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До недавнего времени общие концепции биоразнообразия предполагали, что существуют единые закономерно-
сти изменения видового богатства мелких планктонных и крупных донных организмов в градиенте факторов среды, 
в частности солёности воды – важнейшей абиотической характеристики, влияющей на разнообразие флоры и фауны 
прибрежных морских экосистем. Исследования, проведённые в последние годы, позволили открыть чрезвычайно 
богатый видами водный микромир, что привело к появлению новых концепций и смене парадигм в области изуче-
ния биоразнообразия, в том числе планктонных одноклеточных эукариот – протистов. В результате была выполнена 
ревизия концепции минимума видов Ремане и уточнена сфера её применения. В настоящей работе рассмотрены 
исследования, посвящённые разработке, развитию и анализу новой концепции максимального видового богатства 
протистов в зоне критической солёности воды (5–8‰), или хорогалиникуме. Полученные новые данные способ-
ствуют формированию современных представлений о динамике водных экосистем, сохранении биоразнообразия 
и эффективном экологическом менеджменте с целью поддержания равновесного состояния окружающей среды 
и рационального использования морских биоресурсов.

Ключевые слова: концепции биоразнообразия, планктон, протисты, градиенты, критическая солёность, размер 
клеток, Балтийское море.
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Until recently, the general biodiversity concepts have suggested common patterns of species richness dynamics for 
both small-sized planktonic and large-sized benthic organisms in the gradients of environmental factors, including water 
salinity, which is the major abiotic characteristic influencing the diversity of flora and fauna in coastal marine ecosystems. The 
recent studies discovered an extremely species-rich aquatic micro-world that have resulted in proposing new concepts and 
shifting the paradigms in biodiversity studies, including those on planktonic unicellular eukaryotes such as protists. For this 
reason, Remane’s species-minimum concept has been revisited, and the range of its application updated. This paper provides 
a review of the studies dedicated to establishing, developing, and analyzing the novel protistan species-maximum concept 
for the critical salinity zone (5–8‰), or the horohalinicum. The obtained new data contribute to formation of modern views 
on aquatic ecosystem dynamics, biodiversity conservation, and effective ecological management aimed at maintaining the 
environmental balance and the rational use of marine biological resources. (Biologiya Morya, 2017, vol. 43, no. 1, pp. 3–14).
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Изучение биологического разнообразия прибреж-
ных вод морей и океанов традиционно вызывает повы-
шенный интерес вследствие большой экономической зна-
чимости этих регионов для хозяйственной деятельности 
человека. Сведения о разнообразии водных организмов 
важны для прогностической оценки продуктивности эко-
систем, их уязвимости к инвазиям чужеродных видов, 
а также для эффективного противодействия процессам 
загрязнения и эвтрофирования, связанным с ростом на-
селения, экономическим развитием и стремительно ме-
няющимся климатом.

Пространственная неоднородность в распреде-
лении видового богатства организмов – естественное 

свойство живой природы, однако закономерности этой 
гетерогенности различаются для организмов разных 
размеров, таксономической принадлежности и образа 
жизни. В масштабе целых континентов макроэкологиче-
ские законы, например, особенности пространственного 
распределения числа видов разного размера, хорошо до-
кументированы для насекомых (May, 1978), брюхоногих 
моллюсков (McClain, 2004), птиц и наземных млекопи-
тающих (Brown, Nicoletto, 1991), морских рыб (Denney 
et al., 2002) и бентосных инфузорий (Azovsky, Mazei, 
2013). Однако теории о закономерностях распределе-
ния всего видового богатства водных экосистем немно-
гочисленны, а среди таких закономерностей наиболее 
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широко известна концепция минимума видов Ремане 
(Remane, 1934). 

КОНЦЕПЦИЯ РЕМАНЕ, ЕË СИЛЬНЫЕ  
И СЛАБЫЕ СТОРОНЫ

Концепция Ремане была разработана на основе 
данных по макрозообентосу Балтийского моря. С гео-
логической точки зрения Балтийское море – молодой 
водоём, существующий в нынешних границах не более 
10 тыс. лет (Lass, Matthäus, 2008; Schiewer, 2008). Балти-
ку неслучайно называют морем вселенцев (Leppäkoski, 
Olenin, 2000), так как здесь до сих пор продолжается ин-
тенсивный процесс освоения пока ещё не заполненных 
экологических ниш, о чём свидетельствуют высокие 
темпы инвазии чужеродных видов планктона и бентоса 
(Paavola et al., 2005; Telesh et al., 2008b, 2009; Ojaveer 
et al., 2010). 

Балтика традиционно считалась морем с понижен-
ным биологическим разнообразием, так как солёность 
поверхностных вод на большей части акватории этого 
водоёма соответствует критическим значениям 5–8‰ 
(рис. 1), при которых происходят резкие изменения в 
ионном составе морской воды (Khlebovich, 1968). Уже в 
 1960-е годы Хлебович (Khlebovich, 1969) впервые пока-
зал, что эти изменения создают физико-химический ба-
рьер между средами обитания морских и пресноводных 
организмов. С учётом результатов данных исследований 
Кинне (Kinne, 1971) предложил термин "хорогалиникум" 
(от греческого "horos" – пограничная линия) для обозна-
чения области, которую Хлебович (Khlebovich, 1969; 
Хлебович, 1974) назвал зоной критической солёности. 

Позднее хорогалиникум был охарактеризован как область 
водоёма, строго приуроченная к солёности 5–8‰, которая 
разделяет морскую и пресноводную фауну и флору и име-
ет специфические физико-химические характеристики 
(Khlebovich, Abramova, 2000). Кроме того, было принято 
считать, что хорогалиникум обеспечивает неблагоприят-
ные осмотические условия для всех водных организмов, 
препятствуя большому разнообразию и создавая эффект 
артенминимума (минимального числа видов), так как 
для преодоления этого осмотического барьера типично 
морским и пресноводным организмам необходимы до-
полнительные гипо- или гиперосмотические адаптации. 
Другие авторы утверждали, что снижение числа видов 
до минимума при солёности 5–8‰ или ниже происходит 
не только в эстуариях, но и в других солоноватоводных 
водоёмах (Deaton, Greenberg, 1986). Позднее эта идея на-
шла отражение в гипотезе множественности барьерных 
солёностных зон и существовании δ-хорогалиникума при 
солёности 0.5–2.0‰ (Аладин, 1988).

Для обоснования концепции артенминимума 
(рис. 2) были использованы сведения о числе видов 
Porifera, Hydrozoa, Scyphozoa, Anthozoa, Nemertini, 
Polychaeta, Cumacea, Mysidacea, Amphipoda, Decapoda, 
Lamellibranchia, Ophistobranchia, Echinodermata, Ascidiae 
и некоторых других донных животных в градиенте со-
лёности воды в Балтике; в этом массиве данных лишь 
несколько видов Ctenophora представляли планктон 
(Remane, 1934; Remane, Schlieper, 1971). Таким обра-
зом, с помощью концептуальной модели (кривой Рема-
не) было описано распределение числа видов морских, 
пресноводных и солоноватоводных донных животных 
в градиенте солёности воды и выявлен минимум видов 
при критических значениях солёности. Впоследствии эти 

Рис. 1. Средняя солёность (‰) поверхностных вод в разных 
районах Балтийского моря (по: Feistel et al., 2010). 

Рис. 2. Кривая Ремане для макрозообентоса Балтийского моря 
(по: Remane, 1934, 1958).
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представления были поддержаны другими авторами, изу-
чавшими донную фауну морей (Zenkewitch, 1959; Wolff, 
1983). Кроме того, работы Ремане внесли существенный 
вклад в развитие общей классификации вод по солёности, 
и на их основе был предложен ряд поправок к существу-
ющим классификациям (Venice System, 1959).

Тем не менее, некоторые исследования зообенто-
са в эстуариях демонстрировали результаты, принци-
пиально отличающиеся от модели Ремане (Boesch et 
al., 1976; Attrill, 2002). Более того, рядом авторов было 
показано, что модель Ремане не применима к зооплан-
ктонным организмам (в том числе инфузориям), а также 
к бактериям и фитопланктону, разнообразие которых 
в непосредственной зоне смешения морских и пресных 
вод не снижается до минимального (Laprise, Dodson, 
1994; Crump et al., 1999; Dolan, Gallegos, 2001; Hewson, 
Fuhrman, 2004; Telesh, 2004; Muylaert et al., 2009). Одна-
ко, несмотря на эти противоречия, диаграмма артенми-
нимума Ремане стала общепризнанной концептуальной 
моделью, была распространена на все группы водных 
организмов, обитающих не только в бесприливных, 
но и в классических эстуариях, и в таком статусе во-
шла практически во все учебники по гидробиологии 
(McLusky, Elliott, 2004).

Строго говоря, из концепции Ремане следует не 
более чем то, что в отсутствии приливно-отливных яв-
лений в крупных водоёмах со стабильным градиентом 
солёности воды донные сидячие и медленно движу-
щиеся животные испытывают сильный осмотический 
стресс в условиях, когда солёность воды колеблется от 
5 до 8‰. Невозможность адаптироваться к такому пе-
репаду солёности в достаточно сжатые сроки приводит 
к вымиранию животных и обеднению донной фауны 
в зоне критической солёности. Эти положения подтвер-
ждаются и результатами современных исследований со-
обществ Балтийского моря, которые демонстрируют из-
менение видового богатства донных животных в Балтике 
при снижении солёности воды от морской до значений 
хорогалиникума, где донная фауна наиболее обеднена 
(Powilleit et al., 1995; Leppäkoski, Olenin, 2000; Josefson, 
Hansen, 2004; Josefson, 2009; Feistel et al., 2010; Bleich 
et al., 2011; Zettler et al., 2014). В то же время доказано, 
что при солёности воды ниже 3‰ донная фауна сущест-
венно обогащается видами за счёт пресноводных форм 
(Рудинская, 2000; Perus, Bonsdorff, 2004; Piscart et al., 
2005; Филиппенко, 2013).

Однако результаты новейших исследований с ис-
пользованием классических эколого-морфологических 
и современных молекулярно-генетических методов таксо-
номии, а также обобщение сведений из ряда многолетних 
обширных баз данных привели к смене этой устоявшейся 
парадигмы биоразнообразия и убедительно показали, что 
концепция Ремане не применима к бактериопланктону, 
фито- и зоопланктону, а также к макрофитам (Herlemann 
et al., 2011, 2014; Schubert et al., 2011; Telesh et al., 2011a, 
b, 2013, 2015; Wang et al., 2011; Dupont et al., 2014).

КОНЦЕПЦИЯ МАКСИМАЛЬНОГО РАЗНООБРАЗИЯ 
ПРОТИСТОВ

Во времена Ремане зоопланктон Балтийского моря 
был изучен весьма слабо: сведения о микрозоопланктоне 
практически отсутствовали, а в мезо- и макрозоопланктоне 
исследователи насчитывали не более 40 видов (Remane, 
1934; Hernroth, Ackefors, 1979). Не удивительно, что такие 
скудные данные подтверждали имевшиеся представления 
о бедности видами солоноватых вод. Однако накопив-
шиеся к началу ХХI века сведения по биоразнообразию 
планктонной флоры и фауны Балтийского моря (без учета 
бактерий) позволили констатировать неожиданно боль-
шое видовое богатство пелагических сообществ (Telesh, 
Heerkloss, 2002, 2004; Hällfors, 2004; Sagert et al., 2008; 
Telesh et al., 2008a, b, 2009). В настоящее время известно, 
что в Балтийском море обитает около 750 морфологических 
видов ресничных инфузорий (Mironova et al., 2014), не 
менее 400 видов многоклеточного микро- (коловратки), 
мезо- и макрозоопланктона (Telesh et al., 2009), более 
2000 видов водорослей фитопланктона и около 190 видов 
цианобактерий (Hällfors, 2004). Установлено также, что 
планктонные бактерии относительно равномерно распре-
делены в градиенте солёности воды; разнообразие этих 
мельчайших организмов, определенное генетическими 
методами, не выявляет минимума видов в хорогалиникуме 
(Herlemann et al., 2011). Полученные результаты позволи-
ли выдвинуть и подтвердить гипотезу о том, что разно-
образие мелких, быстро размножающихся и эффективно 
адаптирующихся планктонных организмов, способных 
быстро эволюционировать в солоноватоводных водоёмах 
с большим сроком водообмена, может быть значительно 
выше, чем представлялось ранее на основе данных по 
разнообразию донной макрофауны (Telesh et al., 2011a).

Исследования видового разнообразия в пелагиа-
ли Балтийского моря показали, что мелкие подвижные 
планктонные организмы, в первую очередь прокариотные 
микробы и протисты, распределены в водной толще таким 
образом, что максимум их видового богатства приходит-
ся на зону хорогалиникума (рис. 3). Эти сведения легли 
в основу новой концепции максимального разнообразия 
протистов в хорогалиникуме (Telesh et al., 2011a). Концеп-
ция сформулирована на основе мета-анализа нескольких 
крупных многолетних массивов данных по фитопланктону 
(Hällfors, 2004; Sagert et al., 2008) и собственных данных 
по планктонным инфузориям (Миронова и др., 2009); она 
также подтверждена результатами исследований мезозоо-
планктона Балтийского моря (Telesh, Heerkloss, 2002, 2004; 
Telesh et al., 2008a, 2009).

В отличие от донных животных, планктон может 
переноситься на большие расстояния в составе водных 
масс и поэтому испытывать меньший осмотический стресс 
в градиенте солёности воды. Максимум видов протистов 
в хорогалиникуме в значительной степени определяется 
исключительной способностью одноклеточных организ-
мов адаптироваться к стрессовым условиям окружающей 
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среды. Этим же свойством обусловлены беспрецедентный 
космополитизм протистов (Fenchel, Finlay, 2004; Fuhrman, 
2009; Mironova et al., 2012, 2013, 2014) и способность 
многих протистов к миксотрофии, т.е. изменению типа 
потребления пищевых ресурсов в зависимости от усло-
вий окружающей среды (см. обзор: Матанцева, Скарлато, 
2013). Кроме того, теоретическим фундаментом новой 
закономерности служат: 1) концепция экологической ниши 
Хатчинсона (Hutchinson, 1957); 2) зависимость числа ви-
дов от площади водоёма (Kratochwil, 1999; Gaston, 2000; 
Алимов, 2001); 3) гипотеза о пользе умеренного стресса 
(Connell, 1978); 4) теория конкуренции за пищевые ресурсы 
(Tilman, 1982; Grover, 1997; Huisman, Weissing, 1999, 2001) 
и 5) концепция экотона в её современной трактовке (Basset 
et al., 2013), рассматривающая экотон как экосистему, а не 
как узкую зону раздела между морским и пресноводным 
местообитаниями.

Сразу после опубликования новой концепции мак-
симального видового богатства протистов в зоне хорога-
линикума (Telesh et al., 2011a) эта работа была замечена 
специалистами и подвергнута критической оценке вслед-
ствие неожиданности полученных результатов (Ptacnik et 
al., 2011). Однако дальнейшие исследования статистически 
подтвердили обоснованность существования высокого 
разнообразия эукариотных микроорганизмов планктона 
в хорогалиникуме Балтийского моря (Griniené et al., 2011; 
Telesh et al., 2011b, 2013, 2015). В настоящее время смена 
парадигм биоразнообразия, произошедшая с появлением 
концепции максимума видов протистов в зоне критической 
солёности воды, уже получила подтверждение и признание 
мирового сообщества исследователей эстуарных и дру-
гих солоноватоводных прибрежных экосистем (Elliott, 
Whitfield, 2011; Postel, 2012; Whitfield et al., 2012; Azovsky, 
Mazei, 2013; Ishida, 2015; Vuorinen et al., 2015; Rossi et al., 
2016). Представления о динамике биоразнообразия вод-
ных организмов в градиенте основных факторов среды, 

получившие дальнейшее развитие с появлением новой 
концепции, способствуют более точному и всестороннему 
пониманию процессов, протекающих в водных сообщест-
вах в условиях стрессовых природных явлений (например, 
при понижении солёности воды вследствие увеличения 
стока с водосбора) и антропогенных воздействий, в том 
числе при загрязнении природных вод и эвтрофировании 
водоёмов (Bruno et al., 2003; Telesh et al., 2013, 2015, 2016).

В ХОРОГАЛИНИКУМЕ ПРЕОБЛАДАЮТ 
МЕЛКОРАЗМЕРНЫЕ ВИДЫ ПРОТИСТОВ

Поиск причин и механизмов, обеспечивающих мак-
симальное видовое разнообразие микропланктона в зоне 
критической солёности воды, позволил сформулировать 
предположение о том, что в условиях резких колебаний 
солёности жизненные стратегии и механизмы, регулиру-
ющие структуру сообществ мельчайших планктонных 
организмов – одноклеточных протистов и цианобакте-
рий, населяющих микромир пелагиали, существенным 
образом отличаются от таковых в сообществах крупных 
донных многоклеточных животных (Telesh et al., 2013). 
Причины этих специфических реакций на солёностный 
стресс и сильную вариабельность других условий среды 
обитания (температура воды, гидродинамический режим 
и др.), очевидно, заключаются в эффективных физиологи-
ческих адаптациях микроорганизмов планктона, в высокой 
интенсивности эволюционных процессов в этих группах 
организмов и в их образе жизни (рис. 4, 5). В свою очередь, 
данные характеристики определяются главным образом 
размерами тела (клетки) микроорганизмов, а также часто-
той и интенсивностью стрессовых воздействий (Telesh et 
al., 2013).

Размер тела – основная общебиологическая харак-
теристика, определяющая физиологические параметры 
и функционирование организмов: интенсивность питания, 
скорость роста и метаболизм; вследствие этого размер тела 
организмов может рассматриваться как один из важнейших 
детерминантов обилия вида в естественном планктонном 
сообществе (Hart, Bychek, 2011). Многие экологически 
значимые физиологические характеристики планктона 
зависят от размера тела или клеток у одноклеточных 
организмов. Например, установлено, что более мелкие 
клетки фитопланктона имеют приуроченность к более 
широкому диапазону концентраций биогенных веществ 
и им свойственны максимальные величины индивиду-
альной скорости роста (Barton et al., 2013). Известно, что 
при низкой концентрации биогенных элементов в воде 
более мелкие виды водорослей получают конкурентные 
преимущества благодаря относительно большему со-
отношению площади их поверхности к объёму клетки, 
что позволяет осуществлять более интенсивный транс-
порт питательных веществ через клеточную мембрану 
(Litchman et al., 2007). Кроме того, мелкие клетки чаще 
делятся и имеют меньшую скорость погружения, что 
дает им явные преимущества в условиях пониженной 
турбулентности (Winder, Sommer, 2012).

Рис. 3. Схематическое изображение концепции максимума 
видов протистов и концепции минимума видов макрозообен-
тоса (по: Telesh et al., 2011a, с существенными изменениями и 
дополнениями). 
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С помощью глобальной океанской модели на приме-
ре фитопланктона было показано, что размерный состав 
сообществ изменяется в региональном масштабе: более 
крупные виды водорослей относительно редки в олиго-
трофных морях и более часто встречаются в зонах сильных 
апвеллингов или в районах субполярной циркуляции вод-
ных масс (Ward et al., 2012). Анализ материалов полевых 
наблюдений продемонстрировал ярко выраженную тен-
денцию к доминированию мелких видов фитопланктона 
в зоне критической солености в Балтийском море (рис. 6), 
хотя вариабельность полученных данных была высокой 
вследствие сильной изменчивости и нестабильности ус-
ловий окружающей среды в прибрежных водах (Telesh 
et al., 2015). Этот маскирующий эффект вариабельности 
солёности воды в прибрежье может быть усилен синер-
гическим действием других факторов внешней среды: 
например, пространственной динамикой концентрации 
биогенных веществ или сезонной динамикой структуры 
пелагических сообществ (Barton et al., 2013; Downing et 
al., 2014). Сходные результаты были получены для гетеро-
трофных жгутиконосцев из донных эстуарных сообществ 
(Tikhonenkov, Mazei, 2013). Авторы считают, что способ-
ность к адаптации у мелких видов донных гетеротрофных 
жгутиконосцев в нестабильной среде выше благодаря их 
более быстрому размножению по сравнению с крупными 
организмами, что хорошо согласуется с выявленной нами 
закономерностью для автотрофных микроорганизмов 
(Telesh et al., 2011а).

Обнаруженная нами закономерность распределения 
видового разнообразия фитопланктона в градиенте солёно-
сти воды с максимальным числом видов в хорогалиникуме 
представляет собой яркий пример того, как адаптация 
планктонных сообществ к изменчивым условиям среды 

зависит от фенотипического разнообразия и предоставляет 
существенные преимущества мелким и быстро размножа-
ющимся видам. Это неудивительно: в стрессовых усло-
виях одноклеточным организмам необходима адаптация 
только на молекулярном и клеточном уровне организации, 
а крупные многоклеточные животные и растения выну-
ждены приспосабливаться к изменчивой среде также на 
тканевом и организменном уровнях.

СЕЗОННОСТЬ ВЛИЯЕТ НА ФОРМИРОВАНИЕ 
МАКСИМУМА ВИДОВ ПРОТИСТОВ

Средний размер особей в планктоне зависит от се-
зонной динамики структуры сообщества, которая в зна-
чительной степени связана с температурой воды. В то же 
время средний размер особи определяет фундаментальные 
физиологические характеристики организмов и их эколо-
гические свойства, влияющие на структуру сообществ 
и функционирование экосистем (Blackburn, Gaston, 1994). 
Например, выявлено снижение объёма клеток водорослей 
при увеличении температуры (Hilligsøe et al., 2011), однако 
механистического объяснения этой закономерности пока 
не найдено. Показано также, что при повышении темпера-
туры воды увеличивается численность пикофитопланктона 
(водорослей с размером клеток менее 2 мкм), однако размер 
клеток пикофитопланктона при этом снижается (Moran 
et al., 2010). Тенденция к уменьшению размеров клеток 
фитопланктона при потеплении была зарегистрирована 
и в экспериментах с мезокосмами (Daufresne et al., 2009), 
однако универсальность этих закономерностей остается 
предметом дискуссий (Gardner et al., 2011; Rüger, Sommer, 
2012).

Мы изучили влияние фактора сезонности на изме-
нение размерной структуры сообществ фитопланкто-
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Рис. 4. Концептуальная модель распределения видового богатства крупных донных и мелких планктонных организмов в градиенте солё-
ности воды (по: Telesh et al., 2013, с существенными изменениями и дополнениями).
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на в градиенте солёности воды и выявили тенденцию 
к преобладанию числа наиболее мелкоразмерных видов 
водорослей в зоне хорогалиникума в теплый сезон года – 
с июля по сентябрь (Telesh et al., 2015). Характерно, что 
этот тренд был устойчивым и выявлялся как при анализе 
состава фитопланктона в индивидуальных пробах, так 
и при анализе всего массива многолетних данных по фито-
планктону Балтийского моря, демонстрируя минимальный 
среднемесячный размер клеток водорослей при солёности 
от 5 до 8‰. Таким образом, на большом материале было 
показано, что в хорогалиникуме наблюдается максимальное 
разнообразие наиболее мелких видов фитопланктона, осо-
бенно в тёплый сезон года, в отличие от других интервалов 
солёностного спектра (Telesh et al., 2015).

ВАРИАБЕЛЬНОСТЬ СОЛËНОСТИ ВОДЫ 
И МАКСИМУМ ВИДОВ ПРОТИСТОВ

В морских и солоноватоводных экосистемах солё-
ность воды – один из основных природных факторов, опре-
деляющих структурные и функциональные характеристики 
живых сообществ. Однако, в отличие от температуры воды, 
освещенности и турбулентности водных масс, воздейст-
вие изменения солёности природных вод на размерную 
структуру планктонных сообществ изучено недостаточно 
как на региональном уровне, так и в глобальном масштабе 
(Finkel et al., 2010; Elliott, Whitfield, 2011; Whitfield et al., 
2012; de Jonge at al., 2014; Pinto et al., 2014; Vuorinen et 
al., 2015). Наибольшая вариабельность фактора солёности 
наблюдается в эстуариях и других прибрежных солонова-
товодных водоёмах, которые часто характеризуются ярко 
выраженным градиентом солёности; этот градиент слу-
жит явным признаком экосистем эстуарного типа (Telesh, 

Khlebovich, 2010). Градиент солёности играет важную роль 
в процессе осаждения взвешенных органических веществ 
и биогенных элементов. Наличие градиента солёности 
интенсифицирует важнейшие процессы, определяющие 
уровень первичной продуктивности прибрежных водных 
экосистем: автохтонную реминерализацию и ресуспензию 
органики, поступление аллохтонных органических веществ 
и скорость их горизонтального переноса (de Jonge et al., 
2002; Telesh, Khlebovich, 2010). Для Балтийского моря 
установлено, что изменение солёности воды существенным 
образом влияет на сообщества пелагических рыб, планкто-
на и глубоководного бентоса (BACC, 2008). Однако прямые 
наблюдения за тем, как изменяется видовая и размерная 
структура планктонных сообществ в градиенте солёности 
воды в природных условиях, весьма редки.

Используя сведения по фитопланктону Балтийского 
моря, мы проверили нашу гипотезу, которая предпола-
гает, что максимум видов протистов в хорогалиникуме 
выявляется в результате большой вариабельности дан-
ных, обусловленной сильной изменчивостью условий 
обитания в зоне критической солёности воды, в то время 
как видовое богатство протистов в каждой отдельной 
пробе из хорогалиникума относительно невелико (Telesh 
et al., 2015). Эти работы позволили понять основу пара-
доксальных различий между материалами, полученными 
по полевым данным, и результатами крупномасштабных 
мета-анализов многолетних объединённых баз данных, 
что неоднократно отмечали исследователи Балтийского 
и Северного морей (см., например: Wiltshire et al., 2010). 
Наши предположения были статистически подтверждены 
результатами анализа кривых разрежения – надёжного ме-
тода сравнения разнообразия отдельных регионов (Gotelli, 
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Рис. 5. Основные свойства организмов, обусловливающие различия в динамике видового богатства крупных донных и мелких планктонных 
организмов в градиенте солёности воды (по: Telesh et al., 2013, с существенными изменениями и дополнениями).

СКАРЛАТО, ТЕЛЕШ



БИОЛОГИЯ  МОРЯ   том  43   №  1   2017

Colwell, 2001; Olli et al., 2011; Ptachnik et al., 2011). Средние 
значения и величины среднеквадратического отклоне-
ния показателей семи кривых разрежения, рассчитанных 
нами, подтвердили выдвинутую гипотезу, а полученный 
результат оставался неизменным при разных способах 
сортировки проб, предшествующей расчётам, и не зависел 
от выбранного метода аппроксимации кривых разрежения 
(Telesh et al., 2015).

Известно, что большинству физиологических и эко-
логических свойств планктонных протистов присуща ярко 
выраженная пластичность; при этом разные свойства 
изменяются в разных диапазонах, а реакция, которую 
проявляют планктонные организмы в ответ на измене-
ние факторов среды, варьирует нелинейно. Этот факт 
существенно осложняет выявление реакции планктонных 
сообществ на изменение среды в рамках корреляционных 
моделей распределения видов и затрудняет интерпретацию 
механизмов, лежащих в основе данных преобразований, 
подчёркивая их зависимость от ковариации отдельных 
свойств сообществ, обусловленной историческим раз-
витием окружающей среды и эволюционными преобра-
зованиями в экосистемах (Litchman et al., 2012). Наши 
исследования показали, что вариабельность числа видов 
фитопланктона в пробах из хорогалиникума Балтийского 
моря была исключительно велика, о чём свидетельствует 
величина угла наклона кривых разрежения в их начале; 
кроме того, эта вариабельность не зависела от общего 
числа обнаруженных видов (Telesh et al., 2015). Данный 
результат подчёркивает сложность и ярко выраженную 
изменчивость солоноватоводных местообитаний, осо-
бенно в зоне хорогалиникума, что вносит существенные 
затруднения в интерпретацию экосистемных процессов 
и мониторинг водоёмов с ярко выраженным градиентом 
солёности воды (Elliott, 2011; Basset et al., 2013; Pinto et 
al., 2014).

СВЯЗЬ РАЗМЕРА КЛЕТОК ПРОТИСТОВ 
С ИЗМЕНЕНИЕМ КЛИМАТА

Одноклеточные эукариоты в целом, и водоросли 
фитопланктона в частности, чрезвычайно чувствительны 
как к локальным, так и к глобальным изменениям условий 
среды обитания и реагируют на них не только изменением 
общей биомассы, но и структурными преобразованиями 
сообществ (Li et al., 2009). Структура сообществ и размер 
клеток планктонных одноклеточных организмов сильно 
зависят от концентрации биогенных веществ, уровня ос-
вещённости и температуры воды (Litchman et al., 2012). 
Исследования, выполненные в Балтийском море, выяви-
ли существенное влияние солёности воды на структуру 
и функциональные характеристики природных сообществ 
фитопланктона (Olli et al., 2011) и бактериопланктона 
(Herlemann et al., 2011, 2014; Dupont et al., 2014). Однако 
сложные и зачастую противоречивые результаты воз-
действия разных факторов среды на видовое богатство, 
а также закономерности пространственного распределения 
размерного состава и функциональных характеристик 

фитопланктона ещё только предстоит выявить, интер-
претировать и охарактеризовать количественно (Barton 
et al., 2013).

Ранее нами было показано, что общее видовое богат-
ство фитопланктона (включая цианобактерий) в Балтий-
ском море составляет более 2000 видов, из которых одна 
треть приходится на диатомовые водоросли. При этом пик 
числа видов прокариотных цианобактерий, эукариотных 
эвгленофитов и празинофитов наблюдается в области хо-
рогалиникума (5–8‰), а некоторые группы других мелких 
автотрофных жгутиконосцев, в том числе криптофитовые 
водоросли, наиболее разнообразны при солёности 10–15‰ 
(Telesh et al., 2011a, b). Особое место среди мельчайших 
организмов планктона занимают динофлагелляты, многие 
виды которых токсичны или потенциально токсичны. Эти 
жгутиконосцы способны к массовому цветению и форми-
рованию красных приливов, нарушающих баланс веществ 
и энергии в экосистемах. В российских водах наибольшего 
масштаба такие явления достигают в дальневосточных 
морях (Orlova et al., 2014) и нередко наблюдаются в Бал-
тийском море (Wasmund et al., 2008). Размер и морфоло-
гия клеток некоторых видов протистов могут изменяться 
в зависимости от биогенной нагрузки и варьирования 
солёности воды вследствие климатических изменений, что 
показано на примере потенциально токсичной динофла-
гелляты Prorocentrum minimum (Olenina et al., 2016). Эти 
же факторы существенно влияют и на внутрипопуляци-
онную изменчивость протистов, в том числе на скорость 
потребления мочевины в период миксотрофного роста 
P. minimum, определённую методом анализа метаболизма 
единичных клеток, NanoSIMS (Matantseva et al., 2016). 
Кроме того, показано, что успешные физиологические 
адаптации и эффективные экологические стратегии этих 
мельчайших планктонных организмов обеспечивают им 
широкую экологическую нишу и конкурентные преиму-
щества при инвазии в новые местообитания и в условиях 
антропогенного стресса при эвтрофировании и загрязнении 
водоёмов (Telesh et al., 2016).

Результаты наших исследований и анализ литератур-
ных данных позволили предположить, что в нестабильных 
условиях солоноватоводной среды с резко меняющейся 
солёностью воды регулирование структурных и функцио-
нальных характеристик сообществ мелких одноклеточных 
протистов и бактерий, населяющих микромир пелагиа-
ли, существенно отличается от такового в сообществах 
крупных многоклеточных обитателей донных сообществ 
(Telesh et al., 2013). Однако это предположение до не-
давнего времени оставалось без подтверждения. Чтобы 
проверить эту гипотезу, были проанализированы данные 
из 2564 проб фитопланктона, собранных в южной части 
Балтийского моря в 1972–2006 гг. в диапазоне солёности 
воды 1–18‰, покрывающем полный градиент солёности 
в Балтийском море, за исключением Датских проливов 
(см.: Sagert et al., 2008). С помощью этих материалов 
оценено распределение видов водорослей разного размера 
в градиенте солёности воды с учётом сезонной динамики 
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структуры сообществ (рис. 6). Были верифицированы три 
взаимосвязанные новые гипотезы, объясняющие, почему 
мелкие и быстро эволюционирующие виды планктонных 
водорослей более разнообразны в хорогалиникуме, чем 
в других секторах градиента солёности воды (Telesh et 
al., 2015).

Важность полученных результатов определяется не 
только их фундаментальным значением для понимания 
функционирования водных экосистем в нестабильных 
условиях среды, но и прогностической значимостью для 
оценки биоразнообразия при изменении солёности Бал-
тийского моря в условиях меняющегося климата. Уста-
новлено, что в настоящее время почти на 65% площади 
поверхности Балтики солёность поверхностных вод ниже 
7‰, а в перспективе нескольких десятилетий при сохране-
нии современных тенденций изменения климата, согласно 
модельным прогнозам, такая солёность будет характерна 
для всех поверхностных вод Балтийского моря. При этом 
неизбежны изменения в биоразнообразии, структуре и про-
дуктивности водных сообществ Балтики из-за смещения 
ареалов массовых промысловых видов беспозвоночных 
и рыб, что может оказать негативное влияние на экономи-
ческое состояние региона (Rajasilta et al., 2014; Vuorinen 
et al., 2015).

Теоретические и модельные исследования показали, 
что большая пространственная гетерогенность природных 
сообществ способствует ослаблению вероятности круп-
номасштабных катастрофических изменений состояния 
экосистем, если локальные показатели состояния окру-
жающей среды варьируют в пределах плавного градиента 
соответствующих значений (van Nes, Scheffer, 2005). Таким 
образом, знание закономерностей пространственного 
распределения размерной структуры сообществ основных 
первичных продуцентов в водоёмах в современных усло-

виях и при изменении градиента солёности в результате 
изменения климата необходимо для точного прогнози-
рования продуктивности морских экосистем и эффек-
тивного контроля за качеством вод и состоянием водных 
ресурсов (Zingone et al., 2010). Более того, фитопланктон 
оказывает существенное регулирующее воздействие на 
глобальное изменение климата, участвуя в биогеохими-
ческих циклах, которые напрямую зависят от состава 
сообществ фитопланктона (Winder, Sommer, 2012). При 
крупномасштабном изменении климатических условий 
характеристики внешней среды по-разному влияют на 
разные группы организмов, причем эффект воздействия 
одних и тех же факторов на организмы разных размеров 
может быть противоположным. Например, установлено, 
что в Арктическом бассейне процветают мелкоразмерные 
виды фитопланктона, а более крупные клетки находятся 
в угнетённом состоянии (Li et al., 2009). Снижение среднего 
размера особи в сообществе за счёт повышения численно-
сти особей мелкоразмерных видов в условиях повышения 
температуры может рассматриваться как универсальный 
отклик на глобальное потепление (Daufresne et al., 2009). 
Если климатические изменения, происходящие в наши дни, 
продолжатся и в будущем, то можно ожидать трансформа-
цию трофических сетей вследствие модификации размер-
ной структуры сообществ и сопутствующих ей изменений 
потока углерода в водных экосистемах (Winder, Sommer, 
2012). В связи с этим понимание факторов и процессов, 
регулирующих структуру и динамику сообществ микроско-
пических организмов планктона, крайне необходимо для 
прогнозирования изменения состояния и функционирова-
ния водных экосистем в условиях меняющихся внешних 
воздействий, в том числе при глобальных изменениях 
климата. Эти сведения стимулируют отказ от устаревших 
парадигм в области изучения биологического разнообразия 
на фоне развития новых научных концепций и формиро-
вания современных представлений о динамике водных 
экосистем, сохранении биоразнообразия, эффективном 
экологическом менеджменте и поддержании равновесного 
состояния окружающей среды.

ВЫВОДЫ

1. Солоноватоводное Балтийское море характеризу-
ется большим видовым богатством планктонных микро-
организмов; в нём обитает около 750 морфологических 
видов инфузорий, более 2000 видов микроводорослей 
и 190 видов цианобактерий. Максимальное число видов 
планктонных микроорганизмов в Балтийском море на-
блюдается в зоне критической солёности воды (5–8‰), 
т.е. в хорогалиникуме.

2. Ревизия концепции артенминимума Ремане для 
макрозообентоса выявила её неприменимость к оцен-
ке видового богатства планктонных микроорганизмов 
(одноклеточных эукариот и цианобактерий) в градиенте 
солёности воды.

3. На основании мета-анализа обширных многолет-
них баз данных по планктону Балтийского моря предложе-
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Рис. 6. Схематическое отображение приоритетной роли мелко-
размерных видов в формировании максимального видового бо-
гатства протистов в хорогалиникуме Балтийского моря (по: Telesh 
et al., 2015, с существенными изменениями и дополнениями).
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на и обоснована концепция максимума видов протистов 
в зоне критической солёности воды (Telesh et al., 2011a). 
Установлено, что в хорогалиникуме Балтийского моря 
наблюдается максимальное разнообразие наиболее мел-
ких видов водорослей фитопланктона, особенно в тёплый 
сезон года.

4. Различия в динамике видового богатства мел-
ких одноклеточных планктонных организмов и крупных 
многоклеточных донных животных, а также растений 
обусловлены разными жизненными стратегиями. В основе 
этих стратегий лежат различия в образе жизни, скорости 
эволюционных преобразований, типе и эффективности 
физиологических адаптаций, которые в значительной 
степени определяются размерами тела этих организмов. 
Перенос планктонных микроорганизмов в составе боль-
ших масс воды избавляет их от сильного солёностного 
стресса, которому подвержены малоподвижные донные 
животные и макрофиты.

5. В стрессовых условиях среды протистам необ-
ходимы адаптации только на молекулярном и клеточном 
уровнях организации, тогда как крупные многоклеточные 
животные и растения вынуждены приспосабливаться 
к изменчивой окружающей среде также на тканевом и ор-
ганизменном уровнях.

6. Знания закономерностей распределения планктон-
ных протистов как основных первичных продуцентов при 
изменении градиента солёности в условиях меняющегося 
климата необходимы для точного прогнозирования про-
дуктивности морских экосистем и сохранения их биораз-
нообразия, а также для эффективного контроля качества 
вод и состояния водных ресурсов.
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