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Аннотация. По результатам многолетних исследований фитопланктона в прибрежных водах 
залива Петра Великого, Японское море, зарегистрировано пять видов Skeletonema: S. costatum, S. dohrnii, 
S. japonicum, S. marinoi, S. menzelii. В работе для каждого вида представлены морфологические описания 
на основании электронной микроскопии. Согласно представленным данным, развитие видов приуро-
чено к определенным экологическим условиям, так, S. dohrnii вегетирует в районе исследования при 
температуре воды 17–25 °C и солёности 25–29‰, обуславливая летние «цветения» воды. S. japonicum 
массово развивался при температуре от –1.8 °C до 10 °C и солёности 30–34‰, а массовое развитие S. 
marinoi отмечали при температуре 17.5–21.5 °C и солёности 25.4–33.2‰. Вид S. menzelii достигал макси-
мальных значений при сильно пониженной солёности 11‰ и низкой температуре воды 0 °C в период 
таяния льда. Известно, что одновременно в планктоне вегетирует несколько представителей рода, 
но «цветение» образует всегда один вид. Полученные данные значительно упрощают идентификацию 
видов рода в разные сезоны при мониторинговых исследованиях.
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Abstract. As a result of long-term studies of phytoplankton in the coastal waters of the Peter the Great 
Bay, Sea of Japan, fi ve species of Skeletonema were recorded: S. costatum, S. dohrnii, S. japonicum, S. marinoi, 
and S. menzelii. The paper presents morphological descriptions for each species based on electron microscopy. 
According to the data provided, the development of these species is associated with specifi c ecological conditions. 
For example, S. dohrnii thrived in the study area at water temperatures of 17–25 °C and salinities of 25–29‰, 
causing summer blooms. S. japonicum’s populations rapidly increased at temperatures ranging from –1.8 °C to 
10 °C and salinities of 30–34‰, while S. marinoi showed substantial growth at temperatures of 17.5–21.5 °C 
and salinities of 25.4–33.2‰. S. menzelii reached maximum abundance at signifi cantly reduced salinity (11‰) 
and low water temperature (0 °C) during ice melt season. Although several representatives of the genus co-occur 
in the plankton, only one species is always responsible for bloom formation. These data considerably facilitate 
the identifi cation of members of the genus during monitoring studies across diff erent seasons.
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Введение
История изучения одного из наиболее широко распространённых в Миро-

вом океане и массовых родов диатомовых водорослей Skeletonema Greville 
(Bacillariophyceae, Thalassiosirales) насчитывает уже больше 160 лет, продолжая 
сохранять актуальность и востребованность среди исследователей различных 
направлений.

В 1857 г. Дж. Норман, исследуя содержимое желудков асцидий у побережья 
Йоркшира, зафиксировал «мелозиру мелкой формы с продольными отметинами» 
(Norman 1857, p. 158). В 1865 г., Р. К. Гревилль (рис. 1А) из палеонтологического мате-
риала прибрежных вод о-ва Барбадос выделил новый род и описал вид Skeletonema 
barbadensis Greville. Чуть позже, в 1866 г., он обнаружил новый вид из материала, 

собранного в прибрежных 
водах Гонконга: «Диатомовая 
водоросль, указанная ранее 
моим другом, г-ном Норманом, 
при осмотре оказалась иден-
тичной образцам, любезно 
предоставленным мне г-ном 
Палмером из Гонконга, где 
она, по-видимому, встреча-
ется в изобилии. Заметные 
продольные рёбрышки, семь 
или восемь из которых иногда 
видны одновременно, являются 
её отличительным признаком. 
При  большом  увеличении 
видно, что ребрышки расши-
рены на вершинах и соединены 
с рёбрышками прилегающего 
панциря» (Greville 1866, p. 78), 

и описал его как Melosira costata Greville. Автор проиллюстрировал свою находку 
четырьмя изображениями, на которых отчётливо указал «продольные рёбра, расши-
ренные на своих вершинах и прикрепленных к рёбрам прилегающего панциря» 
(Greville 1866, p. 78).

В 1873 г. шведский исследователь П. Т. Клеве (P. T. Cleve) (рис. 1B) выделил 
похожий вид в материале Яванского моря, отметил его сходство с ранее описанным 
S. barbadensis (Cleve, 1873) и перевёл M. costata в род Skeletonema, установив самый 
упоминаемый в науке вид диатомовых водорослей Skeletonema costatum (Greville) 
Cleve.

В своей работе 1973 года норвежская исследовательница Г. Р. Хасле (G. R. Hasle) 
писала: «Для большинства морских планктонологов название Skeletonema является 
синонимом видового названия Skeletonema costatum» (Hasle 1973, p. 110). И действи-
тельно, данный вид упоминается в многочисленных исследованиях самых различных 
биологических дисциплин, и из более чем 700 научных работ, в 80% статей в назва-
нии или аннотации упоминается именно S. costatum. В связи с этим складывается 
ложное впечатление, что данный вид широко распространён по всему миру, является 
легко культивируемым, широко толерантным видом. Кроме того, результаты этих 

Рис. 1. Р. К. Гревилль (A), (https://en.wikipedia.
org/wiki/Robert_Kaye_Greville); П. Т. Клеве (B), 
(https://en.wikipedia.org/wiki/Per_Teodor_Cleve)
Fig. 1. R. K. Greville (A), (https://en.wikipedia.
org/wiki/Robert_Kaye_Greville); P. Т. Kleve (B), 
(https://en.wikipedia.org/wiki/Per_Teodor_Cleve)
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исследований интерпретируются и сравниваются с неявным предположением, что 
все штаммы и популяции принадлежат к одному виду (Sarno et al. 2005).

Действительно, виды рода Skeletonema легко идентифицируются по цилиндри-
ческим клеткам с кольцом длинных отростков, отходящих от края створки (перво-
начально называемых «костами» Р. К. Гревилем) (Greville 1866). Эти отростки 
выровнены параллельно продольной оси клетки и соединяются с аналогичными 
отростками соседних створок, образуя таким образом цепочки.

Благодаря наличию длинных, хорошо различимых в световом микроскопе выро-
стов, с помощью которых клетки Skeletonema объединены в колонии, представителей 
рода можно легко идентифицировать в планктоне. Однако внутривидовая измен-
чивость и чрезвычайная вариабельность основных диагностических признаков –  
размер клетки, ареоляция створки, число выростов, способ объединения в колонию, 
делает видовую идентификацию затруднительной. Существенный прорыв в изуче-
нии морфологических особенностей видов этого рода обозначился только в начале 
2000-х годов, чему способствовало стремительное развитие унифицированных мето-
дик: применение молекулярно-генетических методов и электронной микроскопии. 
На сегодняшний день известно около пяти ископаемых видов рода и около 15 ныне 
существующих видов (Guiry, Guiry 2026; https://www.algaebase.org/).

Ревизия рода Skeletonema с применением методов электронной микроскопии 
(Sarno et al. 2005; Zingone et al. 2005, Sarno et al. 2007) и молекулярно- генетических 
подходов (Alverson, Kolnick 2005; Kooistra et al. 2008) показала, что Skeletonema 
costatum sensu lato объединяет 11 видов: S. ardens Sarno & Zingone, S. costatum 
(Greville) Cleve, S. dohrnii Sarno & Kooistra, S. grethae Zingone & Sarno, S. grevillei 
Sarno & Zingone, S. japonicum Zingone & Sarno, S. marinoi Sarno & Zingone, S. menzelii 
Guillard, Carpenter & Reimann, S. pseudocostatum L. K. Medlin, S. subsalsum (Cleve- 
Euler) Bethge, S. tropicum Cleve.

Для вод Тихого океана в литературе представлены данные по морфологии, 
численности и распространению видов Skeletonema в прибрежных водах Японии 
(Yamada et al. 2010, 2014), Китая (Chen et al. 2007; Gu et al. 2012), Кореи (Jung et 
al. 2009). Для российских вод Японского, Охотского и Берингова морей в летне- 
осенний период род составляет основу численности и биомассы фитопланктона, 
а также вызывает «цветение» прибрежных вод (Кисёлев 1947; Коновалова и др. 1989; 
Сёмина, Микаэлян 1993; Сорокин 1997; Шевченко и др. 2004). Необходимо отме-
тить, что во всех ранних источниках до 2004 г. при упоминании рода Skeletonema 
все представленные сведения относятся только к виду S. costatum. На сегодняш-
ний день в северо- западной части Японского моря отмечено шесть видов: S. dohrnii, 
S. costatum, S. grethae, S. japonicum, S. marinoi; S. menzelii. Все виды, кроме S. grethae, 
являются постоянным компонентом фитопланктона данной акватории. Вид S. grethae 
был отмечен только единожды в Амурском заливе (северо- западная часть Японского 
моря) в феврале 2009 г. (Shevchenko, Aizdaicher 2014). Однократное нахождение вида 
в Амурском заливе, возможно, объясняется заносом с балластными водами (Kooistra 
et al. 2008), так как акватория находится на пересечении морских транспортных 
путей (Zvyagintsev et al. 2011). Стоит также отметить, что в работе О. Г. Шевченко 
и Н. А. Айздайчер было представлено только морфологическое описание данного 
вида (Shevchenko, Aizdaicher 2014). Вероятно, что проведение дополнительных 
молекулярно- генетических работ с исследованными клонами помогло бы более 
точно идентифицировать выделенные штаммы.
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В результате более чем 25-летнего наблюдения фитопланктона залива Петра 
Великого (северо- западная часть Японского моря) получены данные видового разно-
образия рода Skeletonema, количественных характеристик, определена роль видов 
в сообществе в долгосрочном тренде, отмечены особенности экологии представите-
лей Skeletonema на исследованной акватории.

Материалы и методы
Пробы отбирали в период 1996–2022 гг. на станциях, расположенных в Амур-

ском заливе и в б. Парис (залив Петра Великого, Японское море) (рис. 2) с перио-
дичностью один раз в две недели. Сбор материала проводили пятилитровым бато-
метром с горизонтов 0, 2 и 5 м, 1 литр пробы фиксировали раствором Люголя. Для 
количественного учета фитопланктона определяли видовую принадлежность всех 
клеток микроводорослей и проводили их тотальный подсчёт в камере типа Нажотта 
объемом 0.05 мл (Фёдоров 1979; Andersen, Throndsen 2003). Одновременно с отбо-
ром проб микроводорослей измеряли температуру поверхностного слоя воды при 
помощи многопараметрического зонда YSI-Professional Plus (погрешность измере-
ний ±0.1 °C). Для определения и уточнения видовой принадлежности видов рода 
Skeletonema осуществляли изолирование клеток вида и дальнейший ввод в лабора-
торную культуру (Орлова и др. 2011).

Подсчёт и исследование полевого материала проводили в световом микроскопе 
(СМ) Carl Zeiss Scope A1. (Carl Zeiss Microscopy GmbH, Jena, Germany). Изолирова-
ние и мониторинг культур Skeletonema выполняли в инвертированном микроскопе 
Carl Zeiss AxioVert.A1 (Carl Zeiss Microscopy GmbH, Jena, Germany), оснащённом 
ZeissAxiocam 105 color camera (Carl Zeiss Microscopy GmbH, Jena, Germany).

Тонкую структуру панциря Skeletonema изучали с помощью трансмиссионного 
(ТЭМ) JEM 100S (Jeol Ltd., Japan) и сканирующего (СЭМ) Carl Zeiss Sigma 300 
(Carl Zeiss Microscopy GmbH, Jena, Germany) электронных микроскопов. Для подго-
товки материала к ТЭМ использовали стандартную методику (Hasle, Fryxell 1970), 
основанную на воздействии на образец концентрированной соляной кислоты (HCl) 
при высоких температурах, с последующей многократной отмывкой дистиллиро-
ванной водой. Каплю подготовленного материала наносили на бленды, покрытые 

Рис. 2. Карта-схема района отбора проб.
Fig. 2. Schematic map of the sampling area.
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формваром, высушивали на воздухе и исследовали с помощью ТЭМ. Для подготовки 
материалов для СЭМ применяли стандартную методику (Truby 1997), заключающу-
юся в дегидратации образца через серию спиртов (25, 50, 75, 96%). Фильтры с образ-
цами помещали на предметные столики, высушенные на воздухе, затем в установке 
для нанесения многослойных покрытий Q_TES (QuorumTechnologies, UK) было 
напылено электропроводящее покрытие из углерода.

В работе использована терминология, принятая для диатомовых водорос-
лей (Ross et al. 1979), с уточнениями и дополнениями, предложенными для рода 
Skeletonema (Zingone et al. 2005).

Результаты и обсуждение
С 1996 по 2022 гг. в планктоне залива Петра Великого, северо- западная 

часть Японского моря, идентифицировано 5 видов Skeletonema, подтверждённых 
молекулярно- генетическими методами: S. costatum, S. dohrnii, S. japonicum, S. marinoi, 
S. menzelii (Shevchenko, Ponomareva 2015, Shevchenko et al. 2019, Shevchenko et al., 
2022). На основании изучения колоний из природных популяций и культуральных 
клонов с помощью СМ, ТЭМ и СЭМ составлены детальные морфологические описа-
ния видов, приведены диапазоны численности для каждого из них, выделены сезоны 
развития.

Skeletonema costatum (Greville) Cleve
Со стороны пояска клетки почти круглые, слегка вытянутые в ширину, диаметром 

5–16 мкм. Клетки объединены в прямые колонии, иногда слегка изогнутые. Створки 
округлые, плоские или слегка выпуклые, сильно окремнённые, часто с дополнитель-
ными силифицированными гребнями и наростами как на створках, так и на краевых 
выростах (Рис. 3A). Ареолы от круглых до прямоугольных (18–36) на сгибе створки, 
образованы расходящимися от центра радиальными и тангенциальными рёбрами. 
Из-за покрывающей створку мантии ареолы часто представлены в виде неболь-
шого отверстия на поверхности створки. Краевых выростов от 13 до 25 на створке. 
Краевые выросты на промежуточных створках представляют собой закрытые упло-
щённые трубки с круглой порой в основании. Каждый такой вырост соединяется 
с двумя на соседней створке (1:2). Соединение краевых выростов на промежуточ-
ных створках простое, не образующее узел (Рис. 3А). Двугубый вырост на конечной 
створке в виде длинной узкой трубки слегка изогнут в дистальной части. Расположен 
близко к краю створки, практически между краевыми выростами. Двугубый вырост 
на промежуточных створках также располагается у края створки, между краевыми 
выростами; часто занимает место одного из них, упираясь в соединение краевых 
выростов соседней створки. Представлен в виде длинной узкой трубки, по высоте 
почти равен краевым выростам. Поясок представлен центральным продольным 
ободком с поперечными ветвящимися рёбрами, между которыми расположены ряды 
мелких пор.

В районе исследования вид отмечали единожды в летний период (июнь 2013 г.); 
вместе с ним одновременно вегетировали нескольких видов рода –  S. dohrnii, 
S. japonicum при температуре воды 11–21.5 °C и солёности 25–32‰.

Skeletonema dohrnii Sarno & Kooistra
Клетки со стороны пояска от четырёхугольных с закруглёнными углами до почти 

округлых, шириной 2.7–10.9 мкм. Колонии цепочкообразные, слегка изогнутые, 
длинные, состоят из 2–110 клеток. В каждой клетке один-два хлоропласта (Рис. 3B). 



Пономарева А. А., Шевченко О. Г.

34

Створки округлые, слегка выпуклые. В центре каждой створки расположен чётко 
выраженный анулюс (Рис. 3C). Ареолы крупные (28–50 в 10 мкм), расположены 
прямыми дихотомически разветвляющимися рядами; в центральной части створки 
преимущественно четырёхугольной формы, у края створки изменяются до треу-
гольных либо закруглённых. Поверхность створки гладкая, иногда с несколькими 
рядами мелких шипов различной формы на сгибе створки вплоть до пояска (Рис. 3D). 
Краевые выросты длинные, прямые, от 6 до 29 на каждой створке. Каждый крае-
вой вырост на промежуточной створке соединяется с одним (1:1) или двумя (1:2) 
(Рис. 3E, F); в месте соединения образуют узел. В дистальной части краевые выросты 
на конечной створке расширены, по краю обрамлены мелкими зубчиками (Рис. 3D, 
G). Двугубый вырост на промежуточной створке имеет форму узкой, короткой трубки. 
Но иногда представлен длинной узкой трубкой (до 1.55 мкм); расположен между 
краевыми выростами (Рис. 3Е). Двугубый вырост на конечной створке представлен 
в виде длинной узкой трубки, равномерно расширяющейся дистально; чаще один, 
редко два (Рис. 3D, G, H). Положение двугубого выроста варьирует от центрального 

Рис. 3. Skeletonema costatum (A), 
Skeletonema dohrnii (B–I): А –  
пора в основании краевых выро-
стов на промежуточной створке 
(стрелка); B –  колонии; С –  конечная 
сворка, анулюс (стрелка), располо-
жение двугубого выроста по центру 
створки; D –  конечная створка, 
сгиб створки с многочисленными 
мелкими шипами различной формы 
(стрелки), двугубый вырост в виде 
узкой длинной трубки; E –  промежу-
точные створки, соединение краевых 
выростов (1:1), двугубый вырост 
на промежуточной створке (стрелка); 
F –  промежуточные створки, соеди-
нение краевых выростов (1:2); G –  
конечная створка, форма краевых 
выростов  с  мелкими  зубцами 
по краю, двугубый вырост в виде 
узкой длинной трубки; H –  конечная 
створка, два двугубых выроста 
(стрелки); I –  поясок, вставочные 

полосы, ряды многочисленных мельчайших пор, разделенных гиалиновыми областями.
Масштабная линейка: A, C–I = 1 мкм, B = 20 мкм. СМ –  B, СЭМ –  A, D–H, ТЭМ–C, I.
Fig. 3. Skeletonema costatum (A), Skeletonema dohrnii (B–I): А –  pore at the base of marginal 
processes on intercalary valve (arrow); B –  shapes of colonies and cell size; C –  terminal valve, 
annulus (arrow), terminal rimoportula process in subcentral position; D –  terminal valve with 
multiple small spines (arrow) on valve margin, terminal rimoportula visible as a long narrow tube; 
E –  intercalary valves, intercalary fultoportula process junction (1:1), intercalary rimoportula process 
(arrow); F –  intercalary valves, intercalary fultoportula process junction (1:2); G –  terminal valve, 
terminal fultoportula processes with small denticles on the tips, terminal rimoportula appearing as 
a long narrow tube; H –  terminal valve, two rimoportula processes (arrows); I –  girdle, intercalary 
bands, rows of pores interspersed by hyaline areas.
Scale bar: A, C–I = 10 μm; B = 20 μm. LM –  B, SEM –  A, D–H, TEM–C, I.
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до практически краевого (Рис. 3D, G). При наличии нескольких двугубых  выростов 
они располагаются ближе к краю створки (Рис. 3H). Высота двугубого выроста 
на конечной створке равна (Рис. 3D) или больше высоты краевых выростов. Поясок 
состоит из многочисленных вставочных ободков, структурированных вертикальными 
рядами пор (12–15 в 1 мкм) различной формы –  от округлой до четырёхугольной, 
между которыми располагаются гиалиновые области (Рис. 3I).

Массовое развитие вида отмечали при температуре 17–25 °C и солёности 
25–29‰. Вид образовывал летнее «цветение» воды в июне.

Skeletonema japonicum Zingone & Sarno
Клетки со стороны пояска прямоугольные с закруглёнными углами, шириной 

3.0–7.6 мкм, объединены в длинные прямые колонии до 30 клеток. В каждой клетке 
содержится от двух до четырёх хлоропластов (Рис. 4A). Створки округлые, слегка 
или сильно выпуклые, с отчётливой сетью ареол на поверхности. Ареолы круп-
ные (38–68 в 10 мкм), с плотными ребрами, расположены радиальными рядами, 
дихотомически разветвляющимися к краю створки (Рис. 4B). Форма ареол изме-
няется от треугольной до четырёхугольной. Поверхность створки иногда покрыта 
кремнистым слоем, скрывающим ареолы (Рис. 4C). Анулюс слабо выражен, либо 
отсутствует (Рис. 4B). Краевые выросты прямые, длинные, 6–37 на каждой створке. 

Рис. 4. Skeletonema japonicum: 
A –  фрагмент колонии, клетки 
с двумя и четырьмя хлоропластами; 
B –  конечная створка, ряды пор, 
дихотомически разветвляющиеся 
к краю створки, аннулюс слабо 
выражен (стрелка); C –  конечная 
створка, покрытая кремнистым 
слоем, форма краевых выростов, 
край зубчатый, слегка вдавленный 
(стрелка), двугубый вырост в виде 
длинной трубки; D –  промежу-
точные створки, места соединения 
в виде «узелков», тип соединения 1:2 
и 1:1; E –  конечная створка, краевые 
выросты с зубчатыми краями; F –  
конечная створка с тремя двугубыми 
выростами (стрелки); G –  поясок, 
состоящий из множества вставочных 
ободков.
Масштабная линейка: A = 20 мкм, 
B, G = 2 мкм, C–F = 1 мкм. СМ –  A, 
ТЭМ–C–F, ТЭМ –  B, G.

Fig. 4. Skeletonema japonicum: A –  detail of colony, cells with 2 and 4 chloroplasts; B –  terminal 
valve, areolae arranged in rows dichotomously branching towards the valve margin; C –  terminal 
valve covered with siliceous layer, terminal fultoportula processes with dentate margin, slightly 
impressed (arrow), terminal rimoportula process appearing as a long narrow tube; D –  intercalary 
valves, intercalary fultoportula processes with 1:1 and 1:2 knot-like junctions; E –  terminal valve, 
terminal fultoportula processes with pronounced denticles on the tip; F –  terminal valve with 3 
terminal rimoportula processes (arrows); G –  girdle consisting of numerous intercalary bands.
Scale bar: A = 20 μm, B, G = 2 μm, C–F = 1 μm. LM –  A, SEM–C–F, TEM –  B, G.
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Краевые выросты на промежуточных створках соединяются сильно расклешён-
ными концами с соседними, с одним (1:1) или двумя (1:2), образуя в местах соеди-
нения «узелки» (Рис. 4D). Краевые выросты на конечной створке слабо расширены 
в дистальной части, со слегка вдавленным по краям зубчатым краем. Высота зубцов 
изменяется от едва заметных до хорошо выраженных (Рис. 4C, E, F). На внутренней 
части краевых выростов отмечены рёбра жёсткости. Двугубый вырост на промежу-
точной створке имеет форму короткой трубки, расположен между краевыми выро-
стами. Двугубый вырост на конечной створке в виде длинной, расширенной трубки 
с несколькими шипами на краю; высота равна или выше краевых выростов (Рис. 4C, 
E, F). На конечной створке один или два двугубых выроста располагаются ближе 
к центру створки, либо близко к краю (Рис. 4C, E, F). Поясок состоит из множе-
ства вставочных ободков с вертикальными рядами пор (13–15 в 1 мкм), которые 
чередуются с прозрачными участками; форма пор от округлой до четырёхугольной 
(Рис. 4G).

Вид массово развивался при температуре от –1.8 °C до 10 °C и солёности 
30–34‰. Приуроченность вида к сравнительно низким температурам и высокой солё-
ности соответствовала осенне–зимнему сезону (октябрь, ноябрь). Также S. japonicum 
обуславливал «цветение» воды октябре.

Skeletonema marinoi Sarno & Zingone
Клетки со стороны пояска от квадратных до прямоугольных с закруглёнными 

углами, шириной 2–7 мкм. Колонии длинные, прямые или слегка изогнутые, состо-
ящие из 2–30 клеток. В каждой клетке 1–2 крупных хлоропласта, расположенных 
пристенно (Рис. 5A). Створки округлые, выпуклые. Анулюс отсутствует. Ареолы 
крупные (45–60 в 10 мкм), образующие дихотомически разветвленные радиальные 
ряды. Форамены ареол от округлых до четырёхугольных (Рис. 5B). Краевые выро-
сты длинные, прямые, от 6 до 17 на каждой створке. Краевые выросты на проме-
жуточных створках расширены в дистальной части, место соединения с сосед-
ней створкой в виде «узелка» с одним (1:1) или двумя (1:2) краевыми выростами 
(Рис. 5C, D). Краевые выросты на конечных створках резко расширяются дистально; 
края выростов зубчатые (Рис. 5B, E). Двугубый вырост на конечной створке в форме 
длинной узкой трубки, расширяющейся в дистальной части; высота равна или чуть 
выше краевых выростов (Рис. 5B, E), положение ближе к центру (Рис. 5B, E). Двугу-
бый вырост на промежуточных створках в виде короткой узкой трубки располага-
ется близко к краю створки между краевыми выростами (Рис. 5F). Поясок состоит 
из вставочных ободков с многочисленными вертикальными ребрами (12 в 1 мкм) 
(Рис. 5? G).

Массовое развитие вида отмечали при температуре 17.5–21.5 °C и солёно-
сти 25.4–33.2‰, чаще в сентябре. Единичные колонии S. marinoi регистрировали 
до декабря.

Skeletonema menzelii Guillard, Carpenter et Reimann
Одиночные клетки, шириной 2–7 мкм, иногда встречаются колонии из двух 

клеток. Со стороны пояска клетки двояковыпуклые, линзовидные. В каждой 
клетке 1–2 хлоропласта, расположенных пристенно (Рис. 6A). Створки округлые, 
плоские или почти плоские, слабо окремнённые. Анулюс слабо выражен, распо-
ложен в центре створки. На поверхности створки от центра дихотомически расхо-
дятся рёбра; между соседними рёбрами располагаются 1–2 ряда мелких пор. Ареолы 
отсутствуют (Рис. 6B). Краевые выросты длинные, тонкие, прямые, в дистальной 
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Рис. 5. Skeletonema marinoi: 
A –  фрагмент колонии, клетки 
с 1–2 крупными хлоропластами; 
B –  конечная створка, форма 
и расположение ареола, располо-
жение двугубого выроста ближе 
к центру (стрелка); C –  промежу-
точные створки, форма краевых 
выростов, соединение 1:1; D –  
промежуточные створки, форма 
краевых выростов, соединение 1:2 
в форме «узелка»; E –  конечная 
створка, краевые выросты резко 
расширяются дистально, края 
выростов зубчатые, располо-
жение двугубого выроста ближе 
к центру (стрелка); F –  промежу-
точные створки, двугубый вырост 
в виде короткой узкой трубки, 

располагается близко к краю створки между краевыми выростами (стрелка); G –  поясок, 
состоящий из множества вставочных ободков.
Масштабная линейка: A = 20 мкм, B, E = 1 мкм, C, D, F = 2 мкм. СМ –  A, СЭМ –  B–F, ТЭМ –  G.
Fig. 5. Skeletonema marinoi: A –  detail of colony, cells with 1–2 large chloroplasts; B –  terminal 
valve, shape and arrangement of areolae, terminal rimoportula process placed closer to valve centre 
(arrow); C –  intercalary valves, intercalary fultoportula processes, 1:1 junction; D –  intercalary 
valves, intercalary fultoportula processes with knot-like 1:2 junction; E –  terminal valve, terminal 
fultoportula processes strongly fl ared distally, with dentate tips, terminal rimoportula process placed 
closer to valve centre (arrow); F –  intercalary rimoportula process appearing as a short narrow 
tube, located between intercalary fultoportula processes (arrow); G –  girdle consisting of numerous 
intercalary bands.
Scale bar: A = 20 μm, B, E = 1 μm, C, D, F = 2 μm. LM –  A, SEM –  B–F, TEM –  G.

части  оканчиваются 2–3 острыми шипами (Рис. 6C). Количество краевых выростов 
от 5 до 13, в базальной части каждого расположена пара сателлитных пор (Рис. 6D). 
Основание всех краевых выростов окружено рёбрами жёсткости, образующими 
характерный звёздчатый рисунок (Рис. 6D). Двугубый вырост на конечной створке 
в виде длинной узкой трубки, слегка расширяющейся в дистальной части; распо-
ложен близко к центру (Рис. 6B). Поясок представлен рядами вставочных ободков 
со слабо окремнёнными поперечными рёбрами (Рис. 6E).

Вид достигал максимальных значений в весенний период (март–апрель) при 
сильно пониженной солёности 11‰ и низкой температуре воды 0 °C в период таяния 
льда. Единичные колонии S. menzelii регистрировали в августе, сентябре, декабре.

Изучение данных полевых сборов, выделение лабораторных клонов, последу-
ющая их идентификация с применением электронной микроскопии показало, что 
представители Skeletonema в районе исследования присутствовали в планктоне 
круглогодично. Численность видов рода изменялась от единичных клеток S. menzelii 
в зимний период (декабрь), до вспышек развития S. dohrnii и S. japonicum, обуслав-
ливающих «цветение» воды в летний (июнь) и осенний (октябрь) периоды, соответ-
ственно. Плотность видов в течение года была неравномерной, наибольшей плотно-
сти они достигали в летне- осенний период, виды рода определяли пики плотности 
 фитопланктона, их доля достигала 99% от общей плотности микроводорослей. 
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Рис. 6. Skeletonema menzelii: 
А –  колонии из двух клеток; B –  
конечная створка, дихотомически 
расходящиеся ребра, ареолы отсут-
ствуют, расположение двугубого 
выроста близко к центру (стрелка); 
C –  краевые выросты длинные, 
тонкие, прямые, в дистальной 
части c острыми шипообразными 
выступами (стрелки); D –  пара 
саттелитных пор, расположенных 
в  базальной  части  краевого 
выроста (стрелки); E –  поясок 
из вставочных ободков с окрем-
ненными поперечными ребрами.
Масштабная линейка: A = 20 мкм, 
B, C = 2 мкм, D = 1 мкм. СМ –  A, 
СЭМ–С, ТЭМ –  B, D, E.
Fig. 6. Skeletonema menzelii: A –  

colonies of 2 cells; B –  terminal valve, costae dichotomously branching, areolae absent, TRPP 
located subcentrally (arrow); C –  fultoportula processes long, thin, straight, with sharp spinous 
projections at distal ends (arrows); D –  pair of satellite pores at the base of fultoportula process 
(arrows); E –  girdle consisting of intercalary bands.
Scale bar: A = 20 μm, B, C = 2 μm, D = 1 μm. LM –  A, SEM–С, TEM –  B, D, E.

За весь период наблюдения плотность видов рода изменялась от 20 кл./л (апрель 
1997 г.) до 12.7 млн кл./л (июль 1996 г.).

Динамика «цветений» воды в течение года, обусловленная массовым развитием 
Skeletonema spp., чаще всего характеризовалась одним–тремя пиками. Во время 
многократного «цветения», летняя вспышка плотности рода превосходила осеннее 
«цветение» воды, вызванное массовым развитием Skeletonema spp.

Многолетний тренд количественной динамики выявил уменьшение пиков плот-
ности Skeletonema и фитопланктона в целом от 1996 года (12.7 млн кл./л) к 2018 г. А c 
2019 г. снова начали регистрировать «цветение» воды, вызванное массовым разви-
тием Skeletonema spp. (от 4.2 млн кл./л)

В районе исследования обнаружены пять видов Skeletonema, в целом, для северо- 
западной части Японского моря известно шесть видов (Shevchenko, Aizdaicher 2014). 
Анализ данных научной литературы показал, что число видов в различных райо-
нах Мирового океана варьирует от трех до семи. Наибольшее видовое разнообра-
зие Skeletonema было зафиксировано в прибрежных водах Японии (Yamada et al. 
2010), у побережья Китая (Gu et al. 2012) и в заливе Наррагансетт (Canesi, Rynearson 
2016). Отмечено, что нет зависимости видового разнообразия от долговременно-
сти наблюдений. Так, семь видов идентифицировано на основании шестилетнего 
периода наблюдений в заливе Наррагансетт, и такое же число видов определено 
в водах Японии в исследованиях, выполненных на протяжении двух лет. А на осно-
вании долговременных наблюдений, охватывающих более 12 лет, в водах север-
ной Адриатики выявлено только три вида Skeletonema (Pfannkuchen et al. 2018). 
В типично морских широко исследованных районах число видов варьировало от трех 
до семи (Jung et al. 2009; Gu et al. 2012; Yamada et al. 2014; Canesi, Rynearson 2016; 
Pfannkuchen et al. 2018), такое же видовое разнообразие отмечали и в распреснённых 
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водах –   эстуарии, нижнее течение рек (Cheng et al. 2008; Bergesch et al. 2009; Yamada 
et al. 2010, 2013; Hevia- Orube et al. 2016).

Широко известно, что представителей Skeletonema можно легко идентифици-
ровать в планктоне до рода по наличию длинных, хорошо различимых в световом 
микроскопе, выростов, характерно соединяющих клетки в колонии. Видовая же 
идентификация на уровне световой микроскопии осложнена значительным перекры-
ванием диагностических признаков. С начала использования для видовой идентифи-
кации электронной микроскопии (Sarno et al. 2005; Zingone et al. 2005) опубликован 
ряд работ с подтверждением вариативности диагностических признаков, в том числе 
и основных (размер клетки, число краевых выростов, количество ареол, двугубых 
выростов) (Ellegaard et al. 2008; Yamada et al 2010; Gu et al. 2012; Pfannukuchen et al. 
2017; Shevchenko et al. 2019). В целом, для морских диатомей даже в пределах одного 
клона характерна высокая степень морфологической и генетической изменчиво-
сти (Mann, Evans 2007). Установлено, что одной из причин существенной вариации 
диагностических признаков диатомовых и, в частности Skeletonema, служит приу-
роченность к определённым экологическим условиям (Gu et al. 2012; Pfannukuchen 
et al. 2017). Исключение составляют только S. marinoi и S. dohrnii –  широко распро-
странённые виды, вызывающие «цветение» воды в умеренных и субтропических 
водах Мирового океана (Kooistra et al. 2008; Yamada et al. 2014).

Анализ оригинальных данных показал, что морфология клеток изученных нами 
видов Skeletonema в целом соответствует первоописанию и согласуется с данными 
других исследователей. Однако для видов S. dohrnii, S. japonicum, S. marinoi отмечены 
некоторые отличия. Так, на створках S. dohrnii количество краевых выростов разнится 
со сведениями, указанными в литературе –  6–29 выростов (8–13 –  Sarno et al. 2005; 
8–10 –  Jung et al. 2009); отмечено меньшее количество ареол в 10 мкм –  28–50 (38–47 
Sarno et al. 2005). Количество краевых выростов у S. japonicum (6–37) больше приве-
дённых в литературе (6–8 –  Sarno et al., 2005; 8–12 –  Shevchenko, Aizdaicher 2014). 
Больше ареол в 10 мкм –  45–60 и на створке S. marinoi, чем упоминается в литера-
туре (33–58 –  Sarno et al. 2005), также отличается число краевых выростов –  6–17 
(9–11 –  Sarno et al. 2005; 9–13 –  Jung et al. 2009). Зарегистрировано более одного двугу-
бого выроста на конечных створках S. japonicum и S. dohrnii. При анализе основных 
морфологических признаков видов рода стоит обращать внимание на такие надёж-
ные признаки (Sarno et al. 2005; Zingone et al. 2005; Sarno et al. 2007), как строение 
краевых выростов –  наличие шипообразных выростов у S. japonicum, обрамление 
мелкими зубцами у S. dohrnii, широко расклешённые, с мелкозубчатым краем у S. 
marinoi, длинные, тонкие с 2–3 острыми шипами у S. menzelii. Также при обработке 
рутинных полевых проб северо- западной части Японского моря можно учитывать 
сезонность развития тех или иных видов рода: S. dohrnii развивается в массе в июне 
(температура воды 17–25 °C, соленость 25–29‰), S. japonicum образовывал осенние 
«цветения» воды в октябре (температура от –1.8 °C до 10 °C, соленость 30–34‰), 
развитие S. marinoi чаще отмечали в сентябре (температура 17.5–21.5 °C, соленость 
25.4–33.2‰), S. menzelii достигает максимальных значений в весенний сезон (март–
апрель), в период активного таяния льда (температура 0 °C, соленость 11‰).

Заключение
Изучена морфология представителей одного из наиболее массовых родов 

морских планктонных диатомовых водорослей в морях умеренной зоны. Представ-
ленные в работе виды рода Skeletonema известны как широко распространенные 
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в Мировом океане. Полученные данные подчеркивают, что в планктоне одновре-
менно могут вегетировать несколько видов рода Skeletonema, однако «цветение» 
всегда сформировано только одним видом. Так, S. marinoi чаще отмечали в сентябре, 
S. japonicum вегетирует в районе исследования при более низкой температуре воды 
и высокой солености (октябрь), S. dohrnii преобладает в планктоне летом (июнь), 
S. menzelii достигает максимальных значений в весенний сезон (март–апрель). Таким 
образом, полученные результаты значительно упрощают процесс идентификации 
видов при проведении мониторинговых исследований, что имеет важное значение 
для оценки состояния экосистемы и прогнозирования изменений в фитопланктонных 
сообществах в зависимости от сезонных условий.
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