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ЧЕК-ЛИСТ AMPHIPODA ЦЕНТРАЛЬНОГО ИЮЖНОГО ВЬЕТНАМА
(ПОМАТЕРИАЛАМ СБОРОВ 2011, 2012, 2025 гг.) *

Гринцов В. А.1, Нгуен Тхи Лан2, Фан Чонг Хуан2, Скуратовская Е. Н.1
1ФГБУН ФИЦ «Институт биологии южных морей имени А. О. Ковалевского РАН»,

г. Севастополь, Российская Федерация,
2Приморское отделение Совместного Российско-Вьетнамского Тропического научно-исследовательского

и технологического центра, пров. Кханьхоа, Вьетнам,
e-mail: vgrintsov@gmail.com

Аннотация: По материалам исследований амфипод, собранных в акваториях Центрального и Южного
Вьетнама в 2011, 2012, 2025 гг., составлен чек-лист, включающий 138 видов амфипод, относящихся
к 77 родам и 36 семействам. Наибольшее число видов включают семейства Maeridae Krapp-Schickel, 2008
и Photidae Boeck, 1871 (20 и 14 соответственно). Количество видов других семейств колеблется от 1 до 10.
Ключевые слова: Amphipoda, Вьетнам, чек-лист, фаунистика

Введение

Списки таксонов в чек-листах в настоящее время весьма актуальны с учётом постоянного об-
наружения всё новых и новых видов, родов, семейств и т. д. Это касается и акватории Мирового
океана, где во многих регионах фауна и флора ещё недостаточно изучены. В значительной степе-
ни это затрагивает регион тропиков с его богатейшей фауной и флорой, коралловыми рифами,
мангровыми зарослями и прочими местообитаниями. Тихоокеанский регион, особенно Запад-
ная Индо-Пацифика, — один из самых важных центров видообразования, где постоянно обна-
руживают новые виды организмов. Частью этого региона является акватория Вьетнама, богатая
разнообразными биотопами и сообществами. Настоящий чек-лист охватывает списки таксонов
Amphipoda (Malacostraca, Crustacea), зарегистрированных в Южном Вьетнаме во время сборов
проб в 2011, 2012, 2025 гг.

Материал и методы

Материал собирали в 2011 г. с различных субстратов с глубины от 0 до 32 м (канд. биол.
наук О. П. Полтаруха, доктор биол. наук Б. И. Сиренко) в районах залива Нячанг, архипела-
га Кон Сон, острова Фукви, Сиамского залива, островов Антхой. Материал был предоставлен
в виде проб в этаноле. В 2012 г. в районе залива Нячанг (доктором биол. наук В. А. Гринцо-
вым) были отобраны пробы с различных субстратов с глубины от 0 до 12 м, из которых в ла-
бораторных уcловиях в ФИЦ ИнБЮМ были отобраны и идентифицированы таксоны амфипод.
*Работа выполнена в рамках темы Эколан Э-3.3 «Исследование и оценка биоразнообразия некоторых морских
сообществ центральных и южных вод Вьетнама» Совместного Российско-Вьетнамского Тропического научно-
исследовательского и технологического центра и государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Комплексное
исследование механизмов функционирования морских биотехнологических комплексов с целью получения биоло-
гически активных веществ из гидробионтов» (№ госрегистрации 124022400152-1).
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В 2025 г. из проб, представленных смывами с макрофитов, были отобраны и идентифицирова-
ны таксоны амфипод. Отбор и идентификация всех видов проводились в лаборатории ФИЦ
ИнБЮМ В. А. Гринцовым. Всего за время исследований было проанализировано 202 пробы,
идентифицированы 138 видов, относящихся к 77 родам и 36 семействам. Особей идентифициро-
вали с использованием светового биологического микроскопа «МБС-9» и микроскопа «Микмед-
5». Измерения проводили с использованием окуляр-микрометра для светового биологического
микроскопа «МБС-9». Для идентификации использовали оригинальные описания и переописа-
ния таксонов (см. WoRMS), а также следующую литературу: Barnard, Karaman, 1991; Bousfield,
Chevrier, 1996; Bousfield, Hoover, 1997; Bousfield, Hendrycks, 2002; Coleman, Lowry, Revision
of… , 2006; Coleman, Lowry, Australian… , 2006; Hirayama, 1991; Hughes, Lowry, 2009; Imbrach,
1967; Ishimaru, 1996; Just, 1983; Kim H., Kim C., 1987; Krapp-Schickel, Myers, 2006; Krapp-
Schickel, 2008; Lörz, Kilgallen, Thiel, 2010; Lowry, 2000; Lowry, Myers, 2003; Myers, 2009; Myers,
2012; Ren, 2002. Проанализированные образцы хранятся в коллекции ФИЦ ИнБЮМ.

Результаты и обсуждение

Ниже представлен аннотированный перечень таксонов Amphipoda, зарегистрированных
в ходе исследования (табл. 1).

Таблица 1
Чек-лист Amphipoda Южного Вьетнама (по материалам сборов 2011, 2012, 2025 гг.)

№№ Семейство Вид Районы, биотопы

1 Ampeliscidae Krøyer, 1842 Ampelisca cf.maia (A. Costa, 1853) о. Фукви, о-ва Антхой; об-
ломки раковин

2 Ampelisca cf. jiigurru King, 2009
залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон, о-ва Антхой;
обломки раковин

3 Byblis minutus Ren, 2006
залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон, о-ва Антхой;
обломки раковин

4 Amphilochidae Boeck, 1871 Apolochus cf. likelike (J. L. Barnard,
1970)

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон; обломки рако-
вин, обломки мёртвых
кораллов, горгонарии

5 Apolochus cf. menehune
(J. L. Barnard, 1970)

залив Нячанг, о. Фукви; пе-
рифитон, губки, обломки
мёртвых кораллов

6 Hourstonius cf. pele (J. L. Barnard,
1970)

залив Нячанг, о. Фукви, ар-
хипелаг Кон Сон, о-ва Ант-
хой; обломки мёртвых
кораллов

7 Rostrogitanopsis cf. cuculla Myers,
1997

залив Нячанг, о. Фукви; об-
ломки мёртвых кораллов

8 Ampithoidae Boeck, 1871 Biancolina cf. obtusata Tzvetkova,
1976

залив Нячанг; обломки
мёртвых кораллов

9 Ampithoe cf. alluaudi Chevreux,
1901 залив Нячанг; перифитон

10 Ampithoe cf. ramondi Audouin,
1826

залив Нячанг, о. Фукви, ар-
хипелаг Кон Сон, о-ва Ант-
хой; перифитон

Продолжение на следующей странице…
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2012, 2025 гг.)

№№ Семейство Вид Районы, биотопы

11 Cymadusa cf. cavimana
(Sivaprakasam, 1970)

залив Нячанг, о. Фук-
ви, архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; губки, облом-
ки мёртвых кораллов

12 Cymadusa cf. heronensis Peart, 2007
залив Нячанг, о. Фук-
ви, архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; обломки
мёртвых кораллов

13 Paragrubia edgari Peart, 2009
залив Нячанг; губки, мак-
рофиты, обломки мёртвых
кораллов

14 Pleonexes cf. auriculata
(Rabindranath, 1972)

залив Нячанг, о-ва Антхой;
обломки раковин

15 Pleonexes cf. parakava (Peart, 2007) архипелаг Кон Сон; облом-
ки раковин

16 Pleonexes cf. rotunda (Peart, 2007)
залив Нячанг, о-ва Антхой;
макрофиты, обломки мёрт-
вых кораллов

17 Plumithoe quadrimana (Haswell,
1879)

залив Нячанг, о. Фукви,
о-ва Антхой; макрофиты,
обломки мёртвых корал-
лов, обломки раковин

18 Aoridae Stebbing, 1899 Globosolembos cf. ovatus (Myers,
1985)

залив Нячанг, о. Фукви,
о-ва Антхой; горгонарии,
обломки мёртвых корал-
лов, обломки раковин

19 Autonoe cf. seurati (Chevreux,
1907)

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон; обломки мёрт-
вых кораллов, обломки
раковин, губки, перифитон

20 Aoroides cf. parvus Myers, 2009
залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон; обломки раковин,
губки

21 Bemlos cf. delicatissima Myers,
2002

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон; горгонарии, об-
ломки мёртвых кораллов,
обломки раковин, губки

22 Bemlos cf. parahastatus
(Myers,1975)

залив Нячанг; обломки
мёртвых кораллов, губки

23 Grandidierella cf. exilisMyers, 1981
архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; обломки
раковин

24 Protolembos cf. tegulapodos Myers,
2002

залив Нячанг, архипе-
лаг Кон Сон, о. Фукви,
о-ва Антхой; обломки
раковин, обломки мёртвых
кораллов

25 Protolembos cf. verrucularum
(Moore, 1987)

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон; губки, макро-
фиты, обломки раковин,
обломки мёртвых кораллов

26 Chevaliidae Myers & Lowry, 2003 Chevalia cf. tenuisMyers, 2009 залив Нячанг; перифитон
Продолжение на следующей странице…
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№№ Семейство Вид Районы, биотопы

27 Colomastigidae Chevreux, 1899 Colomastix cf. irciniaeLeCroy, 1995 залив Нячанг; губки, об-
ломки мёртвых кораллов

28 Colomastix cf. lunalilo J. L. Barnard,
1970

залив Нячанг, о-ва Антхой;
губки, обломки мёртвых ко-
раллов

29 Colomastix cf. murivaiMyers, 1990 залив Нячанг; губки, горго-
нарии, перифитон

30 Colomastix cf. pusilla Grube, 1861
залив Нячанг; губки, гор-
гонарии, перифитон, мак-
рофиты, обломки мёртвых
кораллов

31 Colomastix cf. semiplumosa
Ariyama, 2005

залив Нячанг; губки, гор-
гонарии, обломки мёртвых
кораллов

32 Corophiidae Leach, 1814 Apocorophium cf. lousianum
(Shoemaker, 1934) залив Нячанг; перифитон

33 Cheiriphotis cf. rotuiMyers, 1989
залив Нячанг, о-ва Антхой;
обломки раковин, обломки
мёртвых кораллов

34 Laticorophium baconi (Shoemaker,
1934) залив Нячанг; перифитон

35 Cyproideidae J.L. Barnard, 1974 Moolapheonoides cf. utmas Thomas,
1999

залив Нячанг, о-ва Антхой;
обломки раковин, обломки
мёртвых кораллов

36 Cyproidea cf. robusta Ren, 2006 залив Нячанг; перифитон

37 Unyapheonoides dabber
J. L. Barnard, 1972

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон; обломки раковин,
обломки мёртвых кораллов

38 Dexaminidae Leach, 1814 Guernea cf. epilya Thomas
& Barnard, 1991

залив Нячанг; обнаружен
в планктоне

39 Paradexamine cf. latifolia Ren,
2006

залив Нячанг; обнаружен
в планктоне, обломки мёрт-
вых кораллов

40 Paradexamine cf. saxeta Myers
& LeCroy, 2009 залив Нячанг; макрофиты

41 Eophliantidae Sheard, 1936 Wandelia wairarapa J. L. Barnard,
1972

о. Фукви; литотамниум
на старых кораллах

42 Exoedicerotidae Barnard
& Drummond, 1982 Kanaloa manoa J. L. Barnard, 1970

залив Нячанг; облом-
ки мёртвых кораллов,
перифитон

43 Hyalidae Bulyčeva, 1957 Parhyale cf. aquilina (Costa, 1857) залив Нячанг; камни
на песке, заплеск

44 Protohyale cf. galateae (Stebbing,
1899)

о. Фукви, о-ва Антхой; ли-
тотамниум на старых корал-
лах

45 Protohyale (Protohyale) cf. guasave
(J. L. Barnard, 1979)

архипелаг Кон Сон; устрич-
ник

46
Protohyale (Protohyale)
cf. honoluluensis (Schellenberg,
1938)

залив Нячанг, архипелаг,
о. Фукви, о-ва Антхой;
перифитон, макрофи-
ты, гидроидные полипы,
обломки раковин
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№№ Семейство Вид Районы, биотопы

47 Protohyale (Diplohyale)
cf. didendactyla (Hirayama, 1980)

о. Фукви, о-ва Антхой; ли-
тотамниум на старых корал-
лах

48 Lelehua malevuaMyers, 1985 залив Нячанг; камни
на песке

49 Iphimediidae Boeck, 1871 Iphimedia cf. beesleyae Coleman
& Lowry, 2006

залив Нячанг, о. Фукви,
о-ва Антхой; обломки мёрт-
вых кораллов, обломки ра-
ковин

50 Iphimedia cf. grossimana Ledoyer,
1972

залив Нячанг; обломки ра-
ковин и мёртвых кораллов

51 Iphimedia cf. schminkei Coleman,
2009

залив Нячанг; обломки ра-
ковин и мёртвых кораллов

52 Iphimedia cf. xesta Thomas
& Barnard, 1991

залив Нячанг; обломки
мёртвых кораллов

53 Ischyroceridae Stebbing, 1899 Ambicholestes cf. magellani (Just,
1984)

залив Нячанг; биотопы
не установлены

54 Jassa cf. morinoi Conlan, 1990 залив Нячанг, о-ва Антхой;
перифитон

55 Ericthonius cf. forbesii Hughes
& Lowry, 2006

залив Нячанг, архипе-
лаг Кон Сон, о. Фукви,
о-ва Антхой; горгонарии,
губки, обломки мёрт-
вых кораллов, гидроиды,
обломки раковин

56 Ericthonius cf. parabrasiliensis Just,
2009

залив Нячанг; перифи-
тон, обломки мёртвых
кораллов, гидроиды

57 Ericthonius cf. pugnax (Dana, 1852)
залив Нячанг, о-ва Антхой;
горгонарии, обломки мёрт-
вых кораллов, обломки ра-
ковин

58 Ventojassa cf. dentipalma Kim
& Kim, 1991

залив Нячанг, архипе-
лаг Кон Сон, о. Фукви,
о-ва Антхой; губки, об-
ломки мёртвых кораллов,
обломки раковин

59 Kamakidae Myers & Lowry, 2003 Aloiloi nenue J.L. Barnard, 1970

залив Нячанг, архипе-
лаг Кон Сон, о. Фукви,
о-ва Антхой; обломки
мёртвых кораллов, облом-
ки раковин

60 Leucothoidae Dana, 1852 Leucothoe gracilis Haswell, 1879 залив Нячанг; губки, об-
ломки мёртвых кораллов

61 Leucothoe cf. nurunuru White
& Reimer, 2012

залив Нячанг; губки, гор-
гонарии, обломки мёртвых
кораллов, перифитон, мак-
рофиты

62 Leucothoe cf. kensleyi Thomas
& Klebba, 2005

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон; губки, обломки
мёртвых кораллов
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63 Leucothoe cf. madrasana
Sivaprakasam, 1969

залив Нячанг; облом-
ки мёртвых кораллов,
перифитон

64 Leucothoe cf. squalidens Ledoyer,
1984

залив Нячанг; облом-
ки мёртвых кораллов,
перифитон, горгонарии

65 Leucothoe cf. toribe White
& Reimer, 2012

залив Нячанг; облом-
ки мёртвых кораллов,
перифитон, макрофиты

66 Paranamixis cf. thomasi White
& Reimer, 2012

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон, о-ва Антхой;
обломки мёртвых кораллов

67 Liljeborgiidae Stebbing, 1899 Liljeborgia cf. georgienensis
K. H. Barnard, 1932

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон, о-ва Антхой; об-
ломки мёртвых кораллов,
обломки раковин

68 Lysianassidae Dana, 1849 Azotostoma bunakenensis Ortiz
& Lalana, 1997

залив Нячанг; обломки
мёртвых кораллов

69 Pseudambasia cf. nui (Myers, 1985)

залив Нячанг, о. Фук-
ви, архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; обломки
мёртвых кораллов, облом-
ки раковин

70 Socarnoides cf. illudens Hurley,
1963

залив Нячанг, о. Фукви,
о-ва Антхой; обломки мёрт-
вых кораллов, обломки ра-
ковин, губки

71 Maeridae Krapp-Schickel, 2008 Anamaera hixoni Thomas
& J. L. Barnard, 1985

залив Нячанг, о. Фукви,
о-ва Антхой; обломки мёрт-
вых кораллов

72 Ceradocus cf. chiltoni Sheard, 1939
архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; обломки
раковин

73 Ceradocus cf. hawaiensis
J. L. Barnard, 1955

залив Нячанг, о. Фукви; об-
ломки мёртвых кораллов

74 Ceradocus cf. C. (Denticeradocus)
ramsayi (Haswell, 1879)

залив Нячанг; обломки
мёртвых кораллов

75 Ceradocus cf. C. (Denticeradocus)
sheardi Shoemaker, 1948

о-ва Антхой; биотопы
не установлены

76 Elasmopus cf. hooheno J. L. Barnard,
1970

залив Нячанг, о. Фук-
ви, архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; обломки
мёртвых кораллов, губ-
ки, гидроидные полипы,
обломки раковин

77 Elasmopus cf. karamani Souza-
Filho & Senna, 2009

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон; обломки мёрт-
вых кораллов, обломки
раковин

78 Elasmopus cf. spinicarpus Berents,
1983

залив Нячанг; обломки
мёртвых кораллов

79 Elasmopus cf. spinidactylus
Chevreux, 1907

архипелаг Кон Сон; облом-
ки раковин
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№№ Семейство Вид Районы, биотопы

80 Elasmopus cf. palu Appadoo
& Myers, 2003

архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; обломки
раковин

81 Elasmopus cf. pectenicrus (Spence
Bate, 1863)

залив Нячанг, о. Фукви,
о-ва Антхой; обломки мёрт-
вых кораллов, перифитон,
макрофиты, обломки рако-
вин

82 Maeropsis cf. perrieri (Chevreux,
1920)

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон, о-ва Антхой;
биотопы не установлены

83 Mallacoota cf. insignis (Chevreux,
1901)

залив Нячанг, о. Фукви,
о-ва Антхой; обломки рако-
вин и мёртвых кораллов

84 Mallacoota cf. latibrachium
(Walker, 1905)

архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; обломки
раковин

85 Mallacoota cf. unidentata Ren, 1998
залив Нячанг, о. Фукви; об-
ломки раковин и мёртвых
кораллов, горгонарии, пtри-
фитон

86 Meximaera tulearensis (Ledoyer,
1972) о. Фукви; обломки раковин

87 Quadrimaera quadrimana (Dana,
1852)

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон, о-ва Антхой;
обломки мёртвых кораллов
и раковин

88 Quadrimaera cf. serrata
(Schellenberg, 1938)

залив Нячанг, о. Фук-
ви, архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; обломки
мёртвых кораллов и рако-
вин

89 Quadrimaera cf. pacifica
(Schellenberg, 1938)

залив Нячанг, о. Фук-
ви, архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; облом-
ки мёртвых кораллов
и раковин, перифитон,
макрофиты

90 Parelasmopus cf. zelei Ledoyer,
1983

о. Фукви, архипелаг Кон
Сон, о-ва Антхой; обломки
мёртвых кораллов и рако-
вин

91 Maxillipiidae Ledoyer, 1973 Maxillipius commensalis Lowry,
1984

залив Нячанг, о. Фукви,
о-ва Антхой; горгонарии,
перифитон, обломки мёрт-
вых кораллов

92 Maxillipius rectitelson Ledoyer,
1973

о-ва Антхой; обломки рако-
вин и кораллов

93 Megaluropidae Thomas & Barnard,
1986

Megaluropus cf. massiliensis
Ledoyer, 1976 архипелаг Кон Сон; песок

94 Melitidae Bousfield, 1973 Dulichiella cotesi (Giles, 1890)
залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон; обломки мёртвых
кораллов и раковин
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95 Dulichiella fresnelii (Audouin,
1826)

залив Нячанг; макрофиты,
губки, обломки мёртвых ко-
раллов

96 Dulichiella pacifica Lowry
& Springthorpe, 2005

о-ва Антхой; обломки мёрт-
вых кораллов и раковин

97 Dulichiella tulear Lowry
& Springthorpe, 2007

залив Нячанг; горгонарии,
губки

98 Melphidippidae Stebbing, 1899 Melphisana cf. madagascarensis
Ledoyer, 1984

Залив Нячанг, о-ва Антхой;
обломки мёртвых кораллов
и раковин

99 Neomegamphopidae Myers, 1981 Maragopsis cf. bidentata (Ledoyer,
1972)

залив Нячанг; рыхлые суб-
страты

100 Ochlesidae Stebbing, 1910 Curidia cf. andreae Coleman
& Heinz, 2010

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон; обломки мёртвых
кораллов и раковин

101 Oedicerotidae Lilljeborg, 1865 Perioculopsis lophopus Schellenberg,
1925

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон, о-ва Антхой; рых-
лые субстраты, обломки
мёртвых кораллов

102 Pontocrates cf. arenarius (Spence
Bate, 1858)

архипелаг Кон Сон; песок,
рыхлые субстраты

103 Photidae Boeck, 1871 Falcigammaropsis cf. exavataMyers,
1995

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон; горгонарии, об-
ломки мёртвых кораллов,
перифитон, макрофиты,
губки

104 Gammaropsis cf. digitata
(Schellenberg, 1938)

о-ва Антхой; обломки мёрт-
вых кораллов и раковин

105 Gammaropsis cf. japonica
(Nagata,1961)

о-ва Антхой; обломки мёрт-
вых кораллов и раковин,
рыхлые субстраты

106 Gammaropsis cf. hephaestus Myers,
2009

залив Нячанг, о. Фукви;
рыхлые субстраты

107 Gammaropsis cf. pokipoki
J. L. Barnard, 1970

о. Фукви; рыхлые субстра-
ты

108 Latigammaropsis cf. abbotti
(J. L. Barnard, 1965)

залив Нячанг, о. Фук-
ви, архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; обломки
мёртвых кораллов и рако-
вин

109 Latigammaropsis athenae Myers,
2009

залив Нячанг, о. Фук-
ви, архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; губки, об-
ломки мёртвых кораллов
и раковин

110 Latigammaropsis cf. afra (Stebbing,
1888)

о. Фукви; биотопы не уста-
новлены

111 Latigammaropsis cf. atlantica
(Stebbing, 1888)

залив Нячанг, о. Фукви,
о-ва Антхой; обломки мёрт-
вых кораллов и раковин
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112 Latigammaropsis hermes Myers,
2009

залив Нячанг, о. Фук-
ви, архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; обломки
мёртвых кораллов и рако-
вин, губки

113 Photis aina J. L. Barnard, 1970
залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон, о-ва Антхой;
обломки мёртвых кораллов
и раковин

114 Photis cf. kapapa J. L. Barnard,
1970

залив Нячанг, о. Фук-
ви, архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; губки, гидро-
идные полипы, обломки
мёртвых кораллов и рако-
вин

115 Photis cf. hawaiensis J. L. Barnard,
1955

залив Нячанг; горгонарии,
губки, макрофиты, перифи-
тон, обломки мёртвых ко-
раллов

116 Photis cf. pirlotiMyers, 1985 залив Нячанг; губки, пери-
фитон

117 Phoxocephalidae G. O. Sars, 1891 Matong matong Barnard
& Drummond, 1978

о. Фукви, архипелаг Кон
Сон, о-ва Антхой; рыхлые
грунты

118 Metaphoxus cf. fultoni (Scott, 1890) залив Нячанг; обломки
мёртвых кораллов

119 Kuritus nacoomus Barnard
& Drummond, 1978

залив Нячанг; обломки
мёртвых кораллов

120 Platyischnopidae Barnard
& Drummond, 1979

Indischnopus redangi Othman
& Morino, 1996 архипелаг Кон Сон; песок

121 Podoceridae Leach, 1814 Podocerus cf. hystrix Stebbing, 1910 залив Нячанг; обломки
мёртвых кораллов

122 Podocerus cf. karu J. L. Barnard,
1972

залив Нячанг; гидроидные
полипы

123 Podocerus cf. variegatus Leach,
1814

залив Нячанг; облом-
ки мёртвых кораллов,
перифитон, макрофиты

124 Podocerus cf. walkeri Rabindranath,
1972

залив Нячанг; горгонарии,
губки

125 Podocerus cf. wanganui
J. L. Barnard, 1972

о-ва Антхой; биотопы
не установлены

126 Pontogeneiidae Stebbing, 1888 Eusiroides cf. jucatanensis
McKinney, 1980

залив Нячанг, о-ва Антхой;
губки, горгонарии, облом-
ки раковин

127 Eusiroides cf. diplonyxWalker, 1909

залив Нячанг, о. Фук-
ви, архипелаг Кон Сон,
о-ва Антхой; губки, горго-
нарии, обломки раковин
и мёртвых кораллов

128 Sebidae Walker, 1908 Seba cf. alvarezi Winfield, Ortiz
& Cházaro-Olvera, 2009

залив Нячанг; обломки
мёртвых кораллов

129 Seba cf. gruneri Yerman
& Coleman, 2009

о-ва Антхой; биотопы
не установлены
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130 Stenothoidae Boeck, 1871 Stenothoe gallensisWalker, 1904
залив Нячанг; перифитон,
макрофиты, гидроидные
полипы

131 Stenothoe cf. menezgweni Bellan-
Santini, 2005

залив Нячанг; обломки
мёртвых кораллов

132 Stenothoe cf. tenellaG.O. Sars, 1883
залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон; горгонарии,
губки

133 Synopiidae Dana, 1853 Minitiron cf. brevidactylus (Pillai,
1957) sensu Ledoyer (1979)

архипелаг Кон Сон, о. Фук-
ви; рыхлые субстраты

134 Synopia cf. ultramarina Dana, 1853 архипелаг Кон Сон; биото-
пы не установлены

135 Telsosynopia cf. trifidilla Hughes
& Lowry, 2000

залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон; обломки мёртвых
кораллов и раковин

136 Unciolidae Myers & Lowry, 2003 Wombalano cf. yerang Thomas
& Barnard, 1991

архипелаг Кон Сон, о. Фук-
ви; биотопы не установле-
ны

137 Urothoidae Bousfield, 1979 Urothoe cf. chosani Hirayama, 1992 архипелаг Кон Сон, о. Фук-
ви; песок

138 Urothoe cf. gelasina Imbrach, 1967
залив Нячанг, архипелаг
Кон Сон, о-ва Антхой;
песок

Таким образом, анализ таксономической структуры показывает, что наибольшее число ви-
дов относится к семейству Maeridae Krapp-Schickel, 2008 (20 видов), за ним следует семейство
Photidae Boeck, 1871 (14 видов). Количество видов в других семействах колеблется от 1 до 10.

Благодарности. Авторы выражают глубокую благодарность д-ру биол. наук Б. И. Сиренко
и канд. биол. наук О. П. Полтарухе за предоставленные материалы, собранные в районах зали-
ва Нячанг, архипелага Кон Сон, острова Фукви, Сиамского залива, островов Антхой, а также
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CHECKLIST OF AMPHIPODA FROM CENTRAL AND SOUTHERN VIETNAM
(BASED ON SPECIMENS COLLECTED IN 2011, 2012, 2025)

Grintsov V. A.1, Nguyen Thi Lan2, Phan Trung Hoang2, Skuratovskaya E. N.1
1A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation,
2Coastal Branch of the Joint Vietnam-Russia Tropical Science and Technology Research Center,

Khanh Hoa Province, Viet Nam,
e-mail: vgrintsov@gmail.com

Abstract: Based on the research materials of amphipod collected in the waters of central and southern Vietnam
in 2011, 2012, and 2025, a checklist comprising 138 species belonging to 77 genera and 36 families was compile.
The highest number of species is represented in the families Maeridae Krapp-Schickel, 2008 and Photidae Boeck,
1871 — 20 and 14, respectively. The number of species in other families ranges from 1 to 10.
Keywords: Amphipoda, Vietnam, checklist, faunistic
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REPORT OF CYCLODONTA BIPARTITA (CILIOPHORA) FROM A SEAWATER
INFLUENCED BOULDER BEACH AT THE FALKLAND ISLANDS

(SOUTH ATLANTIC OCEAN) *

Chatterjee T.1, Dovgal I. V.2, Marshall D. J.3
1Near Harimadir Road, Hirapur, Dhanbad, Jharkhand, India,

2A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation,
3Universiti Brunei Darussalam, Gadong, Brunei Darussalam,

e-mail: dovgal-1954@mail.ru

Abstract: The peritrich ciliate Cyclodonta bipartita (Stokes, 1885) is reported as an epibiont on a harpacticoid
copepod from the splash zone of a boulder beach at the Falkland Islands (South Atlantic Ocean). The host basi-
biont is recorded from interstitial freshwater at the boulder-sediment interface, in a habitat influenced by seawater
intrusion, and is the first record of this ciliate from the Falkland Islands. The habitat at these islands suggests this
species tolerate brackish water. The species taxonomy and distribution are also discussed.
Keywords: Ciliate, epibiosis, copepod host, basibiont, Falkland Islands

Introduction

Ciliates are commonly epibionts on marine and freshwater meiofauna such as copepods, nematodes,
ostracods, halacarid and hydrachnid mites [e.g. Dovgal et al., 2008; Ingole et al., 2010; Chatterjee et al.,
2012, 2013, 2014a, b, 2018, 2019, 2020, 2023, 2024; Durucan and Dovgal, 2022; Fernandez-Leborans
et al., 2012]. Some ciliates were reported earlier as epibionts from the Falkland Islands. Thecacineta
calix was reported (as Thecacineta subantarctica) on Desmodora campbelli (Allgén, 1932) (at present
taxon inquirendum) from the Falkland Islands [Allgén, 1949, 1955]. Allgén [1955] also reported
T. calix (as Thecacineta paradesmodorae Allgén, 1949) on the nematode, Croconema stateni Allgén,
1928 (= Desmodora stateni), at the islands. Trematosoma rotunda (Allgén, 1952) (as Acineta rotunda)
was described by Allgén [1955] from the nematode, Croconema stateni Allgén, 1928 (= Desmodora
stateni Allgén, 1928), from the Falkland Islands. In the present communication we report the per-
itrich ciliate Cyclodonta bipartita (Stokes, 1885) as an epibiont on a harpacticoid copepod collected
from the splash zone of a boulder beach, at the Falkland Islands (South Atlantic Ocean). The cope-
pod inhabited the interstitial freshwater in the boulder-sediment interface that is influenced by seawater
intrusion.

Materials and Methods

The collection was made from the supratidal (not intertidal) zone of a boulder beach at Christina Bay
(51°42’ S; 57°44’ W), Cape Pembroke, the Falkland Islands (Fig. 1). The habitat comprised the interface
water between the sediment and a boulder. The sediment was collected and the harpacticoid copepod
with the ciliate epibiont was separated during sorting. We assume that the sediment water is mainly
freshwater, due to the regular and heavy rainfall at these islands, but there is also likely to be saltwater
intrusion into this interstitial habitat during high seas. The copepod was collected by Alex Jones (UK)
in 2002 and sent to DJM (Brunei). The systematic position of the found ciliate followed that of Lynn
[2008].
*The work of the 2nd author (ID) was carried out within the research topic No 124022400148-4 of A. O. Kovalevsky
Institute of Biology of the Southern Seas of RAS. The work of 3rd author (DJM) is supported by a grant from Universiti
Brunei Darussalam (UBD/RSCH/1.4/FICBF(b)/2021/033).
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Fig. 1. Map of collection area
Рис. 1. Станция отбора проб

Results and Discussions

Subclass Peritrichia Stein, 1859
Order Sessilida Kahl, 1933
Family Vaginicolidae de Fromentel, 1874
Genus CyclodontaMatthes, 1958
Cyclodonta bipartita (Stokes, 1885) (Fig. 2, 3)
= Cothurnia bipartita Stokes, 1885
= Cothurniopsis longipes Voigt, 1902
= Cothurniopsis rheotypica Stiller, 1931
= Cothurnia voigti Kahl, 1935
= Cothurnia affinis Kahl, 1935
= Cothurnia trilobata Sramek-Husek, 1957
Investigated material: Single individual of Cyclodonta bipartita was found on the last thoracical

segment of harpacticoid copepod.
Description of found ciliate: The peritrich ciliate was visible from lateral view, have a slightly

curved lorica with gutter-like aperture. Eexternal stalk, short and wide with fine longitudinal striae,
mesostyle and endostyle absent. Only a single contracted zooid was presented in the lorica, attached
to the single membrane at posterior end of lorica. Macronucleus, not visible.

Measurements (in µm, based on one individual): Lorica length 83, width of lateral side 28; width
of lorica aperture from lateral view 14; contracted zooid length 60, width 24; stalk length 15, diameter
in the central part 9.

Remarks: Cyclodonta bipartita was described by Stokes [1885] as Cothurnia bipartita, an epibiont
of the harpacticoid copepod Bryocamptus minutus (Claus, 1863) from USA freshwaters. Matthes [1958]
believed thatCothurnia bipartita has the uniquemode of attaching the zooid to the bottom of the lorica via
a series of membranes, and erected the new genusCyclodontaMatthes, 1958 for the family Vaginicolidae,
for which Cothurnia bipartita Stokes, 1885 is the type species.

16



REPORT OF CYCLODONTA BIPARTITA (CILIOPHORA) FROM A SEAWATER INFLUENCED BOULDER
BEACH AT THE FALKLAND ISLANDS (SOUTH ATLANTIC OCEAN)

Fig. 2. Localization of Cyclodonta bipartita (Stokes, 1885) on harpacticoid host
Рис. 2. Локализация Cyclodonta bipartita (Stokes, 1885) на гарпактикоиде

Fig. 3. Cyclodonta bipartita (Stokes, 1885)
Рис. 3. Cyclodonta bipartita (Stokes, 1885)

Clamp [1991] transferred the genus Cyclodonta into the family Usconophryidae Clamp, 1991, based
on the presence the Opercularia-like peristome in the type species. However, Jankowski [2007] believed
that this was a mistake. Lynn [2008] also keep the genus Cyclodonta in Vaginicolidae. In Jankowski’s
[2007] opinion the type species ofCothurniaEhrenberg, 1831 (C. imberbisEhrenberg, 1831) and the type
species of Cyclodonta (Cothurnia bipartita) are identical. Hence, the genus Cyclodonta is a junior syn-
onym of Cothurnia. However, this view was not supported by other specialists.

Cyclodonta bipartita is a widely distributed species (USA, Germany, Switzerland, Hungary, Ukraine,
Austria, Italy, Czech Republic) isolated as epibiont on freshwater harpacticoid copepods [Voigt, 1902;
Penard, 1914, 1922; Kahl, 1935; Stiller, 1953; Matthes, 1958; Foissner, 1979; Warren and Paynter,
1991; Konstantynenko, 2014]. Jankowski [2007] has also mentioned that the species was observed
as an epibiont of brackish water and marine harpacticoid copepods, but without any details of finds
in the such conditions.
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Krucinska & Simon [1968] isolated Cothurnia bipartita from the crayfish Cambarus affinis and Asta-
cus leptodactylus. Warren and Paynter [1991] commented that Cyclodonta does not appear to be confined
exclusively to harpacticoid copepod hosts, as suggested by Jankowski [1985], since it has also been iso-
lated (as Cothurnia bipartita) from the crayfish. However, Schödel [2018] stated that the Cothurnia
species found on crayfish gills by Krucinska and Simon [1968] is not Cothurnia bipartita.

This is the first find of Cyclodonta bipartita from the Falkland Islands. The habitat at these islands
also suggests this species may tolerate some exposure of saltwater intrusion, or brackish water.

Acknowledgements: We thank Alex Jones (UK) for the collection and donation of the copepod
specimen.
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Аннотация: Инфузория-перитриха Cyclodonta bipartita (Stokes, 1885) обнаружена как эпибионт
гарпактикоиды из зоны заплеска на Фолклендских островах (Южная Атлантика). Гарпактикоида-
базибионт отмечена в интерстициальной пресной воде на границе галечного пляжа, куда проникает
морская вода. Это первая находка данного вида инфузорий на Фолклендских островах. Особенности
местообитания свидетельствуют о том, что данный вид может обитать в солоноватой воде. Также
обсуждаются таксономия и распространение вида.
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ЭНДЕМИКИ ГОРНЫХ РУЧЬЁВ ЛАМДОНГА (ВЬЕТНАМ):
DALATOMON LOXOPHRYS ИMACROBRACHIUM DALATENSE *
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и технологического центра, Хошимин, Вьетнам,

e-mail: chii@ibss-ras.ru

Аннотация: Приводятся новые данные по распространению и некоторым морфологическим особен-
ностям двух эндемичных видов ракообразных — краба Dalatomon loxophrys (Kemp, 1923) и креветки
Macrobrachium dalatense Nguyên, 2003, обнаруженных в горных ручьях провинции Ламдонг (Вьетнам).
Представлена морфометрическая характеристика D. loxophrys на основе выборки из 21 особи, показавшая
выраженную вариабельность длины и ширины карапакса, а также массы животных. M. dalatense зареги-
стрирован в единственной локации — у водопада Hòa Bình. Обсуждается уязвимость популяций в связи
с небольшим ареалом обитания, который подвергается антропогенному воздействию, а также предлагаются
меры охраны.
Ключевые слова: Dalatomon loxophrys, Macrobrachium dalatense, эндемики, ракообразные, горный Вьет-
нам, Ламдонг, Юго-Восточная Азия

Введение

Малые горные водотоки Вьетнама признаны одним из ключевых центров эндемизма и биораз-
нообразия в Юго-Восточной Азии. Из 49 известных науке пресноводных видов крабов Вьетнама
42 являются эндемиками [Do, 2014]. Многие виды, обитающие здесь, остаются малоизученными,
а их популяции крайне уязвимыми из-за высокой антропогенной нагрузки. Одним из важ-
ных центров эндемизма является провинция Ламдонг, расположенная на Центральном плато
(Tây Nguyên). Гидрологическая сеть Ламдонга, включающая истоки одной из крупнейших рек
Южного Вьетнама — Донгнай, характеризуется значительным разнообразием биотопов: от быст-
рых ручьёв в нетронутых лесных массивах до водотоков, подверженных существенному влия-
нию человека. Такая мозаичность условий создаёт предпосылки для формирования уникальных
эндемичных комплексов водной фауны, чьё существование находится под угрозой. Поэтому чрез-
вычайно важным является получение новых данных о местообитаниях редких, узкоареальных
видов, разработка мер по их детальному изучению и сохранению.

Целью работы является представление новых данных о двух эндемичных видах десятиногих
ракообразных — крабa Dalatomon loxophrys (Kemp, 1923) (Potamidae Ortmann, 1896) и креветки
Macrobrachium dalatense Nguyên, 2003 (Palaemonidae Rafinesque, 1815), а также выявление акту-
альных угроз для их популяций и возможные меры охраны.
*Работа выполнена в рамках темы Совместного Российско-Вьетнамского Тропического научно-исследовательского
и технологического центра Эколан Э-3.6 «Современное состояние экосистем и разнообразие гидробионтов бассейна
реки Донгнай» (задача 1 «Оценка разнообразия и обилия в сообществах рыб и декапод, их пространствен-
ной и временной изменчивости (верховья реки в пров. Ламдонг и участки в границах национального пар-
ка Каттьен)») и частично — 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).
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Материалы и методы

В ходе экспедиции в провинцию Ламдонг (Lâm Đồng; Вьетнам; 27.04–13.05.2025) (рис. 1)
было проанализировано 34 локации на различных водотоках, формирующих верховье реки Дон-
гнай (Đồng Nai) (реки Đạ Nhim, Đa Dăng, La Ngà и многочисленные ручьи). Проводился замер
температуры воды и общей минерализации с использованием TDS-3 (Южная Корея). В двух ло-
кациях обнаружены эндемичные для Вьетнама виды ракообразных — краб Dalatomon loxophrys
(Kemp, 1923) и креветка Macrobrachium dalatense Nguyên, 2003 (рис. 2).

Рис. 1. Районы отбора проб. A –– Юго-Восточная Азия; Б — Центральное плато (Вьетнам):
1 — ручей у водопада Hòa Bình, 2 — ручьи у водохранилища Hàm Thuận

Первая локация представляет собой горный ручей у водопада Hòa Bình, расположенный к юго-
западу от города D’Ran (рис. 1Б) (координаты: 11°49′4″ с. ш., 108°36′39″ в. д.; температура воды
20,5–21,1 °C; общая минерализация 27 мг/дм3). Русло ручья проходит по ущелью с валунами,
перекатами и плёсами. Водная растительность развита слабо, но отмечено значительное коли-
чество листового опада от расположенных по берегам деревьев. Здесь обнаружены оба вида (D.
loxophrys и M. dalatense).

Вторая локация — система горных лесных ручьёв, питающих водохранилище Hàm Thuận
и представляющих собой типичные горные водотоки в зоне переходного биотопа между тропи-
ческим лесом и агроландшафтом (кофейные плантации) (рис. 1Б) (координаты: 11°24′43″ с. ш.,
107°56′47″ в. д.; температура 25,3 °C; общая минерализация 54 мг/дм3). Часть из них глубиной
не более 1–2 см с медленным течением, протекают по глинисто-каменистым грунтам вдоль дорог
или на склонах гор. Другие ручьи более глубокие, с умеренной скоростью течения, характеризу-
ются выраженными перекатами и плёсами. Здесь отмечен только D. loxophrys.

D. loxophrys— мелкий краб с трапециевидным панцирем (рис 2А). Характерным признаком
вида является строение терминального сегмента гонопод G1 (рис. 2А. 1). Он цилиндрический,
изогнутый, усечённый, снабжён небольшим прозрачным бугорком [Dang, Ho, 2012].

Креветка M. dalatense отличается от других видов рода наличием рудиментарного внутрен-
него отростка (appendix interna) на эндоподите первой плеоподы самца (рис. 2Б. 2). Более того,
это единственный видMacrobrachium, встречающийся в высокогорных ручьях севера провинции
Ламдонг [Nguyên, 2003].

Отбор животных производился вручную, а также с использованием сачков различного
диаметра (от 30 до 70 см), круглой, треугольной и прямоугольной формы и размера ячеи
(от 0,1 до 10 мм). Видовая идентификация осуществлялась по литературным источникам [Kemp,
1923; Nguyên, 2003; Dang, Ho, 2012], современные названия указаны согласно базе данных
WoRMS [WoRMS]. Производилось измерение массы, длины и ширины карапакса D. loxophrys.
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И MACROBRACHIUM DALATENSE

Рис. 2. Внешний вид эндемиков: Dalatomon loxophrys (А) и Macrobrachium dalatense (Б).
1 — гоноподы самца, стрелкой отмечен терминальный сегмент, 2—первая плеопода самца, стрелкой
отмечен рудиментарный отросток (appendix interna)

УM. dalatense измерялась общая длина (TL). Для определения таксономического положения кре-
ветки выполнялся подсчёт зубцов на дорсальном и вентральном краях рострума. На основании
этих данных составлялась формула рострума:

𝑎 − 𝑏(𝑐 − 𝑑)
𝑒 − 𝑓 , (1)

где a — общее минимальное и b — общее максимальное количество зубцов на дорсаль-
ном крае рострума; c — минимальное и d — максимальное число дорсальных зубцов
за орбитальным краем рострума; e — минимальное и f — максимальное число зубцов
на вентральном крае рострума.

Результаты и обсуждение

Характеристика морфометрических показателей краба D. loxophrys приведена в таблице 1.
Анализ выявил значительный разброс размеров и массы, что, вероятно, связано с наличием в вы-
борке разновозрастных особей. Максимальные размеры самок оказались несколько больше из-
вестных ранее (согласно С. Кемпу [Kemp, 1923] длина и ширина карапакса самок составила 22,7
и 28,1 мм, самцов — 20,3 и 24,8 мм соответственно). Соотношение полов в нашей выборке было
близко к 1 : 1.

Таблица 1

Морфометрическая характеристика особей Dalatomon loxophrys
Параметр Самцы (n = 10) Самки (n = 11) Общее (n = 21)
Масса, г 2,48 ± 1,63 3,13 ± 2,72 2,82 ± 2,24

0,33–5,52 0,67–9,44 0,33–9,44
Длина карапакса, мм 13,9 ± 3,68 15,2 ± 4,54 14,56 ± 4,10

7,2–18,2 9,0–24,4 7,2–24,4
Ширина карапакса, мм 16,92 ± 4,65 18,7 ± 4,94 17,86 ± 4,77

9,2–23,1 11–28,3 9,2–28,3

Примечание: данные представлены как среднее значение ±SD (стандартное отклонение) в числителе и min –– max
(минимальное –– максимальное значения) в знаменателе, n –– число особей.

Креветка M. dalatense, которая ранее была отмечена в трёх локациях провинции Ламдонг
[Nguyên, 2003], в районе Hòa Bình зарегистрирована впервые. Пойманы один самец (TL 51 мм)
и восемь самок (TL от 21 до 56 мм). Формула рострума: 7−9(2−3)

2−3 .
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В целом полученные нами данные согласуются с описанием вида. В диагнозе указывает-
ся, что на дорсальном крае рострума располагается от 7 до 9 зубцов (иногда 10), два или три
из которых расположены на карапаксе, за краем глазной орбиты, а длина особей составляет
33–63 мм [Nguyên, 2003]. Животные отправлены в коллекцию гидробионтов Южного отделения
Совместного Российско-Вьетнамского Тропического научно-исследовательского и технологиче-
ского центра.

Проведённые исследования, включающие в том числе анализ литературных источников, сви-
детельствуют о том, что биология D. loxophrys иM. dalatense изучена слабо, необходимы дополни-
тельные наблюдения. Требуется уточнение границ ареала. Отсутствие этих данных не позволяет
оценить реальный статус популяций и рекомендовать эффективные охранные меры. В настоя-
щее время местообитания двух описываемых эндемиков подвергаются разрушению в результате
хозяйственной деятельности человека, такой как увеличение площадей кофейных плантаций
и изменение гидрологического режима водотоков (вследствие возведения плотин, забора воды
из горных ручьёв для нужд местного населения и пр.).

Для решения этих проблем предлагаются следующие меры:
1. Детальные исследования экологии, репродуктивной биологии и оценки численности попу-

ляций D. loxophrys и M. dalatense.
2. Инициирование процедуры включения D. loxophrys и M. dalatense в национальные и регио-

нальные Красные списки и разработка возможных рекомендаций по ограничению хозяйственной
деятельности в границах их ареалов.

Заключение

Полученные результаты исследования свидетельствуют о более широком ареале обитания
обсуждаемых видов. Изучение современного состояния популяции краба D. loxophrys дополняет
и уточняет исторические данные, описанные в работе Кемпа [Kemp, 1923]: наши наблюде-
ния выявили бóльшие максимальные размеры самок. Основными лимитирующими факторами
для обоих видов являются крайне узкий ареал, фрагментация и разрушение местообитаний
в результате хозяйственной деятельности, а также отсутствие правового охранного статуса.
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ЭНДЕМИКИ ГОРНЫХ РУЧЬЁВ ЛАМДОНГА (ВЬЕТНАМ): DALATOMON LOXOPHRYS
И MACROBRACHIUM DALATENSE

ENDEMICS OF THE LAM DONGMOUNTAIN STREAMS (VIETNAM):
DALATOMON LOXOPHRYS ANDMACROBRACHIUM DALATENSE

Chesnokova I. I.1, Сu Nguyen Dinh2, Karpova E. P.1,
Kurshakov S. V.1, Nguyen Tran Hoai Bao2

1A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation,
2Joint Russian-Vietnamese Tropical Research and Technological Center, Ho Chi Minh City, Vietnam,
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Abstract: New data on the morphology and distribution of two endemic crustacean species— the crabDalatomon
loxophrys (Kemp, 1923) and the shrimp Macrobrachium dalatense Nguyên, 2003 — discovered in the mountain
streams of Vietnam’s Lâm Đồng Province are presented. A morphometric characterization based on a sample
of 21 individuals is provided for D. loxophrys, revealing significant variability in carapace length and width, as well
as animal weight. M. dalatense was recorded only at a single location near Hòa Bình Waterfall. The vulnerability
of these populations due to their limited range and anthropogenic impact is discussed, along with proposed priority
conservation measures.
Keywords: mountainous Vietnam, Lam Dong, endemics, crustaceans, Dalatomon loxophrys, Macrobrachium
dalatense
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ОЦЕНКА СТРУКТУРНЫХ И ФУНКЦИОНАЛЬНЫХ ХАРАКТЕРИСТИК
ФИТОПЛАНКТОНА ЧЁРНОГОМОРЯ В ВЕСЕННИЙ ПЕРИОД 2023 г.*

Фарбер А. А., Стельмах Л. В., Ковалева И. В., Бабич И. И.
ФГБУН ФИЦ «Институт биологии южных морей имени А. О. Ковалевского РАН»,

г. Севастополь, Российская Федерация,
e-mail: anastasiafarber@yandex.ru

Аннотация: По данным, полученным в 126-м рейсе НИС «Профессор Водяницкий» в марте — апреле
2023 г., выполнена оценка современного состояния фитопланктона Чёрного моря у берегов Крымского
полуострова. Необходимость подобной оценки была продиктована климатическими изменениями, оказы-
вающими влияние на черноморскую экосистему. Получены данные по содержанию биогенных веществ
в воде, хлорофиллу а, величине первичной продукции, биомассе и видовому составу фитопланктона.
Концентрация хлорофилла а в поверхностном слое варьировала от 0,6 до 1,5 мг/м³, величина первичной
продукции здесь находилась в диапазоне 1–72 мг С‧м⁻³‧сут⁻¹, а её интегральные значения в фотосинтетиче-
ской зоне преимущественно составляли 200–300 мг С‧м⁻²‧сут⁻¹. Биомасса фитопланктона на поверхности
изменялась от 5 до 84 мг С‧м-³, но, как правило, редко превышала 30 мг С‧м-³. По биомассе доминировала
крупноклеточная диатомовая водоросль Pseudosolenia calcar-avis, а по численности — представители рода
Pseudo-nitzschia, однако их развитие не достигало уровня цветения. Было выявлено, что азот и фосфор
в исследованный период ограничивали развитие фитопланктона. Сопоставление полученных результатов
с литературными данными позволило оценить изменения структурных и функциональных характеристик
фитопланктона, наблюдаемые в настоящее время в прибрежных районах Чёрного моря.
Ключевые слова: фитопланктон, хлорофилл а, первичная продукция, биомасса, Чёрное море

Введение

Существенным фактором, влияющим на все экосистемы Земли, является глобальное измене-
ние климата. В Мировом океане за последние сто лет наблюдается увеличение температуры вод
примерно на 1 °С [Häder, Gao, 2015]. В связи с этими изменениями экосистема Чёрного моря
также подверглась существенным преобразованиям. Был выявлен тренд к увеличению темпера-
туры поверхностных вод, который наблюдался с начала XXI века. Исследования, проведённые
в Севастопольской бухте [Stelmakh, Kovrigina, 2021], показали, что за период с 2000 по 2020 г.
температура поверхностного слоя вод повысилась на 1 °С зимой и на 2 °С летом. Ранее темпера-
турные тренды были выявлены в поверхностном слое Чёрного моря: для глубоководного района
отмечено повышение на 4 % за период с 1998 по 2015 г. [Ковалева, Финенко, Суслин, Тренды
изменения ... , 2022], для шельфовых районов — на 3–5,9 % в различных частях моря за этот
же период [Ковалева, Финенко, Суслин, Тренды многолетних изменений ... , 2022; Ковалева,
Финенко, Суслин, 2021].
*Работа выполнена в рамках государственного задания «Трансформация структуры и функций экосистем морской
пелагиали в условиях антропогенного воздействия и изменений климата» (2024–2026 гг., регистрационный номер:
124030400057-4).
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С начала 2000-х годов содержание загрязняющих веществ, так же как и биогенных, в при-
брежных водах у Севастополя постоянно растёт [Стельмах, 2024; Stelmakh, Kovrigina, Gorbunova,
2020]. Основной причиной этого является усиленное их поступление с речными водами
и хозяйственно-бытовыми стоками [Совга и др., 2014; Orekhova, Varenik, 2018]. Совместное
влияние повышения температуры вод и увеличения степени загрязнения оказали существен-
ное влияние на видовой состав фитопланктона. Ранее в зимне-весенний период и осенью
наблюдалось цветение мелких диатомовых водорослей, таких как Skeletonema costatum (Greville)
Cleve 1873, а также видов рода Chaetoceros Ehrenberg, 1844 [Stelmakh, Kovrigina, Gorbunova,
2020; Stelmakh, Georgieva, 2014]. В исследованиях 2020 г. показано, что доминирующими
видами в фитопланктоне являлись крупноклеточные представители диатомовых водорослей,
такие как Pseudosolenia calcar-avis (Schultze) B.G. Sundström 1986 и Proboscia alata (Brightwell)
Sundström 1986 [Stelmakh, Kovrigina, 2021].

Мы полагаем, что подобные изменения в видовой и размерной структуре фитопланктона
характерны как для открытого прибрежья Чёрного моря, так и для его континентального склона.
Исследования, проведённые нами, охватывают ранний весенний период. Это один из наиболее
важных сезонов для экосистемы Чёрного моря, так как в это время происходит конвективное
перемешивание вод. Данный процесс играет большую роль в развитии фитопланктона не только
весной, но и в течение всего года, так как в это время происходит активный транспорт питатель-
ных веществ из более глубоких слоёв моря на поверхность [Финенко и др., 2021]. В суровые,
холодные зимы, как правило, происходит более интенсивный вынос биогенных веществ на по-
верхность, чем в тёплые [Финенко, Суслин, Чурилова, 2009; Mikaelyan et al., 2017]. Ещё один
важный параметр, на который влияют зимние температуры, — формирование сезонного термо-
клина, что также оказывает воздействие на структурные и функциональные характеристики фито-
планктона. Например, в работе [Stelmakh et al., 2024] отмечено слабое цветение Emiliania huxleyi
(Lohmann) W.W. Hay & H. Mohler 1967 и в качестве одной из основных причин была названа
большая толщина верхнего квазиоднородного слоя (ВКС), что являлось следствием высоких зим-
них температур.

Таким образом, важнейшей задачей современных исследований является оценка текущего
состояния и выявление возможных путей развития компонентов морских экосистем при нынеш-
них климатических условиях и уровне антропогенной нагрузки. В настоящей работе для оценки
современного состояния морского фитопланктона в прибрежной части Чёрного моря проводится
сравнение литературных данных с экспериментальными, полученными в весенний период 2023 г.
Цель работы — оценить структурные и функциональные характеристики фитопланктона в при-
брежной зоне Чёрного моря в марте — апреле 2023 г.

Материал и методы

Исследования проводились на борту НИС «Профессор Водяницкий» в период с 15 марта
по 7 апреля 2023 г. (126-й рейс). Пробы отбирали вблизи южного и юго-восточного побережья
Крымского полуострова, на 30 станциях, расположенных как в шельфовой зоне (общая глубина
до 200 м), так и на континентальном склоне (общая глубина от 200 до 1500 м) (рис. 1). Отбор про-
водили в слое 0–80 м с использованием кассеты батометров зондирующего комплекса Idronaut
Ocean Seven 320 Plus M, оснащённого флуоресцентным датчиком Cyclops-6K (Turner Designs).
Горизонты отбора определялись в процессе гидрологического зондирования, по 4–6 горизонтов
на каждой станции.
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Рис. 1. Район и станции отбора проб в Чёрном море в марте — апреле 2023 г.

Для определения концентрации хлорофилла а пробы морской воды фильтровали через стек-
ловолокнистые фильтры типа GF/F (Whatman) диаметром 25 мм. Пигменты экстрагировали
в 3 мл 90%-ного ацетона в течение 12 ч при температуре 8 °С. Концентрацию пигмента измеряли
с использованием лабораторного флуориметра Turner Designs Trilogy (США), откалиброванного
по чистому хлорофиллу (Sigma Chemical Co) [Intergovernmental Oceanographic … , 1994].

Для определения качественного и количественного состава фитопланктона пробы морской
воды объёмом 2 л сгущали в воронке обратной фильтрации до объёма 50–70 мл [Stelmakh,
Georgieva, 2014] с использованием нуклепорового фильтра с диаметром пор 1 мкм, затем фик-
сировали 2%-ным формальдегидом.

Численность, линейные размеры и видовой состав фитопланктона определяли в камере
Нажотта (объём 0,1 мл) в 3–5 повторностях под световым микроскопом ZEISS Primo Star
при увеличении ×400. Средний объём клеток рассчитывали как отношение общего объёма клеток
к их численности. Содержание углерода в клетках оценивали на основе среднего объёма кле-
ток отдельного вида с использованием уравнений, приведённых для диатомовых и динофлагел-
лят в работе [Menden-Deuer, Lessard, 2000], и уравнений для кокколитофорид [Montagnes et al.,
1994]. Идентификацию видов проводили с использованием определителей [Identifying … , 1996]
и интернет-ресурса AlgaeBase [Guiry M., Guiry G.].

Интенсивность света, падающего на поверхность моря, измеряли с помощью квантометра
LI-1500. Затем рассчитывали интегральную суточную величину фотосинтетически активной
радиации (ФАР) для поверхностного слоя.

На основании данных по прозрачности воды, полученных с помощью диска Секки,
рассчитывали протяжённость эвфотической зоны (ЭФЗ) по следующему уравнению [Маньков-
ский, Маньковская, Соловьев, 2009]:

𝑍𝑒𝑢 = 3 ⋅ 𝑍𝑠, (1)
где Zeu — глубина эвфотической зоны, м; Zs — глубина видимости диска Секки, м.

Нижняя граница верхнего квазиоднородного слоя (ВКС) определялась по данным глубоковод-
ного зондирования как глубина, на которой относительная плотность на 0,07 выше, чем в поверх-
ностном слое [Кубряков и др., 2019].
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Первичную продукцию рассчитывали как для поверхностного слоя (0–1 м), так и интеграль-
ную для зоны фотосинтеза. Методы расчёта подробно описаны в работах [Finenko, Kovalyova,
Suslin, 2019; Kovalyova, Suslin, 2022]. Переменными выступали такие входные параметры: про-
должительность дня, глубина эвфотической зоны, концентрация хлорофилла а и температура
воды на поверхности, количество поступающей на поверхность солнечной энергии, коэффици-
ент диффузного поглощения света.

Концентрацию биогенных веществ измеряли с использованием методов, описанных
в [Methods ... , 1999]. Определение нитратного азота проводили колориметрически после его вос-
становления на кадмиевых колонках до нитритного азота. В качестве восстановителя применяли
металлический кадмий, в качестве комплексующего агента — динатриевую соль ЭДТА (трилон
Б). Содержание аммонийного азота оценивали по методу Сэджи — Солорзано. Фосфаты выяв-
ляли колориметрически, по модифицированному методу Морфи — Райли. Силикаты определя-
ли колориметрически, по реакции с образованием голубого кремнево-молибденового комплекса
(метод Королёва).

Статистическую обработку данных осуществляли с помощью пакета программного обеспече-
ния Microsoft Excel 2019, построение карт и графиков — в программах Surfer 13 и Grapher 11.

Результаты

Гидрологические параметры вод и концентрация биогенных веществ.В весенний период
(март — апрель) 2023 г. толщина верхнего квазиоднородного слоя (ВКС) варьировала в диапа-
зоне от 19 до 186 м. Её средняя величина составила (32 ± 19) м для станций шельфовой зоны
и (81 ± 64) м для района континентального склона. Среднее значение по всем исследованным
станциям составило (48 ± 43) м. Температура воды в поверхностном слое находилась в диапазоне
от 9,4 до 10,0 °С. Значения солёности на всех станциях были равны 18,7. Величина фотосинтети-
чески активной радиации (ФАР) на поверхности варьировала от 7 до 45 моль фотонов‧м⁻²‧сут⁻¹,
в среднем составляя (21 ± 12) моль фотонов‧м⁻²‧сут⁻¹. Протяжённость эвфотической зоны нахо-
дилась в пределах от 18 до 32 м при среднем значении (23 ± 4) м для всех станций.

Исходя из данных, представленных в таблице 1, глубина ВКС на большинстве станций пре-
вышала глубину ЭФЗ в среднем в 2–4 раза, что обусловило нахождение около трети хлорофилла
за пределами освещённой зоны (таблица 1).

Концентрация нитратов в поверхностном слое на большей части исследованного полигона на-
ходилась в диапазоне от 0,5 до 2,0 мкМ (рис. 2а). Относительно высокие значения (более 1,0 мкМ)
наблюдались в основном в восточной части, а также на некоторых участках возле берега. Содер-
жание аммония не превышало 0,3 мкМ приблизительно на половине полигона, в центральной
части концентрация была более высокой и достигала 0,8 мкМ (рис. 2б).

Содержание фосфатов в исследуемый период также было низким (рис. 2в). Более чем
на половине исследованного полигона их концентрация варьировала в пределах от 0,02 до 0,06
мкМ с повышением до 0,1 мкМ на некоторых участках в центральной и восточной частях (рис. 2г).
Концентрация силикатов, напротив, была высокой. На большей части полигона, охватывающей
преимущественно район континентального склона, их содержание превышало 3,5 мкМ. В при-
брежных районах концентрация силикатов находилась в пределах 2,5–3,0 мкМ.
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Таблица 1

Абиотические параметры исследованных вод в марте — апреле 2023 г.
№ ст. Глубина, tпов, ˚С ВКС, м ЭФЗ, м ВКС/ I0, моль Хл а за пределами

м ЭФЗ фотонов‧м⁻²‧сут-1 ЭФЗ, %
шельфовая зона (< 200 м)

105 94 9,5 80 18 4,5 39 -
104 137 9,5 19 27 0,7 39 46
117 97 9,4 37 18 2,1 7 40
139.1 155 10,0 20 27 0,7 7 22
151 70 9,9 26 21 1,2 13 40
155 57 9,9 25 18 1,4 18 52
158 52 9,8 21 24 0,9 18 10
160.1 45 10,0 18 18 1,0 13 19
161.1 78 9,8 30 24 1,2 13 46
171 65 9,6 27 30 0,9 8 -
174 82 9,6 54 23 2,4 8 33

Среднее 85 ± 35 9,8 ± 0,2 32 ± 19 23 ± 4 2,0 ± 1,1 17 ± 12 34 ± 14
± СО

зона континентального склона (200–1500 м)
135.1 1140 9,7 91 21 4,3 22 43
136.1 768 9,8 186 21 8,9 22 45
138.1 968 9,9 66 21 3,1 7 20
149 1527 10,0 24 18 1,3 13 47
149.2 1285 10,0 37 32 1,2 34 3

Среднее 1138 ± 291 9,9 ± 0,1 81 ± 64 23 ± 5 4,0 ± 3,0 20 ± 10 32 ± 19
± СО

Примечание: СО— стандартное отклонение, tпов — температура на поверхности, ВКС/ЭФЗ— отношение глубины
ВКС к глубине ЭФЗ, Хл а— хлорофилл а, I₀ — значения ФАР на поверхности.

Для устойчивого развития фитопланктона оптимальным сочетанием количества биогенных
элементов является пропорция Редфилда, согласно которой концентрации растворённых в воде
кремния, фосфора и азота (N : P : Si) соотносятся как 16 : 1 : 16 [Turner et al., 2003]. В рассмат-
риваемый период на исследованном полигоне отношение азота к фосфору (N : P), как правило,
было выше 20, а в отдельных прибрежных районах превышало 40 (рис. 2д) и составляло в сред-
нем 33. Лишь на небольшой части полигона оно было близко к оптимальному (15–20). Отношение
Si : N также в основном было выше оптимального значения для всей исследованной акватории
и составляло более 3 (рис. 2е).

Таким образом, в исследуемый период (март— апрель 2023 г.) в поверхностном слое наблюда-
лись самые низкие концентрации фосфора и высокие концентрации кремния при промежуточных
значениях азота. Это свидетельствует о том, что в процессе развития фитопланктона лимитиру-
ющим фактором являлся, как правило, фосфор.

Суммарная концентрация нитратов в ЭФЗ на большей части полигона не превышала 30 мкМ
(рис. 3а). Отдельные максимумы (выше 35–40 мкМ) отмечены в основном в прибрежной зоне.
Содержание аммония повышалось по мере удаления от берега (рис. 3б). Наиболее высокие его
концентрации (более 12 мкМ) наблюдались в центральной части полигона. Интегральное содер-
жание фосфора в ЭФЗ было низким, аналогично таковому на поверхности (рис. 3в). Низкие
концентрации (0–1,5 мкМ) наблюдались более чем на половине исследуемой акватории. Рас-
пределение содержания силикатов в ЭФЗ характеризовалось высокими значениями (200 мкМ
и более) в центре полигона, тогда как в западной и восточной частях их концентрации были ниже
(60–120 мкМ) (рис. 3г).
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Рис. 2. Распределение концентрации питательных веществ в слое 0–1 м: нитраты (а),
аммоний (б), фосфаты (в), силикаты (г). Отношения азота к фосфору (д) и кремния к азоту (е)
в поверхностном слое Чёрного моря в марте — апреле 2023 г.

Средние значения соотношения N : P во всём слое ЭФЗ были выше, чем на поверхности,
а область оптимальных значений занимала меньшую часть акватории. Как правило, они превы-
шали 20, а вблизи берега— 30 (рис. 3д). Отношение Si : N также было высоким— более 4 на всём
исследованном полигоне (рис. 3е).

Рис. 3. Распределение суммарных концентраций питательных веществ в эвфотической зоне
(ЭФЗ): нитраты (а), аммоний (б), фосфаты (в), силикаты (г). Средние отношения азота к фосфору (д)
и кремния к азоту (е) в ЭФЗ Чёрного моря в марте — апреле 2023 г.
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Содержание хлорофилла а и первичная продукция в поверхностном слое и в ЭФЗ.
В весенний период 2023 г. концентрация хлорофилла а в поверхностном слое была низкой
(рис. 4а). Наименьшими значениями характеризуется центр исследованного полигона, где кон-
центрация пигмента составила до 0,6 мг·м-3. В западной части наблюдались высокие концентра-
ции хлорофилла с максимумом 1,5 мг·м-³ в районе Ласпинской бухты. Первичная продукция
на поверхности варьировала в диапазоне от 1 до 72 мг С·м⁻³‧сут⁻¹. Наиболее высокие значе-
ния выявлены в западной части полигона (рис. 4б). Низкие показатели (менее 20 мг С·м⁻³‧сут⁻¹)
наблюдались в центре, тогда как на большей части полигона они варьировали в диапазоне от 20
до 30 мг С·м⁻³‧сут⁻¹.

Распределение концентрации хлорофилла а в ЭФЗ, так же как и на поверхности, было ниже
в центральной части полигона и выше в западной и восточной его частях (рис. 4в). Более чем
на половине исследованной акватории значения концентрации пигмента находились в пределах
20–25 мг·м-². Минимальные значения (10–20 мг·м-²) зафиксированы на участке полигона вблизи
поселка Новый Свет, наиболее высокие — в западной части, где концентрация пигмента дости-
гала 46 мг·м-2. Значения интегральной первичной продукции в ЭФЗ варьировали в диапазоне
200–300 мг С·м⁻²‧сут⁻¹ более чем на половине полигона, превышали 300 мг С·м⁻²‧сут⁻¹ в запад-
ной части и опускались ниже 200 мг С·м⁻²‧сут⁻¹ на отдельных участках в центре (рис. 4г).

Рис. 4. Концентрация хлорофилла а (а) и первичная продукция (б) в поверхностном слое,
интегральная концентрация хлорофилла (в) и первичная продукция (г) в эвфотической зоне Чёр-
ного моря в марте — апреле 2023 г.

Вертикальные профили распределения хлорофилла а в слое 0–80 м представлены пятью
основными типами (рис. 5). Наиболее распространённым был одномодальный профиль, выяв-
ленный на 26 % исследованных станций (рис. 5а). Бимодальный тип отмечен на 18 % станций
(рис. 5б). Третий тип— профиль с относительно равномерным распределением пигмента до ниж-
ней границы ЭФЗ и резким снижением на глубине (рис. 5в) зафиксирован на 15 % станций.
Четвёртый тип, характеризующийся относительно равномерным распределением хлорофилла
по всему рассматриваемому слою, также выявлен на 15 % станций (рис. 5г). Наименее распро-
странённый тип вертикального распределения хлорофилла а— профиль с постепенным сниже-
нием концентрации пигмента с глубиной (рис. 5д) выявлен на 11 % станций. На 15 % станций
наблюдались профили распределения, не относящиеся ни к одному из указанных типов (рис. 5е).
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Рис. 5. Вертикальное распределение концентрации хлорофилла а в слое 0–80 м:
одномодальный профиль (а), бимодальный (б), равномерное распределение в ЭФЗ (в), равно-
мерное распределение во всём исследованном слое (г), постепенное снижение концентрации
по глубине (д), профиль с максимумом у основания исследованного слоя (е)

Качественный и количественный состав фитопланктона и его биомасса. В начале
весны 2023 г. биомасса фитопланктона в поверхностном слое на большей части исследованного
участка акватории не превышала 20 мг С·м-³ (рис. 6а). Наиболее низкие значения (до 6 мг С·м-³)
были отмечены в районе континентального склона, относительно высокие (более 30 мг С·м-³)
наблюдались в западной части полигона, что может быть связано с более высокими показателями
первичной продукции и повышенной концентрацией хлорофилла а в этом районе.

В марте — апреле 2023 г. вблизи крымского побережья Чёрного моря преобладали диатомо-
вые водоросли. Их относительная биомасса составляла более 50 % почти на половине исследован-
ной акватории и менее 30 % в центре полигона, где преобладали динофлагелляты (рис. 6б). Среди
диатомовых водорослей доминировала крупноклеточная Pseudosolenia calcar-avis (Schultze) B.G.
Sundström 1986. Её относительная биомасса в восточной и западной частях полигона составля-
ла 25–50 % от общей (рис. 6в) и приблизительно половину от биомассы диатомовых. Несмотря
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на высокую численность, вклад Pseudo-nitzschia seriata (Cleve) H. Peragallo 1899 и Pseudo-nitzschia
delicatissima (Cleve) Heiden 1928 в относительную биомассу оставался низким. Почти на всём
полигоне он не превышал 10 %, а в наиболее удалённом от берега районе составлял менее 2 %.
Исключением явились локальные пики в западной части, где относительная биомасса рода Pseudo-
nitzschia составляла 20 % (рис. 6г). Численность этих двух видов не достигала уровня цветения
и варьировала от 3,6 до 244 тыс. кл.·л-1, а в среднем была равна (65 ± 69) тыс. кл.·л-1.

Таким образом, по биомассе в марте — апреле 2023 г. на исследованном участке акватории
преобладал вид P. calcar-avis, а виды P. seriata и P. delicatissima доминировали лишь по числен-
ности. Прочие виды диатомовых водорослей с высокими значениями численности и биомассы:
Thalassiosira parva Proshkina-Lavrenko 1955, Cerataulina pelagica (Cleve) Hendey 1937, Proboscia
alata (Brightwell) Sundström 1986, Thalassiosira subsalina Proshkina-Lavrenko 1955, Chaetoceros
curvisetus Cleve 1889, Cyclotella caspia Grunow 1878, Nitzschia tenuirostris Manguin 1952. Среди
динофлагеллят наиболее весомый вклад в численность и биомассу был у Tripos fusus (Ehrenberg)
F. Gómez 2013, Protoceratium reticulatum (Claparède & Lachmann) Bütschli 1885, Diplopsalis
lenticula Bergh 1882, различных видов родов Prorocentrum и Gymnodinium.

Рис. 6. Суммарная биомасса фитопланктона, мгС/м³ (а), относительная доля диатомовых водо-
рослей, % (б), относительная доля P. calcar-avis, % (в) и рода Pseudo-nitzschia, % (г) в поверхностном
слое Чёрного моря в марте — апреле 2023 г.

Таким образом, на большей части исследованной акватории, особенно в районе континенталь-
ного склона, в марте — апреле 2023 г. наблюдалось слабое развитие планктонных водорослей,
о чём свидетельствует их невысокая биомасса. Одной из причин этого могло быть лимитирование
по нитратам и фосфатам. Другой причиной могло послужить пребывание в этот период значитель-
ной части фитопланктона за пределами освещённой зоны, судя по концентрации хлорофилла а.
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Обсуждение

В связи с повышением температуры происходит ослабление динамики водных масс, что сни-
жает поступление питательных веществ в зону фотосинтеза [Mikaelyan et al., 2018]. Механизмы
данного процесса в глубоководных и прибрежных районах различны. В глубоководной части био-
генные вещества поступают в основном за счёт подъёма вод с нижних горизонтов, в то время
как в прибрежных районах основное влияние оказывает береговой сток [Финенко и др., 2021].
В исследованной нами прибрежной акватории отмечалось относительно низкое содержание нит-
ратов и фосфатов, о чём свидетельствуют высокие отношения N : P и Si : N на данном участке.
В поверхностном слое эти значения в среднем составляли 33 и 3 соответственно, а в зоне фото-
синтеза — 31 и 4. Данные значения в 2–4 раза превышали соотношения Редфилда [Turner et al.,
2003], а значит, концентрации азота и фосфора в морской воде в исследуемый период лимитиро-
вали развитие фитопланктона.

Результатом этого лимитирования в марте — апреле 2023 г. стали низкие значения концен-
трации хлорофилла а и величины первичной продукции в изученных нами водах. Исследования,
проведённые в весенний период 1989 г., продемонстрировали сходные значения в прибрежных
районах Чёрного моря [Финенко, Крупаткина, 1993].

Вертикальное распределение хлорофилла а в исследуемый период отличалось разнообразием
типов профилей, среди которых наиболее часто встречался одномодальный. В рассматриваемый
период в среднем более 30 % общего содержания хлорофилла находилось за пределами зоны фо-
тосинтеза. Это связано с тем, что исследования проводились в период отсутствия стратификации
вод, то есть фитопланктон мог свободно распределяться по глубине, что было особенно харак-
терно для района континентального склона. В то же время средняя глубина зоны фотосинтеза
в это время года составляла 23 м, что обусловило факт пребывания около трети фитопланктона
в неосвещённой зоне. Высокие показатели средней температуры поверхностных вод (около 10 °C)
свидетельствует о тёплой зиме 2022–2023 гг., что могло быть одной из причин широкого ВКС
в этот период.

В прибрежных водах Чёрного моря с 1960-х по начало 2000-х годов в годовом развитии био-
массы фитопланктона наблюдалось три пика: первый приходился на конец зимы— начало весны,
второй— на конец мая или начало июня и третий— на сентябрь— октябрь. Первый пик преиму-
щественно формировался мелкой диатомовой водорослью S. costatum [Стельмах, 2024]. В иссле-
дованиях конца 1980-х — начала 1990-х годов [Микаэлян, Нестерова, Георгиева, 1992; Финенко,
Крупаткина, 1993], когда наблюдалась усиленная эвтрофикация вод Чёрного моря, отмечено цве-
тение видов рода Pseudo-nitzschia, таких как Pseudo-nitzschia pseudodelicatissima (Hasle) Hasle 1993,
Pseudo-nitzschia seriata (Cleve) H.Peragallo 1899 и Pseudo-nitzschia delicatissima (Cleve) Heiden
1928. В марте — апреле 2023 г. даже в районе континентального склона цветение видов P. seriata
и P. delicatissima нами не обнаружено, однако отмечена их высокая численность относительно
других видов. В исследованный период по биомассе доминировали диатомовые водоросли —
более 40–50 % в восточной и западной частях акватории. Примерно половину их биомассы
составлял вид P. calcar-avis, который, по-видимому, и определял доминирующее положение
диатомей. В работах 2016–2019 гг. отмечалось преобладание как крупных видов диатомовых и ди-
нофитовых водорослей, так и мелкой кокколитофориды Emiliania huxleyi (Lohmann) W.W. Hay
& H.P. Mohler в весенний период после тёплых зим [Финенко и др., 2021]. Среди доминирующих
видов также упоминалась P. calcar-avis, но её вклад был почти в два раза ниже, чем у динофлагел-
лят. Таким образом, можно предположить, что в Чёрном море происходит постепенная перестрой-
ка структуры фитопланктона, прослеживаемая в ходе наблюдений за период чуть менее 10 лет.
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Преобладание крупноклеточных видов планктонных водорослей, в частности P. calcar-avis,
может объясняться, во-первых, их низкой пригодностью в качестве пищи для большинства видов
микрозоопланктона [Wirtz, 2012] не только из-за размеров, но и из-за сниженного соотношения
углерода к объёму клетки, что делает их низкокачественным кормом [McBeain, Halsey, 2018].
Во-вторых, возможное доминирование крупноклеточного вида P. calcar-avis в составе фитопланк-
тона может быть обусловлено механизмом, позволяющим данному виду длительно функцио-
нировать в условиях дефицита биогеных веществ, — способностью накапливать их в крупной
внутриклеточной вакуоли [Silkin et al., 2021].

Таким образом, в начале весеннего периода 2023 г. в Чёрном море у берегов Крыма
ни один вид планктонных микроводорослей не достигал уровня цветения. Причинами этого,
по-видимому, являлось лимитирование развития нитратами и фосфатами, а также нахождение
значительной части фитопланктона за пределами зоны фотосинтеза. В общей биомассе, как пра-
вило, доминировали крупные диатомовые водоросли и изредка крупные динофлагелляты, а кон-
центрация хлорофилла а и первичная продукция были сравнительно невысокими.

Заключение

Исследования, проведённые в районе шельфа и континентального склона Чёрного моря
за последние несколько лет, в том числе и настоящая работа, выявили изменения структурных
и функциональных характеристик фитопланктона. Отмечается снижение концентрации хлоро-
филла а, первичной продукции и биомассы фитопланктона, а также уменьшение вклада в общую
биомассу мелкоклеточных видов водорослей, прежде всего диатомовых. Вместо них всё чаще пре-
обладают крупные виды диатомовых водорослей. Это обусловлено, вероятно, их способностью
создавать значительный внутриклеточный запас биогенных веществ, а также слабым выеданием
микрозоопланктоном.
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THE ASSESSMENT OF STRUCTURAL AND FUNCTIONAL CHARACTERISTICS
OF PHYTOPLANKTON OF THE BLACK SEA IN SPRING OF 2023

Farber A. A., Stelmakh L. V., Kovaleva I. V., Babich I. I.
A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation,

e-mail: anastasiafarber@yandex.ru

Abstract: The current state of marine phytoplankton near the Crimean Peninsula (the Black Sea) was assessed
using data obtained during the 126th cruise of the R/V «Professor Vodyanitsky» in March — April 2023. This
research was motivated by the impacts of climate change on marine ecosystems, a problem that has evoked a strong
interest within the scientific community. The data on chlorophyll a concentration, primary production, biomass,
and phytoplankton species composition in surface seawater were used. The concentration of chlorophyll a ranged
from 0.6 to 1.5 mg/m³. Surface primary production varied between 1 and 72 mg C·m⁻³·d⁻¹, whereas the integrated
primary production in the photosynthetic zone ranged from 200 to 300 mg C·m⁻²·d⁻¹. Surface biomass values were
between 5 and 84 mg C/m³, rarely exceeding 30 mg C/m³. By biomass the dominant species was Pseudosolenia
calcar-avis, whereas Pseudo-nitzschia spp. prevailed in abundance. None of the identified species reached bloom
levels. Nitrogen and phosphorus were determined to limit the growth of phytoplankton during the observation
period. A comparison with literature data allowed us to evaluate changes in the structural and functional charac-
teristics of phytoplankton in the coastal waters of the Black Sea over recent years.
Keywords: phytoplankton, chlorophyll a, primary production, biomass, the Black Sea
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СТРУКТУРА ПРИРОДНОГО КОМПЛЕКСА
ПИЦУНДСКОСОСНОВО-ВЫСОКОМОЖЖЕВЕЛОВЫХ ЛЕСОВ

И СОПУТСТВУЮЩИХ ИМ БИОТОПОВ КРЫМСКОГО
СУБСРЕДИЗЕМНОМОРЬЯ

Рыфф Л. Э.
ФГБУН «Ордена Трудового Красного Знамени Никитский ботанический сад –

Национальный научный центр РАН», г. Ялта, Российская Федерация,
e-mail: lyubov.ryff@yandex.ru

Аннотация: Дана биотопическая, фитоценотическая и флористическая характеристика природного ком-
плекса пицундскососново-высокоможжевеловых лесов и сопутствующих им биотопов Горного Крыма.
В составе комплекса выявлены сообщества 14 классов растительности и 26 биотопов, относящихся к пяти
типам высшего иерархического уровня EUNIS habitat classification. Флора включает 647 видов из 310 родов
69 семейств сосудистых растений. Выделено пять подкомплексов: 1 — массивы плотных бескарбонат-
ных пород; 2 — эрозионные ландшафты на среднеюрских тяжёлых глинах; 3 — известняковые массивы
Юго-Восточного Крыма; 4— известняковые массивыЮго-Западного Крыма; 5— эрозионные ландшафты
на флише таврической серии и средней юры. Для каждого подкомплекса приведены картосхема распростра-
нения в Крыму, перечни местообитаний, классов растительности, специфические и дифференцирующие
виды флоры, оценено флористическое богатство. Установлено, что наибольшим биотопическим и фито-
ценотическим разнообразием и флористическим богатством характеризуется подкомплекс известняковых
массивов Юго-Западного Крыма, а самым своеобразным по составу и структуре компонентов является
подкомплекс эрозионных ландшафтов на тяжёлых глинах.
Ключевые слова: природный комплекс, сосново-можжевеловые леса, биотопы, EUNIS habitat
classification, Pinus brutia Ten., Juniperus excelsaM.Bieb., Крым

Введение

В качестве основного типа лесной растительности Южного берега Крыма (ЮБК) часто
приводятся дубово-можжевеловые или можжевелово-дубовые леса [Малеев, 1948; Рубцов,
1978]. Однако в фитоценотическом аспекте такое определение не вполне правомерно, так
как пушистодубовые и высокоможжевеловые сообщества различаются по своему генезису
и общему ареалу, приурочены к разным экотопам и характеризуются разным экологическим
оптимумом. Смешанные широколиственно-хвойные, и в частности дубово-можжевеловые, фито-
ценозы, как правило, индицируют пространственный экотон либо определённую стадию сукцес-
сии; при этом между Quercus pubescensWilld. и Juniperus excelsaM.Bieb., а также между группами
сопряжённых с ними видов, существуют конкурентные взаимоотношения [Васильев, 1931; Мале-
ев, 1933; Малеев, 1948; Станков, 1933; Шведчикова, 1983; Рыфф, 2021].

В то же время леса и редколесья из Pinus brutia Ten. var. pityusa (Gordon et Glend.) Silba
и Juniperus excelsa в Южном Крыму образуют стабильный в пространственно-временном отно-
шении комплекс, устойчивость которого обусловлена общностью ботанико-географического про-
исхождения, характера распространения, экологической приуроченности этих древесных пород
и формируемых ими сообществ. Pinus brutia— вид восточносредиземноморского распростране-
ния, имеющий эксклавы в Переднеазиатском регионе, его ареал на большей части пересекается
с областью распространения J. excelsa. Во многом близки эти виды и экологически, обычно они
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занимают сухие открытые каменистые склоны. При этом P. brutia тяготеет к самому нижнему, при-
морскому поясу, часто образуя там монодоминантные леса, а основные массивы можжевеловых
сообществ формируются немного выше и дальше от морского побережья. Для промежуточной
зоны характерны стабильные смешанные редколесья. По мнению Я. П. Дидуха (1992), замеще-
ние сосны можжевельником происходит по мере уменьшения влажности. Несомненно, опреде-
лённую роль играет и характер биотопов. Доказано, в частности, что лимитирующими факторами
для пицундской сосны являются низкий уровень влагонакопления и невысокое количество гуму-
са в почве, наблюдаемые на более крутых и удалённых от моря склонах [Коба, Макаров, 2024].
Можжевельник высокий более устойчив к таким неблагоприятным условиям, как бедность суб-
страта и сухость экотопа, что позволяет ему успешно закрепляться на участках, непригодных
для произрастания других древесных пород [Плугатар, Яриш, 2010]. Однако очевидно, что сосна
пицундская и можжевельник высокий имеют во многом сходные требования к условиям среды,
успешно сосуществуют и образуют единый природный комплекс сосново-можжевеловых лесов
вместе с сопутствующими им нелесными биотопами.

Представления о ботанико-географическом и фитоценотическом единстве сообществ Pinus
brutia и Juniperus excelsa и их отличии от широколиственных, в частности дубовых, лесов
находят всё больше сторонников [Шведчикова, 1983; Дидух, Вакаренко, Шеляг-Сосонко, 1986;
Рыфф, 2021]. И если раньше эти фитоценозы рассматривались в составе класса Quercetea
pubescentis Doing-Kraft ex Scamoni et Passarge 1959, а в Средиземноморье отчасти и в соста-
ве Quercetea ilicis Br.-Bl. ex A. Bolòs et O. de Bolòs in A. Bolòs y Vayreda 1950 [Дидух, Ва-
каренко, Шеляг-Сосонко, 1986; Корженевский и др., 2003; Ketenoglu et al., 2010; Matevski
et al., 2010; Mucina et al., 2016], то впоследствии их стали относить к особому классу горных
сосново-можжевеловых сообществ Junipero-Pinetea sylvestrisRivas-Mart. 1965 [Mucina et al., 2016;
Ермаков, 2020; Kavgacı et al., 2021]. Недавно выдвинута новая концепция отдельного класса
растительности — Pinetea halepensis Bonari et M. Chytrý 2021 для описания сосновых лесов
приморского пояса Средиземноморья и Причерноморья [Bonari et al., 2021]. Союз Jasmino
fruticantis-Juniperion excelsaeDidukh, Vakarenko et Shelyag-Sosonko ex Bonari et al. 2021, который
обобщает пицундскососново-высокоможжевеловые леса и редколесья Крыма, также был включён
в этот класс. Сюда же отнесён союз Campanulo sibiricae-Pinion brutiae Litvinskaya et Postarnak ex
Mucina in Mucina et al. 2016, характеризующий фитоценозы пицундской сосны на Черноморском
побережье Кавказа, тогда как можжевеловые редколесья этого региона по-прежнему рассматрива-
ются в рамках Quercetea pubescentis [Белоновская, Морозова, 2021]. Такие синтаксономические
решения нуждаются в более детальном обосновании, уточнении и доработке, но в целом, оче-
видно, отражают существующие природные закономерности. Сосново-можжевеловые сообщества
Северного Причерноморья обладают существенной флористической спецификой по сравнению
с аналогичными синтаксонами Средиземноморья [Bonari et al., 2021]. Между самими крымскими
и кавказскими сообществами сосны пицундской также наблюдаются заметные отличия во флори-
стическом составе [Малеев, 1927; Малеев, 1948]. Несмотря на это, имеется и хорошо выражен-
ное общее флористическое ядро. Биогеографическое единство указанного типа растительности
косвенно подтверждается ареалогическим анализом входящих в его состав характерных компо-
нентов травяного яруса, что было показано нами на примере редкого вида — Alyssum smyrnaeum
C.A.Mey., который тесно связан с сообществами Pinus brutia практически по всей области рас-
пространения [Ilyinska et al., 2021]. Доказано также существование как в Крыму, так и в Среди-
земноморье специфического микокомплекса, приуроченного к сообществам сосны брутийской
[Саркина, Рыфф, 2022]. К вышеуказанному природному комплексу в большей или меньшей
степени тяготеет и целый ряд других таксонов, синтаксонов и биотопов. Установить, из каких
именно компонентов формируется данный комплекс и в каких пространственно-географических
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и экологических вариантах он представлен в Крыму, важно для теоретического понимания прин-
ципов организации растительного покрова, а также для более точного определения положения
Крымского полуострова в системе глобального ботанико-географического районирования. С учё-
том высокой созологической значимости пицундскососново-высокоможжевеловых лесов, кото-
рые сложены охраняемыми в Крыму видами [Красная книга … , 2015; Красная книга … , 2018]
и рассматриваются как реликтовые и нуждающиеся в особом внимании и специальных мерах
охраны [Плугатар, Яриш, 2010; Плугатарь, 2015], эта проблема актуальна и для разработки и внед-
рения рациональной природоохранной стратегии [Рыфф, 2022].

Цель данного исследования — установить структуру природного комплекса
пицундскососново-высокоможжевеловых лесов и сопутствующих им нелесных биотопов Крым-
ского Субсредиземноморья и выявить флористические, синтаксономические и биотопические
особенности входящих в его состав подкомплексов.

Материал и методы

Объектом исследования был природный комплекс пицундскососново-высокоможжевеловых
лесов и связанных с ними нелесных биотопов Южного Крыма, и в первую очередь его ботани-
ческая составляющая. Под природным комплексом в данном случае следует понимать совокуп-
ность генетически связанных биотопов, приуроченных к ограниченной территории и выходам
определённых горных пород, в пределах которой проходит цикл сукцессионных смен раститель-
ных сообществ либо наблюдается динамическое равновесие их системы.

Природный комплекс пицундскососново-высокоможжевеловых лесов и сопутствующих им
нелесных биотопов Крымского Субсредиземноморья включает чистые сообщества сосны
пицундской, чистые сообщества можжевельника высокого и смешанные сосново-можжевеловые
редколесья [Шведчикова, 1983; Рыфф, 2021], а также пространственно прилегающие к ним
и связанные с ними единством абиотических и биотических процессов участки, занятые другими
типами древесно-кустарниковой и травянистой растительности, каменистые и приморские место-
обитания.

Анализируемый природный комплекс располагается в южной части Горного Крыма от Кара-
дага на востоке до окрестностей Севастополя на западе, на склонах Главной гряды Крымских гор,
в нижнем и среднем высотных поясах от уровня моря и, как правило, до высоты 400–700 м (рис. 1).
Общая площадь высокоможжевеловых сообществ около 3,3 тыс. га, пицундскососновых— 662 га
[Плугатарь, 2015].

В работе применён методический подход, который включает сравнительный анализ при-
родных комплексов разного уровня в биотопическом, фитоценотическом и флористическом
аспектах. Ранее он был апробирован при изучении стационарных мониторинговых участков
известняковых ландшафтов Гурзуфского амфитеатра и ЮБК в целом [Рыфф, Природный ком-
плекс известняковых … , 2024; Рыфф, Флора … , 2024]. При анализе природного комплек-
са использованы результаты многолетних (1995–2024 гг.) исследований, а также критически
пересмотренные опубликованные материалы автора и другие литературные сведения [Рыфф, Во-
локитин, 2007; Дідух, Кузьманенко, 2008; Шатко, Миронова, 2008; Василенко, Кузьманенко,
2009; Крайнюк, 2012; Крайнюк, Голубева, 2014; Рыфф, Биотопическая … , 2017; Рыфф, Ред-
кие … , 2017; Рыфф, Крайнюк, 2017; Крайнюк, Рыфф, 2019; Крайнюк, Рыфф, 2022]. Полевые
работы проводились по традиционной методике [Голубев, Корженевский, 1985], включающей
выполнение геоботанических описаний, составление флористических списков, а также сбор гер-
барных образцов и фотографирование изучаемых объектов. При выделении подкомплексов
использовались данные по рельефу, геологии и характеристике почвообразующих пород Горного
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Рис. 1. Картосхема размещения природного комплекса пицундскососново-
высокоможжевеловых лесов и сопутствующих биотопов в Крыму

Крыма [Кочкин, 1967; Муратов, 1973; Юдин, 2011]. Выявление биотопов проводилось на осно-
вании их диагноза и комбинации характерных видов по данным экспертной системы [Chytrý
et al., 2020; Chytrý et al., 2024]. Кодировка и наименование биотопов соответствуют EUNIS
habitat classification [EUNIS habitat type ... ]. Объём классов растительности и их номенклату-
ра приняты согласно актуальной концепции растительности Европы [Mucina et al., 2016; Bonari
et al., 2021]. При составлении флористических списков и геоботанических описаний учитыва-
лись только спонтанно произрастающие высшие сосудистые растения. Их идентификация осу-
ществлялась по классическим сводкам [Определитель высших … , 1972; Определитель выс-
ших … , 1987]. Номенклатура и объём таксонов соответствуют международным базам данных
[Euro+Med PlantBase, 2006+; IPNI; POWO, 2017], также учитывались современные представле-
ния о составе флорыКрыма [Ена, 2012]. Под специфическими видами того или иного подкомплек-
са понимались таксоны, отмеченные в рамках данного исследования только в пределах указанного
подкомплекса. Дифференцирующими видами считались таксоны, присутствующие в некоторых
из анализируемых подкомплексов и, как правило, приуроченные к определённому типу горных
пород (карбонатных или бескарбонатных), природно-климатической зоне либо отражающие сте-
пень антропогенного влияния. Специфическими для подкомплексов синтаксонами и биотопами
также считались те, которые были выявлены только в данном природном подкомплексе. Для ана-
лиза структуры флоры применялись классические методы сравнительной флористики [Толмачев,
1986; Хохряков, 2000].

Результаты и обсуждение

В ландшафтной структуре природного комплекса пицундскососново-высокоможжевеловых
лесов и сопутствующих им нелесных биотопов Крымского Субсредиземноморья выявлено
26 генетически связанных биотопов, относящихся к пяти типам высшего иерархического уровня
EUNIS habitat classification [EUNIS habitat type ... ]: N (Coastal habitats — приморские местооби-
тания), R (Grasslands and lands dominated by forbs, mosses or lichens— территории, занятые травя-
нистыми сообществами с участием мхов и лишайников), S (Heathland, scrub and tundra— участки,
занятые кустарником, вересковые пустоши и тундра), T (Forest and other wooded land — леса
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и другие участки с древесной растительностью), U (Inland habitats with no or little soil and mostly
with sparse vegetation — биотопы суши без или со слаборазвитым почвенным покровом и разре-
женной растительностью). Ниже приведён перечень этих местообитаний:

N1212 (Pontic sand beach annual communities — сообщества с доминированием однолетников
на песчаных пляжах Понтического региона);

N1213 (Pontic sand beach perennial communities — сообщества с доминированием многолет-
ников на песчаных пляжах Понтического региона);

N221 (Gravel beach communities of the Mediterranean region— гравийно-галечниковые пляжи
Средиземноморского региона);

N322 (Mediterraneo-Pontic sea-cliffs and rocky shores— береговые обрывы и скалистые берега
Средиземноморско-Понтического региона);

N32424 (Eastern Pontic sea-cliff communities — восточнопонтические сообщества берегового
клифа);

N35 (Mediterranean and Black Sea soft sea cliff — береговой клиф из податливых пород
на побережье Средиземного и Черного морей);

R122 (Sparsely vegetated weathered rock and outcrop habitats — выветренные скалы и камени-
стые обнажения с разреженной растительностью);

R13 (Cryptogam- and annual-dominated vegetation on calcareous and ultramafic rock outcrops—
растительность известковых и ультраосновных пород с доминированием криптогамных и одно-
летних видов);

R1B (Continental dry grassland (true steppe) — континентальная сухая травянистая раститель-
ность (настоящие степи));

R1D3 (East Mediterranean xeric grassland — ксерофитные травянистые сообщества
Восточного Средиземноморья);

S3576 (Mediterraneo-Euxinian deciduous thickets — средиземноморско-эвксинские
шибляковые заросли листопадных кустарников);

S51331 (Juniperus excelsa arborescent matorral — редколесья из Juniperus excelsa);
S5144 (Aegean pine arborescent matorral — редколесья из Pinus brutia);
S516 (Deciduous Quercus matorral — редколесья из листопадных дубов);
S51B3 (Eastern Mediterranean high maquis — восточносредиземноморский высокий маквис);
S52 (Submediterranean pseudomaquis — субсредиземноморский псевдомаквис);
S63F (EasternHelianthemum and Fumana garrigues— гаррига с доминированиемHelianthemum

и Fumana в Восточном Средиземноморье);
S63V (Crimean garrigues — крымская гаррига);
S66 (Mediterranean halo-nitrophilous scrub — средиземноморские гало-нитрофильные кустар-

никовые сообщества);
S75 (Eastern Mediterranean mountain hedgehog-heath — горные фриганоидные сообщества

с доминированием колючих кустарников в Восточном Средиземноморье);
T3A5 (Pinus brutia forests — леса из Pinus brutia);
T3D7 (Greek Juniper excelsa forests — леса из Juniperus excelsa);
U24 (Mediterranean siliceous screes — осыпи из коллювия силикатных пород в Средиземно-

морье);
U2A (Crimean base-rich screes — осыпи из коллювия основных пород в Крыму);
U34 (Mediterranean siliceous inland cliff — удалённые от моря скалы из силикатных пород

в Средиземноморье);
U38 (Mediterranean base-rich inland cliff — удалённые от моря скалы из основных пород

в Средиземноморье).
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Растительность анализируемого природного комплекса относится к 14 классам системы
Ж. Браун-Бланке в её современной интерпретации [Mucina et al., 2016; Bonari et al., 2021]:
Cakiletea maritimae Tx. et Preising in Tx. ex Br.-Bl. et Tx. 1952, Crithmo-Staticetea Br.-Bl. in Br.-Bl.
et al. 1952, Sedo-Scleranthetea Br.-Bl. 1955, Festuco-Brometea Br.-Bl. et Tx. ex Soó 1947, Festuco-
Puccinellietea Soó ex Vicherek 1973, Stipo-Trachynietea distachyae S. Brullo in S. Brullo et al. 2001,
Helianthemetea guttati Rivas Goday et Rivas-Mart. 1963, Ononido-Rosmarinetea Br.-Bl. in A. Bolòs
y Vayreda 1950, Crataego-Prunetea Tx. 1962 nom. conserv. propos., Pinetea halepensis Bonari
et Chytrý in Bonari et al. 2021, Quercetea pubescentis Doing-Kraft ex Scamoni et Passarge 1959,
Quercetea ilicis Br.-Bl. ex A. Bolòs et O. de Bolòs in A. Bolòs y Vayreda 1950, Asplenietea trichomanis
(Br.-Bl. in Meier et Br.-Bl. 1934) Oberd. 1977, Drypidetea spinosae Quézel 1964.

Флора природного комплекса пицундскососново-высокоможжевеловых лесов и сопутствую-
щих им нелесных биотопов представлена 647 видами из 310 родов 69 семейств сосудистых
растений.

В изученном природном комплексе на основании различий типа коренной горной породы,
композиций биотопов и растительных сообществ выделено пять подкомплексов: 1 — массивы
плотных бескарбонатных пород; 2 — эрозионные ландшафты на среднеюрских тяжёлых глинах;
3 — известняковые массивы Юго-Восточного Крыма; 4 — известняковые массивы Юго-
Западного Крыма; 5 — эрозионные ландшафты на флише таврической серии и средней юры
[Рыфф, Природный комплекс сосново- … , 2024].

В каждом подкомплексе выявлен состав биотопов и соответствующих им классов расти-
тельности. Проанализировано распределение видового состава флоры по подкомплексам, типам
местообитаний и классам растительности. Установлено, что изученный природный комплекс
во флористическом отношении представляет собой единое целое, так как в нём формируется
крупное общее ядро флоры. В то же время каждый подкомплекс, большинство биотопов и синтак-
сонов характеризуются наличием бóльших или меньших по объёму групп специфических видов,
часто стенотопных, а также дифференцирующих таксонов, которые вместе можно рассматривать
как флористический диагностический блок подкомплекса.

Подкомплекс № 1 (ПК 1)
Включает массивы плотных бескарбонатных среднеюрских и верхнеюрских пород: магмати-

ческих (интрузивных и эффузивных), пирокластических, песчаников, конгломератов.
Основные районы расположения: горные массивы Кара-Даг, Папая-Кая, Аю-Даг, окрестности

Нового Света, Весёлого, Фороса, Резервного и Балаклавы (рис. 2).
Данный подкомплекс включает следующие биотопы (звёздочкой * здесь и далее отмечены ме-

стообитания, специфические для данного подкомплекса): N221, N322, R122*, R1B, R1D3, S3576,
S51331, S5144, S516, S75*, U24, U34*.

Для него характерны растительные сообщества таких классов, как Cakiletea maritimae,
Crithmo-Staticetea, Pinetea halepensis, Quercetea pubescentis, Crataego-Prunetea, Festuco-Brometea,
Sedo-Scleranthetea, Helianthemetea guttati, Stipo-Trachynietea distachyae, Asplenietea trichomanis,
Drypidetea spinosae.

Флористическое богатство оценивается в 341 вид из 191 рода 52 семейств сосудистых
растений.

Специфические виды флоры: Aegilops peregrina (Hack.) Maire et Weiller, Astragalus arnacantha
M.Bieb., Astragalus sinaicus Boiss., Buglossoides incrassata (Guss.) I.M.Johnst. subsp. incrassata,
Campanula erinus L., Cerastium schmalhausenii Pacz., Chaenorhinum minus (L.) Lange, Hemionitis
marantae (L.) Christenh., Rumex acetosella L., Verbascum banaticum Schrad.
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Дифференцирующие виды флоры: Pinus brutia var. pityusa, Alyssum smyrnaeum, Euphorbia
ledebourii Boiss., Filago arvensis L., Helianthemum ledifolium (L.) Mill. subsp. lasiocarpum (Desf.
ex Jacques et Hérincq) Nyman, Hippocrepis ciliata Willd., Lathyrus saxatilis (Vent.) Vis., Lathyrus
setifolius L., Minuartia montana L. subsp. wiesneri (Stapf) McNeill, Myosotis refracta Boiss.,
Pterocephalus plumosus (L.) F.Dietr., Scleranthus annuus L. subsp. collinus (Hornung ex Opiz) Schübl.
et G.Martens, Sedum aetnense Tineo, Sedum cespitosum (Cav.) DC., Sedum rubens L., Sedum urvillei
DC., Silene supina M. Bieb., Stachys angustifolia M.Bieb., Taeniatherum caput-medusae (L.) Nevski,
Theligonum cynocrambe L., Trifolium arvense L., Trifolium hirtum All., Valeriana echinata L., Vicia
ervilia (L.) Willd., Vicia hirsuta (L.) Gray.

А

Б В Г
Рис. 2. Картосхема расположения подкомплекса № 1 — массивов плотных бескарбонатных

пород (А) и некоторые биотопы, входящие в его состав: Б — высокоможжевеловое редколесье на вы-
ходах конгломератов в окрестностях Балаклавы, В — пицундскососново-можжевеловое редколесье
на массиве Папая-Кая в окрестностях Весёлого, Г — петрофитные сообщества с участием Juniperus
excelsa на юго-западном склоне горы Аю-Даг

Примечания. В состав подкомплекса включены массивы, сложенные разными горными
породами, поэтому этот подкомплекс неоднороден и может быть разделён на ряд более мелких
единиц. Объединяющим их фактором является существенное преобладание силикатов над кар-
бонатами в химическом составе почвообразующих пород [Кочкин, 1967], что отражается на спе-
цифике флористического состава, а также на синтаксономической и биотопической структуре
подкомплекса. В диагностическом блоке флоры можно выделить группу кальцефобных видов,
таких как Cerastium schmalhausenii, Hemionitis marantae, Rumex acetosella, Sedum aetnense, Sedum
cespitosum, Sedum rubens, Stachys angustifolia, Trifolium hirtum, Vicia ervilia.
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Подкомплекс № 2 (ПК 2)
Обобщает приморские эрозионные ландшафты на среднеюрских тяжёлых глинах, алевролитах

и четвертичных суглинках, часто засоленных.
Районы распространения: Новый Свет, Батилиман, окрестности Балаклавы (урочище Аязьма)

(рис. 3).
Характерные биотопы: N1213, N221, N35, R1B, S3576, S51331, S5144, S516, S66*, T3A5*.
Классы растительности (звездочкой * здесь и далее отмечены классы растительности, специ-

фические для данного подкомплекса): Cakiletea maritimae, Crithmo-Staticetea, Pinetea halepensis,
Quercetea pubescentis, Crataego-Prunetea, Festuco-Brometea, Festuco-Puccinellietea*.

Флористическое богатство: 180 видов из 128 родов 43 семейств.

А

Б В Г
Рис. 3. Картосхема расположения подкомплекса № 2 — приморских эрозионных ландшафтов

на среднеюрских тяжёлых глинах (А) и некоторые биотопы, входящие в его состав: Б — пицунд-
скососновый лес на приморских склонах в окрестностях Балаклавы, В — бедленды юго-восточнее
Балаклавы, Г — пицундскососновое редколесье на крутых приморских склонах в Новом Свете

Специфические виды флоры: Astragalus guttatus Banks et Sol., Camphorosma monspeliaca L.,
Capparis spinosa L. var. herbacea (Willd.) Fici, Krascheninnikovia ceratoides (L.) Gueldenst., Lappula
patula (Lehm.) Menyh., Limonium scoparium (Pall. ex Willd.) H.Arnaud, Rochelia retorta (Pall.)
Lipsky, Zygophyllum fabago L.

Дифференцирующие виды флоры: Pinus brutia var. pityusa, Alyssum smyrnaeum, Filago arvensis,
Helianthemum ledifolium subsp. lasiocarpum, Ornithogalum navaschinii Agapova, Scleranthus annuus
subsp. collinus, Sedum cespitosum, Sedum rubens.
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Примечания. В состав подкомплекса наряду с крутыми склонами, сложенными преимуще-
ственно среднеюрскими алевролитами, входят зарастающие сосной пицундской приморские бед-
ленды на выходах тяжёлых вязких глин со специфической флорой и растительностью, а также
участки четвертичных отложений карангатской морской террасы. Это единственный подком-
плекс, где в наиболее благоприятных эдафических и гидрологических условиях пониженных эле-
ментов рельефа формируются не только редколесья, но и леса с сомкнутым покровом и абсо-
лютным доминированием сосны пицундской. Среди специфических видов флоры преобладают
растения-эрозиофилы.

Подкомплекс № 3 (ПК 3)
Известняковые массивы (олистолиты) Юго-Восточного Крыма, сформированные плотными

рифовыми верхнеюрскими известняками.
Районы распространения: окрестности Судака, Краснокаменки (урочище Кизил-Таш) (рис. 4).

А

Б В Г
Рис. 4. Картосхема расположения подкомплекса № 3 — известняковых массивов Юго-

Восточного Крыма (А) и некоторые биотопы, входящие в его состав: Б — общий вид
пицундскососново-высокоможжевеловых редколесий в Новом Свете, В — старое высокоможжеве-
ловое редколесье (Новый Свет), Г — высокоможжевеловое редколесье на осыпном известняковом
склоне в Кизил-Таше

Характерные биотопы: N221, N322, N32424*, R13, R1B, S3576, S51331, S5144, U2A, U38.
Классы растительности: Cakiletea maritimae, Crithmo-Staticetea, Pinetea halepensis, Quercetea

pubescentis, Crataego-Prunetea, Festuco-Brometea, Sedo-Scleranthetea, Asplenietea trichomanis,
Drypidetea spinosae.
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Флористическое богатство: 271 вид из 172 родов 50 семейств.
Специфические виды флоры: Brassica elongata Ehrh. subsp. pinnatifida (Schmalh.) Greuter

et Burdet, Minuartia hamata (Hausskn. et Bornm.) Mattf.
Дифференцирующие виды флоры: Pinus brutia var. pityusa, Euphorbia ledebourii, Myosotis

refracta, Ornithogalum navaschinii, Silene supina, Valeriana echinata, Valerianella falconida
Shvedtsch.

Примечания. Во флористическом отношении подкомплекс имеет широкие связи с другими
подкомплексами анализируемого комплекса, а также с известняковыми биотопами яйл и предго-
рий Крыма. Среди немногочисленных диагностических видов выделяются кальцефилы Brassica
elongata subsp. pinnatifida, Minuartia hamata, Valerianella falconida.

Подкомплекс № 4 (ПК 4)
Известняковые массивы нижнего и среднего высотного пояса Юго-Западного Крыма

на выходах рифовых и слоистых верхнеюрских известняков, брекчий, карбонатных плиоцен-
четвертичных глин и суглинков.

Основные районы распространения: Гурзуф, мыс Мартьян, окрестности Ялты, Ореанда,
мыс Ай-Тодор, Симеиз, Форос, Ласпи, мыс Айя, высоты Кая-Баш, Байдарская долина, Черно-
реченский каньон, каньон Сухой речки, гора Гасфорта и прилегающая территория (рис. 5).

А

Б В Г
Рис. 5. Картосхема расположения подкомплекса № 4 — известняковых массивов Юго-

Западного Крыма (А) и некоторые биотопы, входящие в его состав: Б — общий вид высокомож-
жевеловых редколесий в Чернореченском каньоне, В — кальцефильный вариант крымской гарриги
в Гурзуфе, Г — молодое высокоможжевеловое редколесье и кальцефильный эфемеретум в окрест-
ностях Фороса
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Характерные биотопы: N221, N322, R13, R1B, R1D3, S3576, S51331, S5144, 51B3*, S52,
S63F*, S63V, T3D7*, U2A, U38.

Классы растительности: Cakiletea maritimae, Crithmo-Staticetea, Pinetea halepensis, Quercetea
pubescentis, Quercetea ilicis, Crataego-Prunetea, Festuco-Brometea, Sedo-Scleranthetea, Stipo-
Trachynietea distachyae, Ononido-Rosmarinetea*, Asplenietea trichomanis, Drypidetea spinosae.

Флористическое богатство: 492 вида из 266 родов 63 семейств.
Специфические виды флоры: Lysimachia linum-stellatum L., Arbutus andrachne L., Avena clauda

Durieu, Bifora testiculata (L.) Spreng., Valeriana rubra L., Cercis siliquastrum L., Erysimum cheiri
(L.) Crantz, Cupressus sempervirens L., Fraxinus ornus L., Fumana thymifolia (L.) Webb, Hippocrepis
biflora Spreng., Laurus nobilis L.,Medicago brachycarpa Fisch. ex M.Bieb.,Medicago medicaginoides
(Retz.) E.Small, Trigonella spicata Sm., Trigonella strangulata Boiss., Vicia orientalis (Boiss.) Bég.
et Diratz.

Дифференцирующие виды флоры: Bupleurum fruticosum L., Hippocrepis ciliata, Lathyrus
saxatilis, Lathyrus setifolius, Minuartia montana subsp. wiesneri, Pterocephalus plumosus, Rhamnus
alaternus L., Sedum urvillei, Theligonum cynocrambe, Valeriana echinata, Valerianella falconida,
Viburnum tinus L.

Примечания. Подкомплекс выделен на основе общности литологического состава почвообра-
зующих пород и флористических особенностей известняковых массивов. Он может быть разделён
на две части: западный район Южного берега Крыма (юго-западный участок Массандровской
олистостромы [Юдин, 2011]) и юго-западную оконечность Главной гряды (юго-западный уча-
сток Горнокрымской олистостромы [Юдин, 2011]). Каждая из них характеризуется своим соста-
вом специфических видов флоры при наличии общего для подкомплекса флористического ядра.
При этом отличительной чертой южнобережного района является преобладание видов средизем-
номорского происхождения, в том числе чужеродных, что отражает как климатические особен-
ности этой территории, так и высокую степень антропогенной преобразованности ландшафтов.

Подкомплекс № 5 (ПК 5)
Эрозионные ландшафты ЮБК на аргиллито-алевролито-песчаниковом терригенном флише

таврической серии и средней юры.
Основные районы распространения: от окрестностей Судака до Алушты, Лименская долина,

район мыса Сарыч (рис. 6).
Характерные биотопы: N1212*, N1213, N221, N35, R1D3, R1B, S3576, S51331, S516, S52,

S63V, U24.
Классы растительности: Cakiletea maritimae, Pinetea halepensis, Quercetea pubescentis, Quercetea

ilicis,Crataego-Prunetea, Festuco-Brometea, Stipo-Trachynietea distachyae,Helianthemetea guttati, Sedo-
Scleranthetea, Ononido-Rosmarinetea, Drypidetea spinosae.

Флористическое богатство: 242 вида из 163 родов 45 семейств.
Специфические виды флоры: Thymelaea passerina (L.) Coss. et Germ.
Дифференцирующие виды флоры: Bupleurum fruticosum, Filago arvensis, Rhamnus alaternus,

Scleranthus annuus subsp. collinus, Sedum aetnense, Sedum cespitosum, Sedum rubens, Stachys
angustifolia, Taeniatherum caput-medusae, Trifolium arvense, Trifolium hirtum, Viburnum tinus, Vicia
ervilia, Vicia hirsuta.

Примечания. В состав этого подкомплекса входят песчаные пляжи из тёмного песка (биотоп
N1212) — уникальные для ЮБК местообитания, площадь которых существенно сократилась
за последние десятилетия. Их растительность, в которой доминируют однолетники, в частно-
сти включённый в Красную книгу Республики Крым (2015) Cakile maritima Scop. subsp. euxina
(Pobed.) E.I. Nyárády, можно отнести к исчезающим в регионе сообществам. Набор диагности-
ческих видов флоры включает группы травянистых растений-кальцефобов, преимущественно
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Рис. 6. Картосхема расположения подкомплекса № 5 — эрозионных ландшафтов ЮБК на тер-

ригенном флише таврической серии и средней юры (А) и некоторые биотопы, входящие в его состав:
Б — высокоможжевеловые редколесья в эрозионном ландшафте на среднеюрском флише западнее
Судака, В — молодое высокоможжевеловое редколесье на осыпных сланцевых склонах с разрежен-
ной петрофитной растительностью в урочище Канака, Г — старое высокоможжевеловое редколесье
и эфемеретум на мысе Сарыч

однолетников, и натурализовавшихся средиземноморских вечнозелёных кустарниковых экзотов,
что сближает данный подкомплекс, с одной стороны, с подкомплексом массивов плотных бескар-
бонатных пород, с другой — с известняковыми массивами Юго-Западного Крыма.

В результате проведённого анализа установлено, что только в подкомплексе № 1 встречаются
биотопы R122 (выветренные скалы и каменистые обнажения с разреженной растительностью),
S75 (фриганоидные сообщества с доминированием колючих кустарников в Восточном Средизем-
номорье), U34 (удалённые от моря скалы из силикатных пород в Средиземноморье). Подкомплекс
№ 2 уникален присутствием местообитаний S66 (средиземноморские гало-нитрофильные кустар-
никовые сообщества) и T3A5 (леса из Pinus brutia). Только в подкомплексе № 3 выявлен регио-
нальный тип приморских биотопов N32424 (восточнопонтические сообщества берегового клифа).
Исключительно для подкомплекса № 4 характерны биотопы S51B3 (восточносредиземноморский
высокий маквис), S63F (гаррига с доминированием Helianthemum и Fumana в Восточном Среди-
земноморье) и T3D7 (леса из Juniperus excelsa). В подкомплексе № 5 отмечен ставший редким
для Горного Крыма биотоп N1212 (сообщества с доминированием однолетников на песчаных пля-
жах Понтического региона). В растительном покрове только для подкомплекса № 2 характерны
сообщества класса Festuco-Puccinellietea, для подкомплекса № 4 — класса Ononido-Rosmarinetea,
другие классы растительности отмечены в двух и более подкомплексах.
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Флористическое своеобразие подкомплексов проявляется как в разном уровне таксономиче-
ского богатства (рис. 7), так и в различном составе, объёме и роли отдельных таксонов (табл. 1).

Рис. 7. Таксономическое богатство флор природного комплекса сосново-можжевеловых лесов
и сопутствующих им нелесных биотопов Крымского Субсредиземноморья в целом и составляющих
его подкомплексов

Установлено, что наибольшим флористическим богатством отличается подкомплекс № 4,
включающий известняковые массивы Юго-Западного Крыма, наименьшим — подкомплекс № 2,
для которого характерны приморские эрозионные ландшафты на среднеюрских тяжёлых глинах.
С одной стороны, этот показатель, как правило, пропорционален площади, занимаемой тем или
иным подкомплексом, с другой — он связан со свойствами коренной горной породы, а также
со степенью антропогенного влияния. Полученные результаты в целом подтвердили извест-
ный факт большего флористического богатства и разнообразия кальцефильной растительности
по сравнению с растительностью выходов бескарбонатных пород [Сохадзе, 1982]. Аналогичные
закономерности ранее были установлены нами для флоры каменистых обнажений и высокомож-
жевеловых редколесий Крыма [Рыфф, 2003; Рыфф, Систематическая … , 2024].

Таблица 1
Роль ведущих семейств во флорах природного комплекса сосново-можжевеловых лесов и сопут-

ствующих им нелесных биотопов Крымского Субсредиземноморья и составляющих его подкомплексов

Семейство Комплекс в целом ПК 1 ПК 2 ПК 3 ПК 4 ПК 5
Ранг % Ранг % Ранг % Ранг % Ранг % Ранг %

Fabaceae Lindl. 1 11,75 1 13,49 4 8,89 3 7,01 2 11,18 1 16,53
Poaceae (R.Br.) Barnh. 2 11,44 2 12,9 1 17,22 1 12,92 1 11,99 3 13,64
Asteraceae Bercht. et J.Presl. 3 10,82 3 11,73 2 12,22 2 9,96 3 10,98 2 14,88
Brassicaceae Burnett 4 6,8 5 5,87 3 9,44 5–6 5,54 4 6,3 5 5,79
Apiaceae Lindl. 5–6 4,95 7–8 4,11 7–11 2,78 7 5,17 6 4,67 6–7 4,13
Lamiaceae Martinov 5–6 4,95 6 5,28 7–11 2,78 5–6 5,54 7 4,47 6–7 4,13
Caryophyllaceae Juss. 7 4,79 4 6,16 5 6,11 4 6,27 5 5,49 4 6,2
Boraginaceae Juss. 8 3,4 9 2,93 6 4,44 10–13 2,58 10 2,85 8 3,31
Rosaceae Juss. 9 3,09 7–8 4,11 8 3,69 8 3,25
Rubiaceae Juss. 10 2,47 10 2,64 10–13 2,58 9 3,05 9 2,89
Caprifoliaceae Juss. 9 3,32
Asparagaceae Juss. 7–11 2,78
Chenopodiaceae Vent. 7–11 2,78
Cistaceae Juss. 7–11 2,78 10–13 2,58
Euphorbiaceae Juss. 10–13 2,58
Plantaginaceae Juss. 10 2,48

Примечание: Числовые данные приведены только для семейств, входящих в состав десяти ведущих во флоре
данного комплекса или подкомплекса.
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Анализ спектра ведущих семейств, как один из главных инструментов сравнительной флори-
стики [Толмачев, 1986; Хохряков, 2000], показал наличие определённых различий в структуре
флоры разных подкомплексов (табл. 1). Всего выявлено 16 семейств, входящих в первую десятку
хотя бы в одном из подкомплексов. Первую позицию во флоре природного комплекса в целом
и подкомплексов на бескарбонатных породах (ПК 1 иПК 5) занимает семейство Fabaceae, что под-
тверждают полученные некогда результаты [Рыфф, Систематическая … , 2024]. В то же время
в подкомплексах на известняковых обнажениях, а также на глинах в лидеры выходит семейство
Poaceae, что характерно и для ряда спектров подобных ценофлор, изученных ранее [Фатерыга,
2010; Рыфф, Систематическая … , 2024]. При этом первая «тройка» всегда включает Fabaceae,
Poaceae и Asteraceae, за исключением подкомплекса № 2, где Fabaceae смещается на четвёртую
позицию, уступая своё место Brassicaceae. Это доказывает средиземноморский характер флоры
анализируемого природного комплекса, относящейся к Fabaceae-типу [Толмачев, 1986; Хохря-
ков, 2000]. Снижение значимости семейства Fabaceae и повышение роли Brassicaceae в подком-
плексе № 2, очевидно, объясняется как засолением, так и активным развитием процессов эрозии
в глинистом субстрате, что приводит к формированию экстремальных биотопов, в которых кре-
стоцветные, в силу эксплерентной жизненной стратегии многих их представителей, приобрета-
ют конкурентное преимущество. В других подкомплексах различные экзогенные геологические
процессы тоже развиты достаточно сильно. В таксономической структуре флоры это находит от-
ражение в высоком положении семейств Brassicaceae и Caryophyllaceae, стабильно возглавля-
ющих вторые триады и определяющих соответствующий подтип флоры [Хохряков, 2000]. Эти
данные в определённой степени опровергают существовавшее мнение о том, что флора ксеро-
фитных можжевеловых редколесий Крыма и связанных с ними биотопов относится к Lamiaceae-
подтипу и близка в этом отношении к среднеазиатским флорам [Дидух, 1992; Хохряков, 2000].
Ни в одном из изученных подкомплексов Lamiaceae не поднимается выше 5–6-го места в спек-
тре, что подтверждает и позволяет шире экстраполировать результаты, ранее полученные нами
для можжевеловых редколесий [Рыфф, 2023; Рыфф, Систематическая … , 2024]. Значительная
роль Chenopodiaceae в подкомплексе № 2 свидетельствует о туранских связях флоры входящих
в него биотопов. Вообще, этот подкомплекс наиболее своеобразен по составу и порядку располо-
жения ведущих семейств.

Большая часть сообществ анализируемого природного комплекса располагается в пределах
особо охраняемых природных территорий, созданных для их сбережения [Рыфф, 2023]. Однако
некоторые массивы произрастают вне заповедных объектов, в частности в окрестностях Фороса,
Голубого Залива, Симеиза, Гаспры, Никиты, Весёлого, Судака, Краснокаменки и других населён-
ных пунктов. Они зачастую подвергаются существенному антропогенному воздействию, в том
числе вырубке под застройку. Так, можжевеловое редколесье и примыкающие к нему биотопы
с уникальной флорой, богатой редкими и охраняемыми видами [Рыфф, Волокитин, 2007; Крас-
ная книга … , 2015], за последние годы были полностью уничтожены в Гурзуфе, в урочищах
Мёртвая долина и Гуровка [Рыфф, Флора … , 2024]. Полученные в рамках данного исследова-
ния материалы по характеристике природного комплекса сосново-можжевеловых лесов и входя-
щих в него подкомплексов могут быть использованы при объективном планировании расширения
сети охраняемых территорий и в целом для усовершенствования природоохранной деятельности,
в том числе в рамках ранее предложенной стратегии [Рыфф, 2022].
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Выводы

В результате проведённых исследований ландшафтной структуры природного комплекса
пицундскососново-высокоможжевеловых лесов и сопутствующих им нелесных биотопов Крым-
ского Субсредиземноморья выявлено 26 биотопов, относящихся к пяти типам высшего иерархи-
ческого уровня EUNIS habitat classification.

Растительность представлена сообществами 14 классов: Cakiletea maritimae, Crithmo-
Staticetea, Sedo-Scleranthetea, Festuco-Brometea, Festuco-Puccinellietea, Stipo-Trachynietea distachyae,
Helianthemetea guttati, Ononido-Rosmarinetea, Crataego-Prunetea, Pinetea halepensis, Quercetea
pubescentis, Quercetea ilicis, Asplenietea trichomanis, Drypidetea spinosae.

В составе флоры анализируемого природного комплекса зарегистрировано 647 видов
из 310 родов 69 семейств сосудистых растений.

В изученном природном комплексе на основании различий типа коренной горной породы,
композиций биотопов и растительных сообществ выделено пять подкомплексов: 1 — масси-
вы плотных бескарбонатных пород; 2 — эрозионные ландшафты на среднеюрских тяжёлых
глинах; 3 — известняковые массивы Юго-Восточного Крыма; 4 — известняковые массивы
Юго-Западного Крыма; 5 — эрозионные ландшафты на терригенном флише таврической серии
и средней юры.

На основе анализа биотопической, фитоценотической и флористической структуры установ-
лено, что изученный природный комплекс представляет собой единое целое, в то же время
он неоднороден, а в каждом подкомплексе сочетание местообитаний, композиция характерных
для них растительных сообществ и таксономический состав флоры уникальны. Наибольшим био-
топическим и фитоценотическим разнообразием и флористическим богатством характеризуется
подкомплекс известняковых массивов Юго-Западного Крыма, а самым своеобразным по соста-
ву и структуре компонентов является подкомплекс эрозионных ландшафтов на среднеюрских
тяжёлых глинах.

Полученные результаты могут быть использованы при планировании природоохранных меро-
приятий с целью повышения их эффективности.
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THE STRUCTURE OF THE NATURAL COMPLEX OF PINUS BRUTIA VAR. PITYUSA
AND JUNIPERUS EXCELSA FORESTS AND ASSOCIATED BIOTOPES

OF THE CRIMEAN SUB-MEDITERRANEAN
Ryff L. E.

Nikitsky Botanical Garden – National Scientific Centre, Yalta, Russian Federation,
e-mail: lyubov.ryff@yandex.ru

Abstract: The biotopic, syntaxonomic and floristic characteristics of the natural complex of Pinus brutia
var. pityusa and Juniperus excelsa forests and accompanying habitats of Mountainous Crimea are given. The com-
plex consists of the communities of 14 classes of vegetation and 26 biotopes belonging to five types of the highest
hierarchical level of the EUNIS habitat classification. The flora includes 647 species from 310 genera of 69 families
of vascular plants. Five subcomplexes are distinguished: 1 — massifs of dense non-carbonate rocks; 2 — erosional
landscapes on Middle Jurassic heavy clays; 3 — limestone massifs of the South-Eastern Crimea; 4 — lime-
stone massifs of the South-Western Crimea; 5 — erosional landscapes on the flysch of the Tauricheskaya series
and the Middle Jurassic. For each subcomplex, a map of distribution in Crimea, lists of habitats, vegetation classes,
specific and differential species of flora are provided, and floristic richness is assessed. It has been established that
the subcomplex of limestone massifs of the South-Western Crimea is characterized by the greatest biotopic and phy-
tocoenotic diversity and floristic richness, and the subcomplex of erosional landscapes on heavy clays is the most
unique in composition and structure of components.
Keywords: natural complex, pine-juniper forests, biotopes, EUNIS habitat classification, Pinus brutia Ten.,
Juniperus excelsaM.Bieb., Crimea
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ПРИРОДООХРАННАЯ ЭФФЕКТИВНОСТЬ ГОСУДАРСТВЕННОГО ПРИРОДНОГО
ЗАКАЗНИКА «ЛАСПИ» (Г. СЕВАСТОПОЛЬ) *

Бондарева Л. В.
ФГБУН ФИЦ «Институт биологии южных морей имени А. О. Ковалевского РАН»,

г. Севастополь, Российская Федерация,
e-mail: lbondareva@ibss-ras.ru

Аннотация: На основании данных проведённых комплексных исследований и анализа литературных
источников охарактеризован государственный природный заказник регионального значения «Ласпи».
Показано, что заказник реализует пять природоохранных функций, его текущая природоохранная эффек-
тивность составляет 88%, что определено низкими значениями для эталонной (71%), рефугиумной (86%)
и «монументальной» (83 %) составляющих. Заказник «Ласпи» не является ключевым объектом для со-
хранения редких охраняемых видов и биотопов в мировом масштабе, но в России играет существенную
роль для сохранения популяций девяти видов и подвидов сосудистых растений, пяти видов животных
(категории II) и трёх биотопов. Выявлены причины неполноты природоохранной эффективности заказ-
ника в отношении следующих объектов: чужеродных и синантропных видов, антропогенно нарушенных
и трансформированных сообществ, биотопов и экосистем, можжевеловых лесов союза Jasmino-Juniperion
excelsae, охраняемых видов сосудистых растений (Juniperus excelsa, J. deltoides и Trachomitum venetum subsp.
sarmatiense), биотопов средиземноморских можжевеловых лесов и старовозрастных деревьев. Для всех
проанализированных объектов отмечено сильное влияние недостатков управления и незаконного приро-
допользования. При реализации полного комплекса действий по сохранению и оптимизации природного
заказника «Ласпи» значения всех составляющих перспективной эффективности возрастут. К потенциаль-
ным угрозам для заказника относятся пять категорий природных воздействий и шесть антропогенных,
самыми актуальными из которых являются группы угроз, связанных с нарушениями природоохранного
режима и разрешёнными видами деятельности. Общий показатель устойчивости ООПТ к долговременным
изменениям среды составляет 85 %, в случае ухудшения условий он снизится до 72 %. В целом заказник
«Ласпи» является репрезентативным эталоном как для г. Севастополя, так и для Крымского полуострова
и соответствует природоохранному профилю ландшафтного объекта.
Ключевые слова: природоохранная ценность, ООПТ, охрана природы, красная книга, биотопы, Крым

Введение

Региональная природоохранная сеть г. Севастополя— одна из самых представительных в Рос-
сии, с высокой созологической ценностью [Мильчакова, Бондарева, Александров, 2022]. К её
крупным объектам относится государственный природный заказник (далее — ГПЗ) «Ласпи»,
созданный в 2018 г. с целью сохранения природных комплексов Южного берега Крыма [Кадаст-
ровое дело … , 2022]. Он имеет важное средообразующее и эстетическое значение, занимает
1,2 % территории г. Севастополя и 4,9 % от суммарной площади всех особо охраняемых природ-
ных территорий (далее — ООПТ) региона. Природные комплексы заказника испытывают значи-
тельное антропогенное влияние из-за многочисленных объектов стационарной, полустационар-
ной и временной рекреации, расположенных как в его границах, так и на прилегающих участках
*Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Биоразнообразие как основа устойчи-
вого функционирования морских экосистем, критерии и научные принципы его сохранения» (№ гос. регистрации
124022400148-4).

59

https://doi.org/10.21072/eco.2025.10.4.06
http://ibss-ras.ru/
http://ibss-ras.ru/
mailto:lbondareva@ibss-ras.ru


БОНДАРЕВА Л. В.

[Морские… , 2015; Каширина, Панкеева, 2023]. В последние годы были проведены исследования
флоры и фауны ГПЗ «Ласпи», обобщены данные многолетних наблюдений, в том числе охраняе-
мых таксонов [Панкеева, Миронова, 2018; Кукушкин и др., 2019; Саркина, Мильчакова, Понома-
ренко, 2023; Оказание … , 2023; Прокопенко и др., 2024; Бондарева и др., 2024], что позволяет
проанализировать его роль в сохранении биологического и ландшафтного разнообразия.

Выявление реальной роли ООПТ в сохранении природного разнообразия является актуаль-
ной задачей, в том числе из-за усиления использования их в рекреационных целях [Мухлыни-
на, 2025]. Методика оценки природоохранной эффективности ООПТ и их региональных систем
[Стишов, 2012] позволяет показать эту роль в условиях существующих и перспективных воздей-
ствий природных и антропогенных факторов. Согласно методическому подходу природоохран-
ная ценность объекта складывается из пяти основных природоохранных функций: эталонной,
рефугиумной, резерватной, «монументальной» и эколого-стабилизационной. По нашему мнению,
к достоинствам методики относится возможность выявить для конкретного объекта таксоны
и природные комплексы, сохранение которых особенно важно на международном, государствен-
ном и региональном уровнях. Она учитывает состояния экосистем заповедных объектов и, по су-
ти, соответствует современным мировым тенденциям по охране природы и основным критериям
МСОП, таким как сокращение ареала, ограниченное распространение вида или синтаксона, дегра-
дацию абиотических условий, нарушение биотических процессов и риск разрушения экосистемы
при воздействии нескольких негативных факторов [Дудов и др., 2025].

Оценка природоохранной эффективности дана для многих ООПТ России [Стишов, 2012; Зуб-
ков и др., 2019; Петров, 2021; Сергеева и др., 2023; Розломий, 2024], однако для ООПТ г. Сева-
стополя она отсутствует. В связи с этим цель работы — выявление природоохранной ценности,
значимости и эффективности ГПЗ «Ласпи».

Материал и методы

ГПЗ «Ласпи» (рис. 1) общей площадью 1232,74 га расположен в Балаклавском районе г. Сева-
стополя, основную часть его территории занимает Ласпинский амфитеатр [Кадастровое дело … ,
2022]. Заказник отличается высоким уровнем биологического, фитоценотического и ландшафт-
ного разнообразия [Панкеева, Миронова, 2018; Бондарева и др., 2024].

Характеристика ГПЗ «Ласпи» проведена по методике оценки природоохранной эффектив-
ности ООПТ и их региональных систем [Стишов, 2012], в соответствии с которой рассчитаны
значения: 1) природоохранной ценности, текущей природоохранной эффективности и природо-
охранной значимости; 2) потенциальных угроз и безопасности; 3) устойчивости к долговремен-
ным изменениям природной среды; 4) перспективной природоохранной эффективности ООПТ.
В каждом случае, когда оцениваемые показатели оказывались ниже максимально возможных,
были выявлены основные негативные факторы, а также перспективы улучшения ситуации в бу-
дущем. Для всех полученных в ходе оценки показателей рассчитаны значения, которые могут
быть достигнуты в результате реализации доступных мер по сохранению природных комплексов,
а также определены пределы возможной оптимизации таких показателей.

Анализ данных для ГПЗ «Ласпи» проведён по опубликованным и архивным данным [Панкее-
ва, Миронова, 2018; Кукушкин и др., 2019; Саркина, Мильчакова, Пономаренко, 2023; Бондарева
и др., 2024; Прокопенко и др., 2024], а также по материалам маршрутно-экспедиционных иссле-
дований, выполненных в 2021–2023 гг. специалистами лаборатории фиторесурсов ФИЦИнБЮМ
в рамках государственного мониторинга ООПТ г. Севастополя [Оказание … , 2023]. Номенкла-
тура и ареалы таксонов, синтаксонов (до уровня класса и союза) и биотопов приведены по со-
временным данным [Chytrý et al., 2020; Preislerová et al., 2022; Chytrý et al., 2024; POWO],
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природоохранный статус видов — по Красной книге РФ (далее ККРФ) [Красная книга … , 2021;
Красная книга … , 2024] и Красной книге города Севастополя (далее ККС) [Красная книга … ,
2018]. Списки хозяйственно-ценных видов и диких родичей культурных растений составлены
по основным сводкам [Голубев, 1996; Каталог-справочник ... , 2005]. Охотничье-промысловые
виды приведены с учётом данных для г. Севастополя [Ежегодный государственный … , 2025].

Рис. 1. Границы государственного природного заказника регионального значения «Ласпи»

Для определения эталонных фитоценозов был использован эколого-флористический подход
Ж. Браун-Бланке [Preislerová et al., 2022], классификация местообитаний выполнена на основе
EUNIS Habitat Classification [Chytrý et al., 2024]. К редким для России и Европы отнесены био-
топы, внесённые в Европейский красный список [Chytrý et al., 2020]. Поскольку ГПЗ «Ласпи»
граничит с ГПЗ «Байдарский», ГПЗ «Мыс Айя» и двумя памятниками природы, «неохраняемым
окружением» принято считать прилегающие к заказнику участки рекреационного назначения или
иного хозяйственного использования (автодороги, ЛЭП и т. п.).

Результаты и обсуждение

Эталонная функция. Потенциальное (исходное) видовое богатство сосудистых растений,
позвоночных и беспозвоночных животных (за исключением менее разнообразного орнитоком-
плекса) ГПЗ «Ласпи» близко к среднему для локальных флор и фаун ЮБК [Кукушкин и др.,
2019; Бескаравайный, Гирагосов, 2023; Прокопенко, 2024]. В настоящее время оно сохраняется
на близком к естественному уровне, а после создания заказника на многих нарушенных участках
наблюдаются процессы восстановления. Характерное для заказника ландшафтно-биотопическое
разнообразие имеет особое значение для охраны типичных и уникальных природных комплек-
сов Крыма [Панкеева, Миронова, 2018; Горбунов и др., 2019]. Оценка контраста с окружением
показала, что на граничащих с заказником участках, вовлечённых в хозяйственную деятельность,
флористическое и фаунистическое разнообразие ниже, многие виды отсутствуют. На момент ис-
следований природоохранная ценность ГПЗ «Ласпи» в равной степени обусловлена как видо-
вым богатством, так и ландшафтным разнообразием территории, при этом тенденции снижения
для обеих составляющих отсутствуют.
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Особенностью ГПЗ «Ласпи» является относительное обилие чужеродных, синантропных ви-
дов, а также фитоценозов с их участием. Это связано с хозяйственным освоением территории
до 2018 г. и нарушениями природоохранного режима после создания ООПТ. На территории
заказника распространены искусственные посадки интродуцентов (Spartium junceum L., Cupressus
sempervirens L. и др.), а также представителей аборигенной флоры Крыма (Pinus pityusa Steven,
Pinus pallasiana D. Don), которые к настоящему времени натурализовались. В составе природных
сообществ были отмечены чужеродные виды (Opuntia humifusa (Raf.) Raf., Mahonia aquifolium
(Pursh) Nutt., Ailanthus altissima (Mill.) Swingle), являющиеся опасными инвазионными расте-
ниями региона [Багрикова и др., 2021]. Близость территории к разнообразным рекреационным
объектам привела к распространению кошек и собак, что сказывается на численности некото-
рых представителей фауны, в том числе охраняемых видов [Красная книга … , 2018; Кукушкин
и др., 2019]. В настоящее время синантропные, инвазионные виды растений и одичавшие жи-
вотные встречаются единично и не оказывают значимого негативного влияния на аборигенные
флору и фауну, площадь чуждых сообществ не увеличивается. Однако в целом природоохранная
эффективность ГПЗ «Ласпи» в отношении вышеперечисленных компонентов и составляющих
снижена вдвое.

На территории ГПЗ «Ласпи» отмечены три основных типа эталонных фитоценозов и соответ-
ствующие им биотопы, широко распространённые в естественных ландшафтах ЮБК [Корженев-
ский и др., 2003]. В нижнем поясе заказника отмечены субсредиземноморские горные открытые
сухие можжевеловые леса союза Jasmino-Juniperion excelsae Didukh, Vakarenko et Shelyag-
Sosonko ex Didukh 1996 (класса Junipero-Pinetea sylvestris Rivas-Mart. 1965) [Preislerová et al.,
2022], которые относятся к биотопу средиземноморских можжевеловых лесов (код T3D) и пред-
ставляют собой вечнозелёные редколесья с низкорослым подлеском и богатым травянистым
ярусом на бедных щелочных почвах сухих каменистых местообитаний [Chytrý et al., 2020].
В верхнем поясе они сменяются мезофильными лиственными лесами союза Paeonio dauricae-
Quercion petraeae Didukh 1996 (класса Carpino-Fagetea sylvaticae Jakucs ex Passarge 1968), ко-
торые относятся к биотопу широколиственных лесов из граба и дуба (код T1E). На выходах скал
отмечаются редколесья из сосны Палласа союза Pinion pallasianae Korzhenevsky 1998 (класса
Erico-Pinetea Horvat 1959), они представляют биотоп умеренных и субсредиземноморских гор-
ных лесов с участием Pinus sylvestris и Pinus nigra.

К первой категории отнесены можжевеловые леса союза Jasmino-Juniperion excelsae
и мезофильные лиственные леса союза Paeonio dauricae-Quercion petraeae, поскольку ими заня-
ты значительные площади; ко второй — редколесья из сосны Палласа союза Pinion pallasianae,
которые на территории заказника встречаются в виде изолированных небольших массивов, не об-
разуя сплошного пояса растительности. Эталонные фитоценозы представлены главным образом
на ненарушенных или слабо нарушенных участках, способны к самовосстановлению, их состоя-
ние лучше, чем на окружающих территориях. Эффективность заказника для сохранения этих со-
обществ составляет 100 %, за исключением можжевеловых редколесий, поскольку на некоторых
участках отмечены изменения состава и структуры травяного покрова, различные повреждения
деревьев, что также отмечается многими авторами [Тягнирядно, 2008; Архипова, Юнина, 2016].
Тем не менее в настоящее время во многих локалитетах наблюдаются природные восстановитель-
ные сукцессии.

Нарушенные и трансформированные биотопы на территории заказника представлены ре-
креационными полянами, дорогами, тропинками, пожарищами, местами рубок, что позволяет
отнести их к первой категории [Стишов, 2012]. На момент исследования антропогенная нагрузка
на них была снижена, поэтому дальнейшая деградация почвенно-растительного покрова или рас-
ширение их площадей не отмечены. Эффективность территории ООПТ для этого компонента
составила 50 %, в связи с чем в целом природоохранная эффективность ГПЗ «Ласпи» в отноше-
нии эталонной функции снижена до 71 % (табл. 1).
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Таблица 1
Текущая природоохранная эффективность ГПЗ «Ласпи»

Функции r d V C I F
Эталонная 2,8 2,2 33 3,3 25,0 71
Рефугиумная 1,5 1,3 43 4,0 39,5 86
Резерватная 1,0 1,0 29 4,0 29,0 100
«Монументальная» 2,0 1,7 11 3,3 17,0 83
Эколого-стабилизирующая 1,8 1,0 14 4,0 14,0 100
Итоговое значение 1,8 1,4 128 3,7 122,5 88

Примечание: r — средняя репрезентативность; d — средний контраст с окружением; V — суммар-
ная природоохранная ценность; С — среднее текущее состояние; I — природоохранная значимость;
F — природоохранная эффективность.

Рефугиумная функция. Для анализа рефугиумной функции ГПЗ «Ласпи» был составлен
список из 112 охраняемых таксонов, из которых на федеральном уровне охраняется 47 [Красная
книга … , 2018; Кукушкин и др., 2019; Красная книга … , 2021; Кадастровое дело … , 2022;
Саркина, Мильчакова, Пономаренко, 2023; Бондарева и др., 2024; Красная книга … , 2024; Про-
копенко и др., 2024]. Наиболее репрезентативна территория заказника для охраны сосудистых
растений (51,7 % видов, занесённых в ККС), земноводных (100 %) и пресмыкающихся (50 %)
(табл. 2). Однако ГПЗ «Ласпи» не играет ключевой роли для сохранения мировых популяций
всех выявленных на его территории охраняемых видов флоры и фауны (табл 3).

Таблица 2
Охраняемые виды флоры и фауны ГПЗ «Ласпи»

Группы видов Уровень охраны
региональный* федеральный**

Сосудистые растения 91 37
Грибы 1 1
Насекомые 13 3
Амфибии 2 1
Пресмыкающиеся 5 5

Примечание: * — ККС (2018); ** — КК РФ (2021, 2024).

Отнесённые к категории I сосудистые растения — эндемик России Hedysarum
candidum и эндемичный крымский подвид Pulsatilla halleri subsp. taurica на территории
ГПЗ «Ласпи» встречаются единично, поэтому заказник не имеет особого значения для их охра-
ны (табл. 3). Существенную роль ООПТ играет для сохранения в пределах ареала на территории
России популяций девяти видов и подвидов сосудистых растений и пяти видов животных
(категории II). Это охраняемые на федеральном уровне виды с ареалами в России, ограниченные
Крымом (Arbutus andrachne, Paeonia daurica, Mediodactylus kotschyi danilewskii, Zamenis situla) или
Крымом и Кавказом (Hesperis steveniana, Himantoglossum comperianum, Juniperus excelsa, Pinus
pityusa, Pistacia atlantica, Pseudopus apodus, Triturus karelinii) [Красная книга … , 2021; Красная
книга … , 2024]. Также к этой категории отнесены стенотопные, редкие или обильные виды,
занесённые в ККС из-за сокращения их численности в результате антропогенной деятельности:
Juniperus deltoides, Trachomitum venetum subsp. sarmatiense, Dilar turcicus [Красная книга … ,
2018].
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Таблица 3
Характеристика природоохранной эффективности государственного природного заказника

«Ласпи» для охраны редких таксонов и биотопов

Категория Таксоны r d V C I F
объекты растительного мира

I Pulsatilla halleri (All.) Willd. subsp. taurica (Juz.) 1,0 1,0 2,0 4,0 2,0 100,0
K. Krause *, ККС

I Hedysarum candidumM. Bieb.**, ККРФ, ККС 1,0 1,0 2,0 4,0 2,0 100,0
II Arbutus andrachne L. ККРФ, ККС 1,0 1,0 2,0 4,0 2,0 100,0
II Hesperis steveniana DC. ККС 1,0 1,0 2,0 4,0 2,0 100,0
II Himantoglossum comperianum (Steven) 1,0 1,0 2,0 4,0 2,0 100,0

P. Delforge ККРФ, ККС

II Juniperus deltoides R. P. Adams ККС 1,0 1,0 2,0 2,0 1,0 50,0
II Juniperus excelsaM. Bieb. ККРФ, ККС 1,0 1,0 2,0 2,0 1,0 50,0
II Paeonia daurica Andrews ККРФ, ККС 1,0 1,0 2,0 4,0 2,0 100,0
II Pinus pityusa Steven ККРФ, ККС 1,0 1,0 2,0 4,0 2,0 100,0

[Pinus brutia Ten. var. pityusa (Steven) Silba] ККРФ, ККС
II Pistacia atlantica Desf. ККРФ, ККС 1,0 1,0 2,0 4,0 2,0 100,0
II Trachomitum venetum (L.) Woodson subsp. 1,0 1,0 2,0 2,0 1,0 50,0

sarmatiense (Woodson) Avetisjan ККС

объекты животного мира
II Dilar turcicus Hagen, 1858 ККС 1,0 1,0 2,0 4,0 2,0 100,0
II Mediodactylus kotschyi danilewskii (Strauch, 1887) ККРФ, ККС 1,0 1,0 2,0 4,0 2,0 100,0
II Pseudopus apodus (Pallas, 1775) ККРФ, ККС 1,0 1,0 2,0 4,0 2,0 100,0
II Triturus karelinii (Strauch, 1870) ККРФ, ККС 1,0 1,0 2,0 4,0 2,0 100,0
II Zamenis situla (Linnaeus, 1758) ККРФ, ККС 1,0 1,0 2,0 4,0 2,0 100,0

биотопы
I G1.Aa 2,0 2,0 4,0 4,0 4,0 100,0
I G3.9b 1,0 1,0 2,0 2,0 1,0 50,0
I G3.4b 1,0 1,0 2,0 4,0 2,0 100,0

сумма 22 21 43 68 40
среднее 1,5 1,3 3,5 86

Примечание: r — репрезентативность; d — контраст с окружением; V — природоохранная цен-
ность; С — текущее состояние; I — природоохранная значимость; F — природоохранная эффективность;
* — эндемик Крыма; ** — эндемик России; ККРФ — вид занесен в КК РФ (2021, 2024); ККС — вид зане-
сен в Красную книгу г. Севастополя (2018). Биотопы: G1.Aa — грабовые и дубовые мезофильные лиственные
леса, G3.9b — средиземноморские можжевеловые леса, G3.4b — средиземноморские горные леса из сосны
Палласа.

В целом заказник не является единственным местом обитания ни для одного вида в Крыму, он
обеспечивает охрану части популяций редких видов, при исчезновении которых возможен ущерб
разной степени тяжести в масштабах России. Оценка контраста с окружением показала, что ГПЗ
«Ласпи» играет бóльшую роль для сохранения редких, исчезающих и эндемичных таксонов всех
выделенных групп, чем окружающие территории за границами заказника. Состояние популяций
практически всех выделенных видов хорошее, но для трёх видов оно отличается от оптимального
(табл. 3).

ГПЗ «Ласпи» также не является ключевым объектом для сохранения экосистем в мировом
масштабе, однако преобладающие в его растительном покрове эталонные фитоценозы относят-
ся к редким в России. Распространение сообществ союза Elytrigio nodosae-Quercion pubescentis
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ограничено Крымом и Кавказом, Paeonio dauricae-Quercion petraeae и Pinion pallasianae— только
Крымом [Корженевский и др., 2003; Preislerová et al., 2022]. Соответствующие биотопы находятся
под угрозой в Европе. В Европейский Красный список занесены средиземноморские леса из пред-
ставителей Cupressaceae (код G3.9b), горные леса из Pinus sylvestris-Pinus nigra умеренного пояса
и Средиземноморья (код G3.4b) и мезофильные лиственные леса из граба и дуба (код G1.Aa)
[Chytrý et al., 2020]. Заказник играет существенную, но не исключительную роль для сохранения
данного типа биотопов в Европе и в РФ, являясь одной из территорий их распространения в Кры-
му. Текущее состояние биотопов устойчиво при некоторой нарушенности травянистого покрова
и древесного яруса для биотопов средиземноморских можжевелово-дубовых лесов (табл. 3). Эф-
фективность ГПЗ «Ласпи» в отношении рефугиумной функции составляет 86 % (табл. 1).

Резерватная функция. На территории ГПЗ «Ласпи» распространены представители четы-
рёх групп растений, имеющих утилитарную ценность, и четырёх групп охотничье-промысловых
видов животных. Высоко обилие отдельных видов лекарственных (не менее 25 видов) и пищевых
растений (10), а также разнообразие диких родичей культурных (23) и декоративных растений,
подвергающихся активному сбору (3). В отличие от многих заказников, охотничье-промысловые
виды животных в ГПЗ «Ласпи» малочисленны, представлены группами куриных (5 видов), ко-
пытных (4), мелких и средних хищников (4), грызунов и зайцеобразных (2), их крупные скопле-
ния в ООПТ отсутствуют [Ежегодный государственный … , 2025]. По сравнению с показателями
резерватной функции других объектов, особенно зоологических заказников [Холоденко, Гребен-
никова, 2019], охотничье-промысловые виды животных не вносят весомого вклада при оценке
ГПЗ «Ласпи». Природоохранная эффективность в отношении всех групп хозяйственно-ценных
видов флоры и фауны максимальная (табл. 1). Однако, поскольку данные по видам, имеющим
утилитарное значение, не полные, при проведении дальнейших мониторинговых исследований
показатели природоохранной ценности и эффективности заказника в отношении функции их со-
хранения могут измениться.

«Монументальная» функция. Природные объекты ГПЗ «Ласпи» имеют выдающееся созо-
логическое или научно-познавательное значение в масштабах страны [Вахрушев, 2008; Панке-
ева, Миронова, 2018]. К геологическим памятникам природы относятся оригинальные формы
рельефа — известняковые смещённые массивы (Ильяс-Кая, Мачук и Чабан-Таш), которые
подчёркивают уникальность и неповторимость ландшафта ЮБК. Их сохранение определяет зна-
чимость заказника в научно-познавательном или эстетическом отношении. Кроме того, на тер-
ритории заказника отмечается массовое произрастание деревьев разных видов (Juniperus excelsa,
Pistacia atlantica, Quercus pubescens Willd), возраст которых достигает 300–500 лет [Высокомож-
жевеловые леса… , 1992; Исиков, Плугатарь, 2018]. Текущее состояние примечательных геолого-
геоморфологических объектов не вызывает опасений, а сохранность отдельных старовозрастных
деревьев находится под угрозой, поскольку многие из них произрастают в местах организованной
и стихийной рекреации. Это снижает природоохранную эффективность ГПЗ «Ласпи» в отноше-
нии уникальных природных объектов и ландшафтов до 83 % (табл. 1).

Эколого-стабилизирующая функция. Природные комплексы ГПЗ «Ласпи» обеспечивают
несколько видов экосистемных благ, включая смягчение последствий изменения климата, ре-
гулирование состава атмосферы и защиту берегов. Растительный покров обеспечивает воспро-
изводство ключевых и хозяйственно-ценных видов, предотвращает эрозию и деградацию почв.
Заказник вносит значительный вклад в стабилизацию экологической обстановки в окрестностях
ООПТ и имеет средообразующее значение в пределах Крыма. В Ласпинской долине известно
несколько источников пресных вод, но постоянные водотоки в заказнике отсутствуют, поверх-
ностный сток связан с периодом выпадения осадков [Панкеева, Миронова, 2018], в связи с чем
функция обеспечения запасов и качества воды значима только для ближайших окрестностей за-
казника. Текущее состояние природных объектов и комплексов, обуславливающих выполнение
экосистемных услуг, оптимально.
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В целом ГПЗ «Ласпи» реализует все пять природоохранных функций, его текущая природо-
охранная эффективность составляет 88 %, максимальные значения отмечены для резерватной
и эколого-стабилизирующей функций (табл. 1). Показатели репрезентативности выше среднего
отмечены только для эталонной функции, контрастности с окружением — для «монументаль-
ной» и рефугиумной, природоохранной ценности — для эколого-стабилизирующей, резерватной
и рефугиумной. Всё это свидетельствует о том, что для региона Севастополя и Крыма территория
заказника является репрезентативным эталоном с высокими природоохранными характеристи-
ками и в настоящее время в полной мере соответствует профилю ландшафтного (комплексного)
объекта.

Выявлены причины неполноты природоохранной эффективности ГПЗ «Ласпи» для следую-
щих составляющих: 1) чужеродных и синантропных видов; 2) чуждых сообществ и биотопов;
3) антропогенно нарушенных и трансформированных экосистем; 4) можжевеловых лесов сою-
за Jasmino-Juniperion excelsae; 5) охраняемых видов сосудистых растений — Juniperus excelsa,
J. deltoides и Trachomitum venetum subsp. sarmatiense; 6) биотопов средиземноморских можжевело-
вых лесов; 7) старовозрастных деревьев. Для всех проанализированных объектов отмечено вли-
яние недостатков управления, а именно разрешённая и стихийная рекреационная деятельность,
недостаточная эффективность режима охраны заказника, отсутствие научно обоснованных ме-
роприятий по сохранению и восстановлению нарушенных природных комплексов. Кроме того,
в полной мере не контролируется незаконное природопользование (застройка), пожары и локаль-
ные загрязнения, обустройство мест отдыха и пляжей в местах произрастания редких видов.

Причинами неполноты эффективности заказника по отношению к чуждым элементам являют-
ся культивирование растений в Крыму и близость селитебных зон, что, как известно, способствует
появлению чужеродных представителей флоры и фауны, формированию сообществ и экосистем
с их участием [Красная книга … , 2018; Кукушкин и др., 2019; Багрикова и др., 2021]. С другой
стороны, фактором снижения эффективности выступают неустранимые недостатки планировки:
до организации заказника на его территории (на месте естественных фитоценозов) были прове-
дены обширные посадки лесных культур. Для охраняемых видов и биотопов средиземноморских
можжевеловых лесов значение имеют непреодолимые природные воздействия (поражение вреди-
телями и болезнями, конкуренция, изменение климата). К плохо контролируемым факторам от-
носятся, например, стенотопность и природная редкость популяций T. venetum subsp. sarmatiense
[Рыфф, 2018], влияние на процессы размножения J. deltoides и J. excelsa погодных условий и антро-
погенно обусловленного загрязнения воздуха [Корсакова, Саркина, Багрикова, 2019; Коренькова,
2023]. Причинами неполной реализации природоохранных задач ГПЗ «Ласпи» относительно ста-
ровозрастных деревьев являются обустройство рекреационных зон на местах их произрастания,
а также отсутствие учёта и маркировки деревьев с целью профилактики нарушения природоохран-
ного режима.

При устранении всех выявленных недостатков управления и отрицательного воздействия
на природные комплексы природоохранная эффективность ГПЗ «Ласпи» возрастёт с 7 до 21 %
и достигнет максимальных значений для эталонных систем, редких биотопов и старовозрастных
деревьев.

Потенциальные угрозы и безопасность. На основании данных проведённых исследований
[Оказание … , 2023] были оценены факторы негативного воздействия на территорию и природ-
ные комплексы ГПЗ «Ласпи», способные нанести ущерб охраняемым объектам в ближайшем бу-
дущем. В качестве потенциальных угроз выявлены шесть категорий антропогенных воздействий
(табл. 4). Значимой является группа угроз, связанных с разрешёнными на ООПТ видами дея-
тельности, оказывающими негативное воздействие на природные комплексы и объекты заказника
[Морские … , 2015; Каширина, Панкеева, 2023]: развитие рекреации и туризма на протяжении
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маршрута Большой Севастопольской тропы, прокладка троп, оборудование мест отдыха и пляжей.
К ним также относятся санитарные рубки и лесомелиоративные мероприятия, которые воздей-
ствуют на многих представителей флоры и фауны [Красная книга … , 2018; Прокопенко и др.,
2024]. Необходимо отметить, что спектр разрешённых видов деятельности в ГПЗ «Ласпи» [Ка-
дастровое дело … , 2022] намного шире реализованных в настоящее время, что создаёт угрозы
для его природных комплексов.

Самыми актуальными являются угрозы, связанные с незаконным природопользованием:
хозяйственное освоение территории ГПЗ «Ласпи» с целью индивидуального жилищного стро-
ительства, обустройство и размещение элементов инфраструктуры, необходимой для функ-
ционирования объектов (прокладка сетей электроснабжения, водоснабжения, водоотведения,
строительство автомобильных дорог), и иные нарушения природоохранного режима [Кадастро-
вое дело … , 2022; Оказание … , 2023; Ежегодный государственный … , 2025]. К источникам
внешнего негативного антропогенного загрязнения территории относятся прилегающие к грани-
цам ГПЗ «Ласпи» дороги и транспортная магистраль Севастополь —ЮБК, селитебные и рекреа-
ционные зоны. Неблагоприятные изменения гидрологического режима и пожары, возникающие
по вине человека, также возможны в пределах этих же участков.

При этом все потенциальные угрозы антропогенного происхождения характеризуются локаль-
ным проявлением, разной силой воздействия и достаточно длительным периодом восстановления
нарушенных природных комплексов. Относительная безопасность ГПЗ «Ласпи» от угроз антропо-
генного происхождения высока и составляет 92 %, все актуальные угрозы контролируемы и могут
быть полностью устранены, в результате чего безопасность заказника повысится до 98 % (табл. 4).

Среди природных потенциальных угроз на территории ГПЗ «Ласпи» выделяются пять типов
(табл. 4). К ним относятся: геологические явления и катастрофы — крупные обвалы и ополз-
ни; постепенные климатические изменения глобального характера; гидроклиматические явле-
ния, прежде всего аномальные засухи; естественные пожары грозового и прочего природного
происхождения; биоценотические явления — вспышки численности отдельных видов, эпизоо-
тии и эпифитотии естественного происхождения, конкуренция между аборигенными видами.
Из природных угроз наиболее актуальными для ООПТ являются возможные геологические явле-
ния и катастрофы, по отношению к которым её безопасность может снизиться до 94 %. Текущая
безопасность заказника в отношении природных угроз составляет 88 % и не может быть изменена
из-за их неконтролируемости.

Поскольку суммарная актуальность антропогенных угроз незначительно превышает таковую
природных угроз (табл. 4), они в настоящее время одинаково значимы для территории заказни-
ка. Антропогенные угрозы контролируются на местном и региональном уровнях, природные —
не контролируются. В случае снижения влияния хозяйственной деятельности на заказник доля
природных угроз, которые не поддаются контролю и устранению, возрастёт.

Таблица 4
Оценка потенциальных угроз и безопасности государственного природного заказника «Ласпи»

Группы отрицательных факторов Актуальность угроз Относительная безопасность
текущая минимизи- текущая потенциальная

рованная
антропогенные

Внешние загрязнения 8 2 100 100
Внешние изменения гидрологического режима 1 0,25 100 100
Антропогенные пожары 36 9 98 99

Продолжение на следующей странице…
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Группы отрицательных факторов Актуальность угроз Относительная безопасность
текущая минимизи- текущая потенциальная

рованная
Инвазии, эпизоотии и эпифитотии 12 3 99 100
Незаконное природопользование 48 12 97 99
на ООПТ, нарушения природоохранного
режима
Разрешённые на ООПТ 32 8 98 100
виды деятельности
В целом для антропогенных угроз 137 34 92 98

природные
Геологические явления и катастрофы 72 72 94 94
Изменения климата 18 18 99 99
Гидроклиматические явления и катастрофы 16 16 99 99
Естественные пожары 18 18 99 99
Биоценотические явления 24 24 98 98
В целом для природных угроз 148 148 88 88
В целом для ООПТ 285 182 92 94

Прогноз устойчивости к долговременным изменениям среды. Консервационная устой-
чивость ГПЗ «Ласпи» составляет 63 %, и в будущем она не изменится. Низкие значения текущей
и потенциальной благоприятности географического положения определяются расположением
заказника на крайнем юго-западе ЮБК и вблизи Чёрного моря. Благоприятным фактором устой-
чивости к долговременным изменениям среды является только нахождение его территории в пре-
делах западного южнобережного средиземноморского климатического района [Важов, 1977].

Присущее территории заказника разнообразие реликтовой южнобережной растительности
обеспечивает высокие показатели текущей динамической устойчивости и, соответственно, мак-
симальной благоприятности для поддержания естественного хода процессов. Площадь ГПЗ
«Ласпи» не является достаточной для обеспечения устойчивости климатических параметров
при их изменении (50 %), однако оптимизация территориальной структуры в настоящее вре-
мя невозможна. Ожидаемая относительная связность ниже текущей (50 %), то есть прогнози-
руется усиление изоляции заказника из-за дальнейшего хозяйственного освоения (прежде всего
застройки) окружающих территорий, где сохраняются природные и квазиприродные комплек-
сы. При этом не исключена возможность предотвращения негативных тенденций, например,
посредством создания юридически закреплённого экологического каркаса [Мильчакова, Бонда-
рева, Александров, 2022].

Устойчивость литогенной основы ландшафтов ГПЗ «Ласпи» к климатическим изменениям
обеспечивает максимальную благоприятность территории в настоящем и будущем. Но под воздей-
ствием неконтролируемой хозяйственной деятельности при отсутствии каких-либо специальных
природоохранных мер ожидаемая устойчивость ООПТ может быть снижена до 75 %.

Таким образом, показатель динамической устойчивости для территории ГПЗ «Ласпи» состав-
ляет 100 %, а аналогичный показатель консервационной устойчивости заметно снижен из-за
физико-географических особенностей территории (69 %). В целом заказник обеспечивает есте-
ственность процессов трансформации природных комплексов под действием вероятных долго-
временных изменений среды и в случае возможных небольших флюктуаций может сохранить
большинство природных комплексов в их современном или близком к таковому виде. Общий по-
казатель устойчивости территории ООПТ к долговременным изменениям среды составляет 85 %
и не может быть повышен ввиду отсутствия возможностей оптимизации, а в случае ухудшения
условий способен снизиться до 75 % для динамической устойчивости и до 72 % — для общей
устойчивости.
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Природоохранная эффективность (итоги). ГПЗ «Ласпи» характеризуется неполной при-
родоохранной эффективностью (88 %), которая в ближайшем будущем в неизменных услови-
ях сохранится (табл. 5). Текущая безопасность заказника от потенциальных угроз невысока
(91 %). Усиление режима охраны и устранение факторов, отрицательно влияющих на природные
комплексы, приведёт к значительному повышению роли заказника в сохранении биологическо-
го и ландшафтного разнообразия (94 %) и его общей безопасности (94 %). Для ГПЗ «Ласпи»
характерна неустойчивость к долговременным изменениям среды, в связи с чем при глобаль-
ном кризисе, в частности колебании климата, эффективность заказника может заметно снизиться
(до 58 %).

Таблица 5
Природоохранная эффективность государственного природного заказника «Ласпи»

Составляющие перспективной эффективности Значение
реализованное ожидаемое потенциальное

Текущая природоохранная эффективность, F 88 88 94
Безопасность, S 91 91 94
Устойчивость к долговременным 85 72 85
изменениям среды, R
Перспективная эффективность 80 80 88
в стабильных условиях, Es
Перспективная эффективность 68 58 75
в условиях изменения среды,Ech

В целом текущая природоохранная эффективность ГПЗ «Ласпи» немного выше, чем у других
заказников регионального значения, и приближается к уровню заповедников и национальных пар-
ков, по ряду параметров даже превосходя их [Стишов, 2012; Зубков и др., 2019; Петров, 2021;
Холоденко, Гребенникова, 2019; Сергеева и др., 2023]. Все приведённые показатели могут изме-
ниться, поскольку инвентаризация биологического разнообразия этого объекта не завершена.

В итоге отметим, что расчёт эталонной функции ГПЗ «Ласпи» был выполнен с учётом ана-
лиза видового богатства не только сосудистых растений и позвоночных, но и беспозвоночных
животных, что методикой не предусмотрено [Стишов, 2012]. При этом экологический монито-
ринг предполагает ведение наблюдений за всеми объектами животного и растительного мира
[Стишов, Троицкая, 2025]. По нашему мнению, целесообразно включать в анализ в качестве
отдельных составляющих и другие значимые группы, например мхи, лишайники, грибы, насе-
комых, что позволит лучше выявить природоохранную эффективность анализируемых объектов,
особенно в Крыму.

Заключение

ГПЗ «Ласпи» является репрезентативным эталоном для региона Севастополя и Крыма,
реализует весь спектр природоохранных функций (эталонную, рефугиумную, резерватную,
«монументальную», эколого-стабилизирующую), что соответствует его ландшафтному природо-
охранному профилю. Текущая природоохранная эффективность заказника составляет 88 %.
Неполная природоохранная эффективность ГПЗ «Ласпи» в ближайшем будущем в неизменных
условиях сохранится, а при значимых долговременных изменениях природной среды она заметно
снизится (до 58 %).
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Основными причинами неполной реализации заказником природоохранных функций явля-
ются недостатки управления и нарушения природоохранного режима, что было выявлено в от-
ношении чужеродных и синантропных видов, чуждых сообществ и экосистем, антропогенно
нарушенных и трансформированных экосистем, можжевеловых лесов союза Jasmino-Juniperion
excelsae, охраняемых видов сосудистых растений — Juniperus excelsa, J. deltoides и Trachomitum
venetum subsp. sarmatiense, биотопов средиземноморских лесов из представителей Cupressaceae
(код G3.9b) и старовозрастных деревьев.

В качестве потенциальных угроз для ГПЗ «Ласпи» определены шесть категорий антропо-
генных воздействий и пять природных, они в настоящее время одинаково значимы. К наибо-
лее актуальным относятся угрозы, связанные с разрешёнными на ООПТ видами деятельности
и незаконным природопользованием. При реализации возможных действий по охране заказника
значения всех составляющих перспективной эффективности увеличатся.

ГПЗ «Ласпи» способен обеспечить естественность процессов в природных комплексах
как в текущих условиях, так и при небольших климатических изменениях в будущем. Общий
показатель устойчивости территории ООПТ к долговременным изменениям среды составляет
85 % и не может быть повышен из-за отсутствия возможностей оптимизации территории, а в слу-
чае ухудшения условий он снизится до 72 %.
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RESERVE «LASPI» (SEVASTOPOL)
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A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation,
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Abstract: Based on data from comprehensive studies and analysis of literature sources, in accordance with
the methodology «Assessment of the Environmental Protection Effectiveness of Protected Areas and Their
Regional Systems» the State Nature Reserve «Laspi» has been characterized. It has been shown that the reserve
performs five environmental protection functions, and its current environmental protection effectiveness is 88 %,
which is determined by low values for the reference (71 %), refugium (86 %), and «monumental» (83 %) com-
ponents. The State Nature Reserve «Laspi» is also not a key site for the conservation of rare protected species
and habitats on a global scale, but it plays a significant role in Russia in preserving populations of nine species
and subspecies of vascular plants, five species of animals (category II), and three habitats. The causes of the incom-
plete environmental protection effectiveness of the reserve for alien and synanthropic species; alien communities
and habitats; anthropogenically disturbed and transformed ecosystems; juniper forests of the Jasmino-Juniperion
excelsae; protected species of vascular plants – Juniperus excelsa, J. deltoides и Trachomitum venetum subsp. sarma-
tiense; Mediterranean Cupressaceae forest habitats; and old-growth trees have been identified. For all analyzed
objects, a strong influence of management deficiencies and illegal natural resource use has been noted. If all
possible measures for the conservation and optimization of the State Nature Reserve «Laspi» are implemented,
the values of all components of prospective effectiveness will increase. Potential threats to the reserve include six
categories of anthropogenic and five of natural impacts, with the most relevant being the threat groups associated
with violations of the environmental protection regime and permitted types of activities. The overall stability indi-
cator of the protected natural areas to long-term environmental changes is 85%, and it will decrease to 72% in case
of deteriorating conditions. Overall, the State Nature Reserve «Laspi» is a representative benchmark for the city
of Sevastopol and the Crimean Peninsula and corresponds to the conservation profile of the landscape reserve.
Keywords: environmental value, protected areas, nature conservation, Red Book, habitats, Crimea
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ОЦЕНКА ИЗМЕНЕНИЙ КЛИМАТИЧЕСКИХ ЭКСТРЕМУМОВ ВО ВЬЕТНАМЕ
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г. Ханой, Социалистическая Республика Вьетнам,
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Аннотация: В статье представлен комплексный анализ пространственно-временной изменчивости темпе-
ратурного режима и режима осадков на территории Вьетнама за период 1991–2024 гг. с использованием
ряда климатических индексов. Установлено, что среднегодовые температуры демонстрируют статистиче-
ски значимый рост с максимальной интенсивностью потепления до 0,6 °C/10 лет в центральных регионах.
Выявлен рост минимальных температур (до 0,4 °C/10 лет) и значительное увеличение количества тропи-
ческих ночей (индекс TR), особенно в горных районах (до +30 дней/10 лет). Индекс абсолютных годовых
максимумов (TXx) показывает резкое повышение (до +1,5 °C/10 лет) в центральных и северных регионах.
Наибольший рост количества жарких дней (SU35, Tmax > 35 °C) обнаружен в северной и центральной
частях Вьетнама (до +25 дней/10 лет). Анализ осадков выявил положительные и статистически значимые
тренды годовых сумм осадков, особенно на наветренных склонах хребта Чыонгшон (до 70 мм/год). Наблю-
даются увеличение числа дней с сильными (R10mm) и очень сильными (R20mm) осадками, а также рост
индекса интенсивности осадков (SDII) в центральной части страны. Это указывает на интенсификацию
экстремальных ливневых явлений. Результаты свидетельствуют о значительной трансформации климата
Вьетнама, характеризующейся усилением гидрологического цикла и потеплением, что создает новые рис-
ки, связанные с тепловым стрессом и экстремальными осадками.
Ключевые слова: изменение климата, Вьетнам, температурные индексы, экстремальные осадки, тренды,
потепление, климатические индексы, муссон

Введение

Климатическая система Земли претерпевает значительные изменения, обусловленные антро-
погенным усилением парникового эффекта [IPCC, 2021]. Глобальное повышение приземной
температуры воздуха сопровождается ростом частоты и интенсивности экстремальных погод-
ных и климатических явлений, что представляет серьёзную угрозу для устойчивого развития
общества и стабильности природных экосистем [IPCC, 2021]. Особую уязвимость к воздействию
изменчивости и изменения климата проявляют страны Юго-Восточной Азии, экономика и бла-
гополучие населения которых в значительной степени зависят от сельского хозяйства, водных
ресурсов и хозяйственной деятельности на прибрежных территориях [MONRE, 2021]. Извест-
но, что для тропической зоны, где находятся центры мирового биоразнообразия и вместе с тем
*Работа выполнена в рамках темы «Изучение особенностей функционирования и динамики ландшафтов Централь-
ного и Южного Вьетнама в условиях антропогенной нагрузки и изменения климата для создания научных основ
их рационального использования» Совместного Российско-Вьетнамского Тропического научно-исследовательского
и технологического центра и государственного задания ФИЦ ИнБЮМ «Изучение особенностей функционирования
и динамики субтропических и тропических прибрежных экосистем в условиях изменения климата и антропогенной
нагрузки с использованием методов дистанционных исследований, технологий облачной обработки информации
и машинного обучения для создания научных основ их рационального использования», регистрационный номер:
124030100030-0.
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проживает около 40 % населения Земли, темпы потепления в целом ниже, чем в более высо-
ких широтах [Mahlstein et al., 2011; Post et al., 2019], но последствия антропогенных изменений
проявляются раньше, учитывая более слабую межгодовую изменчивость в тропиках.

Вьетнам, расположенный в области муссонного климата тропиков, характеризуется сложным
рельефом и протяжённой береговой линией, что обуславливает высокое пространственное раз-
нообразие климатических условий. Климатический режим страны формируется под влиянием
северо-восточного и юго-западного муссонов, что приводит к выраженной сезонности с чередо-
ванием влажного и сухого сезонов [Nguyen, Renwick, McGregor, 2014]. Территория Вьетнама
традиционно подвержена таким опасным явлениям, как наводнения, засухи и тропические цик-
лоны, ущерб от которых может усугубляться на фоне наблюдаемых климатических изменений
[Huong, Pathirana, 2013; Hallegatte et al., 2013; Trinh, 2018; Ha et al., 2024; Sun et al., 2024]. Вьет-
нам входит в число стран, серьёзно пострадавших от изменения климата [Phan, Ngo-Duc, Ho,
2009].

В последние десятилетия во Вьетнаме, как и во всем мире, отмечается тенденция к потепле-
нию. Однако региональные проявления глобального изменения климата имеют свои особенности,
обусловленные местными физико-географическими факторами [Nguyen, Renwick, McGregor,
2014]. Для Вьетнама, по прогнозам, изменение климата приведёт к увеличению частоты стихий-
ных бедствий и периодов экстремальной жары, из-за повышения уровня моря может пострадать
значительная доля населения прибрежных провинций и дельт рек [Wassmann et al., 2004; Tran
et al., 2016; Vu, Yamada, Ishidaira, 2018; Espagne et al., 2021].

Для разработки эффективных стратегий адаптации и планирования устойчивого разви-
тия критически важно иметь детальную оценку не только изменений средних климатических
характеристик, но и, в первую очередь, динамики климатических экстремумов, которые наносят
наибольший социально-экономический ущерб. Несмотря на ряд исследований, посвящённых кли-
мату Вьетнама [Nguyen et al., 2017; Do et al., 2020; Bui, Awange, Vu, 2022], сохраняется потреб-
ность в актуальном комплексном анализе, охватывающем как термический режим, так и режим
осадков, с акцентом на экстремальные индексы за максимально возможный период наблюдений.

Цель данной работы — оценка пространственно-временной изменчивости средней, макси-
мальной и минимальной температуры воздуха, а также количества и интенсивности осадков
на территории Вьетнама за период 1991–2024 гг.

Материал и методы

Территория исследований. Вьетнам расположен в восточной части полуострова Индокитай.
Граничит с Китаем, Лаосом и Камбоджей. Большую часть (свыше 80 %) территории страны,
главным образом на севере, северо-западе и в центральных районах, занимают низкие
и средневысотные горы (рис. 1а). На севере преобладают параллельные глыбово-складчатые
хребты юго-восточного простирания, в том числе хребет Хоангльеншон (высота до 3143 м,
гора Фаншипан — высшая точка Вьетнама), разделённые узкими и глубокими продольными
долинами. Вдоль западной границы на расстояние около 1200 км простирается горный мас-
сив Чыонгшон (высота до 2598 м, вершина Нгоклинь). В центральной и южной частях стра-
ны сформировались цокольные и базальтовые плато — Плейку, Даклак, Ламвьен, Зилинь,
Центральное плато. Вдоль низменных слабоизрезанных берегов залива Бакбо (Тонкинский залив)
и Южно-Китайского (Восточного) моря узкой полосой протягиваются аккумулятивные примор-
ские равнины [Nguyen, 1995; Le, 1997].
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Вытянутость в меридиональном направлении, расположение в Юго-Восточной Азии и слож-
ная топография обуславливают ярко выраженные различия в режиме осадков. Для Вьетнама
характерен тропический муссонный климат с сезонным изменением атмосферной циркуляции
и количества осадков, связанным с температурным контрастом между востоком и западом
или сушей и морем [Nguyen, Renwick, McGregor, 2014]. С учётом продолжительности сезонов
дождей (трёх месяцев с наибольшим количеством осадков), температуры и разницы в интен-
сивности солнечной радиации [Nguyen D., Nguyen T., 2004], на территории Вьетнама выделено
семь субрегионов: Северо-Западный (S1), Северо-Восточный (S2), Северная Дельта (S3), Северо-
Центральный (S4), Южно-Центральный (S5), Центрально-Нагорный (S6) и Юго-Восточный (S7)
(рис. 1б).

Рис. 1. Исследуемый регион (a) и карта субрегионов (b)

Данные и методы. Анализ температурного режима проведён с использованием данных
реанализа ERA5 [Hersbach et al., 2020], а именно средней, минимальной и максимальной тем-
пературы воздуха за период 1991–2024 гг., с пространственным разрешением 0,25° * 0,25°.
ERA5 представляет собой продукт пятого поколения для атмосферного реанализа, разработан-
ный Европейским центром среднесрочных прогнозов погоды (ECMWF), с временным охватом
с 1940 г. по настоящее время (восемь десятилетий непрерывных данных). Реанализ ERA5 исполь-
зует усовершенствованную схему усвоения данных (IFS Cycle 41r2) с улучшенной параметризаци-
ей конвективных процессов и микрофизики облаков. Свободный доступ к данным обеспечивает
хранилище климатических данных Copernicus [Climate reanalysis].

Тенденции динамики выпадения осадков и их экстремумов рассчитаны по спутниковым дан-
ным CHIRPS (Climate Hazard Group InfraRed Precipitation with Stations version 2) за период 1991–
2024 гг. CHIRPS представляет собой квазиглобальный (от 50° ю. ш. до 50° с. ш. и всех долгот)
источник данных об осадках с сеткой и пространственным разрешением 0,05 (5 км) в ежедневных
и ежемесячных временных масштабах [Funk et al., 2015]. Данные CHIRPS используются для Ази-
атского региона, включая территорию Вьетнама [например, Bui, Awange, Vu, 2022; Tran T. N. D.
et al., 2023].
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Температурные экстремумы оценены с помощью индексов TXx (максимальные величины
максимальной температуры воздуха) и TNn (минимальные значения минимальной температуры
воздуха). Эти индексы позволяют оценить диапазон и экстремальность ночных и дневных
температур. По минимальной температуре оценены тенденции «тропических ночей» (TR —
tropical nights), рассчитывающиеся как количество дней с минимальной температурой воздуха
выше 20 °C. Количество жарких дней (индекс SU35) оценивается по максимальной темпера-
туре воздуха: годовое количество осадков с максимальной температурой воздуха выше 35 °C.
Температурный порог в 35 °C выбран в соответствии с его влиянием на здоровье человека
[Ho et al., 2011].

Оценки режима осадков проведены на основе динамики среднегодовых сумм осадков
за исследуемый период, а также среднемесячных значений. Экстремальные осадки анализиро-
вались по количеству дней с осадками выше 1 мм (индекс R1), числу дней с сильными и очень
сильными осадками (выше 10 и 20 мм в сутки, индексы R10mm и R20mm), а также оценена
интенсивность осадков (отношение общего количества осадков к количеству дождливых дней,
индекс SDII).

Описанные индексы экстремальных температур и осадков взяты из перечня индексов экс-
пертной группы CCl/CLIVAR Expert Team for Climate Change Detection and Indices (ETCCDI)
for climate change assessment [Peterson et al., 2001; Zhang et al., 2011]. Линейные тренды рас-
считаны по методу наименьших квадратов, статистическая значимость оценена по t-критерию
(p < 0,05).

Результаты исследований

Анализ средней температуры воздуха. Средняя температура воздуха за период
1991–2024 гг. на территории Вьетнама изменяется от 18 до 30 °С (рис. 2). Наименьшие значения
приурочены к высокогорным районам, в частности к хребту Хоангльеншон на северо-западе, мас-
сиву Нгоклинь и горам Чыонгшон в центральной части страны. Максимальные значения средней
температуры воздуха (до 30 °С) обнаружены на юге Вьетнама, в дельте реки Меконг. Для летнего
периода использованы месяцы с мая по август (MJJA), а для зимнего— с декабря по март (DJFM)
[как показано в работе Nguyen, Renwick, McGregor, 2014]. В летний период температура воздуха
варьируется в пределах 21–31 °С. Наибольшая температура (свыше 30 °С) наблюдается в дельте
реки Хонгха, на побережье залива Бакбо и вдоль восточного побережья. В зимние месяцы
средняя температура воздуха изменяется в более широких пределах: от 12–13 °С на севере
Вьетнама до 28–29 °С на юге. В среднем для года (для летнего и зимнего периодов) характерна
положительная тенденция температуры воздуха. Для среднегодовых и летних температур тренды
статистически значимы на всей территории Вьетнама с максимальной величиной потепления
до 0,6 °С/10 лет в центральной части страны (Северо-Центральный субрегион). В зимний период
тренд также положительный, однако статистически значимые области приурочены к южным
районам (скорость роста температуры не превышает 0,4 °С/10 лет).

Изменение минимальных температур воздуха. Минимальные температуры воздуха
на территории Вьетнама за период 1991–2024 гг. варьируются в пределах 15–27 °С (рис. 3). Наи-
большие значения минимальных температур отмечены на побережье и на юге страны, в то время
как минимальные — приурочены к высокогорным районам на севере и в центральном районе.
На всей территории Вьетнама выявлен рост минимальных температур и при этом с наибольшей
скоростью (до 0,4 °С за 10 лет) — на восточном побережье центральной части страны (Северо-
Центральный субрегион). Оценка минимальных температур воздуха проведена с использованием
индекса TNn, показывающего экстремальность ночных температур, и индекса TR, который
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отражает количество тропических ночей, когда минимальная температура воздуха не опускается
ниже +20 °C. Индекс TNn изменяется в пределах от 2 до 23 °C с ростом в южном направлении.
Индекс TNn характеризуется ростом практически на всей территории Вьетнама, за исключени-
ем северных районов, что свидетельствует об исчезновении даже условно «прохладных» ночей.
Индекс TR имеет наибольшие значения на юге страны (до 365 дней в году), а наименьшие значе-
ния (около 10 дней за год) — в районах, примыкающих к вершинам гор.

Рис. 2. Среднегодовая температура воздуха (a), средняя температура воздуха в летний
(MJJA) (b) и зимний периоды (DJFM) (c) и тренды в °C/год (d–f соответственно). Чёрные точки
соответствуют статистически значимым трендам (p < 0,05)

Именно на этих участках обнаружен наибольший и статистически значимый тренд
(до +30 дней/10лет). При этом территория Вьетнама демонстрирует положительный и преиму-
щественно статистически значимый тренд тропических ночей за период 1991–2024 гг.

Тенденции максимальных температур воздуха. Максимальные температуры воздуха,
аналогично средним и минимальным температурам, за 1991–2024 гг. демонстрируют
положительный тренд на всей территории Вьетнама (рис. 4). Значения максимальных темпера-
тур изменяются от 21 до 31 °C с максимальными величинами на юге страны (Юго-Восточный
субрегион). Наименьшие значения отмечаются в высокогорных районах.
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Рис. 3. Пространственные карты минимальной температуры воздуха (а), индекса TNn (мини-
мум минимальной температуры) (b), индекса TR (тропические ночи) (c) и их тренды (d–f соответ-
ственно) за 1991–2024 гг.

Индекс TXx, который отражает абсолютные экстремумы дневных температур за год
и является маркером усиления жары, также демонстрирует положительные тенденции, особенно
выраженные в центральных и северных районах страны (рост до +1,5 °C/10лет). По значениям
максимальной температуры воздуха оценено количество жарких дней (SU35), то есть количество
дней с температурой воздуха выше 35 °C. Для большинства районов Вьетнама количество жар-
ких дней не превышает 10 в год, на побережье залива Бакбо, а также в южных районах, на гра-
нице с Камбоджей, количество дней с температурой выше 35 °C достигает 60 в год. Тренды
индекса SU35 преимущественно положительные, за исключением южных регионов. Статистиче-
ски значимый рост количества жарких дней обнаружен в северной и центральной частях страны
(до +25 дней/10 лет).

Изменение режима осадков. Годовое количество осадков на территории Вьетнама варьиру-
ется в пределах 1000–3500 мм за период 1991–2024 гг. (рис. 5a). Наибольшее количество осадков
выпадает на склонах хребта Чыонгшон (свыше 3500 мм в год). На севере страны, в районе дельты
Красной реки, осадков выпадает немногим более 2000 мм. Для годовых сумм осадков характерен
положительный тренд практически на всей территории страны, особенно выраженный в областях
максимальных сумм осадков (склоны хребтов массива Чыонгшон), где рост осадков достигает
70 мм/год (рис. 5b). Области со статистически значимым ростом осадков обнаружены на побере-
жье залива Бакбо, в долине Красной реки, и на юге Вьетнама. В центральной части, на территории
цокольных и базальтовых плато (Центральное плато, Ламвьен, Зилинь), за период 1991–2024 гг.
получены слабые отрицательные тенденции осадков (до –10 мм/год), однако статистически незна-
чимые.
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Рис. 4. Пространственные карты максимальной температуры воздуха (а), индекса TXx (макси-
мум максимальной температуры) (b), индекса SU35 (жаркие ночи) (c) и их тренды (d–f соответствен-
но) за 1991–2024 гг.

Рис. 5. Среднегодовое количество осадков (a) и тренды (b). Чёрные точки соответствуют стати-
стически значимым трендам (p < 0,05)

Режим выпадения осадков значительно изменяется по территории. Так, с января по март
на всей территории Вьетнама выпадает незначительное количество осадков — не более 100 мм
(рис. 6). В апреле в Северо-Западном и Центрально-Нагорном субрегионах появляются очаги с ко-
личеством осадков до 200 мм. С мая на всей территории страны начинается сезон дождей, осо-
бенно выраженный в Центрально-Нагорном субрегионе и в Северной Дельте. В июне усиливается
контраст между субрегионами: Северо-Центральный субрегион получает меньше осадков, тогда
как среднее количество осадков в Северо-Восточном, Центрально-Нагорном и Юго-Восточном
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субрегионах достигает 400 мм. В июле и августе наблюдается пик осадков на севере страны и скло-
нах горного массива Чыонгшон (до 750 мм). С сентября на севере Вьетнама начинается завер-
шение сезона дождей. В центральной части и на юге в это время сезон дождей продолжается.
В октябре на побережье Южно-Китайского моря, на границе Северо-Центрального и Южно-
Центрального субрегионов, выпадает максимальное количество осадков — до 850 мм. На юге
также продолжается сезон дождей. В ноябре сохраняется область высокого количества осадков
в центральной части, но уже с меньшими величинами. Северные районы страны в ноябре —
декабре находятся в сухих условиях. В декабре только центральные прибрежные районы Вьетнама
получают свыше 300 мм осадков. Полученные результаты подтверждают различия в длительно-
сти сезона дождей для северных и южных регионов и времени (в месяце) его начала и окончания.
На севере сезон дождей начинается раньше (в апреле/мае) и заканчивается в сентябре — нача-
ле октября. Юго-западный муссон обуславливает наибольшее количество осадков по всей стране
в июле — августе [Dippner et al., 2007]. Межмуссонный период (с декабря по март) является
самым сухим в году.

Рис. 6. Среднемесячные суммы осадков за 1991–2024 гг.

Пространственные карты индексов экстремальных осадков приведены на рисунке 7. Коли-
чество дождливых дней (R1) увеличивается в южном направлении от 70 дней в году до 170.
Для всей территории Вьетнама характерен рост количества дождливых дней, особенно выражен-
ный на севере и на юге, рост составил 15 дней/10 лет. Количество дней с сильными и очень сильны-
ми осадками (R10mm и R20mm) имеют схожее пространственное распределение по территории
Вьетнама – наибольшее количество дней с осадками выше 10 и 20 мм отмечено в центральных
и южных районах. Рост (до 15 дней за 10 лет) количества дней с сильными и очень сильными
осадками наблюдается почти по всей территории страны. Интенсивность осадков (индекс SDII)
изменяется от 5 до 35 мм/день. Наибольшие значения интенсивности осадков зафиксированы
на склонах хребтов массива Чыонгшон в центральной части Вьетнама и на севере, в высокогорном
районе. Минимальные значения интенсивности осадков приурочены к областям с наибольшим
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количеством дождливых дней, а именно к району дельты реки Меконг на границе с Камбод-
жей. Это свидетельствует о достаточно равномерном распределении осадков в этой части страны.
Интенсивность осадков характеризуется положительными и статистически значимыми трендами
в центре Вьетнама. Однако а районах плато Ламвьен, Зилинь и Центрального плато отмечается
уменьшение интенсивности осадков.

Рис. 7. Пространственное распределение индексов R1, R10m, R20mm и SDII (верхний ряд)
и их тренды (нижний ряд) за 1991–2024 гг.

Обсуждение результатов

Проведённый анализ климатических данных за период 1991–2024 гг. выявил комплексные
и пространственно-неоднородные изменения температурного режима и режима осадков на тер-
ритории Вьетнама, что согласуется с глобальными тенденциями изменения климата, но с выра-
женными региональными особенностями.

Анализ выявил устойчивую и статистически значимую тенденцию к потеплению, которая
проявляется в средних, максимальных и минимальных температурах. Основным результатом
исследования является подтверждение повсеместного повышения температур на территории
Вьетнама. Однако скорость и статистическая значимость этого потепления варьируются в за-
висимости от сезона (летний или зимний периоды) и районов. Наибольшая скорость роста
среднегодовых и летних температур (до 0,6 °C/10 лет) в центральной части страны указывает
на формирование здесь «горячей точки» потепления. Менее выраженные, но все же значимые
тренды зимних температур на юге подчёркивают, что потепление затрагивает и традиционно бо-
лее прохладные периоды и сезоны, хотя и в разной степени.

Особую тревогу вызывает не собственно рост средних значений, а значительное измене-
ние экстремальных температурных показателей. Это имеет серьёзные последствия для населе-
ния, экосистем и экономики. Увеличение минимальных температур и индекса TNn (абсолютный
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минимум) свидетельствует о «размывании» прохладных ночей, особенно на севере страны. Это
нарушает естественные циклы охлаждения, что увеличивает тепловой стресс у людей и животных
и может негативно сказываться на сельском хозяйстве [Dao et al., 2025; Tung et al., 2025].

Распространение положительного тренда индекса TR (количество тропических ночей) явля-
ется одним из наиболее ярких индикаторов изменения климата. Тот факт, что в горных районах
наблюдается наибольший рост этого показателя (до +30 дней/10 лет), говорит о глубоких транс-
формациях даже в традиционно более прохладных климатических зонах страны.

Резкий рост индекса TXx (абсолютный максимум) в центральных и северных районах
(до +1,5 °C/10 лет) указывает на увеличение интенсивности и, вероятно, продолжительности волн
жары. Ещё более показательным является стремительное увеличение количества жарких дней
(SU35) на Севере и в Центре (до +25 дней/10 лет). Это создаёт прямую угрозу для здоровья людей,
увеличивает риск тепловых ударов, нагрузку на системы энергоснабжения (пиковое потребление
на кондиционирование) и ведёт к снижению продуктивности труда [Tran N. Q. L. et al., 2023].

Результаты анализа указывают на значительную интенсификацию гидрологического цикла
над Вьетнамом. Положительные и статистически значимые тренды годовых сумм осадков, осо-
бенно в районах их традиционного максимума (наветренные склоны хребтов массива Чыонгшон),
а также рост числа дней с сильными осадками (R10mm, R20mm) и индекса SDII в центральных
районах чётко свидетельствуют об учащении экстремальных ливневых явлений. Приведённые
результаты подтверждаются ранее полученными по другим типам данных (станционные, спутни-
ковые и реанализы), но за более ранний период [Vu, Mishra, 2016; Espagne et al., 2021; Nguyen
et al., 2017; Do et al., 2020; Le et al., 2020].

Пространственное распределение тенденций осадков также подчёркивает роль орографии
и муссонной циркуляции в модуляции климатических изменений. Усиление осадков на наветрен-
ных склонах и побережье и слабая отрицательная тенденция на подветренных плато (Ламвьен,
Зилинь) указывают на возможное усиление муссонного потока или его изменение, что требует
дальнейшего изучения с привлечением данных атмосферной циркуляции. Межсезонный анализ
осадков подтверждает традиционную муссонную динамику, но выявленные тренды предполага-
ют, что изменения могут затрагивать интенсивность осадков в пределах сезона, а не его календар-
ные сроки [Sterling, Hurley, Le, 2006; Vu, Mishra, 2016]. Например, пиковые значения в октябре
на центральном побережье могут становиться ещё более экстремальными.

Прогнозируемый рост в 21 веке рост экстремальных температурных явлений и осадков требует
разработки стратегий адаптаций к изменениям климата [Khiem et al., 2014; Nguyen et al., 2017;
Quan et al., 2022; Tran et al., 2025].

Выводы

В целом климат Вьетнама за последние три десятилетия становится более тёплым и более
влажным с увеличением частоты и интенсивности экстремальных осадков. Наиболее уязвимыми
оказываются центральные и северные районы страны, где скорость изменений температурных
показателей максимальна. Одновременно рост рисков, связанных с наводнениями, оползнями
и разрушением инфраструктуры из-за экстремальных ливней, становится одним из самых серьёз-
ных вызовов для устойчивого развития страны. Для углублённого понимания движущих меха-
низмов этих изменений необходимы дальнейшие исследования с применением климатического
моделирования, учитывающего взаимодействие между глобальным потеплением, региональной
циркуляцией атмосферы и сложным рельефом Вьетнама.
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Проведённое исследование предоставляет количественную оценку темпов современной кли-
матической трансформации во Вьетнаме и может служить научной основой для разработки мер
по адаптации к изменению климата на национальном и региональном уровнях.
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ASSESSMENT OF CHANGES IN CLIMATE EXTREMES IN VIETNAM
AT THE BEGINNING OF THE 21st CENTURY

Vyshkvarkova E. V.1, Lineva N. P.1, Gorbunov R. V.1, Kuznetsov A. N.2,
Kuznetsova S. P.2, Nguyen D. H.2

1A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation,
2Joint Russian-Vietnamese Tropical Research and Technology Center, Hanoi, Vietnam,

e-mail: gorbunov@ibss-ras.ru

Abstract: The article presents a comprehensive analysis of the spatiotemporal variability of tempera-
ture and precipitation in Vietnam for the period 1991–2024 using a number of climate indices. It was
found that average annual temperatures demonstrate a statistically significant increase with a maximum
warming intensity of up to 0.6 °C/10 years in the central regions. An increase in minimum temperatures
(up to 0.4 °C/10 years) and a significant increase in the number of tropical nights (TR index) were detected, espe-
cially in mountainous areas (up to +30 days/10 years). The absolute annual maximum index (TXx) shows a sharp
increase (up to +1.5 °C/10 years) in the central and northern regions. The greatest increase in the number of hot
days (SU35, Tmax > 35 °C) was detected in the northern and central parts of Vietnam (up to +25 days/10 years).
Precipitation analysis revealed positive and statistically significant trends in annual precipitation totals, particu-
larly on the windward slopes of the Truong Son Range (up to 70 mm/year). An increase in the number of days
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with heavy (R10 mm) and very heavy (R20 mm) precipitation was observed, as well as an increase in the precip-
itation intensity index (SDII) in the central part of the country, indicating an intensification of extreme rainfall
events. The results indicate a significant transformation of Vietnam’s climate, characterized by an intensification
of the hydrological cycle and warming, creating new risks associated with heat stress and extreme precipitation.
Keywords: climate change, Vietnam, temperature indices, extreme precipitation, trends, warming, climate indices,
monsoon

Сведения об авторах

Вышкваркова
Елена
Васильевна

кандидат географических наук, старший научный сотрудник лаборатории ландшафт-
ной экологии и геоматики ФГБУН ФИЦ «Институт биологии южных морей имени
А. О. Ковалевского РАН», просп. Нахимова, 2, Севастополь, 299011, Российская
Федерация, e-mail: vyshkvarkova@ibss-ras.ru

Линева
Настасья
Павловна

младший научный сотрудник лаборатории ландшафтной экологии и геоматики
ФГБУН ФИЦ «Институт биологии южных морей имени А. О. Ковалевского РАН»,
просп. Нахимова, 2, Севастополь, 299011, Российская Федерация,
e-mail: n.lineva@ibss-ras.ru

Горбунов
Роман
Вячеславович

доктор географических наук, директор, главный научный сотрудник лаборатории
ландшафтной экологии и геоматики ФГБУН ФИЦ «Институт биологии южных
морей имени А. О. Ковалевского РАН», просп. Нахимова, 2, Севастополь, 299011,
Российская Федерация, e-mail: gorbunov@ibss-ras.ru

Кузнецов
Андрей
Николаевич

доктор биологических наук, генеральный директор российской части Совместного
Российско-Вьетнамского научно-исследовательского и технологического центра,
ул. Нгуен Ван Хуен, Нгиа До, Кау Зай, г. Ханой, Социалистическая Республика Вьет-
нам, e-mail: forestkuz@mail.ru

Кузнецова
Светлана
Павловна

старший инженер Института тропической экологии Совместного Российско-
Вьетнамского научно-исследовательского и технологического центра, ул. Нгуен
Ван Хуен, Нгиа До, Кау Зай, г. Ханой, Социалистическая Республика Вьетнам,
e-mail: forestkuz@mail.ru

Нгуен Данг Хой кандидат географических наук, профессор, директор Института тропической эколо-
гии Совместного Российско-Вьетнамского Тропического научно-исследовательского
и технологического центра, ул. Нгуен Ван Хуен, Нгиа До, Кау Зай, г. Ханой, Социа-
листическая Республика Вьетнам, e-mail: danghoi110@gmail.com

Поступила в редакцию 01.10.2025
Принята к публикации 03.12.2025

87

mailto:vyshkvarkova@ibss-ras.ru
mailto:n.lineva@ibss-ras.ru
mailto:gorbunov@ibss-ras.ru
mailto:forestkuz@mail.ru
mailto:forestkuz@mail.ru
mailto:danghoi110@gmail.com


БИОРАЗНООБРАЗИЕ И УСТОЙЧИВОЕ РАЗВИТИЕ 2025 Т. 10, вып. 4. С. 88–100

БИОЛОГИЧЕСКИЕ РЕСУРСЫ,
БИОТЕХНОЛОГИЯ И АКВАКУЛЬТУРА

УДК 579.24.043:519.6 DOI: 10.21072/eco.2025.10.4.08

МОДЕЛИРОВАНИЕ ВЛИЯНИЯ СВЕТА И ТЕМПЕРАТУРЫ НА СКОРОСТЬ РОСТА
ИНТЕНСИВНОЙ КУЛЬТУРЫ PORPHYRIDIUM PURPUREUM *

Клочкова В. С., Лелеков А. С.
ФГБУН ФИЦ «Институт биологии южных морей имени А. О. Ковалевского РАН»,

г. Севастополь, Российская Федерация,
e-mail: vsklochkova@ibss-ras.ru, a.lelekov@ibss-ras.ru

Аннотация: В работе проведён анализ возможности применения линейных сплайнов при моделировании
комплексного воздействия света и температуры на рост микроводоросли Porphyridium purpureum (Bory)
Drew et Ross. Культуру выращивали в накопительном режиме в плоскопараллельном фотобиореакторе
при 27 °С и различной поверхностной облучённости — 3, 16 и 50 Вт м-2, а также при фиксированной об-
лучённости 16 Вт м-2 и трёх значениях температуры — 15, 22 и 27 °С. При увеличении температуры с 15
до 27 °С максимальная продуктивность в линейной фазе возрастала в 1,5 раза, а с ростом интенсивности
света с 3 до 50 Вт·м-2 — в 4,4 раза. Введено понятие приведённой облучённости, показывающей, какое
количество поглощённой культурой энергии приходится на единицу концентрации хлорофилла а. Проде-
монстрирована возможность использования линейных сплайнов для количественного описания влияния
света и температуры на рост культуры микроводорослей. Верификация модели позволила установить точку
перехода от экспоненциального к линейному росту: при варьировании температуры насыщающая приве-
дённая облучённость была одинаковая и составила 0,18 Вт (мг хл а)-1, а при увеличении света возросла
с 0,11 до 0,44 Вт (мг хл а)-1. Минимальный приведённый световой поток, при котором возможен рост
порфиридиума, составлял около 0,01 Вт (мг хл а)-1. Показано, что тангенс угла наклона линии регрессии
зависит от соотношения хлорофилла а и калорийности биомассы, а при лимитировании роста культуры
температурой — от эффективности преобразования световой в химическую энергию биомассы. Примене-
ние линейных сплайнов позволило достичь оптимального сочетания точности описания эксперименталь-
ных точек и возможности расчёта коэффициентов модели, каждый из которых имеет биологический смысл.
Ключевые слова: микроводоросли, накопительная культура, лимитирующие факторы, приведённая об-
лучённость, удельная скорость роста, моделирование, линейные сплайны

Введение

Микроводоросли являются низшими фотоавтотрофными организмами, которые способны
к оксигенному фотосинтезу, характеризуются разделением фотохимических и ферментативных
процессов. В условиях интенсивной культуры рост микроводорослей зависит от множества факто-
ров: световых условий, наличия биогенных элементов, pH, солёности и температуры [Loganathan,
Valérie, Lefsrud, 2018]. Свет, являясь основным источником энергии для фото- и биосинтеза,
*Работа выполнена в рамках государственного задания ФИЦ ИнБЮМ по теме «Комплексное исследование меха-
низмов функционирования морских биотехнологических комплексов с целью получения биологически активных
веществ из гидробионтов» (№ гос. регистрации 124022400152-1) и государственного задания «Комплексное иссле-
дование экологических и физиолого-биохимических особенностей микроводорослей различных таксономических
групп при адаптации к меняющимся условиям среды» (№ гос. регистрации 124021300070-2).
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определяет скорость протекания практически всех биохимических реакций в клетке. Ин-
тенсивность, спектральный состав и продолжительность освещения оказывают существен-
ное воздействие на морфологию клеток, структуру фотосинтетического аппарата, накопление
различных веществ в биомассе [Воронова и др., 2009; Ma et al., 2017]. Низкая интенсивность
света ограничивает фотосинтетическую активность микроводорослей, в то время как высокая
может привести к фотоингибированию роста культуры и повреждению фотосинтетического ап-
парата [Осипов и др., 2012; Yustinadiar, Manurung, Suantika, 2020]. Помимо световых условий,
температура окружающей среды является важнейшим параметром, который определяет скорость
роста культуры, влияет на все физиологические процессы в клетках [Макаров, Воскобойников,
2017; Шибзухова, Чивкунова, Лобакова, 2023], а также определяет стабильность конформации
ферментов [Гололобов, Морозова, Степанов, 1991; Zheng et al., 2020]. При значительном откло-
нении от оптимальной температуры происходит замедление роста культуры, изменение биохими-
ческого состава биомассы и даже гибель клеток [Béchet et al., 2017; Соломонова, Акимов, 2021].
Для разных систематических групп микроводорослей характерны свои оптимальные значения
температуры и интенсивности света [Singh S., Singh P., 2015; Huesemann et al., 2023].

В ходе многолетних экспериментальных исследований роста микроводорослей нами установ-
лено, что на накопительной кривой присутствуют так называемые изломы — резкое изменение
продуктивности, что можно объяснить только сменой лимитирующего фактора. Такие «изломы»
могут наблюдаться как на собственно накопительной кривой роста, так и на отдельных составляю-
щих биомассы. Различные лимитирующие факторы снижают продукцию тех или иных компонен-
тов биомассы, что и приводит к изменению биохимического состава. Указанные обстоятельства
вынуждают нас к разделению накопительной кривой на несколько фаз, участков, причём рост
культуры на каждом участке описывается своим уравнением, что приводит к увеличению их ко-
личества и трудностям расчёта коэффициентов. В литературе при моделировании влияния
конкретного лимитирующего фактора на продуктивность микроводорослей обычно применя-
ют классические модели. Например, при описании кинетики светозависимого роста использу-
ют модели Михаэлиса — Ментен, Стила, гиперболический тангенс и др. [Krichen et al., 2021].
Общепринятой является концепция Друпа, позволяющая записать гиперболическую зависимость
скорости роста от внутриклеточной квоты элемента [Droop, 1983]. Для учёта температурно-
го эффекта используют уравнения Аррениуса, Вант-Гоффа и др. [Goldman, Carpenter, 1974;
Bitaubé Pérez, Caro Pina, Pérez Rodríguez, 2008]. В некоторых работах, в связи с отсутстви-
ем чёткого разграничения областей действия различных лимитирующих факторов, предлага-
ются модели совместного действия света, азота или температуры [Flynn, 2001; Chang et al.,
2017; Padmanabhan Yu., Padmanabhan P., 2021; Шоман, Акимов, 2022]. Хотя такой подход и ис-
пользуется для описания динамики накопления биомассы в искусственных фотобиореакторах,
в большей степени он актуален для расчёта первичной продукции [Ковалева, Финенко, 2019].
На сегодняшний день вопрос о последовательном или совместном действии различных лимити-
рующих факторов остаётся дискуссионным.

Любая математическая модель является некоторой идеализацией, при этом основная задача
исследователя состоит в нахождении баланса между точностью описания экспериментальных дан-
ных и адекватностью полученных коэффициентов уравнений. Ранее нами предложена модель
светозависимого роста культуры микроводорослей [Лелеков, Клочкова, 2024]. Это позволило
описать линейный рост накопительной культуры Porphyridium purpureum, определить видоспе-
цифические коэффициенты, каждый из которых имеет чёткий биологический смысл. Красная
морская микроводоросль Porphyridium purpureum была выбрана в качестве модельного объекта
в связи с высокими скоростями роста (до 0,1 ч-1) [Белянин, Сидько, Тренкеншу, 1980], а также
способностью к биосинтезу В-фикоэритрина, применяемого в качестве пищевого красителя,
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и полисахаридов [Castro-Varela, Sáez, Gómez, 2021; Yin et al., 2022; Schoeters et al., 2023]. В дан-
ной работе предпринята попытка количественного описания влияния двух основных парамет-
ров — интенсивности света и температуры на величину удельной скорости роста. Поэтому целью
является анализ возможности применения линейных сплайнов при моделировании комплексного
воздействия света и температуры на рост накопительной культуры P. purpureum.

Материал и методы

В качестве объекта исследования использовали культуру красной морской водоросли
Porphyridium purpureum (Bory) Drew et Ross (порфиридиум), полученную из коллекции ЦКП
«Коллекция гидробионтов Мирового океана» ФИЦ ИнБЮМ). P. purpureum выращивали на пи-
тательной среде для морских водорослей [Терсков, Тренкеншу, Белянин, 1981] в условиях
накопительной культуры. Клетки порфиридиума предварительно адаптировали к заданной об-
лучённости в плотностате. Питательную среду готовили на стерилизованной морской воде.
Для исключения влияния биогенных элементов на скорость роста порфиридиума концен-
трации азота, фосфора, железа были увеличены вдвое. Использовался плоскопараллельный
фотобиореактор толщиной 2 см, площадью рабочей поверхности 0,05 м2 и объёмом 1 л.
В опытах в качестве источника освещения использовали холодные люминесцентные лампы
Philips Daylight TL-D 54-765 6G мощностью 18 Вт.

В первой серии экспериментов накопительную культуру порфиридиума выращивали при фик-
сированной температуре 27 °С и различной поверхностной облучённости — 3, 16 и 50 Вт м-2,
во второй — при постоянном световом потоке 16 Вт м-2 и трёх температурах — 15, 22 и 27 °С.
Отметим, что 27 °С является оптимальной температурой для культивирования порфиридиума,
а 16 Вт м-2 — интенсивностью света, при которой наблюдается максимальное содержание основ-
ных фотосинтетических пигментов [Гудвилович и др., 2021; Лелеков, 2024].

Барботаж воздухом осуществляли аквариумным компрессором Hailea ACO-308 через распы-
литель со скоростью 1 л воздуха на литр культуры в минуту. Поддерживали оптимальное для пор-
фиридиума значение pH = 8, что обеспечивало отсутствие лимитирования по углекислому газу.

Оптическую плотность культуры определяли на фотометре UNICO-2100 в 1-сантиметровых
кюветах при длине волны 750 нм. При пересчёте единиц оптической плотности на сухое вещество
(СВ) использовали эмпирический коэффициент 0,55, полученный в серии параллельных измере-
ний оптической плотности и сухого веса (СВ) при 60 °С. Спектры поглощения регистрировали
в 1-сантиметровых кюветах в диапазоне от 380 до 800 нм с шагом 1 нм на двухлучевом спектро-
фотометре Shimadzu UV-2600i, оснащённом интегрирующей сферой, на базе ЦКП «Спектромет-
рия и хроматография» ФИЦ ИнБЮМ. Концентрацию хлорофилла а и интегральный (по всему
спектру ФАР) коэффициент поглощения света рассчитывали по истинным спектрам поглощения
[Чернышёв, Клочкова, Лелеков, 2024].

Результаты

Экспериментальные результаты. Накопительная кривая является одной из важнейших
характеристик роста микроводорослей в заданных условиях, по форме которой можно опреде-
лить лимитирующие факторы. На начальном этапе культивирования P. purpureum во всех опыт-
ных вариантах наблюдали экспоненциальную фазу роста, продолжительность которой составляла,
как правило, около 2 суток (рис. 1), при температуре 15 ○С — 4 суток. Аппроксимация данной
фазы экспоненциальной зависимостью позволила рассчитать максимальную удельную скорость
роста, величина которой возрастала с увеличением облучённости и температуры почти в 2 раза
(см. табл. 1).
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a b
Рис. 1. Накопительные кривые роста культуры P. purpureum при различных поверхностных об-

лучённостях (a): ∆ — 3 Вт м-2, ○ — 16 Вт м-2, □ — 50 Вт м-2 и температурах (b): ■ — 15 °С,
● — 22 °С, ♦— 27 °С. Сплошная линия— аппроксимация экспоненциальной и линейной фаз роста

По окончании экспоненциального роста культура переходила в линейную фазу, продолжитель-
ность которой достигала 8 дней. На данном участке мы наблюдали постоянную продуктивность Pm.
Можно утверждать, что именно световые условия в первую очередь определяли величину Pm.
При увеличении температуры с 15 до 27 °С максимальная скорость роста возрастала в 1,5 раза,
а с ростом интенсивности света с 3 до 50 Вт·м-2 — в 4,4 раза. Верхней границей линейной фазы
роста была принята та плотность культуры, которая соответствует максимальному содержанию
фотосинтетических пигментов в биомассе P. purpureum. Из литературных источников [Yin et al.,
2022] известно, что в условиях недостатка азота значительно снижается доля фикобилипротеи-
нов, в частности В-фикоэритрина, что приводит к прекращению линейного роста культуры.

Таблица 1

Продукционные характеристики накопительной культуры P. purpureum

Поверхностная облучённость, Вт·м-2 Температура, °С
3 16 30 15 22 27

μm, сут-1 0,56 0,71 1,00 0,38 0,52 0,71
Pm, г СВ м-2 сут-1 3,72 6,23 16,38 4,15 4,76 6,23

Таким образом, на накопительной кривой роста мы можем выделить две точки смены лими-
тирующего фактора: 1. При переходе из экспоненциальной в линейную фазу, где происходит
переключение с внутриклеточного на внешнее ограничение роста. 2. По окончании линейного
участка следует смена светового на субстратное лимитирование. Учитывая это, можно сделать
вывод, что наиболее удобным математическим инструментом, позволяющим объяснить влияние
света и температуры на рост культуры и изменение её продукционных характеристик, являются
линейные сплайны. Они позволяют не только чётко задать точку смены лимитирующего фактора,
но и значительно упростить саму математическую модель роста культуры.
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Обсуждения

Математическая модель. Базовые принципы моделирования светозависимого роста куль-
туры микроводорослей изложены в предыдущих работах [Лелеков, Тренкеншу, 2023; Лелеков,
Клочкова, 2024] и могут быть кратко сформулированы следующим образом:

1. В области лимитирования нормированная скорость синтеза биомассы микроводорослей
определяется приведённой плотностью потока λi:

𝜇0
𝜇0𝑚

= { 𝜆𝑖, 𝜆𝑖 ≤ 1
1, 𝜆𝑖 ≥ 1 , (1)

где μ0 — удельная скорость синтеза биомассы, сут-1; μ0m — максимальная удельная скорость
синтеза биомассы, сут-1; λi — приведённая плотность потока энергетического субстрата,
которая может быть выражена через количество поглощённой световой энергии на едини-
цу ключевого мультиферментного комплекса, на котором происходит сопряжение энерго-
обменных реакций:

𝜆𝑖 = 𝜑𝑒 ⋅ 𝛼 ⋅ 𝐼0
𝜇𝑒 ⋅ 𝐹0

, (2)

где I0 — поверхностная облучённость, Вт м-2; α — интегральный коэффициент поглощения
света, рассчитываемый по всей ФАР; φe—количество макроэргов, восстанавливающихся
за счёт одного кванта, мг·Дж–1; F0 и μe — концентрация и активность ключевого мульти-
ферментного комплекса, регулирующего энергообмен в клетке.

2. При оптимальных внешних условиях скорость синтеза биомассы зависит от скорости энер-
гообмена на ключевом мультиферментном комплексе F0, его доли в биомассе fB и активности μe
[Тренкеншу, Лелеков, 2017]:

𝜇0𝑚 = 𝜑0
𝜃 ⋅ 𝜍 ⋅ 𝑓𝐵 ⋅ 𝜇𝑒, (3)

где φ0 — эффективность преобразования энергии макроэргов в химическую энергию
биомассы, мг·Дж–1; θ— калорийность биомассы, Дж; ς— свободная энергия одной моле-
кулы макроэрга, Дж.

3. Все структурные компоненты биомассы пропорциональны между собой, что позволяет
выразить неизвестную концентрацию F0, например, через легко измеряемый основной фотосин-
тетический пигмент — хлорофилл а:

𝐹0 = 𝑓𝜋 ⋅ 𝜋, (4)
где fπ –– коэффициент пропорциональности между концентрацией ключевого мультифер-

ментного комплекса и хлорофилла а.
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Наблюдаемая удельная скорость роста культуры микроводорослей по определению равна раз-
ности удельных скоростей синтеза µ0 и эндогенного расхода биомассы µr, что можно записать
следующим образом:

𝜇 = 𝜇0 − 𝜇𝑟. (5)

При λi = 1 интенсивность света достигает некоторой насыщающей Isat, а удельная скорость
роста — максимального значения. Это позволяет выразить приведённую плотность светового
потока как λi = I / Isat. С увеличением плотности культуры происходит снижение количества све-
товой энергии, приходящейся на единицу биомассы. При I < Isat экспоненциальный рост культуры
заканчивается, наступает фаза линейного роста. Таким образом, с учётом (5) система уравнений
(1), задающая точку перехода от области неограниченного к лимитированному росту, может быть
записана в виде:

{ 𝜇 = 𝜇𝑚, 𝐼0 ≥ 𝐼𝑠𝑎𝑡
𝜇 = 𝜇0𝑚

𝜑𝑒⋅𝛼⋅𝐼0
𝜇𝑒⋅𝑓𝜋⋅𝜋 − 𝑚𝑢𝑟, 𝐼0 < 𝐼𝑠𝑎𝑡

. (6)

Первое уравнение (6) описывает рост культуры в экспоненциальной фазе, когда клетки не за-
теняют друг друга. Величина µm будет увеличиваться с ростом внешней облучённости I0, пока
не достигнет максимального значения, определяемого выражением (3). В текущем эксперименте
в заданном диапазоне интенсивности света мы получили прямо пропорциональную зависимость
µm от I0 (см. табл. 1). В общем случае функция µ = f(I0) нелинейная, она может быть получена
на основании двухкомпонетной модели светозависимого роста [Лелеков, Тренкеншу, 2021].

Рассмотрим второе уравнение системы (6), описывающее рост культуры на линейном участке
накопительной кривой. Для упрощения математических выкладок введём понятие «приведённая
облучённость» — величина, показывающая, какое количество поглощённой культурой световой
энергии приходится на единицу хлорофилла а:

𝑖 = 𝛼 ⋅ 𝐼0
𝜋 = 𝐼0 ⋅ 1 − 𝑒−𝑘𝜋⋅𝜋

𝜋 , (7)

где I0 — поверхностная облучённость фотобиореактора, Вт м-2; π — концентрация хлоро-
филла а, мг м-2; α— интегральный коэффициент поглощения света; kπ — коэффициент
удельного поглощения света хлорофиллом а, м2 г-1.

На рисунке 2 представлена зависимость α от концентрации хлорофилла а. В простейшем слу-
чае такие данные могут быть аппроксимированы классическим уравнением Бугера—Ламберта—
Бера. В литературе использование закона Бугера при описании светопоглощения плотными
культурами микроводорослей ставится под сомнение, разрабатываются альтернативные подходы
[Zhou et al., 2024]. Тем не менее в нашем случае для всех опытных вариантов, с любой облучённо-
стью и температурой, коэффициент kπ был одинаков и составил 0,017 м2·г-1, что свидетельствует
о его видоспецифичности.
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a b
Рис. 2. Зависимость интегрального коэффициента поглощения света культурой P. purpureum

от концентрации хлорофилла а при различных облучённостях (a): ∆ — 3 Вт м-2, ○ — 16 Вт м-2,
□ — 50 Вт м-2 и температурах (b): ■ — 15 °С, ● — 22 °С, ♦ — 27 °С. Чёрная линия — аппрокси-
мация моделью Бугера — Ламберта — Бера

Таким образом, учитывая (7), запишем зависимость удельной скорости роста культуры мик-
роводорослей от световых условий, в которых находятся клетки, в виде линейных сплайнов:

{ 𝜇 = 𝜇𝑚, 𝑖 ≥ 𝑖𝑠𝑎𝑡
𝜇 = 𝑘 ⋅ 𝑖 − 𝜇𝑟, 𝑖 < 𝑖𝑠𝑎𝑡

, (8)

где i –– приведённая облучённость, Вт (мг хл а)-1; isat — насыщающая приведённая облучён-
ность, при которой скорость достигает максимума, Вт (мг хл а)-1; k— обобщённый коэф-
фициент, тангенс угла наклона.

Верификация модели. На рисунке 3 представлена аппроксимация экспериментальных дан-
ных зависимости удельной скорости роста культуры P. purpureum от приведённой облучённости
линейными сплайнами (8).

Проанализируем полученные значения коэффициентов (см. табл. 2). Во всех опытных вари-
антах при приведённой облучённости выше насыщающего значения (i > isat) максимальные удель-
ные скорости роста оставались постоянными. Для световых кривых величина µm определяется
структурой фотосинтетического аппарата клеток, их степенью адаптации к заданным световым
условиям [Лелеков, Клочкова, 2024] и поверхностной облучённостью. В свою очередь, при умень-
шении температуры µm снижалась из-за подавления активности ключевого мультиферментного
комплекса µe (см. выражение (3)). Известно, что активность ферментов в общем случае зависит
от различных факторов: положения молекулы субстрата относительно каталитического центра
в момент их взаимодействия, локальных физико-химических условий [Варфоломеев, Гуревич,
1999].

Находя точку пересечения линейных сплайнов (8) и соответствующую насыщающую облучён-
ность isat, мы можем определить момент, когда происходит смена лимитирующего фактора. Пара-
метр isat представляет собой тот приведённый энергетический поток, при котором заканчивается
экспоненциальный и начинается линейный рост культуры. Расчёты показали, что при варьиро-
вании температуры насыщающая приведённая облучённость была одинаковой на всех ломаных,
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a b
Рис. 3. Зависимость удельной скорости роста культуры P. purpureum от приведённой облучён-

ности. (a): ∆ — 3 Вт м-2, ○ — 16 Вт м-2, □ — 50 Вт м-2. (b): ■ — 15 °С, ● — 22 °С, ♦ — 27 °С.
Сплошная линия — аппроксимация моделью (8)

а при изменении интенсивности света — различной. Это можно объяснить тем, что при культи-
вировании порфиридиума с различными температурами (см. рис. 3б) клетки были адаптированы
к одному и тому же свету. Таким образом, isat определяется только степенью фотоакклимации
к заданным световым условиям и не зависит от температуры.

Таблица 2

Расчётные значения параметров линейных сплайнов (8)

Удельная скорость Тангенс угла Насыщающая i, Компенсационная i,
эндогенного расхода наклона k Вт (мг хл а)-1 Вт (мг хл а)-1
биомассы µr, сут-1

Интенсивность света, Вт·м-2
3 0,06 5,71 0,11 0,01
16 0,03 3,95 0,18 0,01
50 0,01 2,18 0,46 0,005
Температура, оС
15 0,03 3,00/1,8 0,18 0,01
22 0,02 3,18 0,18 0,01
27 0,03 3,95 0,18 0,01

С другой стороны, у всех ломаных наблюдалась одинаковая компенсационная приведённая
облучённость, которая составляла около 0,01 Вт (мг хл а)-1. Данный параметр можно рассматри-
вать как минимальный приведённый световой поток, при котором возможен рост порфиридиума.

На участке светолимитирования (i < isat) убыль удельной скорости роста культуры зависит
от тангенса угла наклона k. Согласно (6), k определяется видоспецифическими параметрами муль-
тиферментного комплекса F0, максимальной удельной скоростью синтеза биомассы и коэффици-
ентом пропорциональности F0 концентрации хлорофилла а:

𝑘 = 𝜇0𝑚 ⋅ 𝜑𝑒
𝜇𝑒 ⋅ 𝑓𝜋

. (9)
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Подставляя (3) в (9), получим:

𝑘 = 𝜑0
𝜃 ⋅ 𝜍 ⋅ 𝑓𝐵 ⋅ 𝜇𝑒 ⋅ 𝜑𝑒

𝜇𝑒 ⋅ 𝑓𝜋
= 𝜑0

𝜃 ⋅ 𝜍 ⋅ 𝐹0
𝐵 ⋅ 𝜇𝑒 ⋅ 𝜑𝑒

𝜇𝑒 ⋅ 𝜒 ⋅ 𝜋
𝐹0

= 𝜑𝑚
𝜃 ⋅ 𝜋

𝐵 = 𝜑𝑚 ⋅ 𝛽
𝜃 , (10)

где введено обозначение φe·φ0·ς = φm; β— содержание хлорофилла а в биомассе.

Выражение (10) показывает, что при световом лимитировании изменение тангенса угла
наклона происходит вследствие изменения соотношения доли хлорофилла а и калорийности био-
массы или эффективности преобразования световой энергии φ0. Согласно литературным дан-
ным, при малом световом потоке, который мы имеем в оптически плотной культуре, φ0 можно
считать константой [Тренкеншу, 2005]. Поэтому постоянство k возможно в том случае, когда
соотношение β/θ— константа. Следовательно, оба параметра изменяются с одинаковой скоро-
стью или остаются постоянными. Вне зависимости от механизма можно утверждать, что измене-
ние соотношения β/θ связано с изменением биохимического состава биомассы микроводорослей
при их накопительном выращивании. Этот факт имеет экспериментальное подтверждение, отме-
ченное в работах [Guihéneuf, Stengel, 2015; Chang et al., 2017]: в процессе роста накопительной
культуры P. purpureum происходит накопление липидов, углеводов и фикоэритрина в биомассе.
Полученные нами экспериментальные результаты свидетельствуют о том, что в линейной фазе
роста при оптимальной температуре содержание хлорофилла а увеличивалось, стабилизируясь
на 4–6-е сутки эксперимента. При низкой интенсивности света β достигало 0,9 %, в то время
как при высокой — около 0,6 %. С возрастанием интенсивности света в 16 раз тангенс угла
наклона k снижался в 2,6 раза.

С другой стороны, температура также влияет на величину k (см. рис. 3b). При её увеличении
с 22 до 27 оС тангенс угла наклона изменялся незначительно (с 3,18 до 3,95). Клетки порфириди-
ума в этих опытных вариантах были адаптированы к одной и той же интенсивности света, а сле-
довательно, обладали одинаковым пигментным составом. Понижение величины k можно связать
с убылью эффективности преобразования световой энергии в химическую энергию биомассы φ0.
Согласно литературным данным, при понижении температуры у всех водорослей активируются
физиологические механизмы, направленные на избыточное накопление экзополисахаридов и ли-
пидов [Макаров, Воскобойников, 2017; Харчук, 2017; Xu et al., 2020], которые выделяются, в том
числе в окружающую среду, и создают защитный барьер вокруг клеток. Очевидно, что в таком
случае поглощённая световая энергия не поступает для синтеза биомассы, поэтому эффектив-
ность её преобразования снижается. Отметим, что при 15 оС в середине линейной фазы наблю-
далось увеличение тангенса угла наклона с 1,8 до 3 (рис. 3б). Вероятно, это обусловлено тем,
что при низкой температуре и малых световых потоках у порфиридиума начинается усиленное
накопление фотосинтетических пигментов. Так, по нашим данным, содержание В-фикоэритрина
при 15 оС в конце линейного участка достигало 13–15 %, в то время как при оптимальной темпе-
ратуре и той же облучённости было в 2 раза меньше. Аналогичные результаты по сверхсинтезу
фикоэритрина при низких значениях интенсивности света и температуры приводятся в работе
[Xu et al., 2020]. Таким образом, температура, как и свет, определяет удельную скорость роста
культуры в экспоненциальной фазе и угол наклона ломаной на линейном участке, но не влияет
на величину насыщающего и компенсационного светового потока.
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Заключение

В работе показана возможность использования линейных сплайнов для количественного опи-
сания влияния света и температуры на рост культуры микроводорослей. В качестве теоретиче-
ской основы для моделирования использовали базовые принципы количественного описания
фотобиосинтеза [Лелеков, Тренкеншу, 2021; Лелеков, Тренкеншу, 2023] и введённое понятие
приведённой облучённости. Применение линейных сплайнов позволило достичь оптимального
сочетания точности описания экспериментальных данных и возможности расчёта коэффициен-
тов модели, каждый из которых имеет биологический смысл. Кроме того, моделирование поз-
волило установить точку перехода от экспоненциального к линейному росту. Показано высокое
соответствие предлагаемого теоретического подхода и экспериментальных результатов, получен-
ных для красной морской водоросли P. purpureum, выращиваемой в плоскопараллельных культи-
ваторах при различных фиксированных облучённостях и температурах. Можно говорить о том,
что и свет, и температура определяют продуктивность порфиридиума в обеих фазах роста, однако
механизмы их действия различны.
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MODELING THE INFLUENCE OF LIGHT AND TEMPERATURE ON THE GROWTH
RATE OF INTENSIVE CULTURE OF PORPHYRIDIUM PURPUREUM

Klochkova V. S., Lelekov A. S.
A. O. Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of RAS, Sevastopol, Russian Federation,

e-mail: vsklochkova@ibss-ras.ru, a.lelekov@ibss-ras.ru

Abstract: The paper analyzes the possibility of using linear splines in modeling the complex effects of light
and temperature on the growth of Porphyridium purpureum (Bory) microalgae Drew et Ross. The culture was
grown in a batch mode in a plane-parallel photobioreactor at a fixed temperature of 27 °C and different surface
irradiation — 3, 16 and 50 W m-2, as well as at irradiation of 16 W m-2 and three temperature values — 15,
22 and 27 °C. In all experiments the exponential phase continued for 2 days. With an increase in temperature
from 15 to 27 °C, the maximum productivity in the linear phase increased 1.5 times, and with an increase in light
intensity from 3 to 50 W m-2 — 4.4 times. The possibility of using linear splines to quantify the effect of light
and temperature on the growth of microalgae is shown. This approach allowed us to establish a transition point
from exponential to linear growth phase. Calculations showed that with varying temperatures the saturation re-
duced irradiance was the same on all experiences and amounted to 0.18 W mg chl a-1. In case of light intensity
growth saturation reduced irradiance increased from 0.11 to 0.44 W mg chl a-1. At any irradiance and tempera-
ture, the minimum reduced irradiance flux at which P. purpureum growth is possible was about 0.01 W mg chl a-1.
It was shown that the tangent of the slope angle of linear regression at light limitation depends on chlorophyll a
content and caloric content of P. purpureum biomass. While temperature limitation tangent of the slope angle de-
pends on the light efficiency of photobiosynthesis. The use of linear splines made it possible to achieve an optimal
combination of the accuracy of the description of experimental data and the possibility of calculating the model
coefficients each of which has a biological meaning.
Keywords: microalgae, batch culture, limiting factor, reduced irradiance, specific growth rate, modeling, linear
splines
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