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На базе полевых наблюдений макрофитобентоса п-ва Абрау Черного моря исследовано влияние
двух наиболее распространенных видов бурых водорослей Черного моря Cystoseira bosphorica и Trep-
tacantha barbata (Cystoseira sensu lato) на видовое богатство и биомассу фитоценозов, а также биомас-
су и встречаемость сопутствующих видов макроводорослей. В ценозах цистозир обнаружено 48 ви-
дов макроводорослей, в том числе 27 видов красных (Rhodophyta), 11 – бурых (Ochrophyta, Phaeo-
phyceae) и 10 – зеленых (Chlorophyta). Показано, что снижение биомассы цистозир в 2–4 раза не
оказывает существенного влияния на видовое богатство ценозов, однако приводит к снижению их
общей биомассы и разнонаправленному изменению биомассы и встречаемости многих видов мак-
роводорослей. Реакция ценозов на снижение биомассы C. bosphorica и T. barbata, а также ее негатив-
ный характер – снижение продуктивности и видового богатства – сильнее проявляются на больших
глубинах.
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Из 46 валидных видов Cystoseira sensu lato, до-
минирующих на шельфе Средиземного моря и
прилегающих районах Атлантического океана
[29, 36], в Черном море встречается всего пять ви-
дов, а широкое распространение имеют только
два: Cystoseira bosphorica (ранее идентифициро-
вавшаяся здесь как С. crinitа) и Treptacantha barba-
ta (=С. barbata) [15, 16, 29, 40]. Оба вида произрас-
тают в широком спектре глубин (от 0.2–0.3 до 10–
15 м) и играют значительную роль в формирова-
нии донных растительных сообществ, составляя
бóльшую долю их биомассы [5, 10, 12, 33, 34]. Од-
нако в последние десятилетия в результате воз-
действия многих факторов (снижения прозрач-
ности вод, эвтрофирования, вселения чужерод-
ных видов, разрушения биотопов, увеличения ре-
креационной нагрузки, изменения климата и др.)
глубина проникновения, площадь и общая био-
масса цистозировых зарослей сокращаются, а
вместе с ними уменьшается и фиторазнообразие
крупных участков шельфа Черного моря [3–5,
8–10, 12–14, 17, 33, 34, 43].

Деградация (снижение продуктивности и ви-
дового богатства) цистозировых сообществ мо-
жет быть результатом как синхронной (независи-
мой) реакции популяций доминантов и сопут-
ствующих видов на неблагоприятные изменения
среды обитания, так и снижения участия C. bos-
phorica и T. barbata в их формировании. При этом
роль второго фактора в этом процессе остается не
совсем ясной как минимум по трем причинам.
Во-первых, цистозиры могут оказывать как отри-
цательное (конкуренция), так и положительное
(как укрытие, субстрат) воздействие на другие ви-
ды. Во-вторых, они способны доминировать на
разных глубинах, а характер влияния доминантов
на видовое богатство фитоценозов может отли-
чаться в разных условиях среды. Известно, что
чем суровее эти условия, тем, как правило, слабее
конкурентное воздействие доминантов на сопут-
ствующие виды, но сильнее проявляются защит-
ные функции таких видов [1, 2, 18, 19]. Имеются
данные, что такая закономерность характерна как
для наземных, так и водных (донных морских) со-
обществ [19, 25, 30, 45]. В-третьих, работы по фи-
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тобентосу Черного моря, за небольшим исключе-
нием [20, 34], практически не касаются вопросов
межвидовых отношений, в том числе характера
воздействия доминантов на состояние популяций
других видов макроводорослей.

Целью нашей работы является количествен-
ная оценка совместного влияния видов рода Cys-
toseira sensu lato на сопутствующие виды макрово-
дорослей, а также на видовое богатство, состав и
биомассу сообществ в целом путем сравнения
участков ценозов (проб) с относительно высокой
и низкой биомассой этих видов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Методы сбора фактического материала

В основу работы положены 155 проб макрофи-
тобентоса, отобранных в период с 29 июня по
8 августа 2018 г. на шельфе Черного моря у
м. Большой Утриш (Краснодарский край; п-в Аб-
рау) (рис. 1). 110 проб были отобраны в сообще-
ствах цистозир (0.3–10 м), 29 – на меньшей глу-
бине (0 и 0.15 м, доминант – Ceramium ciliatum) и
16 проб – на глубине 15–20 м (доминанты – Codium
vermilara и Phyllophora crispa). В сообществах ци-
стозир пробы отбирали на глубинах 0.3–0.5
(25 проб), 1–2 (38), 5 (26) и 10 м (21).

Пробы отбирали с площади 0.25 м2 на одно-
родных местообитаниях. Основная часть проб
на каждой из исследованных глубин была отобра-
на регулярным способом на двух трансектах по
10 площадок. Пробы, отобранные на трансектах,
в пределах одной глубины, располагались на рас-
стоянии от 1 до 8–10 м друг от друга в зависимо-
сти от рельефа дна. Дополнительно для увеличе-
ния контрастности выборки между трансектами
было отобрано еще несколько проб. В этом случае
площадки закладывались на участках сообществ с
наиболее высоким и низким проективным по-
крытием C. bosphorica и T. barbata, которое оцени-
вали визуально. Все водоросли-макрофиты из
каждой рамки отбирали в отдельный газовый ме-
шок, для чего использовали набор скребков. За-
тем каждую пробу разбирали по видам, осушали
фильтровальной бумагой и взвешивали каждый
вид [35]. Корковые водоросли и микроэпифиты в
настоящем исследовании не учитывали.

Методы анализа фактического материала

Анализ фактического материала включал сле-
дующие этапы:

1. Для каждой пробы (площадки) были рассчи-
таны значения следующих показателей: 1) общая

Рис. 1. Район исследований и карта-схема отбора проб.
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сырая биомасса водорослей на 1 м2 (W); 2) био-
масса каждого вида (Wi); 3) совместная биомасса
C. bosphorica и T. barbata (WС); 3) суммарная био-
масса сопутствующих видов (WS = W–WС);
4) число сопутствующих видов макроводорослей
на 0.25 м2 (SS – локальное видовое богатство).

2. Пробы с доминированием цистозир с каж-
дой глубины были ранжированы по возрастанию
суммарной биомассы этих видов (WС), а затем
разделены на две равные или примерно равные
(с разницей в одну пробу) группы: со значениями
биомассы выше медианы (высокая биомасса –
ВБЦ) и ниже (низкая биомасса – НБЦ). Для каж-
дой выделенной группы было определено общее
число сопутствующих видов (NS), средние значе-
ния перечисленных выше характеристик (табл. 1),
средние значения биомассы каждого вида (с уче-
том проб, в которых вид не присутствовал) (WА),
а также их встречаемость (доля проб в группе с
присутствием вида к общему числу проб – F).
Средние значения биомассы видов представлены
в табл. 2, их встречаемость – в табл. 3.

3. Чтобы оценить характер изменений встреча-
емости и биомассы сопутствующих видов при
снижении участия цистозир (синхронный или
компенсаторный), мы сопоставили значения ха-
рактеристик WА и F для каждого вида в группах
проб с низкой и высокой плотностью цистозир.
Статистическую значимость различий между зна-
чениями WА оценивали с использованием одно-
факторного дисперсионного анализа (ANOVA),
F – критерия Стьюдента (t).

4. Если снижение участия цистозир влияет на
распространение и встречаемость сопутствую-
щих видов макроводорослей, то это каким-то об-
разом может повлиять на степень однородности
видового состава альгоценозов, расположенных
на разных глубинах. В качестве показателя видо-
вого сходства изученных участков сообществ мы
использовали коэффициент Съеренсена (Ks = 2С/
(А + В), где А и В – число видов в группах проб с
двух сравниваемых участков (глубин); С – общее
число видов в сравниваемых участках). Видовое
сходство оценивалось между всеми участками,
отдельно для вариантов с низким и высоким уча-
стием цистозир. Значимость различия между ни-
ми (средними значениями сходства) оценивали
методом однофакторного дисперсионного ана-
лиза (ANOVA).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Всего в исследованных ценозах цистозир были
определены 48 видов макроводорослей, в том
числе 27 видов красных (Rhodophyta), 11 – бурых
(Ochrophyta, Phaeophyceae) и 10 – зеленых (Chlo-
rophyta).

В табл. 1 представлены значения показателей,
характеризующих в целом сообщества макрофи-
тобентоса с высокой и низкой биомассой цисто-
зир. Из нее следует:

1. Суммарная биомасса C. bosphorica и T. barba-
ta максимальна на глубинах 1–2 м. На меньших
(0.3–0.5 м) и бóльших глубинах (5 и 10 м) она ни-
же. На всех глубинах общая биомасса проб с ВБЦ
в среднем существенно и статистически значимо
выше, чем с НБЦ.

2. В верхней фитали (от 0.3 до 2 м) высокое
обилие сопутствующих видов наблюдается в про-
бах с низким участием цистозир. На глубинах 5 и
10 м, напротив, высокая биомасса сопутствую-
щих видов обнаруживается в пробах с высокой
биомассой цистозир. Доля биомассы сопутствую-
щих видов в пробах с НБЦ выше, чем в ценозах с
ВБЦ, причем на малых глубинах различие суще-
ственно и статистически значимо, на больших
глубинах – статистически незначимо (табл. 1).

Из таблицы следует также, что на участках с
небольшой плотностью цистозир в составе сопут-
ствующих видов наблюдается доминирование
эпилитов (76–99% биомассы сопутствующих ви-
дов на всех глубинах, кроме 5 м). Рост обилия ба-
зифитов (цистозир) сопровождается ростом роли
эпифитов.

3. На наименее (0.3–0.5 м) и наиболее глубо-
ких (10 м) участках вклад видов разных экологи-
ческих групп (эпифитов и эпилитов) в биомассу
сопутствующих видов сообществ с ВБЦ пример-
но одинаков. На глубинах 1–2 и 5 м преобладают
эпифиты. Снижение биомассы цистозир в 2.2–
3.9 раз в группах с НБЦ ведет к значительному
снижению участия эпифитов (в 1.8–13.1 раза) и
росту участия облигатных эпилитов (в 1.3–10.1 ра-
за). В результате на большинстве участков с НБЦ
среди сопутствующих видов преобладающей по
биомассе группой являются облигатные эпилиты.

4. На большинстве глубин число видов эпифи-
тов, зарегистрированных в пробах с НБЦ, ниже, а
эпилитов – как выше, так и ниже, чем в пробах с
высоким участием цистозир. В результате на
большинстве глубин общее число видов, зареги-
стрированных в пробах с НБЦ несколько ниже,
чем в пробах с высоким их участием. В целом для
всех глубин в первой группе было зарегистриро-
вано 35 видов, во второй – 39. На глубинах от 0.3
до 5 м пробы с низким участием цистозир харак-
теризуются более высокими средними значения-
ми локального богатства (SS), чем пробы с боль-
шей биомассой этих видов, однако эти различия
статистически незначимы. На глубине 10 м, на-
против, снижению биомассы цистозир соответ-
ствует снижение SS, причем различие является
статистически значимым.

В табл. 2 и 3 представлены данные по средней
биомассе (WА) и встречаемости (F) сопутствую-
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±
 0

.5
6.

9 
±

 0
.5

7.
9 

±
 0

.6
8.

4 
±

 0
.8

7.
9 

±
 0

.3
8.

5 
±

 0
.7

5.
9 

±
 0

.6
*

О
бщ

ее
 ч

ис
ло

 с
оп

ут
ст

ву
ю

щ
их

ви
до

в 
(N

S)
, в

 т
ом

 ч
ис

ле
:

22
31

21
24

19
25

29
20

эп
ил

ит
ов

12
15

9
14

14
14

17
12

эп
иф

ит
ов

10
16

12
10

5
11

12
8

О
бщ

ее
 ч

ис
ло

 в
ид

ов
 в

о 
вс

ех
 п

ро
ба

х
39

35
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АФАНАСЬЕВ, АКАТОВ
Т

аб
ли

ца
 2

.
С

ре
дн

яя
 б

ио
м

ас
са

 в
ид

ов
 в

од
ор

ос
ле

й 
(W

А,
 г

/м
2 ) в

 р
аз

ли
чн

ы
х 

со
об

щ
ес

тв
ах

 п
-в

а 
А

бр
ау

 Ч
ер

но
го

 м
ор

я

П
ри

м
еч

ан
ие

. В
ид

ы
, е

ди
ни

чн
о 

об
на

ру
ж

ен
ны

е 
то

ль
ко

 в
 с

оо
бщ

ес
тв

ах
 с

 в
ы

со
ко

й 
би

ом
ас

со
й 

ци
ст

оз
ир

: V
er

te
br

at
a 

re
pt

ab
un

da
, O

sm
un

de
a 

pi
nn

at
ifi

da
, S

til
op

ho
ra

 te
ne

lla
, U

lv
a 

rig
id

a,
Pu

nc
ta

ria
 te

nu
iss

im
a,

 C
ho

nd
ria

 d
as

yp
hy

lla
, S

tri
ar

ia
 a

tte
nu

at
a?

. В
ид

ы
, е

ди
ни

чн
о 

об
на

ру
ж

ен
ны

е 
то

ль
ко

 в
 с

оо
бщ

ес
тв

ах
 с

 н
из

ко
й 

би
ом

ас
со

й 
ци

ст
оз

ир
: C

ha
et

om
or

ph
a 

ae
re

a,
 B

ry
op

sis
pl

um
os

a,
 C

er
am

iu
m

 se
cu

nd
at

um
, H

yp
ne

a 
m

us
ci

fo
rm

is
?,

 L
om

en
ta

ri
a 

cl
av

el
lo

sa
?.

 
П

ол
уж

ир
ны

м
 в

ы
де

ле
ны

 б
ол

ее
 в

ы
со

ки
е 

зн
ач

ен
ия

 W
А 

в 
гр

уп
па

х 
пр

об
 с

 р
аз

ны
м

 у
ча

ст
ие

м
 ц

ис
то

зи
р.

 
В

ид
ы

 с
ос

ед
ни

х 
со

об
щ

ес
тв

, н
е 

вс
тр

еч
ен

ны
е 

в 
со

об
щ

ес
тв

ах
 ц

ис
то

зи
р,

 в
 т

аб
ли

це
 н

е 
пр

ив
ед

ен
ы

.

В
ид

ы
С

оо
бщ

ес
тв

а 
с 

до
м

ин
ир

ов
ан

ие
м

 
C

er
am

iu
m

 c
ili

at
um

С
оо

бщ
ес

тв
а 

с 
до

м
ин

ир
ов

ан
ие

м
 C

. b
os

ph
or

ic
a 

и 
T.

 b
ar

ba
ta

С
оо

бщ
ес

тв
а 

с 
до

м
ин

ир
ов

ан
ие

м
 

P
hy

llo
ph

or
a 

cr
is

pa
 

и 
C

od
iu

m
 v

er
m

ila
ra

пр
об

ы
 с

 в
ы

со
ко

й 
би

ом
ас

со
й 

ци
ст

оз
ир

пр
об

ы
 с

 н
из

ко
й 

би
ом

ас
со

й 
ци

ст
оз

ир

Гл
уб

ин
а,

 м
0

0.
15

0.
3–

0.
5

1–
2

5
10

0.
3–

0.
5

1–
2

5
10

15
–

20
C

ys
to

se
ir

a 
bo

sp
ho

ri
ca

4.
69

32
0.

73
19

94
.4

0
33

39
.8

1
24

85
.4

6
40

5.
93

60
5.

90
10

20
.6

2
11

08
.3

8
10

9.
77

2.
75

T
re

pt
ac

an
th

a 
ba

rb
at

a
10

92
.5

8
97

9.
10

75
9.

66
31

2.
36

17
9.

10
58

2.
24

40
1.

68
88

.1
6

0.
06

В
ид

ы
 с

 п
ре

им
ущ

ес
тв

ен
но

 к
ом

пе
нс

ат
ор

но
й 

ре
ак

ци
ей

 (г
ру

пп
а 

1)
C

er
am

iu
m

 c
ili

at
um

16
99

.3
3

12
25

.1
8

0.
54

–
–

–
11

.3
0*

0.
02

–
–

0.
01

Pa
di

na
 p

av
on

ic
a

–
1.

35
–

–
–

–
13

6.
85

*
2.

42
*

0.
85

*
–

–
D

ic
ty

ot
a 

fa
sc

io
la

–
2.

32
0.

15
–

–
0.

37
2.

71
0.

88
*

0.
67

0.
51

0.
01

P
hy

llo
ph

or
a 

cr
is

pa
–

–
–

–
–

–
–

–
2.

69
*

5.
49

*
14

9.
83

G
el

id
iu

m
 c

ri
na

le
–

–
1.

18
1.

44
–

0.
23

27
.9

4*
3.

52
*

0.
80

*
0.

16
0.

01
L

au
re

nc
ia

 c
or

on
op

us
0.

87
20

.2
1

0.
79

0.
63

1.
47

0.
23

1.
62

0.
84

2.
95

–
–

C
la

do
st

ep
hu

s s
po

ng
io

su
m

–
–

25
.1

3
14

.9
1

0.
01

3.
05

20
.6

5
94

.3
3

15
.6

2*
4.

16
0.

14
C

la
do

ph
or

op
si

s m
em

br
an

ac
ea

–
–

22
.3

7
65

.8
1

0.
05

0.
14

16
.5

4
18

1.
04

*
1.

09
*

–
–

В
ид

ы
 с

 п
ре

им
ущ

ес
тв

ен
но

 с
ин

хр
он

но
й 

ре
ак

ци
ей

 (г
ру

пп
а 

2)
L

au
re

nc
ia

 o
bt

us
a

–
–

0.
09

8.
24

18
.1

7
3.

84
*

0.
05

3.
19

11
.7

2
1.

33
0.

03
C

er
am

iu
m

 d
es

lo
ng

ch
am

ps
ii

–
–

–
15

.0
6*

20
.2

6*
3.

11
*

–
–

–
–

–
Sp

ha
ce

la
ri

a 
ci

rr
os

a
–

–
10

.9
6

7.
97

3.
07

0.
91

3.
02

5.
12

1.
82

0.
17

0.
01

C
ha

et
om

or
ph

a 
lin

um
–

–
0.

22
0.

18
0.

09
0.

06
0.

05
0.

11
0.

03
0.

01
0.

01
C

er
am

iu
m

 si
liq

uo
su

m
 v

ar
. e

le
ga

ns
–

–
24

.6
9

11
.3

1
4.

44
–

–
7.

59
2.

06
–

0.
01

Ve
rt

eb
ra

ta
 su

bu
lif

er
a

–
–

3.
69

1.
06

44
.9

9
4.

97
0.

16
26

.7
6

12
.6

3
0.

30
0.

03
Po

ly
si

ph
on

ia
 o

pa
ca

–
–

0.
96

4.
48

2.
49

–
–

–
–

–
–

St
ilo

ph
or

a 
no

du
lo

sa
–

–
0.

06
0.

38
0.

47
–

–
0.

18
0.

05
–

–
Po

ly
si

ph
on

ia
 sa

ng
ui

ne
a

–
–

–
54

.5
3

88
.8

1
4.

32
0.

01
11

.5
7

22
.5

7
2.

83
–

C
er

am
iu

m
 d

ia
ph

an
um

–
–

0.
49

2.
98

0.
45

0.
01

–
0.

01
1.

52
–

–
Pa

lis
ad

a 
pa

ni
cu

la
ta

–
–

1.
43

–
0.

97
–

–
–

–
–

–
В

ид
ы

 с
 н

ео
пр

ед
ел

ен
но

й 
ре

ак
ци

ей
 и

/и
ли

 н
из

ко
й 

би
ом

ас
со

й 
(г

ру
пп

а 
3)

E
lli

so
la

nd
ia

 e
lo

ng
at

a
–

–
1.

44
2.

74
2.

12
0.

95
0.

29
6.

00
1.

28
0.

54
0.

01
G

el
id

iu
m

 sp
in

os
um

–
–

0.
05

0.
47

0.
71

0.
17

0.
01

1.
36

0.
26

0.
12

0.
02

C
er

am
iu

m
 v

ir
ga

tu
m

–
–

4.
31

1.
87

2.
59

–
–

3.
01

0.
63

–
0.

01
C

la
do

ph
or

a 
al

bi
da

28
1.

08
28

7.
09

8.
86

5.
44

–
–

4.
00

1.
64

0.
08

0.
01

0.
01

E
ct

oc
ar

pu
s s

ili
cu

lo
su

s
–

–
0.

12
–

–
8.

29
–

–
0.

95
0.

50
0.

04
U

lv
a 

sp
.

–
–

32
.4

3
15

.9
6

–
–

35
.3

0
–

0.
05

–
–

C
la

do
ph

or
a 

sp
.

–
–

–
0.

47
0.

38
0.

04
0.

02
0.

02
–

0.
03

–
P

te
ro

th
am

ni
on

 p
lu

m
ul

a
–

–
–

0.
37

–
0.

66
–

0.
20

0.
26

0.
05

–
C

od
iu

m
 v

er
m

ila
ra

–
–

–
–

–
6.

91
–

–
–

3.
82

33
7.

88
Ap

og
lo

ss
um

 ru
sc

ifo
liu

m
–

–
–

–
–

6.
29

–
–

4.
53

*
0.

50
0.

04
Ja

ni
a 

ru
be

ns
–

–
–

–
0.

07
0.

13
–

0.
95

0.
12

0.
01

0.
01

F
lo

ri
de

op
hy

ce
ae

 in
de

t.
–

–
–

0.
42

–
0.

24
–

–
4.

85
0.

25
–

C
ho

nd
ri

a 
ca

pi
lla

ri
s

–
–

–
–

–
0.

17
–

–
–

0.
10

–
C

la
do

ph
or

a 
lin

ifo
rm

is
–

–
–

0.
42

–
0.

02
–

–
–

0.
01

–
Ja

ni
a 

vi
rg

at
a

–
–

–
–

0.
03

0.
05

–
–

–
–

–
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Т

аб
ли

ца
 3

.
В

ст
ре

ча
ем

ос
ть

 в
ид

ов
 в

од
ор

ос
ле

й 
(F

) в
 р

аз
ли

чн
ы

х 
со

об
щ

ес
тв

ах
 п

-в
а 

А
бр

ау
 Ч

ер
но

го
 м

ор
я

П
ри

м
еч

ан
ие

. П
ол

уж
ир

ны
м

 в
ы

де
ле

ны
 б

ол
ее

 в
ы

со
ки

е 
зн

ач
ен

ия
 F

 в
 г

ру
пп

ах
 п

ро
б 

с 
ра

зн
ы

м
 у

ча
ст

ие
м

 ц
ис

то
зи

р.
*

С
та

ти
ст

ич
ес

ки
 з

на
чи

м
ое

 р
аз

ли
чи

е 
F 

в 
гр

уп
па

х 
пр

об
 с

 в
ы

со
ки

м
 и

 н
из

ки
м

 у
ча

ст
ие

м
 ц

ис
то

зи
р 

(P
 <

 0
.0

5,
 t-

кр
ит

ер
ий

).
В

ид
ы

 с
ос

ед
ни

х 
со

об
щ

ес
тв

, н
е 

вс
тр

еч
ен

ны
е 

в 
со

об
щ

ес
тв

ах
 ц

ис
то

зи
р,

 в
 т

аб
ли

це
 н

е 
пр

ив
ед

ен
ы

.

В
ид

ы
С

оо
бщ

ес
тв

а 
с д

ом
ин

ир
ов

ан
ие

м
 

C
er

am
iu

m
 c

ili
at

um

С
оо

бщ
ес

тв
а 

с 
до

м
ин

ир
ов

ан
ие

м
 C

. b
os

ph
or

ic
a 

и 
T.

 b
ar

ba
ta

С
оо

бщ
ес

тв
а 

с 
до

м
ин

ир
ов

ан
ие

м
 

P
hy

llo
ph

or
a 

cr
is

pa
 

и 
C

od
iu

m
 v

er
m

ila
ra

пр
об

ы
 с

 в
ы

со
ко

й 
би

ом
ас

со
й 

ци
ст

оз
ир

пр
об

ы
 с

 н
из

ко
й 

би
ом

ас
со

й 
ци

ст
оз

ир

Гл
уб

ин
а,

 м
0

0.
15

0.
3–

0.
5

1–
2

5
10

0.
3–

0.
5

1–
2

5
10

15
–

20
C

ys
to

se
ir

a 
bo

sp
ho

ri
ca

0.
67

1
0.

85
1

1
1

0.
92

1
0.

92
0.

90
0.

06
T

re
pt

ac
an

th
a 

ba
rb

at
a

0.
46

0.
74

0.
85

1
0.

25
0.

9
0.

85
1

0.
13

В
ид

ы
 с

 п
ре

им
ущ

ес
тв

ен
но

 к
ом

пе
нс

ат
ор

но
й 

ре
ак

ци
ей

 (г
ру

пп
а 

1)
C

er
am

iu
m

 c
ili

at
um

1
1

0.
23

–
–

–
0.

67
*

0.
11

–
–

0.
13

Pa
di

na
 p

av
on

ic
a

–
–

–
–

–
–

0.
54

0.
11

0.
15

–
–

D
ic

ty
ot

a 
fa

sc
io

la
–

0.
75

0.
15

–
–

0.
18

0.
25

0.
26

*
0.

14
0.

3
0.

06
P

hy
llo

ph
or

a 
cr

is
pa

–
–

–
–

–
–

–
–

0.
15

*
0.

4
0.

75
G

el
id

iu
m

 c
ri

na
le

–
–

0.
85

0.
37

–
0.

18
0.

83
0.

79
*

0.
46

*
0.

2
0.

06
L

au
re

nc
ia

 c
or

on
op

us
0.

67
0.

75
0.

15
0.

11
0.

23
0.

18
0.

42
0.

11
0.

31
–

–
C

la
do

st
ep

hu
s s

po
ng

io
su

m
–

–
0.

54
0.

42
0.

08
0.

36
0.

58
0.

63
0.

46
*

0.
3

0.
13

C
la

do
ph

or
op

si
s m

em
br

an
ac

ea
–

–
0.

85
0.

32
0.

08
0.

18
0.

75
0.

79
*

0.
62

*
–

0.
06

В
ид

ы
 с

 п
ре

им
ущ

ес
тв

ен
но

 с
ин

хр
он

но
й 

ре
ак

ци
ей

 (г
ру

пп
а 

2)
L

au
re

nc
ia

 o
bt

us
a

–
–

0.
08

0.
42

0.
54

0.
91

*
0.

08
0.

32
0.

77
0.

5
0.

06
C

er
am

iu
m

 d
es

lo
ng

ch
am

ps
ii

–
–

–
0.

42
*

0.
62

*
0.

55
*

–
–

–
–

–
Sp

ha
ce

la
ri

a 
ci

rr
os

a
–

–
0.

92
0.

84
1

1
0.

92
1

1
1

0.
13

C
ha

et
om

or
ph

a 
lin

um
–

–
0.

77
0.

58
0.

46
0.

36
0.

58
0.

68
0.

39
0.

2
0.

13
C

er
am

iu
m

 si
liq

uo
su

m
 v

ar
. e

le
ga

ns
–

–
0.

08
0.

32
0.

54
–

–
0.

16
0.

23
–

0.
13

Ve
rt

eb
ra

ta
 su

bu
lif

er
a

–
–

0.
08

0.
16

0.
39

0.
46

0.
08

0.
21

0.
62

0.
4

0.
31

Po
ly

si
ph

on
ia

 o
pa

ca
–

–
0.

08
0.

05
0.

08
–

–
–

–
–

–
St

ilo
ph

or
a 

no
du

lo
sa

–
–

0.
08

0.
05

0.
15

–
–

0.
05

0.
15

–
–

Po
ly

si
ph

on
ia

 sa
ng

ui
ne

a
–

–
–

0.
47

0.
62

0.
36

0.
33

0.
32

0.
39

0.
5

–
C

er
am

iu
m

 d
ia

ph
an

um
–

–
0.

15
0.

16
0.

08
0.

09
–

0.
11

0.
08

–
–

Pa
lis

ad
a 

pa
ni

cu
la

ta
–

–
0.

15
–

0.
08

–
–

–
–

–
–

В
ид

ы
 с

 н
ео

пр
ед

ел
ен

но
й 

ре
ак

ци
ей

 и
/и

ли
 н

из
ко

й 
би

ом
ас

со
й 

(г
ру

пп
а 

3)
E

lli
so

la
nd

ia
 e

lo
ng

at
a

–
–

0.
77

0.
9

0.
77

0.
82

0.
83

0.
84

0.
77

0.
6

0.
06

G
el

id
iu

m
 sp

in
os

um
–

–
0.

15
0.

21
0.

46
0.

09
0.

17
0.

42
0.

23
0.

1
0.

19
C

er
am

iu
m

 v
ir

ga
tu

m
–

–
0.

08
0.

11
0.

39
–

–
0.

11
0.

08
–

0.
13

C
la

do
ph

or
a 

al
bi

da
1

1
0.

85
0.

42
–

–
0.

75
0.

58
0.
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щих видов макроводорослей в сообществах с раз-
ным участием цистозир. Из них следует, что виды
имеют разную реакцию на снижение биомассы
цистозир и по этим признакам могут быть объ-
единены в три группы: 1) виды, увеличивающие
биомассу и встречаемость на большинстве глубин
(компенсаторная или положительная реакция);
2) виды, снижающие значения этих характери-
стик (синхронная или отрицательная реакция) и
3) виды с неопределенной реакцией (имеют при-
мерно одинаковые или, как более так и менее вы-
сокие значения WА и F в пробах сравниваемых
групп).

Первую группу образуют 8 видов (17% от об-
щего числа сопутствующих видов). Это облигат-
ные (Padina pavonica, Dictyota fasciola, Phyllophora
crispa, Cladostephus spongiosum и Cladophoropsis
membranacea) и факультативные (Ceramium cilia-
tum, Gelidium crinale и Laurencia coronopus) эпили-
ты, имеющие с цистозирами преимущественно
конкурентные взаимоотношения. Большинство
из них (6 из 8 видов) имеют очень низкое обилие
в сообществах с высоким участием цистозир, ли-
бо почти не встречаются в них. В частности, Cera-
mium ciliatum и Phyllophora crispa проникают в раз-
реженные заросли цистозир из смежных ценозов
(с более мелководных и более глубоководных
участков), где они являются доминантами.

Еще два вида из этой группы – Cladostephus
spongiosum и Cladophoropsis membranacea – имеют
менее определенную реакцию на снижение уча-
стия цистозир. Как следует из наших данных, на
глубинах от 1 до 10 м они явно предпочитают
участки с низкой плотностью цистозир, тогда как
на 0.3–0.5 м такой эффект не выражен. Можно
предположить, что на мелководье, в условиях вы-
сокой волновой активности, эти виды использу-
ют полог цистозир как убежище, а на бóльших
глубинах конкурируют с ними за субстрат. Инте-
ресно, что для Cladophoropsis membranacea показано
увеличение встречаемости и биомассы в последние
десятилетия, по сравнению с 1950–70-ми гг. [34].
Поэтому не исключено, что рост встречаемости
этого вида связан с ослаблением топической кон-
куренции со стороны цистозир.

Группа 2 включает 11 видов (24% от общего
числа сопутствующих видов). Это преимуще-
ственно эпифиты (Sphacelaria cirrosa, Laurencia
obtusa, Vertebrata subulifera и т.п.), ожидаемо отри-
цательно реагирующие на снижение суммарной
биомассы цистозир, а также два вида, которые
способны и к эпилитному росту (Chaetomorpha li-
num и Polysiphonia opaca). Большинство видов
этой группы считаются характерными и кон-
стантными для цистозировых сообществ [6, 7].

Третья группа состоит из 15 видов (33%), кото-
рые относятся к разным экологическим группам
(облигатным и факультативным эпилитам, эпи-

фитам). Можно предположить, что это более или
менее индифферентные к воздействию рассмат-
риваемого фактора макроводоросли, а также ма-
лообильные в нашем исследовании виды (Elliso-
landia elongata, Gelidium spinosum, Ceramium diapha-
num, C. virgatum), реакцию которых на изменение
биомассы цистозир определить сложно. В группу
также был включен Codium vermilara, который ред-
ко произрастает в сообществах цистозир, незави-
симо от степени их доминирования на участках.

Наконец, некоторые виды были обнаружены
нами в единичных пробах (перечислены в подпи-
си к табл. 2). Семь из них встречены только в про-
бах с высокой биомассой цистозир и пять –
с низкой. Это разнородная группа, включающая,
в том числе редкие виды, а также виды, приуро-
ченные к другим местообитаниям и нехарактер-
ные для цистозировых сообществ.

В целом, как следует из табл. 2 и 3, из 10 обли-
гатных эпилитов, обнаруженных на всех участ-
ках, половина характеризуются более высокой
встречаемостью и биомассой на участках с НБЦ.
Остальные эпилиты не показали особых предпо-
чтений в этом отношении. Из 20 эпифитов, выяв-
ленных нами на всех глубинах, только 9 явно
предпочитают участки сообществ с высокой био-
массой цистозир. В то же время из 16 видов, спо-
собных произрастать и как эпилиты, и как эпи-
фиты, только треть показывают положительную
или отрицательную реакцию на изменение оби-
лия цистозир.

Из табл. 2 и 3 также следует, что на глубинах
0.3–0.5 м 6 видов (четверть от общего числа ви-
дов, выявленных на этой глубине) имеют хорошо
выраженную реакцию (положительную или отри-
цательную) на изменение участия цистозир, на
глубинах 1–2 м – 12 видов (треть от выявленных
на этой глубине видов,), 5 м – 14 (41%) и 10 м – 11
(42%). Таким образом, доля таких видов растет с
увеличением глубины. При этом на глубинах 0.3–
5 м число видов, положительно реагирующих на
снижение биомассы цистозир, несколько выше,
чем с противоположной реакцией. На глубине
10 м реакция видов на это воздействие преимуще-
ственно отрицательная (у девяти видов против
двух). Это может означать, что с глубиной роль
цистозир как видов-ценозообразователей увели-
чивается.

Средние значения коэффициента видового
сходства Съеренсена между участками ценозов с
ВБЦ составили 0.68 ± 0.02, n = 6, НБЦ – 0.70 ±
± 0.04, n = 6. Как видно, различие между ними не-
большое и статистически незначимое (ANOVA,
F4.96= 0.31, р = 0.05). Это позволяет предположить,
что изменение участия цистозир в 2–4 раза не
оказывает существенного влияния на степень ви-
довой однородности (дифференцированности)
макрофитобентоса на градиенте глубины.
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Явление, когда снижение численности или
выпадение из сообществ одних видов сопровож-
дается ростом численности других, известно как
эффект компенсации плотностью (density com-
pensation) – ЭКП [24, 28, 31]. Он может сопро-
вождаться расширением ниш (спектра занятых
местообитаний) оставшихся видов (niche expan-
sion) и в этом случае является частью более широ-
кого понятия – эффекта экологического высво-
бождения (ecological release) [24, 28]. Высказыва-
ется мнение, что ЭКП может способствовать
стабилизации функциональных параметров эко-
систем при снижении их видового богатства и яв-
ляется одним из индикаторов роли межвидовой
конкуренции в структурировании сообществ [21,
28, 48]. Было показано, что обменная поверх-
ность в системе базифит–эпифит поддерживает-
ся на относительно постоянном уровне в гради-
енте эвтрофирования и подвижности воды: сни-
жение продуктивности черноморских цистозир
компенсируется усилением продукционной роли
(и биомассы) эпифитов [11].

Таким образом, если интерпретировать полу-
ченные нами результаты с позиции этой концеп-
ции, то можно сделать вывод о проявлении в изу-
ченных нами сообществах как эффекта “niche ex-
pansion” (проникновение в них новых видов на их
верхней и нижней границах), так и “density com-
pensation” (снижение биомассы цистозир на 50–
75% сопровождается ростом биомассы облигат-
ных эпилитов). Однако степень их проявления
можно рассматривать как невысокую, поскольку
в абсолютных значениях компенсаторный рост
биомассы эпилитов в целом существенно ниже
снижения суммарной биомассы цистозир: на глу-
бинах 0.3–0.5 м – в 16 раз, 1–2 м – в 14, 5 м – в 87
и 10 м – в 168 раз. Причем, как видно из этих дан-
ных, интенсивность компенсаторных процессов
снижается с глубиной. При этом известно, что
именно нижняя фиталь в период глобальной пе-
рестройки черноморской экосистемы подверг-
лась наиболее интенсивной деградации [14, 17,
33, 34].

В Средиземном море аналогичными по значе-
нию видами, помимо T. barbata (C. bosphorica в Сре-
диземном море, вероятнее всего, отсутствует [22]),
являются и другие виды рода Cystoseira и близких
родов бурых водорослей (Cystoseira sensu lato):
C. compressa, C. amentacea var. stricta, C. usneoides,
Carpodesmia tamariscifolia, C. crinita, C. zosteroides,
Treptacantha sauvageauana, T. ballesterosii). Все эти
виды имеют талломы с развитой трехмерной
структурой, обеспечивающей формирование до-
полнительных местообитаний и экологических
ниш для поселяющихся здесь растений и живот-
ных [37, 38, 42, 44]. Все указанные виды Cystoseira
sensu lato являются доминантами одноименных
ассоциаций на глубинах от 0.5 до 10–15 м и глуб-
же [26, 27, 39]. При этом в последние десятилетия

в Средиземном море из-за потепления и антропо-
генного влияния цистозиры становятся более
редкими видами, а их исчезновение сопровожда-
ется существенным снижением видового разно-
образия ценозов [23, 32, 41, 46, 47]. Основными
сопутствующими видами, которые способны за-
селять освободившиеся ниши и формировать но-
вые сообщества, там являются Padina pavonica,
Dictyota dichotoma, Ellisolandia elongata и Halopteris
scoparia [23], т.е. те виды (или их викарные анало-
ги), которые и в нашем исследовании продемон-
стрировали исключительно положительную (Pa-
dina pavonica, Dictyota fasciola), либо положитель-
ную на некоторых глубинах (Ellisolandia elongata)
реакцию на снижение доли цистозиры в ценозе
(Halopteris scoparia в Черном море сейчас встреча-
ется исключительно редко).

Подобные наблюдения в слабонарушенных и
малозагрязненных районах Черного моря редки,
и к их числу относится обнаружение значитель-
ного сокращения к началу XXI в. зарослей T. bar-
bata на банке Марии Магдалины и распростране-
ния вместо них Cladostephus spongiosum [34], что
также согласуется с нашими данными.

Таким образом, полученные нами результаты
показывают, что снижение участия цистозир в 2–
4 раза в сообществах макрофитобентоса россий-
ской части шельфа Черного моря, не связанное со
значительным изменением качества среды, в це-
лом не оказывает существенного влияния на их
видовое богатство и степень однородности (диф-
ференцированности) растительного покрова на
градиенте глубины. Однако это приводит к сни-
жению общей биомассы этих ценозов и разнона-
правленному изменению участия (биомассы,
встречаемости) многих сопутствующих видов
макроводорослей. Негативные последствия в
этом случае наблюдаются примерно для 50% эпи-
фитных видов этих сообществ; позитивные – для
видов смежных ценозов, расположенных на
меньшей и большей глубине, а также примерно
для половины видов-эпилитов. При этом реак-
ция ценозов на снижение биомассы C. bosphorica
и T. barbata, а также ее негативный характер (сни-
жение продуктивности и видового богатства)
сильнее проявляются на больших глубинах.
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Effects of Cystoseira sensu lato (Fucales: Phaeophyceae) on Species Richness, 
Composition and Biomass of the Abrau Peninsula Shelf Macrophytobenthos 

Communities (Black Sea)
D. F. Afanasyeva, #, V. V. Akatovb

aAzov-Black Sea Branch, Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Rostov-on-Don, Russia
bMaikop State Technological University, Maikop, Russia

#e-mail: dafanas@mail.ru

Based on field observations of macrophytobenthos of the Abrau Peninsula of the Black Sea, the effect of the
two most common and largest species of brown algae of the Black Sea sublittoral Cystoseira bosphorica and
Treptacantha barbata (Cystoseira sensu lato) on species richness and phytocenosis biomass, as well as biomass
and the occurrence of related macroalgae species of different ecological groups, have been studied. In total,
in assemblages of Cystoseira 48 species of macroalgae were found, including 27 species of Rhodophyta,
11 species of Ochrophyta, Phaeophyceae and 10 species of Chlorophyta. It was shown that a decrease in
2–4 times of Cystoseira biomass in communities, as a whole does not significantly affect their species rich-
ness, but leads to a decrease in the total biomass of these cenoses and a multidirectional change in the
participation (biomass, occurrence) of many species of macroalgae. The response of cenoses to a decrease
in the biomass of C. bosphorica and T. barbata, as well as its negative character – a decrease in productivity
and species richness – is more pronounced at greater depths.

Keywords: Black Sea, Abrau Peninsula, macrophytobenthos, Cystoseira sensu lato, species richness, biomass,
epiliths, epiphytes
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