика структурных и функциональных параметров Cerataulina pelagica при различных биогенных условиях: а –
органический углерод, б – удельная поверхность клеток, S/V, в – С/Хл а, г – Fv/Fm, д – ETR на четвертые сутки. 1 – среда
f/2; 2 – f/2 без фосфатов; 3 – f/2 без кремния; 4 – f/2 без нитратов; 5 – морская вода, обедненная по биогенным веществам.
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ненной по всем основным биогенным веще-
ствам, осуществила 3 деления. Средние значения
биомассы за 7 сут в культурах, росших на средах,
обедненных по азоту, кремнию или фосфору, а
также на морской воде без биогенных веществ,
были достоверно ниже, чем в контроле (p ≤ 0.05).

В течение семи суток во всех вариантах опыта
достоверных изменений удельной поверхности
клеток C. pelagicа не выявлено (р > 0.05). Ее сред-
ние значения были в диапазоне 0.60–0.75 мкм–1

(рис. 4б). Величина отношения С/Хл а за 7 сут
эксперимента в контроле увеличилось лишь от
120 до 160, в опыте без кремния и фосфора – до
140–150 (рис. 4в), тогда как в культуре, росшей
без нитратов, этот показатель возрос до 330, а без
всех основных биогенных веществ – до 440. Сле-
довательно, клетки исследуемого вида водорос-
лей в условиях максимального дефицита биоген-
ных веществ в среде характеризовались самым
низким удельным содержанием Хл а, которое к
концу эксперимента было в 2.8 раза ниже, чем в
контроле.

Значения максимальной эффективности ра-
боты фотосистемы II в течение первых двух–трех
суток эксперимента были в диапазоне 0.61–0.67
для всех вариантов эксперимента (рис. 4г). Затем
происходило постепенное падение данной вели-
чины. Однако в культуре, росшей на полной сре-
де f/2 или без кремния, эти процессы были значи-
тельно слабее, чем в других вариантах опыта. На-
пример, на седьмые сутки отношение Fv/Fm
снизилось в контроле и в варианте без кремния в
среде до 0.40. Тогда как в культуре, росшей в среде
без фосфатов, этот показатель упал до 0.31, без
нитратов – до 0.22, а на морской воде без биоген-
ных веществ – до 0.14.

Графики зависимости ETR от интенсивности
света (I) для водорослей, росших при различных
биогенных условиях, на четвертые сутки экспо-
зиции даны на рис. 4д. Они представлены в виде
экспоненциальной функции с высоким коэффи-
циентом детерминации (R2 = 0.95–0.99). Видно,
что самые высокие значения ETR получены для
культуры, росшей на среде f/2. Отсутствие крем-
ния в среде вызывало снижение ETR при высоких
интенсивностях света на 30–40%, а недостаток
фосфора приводил к снижению ETR почти в 2 ра-
за. Самые низкие значения этого параметра вы-
явлены для культуры, росшей в среде без нитра-
тов или на обедненной морской воде. В этом слу-
чае различия между опытными пробами и
контролем были в 2.6–3.2 раза. На основе полу-
ченных экспоненциальных зависимостей рассчи-
таны максимальная скорость ETRs и ее световое
насыщение (Ik). Наибольшие значения этих пара-
метров получены для культуры, росшей на среде
f/2, наименьшие – на морской воде, обедненной
по биогенным веществам (табл. 1).

Следовательно, в результате дефицита биоген-
ных веществ во внешней среде, а затем и в клетках
функциональная активность C. pelagicа снижалась,
что выражалось в замедлении роста водорослей, по-
нижении величины Fv/Fm и параметров, характери-
зующих скорость электронного транспорта, а также
удельного содержания Хл а. Однако величина
удельной поверхности не изменялась.

Исследования влияния ионов меди на рост
C. pelagicа показали, что при начальной концен-
трации меди в среде 1 мкг/л на вторые и третьи сут-
ки эксперимента отмечено снижение прироста ор-
ганического углерода в культуре и величины Fv/Fm
на 30–33% относительно контроля (рис. 5). Повы-
шение концентрации меди в среде в 5 раз привело
к прекращению роста водорослей и снижению
Fv/Fm до 0.1 уже в первые сутки. На вторые и тре-
тьи сутки наблюдали незначительное снижение
биомассы водорослей по сравнению с ее исход-
ным значением, а также понижение Fv/Fm до 0.06,
что свидетельствует о начале отмирания клеток
культуры.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Известно, что к основным факторам, регули-

рующим рост микроводорослей, относятся свет,
температура и биогенные вещества. Если значе-
ния какого-либо из этих факторов отклоняются
от оптимальных, рост водорослей замедляется, а в
случаях их приближения к границам толерантно-
сти, он прекращается.

Проведенные нами исследования показали,
что при оптимальном температурном режиме и
достаточном количестве питательных веществ
максимальные значения скорости роста C. pe-

Таблица 1. Основные параметры зависимости относи-
тельной скорости электронного транспорта от интен-
сивности света на четвертые сутки экспозиции Cer-
ataulina pelagica при различных по биогенным веще-
ствам условиях

Примечание. f/2 – полная среда, f/2–Si – среда без кремния,
f/2–PO4 – среда без фосфатов, f/2–NO3 – среда без нитра-
тов; ETRs – максимальная скорость электронного транспор-
та в относительных единицах, ɑ – частное от деления ETR на
соответствующую интенсивность света на начальном линей-
ном участке зависимости, Ik – световое насыщение скорости
электронного транспорта.

Среда 
культивирования

ETRs
α, 

мкЭ/(м2 · с)
Ik, 

мкЭ/(м2 · с)

f/2 85.4 ± 5.1 0.468 ± 0.021 182.5 ± 8.5
f/2–Si 58.3 ± 3.2 0.479 ± 0.017 121.7 ± 5.3
f/2–PO4 41.7 ± 2.1 0.416 ± 0.015 100.2 ± 4.2
f/2 –NO3 28.8 ± 1.5 0.419 ± 0.018 68.7 ± 2.1
Без биогенных 
веществ

24.8 ± 1.3 0.422 ± 0.014 58.8 ± 3.3
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lagicа (1.0–1.1 сут–1) были в довольно широком
световом диапазоне (100–350 мкЭ/(м2 · с)), что
соответствует суточным значениям суммарной
ФАР, равным 9–30 Э/(м2 · сут). В период с сере-
дины сентября до середины октября, когда C. pe-
lagicа достигает наибольшего развития в при-
брежных водах Черного моря, интенсивность
ФАР у морской поверхности обычно достигает
20–30 Э/(м2 · сут) (Stelmakh, Georgieva, 2014; Фи-
ненко и др., 2017), а значит оптимальна для роста
этого вида.

Однако C. pelagicа крайне чувствительна к по-
вышению температуры. Оказалось, что ее опти-
мальные значения для роста исследуемого вида
находились в диапазоне 15–18°С, тогда как уве-
личение температуры до 19–20°С вызывало угне-
тение роста культуры уже на третьи сутки экспо-
зиции. Показано (Akimov, Solomonova, 2019), что
у диатомовых водорослей при температурах, пре-
вышающих оптимальные значения на 2–3°С,
происходит постепенная деградация клеток и по-
следующая их гибель. Вместе с тем, длительное
стрессовое воздействие низких положительных
температур (4–6°С) на водоросли имеет в боль-
шинстве случаев обратимый характер, а восста-
новление скорости роста наблюдается сразу по-
сле восстановления температуры до оптималь-
ной. В этой связи следует отметить, что в
последние годы температура поверхностного
слоя прибрежных вод Черного моря в районе
г. Севастополь повысилась не только за летний
период, но и за осенний по сравнению с началом
этого столетия. В сентябре–октябре она на два–

три градуса выше, чем ранее, и достигает 19–24°С
(Финенко и др., 2017; Stelmakh, Kovrigina, 2021),
что превышает температурный оптимум для ро-
ста C. pelagicа. Вероятно, это – одна из основных
причин снижения численности и биомассы дан-
ного вида в фитопланктоне. В то же время доля
толерантного к высоким температурам крупно-
клеточного вида диатомовых водорослей Pseudos-
olenia calcar-avis (Schultze) B.G. Sundström суще-
ственно возросла. Этот вид начинает интенсивно
развиваться в фитопланктоне прибрежных вод
Черного моря в районе г. Севастополь в июле–ав-
густе при температуре воды 25°С (Stelmakh,
Kovrigina, 2021). Смена видов в фитопланктоне в
результате потепления выявлена и в других райо-
нах Мирового океана. Результаты многолетних
исследований в водах Тихого океана, проведен-
ных у берегов Австралии в районе г. Сидней, по-
казали, что здесь с 1931 по 2019 г. температура по-
верхностного слоя вод увеличилась на ~1.8°С, в
результате чего доля холодолюбивых видов диа-
томовых водорослей сократилась, а теплолюби-
вых возросла (Ajani et al., 2020).

Температура может оказывать не только пря-
мое влияние на рост водорослей, но и опосредо-
ванное. По нашему мнению, в результате повы-
шения температуры воды и усиления ее темпера-
турного расслоения в последние годы в осенний
период споры Cеrataulina pelagicа, которые обыч-
но покоятся за пределами освещенной зоны, не
могут в большом количестве подняться в эту зону
и дать вспышку “цветения”.

Одной из причин слабого развития C. pelagicа в
прибрежных водах Черного моря в районе г. Се-

Рис. 5. Влияние ионов меди на динамику накопления органического углерода (а) и величину отношения Fv/Fm (б) в
культуре Cerataulina pelagica. 1 – контроль, 2 – 1 мкг/л, 3 – 5 мкг/л.
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вастополь, может быть постоянно растущее ан-
тропогенное загрязнение вод, в результате кото-
рого угнетается не только рост фитопланктона,
но и сокращается его доля, потребленная микро-
зоопланктоном (Stelmakh, Kovrigina, 2021). Среди
многочисленных загрязняющих веществ следует
отметить ионную форму меди. Концентрация по-
следней в прибрежных водах Черного моря в
2000–2019 гг. была в диапазоне 1–125 мкг/л (Ко-
раблина и др., 2021). При концентрации этого
токсиканта 5 мкг/л в среде рост C. pelagicа полно-
стью подавлялся. В то же время, мелкоклеточный
вид диатомовых водорослей Phaeodactylum tricor-
nutum Bohlin с такой же начальной биомассой,
как и у C. pelagicа, был намного устойчивее к воз-
действию меди. В течение всего трехсуточного экс-
перимента при концентрации меди 10 мкг/л при-
рост клеток данного вида не отличался от такового в
контроле и лишь при концентрации 90 мкг/л пол-
ностью прекращался (Morreno-Garrido et al., 2000).
Высокая чувствительность C. pelagicа к действию
ионов меди может быть обусловлена наличием
относительно крупной вакуоли в ее клетках, ко-
торая способствует активному движению цито-
плазмы по периферии клеточной мембраны. Это
увеличивает скорость транспорта в клетку не
только биогенных веществ (Raven, 1987), но и
токсикантов, способных накапливаться в боль-
шом количестве внутри вакуоли.

Следует отметить, что “цветение воды”, вы-
званное C. pelagicа, происходило в прибрежных
водах Черного моря не только при высоком уров-
не биогенных веществ (Стельмах и др., 2004), но
и при их низком содержании в воде. Так, в сен-
тябре–октябре 2005 г. зарегистрирована заверша-
ющая стадия “цветения воды”, вызванного дан-
ным видом в водах у берегов Турции. При этом
концентрация нитратов в среде была низкой – в
среднем 0.10 мкМ (Stelmakh, Georgieva, 2014).
Поддержание функциональной активности фи-
топланктона в этих условиях обеспечивал, веро-
ятно, внутриклеточный пул биогенных веществ.
Для разных видов водорослей он неодинаков.
Чем крупнее внутриклеточная вакуоль, тем боль-
ше запас биогенных веществ в клетке, а значит
больше разница между максимальной и мини-
мальной внутриклеточной квотой питательных
веществ (Edwards et al., 2011; Marañón et al., 2013).
По расчетам некоторых авторов (Marañón et al.,
2013; Sommer et al., 2017), богатая азотом материн-
ская клетка объемом 10 мкм3 может поддерживать
только одно клеточное деление без нового погло-
щения этого элемента. Для клетки >23 тыс. мкм3

внутриклеточный пул азота может обеспечить два
последовательных клеточных деления. На основе
лабораторных исследований установлено, что
клетки диатомовой водоросли Phaeodactylum tri-
cornutum Bohlin со средним объемом 80–100 мкм3

за счет внутриклеточного пула азота поделились

1 раз (Шоман, 2015). У этого вида внутриклеточ-
ная вакуоль небольшая и не превышает 30% кле-
точного объема (Schreiber et al., 2017). Культура
крупноклеточного вида Pseudosolenia calcar-avis с
объемом клеток 100 тыс. мкм3 и большой внутри-
клеточной вакуолью, занимающей ~80% объема
клетки, за счет азота, содержащегося в ней, дели-
лась пять раз (Стельмах, 2022). В настоящей рабо-
те культура C. pelagicа, объем клетки которой был
~4000 мкм3, за счет внутриклеточного пула азота
поделилась 3.8 раза. Тогда как в условиях почти
полного отсутствия всех биогенных веществ в
среде этот вид водорослей осуществил три кле-
точных деления; и до конца семисуточного экс-
перимента культура сохраняла свою функцио-
нальную активность на низком уровне, при кото-
ром возможно ее полное восстановление в случае
появления внешнего источника биогенных ве-
ществ. В Черном море в осенний период таким
источником служат питательные вещества, про-
никающие в зону фотосинтеза в результате ослаб-
ления температурной стратификации вод и уве-
личения их динамической активности в результа-
те усиления ветров.

Таким образом, слабое развитие C. pelagicа в
прибрежных водах Черного моря в районе г. Се-
вастополь в последние годы обусловлено, вероят-
но, повышением температуры поверхностного
слоя вод, а также высокой чувствительностью ви-
да к действию загрязняющих веществ, которые
поступают в воду с берега в большом количестве и
могут быть токсичны для него.

Выводы. Диапазон оптимальных значений тем-
пературы для роста диатомовой водоросли C. рelagi-
ca находился в пределах 15–18°С. Интенсивность
света в интервале величин 119–340 мкЭ/(м2 · с)
была оптимальна для исследуемого вида: удель-
ная скорость роста достигала 1.0–1.1 сут–1, отно-
шение Fv/Fm – 0.58–0.61. Более высокие значения
этого параметра вызывали угнетение скорости
роста водорослей и эффективности работы фотоси-
стемы II. При акклимации C. рelagica к различным
световым условиям (от 8.6 до 500 мкЭ/(м2 · с)) до-
стоверных изменений средних значений объема
ее клеток, площади поверхности и удельной по-
верхности не выявлено, что свидетельствует о
низкой структурной пластичности данного вида.
Перенос клеток культуры C. pelagicа, имеющей
максимальный внутриклеточный пул биогенных
веществ, в морскую воду, обедненную по биоген-
ным веществам, вызвал достоверное снижение
величин Fv/Fm, ETR, удельной скорости роста во-
доросли и повышение отношения С/Хл а на тре-
тьи–четвертые сутки эксперимента. За счет внут-
риклеточного пула питательных веществ иссле-
дуемый вид осуществил лишь три клеточных
деления. Показана высокая чувствительность
культуры C. рelagica к действию меди в ионной фор-
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ме, которая в концентрации 1 мкг/л в среде вызыва-
ла частичное угнетение ее роста, а при концентра-
ции в 5 раз выше полностью подавляла.
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The Influence of Abiotic Factors on the Structural and Functional Characteristics 
of the Diatom Algae Cerataulina pelagica (Сleve) Hendey

L. V. Stelmakh*
Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of Russian Academy of Sciences, Sevastopol, Russia

*e-mail: lustelm@mail.ru

Using the electron microscopy method, the species identity of the diatom Cerataulina pelagica, isolated in
pure culture from the coastal waters of the Black Sea in September 2021, was confirmed. The range of optimal
temperature values for the development of this species was identified. The impact of light and biogenic sub-
stances on its main structural and functional characteristics has been studied. Acclimation of C. pelagica to
various light intensities was carried out by changing the efficiency of photosystem II, the C/Chl a ratio, and
the specific growth rate. The morphometric parameters of cells (volume, surface area, and specific surface
area) changed slightly in the studied light range – 8.5–510 μE/(m2 · s). The transfer of C. pelagica cells, which
have the maximum intracellular pool of nutrients, to seawater depleted in nutrients caused a rapid increase in
the C/Chl a ratio, as well as a decrease in the efficiency of photosystem II, the relative rate of electron trans-
port, and the specific growth rate. A high degree of toxicity with copper ion in low concentrations in relation
to the studied species was shown.

Keywords: Black Sea, phytoplankton, diatom Cerataulina pelagica, nutrients, light, temperature
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