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Фитопланктон, отобранный в Кандалакшском заливе Белого моря в конце июля 2006 г.,

экспонировали 14 сут in situ при двух уровнях освещенности (Е1 > Е2) с добавками азота

(концентрация 180 мкмоль/л) в виде мочевины, глицина, нитратов или аммония. Каждые

трое суток оценивали видовой состав, численность и биомассу водорослей. Величина мак-

симальной биомассы фитопланктона (Bmax) зависела от источника азота и уровня осве-

щенности. Различия в Bmax при разных субстратах проявлялись в большей степени при Е2.

В сообществах, росших с использованием нитратов, мочевины и аммония, Bmax была выше

при Е1, а в росших на глицине — при Е2. При различающихся величинах Bmax структура

всех сообществ характеризовалась высоким сходством за исключением сообщества, ассими-

лирующего аммоний при E1. Конкурентные параметры популяций водорослей видоспеци-

фично зависели от источника азота и освещенности. Сопоставление полученных результатов

с данными аналогичного эксперимента, проведенного в 2005 г., показало, что структура со-

обществ, формирующихся после пульса азота, зависит не только от формы поступившего

азота и освещенности, но также от исходных (до пульса) структуры сообщества и обеспечен-

ности водорослей азотом.
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В природных экосистемах обеспеченность фи-
топланктона минеральными и органическими ресур-
сами, а также световые условия меняются как во
времени, так и в пространстве. Например, в морях
умеренных и высоких широт весеннее развитие фи-
топланктона ведет к практически полному исчерпа-
нию нитратного азота в фотическом слое. Последу-
ющая деструкция биомассы, накопленной при весен-
нем “цветении” и выделение органического азота
зоопланктоном ведет к увеличению концентрации
органического азота и аммония. Соответственно
доля восстановленных форм азота в суммарном со-
держании растворенного азота увеличивается [1, 2].
При этом в поверхностном слое фитопланктон ис-
пытывает стресс фотоингибирования, на промежу-
точных глубинах фотической зоны освещенность
близка к насыщающему фотосинтез уровню, а на
нижней границе фотической зоны освещенность
лимитирует фотосинтез [3]. В летний период при
низкой концентрации минеральных ресурсов в ряде
случаев наблюдается интенсивное развитие фито-
планктона, который представлен, как это показано,
например, для Белого моря [4], в основном миксо-
трофными водорослями. Увеличение биомассы фи-
топланктона при низкой обеспеченности нитрата-

ми связывают со способностью многих популяций
водорослей использовать органические формы азо-
та [5—9]. Увеличение относительной доли органи-
ческого азота в пуле растворенного азота ведет к
изменению структуры фитопланктона [7, 10—12].
На примере фитопланктона Белого моря показано,
что ассимиляция водорослями разных азотсодер-
жащих субстратов (мочевины, глицина, нитратов,
аммония) вела к формированию различающихся
по структуре сообществ [12]. Взаимодействие водо-
рослей при использовании органического азота со-
ответствовало механизмам эксплуатационной кон-
куренции, и конкурентные параметры популяций
фитопланктона видоспецифично зависели от источ-
ника азота [12].

Ранее на смешанных культурах было показано,
что конкурентные параметры водорослей видоспе-
цифично зависят не только от источника азота, но
и от уровня освещенности [13]. Последнее с учетом
различающихся энергетических и субстратных за-
трат водорослей при ассимиляции восстановленных
и окисленной форм азота [14] дает основание ожи-
дать, что и в природном фитопланктоне структура
сообщества и конкурентные параметры водорослей
будут зависеть от источника азота и освещенности.
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В настоящем исследовании проведен сравни-
тельный анализ динамики экспериментальных со-
обществ планктонных водорослей Белого моря при
ассимиляции нитратов, аммония, глицина и моче-
вины при двух уровнях освещенности. Проанализи-
ровано также сходство структуры сообществ и оце-
нены конкурентные параметры отдельных видов
фитопланктона.

Материалы и методы исследования

Работу проводили на Беломорской биологической
станции МГУ (Кандалакшский залив) с 29 июля по
12 августа 2006 г. В летний период ресурсом, лими-
тирующим развитие фитопланктона Белого моря,
является азот [4, 15]. Фитопланктон, послуживший
исходным материалом для эксперимента, отбира-
ли с помощью сети из планктонного газа № 78
в слое 2—5 м, поскольку в Белом море именно к
этому слою в летний период приурочен максимум
обилия планктонных водорослей [16]. Для устране-
ния пресса выедания растительноядным зоопланк-
тоном фитопланктон пропускали через планктон-
ный газ № 40.

В 1,5-литровые пластиковые емкости добавляли
отфильтрованную морскую воду, концентрирован-
ный фитопланктон (посевной титр — 900 кл/мл),
а также все биогенные элементы за исключением
азота, согласно прописи среды f/2 [17]. Азот в кон-
центрации 180 мкмоль/л вносили в виде нитратов,
глицина, мочевины или аммония. Соотношение со-
держания азота и фосфора в среде равнялось пяти,
что, согласно общепринятым взглядам [18], обуслов-
ливает ограничение развития водорослей недостат-
ком азота. В качестве контроля использовали фито-
планктон без добавок азота. Экспериментальные ем-
кости экспонировали in situ на плотиках на глубине
1 м. Полуденная освещенность на этой глубине
(E1) колебалась в пределах 60—1050 мкЕ/(м2 · сек).
Более низкую освещенность (E2), составлявшую в
среднем 45% от E1, создавали путем экранирования
склянок тканью средней плотности. Все варианты
эксперимента проводили в трех повторностях.

Продолжительность эксперимента составляла
14 сут за исключением фитопланктона с добавками
мочевины при E1. После 9 сут экспериментальные
склянки с добавками мочевины в результате вол-
нения были потеряны. Раз в трое суток из каждой
емкости проводили отбор проб объемом 20 мл и
фиксировали их раствором Люголя. Отобранные про-
бы, представляющие повторности для каждого вари-
анта добавки и контроля (по три пробы), сливали и
микроскопическому анализу подвергали интеграль-
ную пробу. Численность водорослей определяли
методом прямого счета в камере Нажотта (объемом
0,05 мл). Число просчитанных клеток превыша-
ло 3000. При этом ожидаемая относительная ошиб-
ка измерений оказывается в пределах 5—10% [19].
Линейные размеры клеток водорослей измеряли с ис-

пользованием окуляр-микрометра. По методу геомет-
рического подобия определяли объемы клеток [20].
Для оценки величин биомассы в единицах углерода
клеточное содержание органического углерода в за-
висимости от объема клеток рассчитывали по ал-
лометрическим уравнениям [21].

Для статистической обработки использовали
пакет анализа экологических данных PRIMER Ver-
sion 5.2.4. [22]. В качестве характеристики сообществ
рассматривали относительные вклады популяций во-
дорослей в суммарную биомассу. Сходство экспе-
риментальных сообществ по структуре оценивали
с помощью индекса Брея—Кёртиса, чувствительно-
го к изменению относительного обилия как до-
минирующих, так и редких видов. Затем проводили
ординацию сообществ методом многомерного шка-
лирования (MDS). Достоверность влияния факто-
ров времени и добавок азота на структуру сообществ
оценивали с помощью процедуры двухфакторного
анализа матриц сходства (ANOSIM).

В качестве конкурентных параметров рассмат-
ривали конкурентную способность популяций и
устойчивость к конкурентному вытеснению. Для
характеристики конкурентной способности исполь-
зовали следующий подход. Согласно широко исполь-
зуемой концепции [23—25], чем выше вклад попу-
ляции в суммарное обилие сообщества на финаль-
ных стадиях конкурентных отношений, тем большей
конкурентной способностью она обладает. Однако
в сообществе водорослей, послужившем инокуля-
том в эксперименте, обилие отдельных популяций
существенно различалось. Популяции с большим
начальным относительным обилием могли давать
больший вклад в суммарную биомассу и на позд-
них стадиях развития сообществ даже при относи-
тельно невысоком приросте биомассы. Следует так-
же отметить, что в контрольном сообществе на-
блюдался рост большинства популяций. С учетом
того, что в период проведения эксперимента кон-
центрация минерального азота в природной воде
не превышает 3 мкмоль/л [15], увеличение биомас-
сы популяции в контроле может быть обусловле-
но внутриклеточными пулом этого биогенного эле-
мента. Поэтому можно полагать, что чем больше
возросла биомасса популяции при наличии добав-
ки по сравнению с таковой в отсутствие добавок,
тем больше ресурса популяция потребила и тем эф-
фективнее использовала его на рост, т.е. тем боль-
шей конкурентной способностью она обладает. По-
этому конкурентную способность оценивали по со-
отношению максимальной биомассы, накопленной
популяцией в сообществе, росшем с той или иной
добавкой азота, к ее максимальной биомассе в конт-
роле (Вэксп/Вк).

Устойчивость к конкурентному вытеснению ран-
жируется на основе величин пороговой концентра-
ции лимитирующего ресурса R*, при которой попу-
ляция в равновесных условиях поддерживает стацио-
нарную численность [27]. Виды, имеющие наиболь-
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шее значение R*, подвер-
гаются конкурентному вы-
теснению, а конкурент-
ное преимущество полу-
чают виды с наименьшим
значением R*. Виды, име-
ющие близкие значения
R*, способны к сосуще-
ствованию [26]. При на-
копительном режиме ро-
ста водорослей в качестве
косвенной относительной
оценки R* рассматрива-
ется факт продолжения
роста одной популяции
при прекращении роста у

другой [4]. Учитывая на-
копительный режим рос-
та водорослей в экспериментальных сообществах,
об устойчивости к конкурентному вытеснению от-
дельных популяций водорослей судили по сопо-
ставлению продолжительности их роста в экспери-
ментальных сообществах. Популяцию, рост которой
продолжался в течение более продолжительного пе-
риода, считали более устойчивой к конкурентному
вытеснению.

При дальнейшем изложении сообщества, росшие
с использованием разных источников азота, обозна-
чены следующим образом: сообщество, ассимилиру-
ющее нитраты, — Н, глицин — Г, мочевину — М,
аммоний — A. Контрольное сообщество (без доба-
вок азота) обозначено как K.

Результаты

В составе экспериментальных сообществ фито-
планктона отмечено 46 таксономических единиц,
относящихся к двум отделам водорослей — Bacilla-
riophyta и Dinophyta. Диатомовые водоросли соста-
вили 93% обнаруженных таксономических единиц.
Помимо истинно планктонных форм в сообществах
присутствовали также перифитонные водоросли, на-
пример представители рода Licmophora. Структура
исходного экспериментального сообщества в целом
соответствовала структуре вегетирующих в августе
комплексов природного фитопланктона [4]. По био-
массе доминировали виды рода Chaetoceros, по чис-
ленности — Skeletonema costatum. В контрольных со-
обществах (без добавок азота) биомасса фитопланк-
тона увеличивалась до 9 сут эксперимента. Рост во-
дорослей, по-видимому, происходил за счет внутри-
клеточных запасов азота. При этом скорость роста
фитопланктона и величина накопленной биомассы
были выше при более низкой освещенности, что
свидетельствует о том, что при E1 лимитированные
по азоту водоросли испытывали стресс фотоинги-
бирования.

После внесения добавок азота во всех сообще-
ствах наблюдалось увеличение суммарной биомас-

сы водорослей, превосходящее таковое в контроле.
Величина накопленной биомассы фитопланктона
зависела от источника азота и уровня освещенно-
сти (рис. 1). Различия в величинах максимальной
биомассы фитопланктона (Bmax) при разных субст-
ратах проявлялись в большей степени при E2, чем
при E1. В сообществах водорослей, росших с ис-
пользованием нитратов, мочевины и аммония, Bmax
была выше при более высокой освещенности. Это
свидетельствует о том, что для обеспеченных азо-
том водорослей освещенность Е2 являлась лими-
тирующей. Наибольших значений Bmax фитопланк-
тон достигал при использовании глицина. Причем
при E1 это происходило раньше (9-е сут), чем
при E2 (12-е сут), и величины максимальной био-
массы сообщества, ассимилирующего глицин, были
выше при E2.

На основе анализа сходства структуры экспери-
ментальных сообществ выделены следующие этапы
их развития: 0—3 сут — синхронная сукцессия во
всех вариантах сообществ и контроле; 6—12 сут —
дифференциация сообществ с добавками азота от
контроля; 12—14 сут — проявление отличия сооб-
щества, ассимилирующего аммоний при E1, от всех
остальных сообществ (рис. 2). Отсутствие отличий
в структуре фитопланктона, ассимилировавшего гли-
цин, нитраты, мочевину при двух уровнях освещен-
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Рис. 2. Сходство структуры фитопланктона, росшего в течение
14 сут в присутствии добавок нитратов, глицина, мочевины, ам-

мония (А) и без добавок при освещенности Е1 и Е2

Рис. 1. Динамика биомассы фитопланктона в присутствии добавок нитратов (Н), глицина (Г),
мочевины (М), аммония (А) и без добавок (К) при освещенности Е1 (а) и Е2 (б)



ности и сообщества, росшего с добавками аммония
при E2, обусловлено прежде всего доминированием
в этих сообществах одной и той же водоросли —
Skeletonema costatum.

S. costatum преобладала по биомассе начиная уже
с третьих суток роста. Наибольшая доля этой водо-
росли в суммарной биомассе составляла при E1 79%
(сообщество Н), а при E2 — 82% (сообщество Г).
По величине наибольшей биомассы, накопленной
S. costatum, сообщества в порядке убывания ранжи-

руются следующим образом: Г(E2) > Г(E1) > Н(E1) >
> Н(E2) > М(E1) > А(E1) > М(E2) > А(E2). При всех
добавках скорость роста S. costatum до 9 сут была
выше при E1, чем при E2. Большие величины био-
массы, накопленной этой водорослью в сообщест-
вах, ассимилировавших глицин при E2, обусловлены
продолжением роста с 9 по 12 сут при E2 и оста-
новкой роста при E1. Более высокая скорость роста
S. costatum с использованием всех добавок по 9 сут
при E1 по сравнению с E2 свидетельствует о лими-
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Соотношение максимальной биомассы, накопленной популяцией в сообществе,
использовавшим тот или иной источник азота, к ее максимальной биомассе в контроле (Вэксп/Вк)

и продолжительность периода роста (Т, сут) водорослей в сообществах,
ассимилировавших добавки нитратов, мочевины, глицина или аммония при освещенности Е1 и Е2

Водоросли Параметр

Источник азота

нитраты глицин мочевина аммоний

Е1 Е2 Е1 Е2 Е1 Е2 Е1 Е2

Skeletonema costatum
Вэксп/Вк 7,9 5,0 9,2 8,0 � 5,6 3,2 5,0 3,4

T 9 14 9 9 — 12 9 14

Chaetoceros sp. 1
Вэксп/Вк 9,6 4,4 8,8 16,7 � 8,0 2,7 14,4 7,3

T 9 9 9 9 — 9 9 12

Chaetoceros similis
Вэксп/Вк 9,7 5,0 6,3 4,5 � 2,9 2,0 5,0 2,0

T 12 12 14 14 — 14 6 14

Chaetoceros radicans
Вэксп/Вк 6,7 2,8 3,8 1,3 � 1,3 0,4 1,6 1,1

T 9 9 9 12 — 12 9 12

Chaetoceros didymus
Вэксп/Вк 1,9 1,6 2,7 3,2 2,1 1,1 1,7 0,8

T 9 9 9 9 6 6 6 9

Chaetoceros sp. 2
Вэксп/Вк 3,1 7,6 5,9 4,6 � 4,9 3,1 5,4 1,4

T 6 9 12 9 — 9 9 9

Cylindrotheca closterium
Вэксп/Вк 4,3 1,6 8,9 5,5 � 2,1 2,5 6,4 8,0

T 14 12 14 12 — 14 14 14

Enthomoneis paludosa
Вэксп/Вк 5,3 0 4,0 20,0 2,0 6,7 6,0 20,0

T 6 0 9 14 6 14 9 14

Licmophora oedipus
Вэксп/Вк 32,0 4,0 12,0 6,0 � 13,3 6,0 19,6 12,0

T 14 14 14 12 — 14 14 12

Nitzschia longissima
Вэксп/Вк 3,0 1,2 6,0 1,8 � 1,0 1,6 5,0 2,4

T 14 9 12 12 — 14 9 14

Pseudo-nitzschia delicatissima
Вэксп/Вк 50,0 8,8 10,0 5,0 � 15,0 4,2 25,0 13,8

T 14 14 14 12 — 14 12 14

Synedra sp.
Вэксп/Вк 1,3 3,0 1,3 6,0 2,0 1,0 1,3 1,5

T 14 14 14 14 6 6 12 9

Thalassiosira nana
Вэксп/Вк 2,5 7,5 9,4 3,3 � 7,5 6,7 10,0 5,8

T 6 9 9 12 — 14 9 9

Мелкие пеннатные диатомеи
Вэксп/Вк 16,0 9,9 17,9 12,4 � 16,9 15,6 37,3 27,2

T 14 14 14 14 — 14 14 14

Примечание. (—) данные отсутствуют из-за прерывания эксперимента (см. раздел “Материал и
методы”).



тировании развития этой водоросли при низкой
освещенности недостатком световой энергии.

Конкурентная способность S. costatum (Вэксп/Вк)
при всех субстратах была выше при E1, чем при E2
(таблица). При обеих освещенностях наибольшую
конкурентную способность S. costatum проявляла при
росте с использованием глицина. Устойчивость к
конкурентному вытеснению у этой водоросли за-
висела от субстрата при E2 и не зависела от субст-
рата при E1.

У ряда водорослей, так же как и у S. costatum,
наилучший рост и наибольшая конкурентная спо-
собность при обеих освещенностях отмечались при
использовании одного и того же субстрата. Напри-
мер, у Chaetoceros radicans и C. similis — при по-
треблении нитратов, у Chaetoceros didymus — гли-
цина, у мелких пеннатных — при использовании
аммония (таблица).

Однако некоторые водоросли при разных осве-
щенностях росли лучше и проявляли большую кон-
курентную способность при использовании разных
источников азота. Так, у Licmophora oedipus и Pse-
udo-nitzschia delicatissima при E1 наибольшая кон-
курентная способность отмечена при ассимиляции
нитратов, а при E2 — при потреблении аммония.
Эти субстраты были предпочтительны для роста и
для Thalassiosira nana, однако при других освещен-
ностях: при E2 — нитраты, при E1 — аммоний. Во-
доросли Nitzschia longissima и Cylindrotheca closte-
rium при E1 наибольшей конкурентной способности
достигали при ассимиляции глицина, а при E2 —
при потреблении аммония. У Enthomoneis paludosa
и Chaetoceros sp. 1 эти субстраты также были пред-
почтительны для роста, однако при других осве-
щенностях: глицин — при E2, аммоний — при E1.
Водоросль Synedra sp. была единственным видом,
у которого наилучший рост и наибольшая конку-
рентная способность достигались при использовании
мочевины при E1. В условиях лимитирующей осве-
щенности эта водоросль лучше росла с использова-
нием глицина. Предпочитаемыми субстратами для
Chaetoceros sp. 2 были нитраты (E2) и глицин (E1).

Устойчивость к конкурентному исключению так-
же видоспецифично зависела от используемого суб-
страта и освещенности (таблица). Например, у En-
thomoneis paludosa устойчивость в сообществах Г,
М и А была выше при E2, чем при E1, тогда
как Synedra sp. в сообществе А, Nitzschia longissima
в сообществе Н, Chaetoceros sp. 2 в сообществе Г
были более устойчивы в условиях более высокой
освещенности. У ряда видов устойчивость при оп-
ределенных субстратах от освещенности не зависе-
ла (таблица).

Обсуждение результатов

Ресурсом, лимитирующим развитие фитопланк-
тона Белого моря в летний период, является азот
[4, 15]. С учетом этого добавки незаменимых биоген-

ных элементов в экспериментальные сообщества бе-
ломорского фитопланктона вносили в соотношении,
обусловливающим лимитирование водорослей недо-
статком азота. После обогащения при обеих освещен-
ностях обилие фитопланктона возрастало в боль-
шей степени, чем в отсутствие добавок, и с шестых
суток роста структура сообществ, росших с добав-
ками азота, достоверно отличалась от контроля.

Рост водорослей в контрольных сообществах,
по-видимому, происходил за счет внутриклеточных
запасов азота. При этом скорость роста фитопланк-
тона и величина накопленной биомассы были выше
при более низкой освещенности, что свидетельст-
вует о том, что при E1 лимитированные по азоту
водоросли испытывали стресс фотоингибирования.
При воздействии ингибирующей интенсивности све-
та часть клеточного вещества и энергии водорослей
затрачивается на восстановление фотоиндуцируе-
мых повреждений фотосинтетического аппарата [3],
а также на более интенсивный синтез светозащит-
ных пигментов [27], что снижает количество веще-
ства и энергии, направляемых на рост. При уве-
личении биомассы водорослей в контрольных со-
обществах степень их лимитирования недостатком
азота возрастает. По мере увеличения степени азот-
ного дефицита у водорослей чувствительность к фо-
тоингибированию повышается [28], а способность
к фотоакклимации снижается [29].

Величина накопленной биомассы фитопланк-
тона, росшего с добавками, зависела от источника
азота и уровня освещенности. Различия в величи-
нах максимальной биомассы фитопланктона, по-
треблявшего разные субстраты при более высокой
освещенности, проявлялись в меньшей степени.
Это согласуется с результатами, полученными для
фитопланктона Белого моря ранее [12]. При прове-
дении аналогичного эксперимента в более поздние
календарные сроки и, соответственно, при другой
исходной структуре фитопланктона, при росте во-
дорослей в условиях освещенности, близкой к Е1
(экспозиция склянок на глубине 1 м), сообщества,
ассимилировавшие нитраты, глицин, мочевину или
аммоний, имели сходные значения накопленной
суммарной биомассы [12]. Это говорит о том, что
в отсутствие сильного светового лимитирования
фитопланктон в целом использует разные азотсо-
держащие субстраты с примерно одинаковой эф-
фективностью.

У фитопланктона, росшего с использованием
нитратов, мочевины и аммония, максимальная био-
масса была выше при более высокой освещенности.
Это свидетельствует о том, что для обеспеченных
азотом водорослей освещенность Е2 являлась лими-
тирующей. При акклимации к низкой освещен-
ности эффективность фотосинтетической фиксации
углерода уменьшается, и фотосинтез на единицу хло-
рофилла (или на единицу компонента электронного
транспорта) снижается [3, 30, 31]. Снижение удель-
ной фотосинтетической фиксации углерода может
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быть компенсировано за счет углерода, входяще-
го в состав ассимилируемых органических субстра-
тов, в частности глицина и мочевины [5, 32—34].
Преимущество покрытия потребностей не только
в азоте, но и в углероде при лимитирующей осве-
щенности за счет использования одного субстрата
проявилось в сообществе, росшем с добавками гли-
цина, но не проявилось в сообществе, потребляв-
шем мочевину. Так, при ассимиляции глицина мак-
симальная биомасса была выше при низкой осве-
щенности, тогда как при потреблении мочевины
максимальная биомасса при низкой освещенности
была меньше биомассы, достигнутой на 9-е сут при
более высокой освещенности.

При лимитирующей освещенности можно было
ожидать более эффективный рост фитопланктона
с использованием восстановленного азота аммония
по сравнению с ростом за счет потребления нитра-
тов. При ассимиляции нитратов на их восстановле-
ние используется часть восстановителя и АТФ, об-
разованных в световых реакциях фотосинтеза [35].
Это ведет к уменьшению количества восстановителя
и энергии, доступных для использования при фик-
сации углерода [14]. Бульшие энергетические траты
обусловливают меньшую скорость роста водорослей
при ассимиляции нитратов по сравнению с таковой
при использовании восстановленного азота аммо-
ния [14]. Однако значения максимальной биомассы
фитопланктона, росших с использованием нитратов
и аммония при лимитирующей освещенности, были
близки (рис. 1). Это согласуется с выявленной спо-
собностью ряда водорослей расти с не меньшей,
а даже с бульшой скоростью при ассимиляции ни-
тратов, чем при использовании аммония [36, 37].

При лимитирующей освещенности рост водо-
рослей, ассимилировавших нитраты, был более эф-
фективным, чем рост при ассимиляции мочевины
(рис. 1). Потребление мочевины идет за счет актив-
ного транспорта [38] с использованием в качестве
основного источника энергии фотогенерированной
АТФ [39]. По-видимому, суммарные энергетиче-
ские затраты водорослей на активный транспорт
и последующую внутриклеточную трансформацию
мочевины оказались выше затрат на восстановление
азота нитратов. Хотя отмечено, что некоторые виды
водорослей при использовании в качестве источни-
ка азота мочевины и нитратов растут с одинаковой
скоростью [5, 40, 41]. А некоторые водоросли с ис-
пользованием мочевины накапливают биомассу даже
более интенсивно, чем при использовании мине-
рального азота [5, 42].

При различающихся значениях максимальной
биомассы сообщества, ассимилировавшие глицин,
нитраты, мочевину при двух уровнях освещенности
и аммоний при E2, имели сходную структуру. Сход-
ство обусловлено прежде всего доминированием в
этих сообществах S. costatum. Только у фитопланк-
тона, росшего с использованием аммония при бо-

лее высокой освещенности Е1, структура достовер-
но отличалась от структуры всех других сообществ
с добавками. Это частично совпадает с полученны-
ми ранее результатами. При проведении аналогич-
ного эксперимента в 2005 г. с беломорским фито-
планктоном с другим исходным составом в условиях
освещенности, близкой к Е1, структура сообществ,
сформированных к 12—14-м сут после внесения до-
бавок, зависела от источника азота [12]. Структура
фитопланктона, ассимилировавшего нитраты, изме-
нилась сходным образом со структурой сообщест-
ва, использовавшего мочевину, а структура сооб-
щества водорослей, потреблявших глицин, — с та-
ковой сообщества, росшим с добавками аммония.
В эксперименте 2005 г. исходный фитопланктон был
в большей степени лимитирован недостатком азота.
Об этом свидетельствует более низкая (в 2,8 раза)
скорость роста фитопланктона в отсутствие добавок
по сравнению с таковой в 2006 г. В исходном фи-
топланктоне также присутствовала S. costatum, од-
нако величины абсолютной и относительной био-
массы этой водоросли были на порядок ниже тако-
вых в 2006 г. Скорость роста S. costatum в контроле
была более чем в 1,5 раза ниже, чем в 2006 г., что
свидетельствует о большей степени азотного лими-
тирования. В таких условиях, несмотря на более
высокую конкурентную способность, проявленную
S. costatum в эксперименте 2005 г., после внесения
добавок она не заняла в сообществах доминирую-
щего положения. Это способствовало проявлению
различий в структуре фитопланктона, ассимилиро-
вавшего разные азотсодержащие субстраты.

Сопоставление результатов двух экспериментов
(2005 и 2006 гг.) дает основание заключить, что
структура сообществ, формирующихся после пульса
азота, зависит не только от формы поступившего
азота, но также от освещенности, исходных (до пуль-
са) структуры сообщества и обеспеченности водо-
рослей азотом.

Конкурентные параметры популяций беломор-
ского фитопланктона также видоспецифично зави-
сели от источника азота и освещенности. Для каж-
дого из четырех субстратов выделены водоросли,
которые наибольшую конкурентную способность про-
являли на этом источнике азота. У одних водорос-
лей (S. costatum, Chaetoceros radicans, C. similis и
C. didymus) наибольшая конкурентная способность
достигалась при обеих освещенностях с использо-
ванием одного и того же субстрата, тогда как дру-
гие (Licmophora oedipus, Pseudo-nitzschia delicatissi-
ma, Nitzschia longissima, Cylindrotheca closterium и др.)
проявляли наибольшую конкурентную способность
при разных освещенностях с использованием разных
источников азота. При ассимиляции определенно-
го субстрата конкурентная способность во многих
случаях была выше при более высокой освещен-
ности. У таких водорослей, как Enthomoneis palu-
dosa, Synedra sp., Chaetoceros sp. 1, в сообществах,
ассимилирующих глицин, конкурентная способность
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была выше при лимитирующей освещенности. По-
следнее может быть обусловлено способностью этих
водорослей к покрытию при лимитирующей осве-
щенности клеточных потребностей не только в азо-
те, но и в углероде за счет использования углеро-
да аминокислоты.

Устойчивость к конкурентному вытеснению у
многих водорослей при разных субстратах была
выше при более низкой освещенности. Однако Sy-
nedra sp. в сообществе, росшем с использованием
аммония, Nitzschia longissima в сообществе, асси-
милировавшем нитраты, Chaetoceros sp. 2 в сообще-
стве, потреблявшим глицин, были более устойчи-
вы в условиях более высокой освещенности. У ряда
видов устойчивость при определенных субстратах
от освещенности не зависела.

Видоспецифичная зависимость конкурентных па-
раметров водорослей от источника азота, по-види-
мому, обусловлена тем, что разные формы этого
незаменимого элемента используются отдельными
водорослями на рост и другие метаболитные нуж-
ды с неодинаковой эффективностью [43]. Видоспе-
цифичная зависимость конкурентных параметров
водорослей от источника азота для фитопланктона
Белого моря была показана нами в предыдущей ра-
боте [12], тогда как зависимость от источника азо-
та и от уровня освещенности для природного фи-
топланктона выявлена впервые. Ранее видоспеци-
фичная зависимость конкурентной способности во-
дорослей от этих двух параметров была показана
на смешанных культурах водорослей [13]. Видоспе-
цифичная зависимость конкурентных параметров
водорослей от обеспеченности определенным субст-
ратом и освещенности приводит к тому, что попу-
ляции, являющиеся преимущественными конкурен-
тами в борьбе за минеральные ресурсы, оказывают-
ся более слабыми конкурентами, когда решающей

становится борьба за органические ресурсы. Более
того, видоспецифичность проявляется и в отноше-
нии разных азотсодержащих органических субстра-
тов. Соответственно, изменение относительного со-
держания тех или иных субстратов в общем пуле
растворенного органического азота на фоне флук-
туаций освещенности может приводить к измене-
нию структуры фитопланктона. Но при хотя бы ча-
стичном покрытии потребностей водорослей в азо-
те за счет органических субстратов следует ожидать
снижение интенсивности конкуренции за минераль-
ный азот. К тому же спектры органических субстра-
тов, которые способны потреблять морские планк-
тонные водоросли, видоспецифичны [5]. Возможно,
благодаря этим различиям и снижению интенсивно-
сти конкуренции за минеральный азот достигается
сосуществование разных популяций фитопланктона
при дефиците минерального ресурса.

В ряде работ показано, что поступление в эко-
систему азота в виде нитратов ведет к преимуще-
ственному развитию диатомовых водорослей [7, 44],
тогда как вспышки цианобактерий, эукариотного
пикофитопланктона, автотрофных жгутиковых кор-
релируют с пульсами восстановленного азота, в ос-
новном в форме растворенного органического ве-
щества [8, 9, 33, 45]. Выявленная видоспецифичная
зависимость конкурентных параметров диатомовых
водорослей от обеспеченности определенным суб-
стратом и освещенности свидетельствует о том, что
диатомеи также могут занимать лидирующее поло-
жение в фитопланктоне при преобладании в пуле
азота органических субстратов.

* * *
Работа выполнена при финансовой поддержке

Российского фонда фундаментальных исследований
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COMMUNITY STRUCTURE OF PLANKTON ALGAE OF THE WHITE SEA
IN RELATION TO AVAILABILITY OF OXIDIZED OR REDUCED FORMS
OF NITROGEN AND LIGHT LEVEL

L.V. Ilyash, E.V. Zapara, T.A. Belevich

Phytoplankton was sampled in the Kandalaksha Bay of the White Sea and exposed in situ
14 days under two levels of light (Е1 > Е2) with the additions of 180 �M of nitrogen as nitrate,
urea, ammonium and glycine. Every 3 days species composition, abundance and biomass of algae
were estimated. The maximum biomass (Bmax) of phytoplankton depended on nitrogen substrates
and light level. The differences in Bmax between phytoplankton assimilated different nitrogen sub-
strates became more apparent under E2. Phytoplankton assimilated nitrate, urea and ammonium
had the higher Bmax under Е1, but algae grown with glycine had the higher Bmax under E2. Altho-
ugh the values of Bmax differed, the structures of all assembles were similar except of that grown
on ammonium under Е1. Competitive parameters of algae related to form of nitrogen and level
of light. Comparison the data with results of analogous experiments in 2005 revealed that struc-
ture of assembles formed after nitrogen pulse depended on not only nitrogen substrates and light
level but also on initial (before pulse) structure and nitrogen status of algae.

Key words: phytoplankton, competition, mineral and organic nitrogen, irradiance.
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