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Введение

Динофитовые водоросли рода 
Ceratium  Shrank относятся к группе 
полиморфных организмов – изменения 
размеров и форм оболочек представителей 
рода связаны с вариациями температуры 
и солености воды. В работах (Kofoid 
1909; Hasle & Nordli 1951; Lópes 1955, 
1966; Nielsen 1956; Киселев 1969; 
Dowidar  1972; Dottne-Lindgren & 
Ekbohm 1975; Незлин 1981; Kimmel 
& Holt  1988; Hansen & Larsen 1992; 
Lindström 1992; del Castillo et al. 
2003; Gligora 2003) приводятся данные 
о сезонной изменчивости некоторых 
размеров (ширины, высоты, длин рогов) и 
объемов динофитовых, тогда как данные 
о других размерах, их соотношениях, 
площадях поверхностей и связанных 
с ними морфометрических индексах 
отсутствуют. Недостающая информация 
важна для понимания стратегий адаптации 
динофитовых водорослей к термогалинным 
изменениям и для проверки гипотезы о 
существовании «летних» и «зимних» 
морфотипов динофитовых (Незлин  1981), 
о которых многие отечественные 

исследователи забыли (устные сообщения).
Цель работы – на основе новых 

морфометрических данных выявить сезонные 
закономерности изменения форм панцирей 
трех видов динофитовых рода Ceratium.

Материалы и методы исследований

Данные о динофитовых водорослях 
собраны в ходе экологического мониторинга 
прибрежья Севастополя (Черное море). 
Пробы фитопланктона отбирали ежемесячно 
в период с ноября 2008 г. по ноябрь 
2011 г. в открытых водах в двух милях 
от берега. Пробы отобраны 5 литровым 
батометром с приповерхностного горизонта 
и слоя максимальной интенсивности 
биолюминесценции (МИБ). Положения слоя 
МИБ и профиль температуры определяли 
вертикальным зондированием толщи 
воды прибором «Salpa M» (Токарев 
и  др. 2013). Обработка проб выполнена по 
модифицированной методике (Брянцева 
и  др.  2009). Исследовано три вида 
динофитовых, встречающихся у Севастополя 
на протяжении года: Ceratium furca (Ehr.) 
Clap. & Lachm., C.  fusus (Ehr.) Dujard. и 
C. tripos (O.F. Müll.) Nitzsch.
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Для измерения микроводорослей 
использованы фотографии, полученные при 
помощи фотоаппарата Canon PowerShot 
A630 соединенного с тубусом микроскопа. 
Каждый организм был промерен в 10 
(C.  fusus, C. tripos) или 12 местах (C. furca) 
в программе ImageJ (Синеоков 2014). 
При помощи геометрических моделей 
в программе «3Д-Динофлагеллята» 
(3d-microalgae.org) были вычислены объемы 
(V, мкм3) и площади поверхностей (A, мкм2) 
панцирей динофитовых. Схемы измерений 
и геометрические модели приведены 
в работе (Лях и Брянцева 2011). По 
значениям объемов и поверхностей были 
рассчитаны индексы удельной поверхности 
A/V (мкм-1) и сферичности формы клеток: 
ω = π1/3 (6V) 2/3 / A (Брянцева 2005).

Сезонные формы динофитовых выделены 
на основе значений морфометрических 
признаков, сгруппированных по 
гидрологическим сезонам. Гидрологические 
сезоны разделены по величине температуры 
в приповерхностном горизонте моря. Для 
группировки данных использованы периоды, 
когда в водной толще термоклин стабилен 
(«лето») или отсутствует («зима»). 
Для проверки гипотезы о различии 
морфохарактеристик в зимний и летний 
сезоны использован критерий Манна-Уитни с 
уровнем значимости p < 0,01. Распределения 
значений морфохарактеристик в 
оба сезона проиллюстрированы 
расщепленными скрипичными диаграммами 
(Maxwell  2013). Проверка гипотез и 
визуализация данных выполнены на языке R.

Результаты исследований

Изменение температуры 
приповерхностного горизонта моря за 
исследованный период представлено на Рис. 
1 Г. К гидрологической зиме отнесен период с 
приповерхностной температурой менее 12°C, 
к лету – выше 20°C. При таких температурах 
происходит перестройка термогалинной 
структуры вод Черного моря: при прогреве 
воды формируется сезонный термоклин, 
который при выхолаживании разрушается и 
наступает зимняя гомотермия (Серикова 
и др. 2013). Показано, что в зимний и летний 

гидрологические сезоны изменяется форма и 
значения морфометрических характеристик 
рассматриваемых видов (Рис. 1 и 2).

Приведенные ниже результаты проверены 
статистически с уровнем значимости p < 0,01, 
поэтому далее по тексту при сравнении 
морфохарактеристик в разные сезоны 
выражение «достоверно (не) различаются» 
опускается, но подразумевается. Выражение 
«не меняются» означает «не меняются в 
среднем», т.е. различия между средними 
величинами в теплый и холодный периоды 
достоверно друг от друга не отличались.

Ceratium tripos (O.F. Müll.) Nitzsch. 
(Рис. 1 Б). Высота и ширина тела стабильны, 
по сезонам не изменяются, пропорции тела 
тоже. Все три рога зимой длиннее, чем летом, 
поэтому, суммарная длина нижних рогов 
и высота тела больше зимой. Основания 
рогов зимой шире. В течение одного сезона 
размеры боковых рогов варьируют. Объемы и 
поверхности из-за различия в размерах рогов 
больше в холодный период года. Удельные 
поверхности достоверно не отличаются. 
Индекс сферичности формы отражает реакцию 
микроводорослей на сезонные изменения 
условий и в холодный период ниже, чем в 
теплый.

Адаптация к изменению температуры: 
наблюдается сезонная вариабельность 
формы оболочек микроводорослей, которая 
выражается в изменении размеров рогов – 
зимой рога становятся длиннее и шире, летом 
короче и уже. Размеры и пропорция тела в 
теплый и холодный сезоны не различаются. 
Изменение длины рогов приводит к 
аналогичным изменениям объемов и 
поверхностей панцирей клеток.

Индикаторы сезонных изменений: длина 
рогов.

Ceratium fusus (Ehr.) Dujard. (Рис. 1 В). 
Высота и ширина тела в холодный период 
больше, чем в теплый; пропорции тела 
постоянные. Оба рога зимой длиннее; во 
все сезоны нижний рог преимущественно 
длиннее верхнего. Объемы и поверхности 
больше в холодный период года. Удельные 
поверхности различаются, выше в теплый 
период. Индексы сферичности формы не 
отличаются.

Адаптация к изменению температуры: 
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Рис. 1. Сезонные формы динофитовых водорослей в зимний (темный) и летний (светлый) периоды: А – Ceratium 
furca; Б – C. tripos; В – C. fusus. Г – изменение температуры в поверхностном горизонте моря; цветом выделены 
гидрологические сезоны.
Fig. 1. Seasonal forms of dinoflagellata in winter (dark) and summer (white): А – Ceratium furca; Б – C. tripos; 
В – C. fusus. Г – Temperature in sea surface layer; color indicates winter and summer hydrological seasons.

ярко выражена сезонная вариабельность 
формы панцирей – в холодное время года 
клетки длиннее и шире, чем в теплое, 
поэтому зимой объемы и поверхности 
клеток больше, чем летом. Изменение 
общей длины вызвано изменением длины 
рогов и тела.

Индикаторы сезонных изменений: длина 
и ширина клетки.

Ceratium furca (Ehr.) Clap. & Lachm. 
(Рис. 1 А). Длина эпитеки в холодный период 
меньше, а ширина тела больше, поэтому 
пропорции тела по сезонам различаются. 
Нижние рога в холодный период короче и 
шире. Максимальная длина клетки и удельные 
поверхности больше в теплый период года, 
тогда как объемы, площади поверхностей и 
индексы сферичности формы больше зимой.

Лях А.М., Брянцева Ю.В. Сезонный полиморфизм динофитовых водорослей
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Рис. 2. Значения морфометрических характеристик трех видов динофитовы
х в зимний (темны

й) и летний (светлы
й) периоды. Графики показываю

т форму распределения 
данны

х; горизонтальная линия – медиана; черная вертикальная полоса – интерквартильный размах.

Fig. 2. M
orphom

etric values of three C
eratium

 species in w
inter (dark) and sum

m
er (w

hite). Violin plots are used to display data distribution; horizontal line indicates m
edian; 

dark vertical strip indicates interquartile range.



213 

Адаптации к изменению температуры: 
выраженная сезонная вариабельность формы 
оболочек микроводорослей – общая длина и 
ширина клетки меняются противоположным 
образом, из-за чего в холодный период года 
микроводоросли становятся шире и короче, в 
теплый – уже и длиннее. Длина нижних рогов 
меняется однотипно с общей длиной клетки. 
Объемы и поверхности в большей степени 
зависят от ширины, из-за чего в холодное 
время года они выше, чем в теплое.

Индикаторы сезонных изменений: длина 
и ширина клетки, длина нижних рогов и 
верхней части тела. Эти изменения можно 
выразить значением индекса сферичности.

Общие закономерности. У всех 
указанных видов ширина клеток, объемы и 
площади поверхностей клеточных оболочек 
были выше в холодное время года.

Межвидовые различия. Представители 
C. fusus и C. tripos имели схожие адаптационные 
стратегии – у них в зимний период длина 
рогов увеличивалась в 1,3-1,5 раза. У C. fusus, 
наоборот, длина рогов к зиме уменьшалась, а 
к лету возрастала в 1,5 раза.

Обсуждение

Анализ показал, что стратегии адаптации 
динофитовых водорослей к сезонным 
изменениям температуры видоспецифичны. 
Выделены участки клеточных оболочек, 
реагирующие на подобные изменения – 
их размер служит хорошим индикатором 
реакции микроводорослей на внешние 
температурные воздействия.

Главными факторами, определяющими 
сезонный полиморфизм динофитовых, 
являются температура и связанная с ней и 
соленостью плотность воды. Температура 
влияет на интенсивность обмена (Gillooly 
et al. 2001) и скорость роста микроводорослей 
(Gillooly et al. 2002; Humphries 2013), при 
низкой температуре динофитовые перестают 
делиться (Baek et al. 2008). Корреляция 
размеров и объемов рассматриваемых видов 
с приповерхностной температурой моря 
была высокой и достоверной (Незлин 1981; 
Лях и др. 2011). Плотность воды определяет 
условия для плавучести микроводорослей – 
клетка парит в слое воды до тех пор, пока ее 

форма способна противостоять погружению. 
С ростом клетки и увеличением ее веса 
(при старении и изменении химического 
состава цитоплазмы) сопротивление формы 
погружению оказывается недостаточным, 
баланс нарушается, клетка опускается в 
холодные глубины, где перестает делиться 
и погибает. Зимой, при высокой плотности 
воды преобладают стареющие относительно 
крупные формы динофитовых, которые 
распределены в верхнем перемешанном 
слое более менее равномерно. Летом 
интенсификация процессов деления приводит 
к уменьшению размеров микроводорослей.

Наиболее ярко сезонный полиморфизм 
выражен у теплолюбивого вида C.  furca, 
который имеет самые короткие рога среди 
рассмотренных видов и в большей степени 
зависит от условий для плавучести. Летом 
в верхнем фотическом слое количественно 
преобладают те представители вида, у 
которых форма панциря эффективно 
противостоит погружению – она более 
вытянутая, соответственно, с меньшим 
значением индекса сферичности.

На изменение формы панцирей также 
влияют другие факторы: наличие биогенов, 
вертикальные миграции, степень выедания 
зоопланктоном и т.д. Все они слабо заметны 
на фоне сезонной изменчивости и требуют 
дополнительных исследований.
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SEASONAL POLYMORPHISM OF THE BLACK SEA DINOFLAGELLATES FROM GENUS CERATIUM: 
C. FURCA, C. FUSUS, C. TRIPOS (DINOPHYCEAE)

Anton M. Lyakh * & Yulia V. Bryantseva **

Abstract. The seasonal polymorphism of the three species from genus Ceratium were described in the paper. The seasonal 
forms were distinguished by the sizes, biovolumes and surface areas of cells theca, and values of morphometric indexes. 
The breadth, biovolumes and surface areas of all species were higher in cold period. The length of the horns of C. fusus and 
C. tripos was 1.3-1.5 times higher in winter while the length of the horns of C. furca was 1.5 times higher in summer. The 
winter and summer periods were distinguished by the sea surface temperature: in winter the temperate was lower 12°, and 
in summer it was higher 20°. It is confirmed that species of the genus Ceratiumi has “summer” and “winter” forms which 
are the adaptations to seasonal changes of hydrological conditions.

Key words: Ceratium, seasonal forms, unicellular algae, phytoplankton, Black Sea
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