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Приведены данные о первой находке морской динофитовой водоросли Prorocentrum leve Faust,
Vandersea, Kibler, Tester & Litaker в гипергалинном оз. Маныч-Гудило. В результате исследований в
мае, июле, октябре 2016 г. и феврале 2017 г. выявлено, что вид встречается в небольших количествах
преимущественно в северо-западной части озера. Его морфология, изученная с помощью элек-
тронного сканирующего микроскопа, в основном соответствует описанной в литературе. Нахожде-
ние морского вида P. leve может служить косвенным доказательством фрагментации ареалов мор-
ских водорослей в результате регрессии палеобассейнов. Полученные результаты расширяют сведе-
ния о составе альгофлоры внутриконтинентальных водоемов России, а также об экологических
возможностях и общем распространении этого вида.

Ключевые слова: динофитовые водоросли, бентосные динофлагелляты, Prorocentrum leve, морфоло-
гия, сканирующая электронная микроскопия, озеро Маныч-Гудило
DOI: 10.1134/S0320965219020074

ВВЕДЕНИЕ
Динофитовые водоросли (Dinophyceae) или

динофлагелляты – одна из наиболее разнообраз-
ных и широко распространенных в Мировом оке-
ане групп микроводорослей. К настоящему вре-
мени известно 4000 ископаемых и >2500 рецент-
ных динофлагеллят, 90% из которых обитает в
морях, остальные – в пресных водах [17]. Однако
изучение континентальных гипергалинных водо-
емов является не менее актуальным, а данные о
динофлагеллятах таких водоемов юга европей-
ской части России и сопредельных территорий
крайне спорадичны [2, 12, 24]. Наибольший тео-
ретический интерес, особенно в плане флороге-
нетических и палеогеографических реконструк-
ций, представляют сведения о динофлагеллятах
континентальных водоемов Понто-Каспия, ис-
торически связанных с эпиконтинентальными
морями – остатками древнего океана Восточный
Паратетис. Один из таких водоемов – гиперга-
линное оз. Маныч-Гудило, расположенное в цен-
тральной части Кумо-Манычской депрессии,
возникновение которой исторически связано с

существованием морских проливов (последний
из них – хвалынский пролив) в позднем плейсто-
цене. Окончательная изоляция водоема от морских
бассейнов с развитой речной сетью установилась в
позднем голоцене [15]. Фауна и флора водоемов
Манычской депрессии крайне неоднородны, что
связано не только с последующей их фрагментаци-
ей в позднем плейстоцене и голоцене, но и с совре-
менной деятельностью человека – постройкой
каскада водохранилищ и ирригационной сети ка-
налов, а также интродукцией промысловых видов
гидробионтов [7]. Свидетельством существова-
ния, по меньшей мере, четырех разнонаправлен-
ных морских проливов в Манычской депрессии
служат многочисленные ископаемые средиземно-
морские или каспийские моллюски, бентосные и
планктонные фораминиферы [11, 15]. В отличие
от многих бентосных организмов, на основе ко-
торых ведется палеонтологическая летопись
Понто-Каспия, нахождение общих для Азовского
и Черного морей микроводорослей морского
происхождения в водоемах Манычской депрес-
сии [5] может служить косвенным доказатель-
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ством фрагментации их ареалов в результате ре-
грессии палеобассейнов.

Один из таких примеров – обнаружение в
оз. Маныч-Гудило морской водоросли рода Pro-
rocentrum, по морфологическим признакам пол-
ностью соответствующей виду P. leve Faust,
Vandersea, Kibler, Tester & Litaker, недавно опи-
санному (как P. levis Faust, Vandersea, Kibler, Tester
& Litaker) из Карибского моря [22]. Род Prorocentrum
Ehrenberg выделен в 1834 г. [21] и в настоящее время
насчитывает ~80 видов [26], его представители –
преимущественно морские планктонные или
бентосные обитатели, за исключением двух ви-
дов, найденных в пресных водоемах [25]. Десять
видов рода известны как потенциально токсич-
ные [25, 28]. Для вида Prorocentrum leve, собранно-
го и описанного с плавающего детрита у побере-
жья Белиза в Карибском море, также указана спо-
собность продуцировать окадаевую кислоту и
динофизис токсин-2 [22]. Позже этот вид обнару-
жили в северной части Эгейского моря, западной
и северо-западной частях Адриатического моря
[18, 27, 29] и юго-восточной части Бискайского за-
лива [19], но тесты данных штаммов P. leve не под-
твердили наличие у них токсичности [18, 19, 29].

Как показали предыдущие исследования [4, 7,
10, 16], для оз. Маныч-Гудило характерно изме-
нение таксономического состава фитопланктона
в зависимости от трансформации его гидрохими-
ческого режима. В период наибольшего обводне-
ния, когда уровень минерализации вод не превы-
шал 20 г/л, отмечен лишь один вид динофитовой
водоросли Gymnodinium sp. [4]. С последующим по-
вышением минерализации озера состав динофито-
вых увеличился до семи видов, характерных пре-
имущественно для морских водоемов [5–7, 16].

В оз. Маныч-Гудило Prorocentrum leve впервые
найден в 2016 г. в фиксированных пробах в ходе
комплексных мониторинговых исследований во-
доемов Манычской депрессии.

Цель работы – описание морфологии Proro-
centrum leve в условиях гипергалинного континен-
тального водоема (с использованием методов све-
товой и сканирующей электронной микроско-
пии) и его встречаемости на данной акватории.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Физико-географическая характеристика и гидро-

химический режим водоема. Озеро Маныч-Гудило
относится к внутриконтинентальному мелковод-
ному (средняя глубина 2.6 м) гипергалинному во-
доему, расположенному в зоне неустойчивого и
недостаточного увлажнения умеренного климати-
ческого пояса [7, 14]. Характерные для региона
небольшое количество выпадающих осадков, вы-
сокие летние температуры и продолжительные
суховеи приводят к сильному испарению влаги,

что влечет за собой еще большее повышение со-
лености озера. Минерализация данного водоема
также зависит от объема пресной воды питающих
его рек – Большой Егорлык и Калаус [7, 9, 14]. В
настоящее время общая минерализация оз. Ма-
ныч-Гудило колеблется от 5.2 (в местах впадения
рек) до ≥50 г/л. Воды озера относят к мезо- и по-
лигалинным, а по соотношению основных соле-
содержащих ионов они занимают промежуточное
положение между карбонатно-сульфатно-каль-
циевым типом вод континентального засоления и
хлоридно-натриевым типом морских вод [9, 14].

Методы исследования. В ходе экспедиционных
исследований на водоемах Манычской системы
сотрудниками Южного научного центра РАН в
2016 г. отобраны пробы воды в мае на 5 станциях,
в июле ‒ на 3, в октябре ‒ на 13 станциях (с по-
верхностного горизонта). Кроме того, в феврале
2017 г. на двух станциях взяты подледные пробы
воды и остатки водной растительности, осевшие
на дно (рис. 1).

Для изучения морфологических особенностей
организмов использовали световую микроскопию
(микроскоп “Микмед-5”), эпилюминесцентную
(флуоресцентный микроскоп “Микмед-2-Вар-11”)
и сканирующую электронную микроскопию
(СЭМ EVO-40 XVP). Пробы воды фиксировали
кислым раствором Люголя и 25%-ным глютаро-
вым альдегидом с конечной концентрацией в
пробе 1% [13].

Для электронной микроскопии клетки водо-
рослей осаждали на мембранные ядерные филь-
тры с диаметром пор 1 мкм, дважды промывали
дистиллированной водой, дегидратировали через
серию растворов этилового спирта восходящей
концентрации (25, 40, 55, 70 и 96%) и высушивали
на воздухе при комнатной температуре. Затем
фильтры прикрепляли с помощью двусторонней
проводящей углеродной ленты к столикам. На-
пыление поверхности образцов проводили с по-
мощью Au/Pd-мишени в установке вакуумного
напыления Mini Sputter Coater SC7620 (Quorum-
Technologies).

Клетки (24 экз.) и их детали измеряли по элек-
тронным микрофотографиям, используя про-
граммное обеспечение Scandium (версия 5.0), а
также с помощью светового микроскопа и видео-
окуляра ToupСam UCMOS 10 MP. В качестве по-
казателя варьирования признаков приведено
стандартное отклонение. Для обозначения те-
кальных пластин микроводоросли применяли
терминологию, предложенную М. Хоппенрат с
соавт. [25].

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Морфология Prorocentrum leve. Клетки широко-

овальной формы, симметричные, вогнутые/двоя-
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ковогнутые со стороны пояска (рис. 2а–2ж). Длина
клеток 43.74–50.37 мкм (47.99 ± 1.52 мкм), шири-
на – 39.73–45.31 мкм (42.85 ± 1.38 мкм), отноше-
ние длины к ширине – 1.05–1.18 (1.12 ± 0.03).
Клетки содержат хлоропласты, в центре распола-
гается крупный, хорошо заметный пиреноид,
овальное ядро находится в нижней части клетки
(рис. 2б, 2в). Клетка покрыта двумя большими
пластинками, которые соединяются сагитталь-
ным швом (рис. 2и). На апикальном конце левой
пластинки видна небольшая вмятина (рис. 2д), а
на правой располагается узкое V-образное углуб-
ление, 5.56 мкм шириной и 4.01 мкм глубиной
(рис. 2г–2ж). Это прижгутиковая (periflagellar) зона,
в которой находятся жгутиковая и апикальная поры,
а также ряд маленьких пластинок (рис. 2к–2м).
Большие текальные пластинки гладкие, с разбро-
санными по ним небольшими углублениями диа-
метром 0.45–0.93 мкм (0.64 ± 0.12 мкм, n = 48), в
которых располагаются два типа пор: преобладаю-
щие большие, диаметром 0.12–0.21 мкм (0.16 ± 0.03,
n = 59), и маленькие, диаметром 0.06–0.11 мкм
(0.09 ± 0.02, n = 13) (рис. 2з). Углубления с порами
разбросаны почти по всей поверхности больших
пластинок, более плотно располагаются на краях
и в большинстве случаев отсутствуют в их цен-
тральной части. Количество пор на пластинке
203–310 (267 ± 34.9), в краевой части зоне 134–
164 (151 ± 9.2, n = 7). Вставочный поясок гладкий
(рис. 2и). В верхней части прижгутиковой зоны

размещаются четыре маленькие пластинки, из них
вторая – самая маленькая (рис. 2к–2м). Под ними
располагаются большая овальная жгутиковая и
маленькая узкая апикальная поры (рис. 2к–2м).

Встречаемость водоросли Prorocentrum leve в
оз. Маныч-Гудило. При исследовании фито-
планктона в мае 2016 г. (ст. 1–5) (рис. 1) клетки
Prorocentrum leve не обнаружены. В июле пробы
планктона отбирали в северо-западной части озе-
ра (ст. 6–8) при сильном волнении, P. leve присут-
ствовал на этих станциях при численности 1300–
3826 кл./л (2–4% общей численности фитопланк-
тона). Температура воды составляла 25.3–26.8°С, а
минерализация – 44 г/л. В планктоне доминиро-
вали мелкие зеленые водоросли (83–94% общей
численности фитопланктона). На долю динофи-
товых и диатомовых водорослей приходилось до 11
и 6% соответственно. Наряду с P. leve найдены
другие морские виды динофлагеллят – Heterocap-
sa rotundata (Lohmann) Hansen и Akashiwo sanguin-
ea (Hirasaka) Hansen et Moestrup.

В октябре была исследована почти вся акватория
озера (ст. 6–18). Однако P. leve, как и в июле, встре-
чен лишь на ст. 6–8 (северо-западная часть озера).
Численность вида достигала 1111–1342 кл./л, доми-
нировал вид Akashiwo sanguinea. Температура по-
верхности воды в этот период достигала 7–10°С,
минерализация – 38–44 г/л.

Рис. 1. Карта-схема водоемов Кумо-Манычской депрессии. В выноске – местонахождения станций отбора проб воды
на оз. Маныч-Гудило: в 2016 г. – май (ст. № 1–5), июль (ст. № 6–8), октябрь (ст. № 6–18) и в 2017 г. ‒ февраль (№ 8, 12).
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Рис. 2. Световые (а–в) и электронные (г–м) микрофотографии Prorocentrum leve: а, б – вид разных клеток с правой сто-
роны (фиксация глютаром (а), раствором Люголя (б)); в – вид клетки с левой стороны (люминесцентный микроскоп);
г – вид с правой стороны; д – вид с левой стороны; е, ж – вид клеток сбоку; з – поры; и – вид вставочного пояска; к–
м – прижгутиковая зона. ап – апикальная пора, жг – жгутиковая пора, п – пиреноид, я – ядро.
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В феврале 2017 г. при температуре 0.2–0.3°C и
минерализации 6–38 г/л Prorocentrum leve в
планктоне отсутствовал, и лишь несколько непо-
движных его клеток co сжатым содержимым были
отмечены на остатках нитчатых водорослей.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Морфология P. leve из оз. Маныч-Гудило по

форме клеток, отсутствию орнаментации створок
и строению прижгутиковой зоны совпадает с пер-
воописанием вида [22]. По мнению М. Фауст с
соавт. [22], эти признаки отличают P. leve oт дру-
гих видов рода Prorocentrum. Клетки из озера круп-
нее клеток из Карибского и Эгейского морей, но
входят в размерный диапазон, указанный для
культуры P. leve из Бискайского залива (табл. 1). В
отличие от клеток из морского прибрежья, экзем-
пляры из озера имели большее количество пор на
больших пластинках и в их краевой зоне (табл. 1).
Как и в культурах P. leve из Бискайского залива, в
исследованных экземплярах на больших пла-
стинках было отмечено два типа пор: большие и
маленькие. Диаметр больших пор совпадал с при-
веденным в первоописании вида (табл. 1). Кроме
того, диаметр углублений, в которых располага-
лись поры, заметно превышал таковой для клеток
из Бискайского залива (табл. 1). Имеющиеся
морфологические различия, возможно, связаны с
процессом приспособления организма к необыч-
ной для него среде, с высокой в равной степени
хлоридной и сульфатной соленостью.

До настоящего времени P. leve отмечен исключи-
тельно в морях тропической [22], субтропической
(северная часть Средиземного моря [18, 27, 29]) и
умеренной (Атлантика, у побережья Пиреней-

ского п-ва в Бискайском заливе [19]) зон. Это
первая находка P. leve в континентальном водое-
ме, который к тому же характеризуется высокой
минерализацией. Помимо этого вида в озере за-
регистрированы представители других родов
морских динофлагеллят – Akashiwo Hansen &
Moestrup, 2000, Heterocapsa Stein, 1883 и Gyrodini-
um Kofoid & Swezy, 1921. Виды этих родов встреча-
лись в озере и ранее при минерализации водоема
≤30 г/л [7, 16]. В современных условиях, при со-
держании в воде солей ≥50 г/л, среди динофито-
вых водорослей обнаружены морские виды Glen-
odinium pilula (Ostenfeld) Schiller, Scrippsiella acumina-
ta (Ehrenberg) Kretschmann et al., Prorocentrum
scutellum Schröder, Heterocapsa rotundata (Lohmann)
Hansen [5, 6].

Динофлагеллята Prorocentrum leve ранее не была
отмечена в водоемах России. Однако еще в 30-х го-
дах прошлого столетия из заливов Северо-Восточ-
ного Каспия с соленостью вод 31–53‰ И.А. Кисе-
левым [1] была описана динофлагеллята Еxuviael-
la caspica Kisselew. Позже этот вид указывали для
восточной части залива Сиваш Азовского моря, во-
доемов Украины и озер равнинной Грузии [8]. В се-
редине 1970-х гг. род Exuviaella Cienkowski, 1881 был
упразднен, а вид сведен в синонимы к Prorocentrum
lima (Ehrenberg) Stein [20]. А.Ф. Крахмальный [3]
посчитал этот вид самостоятельным таксоном и
предложил новую номенклатурную комбинацию –
Prorocentrum caspica (Kisselew) Krachmalny, но в
список современных свободноживущих дино-
флагеллят P. caspica не был включен [23]. В дей-
ствительности форма и размеры Exuviaella caspica
совпадают с таковыми у Prorocentrum leve. Однако
широкоовальная форма и пиреноид в центре клет-
ки имеются не только у P. leve, но еще у нескольких

Таблица 1. Сравнительная морфологическая характеристика Prorocentrum leve

Примечание. В скобках даны среднее значение и его ошибка, “*” – рассчитано по среднему значению.

Признак Карибское море, 
прибрежье Белиза [22]

Северная часть 
Эгейского моря [18]

Бискайский
залив [19]

оз. Маныч-Гудило
(данные авторов)

Форма клетки Овальная Овальная Овальная Широкоовальная
Длина клетки, мкм 40−44 38−49 37−51 (45 ± 4) 44−50 (48 ± 2)
Ширина клетки, мкм 37−40 33−37 30−42 (36 ± 3) 40−45 (43 ± 1)
Отношение длины к ширине − 1.1–1.3 1.3* 1.1–1.2
Количество пор:

на пластинке 221−238 − 211−222 203−310
краевых 99−130 − 105 134−164

Диаметр углублений, мкм − − 0.27−0.59 0.45−0.93
Диаметр пор, мкм:

больших 0.13−0.19 – 0.12−0.19 0.12−0.21
маленьких – – 0.05−0.10 0.06−0.11

Биотоп Плавающий детрит Макрофиты, вод-
ная толща, осадки

Макрофиты Водная толща,
макрофиты
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видов бентосных динофлагеллят, в том числе у
P. lima, характеризующегося широкой вариабель-
ностью [25]. Описание орнаментации клетки Exu-
viaella caspica как “гладкой или пунктированной”
[1, c. 112] позволяет предположить, что в Каспий-
ском море обитают два морфологически сходных
вида бентосных Prorocentrum. Необходимо прове-
сти верификацию вида из типового местонахожде-
ния, описанного как Exuviaella caspica, с примене-
нием современных методов исследования.

Трудно судить, как и когда Prorocentrum leve
попал в оз. Маныч-Гудило. Возможно, что это ав-
тохтонный вид с широкой толерантностью к ко-
лебаниям солености, которые вид успешно пере-
живал в виде цист. В предыдущих исследованиях
планктона P. leve не отмечен [4–7, 10, 16], вероят-
но, потому что ведет преимущественно эпифит-
ный образ жизни [18, 22], а исследований микро-
водорослей в обрастаниях здесь не проводили.
Впервые вид обнаружен нами во время сильного
волнения в озере, в результате которого эпифит-
ные организмы могли быть вынесены в толщу во-
ды. Остаются невыясненными вопросы, какой
биотоп в данном водоеме предпочитает Prorocen-
trum leve, каковы его сезонная динамика, распро-
странение в озере, а также присуще ли местной
популяции способность продуцировать токсин.

Выводы. Впервые во внутреннем водоеме Рос-
сии, гипергалинном оз. Маныч-Гудило, зареги-
стрирована динофитовая морская водоросль Pro-
rocentrum leve. Морфологические характеристики
вида в целом соответствуют первоописанию, но
имеется ряд структурных особенностей. Массо-
вого развития в озере P. leve не достигал, отмечен
только в северо-западной части водоема в вегета-
тивном состоянии в июле и октябре в планктоне
и в переходном состоянии к цистам в феврале на
водорослевых матах. Находка этого вида в оз. Ма-
ныч-Гудило может служить косвенным доказа-
тельством фрагментации ареалов водорослей
морского происхождения в результате регрессии
палеобассейнов и существенно расширяет зна-
ния о составе альгофлоры внутриконтиненталь-
ных водоемов России, а также об экологии и рас-
пространении этого морского вида.
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First Discovery of Marine Species Prorocentrum leve Faust, Vandersea,
Kibler, Tester & Litaker (Dinophyceae) in an Inland Water Body

G. Yu. Glushchenkoa, *, O. L. Luzhniakb, К. V. Dvadnenkoa, and М. S. Selinac

aSouthern Scientific Center of Russian Academy of Sciences, Chehova av., 41, Rostov-on-Don, 344006 Russia
bAzov Research Institute for fisheries, Bregovaya st., 21v, Rostov-on-Don, 344002 Russia

cNational Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,
st. Palchevskogo, 17, Vladivostok, 690041 Russia
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Data on the first recorded marine alga Prorocentrum leve Faust, Vandersea, Kibler, Tester & Litaker (Dino-
phyceae) in a Russian inland water body, the hypersaline Lake Manych-Gudilo, are given. As a result of the
study conducted in the lake in May, July, October 2016 and February 2017, it was found that low quantities of
the species occurred mainly in the northwestern part of the lake. The paper also provides illustrated descrip-
tions of the species found, whose morphology basically matches to that described in the literature. The find-
ing of the marine species P. leve can be an indirect proof of the fragmentation of marine algal areas as a result
of regression of paleobasins. The results broaden the knowledge of the composition of the algal f lora of the
inland water bodies of Russia, as well as of the ecological possibilities and the general distribution of P. leve.

Keywords: dinophyte algae, benthic dinoflagellates, Prorocentrum leve, morphology, scanning electron mi-
croscopy, Lake Manych-Gudilo
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