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ЧАСТИ БАЛТИЙСКОГО МОРЯ В ЛЕТНИЙ И ОСЕННИЙ ПЕРИОДЫ
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В работе рассматривается потенциальная (флуоресцентным методом) и реализованная (радиоугле-
родным методом) первичная продукция фитопланктона и продукция гетеротрофных бактерий в эв-
фотической зоне мористой части Гданьского залива Балтийского моря в летний и осенний перио-
ды. Максимальная квантовая эффективность фотосистемы II фитопланктона (Fv/Fm) значительно
варьировала по глубине в июне (0.33–0.59), но была равномерно очень высокой в октябре (0.68–
0.71), что указывает на потенциально более активное состояние ранне-осеннего фитопланктона.
Интегральная первичная продукция в октябре была почти в два раза выше, чем в июне (633 и
375 мг С/м2 в сут, соответственно), тогда как бактериальная продукция – в полтора раза ниже (239
и 371 мг С/м2 в сут, соответственно). В верхнем 10-м слое водной толщи автотрофная продукция
(фитопланктон) лишь ненамного превышала гетеротрофную (бактериальную) продукцию в июне
(63% от общей продукции) и доминировала в октябре (92% от общей продукции).

Ключевые слова: первичная продукция, бактериальная продукция, активная флуоресценция хлоро-
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ВВЕДЕНИЕ
Балтийское море – одно из наиболее изучае-

мых в мире, однако информация о вертикальном
распределении продукционных процессов фито-
планктона и бактериопланктона в российском
секторе юго-восточной части моря практически
отсутствует. В основном исследования продукци-
онных параметров фито- и бактериопланктона в
Балтийском море проводились в наиболее про-
дуктивный период весеннего “цветения”. Сезон-
ная динамика продукционных процессов боль-
шей частью рассматривалась в прибрежных райо-
нах моря [3–5, 11, 25, 44].

Пастбищная трофическая цепь, основанная на
фитопланктоне, во многих случаях более эффек-
тивна, чем ее ответвление, основанное на бакте-
риях – “микробная петля” [14, 16]. Качество бак-
терий как пищевого ресурса более низкое, чем
фитопланктона. Биомасса бактерий обычно ли-
шена важных липидов и жирных кислот, которые

жизненно необходимы для питающихся ими жи-
вотных [26], и имеют относительно низкое отно-
шение углерод : азот : фосфор (C : N : P = 50 : 10 : 1)
[11]. С другой стороны, биомасса фитопланктона
соответствуют отношению Редфилда (106 : 16 : 1)
и в пищевом отношении более эффективна. Та-
ким образом, доминирование продукции гетеро-
трофных бактерий может приводить к более низ-
кой эффективности пищевой сети и более низкой
продукции высших трофических уровней [14, 15].
Следовательно, факторы окружающей среды, ко-
торые поворачивают основание пищевой сети от
фитопланктонного к бактериальному доминиро-
ванию, оказывают влияние на всю трофическую
структуру и продуктивность планктонного сооб-
щества [11].

Развитие фитопланктона в Балтийском море
носит ярко выраженный сезонный характер. Био-
масса фитопланктона имеет три отчетливых пи-
ка: весенний (основной), летний и осенний [2, 9].
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В период весеннего “цветения” доминируют диа-
томовые и динофитовые водоросли. В период
летнего максимума развитие фитопланктона
определяют в основном солоноватоводные сине-
зеленые водоросли (Nodularia spumigena, Aphani-
zomenon sp. и другие), способные ассимилировать
атмосферный азот [19]. Осенью, при условии вы-
равнивания температуры по вертикали и началу
перемешивания вод, происходит вынос биоген-
ных элементов из глубинного слоя в эвфотиче-
ский, что обуславливает второй максимум разви-
тия диатомовых водорослей [18]. Затем биомасса
и продуктивность фитопланктона постепенно со-
кращается до зимнего минимума в связи с низким
уровнем солнечной радиации [43].

Район, где были выполнены настоящие иссле-
дования, расположен в морской зоне российско-
го сектора юго-восточной части Балтийского
моря. Этот район находится достаточно далеко от
береговой линии, однако испытывает заметное
влияние выноса вод реки Вислы, а также Вислин-
ского залива – одной из самых крупных и высо-
копродуктивных лагун Балтийского моря [1].
С другой стороны, район исследований находит-
ся в районе Гданьской впадины в зоне крупной
“метановой аномалии”, содержание метана в
донных осадках в этом районе почти в 10 раз пре-
вышает фоновые показатели [42]. Кроме того,
акватория находится под влиянием затоков в
Балтийское море трансформированных вод из
Северного моря [13]. Эти затоки привносят не
только более холодные, соленые и насыщенные
кислородом воды, но и свою специфическую
флору и фауну. В итоге в этом районе происходит
смешение солоноватоводной флоры и фауны из
Вислинского залива, флоры и фауны непосред-
ственного района исследования, а также попада-
ющих с трансформированными североморскими
водами видов. Именно в силу специфических
условий этого района и была выбрана морская
площадка Калининградского карбонового поли-
гона для разработки и испытаний технологий
контроля углеродного баланса.

Целью данной работы было исследование
параметров первичной продуктивности фито-
планктона и бактериальной продукции в эвфоти-
ческом слое и их соотношения в летний и осен-
ний периоды, как части углеродного баланса в пе-
лагиали Балтийского моря.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Гидрофизические параметры. Исследования
проводились в юго-восточной части Балтийского
моря (рис. 1). Пробы были отобраны 30 июня и
1 октября 2021 года. Профили температуры и со-
лености были получены с помощью гидрофизи-

ческого зонда Sea&Sun CTD90M. Пробы воды
для определения биомассы и доминирующих ви-
дов фитопланктона, общей численности, био-
массы и продукции бактерий, первичной продук-
ции и активной флуоресценции хлорофилла “а”
(хл “а”), концентрации хл “а” отбирали с гори-
зонтов 0, 5, 10, 15, 20 и 25 м с помощью батометра
Нискина, помещали в темный термоизолирован-
ный контейнер и транспортировали в береговую
лабораторию для последующего анализа.

Величина фотосинтетически активной радиа-
ции (ФАР, 400–700 нм) на поверхности моря была
измерена с помощью квантового датчика LI-190R
(Li-Cor, США), подводная освещенность на раз-
ных горизонтах – с помощью подводного датчика
LI-193. Одновременность измерений обоими дат-
чиками обеспечивалась подключением к инте-
грирующему блоку LI-1400 DataLogger, и позво-
ляла точно определять долю ФАР, достигающей
конкретных горизонтов. Эуфотическая зона опре-
делялась как водный слой, ограниченный глуби-
ной проникновения 1% от поверхностной ФАР.

Определение продукционных параметров фито-
планктона. Определение скорости первичной про-
дукции (ПП) проводили экспериментально ра-
диоуглеродным методом [39]. Во флаконы c про-
бами воды объемом 50 мл был добавлен раствор
NaH14СO3. Экспонирование флаконов осуществ-
ляли по методу имитации световых и температур-
ных условий в оригинальном лабораторном ин-
кубаторе с регулируемой светодиодной подсвет-
кой [8]. Поддержание температуры инкубации,
соответствующей температуре в точке отбора
проб, осуществляли с помощью лабораторного
охладителя HAILEA-100 и помпы для прокачки
воды EHEIM. Уровень освещенности для каждо-
го флакона, также соответствующей освещенно-
сти в точке отбора проб, задавался регулируемой
величиной постоянного тока, протекающего че-
рез светодиод [8].

Условия освещенности в инкубаторе устанав-
ливались для каждого измерения следующим об-
разом. Учитывая параболическую зависимость
интенсивности освещения от времени суток и ве-
личину максимальной (полуденной) интенсив-
ности ФАР, измеренной при пробоотборе, был
рассчитан средний за светлое время суток уро-
вень ФАР. Для 30 июня и 1 октября эти значения
составляли 800 и 100 мкмоль фотонов/м2 в сек,
соответственно. Эти значения устанавливались в
инкубаторе для поверхностных проб. Для задания
освещенности проб с других горизонтов исполь-
зовались значения доли ФАР, достигавшей соот-
ветствующих горизонтов, рассчитанных при зон-
дировании водной толщи с помощью комплекса
Li-COR.



900

ОКЕАНОЛОГИЯ  том 62  № 6  2022

МОШАРОВ и др.

После инкубации в течение 3 ч пробы отфиль-
тровывали через мембранные фильтры “Влади-
пор” (0.45 мкм). Радиоактивность исходного рас-
твора и фильтров определяли с помощью жид-
костного сцинтилляционного счетчика Triathler
(Hidex, Финляндия). Ассимиляционное число
(удельная первичная продукция, АЧ, мг С/мг хл в ч)
было рассчитано путем нормирования ПП на от-
дельных горизонтах по соответствующей концен-
трации хл “а”.

Концентрацию хл “а” в воде измеряли мето-
дом флуоресценции ацетонового экстракта [22].
Пробы воды (500 мл) отфильтровывали через стек-
ловолоконные фильтры Whatman GF/F под ваку-
умом не более 0.2 атм. Для экстракции хл “а”
фильтры помещали в пробирки с ацетоном (90%)
и выдерживали в темноте при температуре +4°С
в течение 24 ч. Затем флуоресценцию экстракта
измеряли с помощью флуориметра МЕГА-25 до и
после подкисления 1н HCl (коррекция на феофи-
тин). Флуориметр был предварительно откалиб-
рован с использованием стандарта хлорофилла
(Sigma). Концентрация хл “а” и феофитина была
рассчитана согласно [21].

Активная флуоресценция хл “а” была измере-
на с помощью ультрачувствительного РАМ-флу-
ориметра WATER-PAM (Walz, Германия). Изме-
рение соотношения интенсивности флуоресценции
хл “а” при насыщающем фотосинтез возбуждаю-
щем свете (максимальный выход флуоресценции,
Fm) и при слабой вспышке возбуждающего света
(минимальный выход флуоресценции, Fо) для
фитопланктона, выдержанного в темноте, позво-
ляет определить максимальную квантовую эф-
фективность фотосистемы II (Fv/Fm) [23]:

Максимальные значения Fv/Fm для фитопланк-
тона при оптимальных условиях роста составля-
ют 0.65–0.70 и существенно варьируют для раз-
ных таксонов [41]. Соотношение Fv/Fm отражает
максимальную (потенциальную) фотохимическую
эффективность фотосистемы II и показывает до-
лю абсорбированной световой энергии, направ-
ленной на фотосинтез посредством реакционных
центров фотосистемы II.

Для оценки текущего состояния фитопланкто-
на и его адаптации к свету использовался метод
“быстрых световых кривых”, в соответствии с ко-

( )v m m о mF F F F .F= −

Рис. 1. Расположение района исследований в юго-восточной части Балтийского моря.
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торым измеряется эффективный квантовый вы-
ход фотосистемы II (ФPSII) как функция осве-
щенности [18]:

где  – это максимальная флуоресценция кле-
ток, адаптированных к заданному уровню осве-
щенности, Ft – выход флуоресценции при задан-
ном уровне освещенности.

Умножая число квантов, абсорбированных
фитопланктоном, на величину ФPSII, получаем
значение относительной скорости электронного
транспорта (rETR) в фотосистеме II при опреде-
ленном уровне естественного освещения:

где Е – это уровень естественного освещения об-
разца в камере РАМ-флуориметра (мкмоль фото-
нов/м2 в сек), а коэффициент 0.5 учитывает
распределение фотонов между фотосистемами I
и II [38].

Для определения rETR пробы воды экспони-
ровали при 8-ми уровнях интенсивности света в
диапазоне от 0 до 1500 мкмоль фотонов/м2 в сек,
в том числе при интенсивности света, соответ-
ствующей природной в точке отбора и применен-
ной в инкубаторе при радиоуглеродных измере-
ниях. График зависимости rETR от уровня осве-
щенности (“световая кривая”) использовался для
определения уровня оптимальной освещенности
для фитопланктона с конкретного горизонта от-
бора проб, отражающей уровень световой адапта-
ции фитопланктона.

Концентрация хл “а” в пробах, в которых из-
мерялась активная флуоресценция, варьировала
от 0.385 до 10.735 мкг/л. Отсутствие самозатене-
ния при измерениях в этих пробах проверялось
разбавлением образца 1 : 1 и оценкой линейности
зависимости “флуоресценция–концентрация”.

Концентрирование проб фитопланктона про-
водили седиментационным методом [7]. Каме-
ральную обработку проб выполняли в камере
“Учинская” объемом 0.01 мл по стандартным
методикам с использованием микроскопа Leica
DM2500 [7].

Определение микробиологических параметров.
Для определения численности (ЧБ) и биомассы
бактериопланктона (ББ) пробы морской воды
сразу после их отбора фиксировали 38% фор-
мальдегидом (предварительно профильтрован-
ным через фильтр с диаметром пор 0.2 мкм (Nuc-
leopor)) до конечной концентрации в пробе 1% и
хранили максимум в течение суток в темноте при
температуре 4°С. Численность и размеры бакте-
риальных клеток определяли методом эпифлуо-
ресцентной микроскопии с использованием

= −m t m
' 'ФPSI F( )I F F ,

m
'F

rETR ФPSII E 0.5,= × ×

флуоресцентного красителя 3,6-bis(dimethylami-
no)acridine (акридиновый оранжевый) и черных
ядерных фильтров с диаметром пор 0.2 мкм (Os-
monics, USA) [35, 36]. Препараты для микроско-
пирования изготовляли с применением низко
флуоресцирующего иммерсионного масла (Olim-
pus, Япония). Бактерий учитывали с помощью
микроскопа МикМед-3 ЛЮМ LED, соединенно-
го с цифровой камерой Touptek Photonics FMA
050 (China) и персональным компьютером. Изоб-
ражение преобразовывали в цифровую форму
с помощью программного обеспечения “ToupView”
и использовали для последующего подсчета и из-
мерения бактериальных клеток. На каждом пре-
парате считали не менее 200 и измеряли не менее
50 клеток бактерий. Сырую биомассу бактерий
вычисляли путем умножения их численности на
средний объем клеток. Содержание углерода в
бактериальных клетках (С, фг С/кл) рассчитыва-
ли с использованием аллометрического уравне-
ния, наиболее подходящего для клеток, окрашен-
ных акридиновым оранжевым: С = 120V0.72 [32, 36].

Скорость роста и продукцию бактериапланк-
тона (ПБ) определяли в «живых» пробах морской
воды методом “разбавления” по изменению их
численности в изолированных пробах воды, ин-
кубируемых в течение 24-48 ч в климатическом
инкубаторе при температуре in situ. Для устране-
ния бактериотрофных организмов пробы мор-
ской воды разбавляли 1 : 10 морской водой, взя-
той из места отбора пробы и профильтрованной
через мембранный фильтр с диаметром пор
0.20 мкм [17]. Эксперименты проводили в трех-
кратной повторности. Удельную скорость роста
численности бактерий (μ, ч–1) вычисляли по фор-
муле: μ = (lnNt – lnNo)/t, где No и Nt – численно-
сти бактерий в начале и в конце инкубации, t –
время инкубации, часы в разбавленных пробах во-
ды. Продукцию бактериопланктона (Pв, мг С/м3 сут
или кл/мл сут) рассчитывали, как произведение
удельной скорости роста и биомассы (или чис-
ленности) бактерий в неразбавленной морской
воде. Деструкцию органического вещества рас-
считывал, принимая, что отношение продукции
бактерий к их рациону составляет 0.27 [28].

Интегрированные по глубине значения были
рассчитаны по методу трапеции. Средневзвешен-
ные значения параметров для водной толщи рас-
считывали путем интегрирования значений по
глубине и делением на значение глубины.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Глубина эвфотического слоя в районе иссле-

дований и 30 июня, и 1 октября составила 20 м.
При этом летом верхний перемешанный слой с
температурой 21°С был ограничен термоклином
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на глубине 10 м. Ниже 20 м температура воды бы-
ла 8°С. В начале октября термоклин был на глуби-
не 60 м при температуре верхнего слоя воды 15°С.
Соленость во обоих случаях рассматриваемом
верхнем 25-м слое варьировала незначительно от
7.2 до 7.4 psu.

В июне в верхнем 25-м слое по биомассе доми-
нировали динофитовые (43% от суммарной
биомассы), синезеленые (31%) и криптофитовые
(16%) водоросли, при этом основная часть сум-
марной биомассы была сосредоточена в верхнем
10-м слое. В октябре в фитопланктоне доминиро-
вали диатомовые водоросли (86% от суммарной
биомассы).

Основная часть первичной продукции была
сосредоточена в верхнем 10 м слое. В июне она ва-
рьировала от 16.55 до 20.36 мкг С/л в сут с ярко
выраженным максимумом на глубине 5 м (табл. 1).
На этой же глубине формировался максимум
концентрации хл “а” (10.7 мкл/л). Основная мас-
са хл “а” в этот период была сосредоточена в слое
0–10 м, т.е. в верхнем прогретом слое, ограничен-
ном термоклином. В октябре максимум первич-
ной продукции находился в поверхностном слое
(147.24 мкг С/л в сут) и в семь раз превышал зна-
чение для июня, при том что на глубинах 5 и 10 м
значения для двух периодов были близкими
(табл. 1). Концентрация хл “а” в октябре была вы-
сокой во всем 25-м верхнем нестратифицирован-
ном слое (4.67–7.43 мкг/л), с максимумом у по-
верхности. Ассимиляционное число в июне было
максимальным (0.58 мкг С/л в сут) на глубине

10 м, а в октябре – в поверхностном слое (1.65 мкг
С/л в сут). При этом в октябре его величина до-
статочно быстро снижалась с глубиной.

Квантовый выход фотосистемы II фитопланк-
тона (Fv/Fm) в июне значительно варьировал в
пределах верхнего слоя (0.393–0.585) с максиму-
мом на глубине 10 м и минимальными значения-
ми в слое 0–5 м. В противоположность этому, в
октябре этот параметр имел высокие значения
(0.675–0.711) во всем верхнем слое с небольшим
максимумами на поверхности и в зоне термокли-
на на 15 м. Значения rETR в пределах эвфотиче-
ского слоя варьировали от 3.0 до 26.7 отн. ед. в
июне и от 1.1 до 70.4 отн. ед. в октябре. Макси-
мальные значения различались почти в три раза,
но в обоих случаях были определены в поверх-
ностном слое (табл. 1).

Анализ соотношения между значениями rETR
и АЧ в эвфотическом слое при одинаковых уров-
нях освещенности, полученными в июне и октяб-
ре, показал сильную положительную корреляцию
(r = 0.93, n = 8, P = 0.05) (рис. 2). Линейная корре-
ляция между rETR и валовой фиксацией углерода
и/или продукцией О2 была установлена в различ-
ных регионах [24, 27, 40]. Это позволяет нам ис-
пользовать графики зависимости rETR от уровня
освещенности (“быстрые световые кривые”) для
определения уровня оптимальной освещенности
для ПП фитопланктона на конкретном горизонте
отбора проб, отражающей уровень световой адап-
тации фитопланктона.

Таблица 1. Первичная продукция (ПП, мкг С/л в день), концентрация хл “а” (Хл, мкг/л), ассимиляционное чис-
ло (АЧ, мкг С/мкг хл “а” в час), максимальная квантовая эффективность (Fv/Fm), относительная скорость элек-
тронного транспорта в фотосистеме II (rETR), оптимальная освещенность (Ek, мкмоль фотонов/м2 в сек), мак-
симальная rETR при оптимальной освещенности (rETRmax) на разных горизонтах в июне и октябре

Горизонт, м ПП Хл АЧ Fv/Fm rETR Ek rETRmax

30 июня

0 20.36 4.66 0.36 0.327 26.7 710 26.7

5 47.32 10.74 0.37 0.393 10.0 480 36.9

10 16.55 2.38 0.58 0.585 7.0 710 81.2

15 1.04 0.89 0.10 0.525 3.0 710 50.9

25 0.39 0.471 710 33.4

1 октября

0 147.24 7.430 1.65 0.704 70.4 710 83

5 38.10 6.876 0.46 0.675 13.2 710 81

10 11.23 4.942 0.19 0.682 3.0 800 81

15 3.64 4.885 0.06 0.711 1.1 710 81

20 5.542 0.695 800 69

25 4.670 0.677 710 60
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Определенные с помощью “быстрых световых
кривых” значения оптимальной освещенности
Ek (при которой в экспериментальных условиях в
измерительной камере РАМ-флуориметра дости-
гался максимальный уровень rETR для конкрет-
ной пробы, rETRmax) были на одном уровне
(710 мкмоль фотонов/м2 в с) и в летний, и в осенний
периоды (табл. 1) в верхнем 25-м слое. Отметим при
этом, что в июне оптимальная освещенность для
поверхностного фитопланктона (710 мкмоль фо-
тонов/м2 в с) была ниже средней для светового
периода солнечной радиации (800 мкмоль фото-
нов/м2 в с). Это обстоятельство могло быть при-
чиной более низкой величины ПП на поверхно-
сти по сравнению с ее значением на глубине 5 м
(см. табл. 1). В целом и в июне и в октябре фито-
планктон в эвфотическом слое был адаптирован к
высокому уровню освещенности. Однако макси-
мально возможная фотосинтетическая актив-
ность (rETRmax) в июне существенно различалась
для разных горизонтов (от 26.7 до 81.2 отн. ед.) с
минимумом на поверхности и максимумом на
глубине 10 м (на нижней границе верхнего про-
гретого слоя). В октябре вертикальный профиль
rETRmax характеризовался равномерно высоки-
ми значениями (80.5–82.9 отн. ед.) в пределах
слоя 0–15 м и снижением в слое 20–25 м.

Значения ЧБ в июне и в октябре в пределах
25-м слоя варьировали от 970 до 2250 тыс. кл/мл
(табл. 2), при этом средние значения для этого

слоя в оба периоды были близки. Максимальные
величины в обоих случаях были определены на
глубине 5 м, но в октябре их значения были в
1.5 раза ниже, чем в июне (1490 и 2250 тыс. кл/мл).
Осредненные для пробы воды значения объема
клеток варьировали от 0.02 до 0.24 мкм3, состав-
ляя в среднем 0.21 мкм3. В июле преобладали мел-
кие кокковые формы, средний объем 0.02 мкм3, в
то время как в августе в общем составе бактерио-

Таблица 2. Численность (ЧБ, тыс. кл/мл) и биомасса бактерий (ББ, мг С/м3), бактериальная продукция (ПБ,
мг С/м3 в сут) и деструкция (ДБ, мг С/м3 в сут), удельная продукция бактерий (P/B, сут–1), доля бактериальной
продукции в общей продукции (первичная + бактериальная) (ПБ/(ПБ + ПП), %) и соотношение величин бак-
териальной деструкции и первичной продукции (ДБ/ПП)

Горизонт, м ЧБ ББ ПБ ДБ P/B ПБ/(ПБ + ПП) ДБ/ПП

30 июня

0 1460 24.0 12.8 47.4 0.533 39% 2.33

5 2250 34.2 25.3 93.7 0.740 35% 1.98

10 1450 23.3 14.8 54.8 0.635 47% 3.31

15 1040 14.1 18.5 68.5 1.312 95% 66.0

25 970 23.0 18.7 69.3 0.813

1 октября

0 1210 21.5 1.03 3.8 0.048 0.7% 0.03

5 1490 28.9 4.86 18.0 0.168 11% 0.47

10 1440 28.1 8.77 32.5 0.312 44% 2.89

15 1190 34.5 24.9 92.2 0.722 87% 25.33

20 1270 37.0 17.8 65.9 0.481

25 990 37.4

Рис. 2. Соотношение между ассимиляционным чис-
лом (АЧ) и относительной скоростью электронного
транспорта (rETR) в эвфотическом слое.
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планктона увеличилась доля палочковидных форм
и вибрионов (средний объем клетки 0.18 мкм3).

Распределения ББ по глубине в пределах
25-м слоя в июне и октябре существенно раз-
личались, что, по-видимому, было связано с
толщиной верхнего перемешанного слоя. Верти-
кальный профиль биомассы бактерий в июне ха-
рактеризовался ярко выраженным максимумом
(34.2 мг С/м3) и более низкими величинами в слое
ниже термоклина. В октябре, когда термоклин
был на глубине 60 м, это распределение по глуби-
не было более выравненным, а общий уровень ве-
личин превышал аналогичные значения в июне.
При этом наиболее высокие значения (34.5–
37.0 в слое мг С/м3) наблюдались в слое 15–25 м.
Исходя из отношения биомассы к численности,
можно сказать, что в октябре клетки бактерий
были в среднем крупнее в 1.4 раза, чем в июне.

ПБ также значительно различалась летом и
осенью. В июне значения этого параметра варьи-
ровали по глубине от 14.8 до 25.3 мг С/м3 в сут
(в среднем 16.3 ± 4.1 мг С/м3 в сут) с максимумом
на глубине 5 м (табл. 2). В октябре наблюдалась
совершенно другая картина. В поверхностном
слое ПБ была очень низкая (1.03 мг С/м3 в сут) и
увеличивалась с глубиной до максимального зна-
чения (24.9 мг С/м3 в сут) на глубине 15 м. В сред-
нем в этот период в слое 0–25 м ПБ составляла
12.0 ± 9.7 мг С/м3 в сут, и была в 1.4 раза ниже, чем
в июне.

Удельная ПБ (P/B-коэффициент) варьировала
по глубине от 0.53 до 1.31 сут–1 (в среднем 0.84 ±
± 0.34 сут–1) в июне и от 0.05 до 0.72 сут–1 (в сред-
нем 0.36 ± 0.25 сут–1). Максимальные значения в
оба периода наблюдались на глубине 15 м (1.31
и 0.72 сут–1, соответственно).

Интегральные для эвфотического слоя значе-
ния биомассы и продуктивности фито- и бакте-
риопланктона представлены в табл. 3. Интеграль-
ная ПП, содержание хл “а”, суммарная удельная
продукция фитопланктона (АЧ), суммарная ве-
личина электронного транспорта в фотосистеме II
(rETR), а также ББ в октябре были выше, чем в
июне. Интегральная ПБ в эвфотическом слое в
октябре была 1.5 раза ниже, чем в июне.

ОБСУЖДЕНИЕ
Величина интегральной ПП, измеренная в на-

ших исследованиях, была сопоставима с величи-
нами, полученными в южной части открытой
Балтики (381–617 мг С/м2 в сут) [34], но ниже, чем
в прибрежных зонах Гданьского бассейна – 538–
1214 мг С/м2 в сут в северо-восточной части бас-
сейна [6, 25] и 580–1860 мг С/м2 в сут в юго-запад-
ной прибрежной зоне [44]. Значения rETR срав-
нимы c таковыми для фитопланктона Северного
моря и Южной Атлантики (2–40 отн. ед.) [37].

Потенциальная фотосинтетическая активность
фитопланктона, определяемая по максимальной

Таблица 3. Интегральные величины параметров продуктивности фито- и бактериопланктона в эвфотическом
слое: интегральная первичная продукция (ППинт, мг С/м2 в сут), суммарное содержание хл “а” (Хлинт, мг/м2),
интегральная удельная первичная продукция (АЧинт, мг С/мг хл “а” в час), интегральная численность бактерий
(ЧБинт, млн кл/см2), интегральная биомасса бактерий (ББинт, мг С/м2), интегральная бактериальная продукция
(ПБинт, мг С/м2 в сут), интегральная потребность бактерий в углероде (деструкция) (ДБинт, мг С/м2 в сут), доля
интегральной бактериальной продукции в общей (первичная + бактериальная) продукции (ПБ/(ПБ + ПП), %)
и соотношение интегральных величин бактериальной деструкции и первичной продукции (ДБ/ПП, отн. ед.)
в летний и осенний периоды

Дата 30 июня 01 октября

ППинт 375.8 633.0

Хлинт 82.7 113.8

АЧинт 6.1 7.7

ЧБинт 29.8 26.8

ББинт 475.5 603.8

ПБинт 371.8 239.7

ДБинт 1375.9 887.9

ПБ/(ПБ + ПП) 50% 27%

ДБ/ПП 3.67 1.40
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квантовой эффективности фотосистемы II (Fv/Fm),
в июне в пределах верхнего 25-м слоя значитель-
но варьировала по глубине, достигая относитель-
ного максимума (0.585) на 10 м. Аналогично и по-
тенциальная способность фотосистемы II фито-
планктона к трансформации световой энергии в
химическую (максимально возможная скорость
электронного транспорта в фотосистеме II при
оптимальном освещении, rETRmax) была наибо-
лее высокой на этой же глубине. В обоих случаях
минимальные значения потенциальной активно-
сти были отмечены на поверхности. Высокая по-
тенциальная активность фотосинтетического ап-
парата на глубине 10 м реализуется в высокой
скорости биосинтеза органического вещества,
что выражалось в максимальной для вертикаль-
ного профиля величине АЧ. Однако максималь-
ная величина ПП в июне была на глубине 5 м, что
было обусловлено высоким содержанием хл “а”
на этой глубине.

Совершенно другое распределение этих про-
дукционных показателей фитопланктона по глу-
бине в эвфотическом слое было в октябре того же
года. Величины относительной переменной флу-
оресценции (Fv/Fm) в этот период на всех гори-
зонтах находились на уровне 0.67–0.71, характе-
ризуя очень высокую квантовую эффективность
фотосистемы II фитопланктона, т. е. высокую по-
тенциальную активность первичных (световых)
процессов фотосинтеза в верхнем 25-м слое. Это
подтверждается и высокой во всем этом слое мак-
симально возможной скоростью электронного
транспорта в фотосистеме II (rETRmax) при усло-
вии оптимального освещения.

Высокий потенциал фотосинтеза реализуется
в этот период в максимальной степени только на
поверхности, где значение АЧ было почти в четы-
ре раза больше, чем на глубине 5 м. Величина
rETR (скорость электронного транспорта в фото-
системе II при уровне освещения, соответствую-
щем природному в точке отбора проб), так же
была максимальной в поверхностном слое, суще-
ственно отличаясь от величин на других горизон-
тах. В целом, величина rETR, отражающая ско-
рость конвертации солнечной энергии в химически
связанную энергию в клетках, которая обеспечи-
вает процессы биосинтеза органического веще-
ства фитопланктоном, и в октябре, и в июле зако-
номерно уменьшалась с глубиной вслед за умень-
шением количества доступного света. Однако
интенсивность такого уменьшения различалась в
разные периоды. При равномерном распределе-
нии хл “а” в октябре в верхнем слое высокая ак-
тивность фитопланктона в поверхностном слое
выражалась в значениях высокой ПП.

Отношение величин rETR и АЧ, измеренных
при одинаковых интенсивностях света для каж-

дой подпробы, позволяет нам сравнивать фото-
синтетическую эффективность фитопланктона
на разных глубинах эвфотического слоя и в раз-
ные периоды года независимо от текущих свето-
вых условий.

Как уже указывалось выше, между продуктив-
ными параметрами – rETR и АЧ – была установ-
лена тесная взаимосвязь (см. рис. 2). Это позволя-
ет рассматривать их как величины, отражающие
интенсивность двух основных стадий фотосинте-
за – темновой и световой стадий, соответственно.
При этом в ряде работ показано, что отклонения
от прямой зависимости наблюдаются при опреде-
ленных условиях, таких как высокие и низкие
световые условия, сильная вариабельность тем-
пературы или биогенный стресс [20, 31]. В неко-
торых работах взаимоотношение между rETR и
фиксацией углерода демонстрирует видоспеци-
фичность [40].

Фотосинтетическая эффективность (АЧ/rETR),
рассчитанная для каждой пробы, варьировала от
0.014 до 0.083 в июне и от 0.024 до 0.063 в октябре,
в среднем составляя 0.048 и 0.046, соответствен-
но. Очевидно, что при всех различиях показате-
лей потенциальной и реализованной продукции
фитопланктона, фотосинтетическая эффектив-
ность, отражающая количество синтезированно-
го органического вещества на единицу уловлен-
ной и запасенной световой энергии, в оба перио-
да была на одном уровне (рис. 3), хотя масштаб
различий на разных горизонтах в июне был суще-
ственно выше. При этом максимальные для про-
филя величины были установлены на одной и той

Рис. 3. Вертикальное распределение значений фото-
синтетической эффективности (АЧ/rETR) фито-
планктона в июне (1) и октябре (2).
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же глубине 10 м. Результаты наших исследований
в Карском море продемонстрировали аналогич-
ные пределы вариаций фотосинтетической эф-
фективности – от 0.014 до 0.071, хотя это арктиче-
ский регион [30].

Полученные нами величины лежат прибли-
зительно в том же диапазоне значений, что и
установленные для фитопланктона и микрофи-
тобентоса в эстуариях [12], где значения эффек-

тивности rETR для фиксации углерода (ЕЕ) варьи-
ровали между 0.04 и 0.16. Цитируемые авторы
также пересчитали опубликованные данные для
культур и получили значения ЕЕ в пределах от
0.007 до 0.02 для различных видов морского фито-
планктона.

По нашим оценкам значения ЧБ и ББ хорошо
сопоставимы со значениями, полученными ранее
для польской части Гданьского залива (ЧБ варьи-
ровала от 1.2 до 3.8 × 106 кл/мл, ББ от 30 до
70 мгС/м3) [44], и сравнимы со значениями, по-
лученными в октябре 2007 г. в российской части
Гданьского залива (средние ЧБ – 1.08 млн кл/мл
и ББ – 22 мг С/м3) [6]. В тоже время, определен-
ная нами в июле численность и биомасса бакте-
риопланктона оказались ниже значений, полу-
ченных в июле 2009 г. – средняя ЧБ для слоя 0–
20 м составила 5.13 млн кл/мл, ББ – 65 мг С/м3 [6].
По-видимому, это связано с тем, что наши иссле-
дования проводились в более мористых водах,
чем прибрежная акватория Куршской косы и
Самбийского полуострова, где была выполнена
цитируемая работа [6].

Значения ПБ согласуются с результатами, по-
лученными ранее для Гданьского залива [44], и
выше значений, полученными в открытой части
Балтийского моря (от 0.90 до 2.43 мг С/м3 сут) [34].

Удельная продукция бактерий (отношение
продукции к биомассе) и в июне, и в октябре была
максимальной на глубине 15 м (т.е. ниже, чем
максимум удельной продукции фитопланктона),
при этом в июне 2021 г. она была в 1.8 раза выше.
Среднее значение удельной продукции бактерий
для июня также было выше (в 2.3 раза), чем для
октября. Одной из причин могло быть увеличе-
ние размеров бактериальных клеток (величина
B/N) и, соответственно, уменьшение отношения
поверхности клеток к их объему в октябре, что
может определять интенсивность обменных про-
цессов [29]. Для этого периода была установлена
прямая корреляция между ПБ и размерным ин-
дексом B/N (рис. 4). В июле такая связь отсут-
ствовала.

В отличие от ПП фитопланктона, интеграль-
ные значения бактериальной продукции в октяб-
ре были ниже, чем в июне. Вертикальное распре-
деление ПБ значительно различалось. В июне
максимальные значения и ПП, и ПБ были опре-
делены на 5 м. В октябре при экспоненциальном
снижении ПП с глубиной значения ПБ, наобо-
рот, возрастали от минимальных на поверхности
до максимума в слое 15–20 м. Таким образом,
бактериальная продукция в верхнем слое 0–10 м
в июне была на высоком уровне (в среднем 17.63 ±
± 6.71 мгС/м2 в сут), а октябре – значительно ни-
же (в среднем 4.88 ± 3.87 мгС/м2 в сут). При этом

Рис. 4. Соотношение бактериальной продукции (PB)
и индекса размера бактериальных клеток (B/N) в
июне (значок ромба)) и октябре (значок кружка).
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Рис. 5. Вертикальное распределение доли бактери-
альной продукции в общей продукции в июне (1) и
октябре (2).
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в слое 15–20 м значения этого параметра были на
высоком уровне в оба периода (в среднем 18.6 ±
± 0.14 и 21.35 ± 5.02 мгС/м2 в сут, соответствен-
но). Возможно, это связано с понижением темпе-
ратуры воды и с увеличением глубины верхнего
перемешанного слоя в октябре. Последнее обсто-
ятельство может обуславливать степень доступ-
ности растворенного органического углерода –
одного из главных источников углерода для бак-
териопланктона. Чистая ПП включает образование
биомассы и растворенные продукты фотосинте-
за, которые выделяются клетками фитопланкто-
на. Эти продукты являются количественно важ-
ным и легко усваиваемым источником лабильно-
го и полулабильного органического вещества для
гетеротрофного морского бактериопланктона [34].
При увеличении глубины верхнего перемешан-
ного слоя содержание органического углерода (и
взвешенного, и растворенного) в поверхностном
слое, по-видимому, становится меньше и, в связи
с этим, бактериальная продукция может сни-
жаться.

Общая интегральная продукция фито- и бак-
териопланктона в эвфотическом слое в октябре
была выше, чем в июне, но незначительно (табл. 3).
Доля ПП в общей продукции в июне в слое 0–10 м
составляла 53–65% и снижалась до 95% на ниж-
ней границе эвфотического слоя, где ПП лимити-
ровалось минимальным светом (рис. 5). В октяб-
ре противоположно направленные изменения с
глубиной продукционных показателей фито- и
бактериопланктона определяли постепенное уве-
личение доли БП в слое 0–10 м, где создавалась
основная масса ПП, от 1% на поверхности до 44%
на глубине 10 м и затем до 87% на нижней границе
эвфотической зоны.

В верхнем 10-м слое, где формировалась ос-
новная часть ПП (88 и 93% от интегральной ПП в
июне и октябре, соответственно), баланс между
автотрофной (фитопланктон) и гетеротрофной
(бактерии) продукцией значительно различается
для летнего и осеннего периодов (табл. 4). В июне
в этом слое автотрофная продукция (63% от об-
щей продукции) лишь ненамного превышала ге-
теротрофную, тогда как в октябре наблюдалось
доминирование автотрофной продукции (92% от
общей продукции) (рис. 5). В слое 15–25 м, где

уровень освещенности снижался до нуля, доми-
нирование гетеротрофной продукции естествен-
ным образом возрастала до 100% в оба периода.

Бактериальная потребность в органическом
углероде (бактериальная деструкция), рассчитан-
ная из бактериальной продукции, в верхнем слое
0–10 м варьировала от 47.4 до 93.7 мг С/м3 в сут в
июне и от 3.8 до 32.5 мг С/м3 в сут в октябре. От-
ношение бактериальной потребности в углероде
к первичной продукции в этом слое составляло
2.54 и 1.13 в июне и октябре, соответственно. Сле-
дует отметить, что бактерии утилизируют только
небольшую часть запаса автохтонного растворен-
ного органического вещества, присутствующего в
морской экосистеме (в основном моносахариды
и аминокислоты), которые выделяются фито-
планктоном [33]. Наиболее важным источником
пищи для бактерии в Гданьском заливе является
аллохтонное вещество, поступающее с речным
стоком [10].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Установлена тесная связь между параметрами

первичной продукции – rETR и AЧ – отражаю-
щие интенсивность световой и темновой стадий
фотосинтеза. Фотосинтетическая эффективность,
характеризующая степень использования абсор-
бированной световой энергии в процессе синтеза
органического вещества, выраженная в виде от-
ношения АЧ/rETR, была максимальной на глу-
бине 10 м и в июне, и в октябре 2021 г. При раз-
личной степени вариабельности этого параметра
по глубине в пределах эвфотического слоя в июне
и октябре (0.014–0.083 и 0.24–0.063, соответствен-
но), средние значения для слоя были очень близ-
ки (0.48 и 0.46, соответственно). По-видимому,
фитопланктонное сообщество данного местооби-
тания сохраняет постоянный уровень фотоадап-
тации в летне-осенний период, а максимальная
фотосинтетическая эффективность привязана к
слою с низкой освещенностью (2% от поверх-
ностной ФАР).

Интегральная ПП в октябре была выше, чем в
июне (633 и 376 мг С/м2 в сут, соответственно),
тогда как интегральная бактериальная продукция
была ниже в эти же даты (240 и 372 мг С/м2 в сут,

Таблица 4. Первичная продукция и бактериальная деструкция (мгС/м2 в сут) в верхнем 10-м слое

Параметры 30 июня 1 октября

ПП инт (0–10 м) 329 587
ПБ инт (0–10 м) 195 49
ПП + ПБ 524 635
ПП/(ПП + ПБ) 63% 92%
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соответственно). Очевидно, что сезонная продук-
ционная активность фито- и бактериопланктона
в летне-осенний период развивается в противо-
фазе, что скорее всего связано со сложным харак-
тером трофических и конкурентных взаимоотно-
шений.

В верхнем наиболее продуктивном 10-м слое
водной толщи автотрофная продукция (фито-
планктон) ненамного превышала гетеротрофную
(бактериальную) продукцию в июне и доминиро-
вала в октябре. Следовательно, в летне-осенний
период эффективность пищевой цепи оставалась
высокой и способствовала высокой продукции
высших трофических уровней.

Источники финансирования.Работа выполне-
на в рамках пилотного проекта по созданию по-
лигонов для разработки и испытаний технологий
контроля углеродного баланса (Приказ Минобр-
науки России от 5 февраля 2021 г. № 74), а также
в рамках госзадания ИО РАН (тема № FMWE-
2021-0016).
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Primary and Bacterial Production in the South-Eastern Baltic Sea
at Summer and Autumn

S. A. Mosharova, c, #, I. V. Mosharovaa, c, O. A. Dmitrievaa, c, A. S. Semenovab, c, E. S. Bubnovaa, c

aShirshov Institute of Oceanology, Russian Academy of Science, Moscow, Russia
bAtlantic branch of the Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Kaliningrad, Russia

cImmanuel Kant Baltic Federal University, Kaliningrad, Russia
#e-mail: sampost@list.ru

In this work, the potential (by the f luorescence method) and realized (by the radiocarbon method) phyto-
plankton primary production and the production of heterotrophic bacteria were determined in the euphotic
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zone of the seaward part of the Gdansk Bay of the Baltic Sea in summer and autumn. The maximum quantum
efficiency of photosystem II of phytoplankton (Fv/Fm) varied significantly in depth in June (0.33–0.59), but
was uniformly very high in October (0.68–0.71), which indicates a potentially more active the state of early
autumn phytoplankton. Integral primary production in October was almost two times higher than in June
(633 and 375 mg C/m2 per day, respectively), while bacterial production was one and a half times lower
(239 and 371 mg C/m2 per day, respectively)). In the upper 10th layer of the water column, autotrophic pro-
duction (phytoplankton) only slightly exceeded heterotrophic (bacterial) production in June (63% of the total
production) and dominated in October (92% of the total production).

Keywords: primary production, bacterial production, active chlorophyll f luorescence, photosynthetic perfor-
mance, Baltic Sea
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