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МОРСКАЯ БИОЛОГИЯ

ВВЕДЕНИЕ 
Температура является одним из основных 

факторов, влияющих на формирование расти-
тельных биоценозов, их биогеографию и био-
логическую продуктивность. Считается, что для 
морских экосистем продукционный потенциал 
фитопланктонных сообществ в большей сте-
пени обусловлен гидрологическими условиями, 
определяющими уровень минерального пита-
ния водорослей эвфотической зоны [18, 31, 42]. 
Вместе с тем в бореальных акваториях сезон-
ные изменения температуры являются факто-
ром, определяющим развитие цветения видов 
и скорость образования первичной продукции 
[10, 35]. Роль температуры в этих условиях мо-
жет иметь важное значение, что делает актуаль-
ным исследования индивидуальных температур-

ных свойств различных видов фитопланктона. 
Такие характеристики, как скорость роста вида, 
ширина толерантной зоны и функциональная 
выживаемость на ее границах, могут иметь при-
оритетное значение в конкурентных условиях 
морского фитоценоза.

Одним из обсуждаемых в литературе остает-
ся вопрос о функциональной зависимости ско-
рости роста от температуры: ее соответствие 
законам ферментативной кинетики (Q10), или 
другим типам зависимостей, что может являть-
ся важным при моделировании экологических 
и продукционных процессов [16, 29].

Слабо освещенным в литературе остается во-
прос связи температуры и величины относитель-
ной переменной флуоресценции Fv/Fm — пара-
метра, характеризующего скорость электронного 
транспорта фотосистемы 2 и являющегося пока-
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зателем функционального состояния водорос-
лей [5, 23].

Цель данной работы заключалась в деталь-
ном исследовании температурных зависимо-
стей роста морских планктонных водорослей 
(Bacillariophyceae и Dynophyceae), вегетирую-
щих в различных температурных условиях, опре-
делении для них верхней и нижней температур 
толерантной зоны, связи ростовых параметров 
и величины Fv/Fm, изучении динамики тем-
пературного ингибирования и восстановления 
функциональной активности отдельных видов 
на границах толерантной зоны. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 
В исследованиях использовались культуры 

из коллекции отдела экологической физиоло-
гии водорослей: Bacillariophyceae (Chaetoceros 
curvisetus, Cylindrotheca closterium, Skeletonema 
costatum, Thalassiosira parva, Тhalassiosira weissflogii, 
Ditilym brightwelli), Dynophyceae (Gymnodinium 
wulffii, Prorocentrum pusilla, Glenodinium foliaceum, 
Heterocapsa triquetra, Gyrodinium fissum, Prorocentrum 
micans, Prorocenrum cordatum) и Chlorophyceae 
(Chlorella vulgaris suboblonga). В условиях коллек-
ции рост видов поддерживался при естествен-
ном освещении и температурах 18–20°С на среде 
f/2 в течение года и более.

Условия выращивания водорослей. Требуе - 
мые свето-температурные режимы выращива-
ния культур осуществляли путем инкубации во-
дорослей внутри 2 холодильных камер, каждая 
из которых была оборудована малоинерцион-
ным нагревательным элементом, светодиодным 
источником света и внутренней вентиляцией. 
Собственное температурное реле отключалось 
и заменялось электронным регулятором, по-
зволяющим реализовывать режимы охлаждения 
или нагревания с точностью ±0.1°С. Освещен-
ность водорослей во всех экспериментах со-
ставляла 85 мкЕм-2с-1 в непрерывном режиме. 
Среда культивирования f/2. Культуры выращи-
вали в конических колбах объемом 350 мл, для 
анализа отбирали пробы объемом 20 мл, затем 
добавляли свежую питательную среду для под-
держания культур в определенном диапазоне 
плотностей в экспоненциальной фазе роста.

Начальная акклимация водорослей, взятых 
из коллекции, проводилась при 18–22°С, затем 
одну часть исследуемой культуры помещали 
в условия понижения, а другую — повышения 
температуры ступенчато с шагом 2–4°С. При 

каждом температурном режиме осуществлялся 
ежедневный контроль концентрации клеток пу-
тем измерения оптической плотности культуры 
и соответствующее количественное разведение 
культуры с целью поддержания плотности в пре-
делах, обеспечивающих экспоненциальный рост 
водорослей и плотность достаточную для изме-
рений. Акклимацию считали законченной при 
установлении постоянного роста, и она состав-
ляла от 2 до 6 суток в зависимости от темпера-
туры. На границах толерантной зоны, если ста-
билизация темпа роста не достигалась, скорость 
роста определялась в первые–вторые сутки по-
сле изменения условий и отмечался факт темпе-
ратурного ингибирования водорослей.

Скорость роста водорослей (сут-1) определя-
ли по формуле: 

µ = ln((D2 – D1)/Δt), 

где D1 и D2 — оптические плотности суспен-
зии клеток в начале и конце экспозиции, Δt — 
время между измерениями в сутках.

Для каждого исследуемого вида водорослей 
и для каждого значения температурной зависи-
мости скорости роста эксперимент проводился 
в тройной повторности, и из каждого культу-
рального сосуда отбиралась проба для 3–6 изме-
рений оптической плотности суспензии клеток. 
По результатам данных измерений рассчиты-
вались средняя скорость роста и стандартная 
ошибка среднего.

Оптическая плотность суспензии клеток опре-
делялась на спектрофотометре “СФ 26” на длине 
волны 750 нм в 10-сантиметровой цилиндриче-
ской кювете, закрепляемой внутри кюветного от-
деления в специально изготовленном  дер жателе.

Возможность использования оптической плот-
ности как показателя скорости роста для разных 
видов была исследована ранее, и получена ли-
нейная зависимость между этой величиной и со-
держанием органического углерода, определяе-
мого с помощью сжигания на СHN-анализаторе 
в суспензиях водорослей [7]. Стандартное от-
клонение (S) измерения оптической плотности 
определялось путем статистической обработки 
серии измерительных процедур (n = 12) и со-
ставляло 0.047 опт. ед. При минимальных экспе-
риментальных плотностях измеряемых суспен-
зий, равных 0.3 опт. ед., коэффициент вариации 
не превышал 16%.

Величина рН культуральной среды контроли-
ровалась и находилась в пределах 8.2–8.5.
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Величина относительной переменной флу-
оресценции (Fv/Fm) определялась на флуори-
мет ре “МЕГА” 25 [4, 5, 11]:

Fv/Fm = (Fm – F0)/ Fm, 

где F0 — величина флуоресценции при от-
крытых реакционных центрах, Fm — макси-
мальная флуоресценция после серии световых 
вспышек, насыщающих реакционные центры 
фотосинтеза. Перед измерением пробы выдер-
живали 15 мин в темноте при температуре ак-
климации.

Температурный коэффициент Q10 определя-
ли по формуле:

Q10 =  (µ2/µ1)10/(t2 – t1), 

где µ1 и µ2 — скорости роста при температу-
рах t1 и t2 соответственно.

Экспериментальные точки были аппрокси-
мированы полиномиальными функциями. Та кое 
представление характеризовало общий вид тем-
пературных зависимостей, позволяло опреде-
лить величины: Топт — температура максималь-
ной скорости роста, определяемая как вершина 
полиномиальной аппроксимации зависимости, 
ΔTопт — ширина купола максимальных значе-
ний скорости роста при колебании параметра 
Топт в пределах 20%. Для определения величины 
ΔТопт использовали уравнение полиноминаль-
ной функции, куда подставляли значение Топт, 
уменьшенное на 20%.

РЕЗУЛЬТАТЫ 
На рис. 1 представлены температурные зави-

симости скорости роста исследуемых видов во-
дорослей, в таблице — численные значения ряда 
параметров этих зависимостей.

Рис. 1. Температурные зависимости скорости роста и относительной переменной флуоресценции исследованных 
видов микроводорослей.
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Температурный оптимум и границы 
температурного диапазона роста водорослей 

Для диатомовых видов Ch. curvisetus, S. costa-
tum, T. parva, D. brightwelli, являющихся пред-
ставителями зимне-весеннего и осеннего черно-
морского фитопланктона, наблюдались близкие 
значения температурного оптимума и скорости 
роста (Топт 20–22°С) и ширины диапазона оп-
тимальных температур (ΔТопт 4–5°С) в области 

 18–23°С. Для вида C. closterium, выделенно-
го в коллекцию из фитопланктона Средизем-
ного моря, Топт равнялась 24°С и ΔТопт — 5°С, 
(21–26°С). Диатомовая Т. weissflogii, выделенная 
из планктона южной Атлантики, имела мак-
симум роста при температуре 27°С и ΔTопт — 
7°С (25–32°С).

Динофитовые водоросли, развивающиеся в  
Черном море в летний и ранне-осенний период, 

Рис. 1. Продолжение.
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Таблица. Основные параметры температурных зависимостей скорости роста

Вид Tопт °С, 
ΔTопт °С

ΔT °С Тmax °С
а±SE 

µ/сут.°С
анорм 

%/сут.°С Q10
µmax ср±SE, 

сут.-1

Fv/Fmcр±SE 
в диапазоне 

Т, °С
Bacillariophyceae

S. costatum 21
4 18 23 0.12±0,004 4.9±0.2 2.0 2.7±0.2 0.69±0.02

6–23

D. brightwelli 20
4 15 22 0.09±0.005 5.7±0.3 2.4 1.6±0.1 0.70±0.02

7–22

Ch. curvisetus 22
5 18 25 0.13±0.006 5.6±0.2 2.6 2.3±0.2 0.70±0.03

6–23

T. parva 20
5 16 23 0.08±0,007 5.1±0.4 2.4 1.6±0.3 0.61±0.03

7–22

C. closterium 24
5 19 26 0.11±0.005 5.5±0.3 2,6 1.9±0.2 0.72±0.03

7–26

T. weissflogii 27
7 20 32 0.12±0.06 5.6±0.3 2.9 2±0.3 0.64±0.02

12–32
Среднее±S 0.108±0.019 5.3±0.4 2.4±0.2 2.1±0.5 0.68±0.04
CV 18% 7% 8% 24% 6%

Dynophyceae

H. triquetra 20
5 15 23 0.08±0.004 6.8 2.7 1.2±0.2 0.55±0.01

18–22

P. pusilla 23
7 19 27 0.06±0.003 6.1 2.3 1.0±0.2 0.58±0.02

9–27

G. fissum 25
8 19 29 0.07±0.004 7.0 3.4 0.9±0.1 0.48±0.02

18–29

P. micans 25
7 19 29 0.03±0.002 6.3 2.9 0.5±0.1 0.44±0.02

14–29

G.wulffii 26
8 21 31 0.10±0.005 6.2 3.1 1.6±0.2 0.62±0.03

12–29

P.cordatum 24
9 20 30 0.06±0.002 5.8 2.9 0.9±0.3 0.58±0.04

12–30

G. foliaceum >23
Н.д. >19 >23 0.11±0.004 7.3 3.3 1.5+0.2 0.71±0.04

7–23
Среднее+S 0.073±0.027 6.5±0.5 3.0±0.4 1.1±0.4 0.54±0.07
CV 37% 8% 12% 35% 13%

Chlorophyceae

Ch. vulgari sub. 23
6 24 30 0.05±0.004 5.6 2.2 0.9±0.2 0.60±0.01

18–22
Примечание. Топт — температура максимальной скорости роста, определяемая как вершина полиномиальной аппроксимации зависи-
мости, ΔTопт — ширина купола максимальных значений скорости роста при колебании параметра в пределах 20%, Тmax — эксперимен-
тально установленная максимальная температура роста, выше которой наблюдалась постепенная деградация водорослей, ΔT — ширина 
толерантной зоны, a — коэффициент регрессии, анорм (a*100/µmax) — нормированный коэффициент регрессии в процентах, Q10 — ко-
эффициент Вант-Гоффа, µmax ср — средняя максимальная скорость роста в диапазоне ΔTопт, сут-1, Fv/Fmср — средние значения коэффи-
циента переменной флуоресценции в указанном диапазоне температур, SE — стандартная ошибка среднего, S — стандартное отклонение,  
CV — коэффициент вариации.



352 ХАРАКТЕРИСТИКИ РОСТА И ФЛУОРЕСЦЕНЦИИ НЕКОТОРЫХ ВИДОВ ВОДОРОСЛЕЙ

ОКЕАНОЛОГИЯ том 59 № 3 2019

характеризовались более высокими значениями 
температурного оптимума роста (24–26°С) и су-
щественно большей шириной плато максималь-
ного роста — 7–9°С в диапазоне 18–28°С. Более 
холодолюбивая H. triquetra, вегетирующая вес-
ной и осенью, имела показатели, аналогичные 
диатомовым.

В ходе проведенных экспериментов были 
определены крайние значения температур Tmin 
и Тmax, при которых водоросли сохраняли устой-
чивый воспроизводимый рост, но при даль-
нейшем увеличении или снижении фактора 
происходило постепенное угасание функцио-
нальной активности и остановка скорости роста. 
На рис. 1 эти температуры отмечены вертикаль-
ными прямыми, расстояние между которыми 
определялось как диапазон толерантных темпе-
ратур роста (ΔT).

Для холодолюбивых диатомовых видов 
предельные верхние температуры находилась 
в пределах 22–24°C, для C. closterium — 26°C, 
Т. weissflogii — 32°C. Верхние границы выжива-
емости диатомовых превосходили величину Топт 
(вершина аппроксимированной кривой роста) 
примерно на 3°C. При больших отклонениях на-
блюдались постепенная деградация водорослей, 
затухание роста и гибель культуры. В области 
низких температур крайние значения составля-
ли 5–7°C, ниже которых для большинства диа-
томовых также отмечалось падение скорости ро-
ста, зависящее от времени экспозиции.

Для летних видов динофитовых водорос-
лей максимальные температуры роста находи-
лись выше 29–30°C, для более холодолюбивых 
H. triquetra и P. pusilla — 23°C и 26°C соответ-
ственно, что превышало значения их оптималь-
ных температур на 5–6°C. Водоросли сохраняли 
стабильный рост при этих температурах, хотя 
и при пониженной скорости роста. Динофито-
вые водоросли имели широкий (сравнительно 
с диатомовыми) диапазон температур макси-
мальных скоростей роста (ΔTопт ~8°C). Мини-
мальные температуры устойчивого роста состав-
ляли 7–10°C.

На рис. 2 показана временная динамика 
изменений скорости роста и относительной 
переменной флуоресценции Fv/Fm водорос-
лей в условиях экспозиции при температурах 
за пределами толерантной зоны и при последу-
ющем восстановлении благоприятного уровня 
температурного фактора. Для высоких темпера-
тур (рис. 2а, 2б) наблюдалось снижение скоро-
сти роста при заданных температурах для обоих 

представленных видов, однако для C. closterium 
это снижение имело обратимый характер, а для 
Ch. curvisetus экспозиция при температуре 26°C 
в течение 4 суток приводила к гибели культуры. 
Восстановление функциональных параметров 
C. closterium имело пролонгированный харак-
тер (лаг-фаза трое суток), что свидетельствует 
об уменьшении количества жизнеспособных 
клеток в этих условиях.

На рис. 2в и 2г показана динамика измене-
ний скорости роста двух видов диатомовых при 
низких температурах. Низкотемпературное ин-
гибирование имело обратимый характер. Так, 
при выбранных температурах наблюдалось за-
медление (Т. weissflogii) или полная остановка 
роста (Ph. tricornutum). Последующее повыше-
ние температуры приводило к быстрому восста-
новлению скорости роста, соответствующей но-
вым условиям. Лаг-фаза при этом отсутствовала. 
Высокая жизнеспособность и быстрая восста-
навливаемость при акклимации к температурам 
ниже значений Tmin (4–7°C) наблюдались для 
большинства исследованных диатомовых.

Динофитовые виды показывали два типа ре-
акции при температурах акклимации на 2–3°C 
ниже значений Tmin (рис. 2д, 2е). В одном 
случае водоросли длительно сохраняли свою 
жизнеспособность при нулевой или очень 
малой скорости роста (G. foliaceum, P. pusilla, 
H. triquetra). Для остальных четырех видов 
низкотемпературная экспозиция приводила 
к обез движиванию и постепенной элиминации 
клеток в культурах без возможности последую-
щего восстановления.

Полученные данные позволяют оценить диа - 
пазон допустимых температур водорослей. Ши - 
рина толерантной зоны изменялась от 15° до 
18°C для холодолюбивых и 19–21°C для тепло-
любивых видов и, по-видимому, не зависела 
от их таксономической принадлежности. Так, 
весенняя динофитовая H. triquetra по этому па-
раметру, а также и по величине ΔTопт соответству-
ет холодолюбивым диатомовым, а теплолюбивая 
диатомея Т. weissflogii — летним динофитовым. 
Отметим здесь работу [37], где также отмечается 
более широкий диапазон температур роста для 
теплолюбивых видов.

Максимальная теплоустойчивость наблю да-
лась для зеленой водоросли Ch. vulgaris subo blon ga. 
Этот вид сохранял жизнеспособность и способ-
ность к восстановлению после 3-суточного пе-
риода сильного температурного ингибирования 
при 30°C.



353АКИМОВ, СОЛОМОНОВА

ОКЕАНОЛОГИЯ том 59 № 3 2019

Рис. 2. Динамика скорости роста и относительной переменной флуоресценции водорослей при изменении темпе-
ратурных условий. Пунктирными вертикальными линиями отмечены моменты изменения температуры культиви-
рования и указаны ее значения.
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Функциональный характер температурной 
зависимости скорости роста 

Для восходящего участка температурной за-
висимости скорости роста была использована 
линейная аппроксимация в виде µ = а · (t – t0),  
которая давала высокие коэффициенты де-
терминации. Линейная функция дает воз-
можность формализовать полученные зависи-
мости с помощью двух параметров: углового 
коэффициента регрессии, характеризующего 
степень взаимосвязи температуры и скорости 
роста (а), и экстраполированного значения 
температуры нулевого роста (t0). Для опре-
деления коэффициента Q10 также использо-
валась экспоненциальная аппроксимация, 
но в более узком температурном диапазоне — 
в середине восходящего участка зависимости. 
Угловой коэффициент регрессии изменялся 
от 0.08 до 0.13 сут.-1·°C (CV 18%) для разных 
диатомовых и от 0.03 до 0.11  сут.-1·°C (CV 37%) 
для динофитовых микроводорослей. При нор-
мировании зависимостей по максимальным 
скоростям роста межвидовая вариабельность 
коэффициента регрессии снижается до 7–8%. 
На рис. 3а и 3б показаны отдельно линии ре-
грессии видов при двух способах представле-
ния данных. Значения нормированного угло-
вого коэффициента регрессии колебались 
в узком диапазоне и в среднем составляли 
5.3±0.4 и 6.4±0.5% изменения скорости роста 
на 1°C для диатомовых и динофитовых видов  
соответственно.

Величина относительной переменной 
флуоресценции Fv/Fm 

Для диатомовых водорослей величина отно-
сительной переменной флуоресценции Fv/Fm 
(определяет максимальную эффективность элек-
тронного транспорта) сохраняла высокие значе-
ния в толерантной зоне; средние значения для 
отдельных видов изменялись от 0.64 до 0.72 при 
коэффициенте вариации около 6% (таблица). 
При температурах ниже 5–7°C (для Т. weissflogii 
12°C) наблюдалось падение Fv/Fm, которое, как 
правило, совпадало с точкой начала низкотемпе-
ратурного торможения роста Тmin. При высоких 
температурах снижение этого параметра также 
было сопряжено с температурной инактивацией 
водорослей (рис. 1).

Для динофитовых видов наблюдались видо-
вые различия характера зависимости величины 
Fv/Fm от температуры. При снижении темпе-
ратуры падение относительной переменной 
флуоресценции для 4 видов наблюдалось в то-
лерантной зоне роста при температурах ниже 
12–15°C, H. triquetra и Ch. vulgaris suboblonga (зе-
леная) имели куполообразный вид зависимости. 
G. foliaceum и P. pusilla сохраняли высокие зна-
чения данного параметра в широком темпера-
турном интервале. Температуры выращивания 
выше Тmax, как и для диатомовых, приводили 
к быстрому падению величины Fv/Fm (рис. 1).

На рис. 2 представлены примеры динамики 
изменений величины относительной перемен-
ной флуоресценции некоторых видов водорос-

Рис. 3. Линия регрессии восходящего участка температурной зависимости скорости роста исследуемых видов водо-
рослей в абсолютных (а) и относительных величинах (б).

0

1

2

3

Skeletonema costatum

Skeletonema costatum

(а) (б)

С
ко

ро
ст

ь 
ро

ст
а,

 су
т-

1

Температура, °С
0 5 10 15 20 25

0

4

8

12

С
ко

ро
ст

ь 
ро

ст
а,

 %
/с

ут

Температура, °С
0 5 10 15 20 25



355АКИМОВ, СОЛОМОНОВА

ОКЕАНОЛОГИЯ том 59 № 3 2019

лей при температурах на 2–3°C ниже или выше 
значений Tmin и Тmax. Наблюдается тесная взаи-
мосвязь ростовых параметров и относительной 
переменной флуоресценции в условиях субле-
тальных температур, при ингибировании и вос-
становлении функциональной активности во-
дорослей. Для G. foliaceum отмечалась высокая 
устойчивость Fv/Fm при низкотемпературной 
инактивации ростовых процессов, в то время как 
во всех остальных случаях амплитуда изменений 
этого параметра была велика и соответствовала 
степени температурного ингибирования роста. 
Средние значения Fv/Fm для диатомовых водо-
рослей были выше, чем для динофитовых и были 
равны соответственно 0.68±0.04 и 0.54±0.07 
( таблица).

Температурный коэффициент Q10 

Мы приводим значения Q10, определенные 
нами по экспоненциальной экстраполяции 
в средней части восходящего участка кривой 
роста. Определенные таким образом величи-
ны Q10 находились в диапазоне от 2 до 3.5 (таб-
лица). В среднем значения, полученные для 
динофитовых, были выше, чем для диатомо-
вых видов водорослей и равнялись 3.0±0.4 
и 2.4±0.2 соответственно.

ОБСУЖДЕНИЕ 
Считается, что температура не является глав-

ным фактором, определяющим величину пер-
вичной продукции в Мировом океане [13, 16]. 
Карты распределения продуктивности вод Ми-
рового океана показывают, что величина пер-
вичной продукции связана в основном с гидро-
логическими процессами различного масштаба, 
вызывающими обогащение поверхностных вод 
питательными элементами [2, 3]. Вместе с тем 
в локальных морских ареалах умеренных широт, 
в частности в Черном море, сезонные измене-
ния температуры вызывают вертикальную цир-
куляцию вод, что определяет регуляцию видо-
вого состава фитопланктона. Так, в Черном море 
в холодные зимы (температура воды 5–7.5°C, 
при интенсивном конвекционном перемешива-
нии) доминирующим видом является S. costatum 
(до 99%). В более теплые годы при 8–12°C и сла-
бом перемешивании индекс видового разноо-
бразия увеличивается, хотя общая продукция 
может падать. В течение зимне-весенней сук-
цессии по мере прогревания воды и уменьше-

ния концентрации биогенных элементов в кон-
це апреля–начале мая S. costatum вытесняется 
Ch. curvisetus [6].

Исследованные нами виды осеннее-весен-
него комплекса диатомовых водорослей встре-
чаются в фитопланктоне практически кругло-
годично (летом эпизодически при ветровом 
разрушении температурной стратификации), но 
их количественные соотношения сильно раз-
личаются по сезонам, и отдельно зависят также 
от температуры воды в разные годы [1]. Как мы 
видим из экспериментальных данных, диато-
мовые виды имеют близкие значения основных 
параметров температурной зависимости скоро-
сти роста таких, как Топт, верхняя и нижняя тем-
пературы роста, Q10, нормированные значения 
наклона восходящего участка (анорм). По этой 
причине смена видов диатомового комплек-
са осенне-зимне-весенней сукцессий не может 
быть объяснена на основе только температур-
ных характеристик. По нашему мнению, одним 
из факторов, обеспечивающих превалирую-
щее развитие вида при прочих равных услови-
ях, является его максимальная скорость роста. 
Так, наиболее массовым видом зимне-весен-
ней сукцессии черноморского взморья является 
S. costatum, который в экспериментах показывал 
максимальную скорость роста как при низких, 
так и при высоких температурах. Вторым часто 
доминирующим видом в весенней сукцессии 
является Ch. curvisetus, скорость роста которо-
го в оптимальных условиях уступает S. costatum. 
В природных условиях Ch. curvisetus вытесняет 
S. costatum по мере прогревания воды, уменьше-
ния конвекционного перемешивания и сниже-
ния концентрации биогенных элементов [6]. Это 
указывает на влияние других факторов среды, 
таких как температура, биогенные элементы, 
световые условия, а также их взаимодействие 
между собой и влияние на развитие и смену ви-
дов в природных усло виях [34, 38].

Из исследованных динофитовых водорослей 
только H. triquetra встречается в весеннем фито-
планктоне, что соответствует ее температурным 
характеристикам. Нижняя граница роста это-
го вида составляет около 7°C, и скорость роста 
сильно уступает диатомовым, что, возможно, 
и обуславливает слабое количественное разви-
тие этого вида. Более теплолюбивые виды дино-
фитовых водорослей способны расти при темпе-
ратурах до 10°C, однако низкие скорости роста 
не позволяют им конкурировать с диатомовыми 
водорослями в холодный период времени. Пре-
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имущественное развитие эти виды имеют в лет-
нее время, когда температура воды и низкое со-
держание биогенных элементов в водной толще 
не позволяют активно развиваться диатомовым 
водорослям [1].

Температуры ниже и выше обозначенных на 
рис. 1 граничных значений приводят к посте-
пенному снижению функциональной активно-
сти водорослей. Считается, что низкотемпера-
турное ингибирование вызывается разбалансом 
скоростей мембранного транспорта (активного 
и пассивного) и внутриклеточных энзиматиче-
ских реакций, инактивацией отдельных фер-
ментов, увеличением вязкости среды и другими 
физическими факторами [32, 33, 40]. В опреде-
ленных пределах эти изменения могут иметь об-
ратимый характер, что подтверждается нашими 
данными для диатомовых и части динофитовых 
водорослей. Для ряда динофитовых, однако, 
наблюдались негативная реакция на пролонги-
рованное воздействие температур 5–6°C, посте-
пенное разрушение и элиминация клеток.

Температуры, превышающие верхнюю гра-
ницу толерантной зоны, можно рассматривать 
как более жесткий фактор, вызывающий транс-
формацию мембранных белков и липидов (де-
натурация и плавление) [9], а также перекисное 
окисление мембранных липидов [27]. Наши ис-
следования показывают, что температуры выше 
температурного оптимума роста на несколь-
ко градусов приводили к прогрессирующему 
снижению числа жизнеспособных, активно 
делящихся клеток, а восстановление функцио-
нальной активности и скорости роста имело 
длительный характер. Динофитовые водоросли 
в области высоких температур более устойчивы, 
но отличаются от диатомовых самим характером 
зависимости в районе температурного оптимума 
и выше. Степень выживаемости и возможность 
восстановления в области сублетальных темпе-
ратур зависели от величины и продолжительно-
сти стрессового воздействия, а также от индиви-
дуальных особенностей видов.

Значительное внимание продолжает уделять-
ся вопросу о характере функциональной зави-
симости скорости роста от температуры. Ряд ав-
торов указывают на несоответствие получаемых 
экспериментальных данных с экспоненциаль-
ной функцией Аррениуса, основанной на зако-
нах ферментативной кинетики. Поэтому многие 
авторы считают, что применение таких пара-
метров, как Q10 или энергия активации для не-
экспоненциальных зависимостей, некорректно 

[8, 12, 28, 29]. Причиной несоответствия счи-
тается то, что различные ферментативные ре-
акции становятся лимитирующими при разных 
температурах [22]. Отклонение от экспоненци-
альной зависимости может быть обусловлено 
также факторами физической природы [8]. Так,  
[28] на основании теоретического и экспери-
ментального подходов полагает, что экспонен-
циальная зависимость соблюдается в небольшой 
области температур, близких к условиям вегета-
ции водорослей в природе. В большинстве экс-
периментальных работ полученные данные хо-
рошо аппроксимируются линейной функцией 
[17, 29, 39].

Приводимые в литературе данные по вели-
чине коэффициента линейной регрессии для 
культур водорослей лежат в широком диапазоне. 
Так, [29], обобщая свои и чужие данные, приводит 
значения от 0.02 до 0.15 сут.-1·°C для диатомовых 
водорослей. Усредняя большой массив данных 
и сделав некоторые поправки с учетом световых 
условий, авторы дают средние значения поряд-
ка 0.1 сут.-1·°C, что совпадает с нашими данны-
ми для диатомовых видов водорослей. Данные, 
представленные в этой работе, показывают, что 
для диатомовых водорослей величины наклона 
зависимости были в целом выше, чем для дино-
фитовых. Абсолютные значения этого параметра 
также были выше для диатомовых водорослей, 
однако нормированные значения были больше 
для динофлагелят, что, в частности, указывает 
на большую чувствительность этих видов к по-
нижению температуры. Для динофитовых видов 
наблюдались и более высокие значения коэффи-
циента Q10 — параметра (как и нормированный 
угол линейной регрессии), характеризующего 
относительную величину изменения скорости 
роста с температурой в случае экспоненциаль-
ной аппроксимации. Это соответствует резуль-
татам [28], которые показали, что в области экс-
периментальных температур, близких к условиям 
развития вида в природе, температурная зависи-
мость может соответствовать экспоненциальной 
при значениях коэффициента Q10 около 2, одна-
ко при снижении температур ниже этого диапа-
зона падение скорости роста имеет более крутой 
характер. Это может определять более высокие 
значения Q10 и нормированного коэффициента 
регрессии для теплолюбивых динофитовых во-
дорослей по сравнению с диатомовыми видами 
в диапазоне температур 10–20°C. Средние зна-
чения Q10 для двух исследованных таксономиче-
ских групп водорослей достоверно различались, 
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однако при существенной вариабельности меж-
ду отдельными видами.

Величина переменной флуоресценции являет-
ся параметром, характеризующим эффективность 
переноса энергии света в первичных фотохими-
ческих процессах (максимальный кван товый вы-
ход разделения зарядов фотосистемы 2 [4]. Эта 
величина является чувствительным показателем 
функционального состояния водорослей [5, 19, 
23, 25]. Кроме того, флуоресцентные параметры 
используются для оценки фотосинтетической 
активности и продукции фитопланктона в при-
родных условиях и культурах [11, 15, 20, 41]. 
В этом аспекте влияние температуры на вели-
чину Fv/Fm может иметь большое значение. 
Вместе с тем в литературе недостаточно работ, 
где подробно исследовалась такая зависимость 
в широком температурном диапазоне для раз-
ных видов фитопланктона. При этом незначи-
тельное количество информации по этому во-
просу не дает возможности систематизировать 
полученные результаты и связать их с видовыми 
особенностями или внутренними и внешними 
факторами. В целом имеющиеся данные мож-
но разделить условно на два типа: отсутствие 
влияния температуры акклимации на величину 
Fv/Fm в толерантной зоне [14, 24, 26, 36] и ку-
полообразный вид зависимости с максимумом 
при оптимальных температурах [41]. Наши дан-
ные подтверждают в основном первый тип за-
висимости для исследованных видов, хотя для 
некоторых динофитовых снижение Fv/Fm на-
блюдается при температурах от 12–15°C еще 
в толерантной зоне. Для H. triquetra и Ch. vulgaris 
suboblonga наблюдался куполообразный харак-
тер связи температуры и относительной пере-
менной флуоресценции, надежно подтверждае-
мый в повторных экспериментах. Для Ch. vulgari 
такая же зависимость приводится в работе [41]. 
В литературе есть данные, подтверждающие 
наблюдаемую нами корреляцию снижения ве-
личины Fv/Fm и функциональной активности 
при температурах выше и ниже определенного 
уровня [21, 30]. Отметим, что изменения этих 
величин имеют динамический, развивающийся 
во времени характер, а восстановление зависит 
от величины и продолжительности воздействия 
сублетальной температуры.

ВЫВОДЫ 
1. Были определены температурные оптиму-

мы скорости роста и диапазоны толерант-

ных температур ряда видов диатомовых и  
динофитовых водорослей, а также зеленой 
Ch. vulgari suboblonga. Межвидовые различия 
имели устойчивый характер и определялись 
условиями их вегетации в природе.

2. Минимальные верхние сублетальные темпе-
ратуры роста превосходят значения темпе-
ратурного оптимума не более чем на 3°C для 
диатомовых и 5–8°C для динофитовых и зеле-
ных видов.

3. Восходящий участок температурной зави-
симости скорости роста аппроксимировал-
ся линейной функцией. Значения коэффи-
циентов линейной регрессии варьировали 
в широком диапазоне (от 0.03 до 0.12 µ/сут.°C) 
для различный видов, однако для нормиро-
ванных значений этого параметра равнялись 
5.3±0.4 (диатомовые), 6.5±0.5 (динофитовые) 
процентов изменения скорости роста на один 
градус изменения температуры при коэффи-
циенте вариации 7–8% соответственно.

4. Действие температур, превышающих верхний 
предел толерантной зоны, приводило к про-
грессирующей деградации и элиминации 
клеток водорослей в культуре; низкотемпера-
турная инактивация для большинства видов 
имела обратимый характер.

5. Величина относительной переменной флу-
оресценции сохраняла высокие значения 
в толерантной зоне роста для диатомовых 
и части динофитовых водорослей. В неблаго-
приятных температурных условиях наблюда-
лось падение этой величины, коррелирующее 
с изменением скорости роста.
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The temperature rate growth dependence and the relative variable fluorescence, (Fv/Fm) of some of marine planktonic 
algae from the culture collections were investigated. The algae optima temperature growth (Topt), upper and lower 
limits tolerant zone of species, and in some cases, changes in the dynamics of these parameters outside the tolerance 
zone were determined. The similarity of species temperature characteristics with vegetation conditions these species in 
the nature was observed. Prolonged stress exposure to low positive temperature (4–6°C) was reversible; recovery of 
the growth rate and Fv/Fm was observed immediately after the increase of temperature. At temperatures above Topt 
on 2–3°C for diatoms was observed gradual degradation of culture, which, depending on the duration of exposure can 
lead to the death of the algae. Dinoflagellate species of the summer growing season had higher temperature resistance, 
and remained viable at temperatures above 5–8°C high Topt, due to lower growth rates. Rising part temperature 
dependence of the rate of growth approximated by a linear relation, the regression coefficient is 0.08–0.13 for diatoms 
and  0.03–0.11 for dinophyte. The normalized values for this parameter (the relative value of change in the growth 
rate, %) was 5.3±0.4 for diatoms and 6.4±0.5 for dinophyte at 1°C of temperature change. For dinophyte species were 
also been observed larger values of the parameter Q10. The value Fv/Fm for most species had high values in the whole 
temperature range, in which maintained a stable growth of algae. The fall of this parameter was observed in increasing 
the border of tolerance zone, and was associated with inhibition of thermal growth processes.

Keywords: algae, temperature, growth rate, regression coefficient, parameter Q10, temperature optimum, maximum, 
minimum growth, coefficient of variable fluorescence 


