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Проведен анализ состояния фитопланктона Онежского залива Белого моря в июне 2015 г. Концен-
трация хлорофилла “а”, численность и биомасса клеток определены для всего сообщества фито-
планктона и отдельно для фракции пикопланктона. Данные сопоставлены с результатами оптиче-
ских измерений, проведенных в тех же пробах. Обнаружена высокая корреляция (R2 = 0.82) между
оптической плотностью взвесей в полосе поглощения хлорофилла (680 нм) и интенсивностью флу-
оресценции хлорофилла. Микроводоросли имели высокую квантовую эффективность фотосисте-
мы 2 (Fv/Fm > 0.4). Для пикофракции величина Fv/Fm была ниже, чем у суммарного фитопланкто-
на, вероятно, ввиду присутствия цианобактерий. Вклад пикопланктона в общую биомассу не пре-
вышал нескольких процентов, но его вклад в общий сигнал флуоресценции хлорофилла in vivo мог
достигать 40%.
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ВВЕДЕНИЕ
Функциональное состояние и обилие фито-

планктона (ФП) в морских экосистемах характе-
ризуется выраженной пространственно-времен-
нóй изменчивостью, которая определяется как
биотическими, так и абиотическими факторами.
Среди абиотических факторов одними из наибо-
лее значимых являются структура и динамика
вод. Гидрологическому режиму каждого моря, а в
ряде случаев и отдельным гидрографическим
районам конкретного водоема присущи свои ха-
рактерные черты, что определяет специфичность
пространственной неоднородности структурных
и функциональных характеристик ФП [27].

Белое море – небольшой субарктический по-
лузамкнутый водоем с сильно расчлененной
акваторией, включающей восемь гидрографиче-
ских районов (четыре залива, Бассейн, Горло,
Воронка), различающихся по глубине, площади
акватории, температуре и солености поверхност-
ных вод, термохалинной структуре вод, объему
речного стока, интенсивности приливного воз-
действия и другим параметрам [9]. Особенности
гидрофизических условий в Онежском заливе,
расположенном в юго-западной части моря, опре-

деляют его мелководность, интенсивное прилив-
ное воздействие, существенный речной сток, на-
личие квазиоднородного и стратифицированного
типов вертикального распределения температуры
и солености, формирование динамичных фрон-
тальных зон между водами с разной термохалин-
ной структурой. Это ставит вопрос о функцио-
нальном состоянии планктонных водорослей не
только в поверхностном слое, но и в более глубо-
ководных слоях. Известно, что в летний период
по уровню первичной продукции и концентра-
ции хлорофилла “а” Онежский залив уступает
другим заливам Белого моря [8, 14].

Флуоресцентный метод широко используется
в мировой практике экологических исследований
для оценки физиологического состояния ФП и его
фотосинтетической способности, включая соот-
ношение между фиксацией углерода и другими
процессами в электрон-транспортной цепи [44].
Данный метод основан на измерении активной
флуоресценции хлорофилла “а”. Основной опре-
деляемый параметр – относительная переменная
флуоресценция Fv/Fm – рассматривается как по-
казатель максимальной квантовой эффективно-
сти фотосинтеза и часто используется при иссле-
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довании функционального состояния и физиоло-
гических изменений в ФП [25, 29]. В Белом море
и в частности Онежском заливе подобные иссле-
дования ранее не проводились. Данные о состоя-
нии ФП и его пространственной изменчивости
могут дать важную дополнительную информа-
цию для верификации результатов спутникового
мониторинга не только субарктического Белого
моря, но и шельфовых арктических морей.

Цель настоящей работы – оценка функцио-
нального состояния фотосинтетического аппара-
та ФП, определение биомассы ФП и оптических
характеристик взвеси и их пространственной из-
менчивости в Онежском заливе Белого моря в
третьей декаде июня 2015 г. с использованием со-
временных флуорометрических и спектрофото-
метрических методов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Отбор проб. Материалом для работы послужи-
ли пробы, отобранные на акватории Онежского
залива на 20 комплексных станциях (рис. 1) с 22
по 27 июня 2015 г. в ходе рейса НИС “Эколог”.

С помощью гидрологических зондов CastAway
(США) и SBE-25 (США) проводили вертикальное
зондирование для измерения температуры, элек-
тропроводности и давления. По этим характери-
стикам производился расчет солености и плотно-
сти. Степень стратификации водного столба оце-
нивали по среднему градиенту плотности между
глубинами 20 и 1 м (E = ∆δ/∆z) [7]. Для расчетов
индекса Е на станциях с глубиной <20 м исполь-
зовали значения плотности воды придонного слоя.
Прозрачность воды определяли по белому диску,
по глубине видимости которого рассчитывали
протяженность эвфотической зоны [43]. Грани-
цей эвфотической зоны принимали глубину с
1% фотосинтетически активной радиации. Воду
отбирали с нескольких горизонтов (табл. 1) с по-
мощью пятилитрового батометра Нискина.

Оценка численности и биомассы ФП. При под-
готовке и количественной обработке проб ФП,
согласно [45], принимали следующие диапазоны
максимального линейного размера водорослей:
пикофитопланктон (пикоФП) – 0.2–2 мкм, на-
нофитопланктон – 2–20 мкм, микрофитопланк-
тон – 20–200 мкм.

Рис. 1. Размещение комплексных и гидрологических станций в Онежском заливе Белого моря. Условные обозначения:
1 – комплексная гидрологическая станция; 2 – зондовая гидрологическая станция; 3 – холодный фронт приливного пе-
ремешивания; 4 – теплый фронт приливного перемешивания; 5 – стоковый фронт; 6 – условная граница района.
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Для оценки численности нано- и микрофито-
планктона пробы воды (объем 1 л) фиксировали
раствором Люголя, концентрировали методом
обратной фильтрации (диаметр пор фильтра 2 мкм)
и просчитывали под микроскопом Микромед 3 в
камере Ножотта объемом 0.05 мл. Линейные
размеры клеток измеряли окуляр-микрометром.
Объем клеток рассчитывали, исходя из объема
соответствующих стереометрических фигур [31] с
последующим переводом в единицы углерода по
аллометрическим зависимостям [39].

Подсчет численности пикоФП проводили по
общепринятому методу [46]. Подпробы воды объ-
емом 10 мл наливали в фильтрационную воронку,
добавляли насыщенный раствор примулина, вы-
держивали 5–7 мин, затем добавляли 2% раствор
глютарового диальдегида и осаждали на ядерные
фильтры с диаметром пор 0.12 мкм, предвари-
тельно окрашенные суданом черным. Фильтры с
осажденными клетками пикоФП помещали в
жидкий азот и хранили до последующей обработ-
ки. Подсчет клеток на фильтрах проводили под
люминесцентным микроскопом Leica DM5000B
при увеличении ×1000, просматривая 30–50 по-
лей зрения в зависимости от концентрации кле-
ток. При подсчете учитывали “тип” свечения

клеток (оранжевый – цианобактерии, или крас-
ный – эукариотические водоросли), а также из-
меряли размеры клеток. Клеточное содержание
углерода рассчитывали по объемам клеток с ис-
пользованием аллометрических зависимостей [49].

Концентрацию хлорофилла “а” определяли
флуорометрическим методом в экстрактах [16] с
помощью флуорометра Trilogy 1.1 (Turner Designs,
США). Калибровка прибора выполнена при по-
мощи стандарта – порошка хлорофилла “а”
(C6144–1MG “Sigma”, Австрия), в растворе кото-
рого концентрация пигмента определена спек-
трофотометрически.

Оценка параметров флуоресценции. Параметры
флуоресценции хлорофилла были определены
для всего ФП и отдельно для пикофракции
(в фильтрате после пропускания исходной воды
через ядерный фильтр с размером пор 2 мкм). Из-
мерения флуоресценции проводили в кварцевой
кювете объемом 30 мл на приборе Мега-25 [10].
Перед измерениями пробы выдерживали в тече-
ние 30 мин в темноте. Сигнал флуоресценции
пробы воды помимо флуоресценции хлорофилла
содержит некоторый уровень флуоресценции
растворенных органических веществ (Ff). Вели-

Таблица 1. Глубина на комплексных станциях (Гл, м) и глубина верхнего перемешанного слоя (числа в скобках),
температура (Т, °С), соленость поверхностного слоя (S, епс), степень стратификации водного столба (Е, кг/м3),
глубина эвфотического слоя (ФС, м), горизонты отбора проб (Гор, м). В колонках Т, S и E справа указаны сред-
ние значения по району

Район Станции Гл Т S Е ФС Гор

PI

5/24 16(4) 15.2

13.3

0.11

23.3

0.11

0.174

8.1 0; 2; 5; 10
1/23 9(3) 11.8 0.19 0.19 6.8 0; 2; 5
2/23 14(4) 13.4 0.42 0.42 6.8 0; 2; 5; 10
3/23 35(9) 11 0.02 0.02 15 0; 2
4/24 31(3) 14.9 0.13 0.13 8.1 0; 2; 5; 10

PII

4/23 20(4) 11.1

11.4

0.06

24.5

0.06

0.068

8.6 0; 2; 5; 10
3/24 15(5) 12.2 0.07 0.07 9.5 0; 2; 8; 15
2/24 35(6) 10.4 0.02 0.02 13.5 0; 2; 4; 10
5/23 15(4) 11.9 0.12 0.12 8.2 0; 2; 5; 10

PIII

1/24 32(32) 8.6

7.4

<0.01

26.4

<0.01

<0.029

16.4 0; 2; 5; 10
4/26 32(6) 7.9 0.01 0.01 21.6 0; 2; 5; 15; 20
3/25 51(4) 8 0.03 0.03 16 0; 2; 4; 10
2/25 47(9) 6.1 0.03 0.03 15 0; 2; 5; 10; 20
1/25 9(9) 3.3 0.11 0.11 9 0; 2; 4; 7
3/26 56(5) 8.6 0.04 0.04 17.5 0; 2; 5; 10; 15
1/27 37(37) 7.9 <0.01 <0.01 20 0; 2; 5; 10; 20
1/22 35(35) 8.1 <0.01 <0.01 13.5 0; 2; 5
5/26 47(47) 8.3 <0.01 <0.01 19 0; 2; 5; 10; 20

PIV
1/26 14(4) 11.2

10.7
0.21

24.6
0.21

0.125
9.5 0; 2; 5

2/26 19(4) 10.2 0.04 0.04 17.5 0; 2; 5; 10
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чину Ff определяли в пробах воды, отфильтрован-
ных через стекловолоконные фильтры GF/F. Ин-
тенсивность флуоресценции измеряли при от-
крытых (Fo) и закрытых (Fm) реакционных
центрах фотосистемы 2. После этого вычитали
фоновый сигнал Ff и получали истинные значе-
ния флуоресценции хлорофилла планктонных
водорослей: для всего ФП Fo и Fm, для пикофрак-
ции Foпико и Fmпико. Расчет относительной пере-
менной флуоресценции хлорофилла проводили
для всего ФП Fv/Fm = (Fm – Fo)/Fm и для пи-
кофракции Fv/Fmпико = (Fmпико – Foпико)/Fmпико.
Относительная переменная флуоресценция ха-
рактеризует квантовую эффективность фотоси-
стемы 2, а точнее – ее среднее значение по всем
клеткам фитопланктона в пробе. Величины Fv/Fm
изменяются от 0 до 0.8 [35]. Высокие значения
(>0.4) характерны для водорослей в хорошем
физиологическом состоянии, тогда как низкие
(<0.4) свидетельствуют о неблагоприятном состо-
янии фотосинтетического аппарата [12].

Оценка абсорбционных характеристик. Абсорб-
ционные характеристики взвешенных частиц и
окрашенных растворенных органических ве-
ществ определяли в полости интегрирующей
сферы [11]. Спектрофотометр для измерения по-
глощения (Integrating cavity absorption meter, ICAM)
построен на базе спектрометра Ocean Optics USB
2000 (США). Для определения спектров поглоще-
ния окрашенного растворенного органического
вещества (ОРОВ) нулевую линию спектрофото-
метра регистрировали при заполнении сферы ди-
стиллированной водой. После этого из интегри-
рующей сферы сливали воду и заменяли ее про-

бой отфильтрованной морской воды (фильтр
GF/F). Полученный разностный спектр погло-
щения принимали за спектр поглощения ОРОВ.

Для определения спектров поглощения взве-
шенных в воде частиц нулевую линию спектро-
фотометра регистрировали в сфере, заполненной
отфильтрованной морской водой. После этого в
полость интегрирующей сферы помещали пробу
морской воды и регистрировали спектр поглоще-
ния взвешенных в воде частиц. Затем интегриру-
ющую сферу заполняли пробой воды, профиль-
трованной через ядерный фильтр с порами 2 мкм.
Полученный разностный спектр обозначали как
спектр поглощения пикофракции.

По спектру поглощения ICAM оценивали со-
держания хлорофилла “а”. Для этого рассчиты-
вали площадь области, ограниченной сверху
спектром поглощения, а снизу – прямой, прохо-
дящей через точки спектра при 650 и 695 нм
(рис. 2). Формальная размерность этого инте-
грала – [нм]. Отбросив размерность, мы исполь-
зовали численные значения данного интеграла в
качестве независимой оценки содержания хло-
рофилла в пробах воды – хл “а”ICAM – в относи-
тельных единицах.

Статистическая обработка данных. Для оценки
зависимости между переменными рассчитывали
коэффициент корреляции Пирсона (R), предва-
рительно убедившись в нормальном характере
распределения исходных случайных величин. До-
стоверность различий средних значений оцени-
вали по критерию Манна–Уитни с использова-
нием программы PAST V.3 [32].

Рис. 2. Спектры поглощения взвешенных в воде частиц. Площадь заштрихованной области была использована для
оценки содержания хлорофилла (метод ICAM).
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Гидрофизические условия. Термохалинная струк-
тура вод в районах исследования в июне 2015 г.
подробно освещена в работе [1]. В данной работе
будут приведены только данные, важные для опи-
сания функционального состояния и структуры
ФП. Согласно различиям в гидрофизических
условиях, на акватории залива может быть выде-
лено четыре района РI–РIV (табл. 1). В кутовой
части залива (РI), а также в западной части (РIV)
воды были стратифицированы в результате влия-
ния речного стока. Верхний перемешиваемый
слой в этих районах характеризовался более низ-
кой соленостью (в среднем 23.3 епс для PI и
24.6 епс для РIV) и более высокой температурой
(в среднем 13.3°С для PI и 10.7°С для РIV). Грани-
цей РI являлся стоковый фронт, а РIV – теплый
фронт приливного перемешивания. Район PIII,
охватывающий акваторию у Соловецких остро-
вов и центральную часть залива, характеризовал-
ся слабой стратификацией водного столба (сред-
нее значение E < 0.029 кг/м3), низкой температу-
рой (в среднем 7.4°С) и повышенной соленостью
поверхностного слоя (в среднем 26.4 епс), что
обусловлено воздействием приливного переме-
шивания. Самые холодные и соленые воды отме-
чены за холодным фронтом приливного переме-
шивания (ст. 1/25). В южной части залива между
стоковым фронтом и теплым фронтом приливно-
го перемешивания располагались воды (PII),
стратификация которых (среднее Е = 0.068 кг/м3)
была меньше, чем в PI (среднее Е = 0.174 кг/м3),
но выше, чем в PIII (среднее Е < 0.029 кг/м3). Гра-
ницы PII динамичны, поскольку положение при-
ливного и стокового фронта может существенно
меняться в зависимости от высоты прилива, объе-
ма речного стока, ветрового воздействия и др. [13].
Глубина эвфотического слоя превышала протя-
женность перемешиваемого слоя на всех станциях
за исключением четырех станций в РIII (табл. 1).

Содержание биогенных элементов (минераль-
ных форм азота, фосфора, кремния) [1] превыша-
ло пороги лимитирования развития ФП – 1 мкМ
по азоту и кремнию и 0.1 мкМ по фосфору.

Состав ФП. Идентифицированы 114 таксонов
разного ранга, по числу видов преобладали диа-
томовые водоросли (59 таксонов) и динофлагел-
ляты (43). Отмечены криптофитовые, золоти-
стые, диктиохофициевые, зеленые и эвгленовые
водоросли. Помимо этого, некоторые мелкокле-
точные формы (3–8 мкм) не удалось идентифи-
цировать даже до самого высокого ранга, они бы-
ли объединены в группу “мелкие неидентифици-
рованные водоросли”. ПикоФП был представлен
цианобактериями и эукариотическими водорос-
лями, идентификация которых возможна только
на основе молекулярно-генетических методов.

Биомасса ФП. Обилие ФП было относительно
невысоким. Средние для всего исследованного
района значения интегрального обилия в эвфоти-
ческом слое составляли: суммарная биомасса ФП –
148 ± 88 мг С/м2, биомасса пикоФП – 1.8 ±
± 1.7 мг С/м2, содержание хлорофилла “а” –
6.4 ± 2.3 мг/м2. Доля феопигментов составляла
28–58% от суммарной концентрации пигментов.
Средние для эвфотического слоя значения пара-
метров обилия существенно варьировали на раз-
ных станциях в пределах одного района (рис. 3а, б)
и для всей исследованной акватории составили:
суммарная биомасса ФП – 12 ± 6 мг С/м3, био-
масса пикоФП – 0.16 ± 0.19 мг С/м3, содержание
хлорофилла “а” – 0.53 ± 1.18 мг/м3. Средние зна-
чения биомассы ФП для отдельных районов до-
стоверно не различались, средние значения био-
массы пикоФП были достоверно выше в районе
PI, чем PII и PIII (р = 0.03), а содержание хлоро-
филла “а” достоверно выше в PI, чем в PIII
(р = 0.01).

В состав доминирующих по биомассе таксонов
ФП входили в РI Teleaulax sp. Heterocapsa triquetra,
неидентифицированные мелкие жгутиковые;
в PII и PIII – Skeletonema spp.; в PIV – Thalassiosira
nordenskioeldii. В пикоФП почти на всех станциях
доминировали Synechococcus-подобные цианобак-
терии. Преобладание пикоэукариот было выяв-
лено только на четырех станциях (1/22, 3/24, 3/25
и 1/26). Вклад пикоФП в суммарную биомассу
ФП колебался от 0.01 (ст. 3/25) до 8% (ст. 3/25).

Вертикальное распределение биомассы ФП и
содержания хлорофилла “а”. Суммарная биомасса
ФП и содержание хлорофилла “а”, как правило,
снижались с глубиной, однако на ряде станций
отмечены максимальные значения этих парамет-
ров на глубинах 5–10 м (рис. 3). Для вертикально-
го распределения биомассы пикоФП, наоборот,
максимумы в поверхностном слое встречались
реже, чем на больших глубинах. Неравномерное
распределение биомассы ФП, пикоФП и хлоро-
филла “а” с глубиной было обнаружено и на стан-
циях со слабой стратификацией водного столба,
например на станциях 1/24, 1/27, 1/22, 5/26.

Эффективность первичных процессов фотосин-
теза. Квантовая эффективность работы фотоси-
стемы 2, характеризуемая величиной относитель-
ной переменной флуоресценции ФП (Fv/Fm), на
исследованной акватории была высокой как в по-
верхностном горизонте (рис. 4), так и на больших
глубинах (рис. 5). В большинстве случаев значе-
ния Fv/Fm превышали 0.4, что свидетельствует о
хорошем состоянии фотосинтетического аппара-
та водорослей. Из всего массива данных (все го-
ризонты всех станций) только два значения были
ниже 0.4 (рис. 5). Следует отметить, что значения
Fv/Fm > 0.5 зарегистрированы и при невысокой
концентрации фотоавтотрофного ФП (содержа-
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ние хлорофилла “а” <0.5 мг/м3). Средние значе-
ния Fv/Fm в поверхностном слое между районами
достоверно не различались, за исключением
более низких Fv/Fm в PIII по сравнению с РI
(р = 0.04).

Значения квантовой эффективности фотоси-
стемы 2 пикоФП (Fv/Fmпико) были ниже, чем у
суммарного ФП как в поверхностном горизонте
(рис. 4), так и на всех других горизонтах. Пределы
колебаний составили 0–0.42 (максимум на ст. 2/23,
2 м), мода – 0.30, медиана – 0.21.

Характер вертикального распределения пока-
зателя квантовой эффективности фотосистемы 2
различался на разных станциях. Отмечено как не-
которое снижение, так и увеличение Fv/Fm с глу-
биной. На станциях, где верхний перемешивае-
мый слой был больше, чем эвфотическая зона,
значения Fv/Fm были высокими (порядка 0.5) да-
же на глубинах вне эвфотической зоны.

Оптические характеристики взвеси. Спектры
поглощения взвешенных в воде частиц Онежско-
го залива (рис. 6) характеризовались максималь-

Рис. 3. Глубина верхнего перемешиваемого слоя (ВПС, маркер 2) (а), средние значения концентрации хлорофилла “а”
(хл “а”, маркер 1) (а), суммарной биомассы фитопланктона (Всум, маркер 3) и биомассы пикофитопланктона (Впико,
маркер 4) (б) в эвфотическом слое четырех районов Онежского залива (РI–PIV). Звездочкой (*) отмечены станции, на
которых глубина верхнего перемешиваемого слоя больше глубины эвфотического слоя.
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ным поглощением в коротковолновой области и
уменьшением поглощения в длинноволновой об-
ласти спектра. В дальней красной области спек-
тров взвеси регистрируемое значение поглоще-
ния в ряде случаев имело отрицательное значение
(рис. 2, 6). Такое искажение спектра поглощения
обусловлено флуоресценцией хлорофилла [11]. В
спектрах поглощения пикофракции на многих
станциях и горизонтах были выявлены максиму-
мы в области от 700 до 800 нм (рис. 6).

Между оценками концентрации хлорофилла “а”
по спектрам поглощения взвеси (хл “а”ICAM ) и ве-
личинами, определенными флуорометрическим
методом в ацетоновых экстрактах (хл “а”), выяв-
лена достоверная корреляция (R2 = 0.61) (рис. 7а).
Более высокая корреляция связывает величины
хл “а”ICAM и интенсивность флуоресценции хло-
рофилла Fo (R2 = 0.82) (рис. 7б). Также достаточ-
но высокая корреляция существует между содер-
жанием хлорофилла пикоФП, рассчитанного из
спектров поглощения, и интенсивностью флуо-
ресценции хлорофилла Fo тех же проб (R2 = 0.66)
для акваторий PI, РIII и РIV (рис.7в). В акватории
РII корреляция между этими параметрами значи-
тельно снижается.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В третьей декаде июня 2015 г. в эвфотическом

слое Онежского залива биомасса ФП была отно-
сительно невысокой. Так, среднее содержание
хлорофилла “а” в июне 2015 г. было меньше
средних значений содержания хлорофилла “а”

(2.81 мг/м3) для эвфотического слоя всего моря в
июне 2008 г. [5]. При относительно невысокой
биомассе фотоавтотрофный планктон характери-
зовался высокой квантовой эффективностью фо-
тосистемы 2 во всем эвфотическом слое (Fv/Fm
превышали > 0.4), что свидетельствует о хорошем
физиологическом состоянии водорослей [12]. Это
согласуется с тем, что в период проведения насто-
ящего исследования развитие ФП в водах залива
не было лимитировано содержанием биогенных
элементов [1].

Хорошее физиологическое состояние было
присуще ФП в районах с разной термохалинной
структурой вод и разным составом доминирую-

Рис. 4. Квантовая эффективность фотосистемы 2 Fv/Fm у фитопланктона (маркер 1) и пикофитопланктона (маркер 2)
в поверхностном горизонте.
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щих таксонов. Достоверные отличия по значени-
ям Fv/Fm отмечены между ФП поверхностного
слоя в стратифицированных водах в кутовой ча-
сти залива с более низкой соленостью и более вы-
сокой температурой (РI) и ФП центральной части
залива у Соловецких островов в условиях низкой
температуры и повышенной солености поверх-
ностного слоя при слабой стратификации водно-
го столба (PIII). Более низкие средние значения
Fv/Fm в PIII, видимо, обусловлены тем, что при
выносе в поверхностный слой водорослей из сло-
ев у нижней границы эвфотической зоны водо-
росли могут испытывать фотоингибирование,
поскольку они были адаптированы к условиям
более низкой освещенности. В целом, хорошее
физиологическое состояние ФП в районах с раз-
ной термохалинной структурой вод и разным со-
ставом доминирующих таксонов (РI – Teleaulax sp.
Heterocapsa triquetra, неидентифицированные мел-
кие жгутиковые; PII и PIII – Skeletonema spp.,
PIV – Thalassiosira nordenskioeldii) свидетельствует
о том, что в фитопланктонном сообществе в ос-
новном присутствуют те виды, чьи функциональ-

ные возможности наилучшим образом соответ-
ствуют складывающемуся в определенный мо-
мент комплексу абиотических факторов.

Квантовая эффективность фотосистемы 2 пи-
коФП была ниже, чем у суммарного ФП на всех
горизонтах эвфотической зоны. Величины меди-
аны значений Fv/Fmпико (0.21) и моды (0.30) мо-
жет свидетельствовать о неблагополучном функ-
циональном состоянии пикоФП. Однако, учиты-
вая отсутствие лимитирования фотоавтотрофов
содержаним биогенных элементов, а также спо-
собность пикоформ акклимироваться к изменя-
ющимся световым условиям [32], можно предпо-
ложить следующие причины, обусловливающие
низкую квантовую эффективность фотосистемы 2
у пикоФП. (1) В пикофракции по численности и
биомассе доминировали Synechococcus-подобные
цианобактерии, что характерно для летнего пери-
ода в умеренных и субполярных водах. Среди пи-
коцианобактерий в субполярных морских водах
преобладают Synechococcus spp., представленные
разными генотипами/экотипами с выраженной

Рис. 6. Типичные спектры поглощения взвешенных в воде частиц, определенные в полости интегрирующей сферы
(ICAM) для разных горизонтов водной тощи. (а) – общие взвеси (ст. 2/23), (б) – пикофракция (ст. 5/26).
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дифференциацией экологических ниш [32, 33].
У цианобактерий в силу особенностей строения
фотосинтетического аппарата даже в оптималь-
ных условиях роста значения Fv/Fm меньше, чем
у эукариотических водорослей [6]. (2) Интенсив-
ность флуоресценции хлорофилла в пикофрак-
ции оценивали в фильтрате после пропускания
пробы воды через ядерный фильтр. Возможно,

сама процедура фильтрации вызывает частичное
повреждение пикоФП. (3) Не следует исключать
возможности того, что в фильтрат попадали фраг-
менты с хлоропластами клеток более крупных
форм [50]. Так, метагеномное секвенирование
области V4 гена 18S рРНК пробы со ст. 3/24 с глу-
бины 4 м выявило присутствие фильтрате водо-
рослей, размеры которых соответствуют нано- и
микроформам [2].

Регистрация высокой квантовой эффективно-
сти фотосистемы 2 в отсутствие лимитирования
развития планктонных водорослей содержанием
биогенных элементов ставит вопрос о причинах
выявленного невысокого обилия фотоавтотроф-
ного ФП. Возможно, такая ситуация обусловлена
динамичностью гидрофизических условий в за-
ливе, в частности интенсивным приливным пере-
мешиванием, ветровым воздействием и выносом
ФП из залива стоковым течением. Например, в
случаях, когда верхний перемешиваемый слой
больше эвфотической зоны, ФП испытывает де-
фицит световой энергии, и увеличение биомассы
ФП не происходит [23, 26]. К тому же, при выносе
в поверхностный слой ФП из слоев у нижней гра-
ницы эвфотической зоны водоросли испытывают
фотоингибирование, что также препятствует воз-
растанию биомассы ФП. Ветровое воздействие
снижает вертикальную устойчивость вод, особен-
но в мелководных прибрежных районах, что ведет
к увеличению протяженности верхнего переме-
шиваемого слоя и снижению доступности свето-
вой энергии для водорослей. Энергетические
затраты водорослей на фотоакклимацию (увели-
чение клеточной концентрации пигментов) сни-
жают их скорость роста [26]. Отсутствие увеличе-
ния биомассы ФП в результате периодического
нарушения стратификации водного столба пока-
зано и для других водных экосистем [24, 42].
О значимости выноса ФП из залива стоковым те-
чением свидетельствует тот факт, что наиболь-
шая биомасса ФП в поверхностном слое обнару-
жена на станциях, расположенных у приливных
фронтальных зон, которые являются барьерами,
снижающими вынос ФП [1].

Помимо гидрофизических факторов, невысо-
кое обилие ФП могут определять и биотические
факторы, в частности пресс выедания раститель-
ноядным зоопланктоном. Так, зарегистрирован-
ная значительная доля феопигментов (28–58%)
в суммарной концентрации пигментов при высо-
кой квантовой эффективности фотосистемы 2
может быть обусловлена не только аллохтонными
источниками феопигментов, но также и прессом
выедания зоопланктоном [20, 34, 36].

В целом, суммарная биомасса ФП, биомасса
фототрофных водорослей и биомасса пикоФП
достоверно не отличались от таковых примерно в
те же календарные сроки в 2012 г., когда темпера-

Рис. 7. Корреляция:
а) между содержанием хлорофилла, определенным по
спектрам поглощения ICAM в области 650–695 нм, и
содержанием хлорофилла, измеренным в ацетоновых
экстрактах.
б) между содержанием хлорофилла, определенным по
спектрам поглощения ICAM в области 650–695 нм, и
интенсивностью флуоресценции хлорофилла фито-
планктона (Fo).
в) между содержанием хлорофилла пикофитопланк-
тона, определенным по спектрам поглощения ICAM
в области 650–695 нм, и интенсивностью флуорес-
ценции хлорофилла пикопланктона (Fo) (знаком +
выделены точки, принадлежащие акватории РII).
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тура и соленость поверхностного слоя изменя-
лись в тех же пределах, что и в 2015 г. [3]. Это дает
основание полагать, что полученные в настоящей
работе оценки обилия ФП являются характерным
для ФП Онежского залива в июне.

Особенности вертикального распределения ФП.
Неравномерность распределения биомассы ФП,
пикоФП и хлорофилла “а” с глубиной отмеча-
лось не только в стратифицированных водах, но и
в районах со слабой стратификацией водного
столба, протяженным перемешиваемым слоем,
где следовало бы ожидать равномерное распреде-
ление ФП по глубине. Это может быть обусловле-
но следующим обстоятельством. В самом начале
развития термической стратификации в водах с
большой глубиной перемешиваемого слоя стра-
тификация может не регистрироваться в течение
нескольких дней и даже недель. В этот период од-
нородные вертикальные профили будут свиде-
тельствовать о глубинном перемешивании [38, 47],
тогда как “истинный” перемешиваемый слой, в
котором сохраняется конвекция водных масс,
уже становится гораздо тоньше [19], что способ-
ствует возрастанию биомассы ФП и формирова-
нию пиков на разных глубинах [30, 48].

Особенности оптических характеристик взвеси в
Онежском заливе. Спектры поглощения взвешен-
ных в воде Онежского залива частиц (рис. 6) зна-
чительно отличались от спектров поглощения,
которые характерны для чистых культур клеток
морского ФП. Для культур клеток в области око-
ло 440 нм обычно четко выражен максимум по-
глощения, и при движении от 440 нм к 400 нм ин-
тенсивность поглощения снижается [11, 15]. Для
взвешенных частиц в водах Онежского залива мы
не наблюдали уменьшения поглощения на участ-
ке 440–400 нм, во многих случаях интенсивность
поглощения монотонно увеличивалась по на-
правлению к 400 нм (рис. 6). Мы полагаем, что
это обусловлено большим вкладом в поглощение
частиц нефитопланктонного происхождения (тер-
ригенной взвеси) [4]. Спектр поглощения таких
взвесей, как правило, характеризуется макси-
мальным поглощением в коротковолновой обла-
сти и уменьшением поглощения в длинноволно-
вой области спектра.

Выявлена достоверная корреляция между из-
меренными значениями интенсивности флуорес-
ценции хлорофилла Fo и площадью под полосой
поглощения хлорофилла в спектре ICAM. Она ха-
рактерна как для всего ФП (в нефильтрованных
пробах воды), так и для пикопланктона (пробы
фильтратов после фильтрации через фильтр с
диаметром пор 2 мкм).

В спектрах поглощения пикопланктона на
многих станциях и горизонтах обнаруживается
максимумы в области от 700 до 800 нм. Такие мак-
симумы поглощения в дальней красной области

спектра имеют хлорофиллы “d” и “f” [22, 37].
Хлорофиллы “d” и “f” обнаружены у некоторых
видов цианобактерий, обитающих в условиях с
преобладанием инфракрасного света, таких как
почва, строматолиты, тела других гидробионтов
[17, 18, 21, 22, 28, 40, 41]. В настоящее время отсут-
ствуют сведения о существовании планктонных
цианобактерий (включая пикоформы), способ-
ных к синтезу хлорофиллов “d” и “f”. Это, в прин-
ципе, закономерно и ожидаемо, поскольку свет с
такими длинами волн практически отсутствует в
толще воды. Следует, однако, отметить, что у ци-
анобактерии Chlorogloeopsis fritschii PCC 9212, вы-
деленной из почвы, в плотных культурах при
освещении видимым светом обнаружен синтез
хлорофиллов “d” и “f” [17]. Авторы упомянутой
работы полагают, что при высокой плотности са-
мозатенение клеток в формирующихся конгло-
мератах ведет к формированию микросреды с
преобладанием дальнего красного света, что и
обусловливает синтез хлорофиллов “d” и “f”. Вы-
явление источников, ответственных за максиму-
мы поглощения в дальней красной области спек-
тра у пикоФП Белого моря, требует дальнейшего
изучения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В третьей декаде июня 2015 г. ФП в эвфотиче-

ском слое Онежского залива Белого моря харак-
теризовался высокой квантовой эффективно-
стью фотосистемы 2. Хорошее физиологическое
состояние было присуще ФП в районах с разной
термохалинной структурой вод и разным соста-
вом доминирующих таксонов. Квантовая эффек-
тивность фотосистемы 2 для пикофракции была
ниже, чем у суммарного ФП. При хорошем фи-
зиологическом состоянии планктонных водорос-
лей их суммарная биомасса была относительно
невысокой, что в отсутствие лимитирования со-
держанием биогенных элементов может быть
обусловлено динамичностью гидрофизических
условий в заливе и прессом выедания.
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The Phytoplankton Activity and the Optical Properties of Suspended Particulate Matter 
in the Onega Bay of the White Sea

I. V. Konyukhova, #, A. F. Kotikovaa, T. A. Belevicha, a, M. D. Kravchishinab, S. I. Pogosyana

aLomonosov Moscow State University, Faculty of Biology, Moscow, Russia
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The phytoplankton activity in the Onega Bay of the White Sea was analyzed in June of 2015. Chlorophyll “a”
concentration as well as cell quantity and cell biomass were quantified in natural phytoplankton samples and
separately in picoplankton fraction. These data were compared with the results of additional optical measure-
ments performed on the same water samples. A strong correlation (R2 = 0.82) between chlorophyll absor-
bance (around 680 nm, absorbance spectra) and in vivo chlorophyll f luorescence intensity was found. Мi-
croalgae had a high level of photosynthesis efficiency (Fv/Fm > 0.4). Picoplankton fraction demonstrated a
less efficient photosynthesis probably due to the presence of cyanobacteria. The picoplankton fraction typi-
cally contained a few percent of the entire biomass, whereas its contribution to the total chlorophyll f luores-
cence intensity reached 40%.

Keywords: phytoplankton, photosynthesis, chlorophyll f luorescence, suspended particles
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