
ÝÊÎËÎÃÈß

ÓÄÊ 577.475

ÏÀÐÀÌÅÒÐÛ ÔËÓÎÐÅÑÖÅÍÖÈÈ ÁÅËÎÌÎÐÑÊÎÃÎ
ÔÈÒÎÏËÀÍÊÒÎÍÀ ÏÐÈ ÐÀÇÍÛÕ ÈÑÒÎ×ÍÈÊÀÕ ÀÇÎÒÀ

Ë.Â. Èëüÿø, Ò.À. Áåëåâè÷, Ä.Í. Ìàòîðèí

(êàôåäðà ãèäðîáèîëîãèè; e-mail: ilyashl@mail.ru)

Çàâèñèìîñòü ïàðàìåòðîâ ôëóîðåñöåíöèè è áèîìàññû ôèòîïëàíêòîíà îò èñòî÷íèêà àçîòà
è îñâåùåííîñòè èññëåäîâàëè â îáîãàòèòåëüíûõ ñêëÿíî÷íûõ îïûòàõ ñ ôèòîïëàíêòîíîì Áå-
ëîãî ìîðÿ â àâãóñòå—ñåíòÿáðå 2007 ã. Ôèòîïëàíêòîí ýêñïîíèðîâàëè in situ 18 ñóò ñ äîáàâ-
êàìè 180 ìêìîë/ë àçîòà â âèäå íèòðàòîâ, ìî÷åâèíû, àììîíèÿ è ãëèöèíà ïðè äâóõ óðîâíÿõ
îñâåùåííîñòè. Â àäàïòèðîâàííûõ ê òåìíîòå ïðîáàõ îïðåäåëÿëè ìàêñèìàëüíóþ êâàíòîâóþ ýô-
ôåêòèâíîñòü ÔÑ2 (Fv/Fm). Áûñòðûå ñâåòîâûå êðèâûå äëÿ êàæäîé ïðîáû ïîëó÷àëè ïðè ïîñëå-
äîâàòåëüíîì óâåëè÷åíèè èíòåíñèâíîñòè ðàäèàöèè (8 óðîâíåé). Ðàññ÷èòûâàëè ìàêñèìàëüíóþ
îòíîñèòåëüíóþ ñêîðîñòü ýëåêòðîíîâ ïî ýëåêòðîí-òðàíñïîðòíîé öåïè (rETRmax), êîýôôèöèåíò
ìàêñèìàëüíîé óòèëèçàöèè ñâåòîâîé ýíåðãèè (�) è íåôîòîõèìè÷åñêîå òóøåíèå ôëóîðåñöåí-
öèè NPQ. Ïîñëå âíåñåíèÿ äîáàâîê àçîòà îáèëèå ôèòîïëàíêòîíà óâåëè÷èâàëîñü è èçìåíÿëèñü
åãî ôîòîñèíòåòè÷åñêèå ïàðàìåòðû. Çíà÷åíèÿ âîçðàñòàëè äî 0,64—0,71, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò
î õîðîøåì ôèçèîëîãè÷åñêîì ñîñòîÿíèè âîäîðîñëåé è îòñóòñòâèè àçîòíîãî ëèìèòèðîâàíèÿ.
Äèíàìèêà rETRmax è NPQ çàâèñåëà îò èñòî÷íèêà àçîòà è îñâåùåííîñòè, òîãäà êàê � îò äî-
áàâêè àçîòà ïðàêòè÷åñêè íå çàâèñåëà.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ôèòîïëàíêòîí, ôëóîðåñöåíöèÿ, îðãàíè÷åñêèé è íåîðãàíè÷åñêèé àçîò, îñâå-
ùåííîñòü.

Ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ â áîëüøèíñòâå ðàéîíîâ
Ìèðîâîãî îêåàíà îãðàíè÷åíà íåäîñòàòêîì àçîòà [1].
Â Áåëîì ìîðå ôèòîïëàíêòîí ëèìèòèðîâàí àçîòîì â
ëåòíèé ïåðèîä [2, 3]. Àçîòíîå ëèìèòèðîâàíèå ïðèâî-
äèò ê ñíèæåíèþ ýôôåêòèâíîñòè ñâåòîâûõ ðåàêöèé
ôîòîñèíòåçà, óìåíüøåíèþ ñêîðîñòè ôîòîñèíòåòè÷å-
ñêîé ôèêñàöèè óãëåðîäà è ñêîðîñòè ðîñòà âîäîðîñ-
ëåé [4]. Â óñëîâèÿõ íåäîñòàòêà ìèíåðàëüíîãî àçî-
òà âîçðàñòàåò çíà÷èìîñòü ïîòðåáëåíèÿ ïëàíêòîííû-
ìè âîäîðîñëÿìè ðàñòâîðåííîãî îðãàíè÷åñêîãî àçîòà
(Nîðã). Ïðè îáøèðíîì îáúåìå ñâåäåíèé î ñïîñîá-
íîñòè ðàçëè÷íûõ âîäîðîñëåé àññèìèëèðîâàòü òîò èëè
èíîé ñîäåðæàùèé àçîò îðãàíè÷åñêèé ñóáñòðàò [5],
äàííûå î äèíàìèêå ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè,
â ÷àñòíîñòè ñâåòîâûõ ðåàêöèé ôîòîñèíòåçà, ïðè ïî-
òðåáëåíèè Nîðã ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò. Îöåíêà
ïàðàìåòðîâ ôëóîðåñöåíöèè — îäèí èç øèðîêî èñ-
ïîëüçóåìûõ ïîäõîäîâ äëÿ îïðåäåëåíèÿ ýôôåêòèâ-
íîñòè ñâåòîâûõ ðåàêöèé ôîòîñèíòåçà ó âîäîðîñëåé.
Â ÷àñòíîñòè, ìàêñèìàëüíàÿ êâàíòîâàÿ ýôôåêòèâíîñòü
ôîòîñèñòåìû 2 (îòíîñèòåëüíûé âûõîä ïåðåìåííîé
ôëóîðåñöåíöèè ó àäàïòèðîâàííûõ ê òåìíîòå âîäî-
ðîñëåé) îòðàæàåò ýôôåêòèâíîñòü ôîòîõèìè÷åñêîãî
ïðåîáðàçîâàíèÿ ýíåðãèè â ðåàêöèîííûõ öåíòðàõ ôî-
òîñèñòåìû 2 (ÔÑ2) [4]. Ýòîò ïàðàìåòð èñïîëüçóåòñÿ
â êà÷åñòâå õàðàêòåðèñòèêè ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòî-
ÿíèÿ ôèòîïëàíêòîíà è åãî ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àê-
òèâíîñòè [4].

Â ïðèðîäíûõ ýêîñèñòåìàõ êîíöåíòðàöèÿ Nîðã èç-
ìåíÿåòñÿ çíà÷èòåëüíî êàê âî âðåìåíè, òàê è â ïðîñò-
ðàíñòâå. Çíà÷èìóþ äîëþ â Nîðã ñîñòàâëÿþò âåùåñòâà,
êîòîðûå ïëàíêòîííûå âîäîðîñëè ñïîñîáíû àññèìè-
ëèðîâàòü. Àçîò ìî÷åâèíû ñîñòàâëÿåò îò 20 äî 50%
â ñóììàðíîì êîëè÷åñòâå àçîòà, àññèìèëèðóåìîãî ìîð-
ñêèì ôèòîïëàíêòîíîì, à äîëÿ àçîòà àìèíîêèñëîò
âàðüèðóåò îò 10 äî 90% [6, 7]. Íàáîð àññèìèëèðó-
åìûõ âîäîðîñëÿìè àçîòñîäåðæàùèõ ñóáñòðàòîâ âèäî-
ñïåöèôè÷åí, è èõ ïîòðåáëåíèå çàâèñèò îò îñâåùåí-
íîñòè [5]. Â ïðèðîäíûõ ýêîñèñòåìàõ ôèòîïëàíêòîí
â ïîâåðõíîñòíîì ñëîå èñïûòûâàåò ñòðåññ ôîòîèíãè-
áèðîâàíèÿ, íà ïðîìåæóòî÷íûõ ãëóáèíàõ ôîòè÷åñêîé
çîíû îñâåùåííîñòü áëèçêà ê íàñûùàþùåìó ôîòî-
ñèíòåç óðîâíþ, íà íèæíåé ãðàíèöå ôîòè÷åñêîé çîíû
îñâåùåííîñòü ëèìèòèðóåò ôîòîñèíòåç [4]. Ðàçëè÷íàÿ
îáåñïå÷åííîñòü ôèòîïëàíêòîíà ñâåòîâîé ýíåðãèåé,
à òàêæå çàâèñèìîñòü ñêîðîñòè ïîòðåáëåíèÿ âîäîðîñ-
ëÿìè Nîðã îò îñâåùåííîñòè âûäâèãàþò â êà÷åñòâå
àêòóàëüíûõ çàäà÷ èññëåäîâàíèå äèíàìèêè ïàðàìåò-
ðîâ ôëóîðåñöåíöèè ó âîäîðîñëåé, àññèìèëèðóþùèõ
Nîðã ïðè ðàçíûõ óðîâíÿõ îñâåùåííîñòè. Îñîáóþ àê-
òóàëüíîñòü òàêîé ïîäõîä ïðèîáðåòàåò â ñâåòå åæå-
ãîäíîãî âîçðàñòàíèÿ êîëè÷åñòâà ïîñòóïàþùåãî â âîä-
íûå ýêîñèñòåìû îðãàíè÷åñêîãî àçîòà àíòðîïîãåííîãî
ïðîèñõîæäåíèÿ [8].

Â íàñòîÿùåì èññëåäîâàíèè ïðîâåäåí ñðàâíè-
òåëüíûé àíàëèç äèíàìèêè ïàðàìåòðîâ ôëóîðåñöåí-
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öèè ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ñîîáùåñòâ ôèòîïëàíêòîíà
Áåëîãî ìîðÿ, ðàñòóùèõ ñ äîáàâêàìè àçîòà â âèäå íèò-
ðàòîâ, àììîíèÿ, ãëèöèíà èëè ìî÷åâèíû ïðè äâóõ
óðîâíÿõ îñâåùåííîñòè.

Ìàòåðèàë è ìåòîäû èññëåäîâàíèÿ

Ýêñïåðèìåíò ïðîâîäèëè íà Áåëîìîðñêîé áèî-
ëîãè÷åñêîé ñòàíöèè ÌÃÓ (Êàíäàëàêøñêèé çàëèâ)
ñ 23 àâãóñòà ïî 10 ñåíòÿáðÿ 2007 ã. Â ïîçäíåëåòíèé
ïåðèîä êîíöåíòðàöèÿ ìèíåðàëüíîãî àçîòà â Êàíäà-
ëàêøñêîì çàëèâå íå ïðåâûøàåò 3 ìêìîëü/ë, è ôè-
òîïëàíêòîí ëèìèòèðîâàí íåäîñòàòêîì àçîòà [2, 3].

Ñõåìà ýêñïåðèìåíòà. Ôèòîïëàíêòîí, ñëóæèâøèé
èñõîäíûì ìàòåðèàëîì äëÿ ýêñïåðèìåíòîâ, îòáèðàëè
ñ ïîìîùüþ ñåòè èç ïëàíêòîííîãî ãàçà ¹ 78 â ñëîå
2—5 ì è ïðîïóñêàëè ÷åðåç ãàç ¹ 40 äëÿ óñòðàíå-
íèÿ çîîïëàíêòîíà. Â 1,5-ëèòðîâûå ïëàñòèêîâûå åì-
êîñòè äîáàâëÿëè îòôèëüòðîâàííóþ ìîðñêóþ âîäó,
êîíöåíòðèðîâàííûé ôèòîïëàíêòîí (ïîñåâíîé òèòð —
1150 êë/ìë, 2940 ìêãÑ/ë) è âñå, çà èñêëþ÷åíèåì
àçîòà, áèîãåííûå ýëåìåíòû, ñîãëàñíî ïðîïèñè ñðå-
äû f/2 [9]. Àçîò âíîñèëè â âèäå ìî÷åâèíû, ãëèöèíà,
íèòðàòîâ èëè àììîíèÿ â êîíöåíòðàöèè 180 ìêìîëü
àçîòà/ë. Ñîîòíîøåíèå ñîäåðæàíèÿ àçîòà è ôîñôîðà
â ñðåäå ðàâíÿëîñü ïÿòè, ÷òî îáóñëîâëèâàåò îãðàíè-
÷åíèå ðàçâèòèÿ âîäîðîñëåé íåäîñòàòêîì àçîòà [10].
Â êà÷åñòâå êîíòðîëÿ èñïîëüçîâàëè ôèòîïëàíêòîí áåç
äîáàâîê àçîòà. Ýêñïåðèìåíòàëüíûå åìêîñòè ýêñïî-
íèðîâàëè in situ íà ïëîòèêàõ íà ãëóáèíå 1 ì. Ïî-
ëóäåííàÿ îñâåùåííîñòü íà ýòîé ãëóáèíå (E1) êîëå-
áàëàñü â ïðåäåëàõ 25—364 ìêÅ/(ì2 · ñ). Áîëåå íèç-
êóþ îñâåùåííîñòü (E2), ñîñòàâëÿâøóþ â ñðåäíåì 51%
îò E1, ñîçäàâàëè ïóòåì ýêðàíèðîâàíèÿ ñêëÿíîê òêàíüþ
ñðåäíåé ïëîòíîñòè. Âñå âàðèàíòû ýêñïåðèìåíòà ïðî-
âîäèëè â òðåõ ïîâòîðíîñòÿõ. Ðàç â òðîå ñóòîê èç êàæ-
äîé åìêîñòè îòáèðàëè ïðîáû îáúåìîì 20 ìë. Ïðîáû,
ïðåäñòàâëÿþùèå ïîâòîðíîñòè äëÿ êàæäîãî âàðèàíòà
äîáàâêè è êîíòðîëÿ, îáúåäèíÿëè â îäíó èíòåãðàëü-
íóþ ïðîáó (îáúåì 60 ìë). Èç êàæäîé èíòåãðàëüíîé
ïðîáû ôèòîïëàíêòîíà îòáèðàëè ïîäïðîáó îáúåìîì
5 ìë äëÿ îöåíêè ïàðàìåòðîâ ôëóîðåñöåíöèè, îñòàâ-
øèéñÿ îáúåì ôèêñèðîâàëè ðàñòâîðîì Ëþãîëÿ äëÿ
îöåíêè ÷èñëåííîñòè è áèîìàññû âîäîðîñëåé.

Ïàðàìåòðû ôëóîðåñöåíöèè èçìåðÿëè ñ èñïîëü-
çîâàíèåì ôëóîðîìåòðà WaterPAM (Walz, Ãåðìàíèÿ)
ïî ìåòîäîëîãèè áûñòðûõ ñâåòîâûõ êðèâûõ [11]. Ïåðåä
èçìåðåíèÿìè âñå ïîäïðîáû âûäåðæèâàëè â òåìíîòå
íå ìåíåå 30 ìèí. Èçìåðåíèÿ äëÿ êàæäîé ïîäïðîáû
ïðîâîäèëè ïðè ïîñëåäîâàòåëüíîì óâåëè÷åíèè (îò íóëÿ)
èíòåíñèâíîñòè ôîòîñèíòåòè÷åñêè àêòèâíîé ðàäèà-
öèè (ÔÀÐ), ãåíåðèðóåìîé â ôëóîðîìåòðå. Èíòåíñèâ-
íîñòü ÔÀÐ ñîñòàâëÿëà 25, 52, 71, 98, 144, 208, 291 è
401 ìêÅ/(ì2 · ñ), âðåìÿ îñâåùåíèÿ ôèòîïëàíêòîíà
ïðè êàæäîé èíòåíñèâíîñòè ÔÀÐ ðàâíÿëîñü 30 ñ. Êâàí-
òîâóþ ýôôåêòèâíîñòü ÔÑ2 èçìåðÿëè ïðè íàñûùàþ-
ùåé âñïûøêå 5000 ìêÅ/(ì2 · ñ) ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ
0,8 ñ, ãåíåðèðóåìîé ôëóîðîìåòðîì.

Ó êëåòîê, àêêëèìèðîâàííûõ ê òåìíîòå, ôëóîðî-
ìåòð ðåãèñòðèðóåò Fo — ìèíèìàëüíûé âûõîä ôëóî-
ðåñöåíöèè, èçìåðåííûé íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä íàñû-
ùàþùåé âñïûøêîé, è Fm — ìàêñèìàëüíûé âûõîä
ôëóîðåñöåíöèè ïðè íàñûùàþùåé âñïûøêå. Ó êëåòîê,
ïîäâåðãøèõñÿ îñâåùåíèþ ñâåòîì îïðåäåëåííîé èí-
òåíñèâíîñòè, ðåãèñòðèðóþòñÿ Ft — âûõîä ôëóîðåñ-
öåíöèè ïðè äàííîé èíòåíñèâíîñòè ñâåòà, èçìåðåí-
íûé íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä íàñûùàþùåé âñïûøêîé,
è �Fm — âûõîä ôëóîðåñöåíöèè ïðè íàñûùàþùåé
âñïûøêå. Íà îñíîâå ýòèõ ïîêàçàòåëåé ôëóîðîìåòðîì
àâòîìàòè÷åñêè ðàññ÷èòûâàþòñÿ ñëåäóþùèå ïàðàìåòðû.

1. Ìàêñèìàëüíàÿ êâàíòîâàÿ ýôôåêòèâíîñòü ÔÑ2
Fv/Fm = (Fm – Fî)/Fm.

2. Ôîòîõèìè÷åñêàÿ ýôôåêòèâíîñòü ÔÑ2 êëåòîê,
îñâåùàåìûõ â òå÷åíèå 30 ñ ñâåòîì îïðåäåëåííîé èí-
òåíñèâíîñòè ÖÔÑ2 = ( �Fm – Ft)/ �Fm . Ïàðàìåòð ÖÔÑ2
îòðàæàåò äîëþ ñâåòîâîé ýíåðãèè, èñïîëüçóåìóþ â ôî-
òîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèÿõ, îò ñâåòîâîé ýíåðãèè, ïîãëî-
ùåííîé õëîðîôèëëîì ÔÑ2.

3. Íåôîòîõèìè÷åñêîå òóøåíèå ôëóîðåñöåíöèè
NPQ = (Fm – �Fm )/ �Fm . Âåëè÷èíà NPQ õàðàêòåðèçóåò
ðàññåèâàíèå ñâåòîâîé ýíåðãèè â âèäå òåïëà.

4. Îòíîñèòåëüíàÿ ñêîðîñòü íåöèêëè÷åñêîãî ýëåêò-
ðîííîãî òðàíñïîðòà ïðè îïðåäåëåííîé èíòåíñèâíîñòè
ÔÀÐ rETR = ÔÔÑ2 · 0,5 · Ei, ãäå Ei — îñâåùåííîñòü,
ìêÅ/(ì2 · ñ).

Ñîîòíåñåíèå êàæäîé èíòåíñèâíîñòè ÔÀÐ çíà-
÷åíèÿ rETR äàåò òàê íàçûâàåìûå áûñòðûå ñâåòîâûå
êðèâûå [11], îáîçíà÷àåìûå äàëåå êàê Ð/Å êðèâûå.
Íà îñíîâàíèè ïîëó÷åííûõ Ð/Å êðèâûõ îöåíèâàëè
êîýôôèöèåíò ìàêñèìàëüíîé óòèëèçàöèè ñâåòîâîé
ýíåðãèè (�) è ìàêñèìàëüíóþ îòíîñèòåëüíóþ ñêîðîñòü
ýëåêòðîíîâ ïî ýëåêòðîíòðàíñïîðòíîé öåïè (rETRmax).
Âåëè÷èíó � ðàññ÷èòûâàëè êàê êîýôôèöèåíò ëèíåé-
íîé ðåãðåññèè, ïîñòðîåííîé ïî òî÷êàì, ëåæàùèì íà
ñâåòîëèìèòèðîâàííîì ó÷àñòêå Ð/Å êðèâîé, rETRmax —
êàê ñðåäíåå ïî çíà÷åíèÿì rETR, íàõîäÿùèìñÿ íà ñâå-
òîíàñûùàþùåì ó÷àñòêå [12].

×èñëåííîñòü âîäîðîñëåé îïðåäåëÿëè ìåòîäîì
ïðÿìîãî ñ÷åòà â êàìåðå Íàæîòòà (îáúåìîì 0,05 ìë).
Îáúåìû êëåòîê îïðåäåëÿëè ìåòîäîì ãåîìåòðè÷åñêî-
ãî ïîäîáèÿ [13]. Êëåòî÷íîå ñîäåðæàíèå îðãàíè÷åñêî-
ãî óãëåðîäà ðàññ÷èòûâàëè ïî àëëîìåòðè÷åñêèì óðàâ-
íåíèÿì [14].

Ïðè äàëüíåéøåì èçëîæåíèè ñîîáùåñòâà, ðîñøèå
ñ èñïîëüçîâàíèåì ðàçíûõ èñòî÷íèêîâ àçîòà, îáîçíà-
÷åíû ñëåäóþùèì îáðàçîì: ñîîáùåñòâî, àññèìèëèðó-
þùåå íèòðàòû — N, ãëèöèí — G, ìî÷åâèíó — M,
àììîíèé — A.

Ðåçóëüòàòû

Â ñîñòàâå ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ñîîáùåñòâ ôèòî-
ïëàíêòîíà îòìå÷åíî 55 âèäîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê äèà-
òîìîâûì è äèíîôèòîâûì âîäîðîñëÿì. Äèàòîìîâûå
âîäîðîñëè ñîñòàâèëè 87% îò îáùåãî ÷èñëà âèäîâ.
Â èñõîäíîì ñîîáùåñòâå ñóììàðíàÿ áèîìàññà ñîñòàâ-
ëÿëà 2,94 ìã Ñ/ë. Äîìèíèðîâàëà äèàòîìîâàÿ âîäî-
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ðîñëü Ditylum brightwelii. Åå âêëàä â ñóììàðíóþ ÷èñ-
ëåííîñòü ñîñòàâèë 32%, à âêëàä â ñóììàðíóþ áèî-
ìàññó — 76%. Ïàðàìåòðû ôëóîðåñöåíöèè âäîðîñëåé
â èñõîäíîì ñîîáùåñòâå: Fv/Fm — 0,61, rETRmax — 0,31,
� — 0,198, NPQ401 — 0,698.

Ïîñëå âíåñåíèÿ äîáàâîê àçîòà âî âñåõ ñîîáùå-
ñòâàõ íàáëþäàëîñü óâåëè÷åíèå ñóììàðíîé áèîìàññû
âîäîðîñëåé, ïðåâîñõîäÿùåå òàêîâîå â êîíòðîëå. Óâå-
ëè÷åíèå áèîìàññû ïðîäîëæàëîñü äî 6-õ ñóò ïðè E1
è äî 9-õ ñóò ïðè E2, ïîñëå ÷åãî áèîìàññà íà÷èíà-
ëà ñíèæàòüñÿ. Âåëè÷èíà íàêîïëåííîé áèîìàññû ôè-
òîïëàíêòîíà çàâèñåëà îò èñòî÷íèêà àçîòà è óðîâíÿ
îñâåùåííîñòè (òàáëèöà). Äîìèíèðîâàíèå D. bright-
welii ñîõðàíÿëîñü íà ïðîòÿæåíèè âñåãî
ýêñïåðèìåíòà.

Ïîñëå âíåñåíèÿ äîáàâîê àçîòà ïà-
ðàìåòðû ôëóîðåñöåíöèè âîäîðîñëåé èç-
ìåíÿëèñü â çàâèñèìîñòè îò èñòî÷íèêà
àçîòà, îñâåùåííîñòè è ñòàäèè ðîñòà (òàá-
ëèöà). Íà ñòàäèè àêòèâíîãî ðîñòà ñ 1-õ
ïî 6-å ñóò çíà÷åíèÿ Fv/Fm èçìåíÿëèñü
â ïðåäåëàõ 0,64—0,71. Òàêèå âåëè÷èíû
ñâèäåòåëüñòâóþò î õîðîøåì ôèçèîëî-
ãè÷åñêîì ñîñòîÿíèè âîäîðîñëåé â ýêñ-
ïåðèìåíòàëüíûõ ñîîáùåñòâàõ, à òàêæå
î òîì, ÷òî âîäîðîñëè íå ëèìèòèðîâàíû
íåäîñòàòêîì àçîòà [15].

×åðåç ñóòêè ïîñëå âíåñåíèÿ àçîò-
ñîäåðæàùèõ ñóáñòðàòîâ ïðè âñåõ äî-
áàâêàõ âåëè÷èíû rETRmax âîçðàñòàëè
äî 3-õ ñóò, à çàòåì ñíèæàëèñü. Íà 3-è ñóò
íàèáîëüøèå âåëè÷èíû rETRmax ïðè E1
îòìå÷àëèñü â ñîîáùåñòâå N, à ïðè Å2 —
â ñîîáùåñòâå Ì. Ïðè äîñòèæåíèè ìàê-
ñèìàëüíîé áèîìàññû (ïðè Å1 — 6-å ñóò,
ïðè Å2 — 9-å ñóò) íàèáîëüøèå âåëè÷èíû
rETRmax îòìå÷àëèñü â ñîîáùåñòâàõ Ì.
Ñîïîñòàâëåíèå âåëè÷èí rETRmax ó âî-
äîðîñëåé, àññèìèëèðóþùèõ òó èëè èíóþ
äîáàâêó ïðè äâóõ óðîâíÿõ îñâåùåííî-
ñòè, ïîêàçûâàåò, ÷òî ñ 3-õ ïî 9-å ñóò
rETRmax áûëè âûøå ïðè E2, ÷åì ïðè E1
ïðè âñåõ äîáàâêàõ çà èñêëþ÷åíèåì ñî-
îáùåñòâ N íà 3-è ñóò.

Äèíàìèêà êîýôôèöèåíòà ìàêñèìàëü-
íîé óòèëèçàöèè ñâåòîâîé ýíåðãèè �

ïðàêòè÷åñêè íå çàâèñåëà îò äîáàâêè àçî-
òà. Ïðè âñåõ äîáàâêàõ íàèáîëüøèå çíà-
÷åíèÿ � äîñòèãàëèñü íà 3-è ñóò ðîñòà
êàê ïðè E1, òàê è ïðè E2. Íà 6-å è 9-å ñóò
ïðè âñåõ äîáàâêàõ çíà÷åíèÿ � ïðè E2
áûëè âûøå òàêîâûõ ïðè E1.

Äèíàìèêà íåôîòîõèìè÷åñêîãî òó-
øåíèÿ çàâèñåëà îò àññèìèëèðóåìîãî ñóá-
ñòðàòà è óðîâíÿ îñâåùåííîñòè. Çíà÷åíèÿ
NPQ ïðè óâåëè÷åíèè èíòåíñèâíîñòè
ÔÀÐ âîçðàñòàëè áîëåå ðåçêî â ñîîáùåñò-
âàõ G çà èñêëþ÷åíèåì 1-õ ñóò ïðè E1 è

6-õ ñóò ïðè E2. Çíà÷åíèÿ NPQ ïðè èíòåíñèâíîñòè
ÔÀÐ 401 ìêÅ/(ì2 · ñ) (NPQ401) ñ 1-õ ïî 3-è ñóò
ñíèæàëèñü âî âñåõ ñîîáùåñòâàõ, à ïî ìåðå äîñòèæå-
íèÿ âîäîðîñëÿìè ìàêñèìàëüíûõ çíà÷åíèé áèîìàññû
(íà 6-å è 9-å ñóò) ñíîâà âîçðàñòàëè. Â áîëüøèíñò-
âå ñëó÷àåâ çíà÷åíèÿ NPQ401 ó âîäîðîñëåé, ðîñøèõ
ïðè E1, áûëè âûøå òàêîâûõ ïðè E2. Èñêëþ÷åíèå
ñîñòàâèëè ñîîáùåñòâà G â 1-å ñóò è À íà 3-è ñóò.

Îáñóæäåíèå ðåçóëüòàòîâ

Àçîòíîå ëèìèòèðîâàíèå âåäåò ê ïîäàâëåíèþ ñèí-
òåçà áåëêîâ è ïèãìåíòîâ íà óðîâíå òðàíñëÿöèè [4],
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Äèíàìèêà ìàêñèìàëüíîé êâàíòîâîé ýôôåêòèâíîñòè ÔÑ2 (Fv/Fm),
ìàêñèìàëüíîé îòíîñèòåëüíîé ñêîðîñòè ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî òðàíñïîðòà

ýëåêòðîíîâ (rETRmax), êîýôôèöèåíòà ìàêñèìàëüíîé óòèëèçàöèè
ñâåòîâîé ýíåðãèè (α), íåôîòîõèìè÷åñêîãî òóøåíèÿ
ïðè èíòåíñèâíîñòè ñâåòà 401 ìêÅ/(ì2 · ñ) (NPQ401)

ó âîäîðîñëåé, ðîñøèõ ñ äîáàâêàìè íèòðàòîâ (N), ìî÷åâèíû (M),
ãëèöèíà (G) è àììîíèÿ (A) ïðè îñâåùåííîñòè E1 è E2.

Äàííûå ïðèâåäåíû äëÿ ïåðèîäà óâåëè÷åíèÿ áèîìàññû âîäîðîñëåé

Ñóòêè
ðîñòà

Îñâåùåííîñòü

E1 E2

äîáàâêè äîáàâêè

N M G A N M G A

B, ìã C/ë

3 3,856 4,793 6,527 3,948 5,696 4,991 5,096 5,534

6 8,957 13,268 14,578 9,216 8,375 9,14 11,253 6,378

9 38,344 35,766 32,225 29,926 22,683 14,781 32,373 26,737

Fv/ Fm, óñë. åä.

1 0,69 0,69 0,68 0,68 0,69 0,66 0,70 0,67

3 0,67 0,66 0,70 0,67 0,71 0,67 0,70 0,69

6 0,64 0,67 0,67 0,69 0,70 0,70 0,69 0,72

9 0,61 0,57 0,55 0,61 0,66 0,65 0,68 0,66

rETRmax, óñë. åä.

1 29,9 30,7 29,0 26,7 30,1 30,2 31,7 28,8

3 35,1 32,2 31,5 32,2 28,5 37,7 34,5 33,0

6 20,4 23,0 21,6 22,6 26,5 27,7 26,0 31,3

9 18,3 17,5 12,0 16,0 26,4 29,2 26,7 29,0

�, óñë. åä.

1 0,200 0,197 0,194 0,179 0,201 0,204 0,192 0,175

3 0,217 0,222 0,218 0,213 0,217 0,228 0,212 0,215

6 0,184 0,194 0,186 0,194 0,205 0,211 0,205 0,224

9 0,177 0,156 0,131 0,158 0,203 0,203 0,200 0,194

NPQ401, óñë. åä.

1 0,97 0,81 0,80 1,13 0,82 0,74 1,04 0,92

3 0,61 0,64 0,77 0,45 0,43 0,37 0,56 0,57

6 1,15 1,01 1,43 0,92 0,94 0,89 0,82 0,82

9 1,02 1,09 1,31 0,91 0,86 0,95 0,93 0,85



÷òî îáóñëîâëèâàåò öåëûé ðÿä èçìåíåíèé â ôîòî-
ñèíòåòè÷åñêîì àïïàðàòå è ìåòàáîëèçìå âîäîðîñëåé.
Â ÷àñòíîñòè, ïðè íåäîñòàòêå àçîòà ñíèæàþòñÿ ñïî-
ñîáíîñòü âîäîðîñëåé óëàâëèâàòü ñâåòîâóþ ýíåðãèþ,
óìåíüøàåòñÿ ýôôåêòèâíîñòü ñâåòîâûõ ðåàêöèé ôî-
òîñèíòåçà, íàðóøàåòñÿ ïåðåíîñ ýíåðãèè âîçáóæäåíèÿ
îò ñâåòîñîáèðàþùåãî êîìïëåêñà ê ðåàêöèîííûì öåíò-
ðàì, ñíèæàåòñÿ ôîòîèíäóöèðóåìûé òðàíñïîðò ýëåêò-
ðîíîâ, ïîâûøàåòñÿ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê ôîòîèíãèáè-
ðîâàíèþ, óìåíüøàþòñÿ ñêîðîñòü ôîòîñèíòåòè÷åñêîé
ôèêñàöèè óãëåðîäà è ñêîðîñòü ðîñòà âîäîðîñëåé [16,
17, 18, 19]. Èíàêòèâàöèÿ ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àïïà-
ðàòà ïðè äåôèöèòå àçîòà ÿâëÿåòñÿ îáðàòèìîé. Ïîñëå
òîãî êàê ðåñóðñ ñòàíîâèòñÿ äîñòóïåí âîäîðîñëÿì, ïðî-
èñõîäèò âîññòàíîâëåíèå ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àïïà-
ðàòà è óâåëè÷èâàåòñÿ ñêîðîñòü ðîñòà [16, 17, 20, 21].

Â Áåëîì ìîðå â ëåòíèé ïåðèîä ôèòîïëàíêòîí
ëèìèòèðîâàí íåäîñòàòêîì àçîòà [2, 3]. Ïîñëå âíå-
ñåíèÿ äîáàâîê ðàçíûõ ôîðì àçîòà ó èñõîäíî ëèìè-
òèðîâàííîãî ôèòîïëàíêòîíà íàáëþäàëîñü óâåëè÷å-
íèå ñóììàðíîé áèîìàññû è èçìåíåíèå ïàðàìåòðîâ
ôëóîðåñöåíöèè. Ïðè ýòîì äèíàìèêà áèîìàññû è ïà-
ðàìåòðîâ ôëóîðåñöåíöèè çàâèñåëà îò èñòî÷íèêà àçî-
òà è îñâåùåííîñòè. Âåëè÷èíû ìàêñèìàëüíîé êâàíòî-
âîé ýôôåêòèâíîñòè ÔÑ2 â ïåðèîä àêòèâíîãî ðîñòà
ñâèäåòåëüñòâóþò î õîðîøåì ôèçèîëîãè÷åñêîì ñî-
ñòîÿíèè âîäîðîñëåé è îòñóòñòâèè àçîòíîãî ëèìèòè-
ðîâàíèÿ ïðè äîñòóïíîñòè àçîòà âî âñåõ ÷åòûðåõ
ôîðìàõ. Ýòî ãîâîðèò î òîì, ÷òî âîäîðîñëè (â ïåðâóþ
î÷åðåäü, äîìèíèðóþùàÿ äèàòîìåÿ D. brightwelii ) ïî-
òðåáëÿëè è àññèìèëèðîâàëè îðãàíè÷åñêèé àçîò ìî-
÷åâèíû è ãëèöèíà.

Çàâèñèìîñòü äèíàìèêè áèîìàññû è ïàðàìåòðîâ
ôëóîðåñöåíöèè ôèòîïëàíêòîíà îò èñòî÷íèêà àçîòà
è îñâåùåííîñòè, ïî-âèäèìîìó, îáóñëîâëåíà òåì, ÷òî
ðàçíûå ôîðìû ýòîãî íåçàìåíèìîãî ýëåìåíòà èñïîëü-
çóþòñÿ îòäåëüíûìè âîäîðîñëÿìè íà ðîñò è äðóãèå
ìåòàáîëèòíûå íóæäû ñ íåîäèíàêîâîé ýôôåêòèâ-
íîñòüþ [22], ïðè÷åì ýôôåêòèâíîñòü çàâèñèò îò îñâå-
ùåííîñòè [23]. Ïîìèìî ýòîãî íà äèíàìèêó ïàðàìåò-
ðîâ ôëóîðåñöåíöèè â ñîîáùåñòâàõ, ðîñøèõ ïðè Å1,
îñîáåííî íà íà÷àëüíûõ ýòàïàõ ðîñòà, ìîãëè âëèÿòü
ïðîöåññû àêêëèìàöèè ê ïîâûøåíèþ îñâåùåííîñòè
è, âîçìîæíî, íåêîòîðàÿ ñòåïåíü ôîòîèíãèáèðîâà-
íèÿ âîäîðîñëåé. Ôèòîïëàíêòîí, èñïîëüçîâàâøèéñÿ
â êà÷åñòâå ïîñåâíîãî ìàòåðèàëà, áûë îòîáðàí â ñëîå
2—5 ì, ò.å. áûë àêêëèìèðîâàí ê áîëåå íèçêîé îñâå-
ùåííîñòè. Ïðè ïîâûøåíèè îñâåùåííîñòè óìåíüøà-
åòñÿ êîëè÷åñòâî ýíåðãèè âîçáóæäåíèÿ, íàïðàâëÿåìîå
èç ñâåòîóëàâëèâàþùåãî êîìïëåêñà íà ðåàêöèîííûå
öåíòðû ÔÑ 2, è ìàêñèìàëüíàÿ ñêîðîñòü ôîòîñèíòåçà
ñíèæàåòñÿ [24]. Ïðè ôîòîèíãèáèðîâàíèè èäåò íàêîï-

ëåíèå íåàêòèâíûõ ðåàêöèîííûõ öåíòðîâ ÔÑ2 [25].
Âñå ýòè ïðè÷èíû ìîãëè ïðèâåñòè ê áîëåå íèçêèì
âåëè÷èíàì ìàêñèìàëüíîé îòíîñèòåëüíîé ñêîðîñòè
ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî òðàíñïîðòà ýëåêòðîíîâ ïðè E1
ïî ñðàâíåíèþ ñ òàêîâûìè ïðè E2. Ïðè E1 íà 3-è ñóò
íàèáîëüøàÿ âåëè÷èíà rETRmax îòìå÷àëàñü â ñîîá-
ùåñòâå N. Ýòî, ïî-âèäèìîìó, îáóñëîâëåíî òåì, ÷òî
ïðè àññèìèëÿöèè íèòðàòîâ íà èõ âîññòàíîâëåíèå
èñïîëüçóþòñÿ ôîòîãåíåðèðîâàííûå ýëåêòðîíû. Òàêîé
“îòòîê” ýëåêòðîíîâ èç ôîòîñèíòåòè÷åñêîé ýëåêòðîí-
òðàíñïîðòíîé öåïè ñïîñîáñòâóåò áîëåå áûñòðîé àê-
êëèìàöèè ê ïîâûøåíèþ îñâåùåííîñòè è ïðåïÿòñò-
âóåò ðàçâèòèþ ôîòîèíãèáèðîâàíèÿ [26].

Äèíàìèêà êîýôôèöèåíòà ìàêñèìàëüíîé óòèëè-
çàöèè ñâåòîâîé ýíåðãèè � ïðàêòè÷åñêè íå çàâèñåëà
îò äîáàâêè àçîòà. Ðàíåå îòñóòñòâèå çàâèñèìîñòè �

îò èñòî÷íèêà (îðãàíè÷åñêèé èëè ìèíåðàëüíûé) àçî-
òà áûëà ïîêàçàíà äëÿ âîäîðîñëè Aureoumbra lagu-
nensis, îòíîñÿùåéñÿ ê êëàññó Pelagophyceae [28].

Ïðè âñåõ äîáàâêàõ è îáåèõ îñâåùåííîñòÿõ íà
íà÷àëüíûõ ýòàïàõ ðîñòà çíà÷åíèÿ íåôîòîõèìè÷åñêî-
ãî òóøåíèÿ ñíèæàëèñü, à ïî ìåðå äîñòèæåíèÿ ìàê-
ñèìàëüíûõ çíà÷åíèé áèîìàññû ñíîâà âîçðàñòàëè.
Òàêàÿ äèíàìèêà ñîãëàñóåòñÿ ñ âûÿâëåííîé ðàíåå çà-
âèñèìîñòüþ NPQ îò ñòàäèè ðîñòà âîäîðîñëåé [28].
Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ çíà÷åíèÿ NPQ ó âîäîðîñ-
ëåé, ðîñøèõ ïðè E1, áûëè âûøå òàêîâûõ ïðè E2.
Â ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ñîîáùåñòâàõ ïî ÷èñëó âèäîâ
è áèîìàññå ïðåîáëàäàëè äèàòîìåè. Ó äèàòîìîâûõ âî-
äîðîñëåé îñíîâíîé êîìïîíåíòîé NPQ ÿâëÿåòñÿ ýíåð-
ãîçàâèñèìîå òóøåíèå â êñàíòîôèëüíîì öèêëå [29, 30].
Àìïëèòóäà è êèíåòèêà NPQ ó äèàòîìåé çàâèñÿò îò
óðîâíÿ îñâåùåííîñòè, ïðè êîòîðîì ðàñòóò âîäîðîñ-
ëè, è âûøå ó êëåòîê, àêêëèìèðîâàííûõ ê áîëåå âû-
ñîêîé îñâåùåííîñòè [29, 31]. Àìïëèòóäà è êèíåòèêà
NPQ ðàçëè÷àþòñÿ ó îòäåëüíûõ âèäîâ äèàòîìåé [30].
Ýòîò ôàêò, à òàêæå âèäîñïåöèôè÷íàÿ ýôôåêòèâíîñòü
èñïîëüçîâàíèÿ âîäîðîñëÿìè ðàçíûõ àçîòñîäåðæàùèõ
ñóáñòðàòîâ [22] îáóñëîâëèâàþò çàâèñèìîñòü NPQ ñî-
îáùåñòâ îò èñòî÷íèêà àçîòà è îñâåùåííîñòè.

Ïîäâîäÿ èòîã âûøåñêàçàííîìó, ìîæíî çàêëþ÷èòü,
÷òî ïîçäíåëåòíèé àçîò ëèìèòèðîâàííûé ôèòîïëàíê-
òîí Áåëîãî ìîðÿ àññèìèëèðóåò íå òîëüêî â ìèíå-
ðàëüíîé, íî è îðãàíè÷åñêîé ôîðìå. Ïðè ýòîì ýôôåê-
òèâíîñòü ñâåòîâûõ ðåàêöèé ôîòîñèíòåçà ó ïëàíêòîí-
íûõ âîäîðîñëåé çàâèñèò îò èñòî÷íèêà àçîòà è óðîâíÿ
îñâåùåííîñòè.
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FLUORESCENCE OF WHITE SEA PHYTOPLANKTON
UNDER DIFFERENT NITROGEN SOURCE AND TWO LEVELS OF IRRADIANCE

L.V. Ilyash, T.A. Belevich, D.N. Matorin

The response of phytoplankton fluorescence and biomass to addition of different nitrogen sour-
ces and irradiance were assayed in enriched bottle experiments with the White Sea phytoplank-
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ton in August—September 2007. Phytoplankton was exposed in situ 18 days with the additions
of 180 �M/L of nitrogen as nitrate, urea, ammonium and glycine under two levels of irradiance.
The maximum quantum efficiency of PSII (Fv/Fm) was determined in the dark-acclimated algae.
Rapid light curves (RLC) were constructed based on 8 actinic increasing light levels. The maximal
relative electron transport rate (rETRmax), the maximum light use coefficient (�), and the non-
photochemical quenching (NPQ) were calculated. After enrichment abundance of phytoplankton
increased, and the photosynthetic parameters changed. The maximum quantum efficiency of PSII
increased to 0,64—0,71, indicating a good physiological state of algae and a lack of stress due to nut-
rient limitation. The dynamic of rETRmax and NPQ depended on nitrogen source and growth irra-
diances while � did not depended on nitrogen form.

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