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Ранее для описания цианобактериальных 
и водорослевых ценозов, включая сообщества 
водорослей-макрофитов, в  основном исполь-
зовался доминантный подход (Петров, 1966; 
Калугина-Гутник, 1975; Громов, 1998). В  на-
стоящее время метод флористической клас-
сификации стал одним из  ведущих приклад-
ных методов в мире (Миркин, Наумова, 2012; 
Mucina et al., 2016). Он отличается высокой 
информативностью синтаксонов (расширяя 
возможности биоиндикации), гибкостью кри-
териев классификации, открытостью систе-
мы, преемственностью разработки классифи-
кации, последовательным редукционизмом 

и развитой системой номенклатуры (Миркин, 
Наумова, 2012). В  настоящее время этот под-
ход применяется для классификации не только 
сообществ высших растений, но и сообществ 
водорослей-макрофитов (СВМ) (Margalef, 1949, 
1951; Boudouresque, 1971; Giaccone et al., 1993, 
1994a, 1994b; Afanasyev et al., 2022) и цианобак-
териально-водорослевых ценозов (ЦВЦ) (Хай-
буллина и др., 2011; Абдуллин, Миркин, 2015; 
Täuscher, 2017; Abdullin, 2020; Abdullin et al., 
2024). Обобщены данные по  синтаксономии 
СВМ и ЦВЦ и составлен первый общеевропей-
ский список высших синтаксонов (Bültmann 
et al., 2015; Mucina et al., 2016), в который вошли 
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Впервые методом флористической классификации описаны зимние супра- и псевдолито-
ральные сообщества водорослей-макрофитов северо-восточной части Российского побе-
режья Черного моря. Всего выявлено три ассоциации, два безранговых сообщества, один 
союз, один порядок и один класс. Ассоциации и сообщества описываются впервые. Для них 
приводятся диагностические виды. Выделенные фитоценозы сравниваются с описанными 
ранее в Черном море методом доминантной классификации, а также с аналогичными сооб-
ществами Средиземного моря и других морей Европы. Показано, что зимняя растительность 
твердых грунтов супра- и псевдолиторали северо-восточной части Черного моря состоит пре-
имущественно из простых моно- или олиговидовых фитоценозов, включающих в основном 
виды-космополиты и субкосмополиты, а также единичные виды атлантического и аркто-бо-
реального генезиса.
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четыре класса СВМ: Entophysalidetea deustae 
Giaccone in Bültmann, Roux, Egea, Julve, Bricaud, 
Giaccone, Täuscher, Creveld, Di Martino, Golubiç 
et Takeuchi 2015, Cystoseiretea Giaccone 1965, 
Lithophylletea soluti Giaccone 1965, Caulerpetea 
racemosae Giaccone et Di Martino in Bültmann, 
Roux, Egea, Julve, Bricaud, Giaccone, Täuscher, 
Creveld, Di Martino, Golubiç et Takeuchi 2015. 
В то время как донная растительность Среди-
земного моря и прилегающих районов Атлан-
тического океана хорошо описана с  исполь-
зованием подхода Браун-Бланке и  довольно 
хорошо известна (Boudouresque, 1971; Coppejans, 
1972; Ballesteros, 1992; Giaccone et al., 1993, 1994а, 
1994b; Bellissimo et al., 2014; Bültmann et al., 2015; 
Mucina et al., 2016 и др.), растительность Чер-
ного моря в  этом отношении изучена недо-
статочно (Afanasyev, Abdullin, 2014, 2022, 2024; 
Afanasyev et al., 2023). Практически все попытки 
классификации морской растительности Чер-
ного моря, предпринятые ранее, основывались 
на эколого-фитоценотическом или доминант-
но-физиогномическом подходах (Петров, 1966; 
Калугина-Гутник, 1975; Громов, 1998).

В  рамках флористической классификации 
растительности вся растительность микро- 
и макроводорослей литорали и супралиторали 
европейских морей в  настоящее время объе-
динена в один класс – Entophysalidetea deustae. 
Класс включает шесть порядков, из которых 
три объединяют растительность макроводо-
рослей. Это порядки: Bangietalia atropurpureae 
Giaccone in Giaccone, Alongi, Cossu, Di Gero
nimo et Serio 1993 (морские сообщества макро-
водорослей на твердом субстрате верхней эули-
торали и супралиторали Средиземного моря), 
Neogoniolitho notarisii–Nemodermetalia tingitani 
Molinier 1960 (морские сообщества макроводо-
рослей на твердом субстрате нижней эулито-
рали Средиземного моря) и Fucetalia vesiculosi 
Julve in Bultmann, Roux, Egea, Julve, Bricaud, 
Giaccone, Täuscher, Creveld, Di Martino, Golubiç 
et Takeuchi 2015 (морские сообщества макрово-
дорослей на твердом субстрате эулиторали Ат-
лантического океана) (Mucina et al., 2016). Еще 
один порядок – Pleurocapsetalia gloeocapsoidis  
Ercegovic 1932 (морские цианобактериальные 
сообщества на  твердом субстрате супрали-
торали Средиземного моря и  Атлантическо-
го океана) включает союз смешанных сооб-
ществ цианобактерий и  макроводорослей 

Ulothricio–Bangion fuscopurpureae den Hartog 1959 
(морские сообщества цианобактерий и макро-
водорослей на  твердом субстрате эвтрофных 
местообитаний супралиторали Атлантическо-
го океана и Средиземного моря) (Mucina et al., 
2016). Изначально класс описан в Средиземном 
море, его диагностическим видом (ДВ) указы-
вается тепловодная морская цианобактерия 
Brachytrichia quoyi Bornet et Flahault 1886 (см. 
Bultmann et al., 2015). В Черном море этот вид 
также обитает (Виноградова, Брянцева, 2017; 
Vinogradova, 2016; Guiry, Guiry, 2024), что пред-
варительно позволяет считать черноморские 
супра- и псевдолиторальные сообщества отно-
сящимися к вышеупомянутому классу.

В серии из двух статей мы попытались на ос-
нове флористического подхода выстроить син-
таксономическую схему класса Entophysalidetea 
deustae северо-кавказского побережья Черного 
моря. Настоящая статья посвящена построе-
нию синтаксономической системы зимних со-
обществ этого побережья.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследование основано на  64-х геоботани-
ческих описаниях, выполненных в  супрали-
торали и псевдолиторали северо-кавказского 
побережья Черного моря (рис. 1) зимой и ран-
ней весной 2010–2021 гг. Описания проводили 
в  урезе воды, а  также до  0.15  м выше уровня 
воды и на глубине до 0.1 м на площадках от 0.01 
до  0.25  м2 (Minicheva et al., 2014). Водоросли 
определяли при описании, уточнение таксо-
номической принадлежности видов проводили 
в лаборатории. Водоросли идентифицировали 
с использованием определителей (Зинова, 1967; 
Green seaweeds…, 2007). Номенклатура водорос-
лей дана в соответствии с AlgaeBase (Guiry, Guiry, 
2024). Сапробность видов приведена по неопу-
бликованным данным А.А. Калугиной-Гутник, 
фитогеографическая приуроченность – по ли-
тературным источникам (Зинова, 1962, Калуги-
на-Гутник, 1975, Cormaci et al., 1982).

Классификацию сообществ макроводоро-
слей проводили в  соответствии с  подходом 
Браун-Бланке (Миркин и  др., 2001; Braun-
Blanquet 1964). Названия синтаксонов и обозна-
чения их рангов [класс (class), порядок (order), 
союз (alliance), ассоциация (association)] даны 
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согласно Международному кодексу фитосоцио-
логической номенклатуры (Theurillat et al., 2020). 
В характеризующие таблицы включены 32 опи-
сания. Для оценки обилия видов использова-
ли модифицированную шкалу Браун-Бланке:  
r – встречается редко; “+” – незначительное уча-
стие ценопопуляции вида в фитоценозе; 1 – проек
тивное покрытие до 5%; 2 – 6–15%; 3 – 16–25%;  
4 – 26–50%; 5 – более 51% (Нешатаев, 2001). 
При составлении синоптических таблиц ис-
пользовали шкалу константности: r – 0.1–5%;  

“+” – 6–10%; I – 11–20%; II – 21–40%; III – 41–60%;  
IV – 61–80%; V – 81–100% (Миркин и др., 2001). 
Описанные синтаксоны сравнивали с аналога-
ми из Средиземного моря. Вертикальное рас-
членение средиземноморского шельфа дано 
по Жирарделли (Ghirardelli, 1981). Термин сооб-
щество используется для обозначения безран-
говых синтаксономических единиц.

Для оценки надежности полученной класси-
фикации выполнили непрямой ординацион-
ный анализ (анализ главных компонент; PCA) 
(Legendre, Gallagher, 2001) с  использованием 
программного обеспечения Canoco 4.5/Ca
noDraw 4.0 (ter Braak, Šmilauer, 2002). Структуру 
набора данных протестировали для выявления 

и визуализации групп основных факторов сре-
ды, влияющих на  видовой состав сообществ 
макроводорослей. Данные по видовому составу 
перед анализом не трансформировали.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В  исследуемом районе супралиторальной 
и псевдолиторальной зон северо-кавказского по-
бережья Черного моря в зимний период выявлено 
14 видов макроводорослей, принадлежащих к трем 
отделам: 5 видов Rhodophyta, 8 – Chlorophyta 
и 1 вид Heterokontophyta (Phaeophyceae).

В результате обработки собранного материа-
ла выделены три ассоциации и два сообщества, 
объединяющих зимнюю растительность супра-
литорали и псевдолиторали северо-кавказского 
побережья Черного моря.

Продромус зимней растительности  
супралиторали и псевдолиторали  

северо-кавказского побережья Черного моря

Класс Entophysalidetea deustae Giaccone in Bult
mann Roux, Egea, Julve, Bricaud, Giaccone, Täuscher, 
Creveld, Di Martino, Golubiç et Takeuchi 2015

Рис. 1. Карта-схема Черного моря с обозначенным районом исследований.

Черное море

Азовское море

Сочи

Новороссийск
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Порядок Bangietalia atropurpureae Giaccone in 
Giaccone Alongi, Cossu, Di Geronimo et Serio 1993

Союз Porphyrion leucostictae Julve 1992
Ассоциация Bangio fuscopurpureae–Ulothri­

xetum flaccae Afanasyev et Abdullin ass. nova

Ассоциация Bangio fuscopurpureae–Urospore­
tum penicilliformisi Afanasyev et Abdullin ass. nova

Ассоциация Blidingio minimae–Bangietum 
fuscopurpureae Afanasyev et Abdullin ass. nova.

Сообщество Blidingia minima

Сообщество Pyropia leucosticta

Характеристики синтаксонов

Класс: Entophysalidetea deustae Giaccone in Bultmann 
Roux, Egea, Julve, Bricaud, Giaccone, Täuscher, Creveld, 
Di Martino, Golubiç et Takeuchi 2015

ДВ: Brachytrichia quoyi Bornet et Flahault
Порядок: Bangietalia atropurpureae Giaccone 

in Giaccone Alongi, Cossu, Di Geronimo et Serio 
1993 (= Bangietalia fuscopurpureae Giaccone 1993)

ДВ: Bangia fuscopurpurea (Dillwyn) Lyngbye, 
Pyropia leucosticta (Thuret) Neefus et J. Brodie, 
Ulothrix f lacca (Dillwyn) Thuret, Scytosiphon 
lomentaria (Lyngbye) Link, nom. cons., Poly
siphonia sertularioides (Grateloup) J. Agardh, 

Hapalospongidion macrocarpum (Feldmann) León-
Álvarez et González-González, Porphyra linearis 
Greville, Porphyra umbilicalis Kützing.

Союз: Porphyrion leucostictae Julve, 1992  
(= Bangion fuscopurpureae Giaccone 1993)

ДВ: те же, что и для порядка.
Ассоциация: Bangio fuscopurpureae–Ulothri­

xetum flaccae Afanasyev et Abdullin ass. nova hoc 
loco (табл. 1, номенклатурный тип (holotypus) – 
описание 2)

ДВ: Bangia fuscopurpurea, Ulothrix flacca.
Описание. В  сообществах ассоциации вы-

явлено всего два вида – красная водоросль 
зимнего сезона Bangia fuscopurpurea и однолет-
няя зеленая Ulothrix flacca. Оба вида являются 
космополитами. Фитоценозы простые, одно-
ярусные, встречаются в холодный период года 
на твердых субстратах выше уреза воды в зоне 
супралиторали в северо-восточной части Чер-
ного моря преимущественно в  защищенных 
местообитаниях. В сообществах значительно 
преобладает B. fuscopurpurea. U. flacca имеет 
гораздо более низкое проективное покрытие 
(ПП) (до  5%). Общее проективное покрытие 
(ОПП) варьирует от 10 до 50%. Оба вида отно-
сятся к группам мезо- и полисапробионтов.

Таблица 1. Ассоциация Bangio fuscopurpureae–Ulothrixetum flaccae Afanasyev et Abdullin ass. nova 

Номер 
описания 1 2* 3 4 5 6 7 8

Константность
Глубина, м –0.1 –0.1 –0.1 –0.15 –0.1 –0.1 –0.1 –0.1
Проективное 
покрытие, % 25−35 50 40−50 10−15 45−50 30−40 15−20 35−40

Число видов 2 2 2 2 2 2 2 2
Диагностические виды ассоциации Bangio fuscopurpureae–Ulothrixetum flaccae, союза Porphyrion leucostictae  
Julve 1992 и порядка Bangietalia atropurpureae Giaccone in Giaccone, Alongi, Cossu, Di Geronimo et Serio 1993

Bangia 
fuscopurpurea 4 4 3 2 2 3 2 3 V2–4

Ulothrix flacca 1 1 1 1 1 + + + V±1

Примечание. Здесь и в табл. 2–5 звездочкой (*) отмечен голотип. Во всех таблицах для оценки обилия видов использо-
вана модифицированная шкала Браун-Бланке (Нешатаев, 2001). Шкала константности приведена согласно Миркину 
с соавт. (2001).
Дата, местообитание и координаты описаний: 1 – 29.01.2013, мыс Любви, 37.789158 E, 44.709222 N; 2 – 29.01.2013, с. 
Южная Озереевка, 37.628728 E, 44.669641 N; 3 – 29.01.2013, с. Южная Озереевка, 37.624085 E, 44.668084 N; 4 – 29.01.2013, 
мыс Любви, 37.789067 E, 44.709345 N; 5 – 29.01.2013, с. Южная Озереевка, 37.638039 E, 44.670175 N; 6 – 28.01.2013, база 
отдыха Лиманчик, 37.591350 E, 44.669086 N; 7 – 29.01.2013, мыс Любви, 37.787473 E, 44.709660 N; 8 – 28.01.2013, база 
отдыха Лиманчик, 37.591342 E, 44.669336 N. 
Автор описаний: 1–8 – Д.Ф. Афанасьев.
Площадь описания, м2: 1–8 – 0.01. 
Субстрат: 1–8 – бетонные конструкции.
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Комментарии. Весьма сходное сообще-
ство описано для Средиземного моря как асс. 
Bangietum fuscopurpureae Giaccone 1993 (Giaccone 
et al., 1993). Как и в сообществах Черного моря, 
доминирующими и диагностическими видами 
выступают B. fuscopurpurea и U. flacca. Однако 
в отличие от выделенных в Черном море, фи-
тоценозы Средиземного моря включают не два, 
а 11 видов водорослей, в том числе несколько 
диагностических видов высших синтаксонов 
и видов с высокой константностью. К их чис-
лу относятся цианобактерии B. quoyi (диагно-
стический вид класса Entophysalidetea deustae, 
Entophysalis deusta (Meneghini) F.E. Drouet 
et W.A. Daily и Scytonematopsis crustacea (Thuret 
ex Bornet et Flahault) Kováčik et Komárek, а так-
же бурая водоросль H. macrocarpum (один 
из диагностических видов порядка Bangietalia 
atropurpureae). Для Черного моря приводится 
только B. quoyi (Vinogradova, 2016), остальные 
виды отсутствуют. Кроме того, для средизем-
номорской ассоциации указаны красные во-
доросли Neogoniolithon brassica-florida (Harvey) 
Setchell et L.R. Mason (в Черном море не встре-
чается) и Titanoderma pustulatum (J.V. Lamouroux) 
Nägeli, а  также зеленые Chaetomorpha linum 
(O.F. Müller) Kützing, Cladophora dalmatica 
Kützing и  Ulva flexuosa Wulfen (см. Giaccone 
et al., 1993). Важно отметить, что большинство 
вышеперечисленных видов, представленных 

в средиземноморских сообществах с домини-
рованием B. fuscopurpurea, но  отсутствующих 
в черноморских, относятся к тепловодным. Та-
ким образом, выделенная ранее в Средиземном 
море ассоциация Bangietum fuscopurpureae – это 
более тепловодный вариант выделенной нами 
асс. Bangio fuscopurpureae–Ulothrixetum flaccae.

Ассоциация Bangio fuscopurpureae–Urospo­
retum penicilliformisi Afanasyev et Abdullin ass. 
nova hoc loco (табл.  2, номенклатурный тип 
(holotypus) – описание 1)

ДВ: Bangia fuscopurpurea, Urospora penicillifor
mis (Roth) Areschoug.

Описание. В  сообществах ассоциации вы-
явлено всего два вида – B. fuscopurpurea и U. pe
nicilliformis, которые являются диагностически-
ми и имеют встречаемость 100%. Фитоценозы 
простые, встречаются в зимне-весенний период 
на твердых субстратах выше уреза воды в зоне 
супралиторали в северной части Черного моря, 
в том числе в районах с периодическим опрес-
нением. ПП U. penicilliformis меняется от 5 до 25%, 
B. fuscopurpurea – от 5% до 15%. ОПП невелико 
и составляет 25–30%. Все выявленные виды от-
носятся к группам мезо- и полисапробионтов.

Комментарии. Для атлантических берегов се-
верной Европы описана асс. Bangieto–Urosporetum 
den Hartog 1959 (Hartog den, 1959). Однако ден 
Хартог приводит описания явно экотонных 

Таблица 2. Ассоциация Bangio fuscopurpureae–Urosporetum penicilliformisi Afanasyev et Abdullin ass. nova 

Номер 
описания 1* 2 3 4 5

Константность
Глубина, м –0.1 –0.1 –0.05 –0.1 –0.1
Проективное 
покрытие, % 25−30 25−30 25−35 25−30 25−30

Число видов 2 2 2 2 2
Диагностические виды ассоциации Bangio fuscopurpureae–Urosporetum penicilliformisi

Urospora 
penicilliformis 3 3 2 2 1 V1–3

Диагностические виды ассоциации Bangio fuscopurpureae–Urosporetum penicilliformisi,  
союза Porphyrion leucostictae Julve 1992 и порядка Bangietalia atropurpureae Giaccone  

in Giaccone, Alongi, Cossu, Di Geronimo et Serio 1993
Bangia 
fuscopurpurea 1 1 2 1 2 V1–2

Примечание. Дата, местообитание и координаты описаний: 1 – 26.01.2013, коса Тузла, 36.598524 E, 45.196381 N; 2 – 
26.01.2013, коса Тузла, 36.599005 E, 45.197790; 3 – 26.01.2013, коса Тузла, 36.598556 E, 45.197627 N; 4 – 26.01.2013, коса 
Тузла, 36.597971 E, 45.197172 N; 5 – 26.01.2013, коса Тузла, 36.598208 E, 45.197223 N. 
Автор описаний: 1–5 – Д.Ф. Афанасьев.
Площадь описания, м2: 1–5 – 0.01. 
Субстрат: 1–3 – бетонные конструкции, 4–5 – деревянные конструкции.
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сообществ, которые, кроме B. fuscopurpurea, 
U. penicilliformis и U. flacca, включают целый ком-
плекс видов, распространенных в  нижележа-
щем поясе: Blidingia minima (Kützing) Kylin, Ulva 
compressa Linnaeus, Fucus vesiculosus Linnaeus и т. д. 
К сожалению, ден Хартог не выделяет голотип 
(Hartog den, 1959), соответственно, его ассоциа-
ция не является валидной.

Интересно, что в Средиземном море такие 
сообщества, по-видимому, не  встречаются. 
Возможно потому, что U. penicilliformis – вид 
аркто-бореального происхождения, и хотя его 
ареал захватывает отдельные акватории север-
ной части Средиземного моря, сколько-нибудь 
значительного развития этот вид там не дости-
гает. Вероятно, в  Средиземное и  Черное моря 
U. penicilliformis попал в  состав обсуждаемого 
сообщества в более холодный, чем нынешний, 
исторический период, однако с  потеплением, 
очевидно, выпал из сообществ более теплого Сре-
диземного моря, но остался важным компонен-
тов сообществ в северной части Черного моря.

Таким образом, зимние ассоциации с доми-
нированием B. fuscopurpurea по градиенту похо-
лодания располагаются следующим образом: 
Bangietum fuscopurpureae → Bangio fuscopurpureae–
Ulothrixetum f laccae → Bangio fuscopurpureae–
Urosporetum penicilliformisi.

В  Черном море сообщество, аналогичное 
Bangio fuscopurpureae–Urosporetum penicilliformisi, 
под названием асс. Bangia–Urospora–Scytosiphon 
впервые описано Н.В. Морозовой-Водяниц-
кой (1959), использовавшей доминантный 
подход. Она указывает, что сообщества раз-
виваются в  зимне-весенний период, причем 
B. fuscopurpurea и U. penicilliformis встречаются 
исключительно в  зоне супралиторали и  спо-
собны переносить значительное опреснение 
и загрязнение, тогда как S. lomentaria встреча-
ется как в зоне супралиторали, так и в субли-
торали на глубине до 0.5 м, и не встречается 
в загрязненных и опресненных местообитани-
ях. А.А. Калугина-Гутник (1975) описала три 
отдельные ассоциации с доминированием вы-
шеупомянутых видов: асс. Bangia fuscopurpurea, 
асс. Urospora penicilliformis и  асс. Scytosiphon 
lomentaria. Все сообщества монодоминант-
ные, развиваются в  зимний период. Первые 
характерны для супралиторальной зоны, по-
следнее – для зоны псевдолиторали. В составе 

асс. Bangia fuscopurpurea А.А. Калугина-Гутник 
указывает пять видов, среди них, кроме до-
минанта, U. penicilliformis, Rhizoclonium riparium 
(Roth) Harvey, Ectocarpus siliculosus (Dillwyn) 
Lyngbye и  Pseudoralfsia verrucosa (Areschoug) 
Parente, R.L. Fletcher et G.W. Saunders. В соста-
ве асс. Urospora penicilliformis – B. fuscopurpurea, 
E. siliculosus, S. lomentaria и P. leucosticta (Калу-
гина-Гутник, 1975). В  интерпретации этого 
автора ассоциации различаются лишь степе-
нью доминирования того или иного вида при 
сходном видовом составе. Лишь асс. Scytosiphon 
lomentaria, будучи приурочена к другому поясу, 
включает 25 видов, в том числе вышеперечис-
ленные. Аналогичные ассоциации выделял 
и В.В. Громов (1998).

Следовательно, ранее с  позиции флористи
ческой классификации с соблюдением требований 
кодекса фитосоциологической номенклатуры 
маловидовые сообщества с  доминированием 
B. fuscopurpurea в Черном море не описывались.

Сообщество Pyropia leucosticta (табл. 3)
ДВ: Pyropia leucosticta.

Описание. Диагностическим и  единствен-
ным константным видом сообщества являет-
ся красная атлантическая водоросль зимнего 
сезона P. leucosticta. Фитоценозы простые, од-
ноярусные, моновидовые. Сообщество встре-
чается зимой и ранней весной на твердом грунте 
на глубине 5–10 см в северо-восточной части Чер-
ного моря, в районе Керченского пролива в водах 
с соленостью 14–19‰. ОПП составляет 10–25%. 
В отдельных описаниях с низким ПП встреча-
ются E. siliculosus и B. minima, которые не играют 
существенной роли в формировании сообщества.

Комментарии. Для литоральной зоны Се-
верного моря известна асс. Monostrometo–
Porphyretum leucostictae den Hartog 1959 (Hartog 
den, 1959). Ее диагностическими видами явля-
ются P. leucosticta и Gayralia oxysperma (Kützing) 
K.L. Vinogradova ex Scagel, Gabrielson, Garbary, 
Golden, Hawkes, Lindstrom, Oliveira, et Widdowson, 
высококонстантными – U. compressa и  Ulva 
prolifera O.F. Müller. Кроме этих видов ден Хар-
тог указывает в составе сообществ также Ulva 
intestinalis Linnaeus, F. vesiculosus, B. fuscopurpurea, 
U. penicilliformis и другие (Hartog den, 1959).

В Средиземном море описана асс. Porphyre­
tum leucostictae Boudouresque 1971, сходная 



	 СИНТАКСОНОМИЯ ЗИМНИХ СООБЩЕСТВ ВОДОРОСЛЕЙ-МАКРОФИТОВ	 125

БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 51  № 3  2025

с  описываемой нами. Ее диагностическими 
видами являются P. leucosticta, S. lomentaria 
и  P. sertularioides, доминирующими видами – 
N. brassica-florida и S. lomentaria (Giaccone et al., 
1993). Автор, описавший эту ассоциацию, до-
полнительно в качестве диагностических ви-
дов приводит Rivularia polyotis Roth ex Bornet 
et Flahault, Porphyra linearis Greville и Porphyra 
umbilicalis Kützing (см. Boudouresque, 1971). 
Из всех перечисленных видов, на северо-вос-
точном побережье Черного моря встречаются 
только P. leucosticta и S. lomentaria. Таким образом, 
описанное нами сообщество Pyropia leucosticta яв-
ляется обедненным вариантом средиземномор-
ской асс. Porphyretum leucostictae Boudouresque 1971.

С  описываемым сообществом Pyropia  
leucosticta сходна ассоциация Pyropia leucosticta 
+ Bryopsis plumosa, описанная в  Черном море 
с позиции доминантного подхода (оригиналь-
ное название Porphyra leucosticta + Bryopsis 
plumosa) (Калугина-Гутник, 1975). По данным 
А.А. Калугиной-Гутник, эта полидоминантная, 
мезо- и полисапробная ассоциация развивается 
в зимний период на глубине от 0 до 0.5 м и ха-
рактеризуется доминированием P. leucosticta. 
Субдоминантами выступают Bryopsis plumosa 
(Hudson) C. Agardh и U. intestinalis. Ядро ассо-
циации составляют также Bryopsis hypnoides 
J.V. Lamouroux, B. fuscopurpurea, U. penicilliformis, 
E. siliculosus, S. lomentaria и др.

Сообщество Blidingia minima (табл. 4)
ДВ: Blidingia minima.

Описание. Диагностическим и  единствен-
ным видом сообщества является субкосмопо-
литная зеленая однолетняя водоросль B. minima. 
Фитоценозы простые, одноярусные, моновидо-
вые, встречаются на твердых, преимуществен-
но вертикальных поверхностях, в урезе воды 
и на 5–10 см выше уреза в северо-восточной 
части Черного моря, в  Керченском проли-
ве на открытых берегах, в водах с соленостью  
14–19‰. ОПП варьирует от 20 до 90%. Фито-
ценозы отмечены в течение всего года, однако 
максимального развития достигают в  осен-
не-зимний период.

Комментарии. Сообщества с  доминирова-
нием видов рода Blidingia неоднократно опи-
сывались для побережий Европы под разными 
названиями и  в  разном объеме: сообщество 
Enteromorpha minima (Carter, 1933), ассоциа-
ция Blidingia minima (Sundene, 1953; Jorde, 1966; 
Munda, 1978; Polderman, 1979), сообщество 
Monostroma oxyspermum-Blidingia (Donze, 1968), 
Lichina pygmaea–Blidingia minima–Hildenbrandia 
rubra (Pérez-Cirera, Maldonado, 1982), асс. Blidin­
gietum minimae den Hartog 1959 (Hartog den, 1955, 
1959; Nienhuis, 1970) и т. п.

Очевидно, что описанные сообщества от-
носятся к  тождественной растительности, 

Таблица 3. Сообщество Pyropia leucosticta

Номер 
описания 1 2 3 4 5 6

Константность

Глубина, м 0.1 0.1 0.1 0.1 0.05 0.1
Проектив-
ное покры-
тие, %

40 35 35 40−55 20−30 50

Число 
видов 1 1 1 2 1 2

Диагностический вид сообщества Pyropia leucosticta, союза Porphyrion leucostictae Julve 1992  
и порядка Bangietalia atropurpureae Giaccone in Giaccone, Alongi, Cossu, Di Geronimo et Serio 1993

Pyropia 
leucosticta 3 3 3 3 2 2 V2–3

Примечание. Спорадические виды: Ectocarpus siliculosus 4 (+); Blidingia minima 6 (+).
Дата, местообитание и координаты описаний: 1 – 23.01.2014, мыс Большой Утриш, 37.379257 E, 44.757373 N;  
2 – 23.01.2014, мыс Большой Утриш, 37.376485 E, 44.758961 N; 3 – 21.01.2014, мыс Железный Рог, 36.712146 E, 45.120783 
N; 4 – 21.01.2014, мыс Железный Рог, 36.693724 E, 45.125912 N; 5 – 23.01.2014, мыс Большой Утриш, 37.381764 E, 44.759510 
N; 6 – 21.01.2014, мыс Железный Рог, 36.742651 E, 45.108694 N. 
Автор описаний: 1–6 – Д.Ф. Афанасьев.
Площадь описания, м2: 1–6 – 0.01. 
Субстрат: 1–2, 5 – валуны; 3–4, 6 – литифицированный ракушечник.
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а различия в трактовке объемов являются ре-
зультатом локальных экологических различий, 
расхождений в представлениях об однородно-
сти этой растительности и ее пространствен-
но-временной динамике (Gallardo, Pérez-Cirera, 
1985). Наиболее подробно сообщества описа-
ны для побережья Северного моря (Hartog den, 
1959) и для Атлантического побережья Испании 
(Gallardo, Pérez-Cirera, 1985). Ден Хартог описал 
асс. Blidingietum minimae как одну из наиболее 
распространенных для берегов Нидерландов 
(Hartog den, 1959). Однако в  составе этой ас-
социации, кроме B. minima, он отмечает более 
20 видов водорослей-макрофитов, в том числе 
с достаточно высоким постоянством: U. flacca, 
P. umbilicalis, U. compressa и  даже F. vesiculosus, 
а  в  качестве второго диагностического вида 
указывает эндофитную водоросль Chlorocystis 
moorei (N.L. Gardner) Darienko, Rad-Menéndez, 
Campbell et Pröschold, не встречающуюся в Чер-
ном море. Описания ден Хартога (Hartog den, 
1959) довольно сильно различаются по составу. 
Совершенно очевидно, что под одним назва-
нием он описывает несколько разных сооб-
ществ, занимающих весь пояс верхней эули-
торали, куда попадают виды, произрастающие 
в сообществах как ниже, так и выше исследуе-
мой зоны. К сожалению, голотип ассоциации 
не указан (Hartog den, 1959). Описываемое нами 
моновидовое сообщество Blidingia minima в Чер-
ном море отличается от асс. Blidingietum minimae, 
выделенной ден Хартогом, диагностическими 
видами, что не позволяет однозначно отнести 
наше сообщество к данной ассоциации.

Наиболее близки нашему сообществу со-
общества с  доминированием B. minima, опи-
санные с побережья Испании (Gallardo, Pérez-
Cirera, 1985). В зависимости от интенсивности 
волнового воздействия и  солености авторы 
выделили шесть вариантов сообществ, однако 
не  описали их как ассоциации. Один из  ва-
риантов достаточно схож с  нашим описани-
ем и включает виды B. minima, B. fuscopurpurea, 
U. flacca, U. penicilliformis и  P. umbilicalis. При-
чем B. minima образует почти моновидовые со-
общества, являясь наиболее многочисленным 
таксоном (Gallardo, Pérez-Cirera, 1985). Другие 
варианты мы здесь не рассматриваем, так как 
они либо содержат виды, которые в  Черном 
море не встречаются, либо явно представляют 
собой экотонные сообщества, сходные с теми, 
что описал ден Хартог (Hartog den, 1959). Для 
установления синтаксономического статуса 
описываемого нами сообщества необходимы 
дополнительные исследования.

По непонятной причине фитоценозы Blidingia 
minima в Черном море ранее не описывались.

Следует отметить, что на основании иссле-
дований в  Балтийском море, выполненных 
с  использованием методов геносистематики, 
показано, что разнообразие супралитораль-
ных сообществ, каждое из  которых сложено 
каким-либо отдельным видом рода Blidingia, 
гораздо выше, чем считалось до сих пор. При 
этом отдельное сообщество занимает сходные, 
но все же отличающиеся по солености и экс-
позиции местообитания (Afanasyev et al., 2022). 

Таблица 4. Сообщество Blidingia minima

Номер описания 1* 2 3 4 5 6 7 8

Константность
Глубина, м 0 0 –0.1 0 –0.05 –0.05 –0.1 –0.1
Проективное по-
крытие, % 80−90 80−90 50 70 70−80 70−80 35 17.5

Число видов 1 1 1 1 1 1 1 1
Диагностический вид cообщества Blidingia minima

Blidingia minima 5 5 4 4 4 4 3 2 V2–5

Примечание. Дата, местообитание и координаты описаний: 1 – 27.01.2013, мыс Железный Рог, 36.732101 E, 45.110127 
N; 2 – 28.01.2013, мыс Железный Рог, 36.728990 E, 45.113761 N; 3 – 30.11.2013, п. Веселовка, 36.880547 E, 45.109604 N; 
4 – 21.01.2014, мыс Железный Рог, 36.688108 E, 45.127021 N; 5 – 22.05.2014, коса Чушка, 36.668718 E, 45.342965 N; 6 – 
09.08.2014, пляж Алексино, 37.797381 E, 44.666933 N; 7 – 22.01.2014, база отдыха Лиманчик, 37.592272 E, 44.669363 N; 
8 – 29.11.2013, мыс Железный Рог, 36.669819 E, 45.132237 N. 
Автор описаний: 1–8 – Д.Ф. Афанасьев.
Площадь описания, м2: 1–4, 7 – 0.01; 5 – 0.25; 6, 8 – 0.0625. 
Субстрат: 1, 2, 4, 8 – литифицированный ракушечник; 3, 5 – бетонные конструкции; 6, 7 – валуны.
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Можно предположить, что в Черном море на-
блюдается аналогичная ситуация – разнообра-
зие видов рода здесь может быть гораздо выше, 
чем считалось ранее.

Ассоциация Blidingio minimae–Bangietum 
fuscopurpureae Afanasyev et Abdullin ass. nova hoc 
loco (табл. 5, номенклатурный тип (holotypus) – 
описание 3)

ДВ: Blidingia minima, Bangia fuscopurpurea.
Описание. Фитоценозы сложены двумя ди-

агностическими видами. Сообщества ассо-
циации встречаются в холодный период года 
на твердом грунте в супра- и псевдолиторали 
в северо-восточной части Черного моря в водах 
с соленостью 15–19‰. Общее проективное по-
крытие варьирует от 5 до 70%.

Комментарии. Ранее неоднократно отме-
чалось, что в  сообщества с  доминированием 
B. minima могут внедряться виды из  ценозов, 
расположенных выше пояса Blidingia, в частно-
сти, B. fuscopurpurea, U. penicilliformis, виды рода 
Porphyra (den Hartog, 1959; Ardré, 1971; Pérez-
Cirera, 1981; Pérez-Cirera, Maldonado, 1982). При-
мечательно, что максимальное развитие сопут-
ствующих видов обычно приходится на зимние 
месяцы (Gallardo, Pérez-Cirera, 1985).

Непрямой ординационный анализ выде-
ленных сообществ показал их экологическую 

обособленность (рис. 2; λ1 = 0.501, λ2 = 0.240). 
Основным фактором в распределении описы-
ваемых сообществ является глубина. Крайнее 
левое положение на первой оси занимает груп-
па E (сообщество Pyropia leucosticta), фитоцено-
зы которой располагаются на глубине 5–10 см 
ниже уреза воды. Сообщества группы С 
(крайне правое положение на оси, асс. Bangio 
fuscopurpureae–Ulothrixetum flaccae) встречают-
ся строго в зоне супралиторали, там же обна-
руживаются сообщества группы D (асс. Bangio 
fuscopurpureae–Urosporetum penicilliformisi) и, ча-
стично, B (асс. Blidingio minimae–Bangietum 
fuscopurpureae). Фитоценозы группы А (сообще-
ство Blidingia minima) занимают промежуточное 
положение между указанными группами. Вто-
рая ось интерпретируется с трудом. Нельзя ис-
ключать, что она связана с температурой воды.

ОБСУЖДЕНИЕ

В  Черном море зимняя растительность ма-
кроводорослей твердых грунтов супра- и псев-
долиторали представлена тремя ассоциациями, 
двумя сообществами, одним союзом (Porphyrion 
leucostictae) и  одним порядком (Bangietalia 
atropurpureae) класса Entophysalidetea deustae. 
Следует отметить, что из-за сомнительного 
объема класса Entophysalidetea deustae, объе-
диняющего растительность мелководья всех 

Таблица 5. Ассоциация Blidingio minimae–Bangietum fuscopurpureae Afanasyev et Abdullin ass. nova 

Номер 
описания 1 2 3* 4 5

Константность
Глубина, м –0.1 0.03−0.05 0 0 0
Проективное 
покрытие, % 70 5−10 30−40 5−10 10−15

Число видов 2 2 2 2 2
Диагностические виды сообщества Blidingia minima

Blidingia 
minima 2 + 2 3 2 V±3

Диагностические виды ассоциации Blidingio minimae–Bangietum fuscopurpureae, союза Porphyrion leucostictae  
Julve, 1992 и порядка Bangietalia atropurpureae Giaccone in Giaccone, Alongi, Cossu, Di Geronimo et Serio 1993

Bangia 
fuscopurpurea 3 2 2 2 + V±3

Примечание. Дата, местообитание и координаты описаний: 1 – 21.01.2014, мыс Железный Рог, 36.710777 E, 45.120413 N; 
2 – 28.01.2013, мыс Большой Утриш, 37.384292 E, 44.759742 N; 3 – 29.01.2013, с. Южная Озереевка, 37.631589 E, 44.670013 
N; 4 – 28.01.2013, база отдыха Лиманчик, 37.591270 E, 44.669486 N; 5 – 23.01.2014, мыс Большой Утриш, 37.385805 E, 
44.763002 N. 
Автор описаний: 1–5 – Д.Ф. Афанасьев.
Площадь описания, м2: 1–5 – 0.01. 
Субстрат: 1 – литифицированный ракушечник; 2, 3 – бетонные конструкции; 4, 5 – валуны.
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морей Европы, как северных, так и южных, мы 
относим все описанные синтаксоны к  этому 
классу только предварительно. В будущем объ-
ем класса необходимо пересмотреть, однако это 
требует исследований не только в Черном море, 
но и в других морских водоемах Европы.

Описанные для Средиземного моря поря-
док Bangietalia atropurpureae и союз Porphyrion 
leucostictae Julve, 1992 включают 8 диагностиче-
ских видов: B. fuscopurpurea, P. leucosticta, U. flac
ca, S. lomentaria, P. sertularioides, H. macrocarpum, 
P. linearis и  P. umbilicalis. Последние три вида 
в  Черном море не  встречаются. Состав диа-
гностических видов позволяет отнести опи-
санные черноморские сообщества к  выше
упомянутым союзу и порядку, однако в целом 
их следует считать обедненными вариантами 
средиземноморских.

В составе союза Porphyrion leucostictae в Сре-
диземном море описано 4 ассоциации (Giaccone 

et al., 1993), из которых одна – асс. Bangietum 
fuscopurpureae – аналогична выделенным черно-
морским синтаксонам. Еще одна средиземно-
морская асс. Polysiphonio–Lithophylletum papillosi 
Marino, Di Martino et Giaccone 1999 в Черном 
море полностью отсутствует. Отдельно надо 
сказать о  средиземноморской асс. Nemalio–
Rissoelletum verruculosae Boudouresque 1971, ана-
логов которой на северо-восточном побережье 
Черного моря не выявлено, однако сообщества 
с доминированием Nemalion elminthoides (Velley) 
Batters описаны для берегов Крыма (Морозо-
ва-Водяницкая, 1959; Калугина-Гутник, 1975; 
Мильчакова и др., 2015).

Обращает на  себя внимание тот факт, что 
в северо-восточной части Черного моря, несмо-
тря на ограниченный видовой состав, зимние 
сообщества представлены большим числом ва-
риантов, чем в Средиземном. Причем среди них 
есть такие, которые более сходны с сообщества-
ми Северного моря, нежели Средиземного, что 
указывает на значительную роль температуры 
в формировании своеобразного облика сооб-
ществ приурезовой зоны воды северо-восточ-
ной части Черного моря.

Сравнение классификации зимней расти-
тельности Черного моря, выполненной раз-
ными подходами – доминантным (Морозо-
ва-Водяницкая, 1959; Калугина-Гутник, 1975; 
Громов, 1998) и флористическим показывает, 
что результаты оказываются сопоставимыми. 
И это не удивительно, учитывая маловидовую 
структуру сообществ с  наличием ярко выра-
женного доминанта.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полученные результаты свидетельствуют, 
что зимняя растительность твердых грунтов 
супра- и псевдолиторали северо-восточной ча-
сти Черного моря состоит преимущественно 
из простых моно- или олиговидовых сообществ, 
включающих в основном виды-космополиты 
и субкосмополиты, а также единичных видов 
атлантического и  аркто-бореального генези-
са. При этом разнообразие зимних сообществ 
выше таковых Средиземного моря за счет при-
сутствия холодноводных видов.
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Рис. 2. Ординационный анализ зимней расти-
тельности супралиторали и псевдолиторали севе-
ро-кавказского побережья Черного моря. Услов-
ные обозначения: A (круг) – сообщество Blidingia 
minima; B (звезда) – ассоциация Blidingio minimae–
Bangietum fuscopurpureae; C (ромб) – ассоциация 
Bangio fuscopurpureae-Ulothrixetum flaccae; D (крест) –  
ассоциация Bangio fuscopurpureae-Urosporetum 
penicilliformisi и E (треугольник) – сообщество 
Pyropia leucosticta.
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The winter supra- and pseudolittoral macroalgal communities of the northeastern part of the 
Russian Black Sea coast have been described, for the first time, using a floristic classification. A total 
of three associations, two communities, one alliance, one order, and one class have been identified. 
The associations and communities have been described for the first time. Diagnostic species for them 
are provided. The identified phytocenoses are compared with those previously described from the Black 
Sea based on the dominant classification method. These are also compared with similar communities 
in the Mediterranean Sea and other European seas. It is shown that the winter vegetation on hard 
substrates in the supra- and pseudolittoral zones of the northeastern Black Sea consists mainly of simple 
mono- or oligospecific communities, predominantly comprised of cosmopolitan and subcosmopolitan 
species, along with a few species of Atlantic and Arctic-boreal origin.

Keywords: syntaxonomy, macroalgae, the Black Sea, pseudolittoral zone, supralittoral zone


