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Видовой состав и биомасса фитопланктона, концентрация хлорофилла “a” и биогенных элементов,
а также сопутствующие гидрофизические условия были исследованы в Белом море с 6 по 11 июля
2009 г. Температура поверхностного слоя воды была ниже среднемноголетних значений, характер-
ных для июля. На всей исследованной акватории доминировали динофлагелляты, что нетипично
для этого периода. Мы предполагаем, что динофлагелляты занимали лидирующее положение в со-
обществе вследствие недостаточной для развития диатомей скорости регенерации биогенных эле-
ментов, обусловленной низкой температурой воды. Обилие и структура фитопланктона зависели от
структуры вод. При этом различия в структуре фитопланктона определялись не сменой характер-
ных видов, а варьированием обилия одного и того же характерного вида – Heterocapsa triquetra. Наи-
большая биомасса фитопланктона отмечалась в слабо стратифицированных водах, где в результате
приливного перемешивания происходило поступление минеральных форм биогенных элементов.
В стратифицированных водах Двинского залива в период летней межени поступление биогенных
элементов в фотический слой ограничено, и обилие фитопланктона было снижено. Высказано
обоснованное предположение о регистрации линзы распресненных двинских вод в центральной
части моря.

DOI: 10.7868/S0030157416030096

ВВЕДЕНИЕ

Для многих морских экосистем, включая
шельфовые моря Арктики и субарктические ак-
ватории, показана зависимость состава и обилия
фитопланктона (ФП) от структуры и динамики
вод [17, 18, 28, 42]. Гидрологическому режиму
каждого моря присущи свои характерные черты,
которые в первую очередь определяются водооб-
меном с океаном, топографией береговой линии,
рельефом дна, речным стоком и преобладающими
ветрами. Все это обусловливает специфичность ос-
новных механизмов формирования простран-
ственной неоднородности ФП в каждом водоеме.

Белое море расположено в субарктической зо-
не, однако абиотические условия в водоеме ха-
рактеризуются рядом черт, свойственным аркти-
ческим морям. Среди таких черт следует отметить
наличие ледового покрова в течение продолжи-
тельного периода времени (до шести месяцев),

низкую освещенность в зимний период, наличие
полярной ночи и выраженную сезонность всех
биологических процессов [22]. С другой стороны,
по температуре поверхностного слоя в летний пе-
риод Белое море приближается к умеренным мо-
рям [13, 22]. На акватории моря выделяются райо-
ны с выраженной горизонтальной термохалинной
структурированностью вод (при вертикальной од-
нородности градиенты характеристик направлены
горизонтально, например, воды Горла и у Соло-
вецких островов в Онежском заливе) и районы с
вертикальной термохалинной структурой вод
(Кандалакшский и Двинский заливы, Бассейн).
Динамика вод имеет сложный характер и изменя-
ется по сезону [13]. Предыдущие исследования
ФП Белого моря, показали, что к водам с опреде-
ленными структурными и динамическими харак-
теристиками приурочены сообщества ФП, разли-
чающиеся по структуре и обилию [4–7]. Сезонной
динамике ФП в Белом море присуще наличие двух
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пиков обилия – весеннего (апрель–май) и летне-
го (конец июня–июль) с доминированием диато-
мовых водорослей [3, 5]. Преобладание диатомо-
вых водорослей в июле наблюдали в разных райо-
нах моря и в разные годы [3, 5, 6, 12, 15]. При этом
на отдельных локальных участках акватории от-
мечали случаи преобладания динофлагеллят. Си-
туации, когда динофлагелляты доминируют в ФП
на большей части акватории моря, характерны для
периодов низкой концентрации биогенных элемен-
тов в верхнем перемешанном слое в конце мая–пер-
вой половине июня и августе после соответственно
весеннего и летнего пиков с преобладанием диа-
томовых [3, 5].

В настоящей работе охарактеризовано про-
странственное распределение видового состава,
обилия, структуры фитопланктона на акватории
Белого моря в первой декаде июля 2009 г., когда
на всей исследованной акватории преобладали
динофлагелляты. При этом различия в структуре
ФП определялись не сменой характерных видов,
а варьированием обилия одного и того же харак-
терного вида динофлагеллят – Heterocapsa tri-
quetra. Пространственное распределение фито-
планктона проанализировано в связи с гидроди-
намическими процессами. Эта работа является

важным звеном многодисциплинарных исследо-
ваний по проекту “Система Белого моря” (руко-
водитель – академик А.П. Лисицын) [8, 9].

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материалом для работы послужили пробы,
отобранные на акватории Белого моря на 16 стан-
циях (рис. 1) с 6 по 11 июля 2009 г. в ходе рейса
НИС “Эколог”. На комплексных судовых стан-
циях мультипараметрическим зондом CTD90M
(Sea & Sun) проводили вертикальное зондирова-
ние для измерения интенсивности флуоресцен-
ции хлорофилла, температуры (Т), солености (S)
и плотности (δ) [19]. Степень стратификации
водного столба оценивали двумя индексами:
(1) по среднему градиенту плотности между глу-
бинами 20 м и 1 м, (E = ∆δ/∆z) [11] и по частоте
Брента-Вяйсяля (N2) [48]. Для расчетов индексов
на станциях с глубиной <20 м (станции 6, 9 и 15)
использовали значения плотности воды придон-
ного слоя. Между индексами Е и N2 выявлена зна-
чимая линейная корреляция (r2 = 0.97, p < 0.0001),
поэтому при дальнейшем анализе использовали
только индекс E. На станциях 18 и 20 в эстуарии
реки Золотица глубина не превышала 2 м, соот-

Рис. 1. Расположение станций с отбором проб фитопланктона.
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ветственно для этих станций индекс Е не рассчи-
тывали.

Коэффициент поглощения фотосинтетически
активной радиации (ФАР) Kd рассчитывали по глу-
бине исчезновения белого диска [43], границей
фотической зоны принимали глубину с 1% ФАР.

Воду отбирали с поверхностного горизонта, а
на станциях 2, 5 и 22 – с нескольких горизонтов
10-литровыми батометрами Нискина. Определе-
ние растворенных минеральных форм фосфора,
кремния и нитритного азота проводили согласно
методам [14]. Определение концентрации хлоро-
филла “а” (хл “а”) проводили флуорометрическим
методом [21] с помощью флуорометра Trilogy 1.1
(Turner Designs, США), предварительно откалиб-
рованного при помощи стандарта – порошка
хл “а” (C6144-1MG “Sigma”, Австрия), в раство-
ре которого концентрация пигмента определена
спектрофотометрически.

Для исследования фитопланктона пробы воды
(объемом 1 л) концентрировали методом обрат-
ной фильтрации (диаметр пор 2 мкм) и фиксиро-
вали раствором Люголя. Концентрированные
пробы просчитывали под микроскопом в камере
типа Ножотта (объем 0.05 мл). Просчитывали 3–
5 камер. Для расчета биомассы объемы клеток
определяли методом геометрического подобия [31] с
последующим переводом в единицы углерода по
аллометрическим зависимостям [41]. Отнесение
водорослей к фотоавтотрофам, миксотрофам или
гетеротрофам проводили на основе литературных
данных [3, 33].

Для анализа сходства сообществ фитопланк-
тона использовали пакет анализа экологических
данных PRIMER Version 5.2.4 [24]. В качестве ха-
рактеристики структуры фитопланктона рас-
сматривали значения биомассы популяций водо-
рослей (мг С/м3). Сходство оценивали с помо-
щью индекса Брея-Кёртиса, чувствительного к
изменению обилия как доминирующих, так и
редких видов. Затем проводили ординацию сооб-
ществ методом многомерного шкалирования
(MDS). Характерные виды, обусловливающие
высокое сходство внутри каждой группы проб,
выделяли с помощью процедуры SIMPER [24].
Достоверность различий средних значений био-
массы оценивали по критерию Манна–Уитни.
Для оценки зависимости между биомассой фото-
трофного фитопланктона и концентрацией хл “а”
рассчитывали коэффициент корреляции Спир-
мена (Rs). Расчеты проводили с использованием
программы PAST.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Гидрофизические условия и концентрация био-

генных элементов. В первой декаде июля 2009 г.
температура поверхностного слоя на исследован-

ной акватории изменялась от 7.9 до 13.3°C (табли-
ца), что ниже значений, отмечавшихся в этот пе-
риод сезона в другие годы [6, 15, 16]. На исследо-
ванной акватории стабильность водного столба,
глубина пикноклина и соленость поверхностного
слоя (таблица) существенно варьировали. Слабо
стратифицированные воды отмечены в Онеж-
ском заливе (станции 32, 25 и 22) и на ст. 4 в Бас-
сейне. Слабая стратификация водного столба,
низкая температура и повышенная соленость по-
верхностного слоя на ст. 4 свидетельствуют о том,
что эта акватория Бассейна, как и станции в
Онежском заливе, находилась под воздействием
приливного перемешивания. Поверхностные во-
ды Двинского залива были более прогреты (за ис-
ключением ст. 6) и характеризовались меньшей
соленостью по сравнению с Бассейном (за ис-
ключением ст. 3) и водами Онежского залива
(таблица). Низкая температура и повышенное
значение солености на ст. 6 свидетельствуют о
том, что эта акватория находилась под воздей-
ствием вод Горла. Обращает на себя внимание от-
носительно низкая соленость поверхностных вод
(24.1 епс) на ст. 3 в Бассейне. На наш взгляд это
обусловлено тем, что поверхностный слой на ст. 3
представлял собой линзу вод из Двинского зали-
ва. Основанием для такого заключения является
нетипичное распространение опресненных вод
Северной Двины в сторону Бассейна во время по-
ловодья в мае из-за преобладания северо-восточ-
ного ветра. О пространственном распростране-
нии вод Северной Двины судили на основе дан-
ных спутникового сканера цвета MODIS-Aqua
(http://oceancolor.gsfc.nasa.gov/).

Глубина фотического слоя в Бассейне достига-
ла 24–29 м, в Двинском заливе – 10–19 м, в Онеж-
ском заливе – 15–24 м.

В поверхностном слое концентрация раство-
ренного неорганического фосфора была ниже
среднемноголетних значений для летнего перио-
да [10], концентрация кремния соответствовала
среднемноголетним значениям в Бассейне и
Двинском заливе, а в Онежском даже превосхо-
дила таковые (таблица). На всей исследованной
акватории концентрация кремния была выше по-
рога лимитирования развития диатомовых водо-
рослей (1–3 мкг-ат/л) [20, 40]. С глубиной кон-
центрация биогенных элементов увеличивалась.

Структура фитопланктона. Анализ структуры
ФП выявил три группы станций – I, II и III (рис. 2а).
В группу I вошли мелководные станции 18 и 20 в
эстуарии реки Золотица (Онежский залив). Сход-
ство ФП на этих станциях составило 47%. Харак-
терными видами были динофлагеллята Heterocap-
sa triquetra и центрическая диатомовая водоросль
Actinocyclus curvatulus. Их вклад в суммарную био-
массу составил 28 и 10% соответственно при сред-
нем обилии 6.3 и 2.2 мг С/м3.
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В группу II вошли станции 32, 15, 25, 22 Онеж-
ского залива и станции 2 и 4, находящиеся в Бас-
сейне. Сходство ФП на этих станциях составило
58%. Характерным видом являлась H. triquetra. Ее
вклад в суммарную биомассу составил 30% при
среднем обилии 7.4 мг С/м3.

В группу III вошли станции 5, 7, 8, 10, 11, 12, 13,
14 в Двинском заливе и ст. 3, расположенная в
Бассейне. Сходство ФП этой группы составило
61%. Характерными видами были динофитовые
водоросли H. triquetra и Protoperidinium pellucidum.
Их вклад в суммарную биомассу составил 12 и
9% соответственно при среднем обилии 4.1 и
3.0 мг С/м3. Обращает на себя внимание тот
факт, что ФП на ст. 3 вошел в одну группу сход-
ства с ФП Двинского залива. Это согласуется с
высказанным выше предположением о том, что
поверхностный слой в этом районе Бассейна

представляет собой линзу распресненных вод
Двинского залива.

Далее по тексту сообщества пронумерованы
соответственно номерам групп станций – сооб-
щество I, II и III. Различие между ФП эстуария
реки Золотица (сообщество I) и другими станци-
ями Онежского залива и акватории Бассейна, на-
ходящейся под воздействием Онежских вод сооб-
щество II, cоставило около 70%. Основной вклад
в различие вносили водоросли Pyrocystis hamulus и
Melosira moniliformis (3.2 и 2.7% соответственно).
Динофлагеллята P. hamulus была отмечена только
в эстуарии, а M. moniliformis хотя и отмечалась в
водах Онежского залива, но именно в эстуарии ее
обилие было наибольшим. Еще в большей степени
ФП эстуария реки Золотица отличался от ФП
Двинского залива (сообщество III) – различие до-
стигало 78%. Основной вклад в различие вносили
P. pellucidum и Ceratium fusus, эти динофлагелляты

Глубина на станциях и верхняя граница пикноклина (цифры в скобках), температура (Т, °C), соленость (S, епс),
концентрация нитритного азота (N-NO2, мкг-ат/л), фосфора (P-PO4, мкг-ат/л), кремния (Si, мкг-ат/л), биомас-
са фитопланктона (Во, мг С/м3) и концентрация хлорофилла “а” (хл “а”, мг/м3), численность вегетативных кле-
ток и спор Heterocapsa triquetra в поверхностном слое

Примечание. н.д. – нет данных.
* Пикноклин не выражен.

№ 
станции Глубина, м Т S N-NO2 P-PO4 Si Во хл “а”

H. triquetra

кл/л спор/л

Двинский залив

12 15 (1) 12.2 24.1 0.02 0.04 3.99 13.3 1.39 3026 5967
13 75 (11) 11.7 24.9 0.01 0.03 3.90 10.8 1.48 1000 8500
14 81 (11) 11.8 24.5 0.01 0.04 3.90 13.9 0.84 1700 6120
5 98 (11) 11.6 24.4 0.01 0.05 4.33 6.1 1.08 425 2873
8 123 (8) 11.3 22.1 0.03 0.03 8.67 17.2 1.28 1632 3196
7 70 (1) 10.5 21.5 0.24 0.05 9.93 12.1 1.11 731 2040
6 23 (1) 6.5 25.0 0.19 0.15 8.62 8.6 0.88 627 2211

11 78 (9) 11.7 20.6 0.04 0.09 12.32 11.7 1.00 462 1386
10 54 (1) 13.3 15.1 0.08 0.12 28.28 17.9 0.84 3729 3762
9 16.5 (1) 12.8 15.4 н.д. н.д. н.д. 5.5 0.98 1320 3333

Онежский залив

22 64* 10.3 25.9 0.04 0.01 8.33 80.7 6.58 13365 104040
25 33* 7.9 26.1 0.15 0.27 11.39 29.4 1.81 7548 52054
32 60* н.д. н.д. 0.11 0.11 8.08 22.2 1.15 8118 14916
15 13 (1) 9.1 25.6 0.11 0.14 12.0 14.1 1.07 5831 16932
18 1* н.д. н.д. 0.24 0.27 30.4 8.6 1.05 804 8509
20 2* н.д. н.д. 0.45 0.44 53.0 2.5 1.33 84 2121

Бассейн

2 250 (13) 10.2 25.8 0.01 0.06 4.82 30.2 1.42 7359 20064
3 275 (2) 10.1 24.3 0.08 0.03 6.04 6.6 1.14 952 1717
4 198* 8.3 26.4 0.14 0.14 10.71 20.2 1.52 11649 19140
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в планктоне эстуария реки Золотица не отмеча-
лись. Различия сообществ II и III составили
53.8%. Основной вклад в различие вносили H. tri-
quetra и P. pellucidum (7 и 4.2% соответственно). В
сообществе II биомасса H. triquetra была выше, а
P. pellucidum – ниже, чем в сообществе III. Стан-
ции 6 и 9 в Двинском заливе не вошли ни в одну
из групп. Различия между ФП на станциях 6 и 9 и
сообществом III, объединившем большинство
станций Двинского залива, составляло 52 и 54%
соответственно. Видами, в наибольшей степени
обусловившими различия, являлись Protoperidini-
um depressum (более высокая биомасса на ст. 6) и
Gyrodinium spp. (более высокая биомасса на ст. 9).

Оценка методом ANOSIM показала, что пред-
ставленное выше разделение ФП на сообщества с
различающейся структурой (разделение станций
на группы) неслучайно и статистически досто-
верно. Различающиеся по структуре сообщества

приурочены к акваториям с разными гидрофизи-
ческими условиями. Так сообщество II приуроче-
но к акватории с низкой стабильностью водного
столба, сообщество III – к более стратифициро-
ванным водам (рис. 2б). В эстуарии реки Золоти-
ца, на ближайшей к куту Двинского залива ст. 9 и
на акватории, подверженной воздействию вод
Горла (ст. 6), развивается ФП со своеобразной
структурой. При этом следует подчеркнуть, что во
всех сообществах характерным видом выступает
H. triquetra. Т.е. различия в структуре ФП опреде-
лялись не сменой характерного вида, а варьиро-
ванием обилия одного и того же характерного ви-
да. В сообществе II, вегетирующем в водах с низ-
кой стабильностью, биомасса H. triquetra выше
таковой в сообществе III, развивающемся в стра-
тифицированных водах.

Биомасса фитопланктона. Согласно спутнико-
вым данным [1] концентрация хл “a” на всей ак-

Рис. 2. (а) – Ординация станций по сходству фитопланктона (цифры – номера станций). Сплошной линией показаны
группы станций, различающиеся по структуре фитопланктона (I, II и III). (б) – Показатель стабильности водного
столба (E, 1) и биомасса фитопланктона в поверхностном слое (В, мг С/м3, 2).
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ватории моря была ниже, чем в предшествующую
рейсу неделю (29 июня–4 июля), т.е. проведен-
ные исследования ФП пришлись на период сни-
жения концентрации хл “a”, особенно в цен-
тральных районах Бассейна и Двинского залива.

На исследованной акватории суммарная био-
масса ФП в поверхностном слое (Во) и концен-
трация хл “а” варьировали в значительной степе-
ни: от 2.5 до 80.7 мг С/м3 и от 0.84 до 6.58 мг/м3

(таблица). Средние величины Во и хл “a” состави-
ли: в Двинском заливе – 12 ± 4 мг С/м3 и 1.09 ±
± 0.23 мг/м3 (n = 10), в Бассейне – 19 ± 12 мг С/м3

и 1.36 ± 0.20 мг/м3 (n = 3), в Онежском заливе
26.3 ± 28.3 мг С/м3 и 2.16 ± 2.18 мг/м3 (n = 6).
С учетом других станций вблизи Соловецких ост-
ровов, где измеряли концентрацию хлорофилла
без оценки биомассы планктонных водорослей
[19], средняя величина хл “a” в Онежском заливе
составила 1.56 ± 1.30 мг/м3 (n = 20). Средние зна-
чения Во и хл “a” в Онежском заливе достоверно
не отличались от таковых в Двинском заливе и
Бассейне. Сопоставление обилия ФП в Двинском
заливе и Бассейне показало, что средние значе-
ния Во достоверно не различались, тогда как сред-

няя величина хл “a” была достоверно ниже в
Двинском заливе.

На всей исследованной акватории основной
вклад в суммарную биомассу давали динофлагел-
ляты. В сообществах II и III доля динофлагеллят
варьировала в пределах 67–97%, снижаясь в эсту-
арии реки Золотица до 51–54%. В поверхностном
слое на большинстве станций по биомассе преоб-
ладала H. triquetra. В популяции этой водоросли
шло цистообразование (таблица), доля цист в
биомассе H. triquetra составляла 56–97% и, как
правило, снижалась с глубиной до 0–20% на го-
ризонтах 20 м и глубже. Динофлагелляты рода
Protoperidinium давали основной вклад в Во на ст. 6
(P. depressum), станциях 8 и 11 (P. pellucidum), стан-
циях 7 и 10 (Protoperidinium sp.) в Двинском зали-
ве. Видовое богатство динофлагеллят составляло
55 видов.

Вклад гетеротрофных форм в Во составлял в
Двинском заливе 25–71%, в Бассейне 12–26%, в
Онежском заливе 1–27%. Доля гетеротрофов бы-
ла в среднем выше в Двинском заливе, чем в Бас-
сейне (р = 0.03) и Онежском заливе (р = 0.02).

Видовое богатство диатомовых водорослей
было относительно высоким (70 видов), одна-
ко их суммарная биомасса была низкой (0.02–
5.43 мг С/м3). Присутствовали виды, характер-
ные для летнего беломорского ФП, такие как
представители родов Chaetoceros (C. borealis,
C. contortus, C. constrictus, C. concavicornis, C. decipi-
ens, C. diadema, C. laciniosus, C. radicans, C. simplex,
C. teres и др.), Coscinodiscus (C. concinnus, C. aster-
omphalus, C. centralis, C. radiatus), Thalassiosira
(T. anguste-lineata, T. cf. gravida, T. nordenskioeldii), а
также Skeletonema costatum s. l., Thalassionema nitzs-
chioides и др.

В целом по всему массиву данных (все гори-
зонты всех станций) между биомассой фототроф-
ного фитопланктона и хл “a” выявлена досто-
верная корреляционная зависимость (Rs = 0.77,
р < 0.01). Коэффициент корреляции между этими
величинами для поверхностного слоя равнялся
0.57 (р < 0.01). Связь между концентрацией фос-
фатов, нитритов, растворенного кремния и биомас-
сой фототрофного фитопланктона, а также хл “a” не
выявлена. Все зависимости были не достоверны,
однако обращают на себя внимание отрицатель-
ные величины коэффициентов корреляции.

Вертикальное распределение фитопланктона.
Изменение биомассы ФП по вертикали оценено
на станциях 2, 5 и 22 (рис. 3). На ст. 5 в Двинском
заливе наибольшая биомасса ФП отмечена на
глубине 5 м, интегральная биомасса фитопланк-
тона в слое 0–50 м составила 234 мг С/м2 и
22.1 мг хл “а”/м2. В фотическом слое (0–19 м) бы-
ло сосредоточено 70% биомассы водорослей и
хл “a”. Согласно вертикальному профилю флуо-
ресценции хл “a”, подповерхностный (3–5 м)

Рис. 3. Вертикальное распределение биомассы фито-
планктона на станциях 2, 5, и 22.

0

20

40

60

80

100

120

140

160

0.01 1 100

ст. 5

ст. 22

ст. 2

Гл
уб

ин
а,

 м
B, мг С/м3



ОКЕАНОЛОГИЯ  том 56  № 3  2016

ПРОСТРАНСТВЕННОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ ФИТОПЛАНКТОНА 409

максимум биомассы ФП отмечался также на дру-
гих станциях залива, кроме станций 10, 9 и 6. На
последних максимум флуоресценции был при-
урочен к поверхностному слою.

В слабо стратифицированных водах Онеж-
ского залива на ст. 22 наибольшая биомасса ФП
была приурочена к горизонту 5 м, интегральная
биомасса в слое 0–20 м (фотический слой) со-
ставила 1608 мг С/м2 и 93 мг хл “а”/м2. Макси-
мум флуоресценции хл “a” на станциях 25 и 32
был приурочен к поверхностному слою, а на
ст. 15 – к слою 2–3 м.

В Бассейне на глубоководной ст. 2 (слабо стра-
тифицированные воды) наибольшая концентра-
ция водорослей отмечена в поверхностном слое,
интегральная биомасса ФП в слое 0–140 м соста-
вила 237 мг С/м2 и 43 мг хл “а”/м2. В фотическом
слое (0–20 м) было сосредоточено 72% биомассы
ФП и 42% хл “а”.

Следует подчеркнуть присутствие планктон-
ных водорослей на большой глубине. На горизон-
те 140 м ст. 2 биомасса ФП составляла 1.04 мг С/м3

и 0.05 мг хл “а”/м3. Присутствовали диатомовые
водоросли Coscinodiscus asteromphalus, Thalassiosira
spp., Skeletonema costatum s.l. и Navicula spp., гете-
ротрофные динофлагелляты Amphidinium crassum,
Gymnodinium simplex, Protoperidinium spp. и цисты
динофлагеллят, включая цисты H. triquetra. Отме-
чены также эвгленовые и неидентифицирован-
ные мелкие жгутиковые водоросли. Согласно
вертикальному профилю флуоресценции хл “a”,
на других станциях в Бассейне (станции 3 и 4),
как и на ст. 2, отмечался поверхностный макси-
мум биомассы ФП.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Выявленное доминирование динофлагеллят

на всей исследованной акватории оказалось до-
вольно неожиданным результатом, поскольку ра-
нее в первой и второй декадах июля на большей
части акватории Белого моря отмечали домини-
рование центрических диатомовых водорослей
[3, 6, 12, 15]. Так в первой декаде июля 1972 г. в
Бассейне доминировали Chaetoceros contortus,
C. laciniosus, C. constrictus, Thalassiosira nordenskio-
eldii, в Двинском заливе – Skeletonema costatum,
Chaetoceros karianus, Thalassiosira nordenskioeldii,
Odontella aurita [15]. В конце июня–начале июля
2008 г. в Бассейне (в районе станций 2 и 4 настоя-
щего исследования) и в Онежском заливе у Соло-
вецких островов основной вклад в биомассу ФП
давали представители рода Thalassiosira, среди ко-
торых преобладала T. nordenskioeldii, а в Двинском
заливе массового развития достигала S. costatum
[6]. S. costatum также доминировала в Двинском
заливе в конце июня – начале июля 1991 г. [12].
Ситуации, когда динофлагелляты доминируют в

ФП на большей части акватории моря, характер-
ны для периодов низкой концентрации биоген-
ных элементов в верхнем перемешанном слое в
конце мая – первой половине июня и в августе
после соответственно весеннего и летнего пиков
с преобладанием диатомовых [3, 5]. Летнего мак-
симума обилия ФП в Белом море достигает за
счет ассимиляции в основном регенерируемых
биогенных элементов [3–5]. В годы доминирова-
ния диатомей во время июльского пика ФП тем-
пература верхнего перемешиваемого слоя дости-
гала годового максимума. В первой же декаде
июля 2009 г. температура в Двинском заливе и
Бассейне была ниже, чем, например, в конце
июня – начале июля 1972, 1991 и 2008 гг. [6, 15, 16].
Причины низкой температуры воды, по-видимо-
му, обусловлены общепланетарными климатиче-
скими процессами – 2009 г. был годом Эль-Ни-
ньо, так называемый “холодный” год. В частно-
сти, освобождение Двинского и Онежского
заливов ото льда, а также половодье Северной
Двины отмечались на две недели позже средне-
многолетней даты, что хорошо видно на спутни-
ковых снимках.

Поскольку бактериальная деструкция органи-
ческого вещества зависит от температуры [34], то
низкая температура в исследуемый период могла
обусловить низкую скорость минерализации ор-
ганического вещества и поступления регенериро-
ванных форм азота и фосфора. Об этом косвенно
свидетельствует тот факт, что концентрация рас-
творенного неорганического фосфора была ниже
среднемноголетних значений для летнего перио-
да [10]. Поскольку скорость регенерации азота
ниже таковой фосфора [23], то, по-видимому, со-
отношение этих биогенных элементов (N : P) бы-
ло низким. Как показано многочисленными ис-
следованиями, низкие величины соотношения
N : P ведут к доминированию в ФП динофлагел-
лят, тогда как для преимущественного развития
диатомей требуется соотношение больше 24 [30].
Развитие диатомей не было ограничено недостат-
ком кремния, поскольку на всей исследованной
акватории концентрация кремния была выше по-
рога лимитирования. Типично летние виды диа-
томей в планктоне присутствовали. Вышесказан-
ное дает основание полагать, что в первую декаду
июля 2009 г. летнее цветение центрических диа-
томей не происходило из-за низкой температуры
воды, обусловливающей недостаточную для диа-
томей скорость возобновления минеральных
форм азота и фосфора. Согласно данным спутни-
кового зондирования [1] концентрация хлоро-
филла по акватории моря оставалась невысокой и
в третью декаду июля.

Преобладание на всей исследованной аквато-
рии динофитовых водорослей, по-видимому,
обусловлено их миксотрофным и гетеротрофным
типами питания. Доминирующая водоросль
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H. triquetra – миксотроф, помимо фотосинтеза
она способна питаться бактериями и другими во-
дорослями (диатомовыми, примнезиофитовыми,
криптофитовыми, динофитовыми, рафидофито-
выми) с диаметром клеток менее 12 мкм [33]. По-
мимо этого, H. triquetra продуцирует значительное
количество внеклеточного фермента щелочная
фосфатаза, что дает ей возможность покрывать
часть потребности в фосфоре за счет растворен-
ных фосфорсодержащих органических веществ
[45]. Миксотрофный тип питания обеспечивает
рост и конкурентное преимущество этой водо-
росли при низкой концентрации минеральных
ресурсов. Доминирование H. triquetra в ФП также
могло быть обусловлено прорастанием цист этой
водоросли, депонированных в донных осадках на
мелководьях. Оптимум прорастания цист H. tri-
quetra приходится как раз на температуру ниже
10°C [49]. При наличии благоприятных для про-
растания цист условий происходит эффективное
пополнение популяции H. triquetra, что в сово-
купности с ее конкурентным преимуществом при
низкой концентрации минеральных ресурсов
благодаря миксотрофии ведет к доминированию
H. triquetra в ФП. Аналогичный механизм массо-
вого развития популяций за счет прорастания
цист показан и для других динофлагеллят [36, 37].

Следует подчеркнуть, что H. triquetra домини-
ровала в ФП как в слабо стратифицированных
водах с низкой стабильностью, так и в водах с
выраженной стратификацией, являясь характер-
ным видом в трех различных сообществах ФП.
И именно варьирование обилия H. triquetra
определяло различия в структуре ФП. Такая
картина существенно отличается от наблюдав-
шейся в конце июня–начале июля 2008 г., когда
сообщества ФП, приуроченные к водам с опре-
деленными структурными и динамическими ха-
рактеристиками, различались по характерным
видам [6]. Так в Двинском заливе, для вод кото-
рого характерны выраженная стратификация,
самая высокая температура и низкая соленость
поверхностного слоя по сравнению с другими
районами моря, вегетировало сообщество с ха-
рактерным видом S. costatum. Сообщество с до-
минированием Thalassiosira nordenskioeldii было
приурочено к перемешанным водам Онежского
залива и прилегающим районам Бассейна с низ-
кой температурой и высокой соленостью. Сооб-
щество с доминированием динофлагеллят отме-
чалось на локальных участках в разных районах
моря как в стратифицированных, так и в пере-
мешанных водах.

Случаи изменения традиционно доминирую-
щих в летний период видов фотоавтотрофов на
H. triquetra при нетипичной низкой температуре
воды отмечено и в других морских экосистемах.
Так, в Финском заливе в июле 1998 г. при необыч-
но низкой для этого периода температуре воды

характерное цветение цианобактерий не развива-
лось, а лидирующее положение в ФП занимала
H. triquetra [35].

Интенсивное цистообразование в популяции
H. triquetra свидетельствует о том, что пик разви-
тия этой водоросли уже пройден. Это согласуется
с более низкой концентрацией хлорофилла по
сравнению с неделей, предшествующей периоду
исследования. Снижение доли цист в биомассе
H. triquetra с глубиной (на фоне увеличения кон-
центрации биогенных элементов) косвенно сви-
детельствует о том, что цистообразование было
инициировано недостатком биогенных элемен-
тов в поверхностном слое. Биомасса H. triquetra в
слабо стратифицированных водах была выше та-
ковой в стратифицированных водах. По-видимо-
му, в водах с низкой стабильностью обеспечен-
ность ФП минеральными ресурсами была выше
благодаря поступлению в результате приливного
перемешивания биогенных элементов (“прилив-
ный насос”) [32], что поддерживало биомассу
H. triquetra на относительно высоком уровне.

Диапазон температуры поверхностного слоя
вод, где доминировала H. triquetra, варьировал от
6.5 до 13.3°C, а солености – от 15.1 до 26.1 епс. Это
согласуется с характеристикой H. triquetra как
широко распространенного эвритермного эври-
галинного вида, формирующего в ряде случаев
мощные цветения [38]. Величина биомассы H. tri-
quetra в поверхностном слое 0–5 м в слабо страти-
фицированных водах у Онежского берега (ст. 22)
соответствует уровню цветения. Доминирование
H. triquetra в ФП Белого моря отмечалось в тре-
тьей декаде июня 2012 г. в стратифицированных
водах в мелководной юго-восточной части Онеж-
ского залива [7]. Скопление H. triquetra в слое 0–5 м
на ст. 22 несмотря на слабую стратификацию вод-
ного столба, по-видимому, обусловлено способ-
ностью этой водоросли противостоять переме-
шиванию за счет активного движения (“поведен-
ческая агрегация”) [38]. Не следует также
исключать возможности адвекции поверхност-
ных вод из прибрежного района юго-восточной
части Онежского залива, где воды стратифициро-
ваны за счет распреснения поверхностного слоя
стоковым течением реки Онеги [7]. Именно в
этом районе в июне 2012 г. выявлено массовое
развитие H. triquetra и ее доминирование в ФП [7].

В настоящей работе на одной из станций в
Бассейне (ст. 2) оценены состав и обилие ФП на
глубине, значительно превышающую протяжен-
ность фотической зоны. На горизонте 140 м отме-
чено довольно разнообразное сообщество, включа-
ющее не только гетеротрофные формы и покоящи-
еся стадии водорослей, но и фотоавтротрофных
диатомей. Полагают, что вне фотической зоны ди-
атомеи представлены функционально не актив-
ными оседающими клетками. С другой стороны,
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не следует исключать возможность того, что не-
которые водоросли способны к фотосинтезу при
крайне низкой освещенности. Так с использова-
нием молекулярных методов показана экспрес-
сия фотосинтетических генов у таких диатомей
как Thalassiosira spp. в афотической зоне (765–790 м)
Тихого океана [27].

Нашими предыдущими работами было пока-
зано, что в Белом море основную роль в форми-
ровании пространственной неоднородности
структуры и обилия ФП играют такие гидрофизи-
ческие факторы и процессы как термохалинная
структура вод, фронтальные зоны разного генези-
са (структурные, соленостные), стоковые тече-
ния, подъем промежуточных вод Бассейна в вер-
шине Двинского залива и интрузии вод Горла в
Бассейн [4, 6, 7]. Результаты настоящего исследо-
вания дают веские основания полагать, что в чис-
ло значимых факторов может входить и распро-
странение линз распресненных вод в централь-
ную часть моря. Стоковое течение Северной
Двины следует вдоль Зимнего берега Двинского
залива и в обычных условиях поворачивает в Гор-
ло [13]. Однако при преобладании северо-восточ-
ных ветров течение может быть направлено в сто-
рону Бассейна, что способствует формированию
линз. Именно такая картина поступления стоко-
вых вод в Бассейн отмечалась в мае 2009 г. – в пе-
риод максимального объема стока Северной Дви-
ны. Влияние направления ветра на распростране-
ние распресненных линз выявлено и в других
морских экосистемах [2, 25, 26, 39, 47 и др.]. С те-
чением времени (с увеличением “возраста” линз)
в линзах происходит увеличение солености и
снижение концентрации биогенных элементов
[46], наблюдается смена доминирующих видов
ФП [29, 44], формируются сообщества ФП, отли-
чающиеся по структуре от ФП близлежащих мор-
ских акваторий [18, 29, 39 и др.]

Таким образом, в начале июля 2009 г. на всей
исследованной акватории доминировали дино-
флагелляты. Мы предполагаем, что динофлагел-
ляты занимали лидирующее положение в сооб-
ществе вследствие недостаточной для развития
диатомей скорости регенерации биогенных эле-
ментов из-за низкой температуры воды. Обилие и
структура ФП зависели от структуры вод. При
этом различия в структуре ФП определялись не
сменой характерных видов, а варьированием оби-
лия одного и того же характерного вида – Hetero-
capsa triquetra. Наибольшая биомасса ФП отмеча-
лась в слабо стратифицированных водах, где в ре-
зультате приливного перемешивания происходит
поступление минеральных биогенных элементов.
В стратифицированных водах Двинского залива в
период летней межени поступление биогенных
элементов в фотический слой ограничено, и оби-
лие ФП снижено. Результаты настоящего иссле-
дования дают основания полагать, что в число

факторов, определяющих пространственную не-
однородность ФП Белого моря может входить
распространение линз распресненных вод Двин-
ского залива в центральную часть моря.
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Spatial Distribution of Phytoplankton in the White Sea during Atypical Dinoflagellates 
Domination (July 2009)

L. V. Ilyash, L. S. Zhitina, T. A. Belevich, V. P. Shevchenko, M. D. Kravchishina,
A. N. Pantyulin, A. V. Tolstikov, A. L. Tchultsova

The species composition and biomass of phytoplankton, concentrations of chlorophyll “a” (Chl) and nutri-
ents, and accompanying hydrophysical conditions were studied in the White Sea on July 6–11, 2009. The
temperature of surface water layer was below norm. Dinoflagellates dominated over the entire studied area
which was not typical for July. We suggest that domination of dinoflagellates was caused by low water tem-
perature. In such conditions the nutrient regeneration rate is not sufficient for the development of diatoms.
Abundance and structure of phytoplankton depends on water structure. Variations in phytoplankton commu-
nity structure were caused not by the substitution of specific species but rather by the changes in the abun-
dance of one specific species (Heterocapsa triquetra). The highest phytoplankton biomass was found in the
waters with low stratification, where tide mixing supplies nutrients in the mineral form. The supply of nutri-
ents to the photic layer of stratified waters in Dvina Bay in summer low water period is limited. Therefore the
phytoplankton abundance was low. We suggest that surface desalinated lens existed in the central part of the
White Sea. Presumably the lens originated from Dvina River.
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