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Численность и биомасса мелких (3–10 мкм) фототрофных флагеллят (МФФ), концен-
трация хлорофилла «а», а также вклад МФФ в суммарную биомассу фитопланктона на 
разных этапах сезонного развития во льду и поверхностном слое воды были исследованы 
в Кандалакшском заливе Белого моря в сентябре 2016 г., а также в феврале и июле 2017 
г. Биомасса МФФ в поверхностном слое составила в среднем летом 38,36±9,77 мг С/м3, 
осенью – 2,22±1,43 мг С/м3, зимой в подледной воде – 2,6±1,72 мг С/м3, во льду – 
14,79±11,25 мг С/м3. Вклад МФФ в суммарную биомассу фитопланктона колебался в за-
висимости от сезона от 29% до 95%, вклад в криофлору составил в среднем 66%. Размер-
ная структура МФФ различалась по сезонам. Летом и зимой во льду доминировали 
флагелляты с размером клетки от 6 до 10 мкм. Осенью и в подледной воде среди МФФ 
преобладала размерная группа от 3 до 6 мкм. Полученные оценки обилия МФФ обусло-
вили более высокие значения суммарной биомассы фитопланктона Белого моря в осен-
не-зимний период по сравнению с оценками, полученными ранее. Учет МФФ совре-
менным методом эпифлуоресцентной микроскопии подтверждает предположение о 
том, что основными продуцентами в зимний период, а также летом при низкой биомас-
се планктонных водорослей размерной фракции более 10 мкм являются МФФ. 

Ключевые слова: мелкие фототрофные флагелляты, сезонная динамика, криофлора, фито-
планктон, пикофитопланктон, Кандалакшский залив

Фототрофные флагелляты – важнейший ком-
понент фитопланктона и ледовой флоры в мор-
ских экосистемах, они включают представителей 
практически всех классов водорослей, за исклю-
чением диатомей [1, 2]. Мелкие фототрофные 
флагелляты (МФФ; 3–10 мкм) часто доминируют 
в субарктических и арктических морях [2, 3]. Од-
нако оценка обилия мелкоклеточных водорослей 
требует использования специальных методов, от-
личающихся от традиционных методов фитоплан-
ктонологии, а определение их таксономической 
принадлежности возможно только на основе мо-
лекулярно-генетических методов. Это обусловле-
но разрушением нежных клеток при фиксации 
проб, а также трудностями определения мелких 
клеток под световым микроскопом. Соответствен-
но, при общепринятой обработке проб фитоплан-
ктона и льда недоучет обилия МФФ может вести 
к заниженным оценкам суммарной биомассы во-
дорослей. Несмотря на значимость мелкоклеточ-
ных водорослей, сведения о МФФ субарктическо-
го Белого моря и морей Российской Арктики 
крайне скудны.

Целью данной работы являлась оценка чис-
ленности, биомассы и размерной структуры 

МФФ, а также их вклада в суммарную биомассу 
фитопланктона и криофлоры на разных этапах се-
зонного развития во льду и в поверхностном слое 
воды Белого моря.

Материалы и методы
Материалом для работы послужили пробы 

воды и льда, отобранные в Кандалакшском заливе 
Белого моря в районе Беломорской биологиче-
ской станции (ББС) МГУ им. Н.А. Перцова 
(66°34’ с.ш., 33°08’ в.д.). Пробы воды из поверх-
ностного горизонта были отобраны в сентябре 
2016 г., а также в феврале (подледный слой) 
и июле 2017 г. на пяти станциях, расположенных 
в системе Ругозерская губа – пролив Великая Сал-
ма (рис. 1).

Отбор проб производился пластиковым бато-
метром объемом 5 л с борта судна или с пирса 
ББС (прибрежная станция). Отбор подледной 
воды производился из лунки, сделанной кольце-
вым буром. В ходе отбора измеряли температуру 
и соленость воды (YSI Professional Plus, США).

При количественной обработке проб прини-
мали следующие диапазоны максимального ли-
нейного размера водорослей: пикофракция 
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(ПФ) – 0,2–3 мкм, МФФ – 3–10 мкм и наномик-
рофракция (НМФ, 3–200 мкм), исключающая 
представителей МФФ [4, 5].

Для оценки численности ПФ и МФФ исполь-
зовали метод эпифлуоресцентной микроскопии 
[6, 7]. Подсчет ПФ проводился согласно методике 
[8]. Для учета МФФ пробы объемом 20–40 мл не-
посредственно после отбора окрашивали приму-
лином, фиксировали 3,6%-ным раствором глюта-
рового диальдегида и осаждали на черные ядерные 
фильтры «Nuclepore» с диаметром пор 0,2 мкм. 
Препараты просматривали под микроскопом 
Leica DM2500 (Leica Microsystems, Германия) при 
увеличении ×100×10×1,3 под УФ- (355–425 нм) 
и зеленым светом (515–560 нм), число просмо-
тренных полей зрения зависело от концентрации 
клеток и составляло 30–50. При подсчете опреде-
ляли размеры клеток, а также учитывали тип их 
свечения: к МФФ относили клетки, светящиеся 
красным и оранжевым цветом; клетки, не имею-
щие пигментов, относили к гетеротрофным орга-
низмам и не учитывали при дальнейшем анализе. 
При просмотре проб под микроскопом МФФ раз-
деляли на две размерные группы: РГ1 (≥3–≤6мкм) 
и РГ2 (>6–≤10 мкм).

Для оценки численности НМФ пробы воды 
объемом от 1 до 3 л концентрировали методом об-
ратной фильтрации, фиксировали раствором Лю-
голя и просчитывали под световым микроскопом 
Микромед 3 (Микромед, Россия-Китай) в камере 
Ножотта объемом 0,05 мл при увеличении 

×40×10×0,65. Учитывали только фотосинтезирую-
щие клетки по наличию хроматофоров. Линейные 
размеры клеток измеряли окуляр-микрометром.

Биомассу клеток рассчитывали, исходя из  
объема соответствующих стереометрических  
фигур [9]. Клеточное содержание углерода рассчи-
тывали по объемам клеток с использованием  
аллометрических зависимостей и учетом система-
тической принадлежности водорослей [10].

Для определения концентрации хлорофилла 
«а» (ХЛ) пробы воды объемом 0,5–1 л фильтрова-
ли через фильтры GF/F. Концентрацию ХЛ опре-
деляли флуориметрически в ацетоновом экстракте 
[11], используя флуориметр Trilogy (Turner 
Designs, США).

Для оценки обилия криофлоры пробы льда от-
бирали на трех станциях (станции 1, 3 и 4) с помо-
щью бура с диаметром режущего кольца 14 см. 
Каждый керн льда делили на части и растапливали 
в лаборатории при температуре 3–5°С с добавле-
нием стерильной морской воды с целью миними-
зировать разрушение клеток нежных жгутиковых 
форм в результате осмотического шока. Последую-
щая обработка проб талой воды проводилась со-
гласно вышеизложенной методике.

Достоверность различий средних значений 
параметров оценивали по критерию Манна-Уит-
ни. Для оценки зависимости между параметрами 
рассчитывали коэффициент корреляции Спирме-
на (Rs). Расчеты проводили с применением прог-
раммного пакета анализа данных PAST [12].

Рис. 1. Схема расположения станций в проливе Великая Салма Кандалакшского залива Белого моря.
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Результаты
Абиотические условия. Средние значения тем-

пературы и солености воды составили летом 11,6°С 
и 23,1‰, осенью – 10,1°С и 24,3‰, зимой – 
(-1,2°С) и 27,5‰ соответственно (табл. 1). Из-за 
аномально теплой зимы в феврале 2017 г. только 
районы станций 1, 3 и 4 были покрыты льдом на 
акватории Ругозерской губы и пролива Великая 
Салма. Толщина льда колебалась в диапазоне от 23 
до 40 см (табл. 2). Согласно визуально различимой 
структуре, в отобранных кернах льда выделено не-
сколько слоев: верхний белесый рыхлый слой 
снежного генезиса, средний матовый кристалличе-
ский слой водного генезиса и нижний пористый 
слой. Температура и соленость льда варьировали 
в разных частях кернов, составляя в среднем -2,4°С 
и 6,4‰ соответственно (табл. 1, 2).

Состав и биомасса наномикрофитопланктона, 
пикофитопланктона и концентрация хлорофилла 
«а». НМФ был представлен эукариотическими во-
дорослями, относящимися к 70 таксонам разного 
ранга. Наибольшим видовым богатством характе-
ризовались диатомовые (55 таксонов) и динофито-
вые водоросли (5 таксонов). Также присутствовали 
эвгленовые, криптофитовые и диктиохофициевые 
водоросли, отмечена Ebria tripartita (J. Schumann) 
Lemmermann – водоросль неясного таксономиче-
ского положения. Летом в фитопланктоне доми-
нировали динофлагелляты рода Ceratium F. 
Schrank, их вклад в биомассу наномикропланктона 
(ВНМФ) на разных станциях колебался от 22% до 
54%. Осенью фитопланктон был в основном пред-
ставлен комплексом, состоящим из динофитовых 
водорослей рода Ceratuim и мелкой диатомеи 

Cyclotella choctawhatcheeana Prasad, вклад каждого 
из доминирующих таксонов в ВНМФ составил 
в среднем по 27%. Зимой в подледной воде преоб-
ладали диатомовые водоросли родов Navicula Bory 
и Thalassiosira Cleve, давая в ВНМФ в среднем 27% 
и 20% соответственно. ПФ был представлен циа-
нобактериями и эукариотными водорослями. Во 
все сезоны в ПФ доминировали цианобактерии, их 
вклад в суммарную биомассу ПФ (ВПФ) колебался 
от 62% (лето) до 76% (осень). Биомасса НМФ была 
относительно невысокой, наибольшие значения 
отмечены сентябре, минимальные – в феврале 
(табл. 1). Такая же тенденция характерна и для 
ПФ – максимальная биомасса ПФ выявлена осе-
нью, минимальная – в подледной воде. Средние 
значения концентрации ХЛ летом и осенью прак-
тически не различались, зимой содержание ХЛ 
в подледной воде было минимальным (табл. 1). 

Численность, биомасса, размерная структура 
и вклад МФФ в суммарную биомассу планктонных 
фотосинтезирующих водорослей. Параметры оби-
лия МФФ существенно варьировали по сезонам 
(табл. 1). Летом численность и биомасса МФФ 
были достоверно выше, чем осенью и зимой 
в подледной воде (р<0,001). Зимой и осенью зна-
чения численности и биомассы МФФ достоверно 
не различались. Вклад МФФ в суммарную био-
массу фитопланктона (Всум) во все исследованные 
периоды был высоким и варьировал от 29% осе-
нью до 95% летом (табл. 1). Размерная структура 
фотосинтезирующих жгутиковых различалась по 
сезонам (рис. 2). Летом в составе МФФ домини-
ровали представители РГ2, биомасса которых ко-
лебалась от 12,60 до 39,12 мг С/м3, составляя в 

Таблица 1

Пределы изменения температуры (Т, °С), солености (S, ‰), средние значения (± стандартное отклонение) содержания хлорофилла 
«а» (ХЛ, мг/м3), биомассы микро- и нанофитопланктона (ВМНФ, мг С/м3), пикофитопланктона (ВФП, мг С/м3), численности МФФ 
(NМФФ, ∙109 клеток/м3), биомассы МФФ (ВМФФ, мг С/м3), суммарной биомассы фотосинтетического планктона (Всум, мг С/м3), 

вклад биомассы МФФ в суммарную биомассу фитопланктона (вклад, %) в разные сезоны в Белом море.

Сезон Т S ХЛ ВНМФ ВПФ NМФФ ВМФФ Всум Вклад
Лето 10,1–13,3 22,4–23,4 0,76±0,5 1,26±0,65 0,91±0,42 0,84±0,26 38,36±9,77 40,35±9,54 95
Осень 9,7–10,9 23,9–24,5 0,81±0,21 2,14±1,52 3,41±1,31 0,18±0,13 2,22±1,43 7,77±2,81 29
Зима, вода -1,4–1,1 26,5–28,5 0,03±0,01 0,11±0,03 0,18±0,03 0,13±0,06 2,6±1,72 2,88±1,72 90
Зима, лед -3,4–(-1,7) 3,4–9,3 0,50±0,14 7,28±3,77 0,42±0,07 0,61±0,45 14,79±11,25 22,48±8,82 66

Таблица 2

Высота слоев (Н, см), температура (Т, °С) и соленость (S, ‰) льда, численность МФФ (NМФФ, ∙109 клеток/м3), биомасса МФФ 
(ВМФФ, мг С/м3), биомасса РГ1 (ВРГ1, мг С/м3) и РГ2 (ВРГ2, мг С/м3), биомасса пикофракции водорослей льда (ВПФ, мг С/м3) 

и биомасса наномикрофракции криофлоры (ВНМФ, мг С/м3) в исследуемых кернах.

Станции Н Т S NМФФ ВМФФ ВРГ 1 ВРГ 2 ВПФ ВНМФ

1 0–5 -2,6 7,3 0,06 1,58 0,45 1,13 0,31 1,17
5–22 -2,1 н.д. 0,65 29,85 2,91 26,94 0,50 4,13

22–23 -1,7 9,3 0,21 7,84 2,06 5,78 0,55 6,74
3 0–2 -3,4 7,2 0,22 12,57 1,93 10,64 0,39 3,62

2–31 -3,2 4,9 0,18 8,33 1,38 6,94 0,4 14,89
31–40 -1,7 4,3 0,12 4,71 0,93 3,77 0,2 2,00

4 0–4 -2,3 8,5 0,13 1,72 1,10 0,62 0,15 2,72
4–25 -2,2 н.д. 0,20 10,59 1,47 9,13 0,47 3,69

25–29 -1,7 3,4 0,12 3,40 0,98 2,42 0,14 26,37
Примечание: н.д. – нет данных.
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среднем 30,51±12,84 мг С/м3. Вклад РГ2 составлял 
80% общей биомассы МФФ (рис. 2). Осенью и зи-
мой в подледной воде в составе планктонных 
МФФ преобладала группа РГ1, средние значения 
биомассы этой размерной группы составили 
1,66±1,18 и 1,55±0,84 мг С/м3 соответственно, их 
доля в общей биомассе ММФ достигала 75% и 
60% (рис. 2). При сопоставлении концентрации 
ХЛ и вклада МФФ в Всум была выявлена умерен-
ная достоверная обратная зависимость  
(r=-0,32; p=0,05).

Рис. 2. Вклад размерной группы от 3 до 6 мкм (РГ1) и размер-
ной группы от 6 до 10 мкм (РГ2) в общую биомассу МФФ 
планктона и льда Белого моря.

Численность, биомасса, размерная структура 
МФФ в ледовых сообществах и их вклад в фото-
трофную криофлору. В составе НМФ криофлоры 
во всей толще льда доминировала диатомовая во-
доросль Entomoneis kjellmanii (Cleve) Poulin & 
Cardinal, ее вклад в ВНМФ колебался от 31% до 
85%. Исключение составил верхний слой льда на 
станции 1, где доля эвгленовых водорослей дости-
гала 51%. Максимальное обилие водорослей 
НМФ было выявлено в нижнем пористом слое 
льда (станции 1 и 4) или в среднем кристалличе-
ском слое водного генезиса (станция 3). В пикоф-
ракции доминировали цианобактерии, наиболь-
шие значения ВПФ также отмечены в среднем или 
нижнем слоях льда (табл. 2). Содержание ХЛ во 
льду было на порядок выше, чем в подледной воде 
(табл. 1). Численность и биомасса МФФ были 
распределены неравномерно в толще льда 
(табл. 2). Максимальные значения ВМФФ отмече-
ны в среднем кристаллическом слое водного гене-
зиса (станции 1 и 4) или в верхнем рыхлом слое 
снежного генезиса (станция 3). Практически во 

всех слоях по численности и биомассе доминиро-
вали флагелляты РГ2, их вклад в BМФФ колебался 
от 84% до 90%. Вклад МФФ в суммарную биомас-
су фотосинтетической криофлоры варьировал от 
40 до 86%, составляя в среднем 66%.

Обсуждение результатов
В настоящей работе впервые для Белого моря 

на разных стадиях сезонного развития планктона 
оценены численность и биомасса мелких фото-
синтезирующих жгутиковых водорослей с разме-
рами клетки от 3 до 10 мкм. Вследствие малых 
размеров и разрушения нежных форм при фикса-
ции эта размерная фракция обычно недоучитыва-
ется при традиционных методах количественной 
обработки проб фитопланктона. Использование 
метода эпифлуоресцентной микроскопии позво-
лило впервые дать адекватную оценку обилия 
МФФ. Сопоставление полученных нами данных 
по акватории Ругозерская губа – пролив Великая 
Салма с имеющимися данными по планктону Бе-
лого моря показало следующее. Обилие МФФ во 
льду и в подледной воде в феврале, в период на-
ших исследований, оказалось несколько меньше 
численности фотосинтезирующих жгутиковых, 
включая пико- и наноформы, в губе Чупа Канда-
лакшского залива в апреле 2002 г. [13]. Получен-
ные нами более низкие оценки численности 
МФФ связаны с тем, что исследования 2002 г. ох-
ватывали большее количество размерных фрак-
ций фотосинтезирующих флагеллят и проводи-
лись уже в весенний период, когда световые 
условия более благоприятны для фотосинтеза 
и роста водорослей, а во льду отмечается их цве-
тение [14]. Это позволяет полагать, что в системе 
Ругозерская губа – пролив Великая Салма чис-
ленность МФФ в апреле также возрастает. 
В июле–августе 2009–2010 гг. в проливе Великая 
Салма биомасса нанофлагеллят (3–20 мкм) была 
ниже [8] полученных нами оценок только для 
МФФ. Следует отметить, что суммарная биомасса 
микропланктонных диатомовых и динофитовых 
водорослей летом 2009 и 2010 гг. была, наоборот, 
выше, чем в период наших исследований в 2017 г. 
В целом, между концентрацией ХЛ и вкладом 
МФФ в суммарную биомассу была выявлена дос-
товерная обратная зависимость. Это означает, что 
чем больше биомасса фотосинтезирующего фито-
планктона (в единицах хлорофилла «а»), тем 
меньше вклад МФФ в суммарную биомассу. Мы 
предполагаем, что более низкое обилие НМФ 
в июле 2017 г. может быть обусловлено общей 
тенденцией в последние годы уменьшения доли 
крупных форм в фитопланктоне [2, 3, 15]. В связи 
с потеплением климата наблюдается увеличение 
стратификации водной толщи и уменьшение био-
генных элементов в поверхностном слое в летний 
период [16]. В этих условиях преимущество полу-
чают мелкие формы с высоким отношением пло-
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щади поверхности к объему клетки [17]. Кроме 
того, не следует исключать возможного увеличе-
ния численности мезозоопланктона и, соответ-
ственно, большого пресса выедания НМФ в дан-
ный период. В целом, значения численности 
и биомассы МФФ (3–10 мкм) попадают в преде-
лы варьирования обилия всех фотосинтезирую-
щих нанопланктонных (3–20 мкм) флагеллят 
в арктических водах [18, 19], а в некоторых слу-
чаях даже превышают их [20-23]. Во льду наиболь-
ший вклад МФФ в суммарную биомассу ледовой 
флоры соответствовал вкладу всех нанофлагеллят 
в суммарную биомассу криофлоры в феврале 
в эстуарии реки Св. Лоуренса, Канада [24].

Полученные нами оценки обилия МФФ  
обусловили более высокие значения суммарной 
биомассы фитопланктона Белого моря в осенне-
зимний период по сравнению с оценками, 
полученными ранее традиционными методами 
[25, 26]. Ранее опубликованные данные свиде-

тельствовали о крайне низкой биомассе подлед-
ного фитопланктона в январе-феврале [14], в то 
время как полученные нами значения на два по-
рядка выше.

Учет МФФ современным методом эпифлуо-
ресцентной микроскопии подтвердил наше пред-
положение о том, что основными продуцентами 
в зимний период являются фотоавтотрофные на-
нофлагелляты. Более того, нами показано, что 
даже летом при низкой биомассе микропланктон-
ных диатомей и динофлагеллят МФФ дают основ-
ной вклад в суммарную биомассу фитопланктона. 

Работа выполнена в рамках Государственного 
задания МГУ имени М.В. Ломоносова часть 2 
(тема №АААА–А16–116021660052–0).

Исследования выполнены без использования 
животных и без привлечения людей в качестве ис-
пытуемых. Авторы заявляют oб отсутствии кон-
фликта интересов.
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Small photosynthetic flagellates of the White Sea: 
seasonal dynamics and role in plankton and ice communities

E.R. Nikishova1, I.G. Radchenko1, T.A. Belevich1,2,*

1Department of General Ecology and Hydrobiology, School of Biology, Lomonosov Moscow State University,
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Abundance and biomass of small photosynthetic flagellates (SPF; 3–10 μm), chlorophyll a, and 
the contribution of SPF to total phytoplankton biomass in different stages of seasonal succession 
in ice and the surface water were studied in Kandalaksha Bay of the White Sea in September 
2016, February and July 2017. In summer SPF biomass in the photic layer averaged 38.36±9.77 
mg С/м3, in autumn – 2.22±1.43 mg С/м3, in under-ice water – 2.6±1.72 mg С/м3, and in 
ice – 14.79±11.25 mg С/м3. The contribution of SPF to total phytoplankton biomass depends 
of the season and ranged from 29% to 95%, the contribution to sympagic communities averaged 
66%. The size structure of photosynthetic flagellates varied by seasons. Flagellates with cell size 
6–10 μm dominated in summer plankton and in the ice. Flagellates with cell size 3–6 μm 
prevailed in autumn and in the under-ice water. The obtained data of SPF abundance gave 
higher values of the total phytoplankton biomass of the White Sea in the autumn-winter period 
compared with the estimates obtained previously. Applying the method of epifluorescence 
microscopy confirms the assumption that photosynthetic flagellates are the main producers in 
the winter period, as well as in the summer when the biomass of planktonic algae with cell size 
more than 10 μm is low. 

Keywords: small flagellates, season dynamic, cryoflora, phytoplankton, picophytoplankton, 
Kandalaksha Bay
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