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CТРУКТУРНЫЕ ОСНОВЫ  
РЕГИОНАЛЬНЫХ ОТЛИЧИЙ ТАКСОНОМИЧЕСКОГО РАЗНООБРАЗИЯ  

ДОННЫХ ДИАТОМОВЫХ (BACILLARIOPHYTA) ЧЁРНОГО МОРЯ 

Важной задачей сохранения микроводорослей Чёрного моря является оценка разнообразия диатомовой фло-

ры и выявление закономерностей его формирования. Работа сфокусирована на анализе разнообразия бентос-

ных диатомовых в регионах северного шельфа Чёрного моря и причин их различий на разных уровнях так-

сономической иерархии. На основе собственных и литературных данных проведена ревизия региональных 

флор Bacillariophyta и осуществлена оценка разнообразия с помощью индексов таксономической отличи-

тельности TaxDI. Современное таксономическое богатство диатомовых бентоса Чёрного моря насчитывает 

1094 вида и ввт (953 вида, 149 родов, 61 семейство, 32 порядка и 3 класса). У берегов Крыма отмечено 884 

вида и ввт (81% общего числа видов диатомовых Чёрного моря), в СЗЧМ – 556 (51%), у побережья Болгарии 

– 271 (25%), Румынии – 358 (33%), Кавказа – 310 (28%). Прослежено отклонение показателей индексов

TaxDI от среднеожидаемого уровня для Чёрного моря в целом, которое зависит от строения филогенетиче-

ских ветвей в каждом из трёх классов. Наибольшее влияние на формирование древа Bacillariophyta оказыва-

ют олиго- и моновидовые ветви. Характер отклонения структуры региональных флор диатомовых от средне-

ожидаемого уровня обусловлен видами, формирующими моно- или олиговидовую ветвь вплоть до уровня 

порядка. Подобные 33 вида отмечены в нескольких регионах. При их исчезновении из состава региональной 

флоры элиминируется целая ветвь из иерархического древа диатомовых, поэтому им присвоен ранг высокой 

таксономической исключительности. Особо выделена группа из 12 регион-специфичных видов с рангом 

наивысшей исключительности, обнаруженных однократно лишь в одном из регионов. Элиминация такого 

вида из флоры региона приводит к редукции моновидовой ветви (включая род, семейство и порядок) из фло-

ры всего Чёрного моря. Это вызовет снижение таксономического разнообразия и изменение структуры древа 

Bacillariophyta как конкретного региона, так и архитектоники древа Bacillariophyta Чёрного моря в целом. 

Структура регионального древа диатомовых Крымского региона близка к среднеожидаемой структуре фло-

ры Чёрного моря. Минимальное значение индекса TaxDI для Крыма (81.38) указывает на большую долю по-

ливидовых ветвей в структуре древа, его максимальную видовую насыщенность (вид/род=7) и пониженную 

вертикальную выровненность. У Румынии значение TaxDI максимально (85.9), что обусловлено значитель-

ной долей моно- и олиговидовых ветвей и минимальной насыщенностью видами в структуре древа 

(вид/род=4). 

Ключевые слова: донные диатомовые, Чёрное море, индексы таксономической отличительности, ранг так-

сономической исключительности, иерархическое древо Bacillariophyta, моно-, олиго-, поливидовые ветви. 

За более чем столетний период исследований дон-

ных диатомовых Чёрного моря накоплен обширный 

материал по различным районам северного шельфа. 

Видовое богатство Bacillariophyta, по оценкам раз-

ных авторов, насчитывает до 200 000 видов [24], и 

его познание требует значительных усилий. Не-

смотря на то, что уже создано несколько синопси-

сов [3, 7, 8, 11], охват таксонов диатомовых бентоса 

далеко не завершен, поскольку значительная часть 

сублиторали, включая южную часть Чёрного моря, 

не исследована. Каждый изученный район прибав-

ляет множество новых находок и видов, требующих 
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описания. Изменения в таксономии и появление 

данных по молекулярно-генетическим исследова-

ниям также требуют регулярной инвентаризации. 

Отметим, что анализ флоры черноморских Bacil-

lariophyta ранее был проведён на основе только бо-

танических подходов [3, 7, 8]. Таким образом, не-

обходима система динамично обновляющихся зна-

ний для создания списка видов диатомовых Чёрно-

го моря и оценки их разнообразия, что является 

важнейшей задачей для сохранения и сбалансиро-

ванного использования биоты.  

Целью нашей работы является сравнитель-

ный анализ таксономического разнообразия бен-

тосных диатомовых в регионах северного шельфа 

Чёрного моря и выявление причин их различий. 

Для этого необходимо провести ревизию флор на 

основе объединения собственных и литературных 

данных по различным регионам северного шельфа 

Чёрного моря и осуществить количественную оцен-

ку разнообразия Bacillariophyta с помощью форма-

лизованных методов. 

Материал и методы. В основу работы по-

ложен собственный материал, собранный на 20 

полигонах в северной части Чёрного моря (17 

полигонов у побережья Крыма, 2 – у побережья 

Кавказа, 1 – в районе Филлофорного поля Зернова. 

Всего обработано 554 пробы; выполнено 6056 

микрофотографий на световом, 1365 – на 

сканирующем электронном микроскопе [4]. Прове-

дена ревизия литературных данных из более чем 60 

источников по исследованиям донных диатомовых 

у побережья Болгарии, Румынии, Крыма и Кавказа, 

а также северо-западной части Чёрного моря. Со-

ставленные для каждого региона списки видов по-

полнили таксономический банк знаний, созданный 

в программе ACCESS [27].  

Количественная оценка таксономического 

разнообразия донных диатомовых подразумевает 

анализ иерархической организации таксоцена Bacil-

lariophyta, состоящего из трёх классов (Coscino-

discophyceae, Fragilariophyceae, Bacillariophyceae), 

каждый из которых обладает определенной таксо-

номической структурой. Разнообразие донных диа-

томовых оценено с помощью расчёта индекса так-

сономической отличительности TaxDI [32, 33], ко-

торый определяет среднюю степень филогенетиче-

ского сходства между встреченными видами диато-

мовых [5, 28]. Отличие индекса TaxDI от широко 

известных индексов видового разнообразия Шен-

нона, Симпсона, Маргалефа, Пилу состоит в том, 

что их количественная величина определяется чис-

лом видов (или биомассой особей) и выровненно-

стью распределения особей между видами. Вслед-

ствие этого, упомянутые индексы можно применять 

для оценки разнообразия только при условии, когда 

методы отбора количественных проб, число и объ-

ем проб, а также характер биотопов известны и со-

поставимы. Однако при анализе полученных в раз-

личное время разнородных массивов исторических 

данных, для которых неизвестны усилия пробоот-

бора, размер и количество отобранных проб, а так-

же условия биотопов, применение данных индексов 

видового разнообразия недостаточно эффективно 

или вообще невозможно, поскольку не позволяет 

получить надёжные выводы [5, 21, 23]. 

Напротив, индекс TaxDI (и его составляю-

щие – индекс средней таксономической отличи-

тельности ∆
+
 и его вариабельности Λ

+
) не имеют 

вышеотмеченных методических ограничений, а 

одним из его основных преимуществ является неза-

висимость от числа видов, обнаруженных при ана-

лизе различного количества проб в масштабах по-

лигона или региона. Это позволяет выявлять регио-

нальные различия таксономической структуры диа-

томовых бентоса и оценивать отклонения значений 

индексов под воздействием экологических факто-

ров от ожидаемого среднего уровня, рассчитанного 

для всего Чёрного моря в целом, используя массивы 

исторических данных, зачастую представленные 

лишь простыми списками видов. Характер распре-

деления на графике точек, соответствующих от-

дельным пробам, содержащим разное число особей 

или видов, формирует воронку, суженная часть ко-

торой асимптотически приближается к условной 

средней величине TaxDI. Положение среднеожи-

даемой величины по отношению к оси ординат ос-

таётся практически неизменным и не зависит от 

числа видов в пробах [32, 33]. 

Для оценки разнообразия только по списку 

видов и при неизвестном количестве проб индексы 

∆
+
 и Λ

+
 [32, 33] наиболее корректны. Они позволя-

ют выявить аспекты разнообразия в биотопе на ос-

нове иерархического древа таксоцена, статистиче-

ски достоверно оценить региональные различия 

таксономической структуры и охарактеризовать 

отклонения значений индекса от среднеожидаемого 

уровня. Применение обоих индексов для сравни-

тельного анализа исторических данных, представ-

ленных как в количественном формате, так и в 

форме списков видов, позволяет получить стати-

стически надежную межрегиональную оценку 

структуры таксоценов в условиях влияния различ-
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ных экологических факторов. Выявленные разли-

чия индексов ∆
+
 и Λ

+  
будут наиболее надежными 

при проведении анализа структуры, начиная с суб-

видового уровня, т.к. в этом случае при расчёте ус-

редненных длин таксономического пути (на основе 

которых строятся 95% доверительные воронки) 

учитывается наибольшее число иерархических 

уровней (в нашем анализе – 7, от внутривидового 

таксона до отдела). Индексы таксономической от-

личительности (TaxDI) для оценки таксономическо-

го разнообразия таксоцена диатомовых для регио-

нов северной части Чёрного моря рассчитаны с по-

мощью программы PRIMERv5 [16, 17, 32, 33]. 

Индекс средней таксономической отличи-

тельности AvTD (∆
+
) рассчитан как средняя услов-

ная «длина пути» между каждой парой видов, слу-

чайным образом взятых из регионального списка, 

до филогенетически общего узла на иерархическом 

древе таксоцена (формула 1): 

∆+ = [∑∑i<j ωij] / [S(S–1)/2]  (1), 

где: ωij  – таксономическая длина пути между вида-

ми i и j; S – число видов в сообществе. 

Показатель ∆
+ 

характеризует вертикальную 

таксономическую «выровненность» таксоцена диа-

томовых данного региона, т.е. пропорциональность 

в соотношении числа таксонов на предыдущем и 

последующем таксономическом уровнях вдоль ус-

ловного таксономического древа таксоцена. 

Индекс вариабельности VarTD  (Λ
+
) – это 

варианса попарных длин путей (ωij) между парами

видов i и j по отношению к их средней величине 

(∆
+
) (формула 2): 

Λ+  = [{∑∑i<j ωij2} / {S(S–1)/2}] – [∆+]2  (2). 

Показатель Λ
+
 отражает горизонтальную 

ассиметричность таксономического древа по отно-

шению к среднеожидаемому уровню, т.е. разную 

представленность низших таксонов в высших в 

пределах отдельных ветвей древа, замыкающихся 

на различных иерархических уровнях [32, 33].  

Комбинация значений AvTD и VarTD на 

двухмерном графике позволяет визуально отобра-

жать особенности таксономической структуры 

сравниваемых таксоценов диатомовых и обеспечи-

вает надёжные выводы о различиях в структуре 

таксоцена в разных экологических условиях. Рас-

считанные значения ∆
+
 и Λ

+
 обычно располагаются 

графически в виде воронки, сходящейся в направ-

лении увеличения числа обнаруженных видов (ось 

ОХ). Границы такой воронки оконтуривают с 95% 

вероятностью пределы изменений средних величин 

таксономических расстояний и определяются на 

основе 1000-кратных случайных попарных пере-

комбинаций.  

Воронка создаётся для ряда дискретных слу-

чайно выбранных подмножеств (m = 20, 30, 

40,…500 и т.д.) видов (либо более высоких таксо-

номических категорий) из всего списка видов (мас-

тер-листа) в виде результирующих верхнего и ниж-

него пределов значений ∆
+
 и Λ

+
 по отношению к 

среднеожидаемым расчётным значениям m. Поло-

жение точек значений индексов по отношению к 

границам воронки характеризует вероятность от-

вержения нуль-гипотезы об отсутствии достовер-

ных отличий между значениями ∆
+
 или Λ

+
, рассчи-

танными для флоры донных диатомовых конкрет-

ного региона и усредненными значениями этих ин-

дексов, рассчитанными для всего списка видов 

Чёрного моря. Положение каждого значения индек-

са TaxDI на таком графике соответствует реальной 

станции (или пробе), что позволяет сравнивать раз-

личия в таксономической структуре и отклонения 

от среднеожидаемого уровня, рассчитанного для 

всего мастер-листа [32, 33]. 

При расчётах показателей TaxDI рассмат-

ривается идеальное филогенетическое древо, пред-

ставляющее филогенетические взаимоотношения 

отдельных видов. Такое условное древо будет раз-

деляться на кладограммы, в которых реальная сте-

пень близости (длина ветвей) между соседними 

таксономическими уровнями может быть определе-

на с помощью молекулярных методов. Хотя в на-

стоящее время эти методы применяются довольно 

широко, но для огромного большинства таксонов 

диатомовых такая информация пока недоступна. 

Применение же показателей таксономической от-

личительности позволяет количественно оценить 

длину ветвей между иерархическими уровнями так-

сономического древа.  

Очевидно, что математический «вес» дан-

ного параметра должен возрастать по мере повы-

шения рассматриваемого уровня. В расчётах приня-

та следующая градация длины ветвей, соответст-

вующая значимости каждого из возрастающих так-

сономических уровней (PRIMERv5): ввт – 3.5705, 

вид – 26.971, род – 43.256, семейство – 56.426, по-

рядок – 81.532, класс – 100. отдел – 100.  

Для решения задач нашей работы 

использована иерархическая классификация К. 

Линнея как основа для построения филогенетичес-
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ких кладограмм. При этом таксономическое древо 

таксоцена диатомовых будет иметь 3 и более 

ветвей, исходящих из одного узла, тогда как в 

«правильных» кладограммах ветви могут 

разделяться только дихотомически [33].  

Сходство между станциями оценено по ко-

эффициенту Брэй-Куртиса [13]. Построение иерар-

хического древа Bacillariophyta Чёрного моря вы-

полнено в программе Dendroscope 2.7.4 [18].  

Результаты и обсуждение. В результа-

те объединения материалов собственных ис-

следований (1985 – 2011) и опубликованных 

данных по 5 регионам (шельфы Болгарии, Ру-

мынии, СЗЧМ, Крыма и Кавказа) составлен 

чек-лист донных диатомовых Чёрного моря. 

По сравнению с последними данными [8, 26], 

он обновлён и к настоящему времени охваты-

вает 1094 вида и ввт, принадлежащих к 953 

видам, 149 родам, 61 семейству, 32 порядкам и 

3 классам [4] (табл. 1). При составлении списка 

учтены все доступные нам изменения в таксо-

номической системе Bacillariophyta [2, 14, 15, 

19, 20, 22, 29, 30, 31, 34].  

Наибольшее видовое богатство донных 

диатомовых отмечено у берегов Крыма – 882 

вида и ввт (80.6% общего числа видов и ввт, 

зарегистрированных в Чёрном море) и СЗЧМ – 

556 видов и ввт (50.6%), после исключения 

предположительно стенобионтных форм, об-

наруженных лишь однократно в лиманах с ис-

ключительными экологическими условиями. В 

других регионах количество видов несколько 

ниже: у побережья Румынии – 357 видов и ввт 

(32.6%), Болгарии – 270 (24.7%), Кавказа – 309 

(28.2%). 

Табл. 1 Представленность бентосных Bacillariophyta в Чёрном море 

Table 1 Representativeness of Bacillariophyta at the Black Sea 

Класс Порядок Семейство Род Вид Ввт 

Coscinodiscophyceae 13 19 31 92 106 

Fragilariophyceae 9 10 31 87 100 

Bacillariophyceae 10 32 87 774 888 

Всего 32 61 149 953 1094 

Таксономическое сходство региональных 

флор донных диатомовых между всеми изучен-

ными районами Чёрного моря проанализирова-

но с помощью коэффициента Брей-Куртиса по 

возрастающим уровням иерархического древа, 

то есть на уровне внутривидовых таксонов, ви-

дов, родов, семейств и порядков (табл. 2).  

Отмеченное ранее [5] возрастание сте-

пени сходства при рассмотрении таксономиче-

ских уровней более высокого ранга вызвано 

последовательным упрощением строения ре-

гиональных таксономических древ при исклю-

чении более разветвленных низших уровней 

иерархии. Наиболее объективная оценка сход-

ства состава флоры для разных пар регионов 

получается при сравнении разнообразия на са-

мом низшем иерархическом уровне – уровне 

внутривидовых таксонов и видов.  

Максимальное сходство состава диато-

мовой флоры, рассчитанное по коэффициенту 

Брэй-Куртиса для всех таксономических уров-

ней, выявлено для прибрежных регионов Крым 

– СЗЧМ, где значения этого коэффициента дос-

тигали соответственно 61.1, 61.7, 96.5, 96.5 и 

94.9. Вторая по значимости величина коэффи-

циента отмечена на уровнях ввт и видов для 

регионов СЗЧМ – Румыния, а на уровнях родов, 

семейств и порядков – между регионами Кавказ 

– Румыния. Наименьших значений коэффици-

ент сходства достигал для регионов Крым – 

Болгария (на всех уровнях) (см. табл. 2). Значе-

ния сходства между всеми остальными регио-

нами находятся в диапазоне 50 – 80 %. Очевид-

но, что в пределах каждого региона сформиро-

ваны комплексы диатомовых со своеобразной 

таксономической структурой. 
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Табл. 2 Сходство бентосной диатомовой флоры различных регионов Чёрного моря по возрастающим уров-

ням иерархии (%) 

Table 2 Similarity of benthic diatom flora from different Black Sea’s regions along ascensional hierarchical levels (%) 

Болгария Румыния СЗЧМ Крым 

Виды и ввт 

Румыния 53.4 * * * 

СЗЧМ 51.0 59.9 * * 

Крым 36.3 41.8 61.1 * 

Кавказ 52 55.5 56.4 49.9 

Виды 

Румыния 59.2 * * * 

СЗЧМ 54.3 60.8 * * 

Крым 36.5 42.6 61.7 * 

Кавказ 54.8 59.8 58.2 49.8 

Роды 

Румыния 74.5 

СЗЧМ 72.3 76.6 

Крым 67.3 73.5 88.8 

Кавказ 74.8 78.4 76.8 78.3 

Семейства 

Румыния 79.5 

СЗЧМ 79.2 81.6 

Крым 78.7 85.1 96.5 

Кавказ 85.7 90.2 86.5 87.9 

Порядки 

Румыния 80.9 

СЗЧМ 82.4 85.7 

Крым 80.0 90.9 94.9 

Кавказ 82.6 94.1 87.3 92.6 

Для более наглядного представления 

архитектоники иерархического древа таксоце-

на донных диатомовых Чёрного моря построе-

на его циклограмма (рис. 1).  

Структура иерархического древа таксо-

цена диатомовых может быть разделена на три 

типа элементов: моновидовые ветви содержат 

только один вид, олиговидовые – два, поливи-

довые – три вида и более. Для выявления при-

чин, в наибольшей степени определяющих 

структуру древа диатомовых бентоса, рассчи-

таны соотношения числа видов на иерархиче-

ских ветвях с различной видовой насыщенно-

стью на возрастающих таксономических уров-

нях. Проведена оценка ранга таксономической 

исключительности видов по степени разветв-

ленности ветви (см. рис. 1) и встречаемости 

вида в регионах.  

Виды из семейств с высокой насыщен-

ностью сливаются в общую ветвь уже на уров-

не рода или семейства. Эти виды близки фило-

генетически, поэтому элиминация одного или 

нескольких таких видов из флоры региона не 

приведет к исчезновению ветви на уровне ро-

да, семейства и порядка, и в целом мало ска-

жется на общей структуре иерархического дре-

ва. Такие виды характеризуются низким ран-

гом таксономической исключительности. 

Виды, формирующие моно- или олиго-

таксонную ветвь вплоть до уровня порядка и 

встреченные в нескольких регионах, обладают 

рангом высокой таксономической исключи-
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Рис. 1 Иерархическое древо диатомовых Чёрного моря. Цифрами указано количество видов и ввт в роде 

Fig. 1 Hierarchical tree of Black Sea benthic diatoms. Number is marked the quantity of species and intraspecific 

taxa in genus 

тельности. В случае элиминации каждого тако-

го вида из региональной флоры исчезнет целая 

филогенетическая ветвь, включающая род, се-

мейство и порядок, что определит заметные 

изменения в таксономической структуре диа-

томовых региона. В классе Coscino-

discophyceae таких видов отмечено 21, 

Fragilariophyceae – 10, Bacillariophyceae – 2 

(табл. 3). 

В составе моно- и олиговидовых таксо-

нов особо выделены регион-специфичные ви-

ды, встреченные только в одном из изученных 

регионов, которым присвоен ранг наивысшей 

таксономической исключительности. У бере 

гов Крыма выявлено 6 таких видов, у Ру-

мынии и в СЗЧМ – по 3 (табл. 4). 
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Табл. 3 Виды c высоким рангом таксономической исключительности 

Table 3 Species with high rank of taxonomic exclusiveness 

Вид 

Р
о

д
 

С
ем

. 

П
о

р
. 

Класс Регион 

Actinoptychus senarius 1 1 1 Болгария, СЗЧМ, Крым 

Aulacoseira distans Румыния 

Aulacoseira granulata Румыния, СЗЧМ, Крым 

Aulacoseira islandica Румыния 

Aulacoseira italica 

1 1 1 

Румыния, СЗЧМ 

Asteromphalus flabellatus Румыния, Кавказ 

Asteromphalus robustus 
1 1 1 

Румыния, Крым 

Anaulus minutus 1 1 1 Болгария, СЗЧМ,Крым 

Auliscus sculptus 1 СЗЧМ, Крым 

Cerataulus smithii СЗЧМ,Крым, Кавказ 

Cerataulus turgidus 
1 

Румыния, Крым 

Pleurosira laevis 1 Румыния, СЗЧМ, Крым 

Triceratium antediluvianum 1 

1 1 

Все регионы 

Bacteriastrum hyalinum 1 1 1 СЗЧМ, Крым 

Paralia sulcata 1 1 1 Все регионы 

Glyphodesmis distans 1 1 1 Все регионы 

Cymatosira belgica 1 Крым, СЗЧМ, Кавказ 

Plagiogrammopsis sp. 1 
1 1 

Крым 

Endictya oceanica 1 1 1 Румыния, СЗЧМ, Крым, Кавказ 

Biddulphia rostrata СЗЧМ, Крым, Кавказ 

Biddulphia vesiculosa 
1 1 1 

C
o

sc
in

o
d

is
co

p
h

y
ce

ae
 

Румыния 

Ardissonea crystallina Все регионы 

Ardissonea baculus Все регионы 

Ardissonea robusta 

1 1 1 

Крым 

Climacosphenia moniligera 1 1 1 СЗЧМ, Болгария 

Delphineis minutissima СЗЧМ, Крым 

Delphineis surirella 
1 

СЗЧМ, Крым, Кавказ 

Rhaphoneis amphiceros 1 

1 1 

Крым, Кавказ 

Psammodiscus nitidus 1 1 1 Все регионы 

Thalassionema nitzschioides 1 1 1 Все регионы 

Toxarium undulatum 1 1 1 

F
ra

g
il

ar
io

p
h

y
ce

ae
 

Все регионы 

Anomoeoneis spaerophora 1 1 1 СЗЧМ, Крым 
Proschkinia complanatoides 1 1 1 

Bacillario- 
phyceae СЗЧМ, Крым 

Табл. 4 Регион-специфичные виды диатомовых с наивысшим рангом таксономической исключительности 

Table 4 Region-specific diatom species with highest rank of taxonomic exclusiveness 

Вид Род Сем Пор Класс Регион 

Brachysira aponina 1 1 СЗЧМ 
Proshkinia complanatula 1 1 СЗЧМ 

Cavinula lacustris 1 1 Румыния 

Neidium binodis 1 1 

Amicula specululum 1 1 

1 

Astartiella bahusiensis 

Astartiella producta 
1 

Astartiella sp.1DV 1 
Pauliella taeniata 1 

1 1 

Bacillariophyceae 

Крым 

Stictodiscus nitidus 1 1 1 СЗЧМ 

Orthoseira roeseana 1 1 1 
Coscinodiscophyceae 

Hannaea arcus 1 1 1 Fragilariophyceae 
Румыния 
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Элиминация подобного вида из флоры 

региона приводит к исчезновению целой фило-

генетической ветви (включая род, семейство 

или порядок со специфическим геномом) из 

флоры Чёрного моря. Это может вызвать по-

нижение таксономического разнообразия и за-

метные изменения структуры таксоцена как 

конкретного региона, так и архитектоники ие-

рархического древа Bacillariophyta Чёрного 

моря в целом.  

Следует отметить, что виды Orthoseira 

roeseana и Hannaea arcus, зарегистрированные 

у побережья Румынии Н. Бодяну [12], относят-

ся к пресноводно-солоноватоводным формам, 

и не достигают массового развития в морском 

микрофитобентосе. 

При проведении сравнительного 

анализа для разных таксономических групп 

зообентоса было показано [33], что изме-

нение числа филогенетически близких ви-

дов в общем списке на 7 – 10 % (в ту или 

иную сторону) не приводит к заметным 

изменениям в результатах расчетов индек-

сов TaxDI. Учитывая это, в нашем случае 

при изначальном числе донных диатомо-

вых Чёрного моря в 1094 видов и ввт, за-

метные изменения в результатах анализа 

последуют только после изменения общего 

числа видов в списке более чем на 100 – 

110 единиц. 

Однако появление или исчезновение 

даже малого числа филогенетически обо-

собленных видов с рангом высокой и наи-

высшей таксономической исключительно-

сти может привести к заметному измене-

нию структуры таксономического древа 

региональной флоры и значений индексов 

TaxDI, что определяет значимость подоб-

ных видов в отношении их сохранения. 

Виды с рангом высокой и наивысшей так-

сономической исключительности, филоге-

нетически обособленные от остальных ви-

дов в таксоцене, имеют высший приоритет 

сохранения по сравнению с видами, фило-

генетически близкими со многими други-

ми, поскольку обособление видов из пер-

вых групп происходит на более высоком 

уровне таксономического древа. Если хотя 

бы один вид из данной таксономической 

группы уже находится под охраной, то для 

сохранения эволюционно более широкого 

ряда представителей из этой группы, по 

возможности, необходимо сохранять виды, 

как можно более таксономически обособ-

ленные друг от друга.  

Нам пока неизвестны случаи примене-

ния на практике методов сравнительной оцен-

ки таксономической отличительности при вы-

боре видов или мест обитания, в которых эти 

виды обнаружены, с целью их сохранения. Ре-

зультаты подобных разработок либо пока не 

приняты во внимание как критерии сохранения 

морского биоразнообразия, либо практическое 

применение индексов таксономической отли-

чительности для отбора ключевых видов, 

имеющих статус приоритетного сохранения, 

объяснено недостаточно убедительно [4, 5, 33]. 

Далее на основе обновленного списка 

видов из пяти вышеуказанных регионов Чёр-

ного моря с помощью индекса TaxDI [32, 33] 

рассчитано среднее значение индекса (∆
+
) и его 

вариабельности (Λ
+
) для таксоценов диатомо-

вых бентоса из этих регионов. Также оценено 

их отклонение от среднеожидаемого уровня 

для всего моря и проведён межрегиональный 

анализ таксономического разнообразия и 

структуры таксоценов диатомовых [4]. 

Значения индексов ∆
+ (рис. 2 А) и Λ

+
 

(рис. 2 B) на графике располагаются в пределах 

95 % доверительной воронки или эллипса, 

спроецированных на плоскость и сужающихся 

в направлении увеличения числа видов в вы-

бранном подмножестве. 

Положение точек по отношению к гра-

ницам воронки характеризует достоверность 

отклонения значения индексов таксономиче-

ской отличительности от среднеожидаемых



Структурные основы региональных отличий таксономического разнообразия… 

Морской биологический журнал. 2016. Том I. № 1 51

Рис. 2 Оценка таксономического разнообразия бентосных диатомовых (Bacillariophyta) в различных регионах 

Чёрного моря: A – на основе индекса ∆
+
; B – на основе индекса Λ

+
. 1 – побережье Болгарии, 2 – побережье 

Кавказа, 3 – побережье Румынии, 4 – северо-западная часть Чёрного моря, 5 – побережье Крыма 

Fig. 2 Taxonomical diversity of benthic diatoms  (Bacillariophyta)from the Black Sea different regions: A – based on 

∆
+ 

calculating ; B – based on Λ
+
 calculating. 1 – Bulgarian coast; 2 – Caucasian coast; 3 – Romanian coast; 4 – 

Northern-Western part of the Black Sea; 5 – coast of Crimea 
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значений этих показателей, рассчитанных для 

всего списка видов. Доверительная воронка 

оконтуривает пределы изменений средних ве-

личин таксономических расстояний, рассчи-

танных между каждыми двумя видами в таксо-

цене диатомовых, выделенными при 1000-

кратных случайных попарных выборках для 

каждого подмножества видов. 

На уровне видов и ввт значение ∆
+ 

для 

таксоценов диатомовых у побережья Крыма 

наиболее низко (81.38 ± 0.2) и почти достигает 

среднеожидаемого значения для всей 

черноморской флоры Bacillariophyta (82.14). 

Это обусловлено большой долей поливидовых 

ветвей в строении иерархического древа, что 

приводит к понижению вертикальной 

выровненности в структуре таксоцена 

диатомовых данного региона. 

В то же время значения индекса ∆
+ 

для 

остальных регионов намного выше (для СЗЧМ 

– 84.07 ± 0.2, для Болгарии – 84.45 ± 0.6, для

Кавказа – 85.1 ± 0.2), с максимумом для регио-

на Румынии (85.9 ± 0.2), существенно превы-

шающим верхнюю границу 95 % доверитель-

ной воронки (см. рис. 2 A). Это указывает на 

значительную долю олиговидовых ветвей, за-

мыкающихся на таксономических уровнях ро-

да и семейства, и определяет более уплощен-

ную модель таксономической структуры со-

обществ диатомовых у берегов Румынии, Бол-

гарии и Кавказа. 

В структуре таксоцена диатомовых у берегов 

Румынии, по сравнению с другими регионами, 

в большей степени представлены олиговидо-

вые таксономические группы, влияющие на 

увеличение значений ∆
+
. Помимо этого, более 

высокая, по сравнению со среднеожидаемой, 

выровненность иерархической структуры оп-

ределяется и большой долей в составе таксоце-

на диатомовых у румынского побережья видов, 

которые формируют монотаксонные ветви, то 

есть последовательно аггрегируются в один 

род, семейство, порядок. Таковыми у побере-

жья Румынии являются виды с рангом высокой 

(Aulacoseira distans, A. granulata, A. islandica, 

A. italica, Asteromphalus flabellatus, A. robustus, 

Cerataulus turgidus, Pleurosira laevis, Endictya 

oceanica, Biddulphia vesiculosa) и наивысшей 

(Orthoseira roeseana, Hannaea arcus, Cavinula 

lacustris) таксономической исключительности 

(см. табл. 3 и 4). Именно такие моновидовые 

ветви, как указвалось выше, характеризуются 

наибольшим приоритетом сохранения, по-

скольку их исчезновение может вызвать поте-

рю целого таксона высокого ранга – семейства 

или даже порядка, что существенно нарушает 

всю структуру иерархического древа регио-

нальной флоры и снижает значение индекса ∆
+
. 

В целом структура филогенетического 

древа таксоцена диатомовых региона Румынии 

характеризуется высокой таксономической вы-

ровненностью наряду с широкой вариабельно-

стью, что встречается нечасто. Обычно взаи-

морасположение точек на графиках ∆
+ 

и Λ
+
 но-

сит «зеркальный» характер (см. пример регио-

на Болгарии). 

Сходные тенденции выявлены и для 

региона Кавказа, точка индекса ∆
+ 

которого 

также расположена на графике выше границы 

вероятностной воронки (см. рис. 2 A). Подоб-

ная картина может быть обусловлена наличием 

в составе региональной флоры диатомовых 

следующих видов, формирующих монотаксон-

ные ветви: Asteromphalus flabellatus, Cymato-

seira belgica Grunow, Biddulphia rostrata var. 

alata, Delphineis surirella. Проведенные нами 

ранее [4, 5] модельные расчёты по изучению 

характера изменения индекса ∆
+ 

в зависимости 

от присутствия в структуре таксоцена видов с 

высоким рангом исключительности показали, 

что при исчезновении всего четырёх вышеот-

меченных видов у побережья Кавказа расчёт-

ное значение ∆
+  

снизится до 84.8. Если учесть, 

что для северо-кавказского региона 95 % дове-

рительный диапазон расчетных значений ∆
+
 

при 1000-кратной выборке случайных пар 

внутривидовых таксонов находится в пределах 

± 0.2, то уменьшение значения ∆
+ 

приведёт к 

заметному снижению таксономического разно-

образия и, как следствие, к редуцированию 
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структуры иерархического древа флоры диа-

томовых региона. 

Таким образом, присутствие или отсут-

ствие лишь немногих видов, формирующих 

монотаксонные ветви и имеющих ранг наи-

высшей таксономической исключительности, 

оказывает существенное влияние на структуру 

иерархического древа таксоцена, изменяя по-

ложение точки ∆
+ 

региона по отношению к 

границам доверительной воронки на графике. 
Именно определённое соотношение различных 

по степени насыщенности внутривидовыми 

таксонами ветвей на иерархическом древе диа-

томовых региона Румынии и обуславливает его 

отличительность по характеру компонентов 

выровненности (∆
+
) и вариабельности (Λ

+
) так-

сономической структуры, как по сравнению с 

другими регионами, так и со среднеожидае-

мыми значениями этих показателей, рассчи-

танными для всего Чёрного моря. 

Значения ∆
+
, соответствующие шель-

фовой зоне Болгарии (84.45) и СЗЧМ (84.07), 

также лежат на графике вблизи или немного 

выше 95 % границы вероятностной воронки. 

Значение ∆
+
 для акватории Крыма (81.38) на 

графике расположено немного ниже 9 5% гра-

ницы вероятностной воронки и вблизи линии 

среднеожидаемого значения ∆
+
, рассчитанного 

для флоры Чёрного моря. Это позволяет гово-

рить о том, что на шельфе Крыма выровнен-

ность филогенетической структуры таксоцена 

диатомовых характеризуется значениями, 

близкими к среднеожидаемому для всего моря. 

Вдоль всего иерархического древа, начиная с 

субвидового уровня, наблюдается пропорцио-

нальность в отношении числа низших таксонов 

к высшим, при последовательной аггрегации к 

вышележащим иерархическим уровням. 

Полученная модель таксономического разно-

образия обусловлена максимальной видовой 

насыщенностью в структуре таксоцена диато-

мовых у побережья Крыма (вид / род = 7), по 

сравнению с минимальной насыщенностью в 

структуре флоры у побережья Румынии (4.2). 

Отметим, что если наличие (или исчезновение) 

моно- и олиговидовых таксонов в отдельных 

регионах влечёт заметное смещение точек на 

графике индекса таксономической отличитель-

ности (∆
+
), то вариабельность таксономической 

структуры (Λ
+
) меняется при этом слабо. 

При оценке вариабельности распреде-

ления таксонов вдоль иерархического древа 

только точки, соответствующие регионам Бол-

гарии, Кавказа, Румынии и Крыма, на графике 

(рис. 2 B) расположились вблизи среднеожи-

даемого значения индекса Λ
+
, которое рассчи-

тано как среднее из 1000 случайных комбина-

ций значений Λ
+
 при учёте ряда подмножеств, 

содержащих разное число подвидов (50, 60, 70 

… 550). Такие результаты означают, что харак-

тер аггрегированности низших таксонов в так-

соны более высокого ранга для вышеотмечен-

ных регионов достаточно сходен с характером 

аггрегированности таксонов вдоль иерархиче-

ского древа, которое соответствует общему 

списку видов для всего Чёрного моря.  

Показатель Λ
+
, характеризующий ва-

риабельность индекса TaxDI ∆
+
, для большин-

ства районов находится в пределах 95 % во-

ронки, за исключением СЗЧМ. Такое низкое 

значение индекса Λ
+ 

(293.0 ± 0.2) указывает на 

незначительную вариабельность таксономиче-

ского разнообразия таксоценов диатомовых 

бентоса в данном регионе. Для шельфа Крыма 

показатель индекса ∆
+ 

(327.13 ± 4.2) находится 

у верхнего предела 95 % вероятности, что сви-

детельствует о широкой вариабельности так-

сономического разнообразия таксоценов дон-

ных диатомовых крымской сублиторали. 

Наши расчёты показали, что при не-

большом числе рассматриваемых таксономи-

ческих уровней (3–4) отмечается обратная 

связь между изменением значений ∆
+
 и Λ

+
. В 

подтверждение этого факта, для крымского 

шельфа отмечено высокое значение ∆
+ 

наряду с 

минимальным значениям Λ
+
. 

Такая же тенденция («зеркальность» 

положения точек на графиках ∆
+
 и Λ

+
) выявле-

на для акваторий СЗЧМ и Кавказа. 
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Однако в общем виде характер взаимо-

связи между этими показателями не всегда 

описывается обратной зависимостью и опреде-

ляется, в главной мере, особенностями иерар-

хической структуры таксоцена в каждом от-

дельном регионе. Существует мнение [25], что 

колебания индекса ∆
+
 больше отражают изме-

нения таксономической структуры сообщества 

под влиянием, в основном, антропогенного 

воздействия и эвтрофирования, тогда как коле-

бания индекса Λ
+ 

определяются, как правило, 

влиянием природных факторов. 

Ещё более наглядно одновременное 

представление обоих значений индекса TaxDI 

таксоцена донных диатомовых Чёрного моря 

по отношению к плоскости бивариантных эл-

липсов, границы которых соответствуют 95 % 

вероятностным контурам облака распределе-

ния точек значений ∆
+
 и Λ

+
, рассчитанных при 

1000-кратных случайных комбинациях для ря-

да подмножеств из разного числа видов (S) 

(рис. 3). 

Напомним, что наша межрегиональная 

оценка видового богатства диатомовых бази-

руется на компиляции собственных количест-

венных данных с известным числом проб и 

данных других авторов, представляющих об-

щие списки видов. Такая разнородность пер-

вичных данных не позволяет статистически 

оценить погрешность расчётов разнообразия 

при межрегиональном сравнении. Учитывая 

недостаточный уровень изученности видового 

богатства донных диатомовых при региональ-

ных исследованиях (т.е. сравнительно неболь-

шое число проб, по отношению к общей пло-

щади региона, состоящего из экологически 

разнородных биотопов), нам пришлось вынуж-

денно экстраполировать результаты оценки 

ожидаемого видового богатства локальных вы-

борок на более высокий региональный уровень 

без строгой проверки достоверности принад-

лежности выборок генеральной совокупности, 

как было рекомендовано ранее [9].  

В данном случае, результаты расчётов, 

выполненные на основе ограниченного числа 

проб и в пределах локальных участков дна, не 

следует рассматривать как полностью оконча-

тельные; они, безусловно, открыты для после-

дующего уточнения по мере накопления новых 

данных по видовому составу диатомовых из 

ранее неисследованных биотопов. 

Заметим, что результаты анализа TaxDI 

с учётом всех зарегистрированных видов фло-

ры бентосных диатомовых Чёрного моря хотя 

и позволяют выявить межрегиональные отли-

чия в таксономической структуре, но не дают 

объяснений топологических причин, приводя-

щих к отклонениям региональных значений 

индексов ∆
+ 

или
 
Λ

+ 
от среднеожидаемых

 
значе-

ний. Такие отклонения могут быть связаны с 

неравномерной представленностью в архитек-

тонике каждого регионального древа олиго- и 

монотаксонных филогенетических ветвей, вхо-

дящих в состав разных классов Bacillariophyta. 

Исходя из вышесказанного, представ-

ляется важным проведение сравнительного 

межрегионального анализа таксономической 

структуры отдельно по каждому из трёх клас-

сов диатомовых, с целью получения дополни-

тельной информации о влиянии таксонов, 

формирующих их филогенетические ветви, на 

степень и характер отклонения показателей 

TaxDI структуры таксоцена от среднеожидае-

мого уровня в целом. 

В классе Coscinodiscophyceae, эволю-

ционно наиболее древнем среди донных диа-

томовых Чёрного моря, отмечено 106 видов и 

ввт (см. табл. 1). Рассчитанные точки значений 

индексов ∆
+
 и Λ

+
, соответствующие представи-

телям данного класса из регионов Румынии, 

СЗЧМ, Крыма и Кавказа, лежат на графиках 

вблизи среднеожидаемой линии (рис. 4 A, B). 

Это указывает на сходство структуры регио-

нальных флор диатомовых в пределах данного 

класса с иерархической структурой и средне-

ожидаемым значениями, рассчитанными исхо-

дя из параметров таксономического древа, 

включающего весь список видов и ввт этого 

класса в Чёрном море. 

-
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Рис. 3 Расположение на эллипсе значений индекса TaxDI (∆
+
 и Λ

+
) для таксоценов диатомовых из регионов: 

1 – побережье Болгарии, 2 – побережье Кавказа, 3 – побережье Румынии, 4 – СЗЧМ, 5 – побережье Крыма. × 

– среднеожидаемое значение индекса TaxDI, рассчитанное на основе мастер-листа Bacillariophyta всего Чёр-

ного моря 

Fig. 3 Taxonomical diversity indices (∆
+
 и Λ

+
) on the bivariant ellipse for diatom taxocenes from five regions: 1 – 

Bulgarian coast, 2 – Caucasian coast, 3 – Romanian coast, 4 – NWBS, 5 – coast of Crimea. × – expected average 

level of TaxDI, based on master-list of Bacillariophyta for the whole Black Sea 

Рис. 4 Индексы TaxDI, рассчитанные по классу Coscinodiscophyceae для каждого из 5 регионов: А – значения 
индекса AvTD; В – значения индекса VarTD; пунктир – среднеожидаемые значения индексов для данного 
класса для всего Чёрного моря 
Fig. 4 TaxDI indices calculated for the class Coscinodiscophyceae for every 5 regions: A – AvTD value; B – VarTD 
value; dotted line – expected average level of TaxDI, based on list of the class for the whole Black Sea  
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В регионе Болгарии значение ∆
+
 (83.33 

± 0,8), соответствующее классу Coscinodisco-

phyceae, находится на графике за пределами 

нижней границы 95 % доверительной воронки. 

Напротив, значение индекса вариабельности 

Λ
+
 максимально (673.9), в соответствии с 

принципом «зеркальности», о котором уже 

упоминалось выше. Такие исключительные 

особенности структуры древа диатомовых 

класса Coscinodiscophyceae у берегов Болгарии 

могут быть объяснены снижением иерархиче-

ского уровня таксономического разнообразия и 

минимальной выровненностью. 

При рассмотрении таксоцена диатомо-

вых в регионе Болгарии отмечена наибольшая 

степень аггрегированности таксонов низшего 

уровня в таксоны более высокого ранга. Так, 

около 56 % общего числа исходных ввт данно-

го класса в этом районе объединяются всего в 

три наиболее богатых рода (Coscinodiscus, 

Hyalodiscus и Melosira – 9, 3 и 3 вида соответ-

ственно), и около 52 % ввт – в два наиболее 

представительных семейства (Coscinodiscaceae 

и Hyalodiscaceae). Такие топологические осо-

бенности структуры обуславливают заметную 

редукцию всего филогенетического древа 

класса Coscinodiscophyceae, наряду с возраста-

нием вариабельности средней длины таксоно-

мического пути между двумя случайно вы-

бранными видами или ввт для разноразмерных 

подмножеств видов. Для остальных регионов 

степень аггрегированности исходных ввт до 

уровня рассматриваемых трёх родов и двух 

семейств данного класса ниже и составляет 

соответственно: для Крыма – 24.7 и 22.0 %, 

Кавказа – 29.3 и 19.5, СЗЧМ – 29.3 и 25.9, Ру-

мынии – 32.7 и 27.6. 

Следовательно, наименее выровненная 

(или наиболее «уплощённая») иерархическая 

структура древа представителей класса Cosci-

nodiscophyceae у побережья Болгарии опреде-

ляет и самые низкие значения индекса ∆
+
, что 

может быть обусловлено присутствием во 

флоре значительной доли поливидовых таксо-

нов. Однако наличие в структуре древа региона 

также и моновидовых ветвей, которые филоге-

нетически объединяются с поливидовыми вет-

вями лишь на иерархическом уровне высокого 

ранга (порядок или класс), определяет наибо-

лее высокую степень вариабельности таксоно-

мических дистанций между любыми парами 

ввт из числа зарегистрированных в данном ре-

гионе. Очевидно, что дистанция таксономиче-

ской близости между парой видов, относящих-

ся к одному роду, ниже, чем для пары видов, 

принадлежащих к разным семействам. Отсюда 

следует, что значение индекса Λ
+ 

для предста-

вителей класса Coscinodiscophyceae у берегов 

Болгарии оказывается наибольшим. 

В пределах класса Fragilariophyceae 

наибольшее значение индекса TaxDI отмечено 

для побережья Кавказа (∆
+ 

= 89.4 ± 1,0). Соот-

ветствующая точка на графике находится за 

пределами верхней границы доверительной 

воронки (рис. 5). 

Для Румынии значение ∆
+ 

минимально 

(83.2) и находится ближе всего к среднеожи-

даемому для данного класса, остальные регио-

ны характеризуются несколько повышенными 

значениями компонента выровненности (т.е. 

сохранена относительная пропорциональность 

в представленности таксонов на последова-

тельных уровнях иерархического древа), по 

сравнению со среднеожидаемым значением ∆
+
 

для всей флоры диатомовых Чёрного моря в 

пределах класса Fragilariophyceae. Таксономи-

ческая структура для региона Кавказа характе-

ризуется наивысшей степенью выровненности 

за счёт меньшей, по сравнению с другими рай-

онами, степенью аггрегации исходных ввт в 

таксоны более высокого иерархического уров-

ня. Так, степень аггрегации в два наиболее 

представительных семейства (Fragilariaceae, 

Licmophoraceae) для Кавказского региона со-

ставляет около 59 % исходного числа ввт. Для 

остальных трёх рассматриваемых регионов 

доля общего числа исходных ввт, аггрегиро-

ванных в два наиболее представительных се-

мейства, составляет 68 % для Болгарии, 69 % – 

для Крыма, 72 % – для СЗЧМ и 74.5 % – для 

Румынии. 
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Рис. 5 Индексы TaxDI, рассчитанные по классу Fragilariophyceae для каждого из 5 регионов: А – значения 

индекса AvTD; В – значения индекса VarTD; пунктир – среднеожидаемые значения индексов для данного 

класса для всего Чёрного моря 

Fig. 5 TaxDI indices calculated for the class Fragilariophyceae for every 5 regions: A – AvTD value; B – VarTD 

value; dotted line – expected average level of TaxDI, based on list of the class for the whole Black Sea 

Наименьшее значение индекса Λ
+
 от-

мечено для района Кавказа (479.63), а наи-

большее – для региона Болгарии (653.87), од-

нако в обоих случаях соответствующие точки 

на графике (см. рис. 5 В) не выходят за грани-

цы воронки. Точки, соответствующие регио-

нам Румынии, СЗЧМ и Крыма, лежат вблизи 

среднеожидаемой линии, т.е. степень вариа-

бельности индекса таксономической отличи-

тельности в пределах класса Fragilariophyceae 

близка к среднеожидаемому значению Λ
+
, рас-

считанному для всего Чёрного моря. 

Для самого многочисленного класса 

Bacillariophyceae (891 вид и ввт) таксономиче-

ская структура характеризуется наименьшей 

иерархической выровненностью. Точки на 

графике ∆
+
 лежат значительно выше средне-

ожидаемой для всех четырёх регионов, причём 

для СЗЧМ и Кавказа – даже за пределами 

верхней границы воронки (рис. 6).  

Точка, соответствующая значению ∆
+ 

для Крыма, находится на графике за пределами 

нижней границы воронки. Напротив (по прин-

ципу «зеркальности»), значения Λ
+ 

для 
 
этих же 

районов находятся на графике ниже средне-

ожидаемого уровня, что указывает на высокую 

таксономическую вариабельность таксоценов 

диатомовых для данных регионов. 

Значение индекса ∆
+ 

для региона Кры-

ма (90.12), по сравнению с остальными рай-

онами, наиболее близко к среднеожидаемому 

значению, рассчитанному для класса Bacil-

lariophyceae по всему Чёрному морю (90.6), 

хотя и выходит за нижний предел 95 % дове-

рительного интервала. Максимальные значе-

ния ∆
+
, соответствующие регионам СЗЧМ (92.0 

± 1,0) и Кавказа (91.88 ± 1.0), превышают 

верхний предел доверительной границы. Вы-

сокие значения индекса ∆
+ 

отмечены также для 

регионов Болгарии и Румынии (соответственно 

91.68 ± 8.0 и 91.22 ± 24.9), что может опреде-

ляться более высокой (по сравнению с шель-

фом Крыма) степенью аггрегированности так-

сонов низшего уровня класса Bacillariophyceae 

в высшие в данных регионах, которая отмеча-

ется на всех уровнях иерархии (род, семейство, 

порядок) (см. рис. 6). 

Так, пять наиболее обильных в микро-

фитобентосе Чёрного моря родов, представ-

ленные в акватории Крыма следующим соот-

ношением видового богатства – Navicula (91 

вид и ввт), Nitzschia (84), Amphora (70), Coc-

coneis (52) и Diploneis (38), объединяют 45.8 % 

общего числа видов и ввт класса Bacillariophy-

ceae (730). 
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Рис. 6 Индексы TaxDI, рассчитанные по классу Bacillariophyceae для каждого из 5 регионов: А – значения 

индекса AvTD; В – значения индекса VarTD; пунктир – среднеожидаемые значения индексов для данного 

класса для всего Чёрного моря  

Fig. 6 TaxDI indices calculated for the class Bacillariophyceae for every 5 regions: A – AvTD value; B – VarTD 

value; dotted line – expected average level of TaxDI, based on list of the class for the whole Black Sea

В то же время для остальных регионов 

объединение исходных видов и ввт из тех же 

пяти родов составляет: для Болгарии и СЗЧМ – 

по 46.6, для Кавказа – 47, для Румынии – 

49.4%. Доля общего числа таксонов низшего 

уровня, аггрегированных в наиболее предста-

вительные семейства (Bacillariaceae, 

Naviculaceae, Catenulaceae), для региона Крыма 

наибольшая и составляет 46.71 %, в то время 

как для СЗЧМ, Кавказа, Болгарии и Румынии – 

соответственно 40.65, 42.0, 43.20 и 43.50 %.

Наряду со снижением значения индекса 

AvTD для региона Крыма, вызванным пониже-

нием выровненности архитектуры древа, на-

блюдается заметное возрастание вариабельно-

сти – значение Λ
+ 

(377.56 ± 4.0) на графике 

расположено на верхней границе воронки, не-

много выше среднеожидаемой для всего класса 

Bacillariophyceae Чёрного моря (см. рис. 6 В). 

Для регионов СЗЧМ, Болгарии и Кавказа на-

блюдается «зеркальное расположение» значе-

ний индекса вариабельности по отношению к 

индексу ∆
+
. 

Для Румынии значение Λ
+ 

(378.10 ± 50.7) также 

лежит на графике выше среднеожидаемой ве-

личины, хотя и не выходит за границы 95 % 

доверительного интервала. Здесь наблюдается 

выраженная асимметричность топологии так-

сономического древа Bacillariophyceae по от-

ношению к условной оси симметрии, направ-

ленной поперек последовательных иерархиче-

ских уровней, когда, наряду с моно- и олиго-

таксонными ветвями, в структуре также пред-

ставлены и политаксонные ветви. Асиммет-

ричность иерархической структуры может 

формироваться под влиянием различных эко-

логических факторов, значительно изменяю-

щихся во временном и в пространственном ас-

пектах. В таких случаях сообщество обычно 

характеризуется выраженной таксономической 

гетерогенностью, проявляющейся на разных 

иерархических уровнях. 

Анализ отклонений от среднеожидае-

мого уровня положения точек ∆
+ и Λ

+
 на гра-

фике индексов TaxDI может быть использован 

для сравнительной оценки долговременных 

воздействий среды на особенности иерархиче-

ского разнообразия таксоцена. Так, в регионах, 

для которых значения ∆
+
 и Λ

+ 
 значительно 

превышают среднеожидаемый расчётный уро-

вень индекса для всего Чёрного моря, в струк-

туре таксоцена зачастую в большей степени 

представлены олиго- и монотаксонные ветви. 

Их наличие усиливает компонент вертикаль-

ной выровненности топологии иерархического 

древа, наряду с более широкой вариабельностью 
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структуры за счёт присутствия в составе так-

соцена поливидовых ветвей. Особенности 

формирования такого конкретного таксоцена, в 

структуре которого более широко представле-

ны регион-специфичные или филогенетически 

обособленные виды, по всей видимости, вы-

званы воздействием нескольких разноплано-

вых факторов. В их числе можно указать, во-

первых, стабильные и относительно однород-

ные геоморфологические особенности донного 

ландшафта, что зачастую приводит к сужению 

разнообразия экологических ниш и развитию 

значительного числа стенобионтных видов. К 

акваториям c такими условиями относятся се-

веро-западная и северо-восточная части Чёрно-

го моря. В регионах Болгарии, Румынии и 

СЗЧМ шельф представляет собой слабо накло-

ненную отмель с плоскоравнинным рельефом, 

почти равномерно покрытую песчано-

илистыми донными отложениями, характер-

ными для абразионно-аккумулятивных зон и 

образованными выносом крупных рек – Днеп-

ра, Днестра, Буга, Дуная [10]. В регионе Кавка-

за, где проводились наши работы, напротив, 

узкая абразионная зона сублиторали с резким 

уклоном образована скалистым субстратом 

вулканического происхождения и практически 

лишена рыхлых грунтов вследствие сильных 

подводных течений. Исключение составляет 

район Колхидской низменности, где донные 

отложения сформированы наносами несколь-

ких рек, спускающихся с Кавказских гор [10], 

но где Bacillariophyta не исследованы. 

Иная картина наблюдается у черномор-

ского побережья Крыма. Здесь можно отметить 

множество различных форм донного рельефа и 

типов донных отложений, что приводит к 

бóльшему разнообразию экологических ниш, 

и, как следствие, к диверсификации таксоно-

мического разнообразия. В свою очередь, по-

вышение разнообразия характеризуется усиле-

нием разветвлённости иерархического древа 

таксоцена донных диатомовых, когда боль-

шинство исходных таксонов замыкается на 

филогенетически общем узле, соответствую-

щем уровню рода или семейства. Отметим, что 

доля монотаксонных ветвей в структуре иерар-

хического древа региона Крыма может быть, с 

одной стороны, снижена за счёт обитания в 

данной акватории близкородственных видов. В 

свою очередь, обнаружение новых находок из 

числа таксономически обособленных редких 

видов может приводить к увеличению доли 

моно- и олиготаксонных ветвей в архитектони-

ке древа в отдельных районах побережья. Та-

ким образом, структура иерархического древа 

донных диатомовых у побережья Крыма может 

быть охарактеризована как наиболее близкая к 

среднеожидаемой структуре Bacillariophyta 

Чёрного моря и по величине индекса AvTD, и 

по его вариабельности VarTD. 

Вышеизложенная нами гипотеза хоро-

шо согласуется с такими общеизвестными за-

кономерностями формирования биоразнообра-

зия, как те, что «сложность сообщества снижа-

ется с ухудшением качества среды» [1] и «со-

общества более разнообразны в пространст-

венно гетерогенных местообитаниях» [6]. 

Иными словами, высокое разнообразие среды 

обитания, её неоднородность и значительное 

количество факторов системно связаны с вы-

соким числом элементов сообщества и может 

быть оценено на основании анализа этих эле-

ментов и факторов их выравненности [6]. 

Не следует забывать и о факторе нега-

тивного антропогенного воздействия, которое 

может приводить к элиминации, в первую оче-

редь, монотаксонных ветвей. Как упомянуто 

выше, исчезновение одного вида из моновидо-

вого рода, семейства или даже порядка влечёт 

за собой потерю всей ветви и снижение разно-

образия. Такие виды и ввт характеризуются 

наивысшим рангом таксономической исклю-

чительности, поэтому их охрана имеет значи-

мость для сохранения генетического пула так-

соцена. Применительно к донным диатомовым, 

одним из путей сохранения высокого таксоно-

мического разнообразия является поддержание 

неизменности экологических условий и мини-

мизация негативных антропогенных воздейст-

вий в местах их обитания. 



Структурные основы региональных отличий таксономического разнообразия… 

60 Морской биологический журнал. 2016. Том I. № 1 

Заключение. Современное таксономи-

ческое богатство диатомовых бентоса Чёрного 

моря насчитывает 1094 вида и ввт, принадле-

жащих к 953 видам, 149 родам, 61 семейству, 

32 порядкам и 3 классам. Наибольшее видовое 

богатство бентосных Bacillariophyta – у берегов 

Крыма – 81 % общего числа видов и в СЗЧМ – 

51 %. У побережья Болгарии обнаружено 25, 

Румынии – 33, Кавказа – 28 % общего видово-

го богатства диатомовой флоры Чёрного моря. 

Максимальное флористическое сходст-

во состава бентосных диатомовых выявлено 

для прибрежных регионов Крым – СЗЧМ. Вто-

рая по значимости величина коэффициента от-

мечена на уровнях ввт и видов для регионов 

СЗЧМ – Румыния, а на уровнях родов, се-

мейств и порядков – между регионами Кавказ 

– Румыния. Наименьших значений коэффици-

ент сходства достигал в регионах Крым – Бол-

гария (на всех таксономических уровнях). 

Сравнительный межрегиональный ана-

лиз с применением индекса TaxDI показал, что 

максимальное значение индекса для таксоцена 

диатомовых отмечено у берегов Румынии, что 

обусловлено минимальной насыщенностью 

видами в структуре таксоцена (вид/род=4), 

приводящей к увеличению доли олиговидовых 

ветвей в структуре иерархического древа диа-

томовых данного региона. В то же время ми-

нимальное значение индекса ∆
+
, близкое к 

среднеожидаемому уровню для диатомовой 

флоры всего моря, отмечено у берегов Крыма, 

что указывает на большую долю поливидовых 

ветвей в структуре таксоцена диатомовых в 

регионе Крыма, обусловленную максимальной 

видовой насыщенностью (вид/род=7) и приво-

дящую к понижению вертикальной выровнен-

ности иерархического древа. 

Оценка показателей ∆+ и Λ+ позволила 
получить дополнительную информацию о так-

сономических аспектах регионального разно-

образия флоры диатомовых Чёрного моря, в 

том числе о характере агрегации низших так-

сонов в высшие вдоль филогенетических вет-

вей, соответствующих каждому из трёх клас-

сов Bacillariophyta. 

В составе диатомовой флоры выделены 

33 вида с рангом высокой таксономической 

исключительности, принадлежащих к моно- и 

олиговидовым ветвям. В классе 

Coscinodiscophyceae отмечено 21, 

Fragilariophyceae – 10, Bacillariophyceae – 2 та-

ких видa. При исчезновении подобных видов 

из состава региональной флоры целая филоге-

нетическая ветвь, включающая род, семейство 

и порядок, также элиминируется из таксоно-

мического древа бентосных Bacillariophyta 

данного региона. 

Среди моно- и олиговидовых ветвей особо вы-

делена группа из 12 регион-специфичных ви-

дов с рангом наивысшей таксономической ис-

ключительности, отмеченных только в одном 

из изученных регионов. У побережья Румынии 

и в районе СЗЧМ отмечено по 3 таких вида, у 

берегов Крыма – 6. Исчезновение подобных 

видов из флоры региона приводит к элимина-

ции целой ветви (включающей род, семейство 

или порядок со специфическим геномом) из 

флоры всего моря, что вызовет понижение так-

сономического разнообразия, и, в свою оче-

редь, заметные изменения архитектоники ие-

рархического древа бентосных Bacillariophyta. 

Применение индекса TaxDI позволяет 

выявить аспекты таксономического разнообра-

зия в биотопе на основе иерархического древа 

таксоцена диатомовых бентоса, отклонения 

значений индекса от ожидаемого среднего 

уровня, рассчитанного для всего Чёрного моря 

в целом, а также статистически достоверно 

оценить региональные различия таксономиче-

ской структуры, используя массивы историче-

ских данных, представленные только просты-

ми списками видов. Полученные результаты 

могут быть рекомендованы при разработке 

комплексных мер по сохранению биоразнооб-

разия в условиях современного использования 

ресурсов Чёрного моря. 
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The structural basis of regional differences in taxonomic diversity of benthic diatoms (Bacillariophyta) of the 
Black Sea. E. Nevrova. The important aim for preservation of the Black Sea microalgae is evaluation of diatom 

flora diversity and revelation of its formation patterns. The focus of this paper is analysis of benthic diatoms diversity 

in the regions of Northern shelf of the Black Sea and disclosure of the causes for their differences on the different 

hierarchical levels within each of the three classes of Bacillariophyta. Based on the own sampling surveys results and 

published sources, the revision of benthic diatom flora of the Black Sea was evaluated and current taxonomic diver-

sity was estimated by using of Taxonomical Distinctness Indices (TaxDI). Updated diatom inventory from 5 regions 

(Bulgarian, Romanian, North-Western, Crimean and Caucasian shelf) holds 1094 species and intraspecific taxa, 

pooled in 953 species, 149 genera, 61 families, 32 order and 3 classes Bacillariophyta. Current taxonomic richness of 

the Black Sea benthic diatoms has 1094 species and intraspecific taxa (953 species, 149 genera, 61 families, 32 or-

ders and 3 classes). At the Crimean coast registered 884 species (81 % of the total species number), at NWBS – 556 

(51 %) off the coast of Bulgaria – 271 (25 %), Romania – 358 (33 %), the Caucasus – 310 (28 %).
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Mean TaxDI values (∆
+
 and Λ

+
) for diatom assemblages from these regions were calculated and its deviation from 

expected average level, corresponding to Black Sea master-list, was assessed. Deviation of the index from expected 

average level in each of the three classes was found to depend on the structure of the phylogenetic branches. The 

greatest influence on the hierarchical tree of Bacillariophyta is revealed to bring the mono- and oligospecies 

branches. Character of deviation of the regional diatom flora structure fromexpected average level is caused of the 

species, which forming a mono- or oligospecies branches up to the node of order. Suchlike species (33) with high 

rank of taxonomic exclusiveness are highlighted from the several regions. Disappearance of such species leads to 

reducing of entire phylogenetic branch from the regional tree of Bacillariophyta. Among mono- and oligospecific 

taxa the group of 12 species was marked out particularly. These species have the highest rank of taxonomic exclu-

siveness and were cited once in the only regions. Elimination of these species from the regional flora entails to dis-

appearance of the monospecies branch (including genus, family and order) from the Black Sea flora. It would deter-

mine the decrease of taxonomic diversity and significant changes in hierarchical tree of Bacillariophyta as the con-

crete region as well the whole Black Sea. Structure of regional tree of Crimean region almost approached the ex-

pected mode for the whole Black Sea diatom flora. The value of ∆
+
 for Crimean coast was the lowest (81.38). It may 

evidence about great share of polyspecies branches in the hierarchical tree and the maximum value of species/genus 

ratio (7) and lead to decreasing the vertical evenness in diatom taxocene structure for Crimea. On the contrary, the 

value of ∆
+
 for Romania coast was highest (85.9). It were caused of great number of oligospecies branches closing 

up on genus and family taxonomic levels and minimum value of this ratio (4) and determined more flattened pattern 

of taxonomical tree structure. 

Key words: benthic diatoms, Black Sea, Taxonomic Distinctness Indices, rank of taxonomic exclusiveness, hier-

archical tree of Bacillariophyta, mono-, oligo- and polyspecies branches. 


