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Аннотация. В период полевых сборов с 2017 по 2024  гг. на 43  участках сублиторали 
черноморского прибрежья Крыма обнаружено 140 видов альгофлоры из отделов Rhodophyta 
(72), Chlorophyta (40) и Heterokontophyta (28). В зонах ООПТ таксономическая структура 
альгоценозов характеризуется наибольшей видовой насыщенностью (более 4  видов/порядок), 
а в районах с высокой антропогенной нагрузкой  – минимальной (менее 3  видов/порядок). 
Расчет индексов таксономического разнообразия (AvTD и VarTD) показал, что только в 
районе побережья Феодосийского залива, включая антропогенно ненарушенную акваторию 
б.  Двуякорная, иерархическая структура альгоценоза выше среднеожидаемого уровня для 
альгофлоры сублиторали Крыма, а в архитектонике таксономического древа преобладают моно- 
и олиговидовые ветви, соединяющиеся в общий узел на уровне семейства или порядка. На юго-
западном побережье Крыма для альгоценозов характерны отрицательные отклонения индекса 
AvTD от ожидаемого уровня. Видовое богатство сформировано филогенетически близкими 
видами, смыкающимися на уровне рода. Выделены виды с наивысшей таксономической 
исключительностью (Acrosiphonia arcta, Zanardinia typus, Colaconema savianum, Gracilariopsis 
longissima и Peyssonnelia dubyi), в случае элиминации которых исчезает монотаксонная ветвь, 
включающая несколько таксономических уровней. Результаты прогностической оценки видового 
богатства показали, что эстиматор Chao- 2 дает наиболее близкие значения относительно мастер-
листа макрофитобентоса прибрежной зоны Крыма (166 видов). Рассчитано, что в одной пробе 
может быть в среднем выявлено около 26% видового состава альгофлоры сублиторали Крыма, 
в 4 пробах – не менее 50%, а в 11 пробах – до 75% видового богатства.

Ключевые слова: макроводоросли, иерархическое разнообразие, индексы таксономической 
отличительности, AvTD, VarTD, ожидаемое видовое богатство, кривые накопления видов, 
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Abstract. By the results of algological surveys conducted in 2017‒2024 in 43 sublittoral sites along 
the Crimean Black Sea coast, 140 species, including Rhodophyta (72 species), Chlorophyta (40) and 
Heterokontophyta (28), have been identified. The highest proportion of the flora (4 species/order) is 
inherent to the phytocenoses in the pristine areas, while the lowest ratio (less than 3 species/order) is 
recorded in waters with anthropogenic impact. Analysis of taxonomic distinctness indices (AvTD and 
VarTD) shown that in ecologically undisturbed waters of the southeastern Crimea, the hierarchical 
structure of communities does exceed the expected average level for the sublittoral algoflora. The 
taxonomic structure is predominated by mono- and oligospecific branches converging at family or order 
levels. Phytocenoses of the southwestern Crimea characterized by negative deviations of AvTD values 
from the expected average; the hierarchical tree is formed mainly by polyspecific branches joining at 
genus level. The species with the highest taxonomic exclusiveness (A. arcta, Z. typus, C. savianum, 
G. longissima and P. dubyi) have been identified; such species form separated monophyletic branch 
up to order level. The predictive assessment of expected species richness has evidenced that Chao-
2 estimator gives the closest results to the actual macrophytobenthos inventory (166 species). It is 
shown, that in a single randomly taken sample about 26%, and in 11 samples up to 75% of sublittoral 
algal flora can be revealed.
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Введение
Сублиторальная зона моря является наиболее экологически динамичной и испытывает не-

посредственное воздействие всего комплекса факторов среды, влияющих на таксономический 
состав и структуру обитающих в ней сообществ фито- и зообентоса. В связи с увеличением ан-
тропогенной нагрузки на прибрежные акватории в условиях рекреационно-хозяйственной транс-
формации черноморского побережья Крыма весьма актуальны гидробиологические исследова-
ния по оценке структуры и состояния фитоценозов сублиторали с целью охраны и поддержания 
их биологического разнообразия, самоочистительного и биоресурсного потенциала (Pascual et 
al., 2016). Кроме того, получение детальной информации о видовом составе макроводорослей 
служит важным этапом при выработке научно обоснованных подходов к рациональному приро-
допользованию в прибрежных районах Крыма, включая акватории особо охраняемых природных 
территорий (ООПТ) (Евстигнеева и Танковская, 2020а, b, 2024, 2025; Костенко и др., 2018; Миль-
чакова и др., 2015; Садогурский и др., 2022).

Структурно-функциональная организация сообществ макроводорослей достаточно чувстви-
тельно реагирует на изменение условий среды (Minicheva et al., 2020; Mouliott et al., 2005). Таким 
образом, сравнительная оценка их флористического состава может успешно служить мониторин-
говым инструментом, особенно в антропогенно трансформируемых районах побережья Западно-
го и Южного берега Крыма.

Для изучения разных аспектов биоразнообразия альгофлоры и разработки рекомендаций по 
сохранению отдельных таксонов макроводорослей в современных условиях морепользования 
необходим анализ всей таксономической структуры фитоценозов, проводимый  с использова-
нием как традиционных флористических исследований и показателей биоразнообразия, так и 
современных формализованных методов. К таковым, в частности, относится сравнительная ко-
личественная оценка таксономического (иерархического) разнообразия структуры сообществ на 
основе индексов таксономической отличительности TaxDI (Warwick and Clarke, 1998, 2001).

С учетом вышесказанного, основной целью исследования было выявление особенностей так-
сономической структуры альгофлоры в различных акваториях у черноморского побережья Крыма 
в современных условиях рекреационно-хозяйственного освоения береговой зоны.
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Задачи данного исследования включали:
1) оценку сходства сублиторальных акваторий в экологически различных районах прибрежья 

Крыма по видовому составу макрофитобентоса;
2) сравнительный анализ таксономической структуры и разнообразия сообществ макроводо-

рослей в исследуемых районах;
3) прогностическую оценку ожидаемого видового богатства альгофлоры в верхней сублитора-

ли на основе различных алгоритмов экстраполяции.
Полученные результаты будут важны при оценке таксономической емкости акваторий, вклю-

чая зоны ООПТ, а также для расчета видового богатства альгоценозов при разных усилиях про-
боотбора.

Материалы и методы
Альгологические исследования были проведены на различных участках черноморского побе-

режья Крыма с 2010 по 2023 гг., преимущественно в летний сезон (июль–август) во время мас-
совой вегетации большинства видов водорослей. Температура и соленость в исследуемых аква-
ториях различались незначительно и в период сбора водорослей менялись в пределах 21–24 °C 
и 16.8–17.5‰ соответственно. Отбор проб с твердых субстратов верхней сублиторали произво-
дили на глубине 0.5–1 м в 4-кратной повторности с применением учетных площадок размером 
25×25 см. Пробы отбирались в 43 локациях, которые в дальнейшем были объединены в 12 рай-
онов с учетом пространственного расположения и сходства ландшафтно-экологических условий 
(Горячкин и Долотов, 2019). Районы располагались вдоль побережья Крыма от Феодосийского 
залива до м. Тарханкут и Бакальской косы (Каркинитсткий залив) (Рис. 1).

Всего было собрано 160 проб макрофитобентоса. Видовой состав проб определяли в лабо-
раторных условиях с применением микроскопа «Армед XS-90». Идентификацию видов осущест-
вляли по определителю А.Д. Зиновой (1967) с учетом результатов последних номенклатурных 
ревизий (Guiry and Guiry, 2025)1.

Прогностические расчеты и построение модельных кривых экстраполяции видового богатства 
были выполнены по результатам идентификации видового состава макроводорослей на основе 
суммирования данных по всем пробам, взятым в каждой локации. Объединение в каждом из 12 
районов 3–5 смежных локаций обеспечило более полный учет таксономического состава макро-
флоры.

Характеристика районов
Общая протяженность исследованной части Южного и Западного побережья Крыма состав-

ляет около 350 км. Из них 200 км от г. Феодосии до мыса Сарыч относятся к ЮБК, 75 км от бух-
ты Ласпи до мыса Лукулл, включая бухты Балаклавская и Севастопольская – к Юго-западному 
Крыму и еще примерно 70 км от мыса Тарханкут до мыса Бакальская коса – к Каркинитскому 
заливу. У большей части исследованного побережья береговая линия слабо изрезана, но ее вы-
равненность нарушается в местах формирования крупных мысов (Киик-Атлама, Плака, Мартьян, 
Фиолент, Херсонес и др.). В акваториях вокруг мысов от уреза до глубины 10–30 м часто при-
сутствуют выступы дна в виде небольших скальных кряжей и нагромождения глыбовых нава-
лов, валунов и плит из грубообломочного материала, преимущественно известняка, покрытых 
макроводорослями. Между мысами до глубин 10–15 м формируются гравийно-галечные пляжи, 
«языки» гравийных оползней и террас. На открытых пологих участках Южного и Западного Крыма 
береговая линия преимущественно обвально-оползневого типа, для которой характерна высокая 
динамичность абразионно-оползневых процессов. Во многих местах берег сложен известняками, 
частично перекрытыми аллювиальными глинисто-галечниковыми и песчанистыми отложениями 
и красно-бурыми глинами. Рельеф и динамика береговой линии на многих участках побережья 
Западного Крыма детерминирована вдольбереговым перемещением прибрежно-морских нано-
сов, обусловленным ветро-волновым режимом (Горячкин и Долотов, 2019).

1 Guiry, M.D., Guiry, G.M., 2025. AlgaeBase. Интернет-ресурс. URL: http://www.algaebase.org (дата обращения: 24.04.2025).
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Рис. 1. Карта-схема районов отбора альгологических проб в сублиторали черноморского прибрежья Крыма. Обозначение 
районов здесь и далее (в скобках указано количество локаций): А – пгт Приморское – г. Феодосия– б. Двуякорная(4); В – 
мыс Киик-Атлама – пгт Курортное (4); D – г. Судак – пгт Малореченское (4); Е – г. Алушта – мыс Мартьян (4); F – пгт Мисхор – 
пгт Форос (4); G – мыс Сарыч – Батилиман (5); H – мыс Айя – мыс Фиолент (2); V – б. Балаклавская (2); К – мыс Херсонес – 
б. Стрелецкая (4); S – б. Севастопольская (2); L – пгт Любимовка – мыс Лукулл (5); Т – мыс Тарханкут – Бакальская коса (3).

Статистическая обработка данных
Для оценки сходства районов по видовому составу макроводорослей, анализа иерархической 

структуры таксономических древ фитоценозов и прогностической оценки ожидаемого видового 
богатства использованы алгоритмы многомерного статистического анализа (статпакет PRIMER® 
6.1.2) (Clarke and Gorley, 2006). Флористическое сходство районов оценено методами иерархиче-
ской кластеризации и ординации на основе матрицы данных по видовому составу с определением 
уровня сходства по коэффициенту Брея-Кёртиса с расчетом средне-групповой связи (программы 
CLUSTER и MDS). Оценка достоверности выявленных различий между альгологическими ком-
плексами, соответствующими каждому из кластеров, выполнена на основе алгоритма попарного 
сопоставления вариабельности средних значений ранговых сходств (R-статистика) (одноуровне-
вый ANOSIM-тест) (Clarke and Gorley, 2006).

Оценка таксономического (иерархического) разнообразия структуры сообществ проведена на 
основе индексов таксономической отличительности TaxDI, что позволило изучить аспекты раз-
нообразия с учетом архитектоники иерархического древа сообщества (Warwick and Clarke, 1998, 
2001). Такие индексы слабо зависят от выявленного числа видов и количества проб. Это позволя-
ет корректно оценивать локальные отличия таксономической структуры сообществ относительно 
ожидаемого среднего уровня, соответствующего региону в целом (в нашем случае – Крыму), ис-
пользуя массивы данных, полученные на основе разного количества проб и/илипредставленные 
только списками видов.

Индекс средней таксономической отличительности AvTD (Δ+) характеризует вертикальную 
иерархическую «выравненность» древа сообщества, т.е. пропорциональность соотношения чис-
ла таксонов на предыдущем и последующем уровнях древа. Этот показатель рассчитывали как 
среднюю условную «длину пути» между каждой парой видов i и j, 1000-кратно взятых случайным 
образом из мастер-листа, до филогенетически общего узла на иерархическом древе фитоценоза:

                                                         Δ+ =                       ,

где ωij – таксономическая «длина пути» между видами i и j;S – число видов в фитоценозе.
2/)1( −

∑∑<

SS
ji ijω
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Индекс вариабельности VarTD (Λ+) отражает горизонтальную ассиметричность 
таксономического древа относительно условного среднеожидаемого уровня, рассчитанного 
на основе всего списка видов альгофлоры региона, и по сути характеризует различную 
представленность низших таксонов в высших в пределах отдельных ветвей древа, смыкающихся 
на разных иерархических уровнях (семейств, порядков и др.) (Неврова и др., 2015; Warwick and 
Clarke, 1998). Это показатель вычисляется как дисперсия попарных «длин путей» (ωij) между 
парами видов i и j по отношению к их средней величине (Δ+): 

                                                       Λ+ =                           ‒ (Δ+)2

Прогностические расчеты ожидаемого видового богатства в сообществах макроводорослей вы-
полнены на основе непараметрических алгоритмов экстраполяции (в дальнейшем – эстиматоров) 
из групп Chao, jack-knife и bootstrap (Шитиков и др., 2010; Clarke and Gorley, 2006). Они основаны 
на схеме случайного перебора (ресамплинга) исходных проб с учетом 5000-кратной рандомизации 
подвыборок с различным количеством взятых проб (Шитиков, 2012; Foggo et al., 2003; Ugland et 
al., 2003). Данные алгоритмы оценки дают удовлетворительные результаты при учете небольшого 
числа проб и ранее были успешно применены для прогностического анализа данных по видовому 
составу черноморского зоо- и микрофитобентоса (Петров и Неврова, 2012, 2016; Петров, 2025).

Результаты и обсуждение
На основе результатов обработки альгологических проб, собранных в зоне верхней сублиторали 

прибрежья Крыма, сформирована матрица из 140 видов макроводорослей, среди которых 40 видов 
Chlorophyta, 28 – Heterokontophyta и 72 – Rhodophyta. В каждом из районов таксономическая структу-
ра альгоценозов характеризуется определенным соотношением таксонов разных рангов (пропорции 
флоры), что может служить дополнительной структурной характеристикой разнообразия альгофло-
ры разных прибрежных участков Крыма. Количественные данные для таксономических категорий 
макроводорослей (от видов до порядков), а также соотношение таксонов представлены в Табл. 1.

В районах K, E, T, B и G сообщества альгофлоры в прибрежных акваториях, расположенных 
преимущественно вокруг открытых мысов и в зонах ООПТ, характеризуются наибольшей видовой 
насыщенностью (4 и более видов на 1 порядок), а в районах A и V, подверженных значительной 
антропогенной нагрузке – наименьшей (менее 3 видов на 1 порядок). Результаты иерархической 
кластеризации и ординации показали, что по видовому составу макроводорослей 12  районов 
можно сгруппировать на уровне 67% сходства в четыре основных кластера (Рис. 2).

Районы с высоким уровнем антропогенной нагрузки входят в кластер I (акватория у г. Феодо-
сии, включая порт, и Балаклавская бухта) и в кластер II (Большая Севастопольская бухта, аквато-
рия от бухты Круглая до мыса Херсонес, а также рекреационно преобразованная часть побережья 
г. Алушты) (Рис. 2А). В кластер III объединены районы в пределах Восточного и Южного побережий 
Крыма: от бухты Двуякорная до Карадага, пгт Новый Свет – пгт Малореченское, а также пгт Мисхор – 
пгт Форос и мыс Сарыч – Батилиман. В кластер IV вошли юго-западные районы полуострова от мыса 
Айя до мыса Фиолент и открытое побережье Западного Крыма от пгт Любимовка до мыса Лукулл. 
В то же время участок северо-западного побережья Крыма от мыса Тарханкут до мыса Бакальская 
коса (Т) заметно отделяется на дендрограмме от остальных районов (уровень сходства менее 50%).

Результаты многомерной ординации также подтвердили пространственное сходство во вза-
иморасположении районов, оцененное на основе видового состава макроводорослей (Рис. 2В). 
Отметим, что невысокое значение функции стресса (0.13), рассчитанное на основе диаграммы 
Шепарда, свидетельствует о соответствии между визуальной близостью взаиморасположения 
групп районов на ординационной плоскости и их реальным сходством по составу альгофлоры.

Степень сходства районов по видовому составу альгофлоры (согласно коэффициенту Бре-
я-Кёртиса) при их попарном сравнении варьирует от 63% (между кластерами I и IV) до 76% (меж-
ду кластерами II и III). Наименьший уровень сходства (52–56%) характерен для видового состава 
в районах, входящих в любой из кластеров I‒IV, по сравнению с составом макроводорослей из 
района Т (Крымское прибрежье Каркинитского залива). Данный участок прибрежья по темпера-
турному и соленостному режиму заметно отличается от остальных сравниваемых районов, что 
может сказываться на особенностях видового состава макроводорослей (Пухтяр и др., 2003).
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Табл. 1. Общее количество таксонов и их соотношения на разных иерархических уровнях альгоценозов в 12 районах 
прибрежья Крыма. Здесь и далее обозначение районов как на Рис. 1.

Район
Количество таксонов Пропорции флоры относительно числа 

порядков

Вид Род Семейство Порядок
Таксоны

Порядок Семейство Род Вид

A 41 28 20 16 1 1.3 1.8 2.6
B 67 48 28 16 1 1.8 3.0 4.2
D 61 41 26 16 1 1.6 2.6 3.8
E 77 52 29 18 1 1.6 2.9 4.3
F 67 45 28 19 1 1.5 2.4 3.5
G 68 42 25 17 1 1.5 2.5 4.0
H 57 39 24 16 1 1.5 2.4 3.6
V 43 28 20 15 1 1.3 1.9 2.9
K 77 48 29 17 1 1.7 2.8 4.5
S 70 44 31 19 1 1.6 2.3 3.7
L 56 37 24 17 1 1.4 2.2 3.3
T 71 41 26 17 1 1.5 2.4 4.2

Рис. 2. Группирование районов побережья Крыма на основе сходства видового состава макроводорослей сублиторали. 
Пунктиром показан основной уровень объединения районов (67  %) в кластеры (I–IV) на дендрограмме (А) и в 
соответствующие компактные группы точек на ординационной плоскости (В).
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Отличия по видовому составу между таксономическими комплексами макроводорослей, ко-
торые соответствуют каждому из кластеров, статистически достоверны: расчет степени вариа-
бельности рангового сходства при учете всех кластеров показал значения параметра Rglobal = 0.84 
(для уровня значимости P < 0.001). При попарном сопоставлении кластеров значения параметра 
Rpairwise составили 0.80...0.99 (P < 0.03...0.1) (ANOSIM-тест). Эти результаты подтверждают, что в 
пределах каждого из исследованных районов сублиторали Крымского прибрежья формируются 
сообщества макроводорослей с определенной таксономической структурой и видовым составом. 
Различия состава альгофлоры в районах могут быть связаны с типом субстрата, уровнем осве-
щенности дна при разной прозрачности водной толщи, степенью эвтрофирования и техногенного 
загрязнения водных масс в сублиторальной зоне (Евстигнеева и Танковская, 2020b, 2025; Невро-
ва и др., 2015; Minicheva et al., 2020; Nevrova and Petrov, 2019).

Поскольку в нашем исследовании исходные таксономические данные использованы в виде 
списков видов (без учета сведений о биомассе или численности), то оценка разнообразия альго-
флоры на основе традиционных индексов (Шеннона, Маргалефа, Пиелу и др.) становится не-
возможной. Кроме того, результаты сравнительной оценки таксономического разнообразия могут 
быть некорректны, если число пробоусилий в разных районах значительно различается, либо 
когда сравниваются сообщества со сходным уровнем видового богатства, но включающие как 
филогенетически близкие виды (принадлежащие к одному роду), так и относящиеся к разным 
семействам, порядкам и классам. В таком случае таксономические (иерархические) аспекты раз-
нообразия могут не совпадать даже при сравнении двух сообществ с одинаковым числом видов. 
При этом сообщество, состоящее преимущественно из близкородственных видов, таксономиче-
ски будет менее разнообразным, чем то, в котором насчитывается такое же количество видов, но 
филогенетически более удаленных (Неврова и др., 2015; Warwick and Clarke, 1998).

С учетом вышеотмеченных ограничений сравнительный анализ таксономического разноо-
бразия альгофлоры в сублиторальных акваториях Крыма был выполнен с использованием TaxD 
индексов: средней таксономической отличительности (AvTD, Δ+) и вариабельности (VarTD, Λ+) 
(Warwick and Clarke, 2001). Общий список (мастер-лист) видов макроводорослей у Крымского 
прибрежья Черного моря, включающий 164 вида, был составлен на основе обобщения собствен-
ных данных и литературных сводок других авторов (Евстигнеева и Танковская, 2020а, b, 2024, 
2025; Калугина-Гутник, 1975; Minicheva et al., 2020). Мастер-лист был агрегирован по 6 иерар-
хическим уровням (от вида до отдела) и использован для построения графиков «вероятностных 
воронок», контуры которых соответствуют 95% вероятностным границам распределения точек 
отдельных значений Δ+ и Λ+, рассчитанных на основе 1000-кратных случайных комбинаций для 
подмножеств из разного числа видов (Рис. 3).

Рис. 3. Значения индекса AvTD (А) и его вариабельности VarTD (В) на графиках 95% «вероятностных воронок», 
соответствующих таксономическому разнообразию макрофитов в каждом из исследованных районов сублиторали. 
Пунктиром показаны среднеожидаемые уровни AvTD (83.9) и VarTD (577), рассчитанные на основе мастер-листа 
альгофлоры (164 вида) черноморского побережья Крыма.
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На Рис. 3А точки на графике «вероятностной воронки» отображают  средние значения ин-
декса AvTD, то есть степень выравненности распределения таксонов вдоль восходящих уровней 
иерархического древа альгофлоры в каждом из районов. Рис. 3В иллюстрирует горизонтальную 
вариабельность (показатель VarTD) иерархической структуры фитосообщества каждого района 
относительно среднеожидаемых значений,  рассчитанных на основе списка всех видов макрово-
дорослей у черноморского побережья Крыма (на рисунке они обозначены пунктиром).

На графике значений AvTD только точка, соответствующая району А (4 локации побережья 
Феодосийского залива, включая не подверженную антропогенному влиянию акваторию б. Двуя-
корная), лежит выше среднеожидаемого уровня иерархического разнообразия всей альгофлоры 
сублиторали Крыма (Рис. 3А). Это свидетельствует об относительном преобладании в архитек-
тонике таксономического древа в данном районе моно- и олиговидовых ветвей, формируемых за 
счет редких и не ценозообразующих видов, которые иерархически смыкаются в общий узел на 
уровнях семейства или даже порядка. Отметим, что для сообщества макроводорослей района 
А соотношение вид/род и вид/семейство минимальны: 1.45 и 2.05 соответственно. Эти данные 
означают, что фактически каждые 3 вида агрегируются в 2 рода, а 4 вида – в 2 семейства. Для 
сообществ остальных районов сублиторали точки располагаются ниже среднеожидаемого значе-
ния (Рис. 3А), что может указывать на снижение вертикальной выравненности и редуцирование 
иерархической структуры таксономических древ. Для районов H, S и V соответствующие точки 
значений AvTD лежат внутри 95% вероятностного контура «воронки», что позволяет характеризо-
вать таксономическую структуру макроводорослей как иерархически упрощенную по сравнению 
с уровнем, соответствующим  всей альгофлоре у берегов Крыма. Для альгоценозов этих районов 
средние значения соотношений таксонов составляют: вид/род = 1.53, вид/семейство = 2.29.

Наибольшие отрицательные отклонения значений индекса AvTD от среднеожидаемого для 
альгофлоры Крыма уровня отмечены для таксономической структуры сообществ в районах D, G, 
K и T, где соответствующие точки лежат на графике за пределами нижней границы 95% «веро-
ятностной воронки» (Рис. 3А). Для этой группы районов показатели соотношений таксонов наи-
более высоки и составляют: вид/род = 1.66; вид/семейство = 2.71. Это показывает, что видовое 
богатство альгофлоры сформировано преимущественно за счет филогенетически близких видов, 
которые в иерархической структуре таксономического древа замыкаются на общий родовой узел. 
В то же время доля видов, формирующих обособленные моновидовые ветви до уровня семей-
ства или порядка, относительно невелика, то есть изменения в видовом составе сообщества 
происходят в основном за счет прибавления или элиминации близкородственных видов.

Отметим, что несмотря на почти двукратное превышение абсолютного видового богатства в рай-
онах G, T и K по сравнению с районом А, иерархическое разнообразие альгофлоры в этих районах 
пониженное, при этом архитектоника древ сообществ формируется преимущественно за счет близ-
кородственных видов, агрегированных на уровне рода. В то же время от уровня семейств и выше 
агрегация таксонов почти не выражена. Так, в районе А в составе сообщества 41 вид агрегируется в 
16 порядков и 4 класса, а в районах G, T и K (68–77 видов) – в 17 порядков и столько же классов. Это 
свидетельствует, что видовое богатство и таксономическое (иерархическое) разнообразие альгоце-
ноза не меняются однонаправленно, отражая разные структурные аспекты разнообразия.

При исследовании распределения величин индекса вариабельности VarTD (Λ+) было показа-
но, что для большинства исследованных районов его значения располагаются на графике выше 
среднеожидаемого уровня для крымской альгофлоры, но внутри 95% вероятностного контура «во-
ронки» (Рис. 3В) (кроме значений для районов Т и K, расположенных выше верхней границы кон-
тура). Высокая вариабельность иерархической структуры альгоценоза может  определяться повы-
шенным таксономическим разнообразием в экологически ненарушенных местообитаниях. В таких 
локациях в структуре древа в равной степени присутствуют как моновидовые, так и поливидовые 
таксономические ветви, смыкающиеся на уровне рода (Евстигнеева и Танковская, 2025; Heino et 
al, 2007; Nevrova and Petrov, 2019). Однако повышенная вариабельность структуры (Λ+) наряду с 
уменьшением значений индекса Δ+ может характеризовать и угнетенный статус сообществ, оби-
тающих в условиях постоянной антропогенной нагрузки (например, район К) (Евстигнеева и Тан-
ковская, 2020a; Неврова и др., 2015; Petrov et al., 2010). В целом при неблагоприятных условиях 
происходит элиминация части видов из поливидовых таксонов, что может приводить к изменению 
соотношения моно- и поливидовых ветвей в структуре древа сообщества и повышению индекса 
вариабельности VarTD (Ceschia et al., 2007; Leonard et al., 2006; Mouliott et al., 2005; Xu et al., 2012).
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Для исследования таксономического разнообразия и архитектоники иерархических древ 
альгоценозов при обитании в разных экологических условиях очень важна оценка ранга таксоно-
мической исключительности встреченных видов (Неврова и др., 2015). Если ветви родов, каждая 
из которых объединяет большое количество видов, агрегируются с другими подобными ветвями 
на уровне семейства или порядка, то виды, относящиеся к таким поливидовым родам, будут фи-
логенетически близкими. При изменении условий обитания возможная элиминация одного или 
нескольких подобных видов не приводит к исчезновению на древе альгоценоза всей таксоно-
мической ветви, включающей уровни рода, семейства и т.д. При этом значения индексов Δ+ и Λ+ 
изменяются слабо, хотя общее видовое богатство альгофлоры района может и снизиться, если 
количество элиминированных видов будет значительным. Подобные виды с низким рангом так-
сономической исключительности преобладают в видовом составе почти любого фитоценоза. 

В свою очередь виды, которые формируют монотаксонную ветвь вплоть до уровня семей-
ства (или даже порядка), характеризуются высоким (наивысшим) рангом таксономической ис-
ключительности (Табл. 2, 3). В случае элиминации из состава сообщества одного или нескольких 
таких видов исчезает вся таксономическая ветвь (вид – род – семейство...), что может привести 
к заметному изменению иерархической структуры древа альгофлоры данного района и, соот-
ветственно, показателей AvTD и VarTD. Среди видов, формирующих подобные монотаксонные 
ветви, особенно важно учитывать редкие виды, которые встречаются лишь в отдельных районах 
прибрежья (Табл. 2). При элиминации таких видов могут происходить изменения не только по-
казателей иерархической структуры альгоценоза отдельного района, но и архитектоники всего 
древа альгофлоры крымского региона. Такие представители альгофлоры требуют повышенного 
режима охраны и в первую очередь – сохранения их биотопов.

Среди 12 видов с наивысшим рангом таксономической исключительности особо следует от-
метить редкие виды Acrosiphonia arcta, Zanardinia typus, Colaconema savianum, Gracilariopsis lon-
gissima и Peyssonnelia dubyi, которые были встречены лишь на одном или двух локальных участ-
ках исследованного прибрежья Крыма.

Таким образом, индексы таксономической отличительности TaxDI позволили оценить не учиты-
ваемые ранее иерархические аспекты разнообразия альгоценозов, которые невозможно описать с 
помощью традиционных индексов количественного разнообразия. В частности, выделены виды с 
наиболее высоким рангом таксономической исключительности, формирующие на иерархическом 
древе альгоценозов моно- и олиготаксонные ветви до высокого уровня агрегации (порядок). Со-
хранение подобных видов, особенно встречающихся лишь в отдельных биотопах, исключительно 
важно для поддержания генетического пула бентосной альгофлоры в прибрежных акваториях, 
принадлежащих к ООПТ или  подверженных значительному антропогенному воздействию.

Прогностическая оценка видового богатства макроводорослей
в верхней сублиторали прибрежья Крыма

При изучении регионального разнообразия альгофлоры и оценке полноты ее таксономиче-
ской изученности определение полного видового богатства является одной из основных задач. 
Однако в большинстве исследований выводы о количестве видов и разнообразии фитоценозов в 
пределах определенного района зачастую делаются на основе сбора и обработки сравнительно 
небольшого числа проб (как правило, не более 10–20) (Bevilacqua et al., 2018; Minicheva et al., 
2020; Ugland et al., 2003). При ограниченном объеме пробоусилий выявить полный видовой со-
став едва ли возможно, поэтому расчетно-ожидаемый уровень видового богатства Sexp  оценива-
ют с помощью прогностических алгоритмов экстраполяции (эстиматоров) из групп Chao, jackknife, 
bootstrap и др. Данные алгоритмы основаны на определении среднеожидаемого числа видов при 
генерации большого количества псевдовыборок из разного количества проб (метод рандомиза-
ции) (Петров и Неврова, 2012; Шитиков, 2012; Шитиков и др., 2010, Bevilacqua et al., 2018). При 
этом в зависимости от  применяемого эстиматора результаты расчетов Sexp могут отличаться меж-
ду собой на 20–40% (Петров и Неврова, 2016; Beguinot, 2016; Cam et al., 2002; Foggo et al., 2003).

На основе обработки всех проб, отобранных в 43 прибрежных локациях, нами построена мо-
дельная кривая (кумулята) накопления выявляемых видов (Sobs) с увеличением числа пробоуси-
лий (Рис. 4). Можно видеть, что даже при учете всех фактически выявленных видов (Sobs) эмпири-
ческая кумулята не выходит на горизонтальный уровень (асимптоту), соответствующий условно 
полному видовому богатству водорослей в регионе. При этом в с увеличением числа рандомно 
учитываемых проб уменьшается диапазон вариативности выявленного количества видов относи-



Петров, А.Н. и др., 2026. Трансформация экосистем 9 (4), 14–32

Вид Порядок Класс Район

Blidingia minima (Näg. ex Kütz.) Kylin
Ulvales

Ulvophyceae

S

Phaeophila dendroides (P. Crouan et 
H. Crouan) Batters T

Codium vermilara (Olivi) Delle Chiaje Bryopsidales B, D

Cladostephus spongiosus (Huds.) C. Agardh

Sphacelariales
Phaeophyceae

Все, кроме V

Halopteris scoparia (L.) Sauvageau E, H, K

Sphacelaria cirrosa (Roth) C. Agardh Все

Scytosiphon lomentaria (Lyngb.) Link Ectocarpales B, E, G, K, S

Pterocladiella capillacea (S.G. Gmelin) 
Santelices et Hommersand Gelidiales

Florideophyceae

B

Lithophyllum cystoseirae (Hauck) Heydrich Corallinales D

Rhodochorton purpureum (Light.) Rosenv. Acrochaetiales E, K, S

Spermothamnion strictum (C. Agardh) Ardiss. Ceramiales Все, кроме A

Табл. 2. Виды макроводорослей сублиторали Крыма с высоким рангом таксономической исключительности, формирующие 
моновидовые ветви до уровня семейств.

Табл. 3. Виды макроводорослей сублиторали Крыма с наивысшим рангом таксономической исключительности, 
формирующие монотаксонные ветви до уровня порядка и смыкающиеся в общий узел только на уровне класса.

Вид Класс Район

Acrosiphonia arcta (Dillw.) Gain
Ulvophyceae

A, F

Ulothrix implexa (Kütz.) Kütz. E, H, K, S, L

Nereia filiformis (J. Agardh) Zanard.
Phaeophyceae

B, E, F, S, L

Zanardinia typus (Nardo) P.C. Silva S; L

Colaconema savianum (Menegh.) R. Nielsen

Florideophyceae

G, T

Dermocorynus dichotomus (J. Agardh) Gargiulo, 
M. Morabito et Manghisi

B, D, F, G, V, K, 
S, L

Gracilariopsis longissima (S.G. Gmelin) Steentoft, 
L.M. Irvine et Farnham D, K

Lomentaria clavellosa P.H. Crouan A, E, F, H, V, K, S

Nemalion elminthoides (Velley) Batters B, E, F, G

Peyssonnelia dubyi P.H. Crouan G, T

Phyllophora crispa (Huds.) P.S. Dixon A, B, D, E, F, G, H, 
L, T

Erythrotrichia carnea (Dillw.) J. Agardh Compsopogonophyceae A, B, D, E, F, G, H, 
V, K, S, L

24
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тельно среднего значения. В подобных расчетах важным методическим результатом служит опре-
деление доли видов, которые можно выявить на полигоне при разном объеме пробоусилий. Так, в 
нашем исследовании при случайном отборе одной пробы доля выявленных видов составляет око-
ло 26% видового богатства макроводорослей, полученного на основе анализа видового состава во 
всех 43 локациях, но при этом вариативность этого показателя весьма высока и составляет 38%. 
На практике это означает, что в одной случайно взятой пробе может быть обнаружено от 23 до 
50 видов (в среднем 37 ± 14). В четырех случайных пробах можно обнаружить около 50% выявлен-
ного видового богатства (в среднем 72 ± 12 вида). В выборках из 10–11 проб может быть встречено 
около 75% регионального видового богатства макрофитобентоса сублиторальной зоны (Табл. 4).

Расчеты на основе уравнения эмпирической кумуляты (Рис. 4) показали, что при учете 50 проб ви-
довое богатство будет составлять около 147 видов, для 70 проб – 157 видов и около 164 видов – при 
учете 90 и более проб. В последнем случае уровень видового богатства наиболее полно соответству-
ет списку (мастер-листу) из 165 видов, составленному по обширным компиляционным результатам 
собственных данных и других авторов ( Евстигнеева и Танковская, 2020а, b, 2024, 2025; Калугина-Гут-
ник, 1975; Minicheva et al., 2020). Понятно, что столь высокое число проб на практике едва ли возмож-
но отобрать и обработать. Тем не менее, уровень видового богатства бентосной флоры (140 видов), 
выявленный в нашем исследовании, составляет около 86% от полного регионального списка видов.

Расчеты ожидаемого видового богатства (Sexp) макроводорослей в сублиторали у бере-
гов Крыма на основе нескольких алгоритмов экстраполяции показали, что при учете не менее 
40 проб эстиматор jackknife-2 выдает наиболее завышенные результаты Sexp (около 173 видов), 
а bootstrap (152 вида) и Chao-2 (159 видов) – заниженные относительно мастер-листа (Рис. 5). 
Можно видеть, что кумуляты, соответствующие Chao-2 и jackknife-2, в верхней части рандомизи-
рованного ряда числа пробоусилий показывают слабый прирост, приближаясь к горизонтальным 
асимптотам на уровне 160–170 видов. Это свидетельствует о том, что реально обнаруженное в 
сублиторали Крыма число видов альгофлоры (165), включенное в мастер-лист, близко к теорети-
чески среднеожидаемому верхнему уровню видового богатства, полученному и по результатам 
расчетов алгоритмов экстраполяции. Однако по эстиматору bootstrap кривая Sexp не сближается с 

Рис. 4. Кумулятивная кривая зависимости накопления количества выявленных видов (Sobs) макрофитов с увеличением 
пробоусилий (N) для 43 локаций вдоль побережья Крыма. Кривая с высокой надежностью описывается лог-уравнением 
Sobs = 29.10 · ln(N) + 33.11; R2 = 0.999. На графике указаны доверительные интервалы (p = 0.05) изменения медианных 
значений количества видов при разном числе проб.
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Число локаций Среднее число видов, 
Sobs ± σx

Коэффициент 
вариации Cv, %

Доля видов, % от Sobs

1 37 ± 14 38 26

3 64 ± 13 20 46

4 72 ± 12 17 52

5 79 ± 11 15 56

7 89 ± 11 13 64

10 100 ± 10 10 72

12 106 ± 10 9 76

15 112 ± 9 8 80

20 121 ± 7 6 87

30 133 ± 4 3 95

40 139 ± 1 <1 99

43 140 ± 1 <1 100

Табл. 4. Среднее число видов (Sobs), выявленное при разных рандомизированных объемах пробоусилий, и изменения 
относительного количества видов (% от регионального видового богатства альгофлоры).

Рис. 5. Кумулятивные кривые ожидаемого числа видов (Sexp) макрофитов в сублиторали у побережья Крыма, построенные 
на основе 3  эстиматоров (Chao-2, jackknife-2 и bootstrap). Для сравнения также приведена кумулята накопления 
фактического видового богатства (Sobs) при анализе проб в 43 локациях.

26
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горизонтальной асимптотой, что может указывать на недоизученность видового состава макрово-
дорослей, с учетом низкой встречаемости наиболее редких видов.

Заметим, что приведенные результаты предполагают теоретически равновероятную встре-
чаемость любого из видов в каждой из взятых проб (модель Холдриджа). Практически же учет 
массовых видов может быть выполнен и на основе анализа меньшего числа проб, чем показы-
вают результаты прогностических расчетов. Однако для выявления редких и уникальных видов, 
отмеченных только в отдельных пробах, необходимое число пробоусилий должно значительно 
превышать средний оценочный уровень, поскольку величина Sexp определяется на основе пе-
ребора случайных псевдовыборок с разным числом проб и моделирования суммарных потерь 
при последовательном изъятии из списков уникальных видов (Шитиков и др., 2010). При значи-
тельной доле таких видов в сообществе и с увеличением пробоусилий кривая, соответствующая 
эстиматору jackknife, будет возрастать круче, что может определить и более высокий расчетный 
уровень Sexp (Beguinot, 2016; Bevilacqua et al., 2018; Cam et al., 2002; Zou and Axmacher, 2021).

Таким образом, результаты расчетно-прогностической оценки позволяют не только оценить 
ожидаемый уровень видового богатства альгофлоры при разном количестве проб, но и оптими-
зировать объем пробоусилий в ходе планируемых гидроботанических съемок, когда при ограни-
ченном числе взятых проб удается выявить наибольшую долю видов от всего видового богатства 
макроводорослей, обитающих в исследуемом районе.

Заключение
В результате альгологических исследований в 12 районах черноморского прибрежья Крыма на 

43 участках верхней сублиторали обнаружено 140 видов макроводорослей (72 вида Rhodophyta, 
40 – Chlorophyta, 28 – Heterokontophyta). В каждом из районов видовое богатство составляет от 41 
до 77 видов, а таксономическая структура альгоценозов характеризуется определенным количе-
ственным соотношением таксонов разного ранга. Наибольшей видовой насыщенностью (более 
4 видов на 1 порядок) отличаются сообщества в прибрежных акваториях, расположенных вокруг 
открытых мысов и в зонах ООПТ, а наименьшей (менее 3 видов на 1 порядок) – преимуществен-
но в районах с высокой антропогенной нагрузкой (бухты, портовые акватории, участки открытого 
побережья с интенсивным рекреационно-хозяйственным освоением).

Сравнительный анализ показателей таксономического (иерархического) разнообразия (индексы 
AvTD и VarTD) показал, что только в районе побережья у г. Феодосии (включая акваторию б. Двуякор-
ная, на протяжении десятилетий выведенную из рекреационного освоения и практически не подвер-
женную антропогенному влиянию) (район А) иерархическое разнообразие альгоценозов превышает 
среднеожидаемый уровень для всей альгофлоры сублиторали у берегов Крыма (индекс AvTD). В 
архитектонике таксономического древа преобладают моно- и олиговидовые ветви, смыкающиеся в 
общий узел на уровне семейства или порядка, что определяет минимальные значения соотношения 
вид/род (1.45) и вид/семейство (2.05). В то же время для районов D, G, T и K получены наибольшие 
отрицательные отклонения значений индекса AvTD от среднеожидаемого уровня для альгофлоры 
Крыма. Для этих районов соотношения таксонов вид/род и вид/семейство составляют 1.66 и 2.71 со-
ответственно, а видовое богатство альгоценозов сформировано преимущественно за счет филогене-
тически близких видов макроводорослей, замыкающихся в структуре древа на общий родовой узел.

Характер разветвленности таксономических древ альгоценозов в разных районах прибрежья 
Крыма позволил выделить виды с наивысшим рангом таксономической исключительности. Эли-
минация таких видов приводит к исключению из таксономической структуры сообщества целой 
монотаксонной ветви, включающей несколько уровней (род, семейство, порядок). Последствием 
таких изменений структуры сообщества может стать трансформация архитектоники всего так-
сономического древа альгофлоры крымского региона, что определяет необходимость усиления 
охраны подобных видов, которые встречаются лишь в отдельных биотопах.

Прогностическая оценка верхнего уровня ожидаемого видового богатства (Sexp) макроводоро-
слей региона показала, что при учете проб из 40–43 локаций эстиматор jackknife-2 дает наиболее 
высокие результаты (173  видов), а bootstrap – наименьшие (152  вида). Эстиматор Chao-2 дает 
оценку около 159 видов, что сходно с фактически выявленным видовым богатством (165–166 ви-
дов) макрофитобентоса в прибрежной зоне Крыма.

На основе эмпирической лог-модели приращения числа видов с увеличением числа пробо-
усилий рассчитано, что в одной случайным образом взятой пробе доля видов может составлять 
примерно 26% видового богатства макроводорослей, установленного при анализе не менее 
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40 проб (при допущении равновероятностной встречи в пробе любого из видов). При случайном 
отборе четырех проб можно выявить не менее 50% видового богатства (72 вида). В рандомизи-
рованных выборках по 10–11 проб можно обнаружить до 105 видов, что составляет около 75% 
видового богатства макроводорослей в верхней сублиторали у берегов Крыма.

Полученные результаты важны при определении таксономической емкости акваторий, вклю-
чая зоны ООПТ, а также для прогностической оценки видового богатства альгоценозов с учетом 
оптимизации усилий пробоотбора и степени возможного недоучета числа редких видов в ходе 
гидроботанических съемок.
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