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Исследованы структурные и функциональные характеристики культуры крупноклеточной диато-
мовой водоросли Pseudosolenia calcar-avis, выделенной из планктона Черного моря. Выявлены ос-
новные причины ее интенсивного развития и доминирования в черноморском фитопланктоне в
условиях разного содержания биогенных веществ в воде. При оптимальных условиях среды высо-
кие значения эффективности работы фотосистемы II (0.67–0.69), относительного содержания хло-
рофилла а (~1% органического углерода), отношения площади поверхности клетки к объему цито-
плазмы (~0.80–0.90 мкм–1), а также наличие крупной внутриклеточной вакуоли позволили данному
виду расти с высокой скоростью (1.40 сут–1). Перенос клеток P. calcar-avis, имеющих максимальный
внутриклеточный пул биогенных веществ, в морскую воду, обедненную по биогенным веществам,
вызвал быстрое снижение эффективности работы фотосистемы II, относительного содержания
хлорофилла а и удельной скорости роста. За счет внутриклеточного пула питательных веществ ис-
следуемый вид водорослей осуществил 4.5 клеточных деления за 4 сут. После исчерпания внутри-
клеточных запасов биогенных веществ в культуре в течение последующих 5–7 сут численность кле-
ток почти не изменялась, а жизнеспособность культуры сохранялась. Для полного восстановления
функциональной активности и дальнейшего роста этого вида необходим доступ к внешнему источ-
нику биогенных веществ, который будет поддерживать его функционирование на высоком уровне.
Обсуждаются возможные механизмы пополнения клеток P. calcar-avis биогенными веществами в
условиях их дефицита в море.
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ВВЕДЕНИЕ
За последнее столетие в результате изменений

климата температура морской воды в глобальном
масштабе повысилась на ~1°C (Häder, Gao, 2015),
что привело к усилению термического расслое-
ния вод и ослаблению восходящего потока биоген-
ных веществ (Behrenfeld et al., 2006). По мнению ря-
да исследователей, ослабление турбулентности и
потока питательных веществ в поверхностные воды
ведет к сокращению доли диатомовых водорослей в
первичной продукции и биомассе фитопланкто-
на, а также объема экспорта морской продукции
(Boop et al., 2005; Laufkötter et al., 2016). Эта гипо-
теза основана на представлении, что диатомовые
водоросли могут успешно развиваться только в
хорошо перемешиваемых водах, при высоких

концентрациях нитратов, кремния и фосфатов.
Тогда как в стратифицированных водах они усту-
пают место другим группам водорослей, прежде
всего, активно перемещающимся в воде динофи-
товым (Margalef, 1978). Однако другие исследова-
тели считают, что по мере усиления стратифика-
ции водной толщи в фитопланктоне будет возрас-
тать роль крупных диатомовых водорослей,
которые могут успешно функционировать в обед-
ненных по биогенным веществам водах (Kemp,
Villareal, 2018). Последнюю гипотезу подтвержда-
ют данные, свидетельствующие об интенсивном
развитии крупных видов диатомовых водорослей
в олиготрофных водах Мирового океана (Gold-
man, McGillicuddy, 2003; Pedrosa-Pamies et al.,
2016). Среди таких водорослей важнейшее место
занимает Pseudosolenia calcar-avis (Schultze)
B.G. Sundström, объем клеток которой находится
в диапазоне 70–300 тыс. мкм3. В Черном море

Сокращения: Хл а – хлорофилл а, Fv/Fm – эффективность
работы фотосистемы II.
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этот вид развивается наиболее интенсивно в лет-
ний и осенний периоды года. Он может создавать
основную биомассу фитопланктона не только в
прибрежных водах при высоком содержании нит-
ратов и кремния (Финенко и др., 2017), но и в глу-
боководных районах, где их количество в верхнем
перемешанном слое часто падает до аналитиче-
ского нуля (Stelmakh, Gorbunova, 2019; Yunev
et al., 2021). В последнем случае биомасса P. cal-
car-avis может быть достаточно высокой, достигая
100–150 мг С/м3, что вступает в противоречие с
крайне низким содержанием минеральных форм
азота в среде и, прежде всего, нитратов (Stelmakh,
Gorbunova, 2019). Причины такого явления до на-
стоящего времени окончательно не выяснены.
Можно предположить, что данный вид водорос-
лей обладает высокой степенью физиологиче-
ской пластичности, обусловленной особой струк-
турой клетки, и это позволяет ему успешно кон-
курировать с другими видами водорослей в водах
с разным уровнем питательных веществ. В глубо-
ководной области Черного моря концентрация
минеральных форм азота и кремния изменяется
от аналитического нуля до 3–6 мкМ, фосфатов –
от аналитического нуля до 0.2–0.3 мкМ. Макси-
мальное содержание этих веществ, как правило,
наблюдается в зимне-весенний период, мини-
мальное – летом (Mikaelyan et al., 2018).

Цель работы – выявить структурные и функ-
циональные особенности диатомовой водоросли
P. calcar-avis, позволяющие ей интенсивно разви-
ваться в условиях разного содержания биогенных
веществ в водах Черного моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Объектом исследования была диатомовая во-

доросль Pseudosolenia calcar-avis, впервые выде-
ленная нами из планктона Черного моря в октяб-
ре 2019 г. в альгологически чистую культуру
(рис. 1а–1г), которая содержалась на питатель-

ной среде f/2 (Guillard, Ryther, 1962), естествен-
ном рассеянном освещении и температуре 18–
20°С, что соответствует температурному оптимуму
для черноморских видов диатомовых водорослей
(Akimov, Solomonova, 2019).

Для исследования светозависимого роста кле-
ток P. calcar-avis экспоненциально растущую
культуру переносили в 150-миллилитровые кол-
бы, которые экспонировали при восьми различ-
ных интенсивностях непрерывного света в диапа-
зоне 8.6–172 мкЭ/(м2 с). Водоросли были адапти-
рованы к каждой интенсивности в течение трех–
четырех суток до стабилизации удельной скоро-
сти роста. Колбы с водорослями, расположенные
на световой решетке, освещали снизу, используя
светодиоды. Освещенность измеряли с помощью
люксметра Ю-116, коэффициент перехода от
освещенности в люксах к интенсивности света –
1000 лк = 17 мкЭ/(м2 с) (Парсонс и др., 1982).

Исследование влияния различного уровня
биогенной обеспеченности на структурные и
функциональные характеристики P. calcar-avis
проводили при насыщающей рост данного вида
интенсивности света 68 мкЭ/(м2 с), которую уста-
навливали экспериментально, и температуре во-
ды 18–20°С. Клетки исследуемой культуры, нахо-
дившиеся в фазе экспоненциального роста, отби-
рали пипеткой и переносили в колбы с
пастеризованной морской водой без дополни-
тельных добавок биогенных веществ, а также в
колбы с биогенными веществами. В первом вари-
анте опытов использовали среду f/2, во втором –
f/2 без кремния, в третьем – f/2 без нитратов. В
четвертом варианте опытов морская вода была
обедненной по биогенным веществам. В ней со-
держание нитратов, кремния и фосфатов было
крайне низким (≤0.05 мкМ).

В ходе экспериментов из колб с культурой
микроводорослей ежесуточно отбирали аликвоты
для оценки численности клеток, их линейных

Рис. 1. Клетки Pseudosolenia calcar-avis, культивируемые на среде f/2 (а, б) и на морской воде, обедненной по биоген-
ным веществам (в, г). Вид клеток под световым микроскопом (а, в) и люминесцентным (б, г).

(а)

(в)

(б)

(г)
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размеров, концентрации Хл а и продукта его раз-
рушения феофитина а, а также Fv/Fm.

Для определения концентрации пигментов
использовали аликвоты объемом 10–15 мл в трех
повторностях, профильтрованные через мем-
бранные фильтры GF/C, которые помещали в
90%-ный водный раствор ацетона. Пигменты
экстрагировали в течение 12 ч при температуре
8°С. Концентрацию Хл а и феофитина а опреде-
ляли флуориметрическим методом с использова-
нием лабораторного флуорометра Trilogy Turner
Designs (США), калибровку которого осуществ-
ляли по чистому Хл а (Protocols…, 1994). Относи-
тельная ошибка определений не превышала 10%.

Содержание углерода в клетках P. calcar-avis
рассчитывали на основе их объема по уравнению,
представленному в работе (Menden-Deuer, Les-
sard, 2000). Линейные размеры клеток определя-
ли с помощью светового микроскопа ZEISS Pri-
mo Star в 20 повторностях при общем увеличении
системы ×100. Объем клеток вычисляли по мето-
дике (Брянцева и др., 2005), основываясь на
принципах геометрического подобия. Удельную
поверхность клеток рассчитывали как отношение
площади поверхности клетки к полному объему
клетки с учетом крупной внутриклеточной вакуо-
ли. Численность клеток учитывали в счетной ка-
мере типа Нажотта в трех повторностях. Коэффи-
циент вариации среднего значения был, как пра-
вило, в пределах 5–15%.

Для регистрации красной автофлуоресценции
Хл а клеток P. calcar-avis в темном поле применя-
ли световой микроскоп Микромед 3ЛЮМ, до-
полнительно оснащенный флуоресцентным бло-
ком с ртутной лампой мощностью 100 Вт и фото-
камерой Toup Cam UCMOS 14000 KPA. Световой
диапазон возбуждения флуоресценции в клетках
водорослей был 410–490 нм, что обеспечивалось
синим светофильтром. Наблюдение красного све-
чения объекта (в отраженном свете) после прохож-
дения через запирающий светофильтр (515 нм) про-
водили в области 515–700 нм.

Удельную суточную скорость роста культуры
рассчитывали по приросту численности клеток в
пробах по уравнению:

(1)
где μ – удельная скорость роста водорослей, сут–1,
N0 и Nt – исходная численность клеток и их коли-
чество через сутки.

Оценку Fv/Fm исследуемого вида микроводо-
рослей осуществляли на двухвспышечном флуо-
риметре (Погосян и др., 2009). Измерения проводи-
ли после 30 мин адаптации водорослей к темноте,
чтобы все реакционные центры фотосистемы II пе-
решли в открытое состояние. Во флуориметре реа-
лизован метод измерения начального уровня пере-
менной флуоресценции (F0) под действием корот-

μ = −t 0ln ln ,N N

ких зондирующих вспышек и ее максимального
уровня (Fm) при помощи насыщающей вспышки.
По измеренным показателям рассчитывали пере-
менную флуоресценцию Fv = Fm – F0 и ее удель-
ную величину – Fv/Fm. Относительная погреш-
ность определений показателя Fv/Fm не превыша-
ла 5%.

Обработка данных выполнена в программе Ex-
cel 2007 для Windows. Рассчитаны среднеарифме-
тические значения исследуемых параметров и
стандартное отклонение. Статистическую значи-
мость различий между вариантами определяли по
t-критерию Стьюдента. При построении графи-
ков использовали программу Grafer 3.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Зависимость структурных и функциональных
параметров P. calcar-avis от интенсивности света. В
оптимальных температурных условиях и высоком
содержании биогенных веществ в среде по мере
увеличения интенсивности света (I) от 8.6 до
51.6 мкЭ/(м2 с) удельная скорость роста (μ) иссле-
дуемой культуры линейно возрастала (рис. 2а).
В диапазоне световых интенсивностей 51.6–
86.0 мкЭ/(м2 с) этот показатель изменялся крайне
мало, достигнув максимальных значений (1.38–
1.40 сут–1). При дальнейшем усилении света рост
клеток P. calcar-avis замедлялся и при интенсив-
ности света 172 мкЭ/(м2 с) был лишь 0.80 сут–1.
Полученная нами зависимость скорости роста от
интенсивности света представлена в виде экспо-
ненциальной функции, хорошо описываемой
уравнением Стила (Steele, 1962):

(2)

где μмакс – максимальная удельная скорость роста
(сут–1), Iопт – интенсивность света, при которой
наблюдается μмакс (мкЭ/(м2 с)). Из уравнения по-
лучено, что максимальная скорость роста –
1.40 сут–1 при насыщающей рост интенсивности
света (Iопт), равной 68.70 мкЭ/(м2 с).

Отношение Fv/Fm при интенсивностях света
8.6–86.0 мкЭ/(м2 с) было почти максимальным –
0.67–0.69. В диапазоне световых интенсивностей
86.0–172 мкЭ/(м2 с) этот показатель снижался до
0.52 (рис. 2б). По мере усиления света средний объ-
ем клеток культуры возрастал c 84 до 170 тыс. мкм3

(рис. 2в). При этом удельная поверхность клеток,
рассчитанная на единицу их объема, находилась в
интервале значений 0.28–0.35 мкм–1. Отношение
между органическим углеродом и Хл а (С/Хл а)
увеличивалось от 17 до 175, составив при насыща-
ющей рост интенсивности света 105 (рис. 2г).
Продукт распада Хл а – феофитин а – в исследу-
емой культуре отсутствовал.

μ = μ −макс опт опт/ e (xp 1 / ,)I I I I
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Важным структурным компонентом клеток
P. calcar-avis является крупная вакуоль. Ее нали-
чие хорошо видно на примере делящейся клетки,
представленной и в светлом поле, и в темном
(рис. 3а, 3б). Показано, что даже при оптималь-
ных для роста световых и температурных услови-
ях, а также достаточном количестве биогенных
веществ в воде основной объем клетки занимает
вакуоль (область в центре каждой из дочерних
клеток), которая не флуоресцирует в темном поле
микроскопа. Она ограничивает объем цитоплаз-
мы, представленной в виде тонкого слоя, примы-
кающего к клеточной мембране. Именно в этом
слое находится значительная доля хлоропластов,
обеспечивающих флуоресценцию Хл а. По на-
шим приблизительным оценкам, на объем вакуо-
ли приходится ≥70% общего объема клетки. При

этом удельная поверхность клетки, рассчитанная
только на объем цитоплазмы, будет равна ~0.80–
0.90 мкм–1.

Рост P. calcar-avis при различных по биогенным
веществам условиях. В культуре P. calcar-avis, на-
ходившейся в экспоненциальной фазе роста, а за-
тем перенесенной в свежую питательную среду
f/2, при оптимальных для роста световых и темпе-
ратурных условиях наблюдали прирост числен-
ности клеток на протяжении всего семисуточного
эксперимента (рис. 4а). За этот период числен-
ность клеток возросла от 20 до 4170 кл./мл. Самые
высокие значения удельной скорости роста (1.10–
1.45 сут–1) отмечены в течение первых и вторых
суток (рис. 4б). В последующий период по мере
увеличения численности клеток удельная ско-

Рис. 2. Зависимость удельной скорости роста (а), отношения Fv/Fm (б), объема клеток (в) и отношения С/Хл а (г) от
интенсивности света в культуре Pseudosolenia calcar-avis. Представленные на графиках значения – среднее арифмети-
ческое ± стандартное отклонение.
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рость роста снижалась и к концу эксперимента
была лишь 0.20 сут–1.

В культуре, помещенной в среду f/2 без крем-
ния, прирост клеток происходил на протяжении
первых пяти суток, к концу которых численность
водорослей достигла 1280 кл./мл. Удельная ско-
рость роста была максимальной в первые и вто-
рые сутки, а к пятым суткам снизилась в ~3 раза.
За пять суток исследуемый вид водорослей осу-
ществил шесть клеточных делений, тогда как в
контроле за это же время – 6.7 делений.

Культура P. calcar-avis без нитратов в среде росла
с максимальной скоростью (1.40 сут–1) также в тече-
ние первых двух суток. Затем к четвертым суткам
удельная скорость роста снизилась до 0.30 сут–1, а
численность клеток достигла лишь 700 кл./мл.
После чего рост водорослей прекратился.

На морской воде прирост данного вида наблю-
дали в течение четырех суток с постепенным по-
нижением удельной скорости роста от 1.10 до
0.30 сут–1. При этом максимальная численность
клеток водорослей была лишь 470 кл./мл. В ре-
зультате культура, росшая без нитратов в среде,
совершила пять клеточных делений, а на морской
воде, обедненной по биогенным веществам, – 4.5
деления. Статистически значимые различия (по
t-критерию Стьюдента, при р ≤ 0.05) в численно-
сти клеток, возраставшей в течение эксперимен-
тов, получены между опытами без нитратов и
контролем, а также на морской воде без биоген-
ных веществ и контролем. Сходные статистиче-
ски значимые различия зарегистрированы и для
удельной скорости роста.

Снижение удельной скорости роста P. calcar-
avis в процессе увеличения численности клеток и
в контроле, и в опытах сопровождалось постепен-
ным падением эффективности работы фотоси-
стемы II (рис. 4в), увеличением отношения С/Хл а
(рис. 4г) и объема клеток (рис. 4д), а также сниже-
нием концентрации Хл а в расчете на клетку
(рис. 4е). Однако в культурах, росших на полной
среде f/2 или без кремния, эти процессы выраже-
ны значительно слабее, чем в культурах, обеднен-
ных только по нитратам, либо по нитратам, крем-
нию и фосфатам. Например, на седьмые сутки
эксперимента отношение Fv/Fm снизилось в кон-
троле до 0.50, в культуре, росшей в среде без крем-
ния, – до 0.35, без нитратов – до 0.30, а на мор-
ской воде без биогенных веществ – до 0.10. Ста-
тистически значимые различия значений Fv/Fm
по t-критерию Стьюдента (при р ≤ 0.05) получе-
ны между опытами без нитратов и контролем, а
также на морской воде без биогенных веществ и
контролем. Подобные статистически значимые
различия получены и для отношения С/Хл а. За
семь суток эксперимента отношение С/Хл а в
контроле увеличилось лишь с 50 до 60. Тогда как
при культивировании P. calcar-avis без кремния

этот показатель вырос до 70, без нитратов – до
150, а без нитратов, кремния и фосфатов – до 155.
Это означает, что клетки исследуемого вида водо-
рослей в условиях максимального дефицита всех
биогенных веществ характеризовались самым
низким содержанием Хл а (рис. 4е), которое было
в ~3 раза ниже, чем при оптимальных условиях
минерального питания. Результаты микроскопии
и в светлом поле, и в темном, где наблюдается
красная автофлуоресценция Хл а, подтверждают
полученные количественные оценки. Видно, что
клеткам водорослей, содержащихся в условиях
биогенного насыщения, присуща высокая сте-
пень развития пигментной системы. Хлоропла-
сты расположены и в зоне так называемого цито-
плазматического мостика, и по всей цитоплазме,
расположенной по периферии клетки (рис. 1а, 1б).
На морской воде, почти не содержащей биоген-
ных веществ, хлоропласты сконцентрированы, в
основном, в зоне цитоплазматического мостика,
что может свидетельствовать о сильной деграда-
ции пигментной системы (рис. 1в, 1г).

Во всех вариантах опытов минимальные из-
менения отмечены для объема клеток, который
возрастал в течение семи суток лишь на 10–30%
(рис. 4д), а удельная поверхность в расчете на
единицу объема клетки находилась в диапазоне
0.28–0.30 мкм–1, в расчете на единицу цитоплаз-
мы – ~0.80–0.90 мкм–1.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Принято считать, что по мере увеличения объ-
ема клеток морских микроводорослей со 100 мкм3

и выше удельная скорость роста снижается
(Banse, 1982; Finkel, 2001; Marañón, 2015). У круп-

Рис. 3. Вид клеток Pseudosolenia calcar-avis в процессе
деления под световым (а) и люминесцентным (б)
микроскопами.

(а)

(б)
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Рис. 4. Изменение численности клеток (а), удельной скорости роста (б), отношения Fv/Fm (в), отношения С/Хл а (г),
объема клеток (д) и концентрации Хл а в расчете на клетку (е) в культуре Pseudosolenia calcar-avis. 1 – культивирование
на среде f/2, 2 – f/2 без кремния, 3 – f/2 без нитратов, 4 – на морской воде, обедненной по всем биогенным веществам.
Значения на графиках – среднее ± стандартное отклонение.

(д)

сут

140

20

40

0 82

V, тыс. мкм3

64

120

80

100

60

(е)

сут

50

10

0 82 64

40

30

20

Хл а, мкг×10–6/кл.

(в)
0.8

0.2

0.4

0 82 64

0.6

Fv/Fm (г)

200

40

0 82 64

160

120

80

С/Хл а

(б)

1.6

0.4

0 82 64

1.2

0.8

µ, сут–1
(а)

5000

1000

0 82 64

4000

3000

2000

кл. мл–1

1 2 3 4



306

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 3  2022

СТЕЛЬМАХ

ноклеточных диатомовых водорослей с объемом
~100 тыс. мкм3 этот показатель достигает 0.20–
0.30 сут–1 (Marañón, 2015). Однако по нашим дан-
ным, максимальная удельная скорость роста чер-
номорского штамма P. calcar-avis с объемом кле-
ток 100–160 тыс. мкм3 была 1.40 сут–1. Более высо-
кие значения (1.84 сут–1) получены для культуры
диатомовой водоросли Rhizosolenia setigera Bright-
well, выделенной из вод Токийского залива и
имеющей такой же объем клетки, как и у Pseudos-
olenia calcar-avis (Yoshimatsu et al., 2020). Следова-
тельно, представленные результаты слабо подчи-
няются установленной ранее зависимости удель-
ной скорости роста морских микроводорослей от
объема их клеток. Это противоречие обусловле-
но, вероятно, структурными и функциональны-
ми особенностями некоторых крупных видов диа-
томовых водорослей, обеспечивающими их интен-
сивный рост. К таким особенностям у P. calcar-avis
следует отнести высокие значения эффективно-
сти работы фотосистемы II, близкие к макси-
мальным, выявленным ранее у мелких и средних
по размерам видов диатомовых водорослей (Аki-
mov, Solomonova, 2019). В условиях максимально-
го роста исследованной нами культуры удельное
содержание Хл а в расчете на единицу органиче-
ского углерода достигло почти 1%, что является
непременным условием для роста морских мик-
роводорослей с высокой скоростью (Стельмах,
2017).

Наличие крупной внутриклеточной вакуоли у
P. calcar-avis, занимающей основной объем клет-
ки, существенно влияет на ее функциональные
свойства. Все хлоропласты клетки сосредоточены
в узком пристеночном слое цитоплазмы, что по-
вышает эффективность использования световой
энергии. Удельная поверхность клеток вида в
расчете на небольшой пристеночный объем цито-
плазмы сопоставима с таковой для мелких клеток
водорослей, у которых клеточная вакуоль неболь-
шая и занимает приблизительно ≤30% объема
клетки (Schreiber et al., 2017), что также усиливает
эффективность использования световой энергии
пигментами P. calcar-avis в процессе фотосинтеза.
Небольшой объем цитоплазмы у исследованного
нами вида повышает эффективность транспорта
биогенных веществ из внешней среды в клетку, а
движение цитоплазмы вдоль клеточной мембра-
ны усиливает транспорт биогенных веществ в са-
мой клетке (Raven, 1987). Вероятно поэтому ско-
рость поглощения из воды биогенных веществ,
прежде всего азота, у крупноклеточных предста-
вителей диатомовых водорослей рода Rhizosolenia
в 3 раза выше их удельной скорости роста (Rich-
ardson et al., 1996).

При достижении максимальной скорости ро-
ста водорослей процесс транспорта биогенных
веществ из среды в клетку через ее плазматиче-

скую мембрану продолжается. Это позволяет
морским планктонным водорослям, в том числе
крупным видам диатомовых, накапливать внутри
клеток (например, в вакуолях) определенный за-
пас питательных веществ, что следует рассматри-
вать как стратегию выживания водорослей при
неблагоприятных по биогенным веществам усло-
виях (Baek et al., 2008). В отсутствии внешних ис-
точников минеральных форм азота, кремния и
фосфора рост микроводорослей осуществляется
за счет внутриклеточного запаса питательных ве-
ществ. В процессе их роста из внутриклеточных
резервов потребляются в первую очередь так на-
зываемые легко усваиваемые питательные веще-
ства – неорганические формы биогенных эле-
ментов, затем – трудно утилизируемые органиче-
ские вещества (аминокислоты, нуклеиновые
кислоты, некоторые белки и органические фор-
мы фосфора) (Girault et al., 2013; Palabhanvi et al.,
2014). После этого вегетативный рост водорослей
прекращается. Внутриклеточный пул питательных
веществ, вероятно, у разных видов неодинаков. Он
позволяет некоторым мелкоклеточным видам диа-
томовых водорослей осуществить одно клеточное
деление (Шоман, 2015), динофитовым – два–три
деления (Стельмах, Мансурова, 2021). Тогда как
культура Pseudosolenia calcar-avis при полном от-
сутствии внешних источников биогенных ве-
ществ поделилась 4.5 раза за счет их запасов, со-
держащихся в крупной клеточной вакуоли. При
таких условиях значения удельной скорости ро-
ста, эффективности работы фотосистемы II и
удельного содержания Хл а у исследуемого вида
быстро снижались, что следует рассматривать как
один из механизмов или способов его выживания
и сохранения функциональной активности в те-
чение первых четырех суток без дополнительных
внешних источников азота, кремния и фосфора.

После исчерпания внутриклеточных запасов
биогенных веществ в культуре в течение последу-
ющих 5–7 сут численность клеток не изменялась,
а их слабая красная автофлуоресценция и низкие
значения эффективности работы фотосистемы II,
при которых возможно полное восстановление
функционирования водорослей в благоприятных
условиях, свидетельствовали о сохранении жиз-
неспособности культуры. Для дальнейшего роста
этого вида необходим доступ к внешнему источни-
ку биогенных веществ, который будет поддержи-
вать его функционирование на высоком уровне.

В условиях дефицита минеральных питатель-
ных веществ в стратифицированных водах Чер-
ного моря в теплый период года P. calcar-avis мо-
жет периодически получать минеральные соеди-
нения биогенных элементов из глубин за счет
периодического ослабления температурного рас-
слоения водной толщи в результате усиления вет-
ровой деятельности и штормов, что обычно на-
блюдается в осенний период (Yunev et al., 2021).
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Возможным дополнительным источником
азота для исследуемого нами вида может быть ат-
мосферный азот, способность к фиксации кото-
рого показана для цианобактерии Richelia intracel-
lularis Schmidt – эндосимбионта некоторых видов
диатомовых водорослей, включая род Rhizosolenia
(Anderson et al., 2018). Скорость фиксации атмо-
сферного азота Richelia intracellularis, находящейся в
клетках диатомовых водорослей, в 170–420 раз вы-
ше, чем у свободноживущих клеток этой цианобак-
терии. Количество фиксируемого азота во много
раз превосходит потребности в нем самой ци-
анобактерии. Основная его часть трансформиру-
ется в аммонийный азот и далее используется
клетками диатомовых водорослей (Foster et al.,
2011). Симбиоз водорослей рода Rhizosolenia и ци-
анобактерии Richelia intracellularis зарегистриро-
ван в субтропических водах Тихого океана (An-
derson et al., 2018), в Аравийском (Padmakumar
et al., 2010) и Средиземном (Zeev et al., 2008) мо-
рях. В Черном море это явление не изучали, одна-
ко присутствие R. intracellularis в водах глубоко-
водных районов (Виноградова, Брянцева, 2017)
позволяет предположить существование здесь
симбиотических отношений между данной ци-
анобактерией и Pseudosolenia calcar-avis.

Пополнение клеток исследуемого нами вида
диатомовых водорослей биогенными веществами
может осуществляться, вероятно, за счет его вер-
тикальных миграций. Это предположение осно-
вано на результатах, подтверждающих, что пред-
ставители рода Rhizosolenia способны регулиро-
вать свою плавучесть и совершать миграции за
пределы зоны фотосинтеза, накапливать там био-
генные вещества и вновь подниматься вверх
(Kemp, Villareal, 2018).

Описанные выше механизмы функциониро-
вания P. calcar-avis и отсутствие потребления ее
микрозоопланктоном в Черном море обеспечи-
вают виду преобладание в фитопланктоне даже
при низких концентрациях биогенных веществ в
воде (Stelmakh, Georgieva, 2014).

Выводы. Исследованы особенности структур-
но-функциональных характеристик крупнокле-
точной диатомовой водоросли Pseudosolenia cal-
car-avis, позволяющие ей доминировать в фито-
планктоне Черного моря при разном уровне
биогенных веществ в воде. Среди структурных
особенностей вида следует выделить присутствие
крупной внутриклеточной вакуоли, которая спо-
собствует движению пристеночного слоя цито-
плазмы вдоль периферии клетки, улучшая транс-
порт биогенных веществ. Наличие тонкого слоя
цитоплазмы увеличивает удельную поверхность
клетки в расчете на цитоплазму, что усиливает
эффективность использования световой энергии
пигментами в процессе фотосинтеза. Высокие
значения эффективности работы фотосистемы II

(0.67–0.69) и относительного содержания Хл а
(~1% органического углерода) при оптимальных
условиях среды позволили данному виду расти с
высокой скоростью (1.40 сут–1). Перенос клеток
P. calcar-avis, имеющих максимальный внутри-
клеточный пул биогенных веществ, в морскую
воду, обедненную по биогенным веществам, вы-
звал снижение эффективности работы фотоси-
стемы II, относительного содержания Х а и удель-
ной скорости роста. За счет внутриклеточного пу-
ла питательных веществ исследуемый вид
водорослей осуществил 4.5 клеточных деления за
4 сут. После исчерпания внутриклеточных запа-
сов биогенных веществ в культуре в течение по-
следующих 5–7 сут численность клеток почти не
изменялась, а их слабая красная автофлуоресцен-
ция и низкие значения эффективности работы
фотосистемы II, при которых возможно полное
восстановление функционирования водорослей в
благоприятных условиях, свидетельствовали о
сохранении жизнеспособности культуры. Для до-
стижения высокой степени функциональной ак-
тивности P. calcar-avis необходим внешний источ-
ник минеральных форм питательных веществ,
который может быть обеспечен предположитель-
но несколькими путями.
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Features of the Structural and Functional Characteristics
of the Diatom Pseudosolenia calcar-avis

L. V. Stelmakh*

Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas of Russian Academy of Sciences, Sevastopol, Russia

*e-mail: lustelm@mail.ru

The structural and functional characteristics of the culture of the large-celled diatom Pseudosolenia calcar-
avis were studied. The main reasons for its intensive development and dominance in the phytoplankton of the
Black Sea under conditions of different nutrient content in water have been identified. Under optimal envi-
ronmental conditions, high values of the efficiency of photosystem II (0.67–0.69), the relative content of
chlorophyll a (~1% of organic carbon), the ratio of the cell surface area to the volume of the cytoplasm
(~0.80–0.90 μm–1), as well as the presence of large intracellular vacuole allowed this species to grow at a high
rate (1.40 day–1). The transfer of P. calcar-avis cells, which have the maximum intracellular pool of nutrients,
to seawater depleted in nutrients, caused a decrease in the efficiency of photosystem II, the relative content
of chlorophyll a, and the specific growth rate. Due to the intracellular pool of nutrients, the investigated spe-
cies of algae carried out 4.5 cell divisions in 4 days. After the depletion of the intracellular reserves of nutrients
in the culture for the next 5–7 days, the cells abundance remained practically unchanged, and the viability of
the culture remained. For the complete restoration of functional activity and further growth of this species,
access to an external source of nutrients is necessary, which will maintain its functioning at a high level. Pos-
sible replenishment mechanisms of P. calcar-avis cells with nutrients under conditions of their deficiency in
the sea are discussed.

Keywords: Black Sea, phytoplankton, diatom Pseudosolenia calcar-avis, nutrients
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