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Материал собран в эстуарии Енисея и на прилежащем шельфе Карского моря на квазимеридио"
нальном разрезе от 71°49′70� до 75°59′93� с.ш. в сентябре 2011 г. Широтная зональность условий пе"
лагической среды определяла изменения в структурных характеристиках фитопланктона. Выявлено
два четко различающихся фитоцена: пресноводный и морской. Фитоцен в пресноводной части эс"
туария был сформирован исключительно пресноводными видами и отличался высокими количе"
ственными показателями (до 2 × 106 кл/л и 1.4 мг/л). Морской фитоцен в области Енисейского мел"
ководья, состоял из морских неритических видов и характеризовался существенно более низкими
величинами численности (0.2 × 106 кл/л) и биомассы (0.4 мг/л). Для области интенсивного взаимо"
действия речных и морских вод – эстуарной фронтальной зоны протяженностью ~130 км (от 72° до
74° с.ш.) был характерен резкий галоклин, разделяющий распресненные поверхностные воды и ле"
жащие ниже соленые. Выше галоклина доминировали пресноводные виды водорослей, под га"
локлином – морские виды. Солоноватоводный фитоцен отсутствовал. Нижняя граница слоя фото"
синтеза во фронтальной зоне располагалась на 8–15 м ниже галоклина. Ниша между галоклином и
нижней границей фотосинтеза характеризовалась высокими концентрациями биогенных элемен"
тов, что вместе с достаточной освещенностью определило массовое развитие морского фитопланк"
тона и высокие величины первичной продукции. 
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УДК 551.465 

МОРСКАЯ БИОЛОГИЯ

Огромный объем пресноводного стока
(~1300 км3 в год), поступающий с водами Оби и
Енисея, во многом определяет особенности эко"
системы Карского моря и формирующееся в этом
бассейне биотопическое разнообразие. Пелаги"
ческие биотопы Карского моря существенно раз"
личаются по гидрофизическим и гидрохимиче"
ским условиям, что отражается на составе, коли"
чественном распределении и продуктивности
фитопланктона. Наиболее сложная биотопиче"
ская структура наблюдается в районах эстуариев
рек и прилежащих районов шельфов, где проис"
ходит взаимодействие речного стока и собствен"
но морских вод. 

В настоящей работе рассматриваются каче"
ственные и количественные характеристики фи"
тоценозов эстуария Енисея и прилежащего шель"
фа, где главным свойством пелагической среды
является четко выраженная широтная зональ"
ность в распределении гидрофизических и гидро"
химических параметров, связанная с процессами
взаимодействия в системе река–море.

РАЙОН РАБОТ, МАТЕРИАЛ 
И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Для эстуария Енисея характерна сложная оро"
графия береговой линии и значительные перепа"
ды глубин, что влияет на процессы взаимодей"
ствия речных и морских вод. Средняя многолет"
няя величина годового стока Енисея составляет
620 км3 [9, 13]. Основной объем стока приходится
на июнь, когда его величина достигает 110 × 103 м3/с.
К сентябрю объем поступающей пресной воды сни"
жается почти на порядок и составляет 15 × 103 м3/с,
зимой падает до 6 × 103 м3/с. 

Настоящие исследования выполнены с 18 по 22
сентября 2011 г. на меридиональном разрезе от
71°49′70� с.ш. до 75°59′93� с.ш., охватывающем об"
ласть от пресных речных вод до внутреннего Кар"
ского шельфа с глубинами около 50 м (рис. 1). На
разрезе протяженностью 550 км было выполнено
15 станций, отобрано 63 пробы фитопланктона. 

Пробы воды для анализа фитопланктона в
объеме 2 л отбирали из 5"ти литровых батометров
Нискина комплекса “Rosett”. Выбор горизонтов
отбора проб проводили после предварительного
CTD"зондирования с учетом характера верти"
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кального распределения температуры, солености
и флуоресценции. Горизонты отбора проб (обыч"
но 3–5) распределялись следующим образом:
верхний перемешанный слой (1–2 пробы), слой
скачка плотности и максимума флуоресценции
(1–2 пробы) и нижний подтермоклинный слой
(1–2 пробы). Отбор воды для анализа фитопланк"
тона, содержания хлорофилла “а”(хл “а”) и гид"
рохимических определений для характеристики
условий минерального питания делался из одних
и тех же батометров. 

Концентрирование фитопланктона из перво"
начального объема пробы проводили методом
мягкой обратной фильтрации на ядерном лавса"
новом фильтре с размером ячеи 1 мкм [4]. Объем
полученного концентрата составлял 40–90 мл.
Все пробы были обработаны в живом нефиксиро"
ванном состоянии сразу же после отбора или в те"
чение одного–двух дней. Нефиксированные про"
бы хранили в холодильнике при температуре 2–
3°C. Обработку проб вели в камерах Ножотта
(объем 0.085 мл) при увеличении ×400 и Наумана
(объем 1 мл) при увеличении ×200 под микроско"
пами Jena Lumar, Leica и Биолам 2. Клетки были
просчитаны в 1 или 2 камерах в зависимости от
численности вида. Объем клеток рассчитывали
на основе их размеров и принципа подобия соот"
ветствующим стереометрическим фигурам. Био"
масса водорослей в углеродном эквиваленте была
определена исходя из их объемов [11, 14]. Для
расчета индексов SCDC (current state of diatom

community), характеризующих состояние попу"
ляций диатомей, учитывались мертвые и живые
клетки. Мертвыми клетками считали пустые
створки диатомей и клетки с сильно измененным
хлоропластом [12].

Данные о границе слоя фотосинтеза, содержа"
нии хлорофилла и феофитина, полученные при
измерении подводной облученности на станциях,
предоставлены А.Б. Демидовым; данные по со"
держанию биогенных элементов – П.Н. Макка"
веевым.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Исследованный район характеризовался зна"
чительным видовым богатством фитопланктона.
В пробах было определено 229 видов водорослей,
из них 90 видов диатомей, 58 видов динофлагел"
лят, 53 вида зеленых водорослей. Немногими ви"
дами были представлены Chrysophyceae (4 вида),
Dictyophyceae (3 вида), Prymnesiophyceae (6 видов),
Cryptophyceae (7 видов), Prasinophyceae (3 вида),
Cyanophyceae (5 видов). Часть водорослей была
определена только до рода. Большую трудность в
определении представляли мелкие жгутиковые и
ювенильные стадии в жизненном цикле дино"
флагеллят. В этих случаях проводилось измерение
клеток, расчет их объема и они классифицирова"
лись по определенным размерным категориям.
Нами учитывались жгутиковые размерной кате"
гории > 5–6 мкм. 
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В пресноводной части эстуария на станциях
5013 и 5014 соленость во всем столбе воды была
<0.1 psu, температура колебалась в небольших
пределах от 9.2 до 9.6°C. Содержание нитратов,
нитритов и фосфатов было крайне низким – <0.4,
<0.3 и 0.2 мкг"ат/л соответственно; концентрация
аммонийного азота составляла 1.6–3.6 мкг"ат/л. Со"
держание кремния повсеместно превышало
100 мкг"ат/л. На более северных станциях 5015 и
5016 при глубине 13–14 м верхний десятиметро"
вый слой был занят водой с соленостью 0.3 и
1.3 psu соответственно. Содержание биогенных
элементов в этом слое было еще ниже, чем на юж"
ных станциях. Самыми низкими концентрациями
нитратов (0.02 мкг"ат/л), нитритов (0.06 мкг"ат/л) и
фосфатов (0.6 мкг"ат/л) отличалась ст. 5016. В 3–
4 метрах от дна наблюдался резкий скачок соле"
ности. С каждым метром глубины соленость воз"
растала на 6–8 psu и в придонных горизонтах до"
стигала 20–23 psu. В слое галоклина содержание
нитратов возрастало почти в 20 раз, в 4 раза уве"
личилась концентрация фосфатов. 

На всех 4"х южных станциях разреза
(станции 5013–5016) от поверхности до дна бы"
ли встречены только пресноводные виды. Осно"
ву фитоцена создавали диатомовые водоросли.
Их вклад в общую численность и биомассу фито"
планктона составлял от 80 до 97% (табл. 1). Сре"
ди диатомей доминировал род Aulacoseira. Род
был представлен 9 видами, из которых наиболее
многочисленными были Aulacoseira islandica,

A. granulata, A. subarctica, A. ambigua. Виды рода
Aulacoseira в этом районе вносили от 75 до 90% в
общую численность диатомей. Следующими по
числу клеток и биомассе были представители
класса Chlorophyceae. Наибольшая численность
этой группы наблюдалась на станциях 5014 и
5015, где они составляли 16.7 и 13.0% от общего
числа клеток, соответственно (табл. 1). Среди зе"
леных водорослей наибольшим числом клеток
характеризовались роды Monoraphydium и Dictyo%
sphaerium, представленные главным образом ви"
дами M. arquatum, M. komarkovae, D. anomalum и
D. granulatum.

На станциях 5013–5015 зарегистрированы са"
мая высокая численность, биомасса фитопланк"
тона и концентрация хл “а” (табл. 1, рис. 2). На
ст. 5016 при сохранившемся качественном соста"
ве фитоцена наблюдалось трех"четырехкратное
снижение количественных показателей сообще"
ства. На всех станциях в опресненной части эсту"
ария слой фотосинтеза занимал верхние десять
метров. Однако на ст. 5013 высокие численность и
биомасса водорослей наблюдалась вплоть до два"
дцатиметровой глубины и концентрация хл “а”
по данным СТD"зонда была высокой во всем
столбе воды и колебалась в пределах от 2.6 до
2.9 мкг/л. Столь же высокое содержание хл “а”
зарегистрировано во всей водной толще от по"
верхности до дна на ст. 5014 (глубина 13 м), не"
смотря на двукратное снижение численности и
трехкратное снижение биомассы фитопланктона
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Таблица 1. Численность (N × 103 кл/л), сырая биомасса (Всыр, мкг/л) и биомасса в углероде (Вс, мкгС/л) основ"
ных групп фитопланктона и всего фитопланктона в фотическом слое и в столбе воды. Доля групп (%) в общей
численности и биомассе фитопланктона

№ ст.
Глубина, 

м

Слой,
м

Диатомеи Динофлагелляты Зеленые Фитопланктон
в целом

 N Bсыр Bс N Bсыр Bс N Bсыр Bс N Bсыр Bс

5013
0–10 2396 1629 232  0.8  0.3  0.1  66  38  5.1 2466 1672 239

 %  97.2  97.4 97.1  0.03  0.02  0.04  2.7  2.3  2.1  

31 м
0–30 1876 1358 173  0.6  0.2  0.1  60  26  3.9 1967 1399 178

 %  95.4  97.1 97.2  0.03  0.01  0.06  3.0  1.9  2.2

5014
0–9 1097  830  82  0.6  2.4  0.3 204  79 12.0 1331 1021 102

 %  82.4  81.3  80.4  0.03  0.2  0.2 16.7  7.7  12.2  

13 м
0 –9 1097  830  82  0.6  2.4  0.3 204  79 12.0 1331 1021 102

 %  82.4  80.0  78.7  0.03  0.2  0.2 16.7  7.7  12.2

5015
0–9 1156 985 124  0.02  0.1  0.01 188  56  8.0 1427 1060 134

 %  81.0  92.9 92.5 <0.01 <0.01 <0.01 13.2  5.3  5.9  

13 м
0–12  923  756  95 0.02  0.1 0.01 142  43  6.1 1117  813 103

 % 82.6 93.0 92.2 <0.01 <0.01  0.01 12.7  5.3  5.9

5016
0–13  327  346  36  0.2  2.7  0.3 24.0  7.2  1.0 358  404  41

 %  91.3  85.6  87.8  0.05  0.7  0.7  6.7  1.8  2.4  

14 м
0–13  327  346  36  0.2  2.7  0.3  24.0  7.2  1.0  358  404  41

 % 91.3  85.6  87.8  0.05  0.7  0.7  6.7  1.8  2.4

5017
0–10  22  72  4.4  7.0  58.7  5.9 0 0 0  29  131 10.3 

 % 75.9  55.0 42.7  24.1  45.0  57.3 0 0 0  

16 м
0–15  16  51  3.2  4.5  39.2  4.0 0 0 0  20.5  90.2  7.2

 % 78.0  56.5  44.4  22.0  43.5  55.6 0 0 0

5018
0–10 109  180  20 10.5 62.3 5.7 4.5 0.9 0.1  144  254  27

 % 75.7  70.9  74.0 7.3 24.5 21.1 3.1  0.4 0.4  

22 м
0–20 94  147  14 6.4 33.0 3.2 2.8 1.8 0.1  116  185  18

 % 81.0  79.5  77.8 5.5 17.8 17.8 2.4  1.0 0.6

5019
0–9 336  282  49 11.0 20.0 3.5 380 38.6  5.4  777  443  58

 % 43.2 63.7  84.5  1.4  4.5  6.0 48.9 8.7  9.3  

28 м
0–25 162  164  18 4.2  9.1 1.0 141 14.5  2.0  299  234  26

 % 54.2  70.0  69.2  1.4  3.9  3.8 47.2  6.2  7.7

5022
0–19 141  721  47 7.3  31 3.0 3.5 3.0 0.4 260 764  51

 % 54.2  94.4  92.2 2.8 4.1 5.9 1.3 0.4 0.8  

32 м
0–23 130  622  40 6.0  26 2.5 3.0 2.5 0.3 229 658  44

 % 56.8 94.5 90.9 2.6 4.0 5.7 1.3 0.4 0.7

5021
0–14 28  73  4.6 4.6  37 3.5 5.6 2.6 0.4 59 118 9.2

 % 47.6 61.9 50.0 7.8  31.4 38.0 9.5 2.2 3.3  

32 м
0–24  35 124  7.0 3.4  27.2  2.6 3.3 1.5 0.2 54 156 10.3

64.8 79.5 68.0 6.3 17.4  25.2 6.1 1.0 2.0
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ниже 8 м. Учет мертвых клеток показал, что в
нижнем слое численность мертвых клеток превы"
шала численность живых (табл. 2). Скопление
хлоропластов, выпавших при лизисе клеток, мог"
ло быть причиной высокого содержания хл. “а”
ниже фотического слоя. На ст. 5015 (глубина
~13 м) высокая численность и биомасса водорос"
лей и концентрация хл “а” наблюдались в верх"
нем опресненном десятиметровом слое. Нижняя
граница этого слоя совпадала с нижней границей
слоя фотосинтеза. В слое пикноклина на глубине
10 м и под ним, несмотря на высокое содержание
биогенных элементов, численность и биомасса
были на порядок, а содержание хл “а” в несколь"
ко раз меньше, чем в верхнем перемешанном
слое. В этом же слое число мертвых клеток в во"
семь раз превышало число живых. Аналогичное
вертикальное распределение фитопланктона при
существенно меньшем обилии клеток наблюда"
лось на ст. 5016 (табл. 1). Между станциями 5016 и
5017 лежала южная граница эстуарной фронталь"
ной зоны. 

С мелкомасштабной изменчивостью гидрофи"
зических и гидрохимических условий в области
эстуарной фронтальной зоны Енисея была связа"
на значительная пространственная изменчивость
структурных характеристик фитоценоза. На
ст. 5017 (глубина 15 м), расположенной на рассто"
янии 16 км к северу от ст. 5016 соленость в верх"
нем перемешанном слое резко возрастала до
18.0 psu (на ст. 5016 – 1.2 psu). Пикноклин распо"
лагался между 6 и 9 м, перепад солености в нем не
превышал 2 psu на метр. В нижних пяти метрах
водной толщи соленость плавно возрастала от 26
до 30 psu. В верхнем девятиметровом слое содер"
жание нитратов было на порядок выше, чем на
соседней пресноводной ст. 5016 и составляло
1.02–1.76 мкг"ат/л. В два раза увеличилась кон"
центрация нитритов и фосфатов. Качественный
состав фитопланктона характеризовался абсо"
лютным доминированием морских видов во всем
столбе воды, которые составляли на разных гори"
зонтах от 71 до 96% общей численности клеток.
Среди морских видов диатомовых наибольшим

Таблица 1. Продолжение

№ ст.
Глубина, 

м

Слой,
м

Диатомеи Динофлагелляты Зеленые Фитопланктон
в целом

 N Bсыр Bс N Bсыр Bс N Bсыр Bс N Bсыр Bс

5020
0–14 226 914  74 7.4 27.1 2.8 9.7 1.0 0.2 288 1470 77

 % 91.4 97.0 95.3 3.0 2.7 3.5 3.4 0.1 0.1  

30 м
0–28 258 1314 86.5 4.2 23.7 2.2 4.9 0.4 0.06 190 1035 89

 % 94.2 98.0 97.2 1.5 1.8 2.5 1.8 0.03 0.07

5023
0–12 34  64 4.9 4.8 25.6 2.5 1.5 0.4 0.06 43 91 7.6

 % 79.1 70.3 64.5 11.2 28.1 32.9 3.5 0.4 0.8  

27 м
0–20 43.0 84 5.9 2.9 16.4 1.6 0.8 0.2 0.03 50 106 8.0

 % 86.0 79.2 73.8 5.8 15.5 20.0 1.6 0.2 0.4

5010
0–22 201  626 68 6.4 33.1 3.3 0 0 0 230 662 72

 % 87.4 94.6 94.4 2.8 5.0 4.6 0 0 0  

32 м
0–25 179 559 60 5.8 29.8 3.0 0 0 0 204 591 63.5

 % 87.7 94.6 94.2 2.8 5.1 4.3 0 0 0

5024
0 –15 194  520 30 6.0 51.2 4.6 0 0 0 211 575 36

 % 91.9 90.4 83.3 2.8 8.9 12.8 0 0 0  

37 м
0–28 154 432 24 4.2 30.6 2.8 0 0 0 165 438  28

 % 93.3 92.5 85.7 2.5 6.6 10.0 0 0 0

5025
0–17 129  460 25 9.5 56.5 5.1 0 0 0 144 518 31

 % 89.6 88.8 80.6 6.6 10.9 16.5 0 0 0  

48 м
0–30 133 362 24 6.4 37.7 3.5 0 0 0 143 402 28

 % 93.0 90.0 85.7 4.5 9.4 12.5 0 0 0

5026
0–16 12 26 2 11.9 67.8 6.3 0 0 0 39 104 10

 % 30.8 25.0 20.0 30.5 65.2 50.0 0 0 0  

64 м
0–40 16.6 22.8 1.8 6.3 34.6 3.3 0 0 0 30 62 5.8

 % 76.0 36.8 31.0 21.0 55.8 56.9 0 0 0
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Таблица 2. Численность (N × 103 кл/л и в % от рассматриваемой группы) живых и мертвых клеток пресноводных
и морских диатомей, суммарная численность живых и мертвых клеток группы диатомовых и общая численность
фитопланктона

№ стан"
ции

Горизонт, 
м

N Пресноводные
виды диатомовых

Морские виды 
диатомовых Диатомовые в целом Nфито

общая

N, % живые
клетки

мертвые
клетки

живые
клетки

мертвые
клетки

живые
клетки

мертвые
клетки

5013    0 N 1693.0 700.0 – – 1700.0

% 70.7 29.3

 10 N 3100.0 810.0 – – 3233.0

% 79.3 20.7

 20 N 1352.0 811.0 – – 1445.1

% 62.5 37.5

 31 N 658.0 822.0 – – 742.0

% 44.5 55.5

5014    0 N 1600.0 550.0 – – 1994.0

% 74.4 25.6

   8 N 695.0 990.0 – – 801.5

% 41.2 58.8

5015    0 N 1595.0 550.0 – – 1760.0

% 74.4 25.6

   7 N 877.0 230.0 – – 1161.0

% 79.2 20.8

 18 N 94.5 857.0 – – 111.0

% 9.9 91.1

5016    0 N 32.8 37.0 – – 94.0

% 47.0 53.0

   8 N 566.2 414.0 – – 590.0

% 57.8 42.2

 13 N 175.2 100.0 – – 175.2

% 63.7 36.3

5017    0 N 12.0 5.5 24.1 – 36.1 5.5 41.5

% 68.6 31.4 89.4 10.6

   6 N 1.4 10.0 14.2 – 15.6 10.0 22.9

% 12.3 87.7 69.2 30.8

 15 N 0.8 23.0 2.9 – 3.7 23.0 3.7

% 3.4 96.6 10.7 89.3

5018    0 N – 3.3 6.6 – 6.6 3.3 72.0

% 66.7 33.3

   5 N 4.8 8.3 138.4 – 143.2 8.3 175.0

% 36.6 63.4 94.5 5.5

 15 N 8.7 6.5 75.2 4.5 83.9 11.0 89.4

% 57.2 42.8 94.3 5.7 88.4 11.6

 20 N 8.2 220.8 54.6 7.0 62.8 227.8 63.8

% 3.6 96.4 88.6 11.4 21.6 78.4
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Таблица 2. Продолжение

№ стан"
ции

Горизонт, 
м

N Пресноводные
виды диатомовых

Морские виды 
диатомовых Диатомовые в целом Nфито

общая

N, % живые
клетки

мертвые
клетки

живые
клетки

мертвые
клетки

живые
клетки

мертвые
клетки

5019    0 N 401.4 104.3 1.2 – 402.6 104.3 536.2

% 79.3 20.7 79.4 20.6

   5 N 319.8 149.4 11.3 – 331.1 149.4 937.1

% 68.2 31.8 68.9 31.1

 12 N 13.7 3.1 47.3 4.6 61.0 7.7 62.3

% 81.5 18.5 91.1 8.9 88.8 11.2

 16 N 1.6 4.7 90.8 84.6 92.4 89.3 105.1

% 25.4 74.6 51.8 48.2 50.9 49.1

 25 N 7.0 277.7 17.7 1.2 24.7 278.9 35.6

% 2.5 97.5 93.7 6.3 8.1 91.9

5022    0 N 4.8 14.2 42.0 – 46.8 14.2 139.1

% 25.3 74.7 76.7 23.3

   5 N 7.8 3.6 15.9 – 23.7 3.6 31.2

% 68.4 31.6 86.8 13.2

 11 N 13.8 – 367.4 500.5 381.2 500.5 382.6

% 42.3 57.7 43.2 56.8

 16 N 0.5 3.0 370.0 150.0 370.5 153.0 385.9

% 14.3 85.7 71.2 28.8 70.8 29.2

 23 N 4.1 5.1 86.4 10.5 90.5 15.6 93.3

% 46.3 53.7 89.2 10.8 85.3 14.7

5021    0 N 4.1 14.6 32.7 – 36.8 14.6 65.4

% 21.9 78.1 71.6 28.4

   5 N 0.7 4.4 13.9 – 14.6 4.4 34.7

% 23.7 86.3 76.8 23.2

 10 N – – 41.1 – 41.1 – 89.4

%

 16 N + – 1.0 – 1.0 – 2.5

%

 24 N 0.8 – 112.3 33.0 113.1 33.0 114.7

% 77.3 22.7 77.4 22.6

5020    0 N 6.0 – 95.7 46.1 101.7 46.1 140.3

% 67.5 32.5 68.8 31.2

   7 N 0.3 – 48.1 28.0 48.4 28.0 69.1

% 63.2 36.8 71.1 28.9

 12 N – 2.3 558.9 – 558.9 2.3 562.2

% 99.6 0.4

 16 N – – 407.9 – 407.8 – 424.8

%

 28 N + 4.1 134.8 6.8 135.1 10.9 135.1

% 95.2 4.8 92.5 7.5
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Таблица 2. Продолжение

№ стан"
ции

Горизонт, 
м

N Пресноводные
виды диатомовых

Морские виды 
диатомовых Диатомовые в целом Nфито

общая

N, % живые
клетки

мертвые
клетки

живые
клетки

мертвые
клетки

живые
клетки

мертвые
клетки

5023    0 N – – 18.3 – 24.9 – 24.9

%

   6 N 3.0 – 34.0 23.8 46.7 23.8 46.7

% 58.8 41.2 33.8

 12 N – – 51.0 2.0 53.0 2.0 53.0

% 96.2 3.8

 20 N – – 67.4 30.6 67.5 30.6 67.5

% 68.8 31.2

5010   0 N – – 112.1 24.4 168.3 24.4 168.3

% 82.1 17.9

10 N 0.3 – 155.2 – 194.5 – 194.5

%

16 N – – 197.3 20.7 201.2 20.7 201.2

% 90.5 9.5

20 N + – 361.0 – 366.0 – 366.0

%

25 N – – 21.3 – 23.2 – 23.2

% 100.0

5024   0 N – – 93.5 18.2 104.3 18.2 104.3

% 83.7 12.3

  8 N – – 181.7 – 210.8 – 210.8

%

14 N – – 314.6 24.4 24.4 317.7

% 92.8 7.2

20 N – – 45.0 1.7 1.7 46.1

% 96.4 3.6

28 N + – 115.0 – 126.1 – 126.1

%

5025   0 N – – 207.0 – – – 220.4

%

  8 N 2.3 – 90.5 3.1 106.6 3.1 106.6

% 96.7 3.3 97.2 2.8

14 N – – 120.5 9.5 135.2 9.5 135.2

% 92.7 7.3

20 N + – 115.2 7.3 117.5 7.3 117.5

% 94.0 6.0

30 N 0.7 – 174.6 – 181.2 – 181.2

%
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числом (~10 × 103 кл/л) были представлены Cha%
etoceros compressus, C. teres и Nitzschia longissima.
Возросло обилие динофлагеллят. Их вклад в об"
щую численность водорослей достигал 22%, в
биомассу – 57%, при том, что на более южных
станциях с сильным опреснением вклад этой
группы в суммарную численность фитопланкто"
на не превышал 0.05%. Среди динофлагеллят
наиболее многочисленными были Dinophysis
acuminata и Prorocentrum sp. Наряду с изменением
качественного состава фитопланктона происхо"
дило резкое снижение суммарной численности и
биомассы водорослей. Максимальные численность
(42 × 103 кл/л) и биомасса (180 мг/м3) фитопланкто"
на и максимальное содержание хл “а” (1.7 мкг/л)
зарегистрированы в поверхностном 2–3 метро"
вом слое. В этом же слое в наибольшем количе"
стве (~23% от общей численности клеток) были
встречены пресноводные виды. На глубине шести
метров все количественные показатели фитоцена
были в два раза ниже. Вблизи дна на глубине 15 м
они снижались еще больше – численность сокра"
тилась в 6 раз, биомасса и концентрация хл “а”
почти на порядок. Учет мертвых клеток показал,
что это были исключительно пресноводные виды.
С глубиной число живых клеток пресноводного
комплекса сокращалось следующим образом:
12 × 103 кл/л на глубине 0 м, 1.4 × 103 кл/л на 6 м и
0.8 × 103 кл/л на 15 м, при этом, соответственно,
росло число мертвых клеток: 5.5 × 103, 10 × 103 и
230 × 103 кл/л (табл. 2). Ст. 5017 на южной перифе"
рии эстуарной фронтальной зоны была одной из
самых бедных на всем разрезе (рис. 2). 

На соседней более северной ст. 5018 доля мор"
ских видов водорослей была еще выше. В числен"
ности они составляли от 87 до 96% (табл. 2), в
биомассе – от 96.2 до 99.9%. В поверхностном 2–

3 м слое по числу клеток и по биомассе домини"
ровали динофлагелляты, составляя 50 и 72% от
общей численности и биомассы соответственно.
Динофлагелляты были представлены главным
образом несколькими видами рода Gymnodinium,
Dinophysis acuminata и Prorocentrum соrdatum. В ни"
жележащем слое водной толщи более 80% общей
численности и биомассы составляли морские ви"
ды диатомей, среди которых преобладал Chaetoc%
eros compressus, главным образом, в виде спор
(>70% от числа клеток и биомассы диатомей).
Пресноводная составляющая фитоцена была не"
значительной, доли диатомей и зеленых водорос"
лей в ней были почти равными.

На ст. 5019 (глубина 28 м), расположенной на
20 км севернее, верхние 8–9 метров были заняты
опресненной водой с соленостью от 4.7 до 7.8 psu
и температурой 7.0°C, высоким содержанием
кремния (67 мкг"ат/л) и более низкими по срав"
нению со ст. 5018. концентрациями нитратов
(0.5 мкг"ат/л) и фосфатов (0.6 мкг"ат/л). Нижняя
граница слоя фотосинтеза лежала на 9 м. Основ"
ным компонентом фитоцена верхнего слоя были
пресноводные диатомеи: виды рода Aulacoseira,
Fragilaria crotonensis, Diatoma vulgaris, Asterionella
formosa, которые составляли 55% общей числен"
ности и 65% общей биомассы фитопланктона.
Cущественный вклад в численность (38%) здесь
вносили зеленые водоросли. На долю морских
видов приходилось не более 5% общей численно"
сти и 8% суммарной биомассы фитопланктона.
В верхнем девятиметровом слое зарегистрирова"
но максимальное содержание хл “а” (1.6 мкг/л).
В слое резкого галоклина между 8 и 11 м соле"
ность возрастала на 20 psu. Под галоклином чис"
ленность фитопланктона сократилась более, чем
на порядок, биомасса – в 4 раза. В этих слоях до"

Таблица 2. Окончание

№ стан"
ции

Горизонт, 
м

N Пресноводные
виды диатомовых

Морские виды 
диатомовых Диатомовые в целом Nфито

общая

N, % живые
клетки

мертвые
клетки

живые
клетки

мертвые
клетки

живые
клетки

мертвые
клетки

5026    0 N – – 6.8 0.7 43.9 0.7 43.9

% 90.7 9.3

   6 N – – 22.8 – 68.9 – 68.9

%

12 N – – 3.4 – 10.3 – 10.3

%

20 N + + 15.7 – 17.1 + 17.1

%

40 N – – 26.1 – 35.7 – 35.7

%

+  Численность <100 кл/л.
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минировали морские виды Chaetoceros compressus
и Thalassiosira nordenskioeldii. Доля пресноводных
диатомовых и зеленых водорослей в общей чис"
ленности фитопланктона на горизонтах 12 и 16 м
составляла 28 и 13%, в биомассе – 18 и 2% соот"
ветственно (рис. 3). Содержание хл “а” сократи"
лось в пять раз – до 0.3 мкг/л. 

На следующей по разрезу ст. 5022 толщина верх"
него распресненного слоя с соленостью 10–15 psu и
температурой 5.5°C, низким содержанием нитра"
тов и фосфатов, высокой концентрацией кремния
составляла 3 м. В этом слое пресноводный фито"
планктон, представленный в основном нескольки"
ми видами родов Aulacoseira, Cyclotella и зелеными
водорослями, составлял 38% от общей численно"
сти и 33% суммарной биомассы фитопланктона.
Существенный вклад в биомассу вносили Dino"
phyceae (44%) и Euglenophyta (13%). Именно в этом
слое зарегистрировано высокое содержание хл “а”
(1.6 мкг/л). Верхний опресненный слой подстилал
жесткий галоклин с вертикальными градиентами
солености до 9 psu на метр (на глубинах 3–4 м), ни"

же соленость возрастала до 24.6–31.4 psu. В этих
слоях численность водорослей была на порядок
выше и в фитоцене преобладали морские виды во"
дорослей (>95%). Более 85% общей численности и
70% общей биомассы фитопланктона составлял
Chaetoceros compressus, представленный, в основ"
ном, спорами. Концентрация хл “а” была в три раза
ниже, чем в верхнем трехметровом слое. Мини"
мальные общая численность, биомасса и содержа"
ние хл “а” наблюдались на пятиметровом
горизонте непосредственно под наиболее острой
частью пикноклина. На соседней ст. 5021 десятью
километрами севернее толщина верхнего переме"
шанного слоя составляла 5–6 м. Соленость здесь
составляла 16–17 psu, и наблюдались характер"
ные для распресненного слоя низкие концентра"
ции нитратов и фосфатов и высокие концентра"
ции кремния. Большая часть сообщества состоя"
ла из морских видов диатомей и динофлагеллят.
Пресноводные водоросли в верхнем слое форми"
ровали 28% общей численности и 6% суммарной
биомассы фитопланктона, при этом более 70%
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Рис. 3. Вертикальное распределение биомассы пресноводных (1) и морских (2) видов фитопланктона, температуры
(t, °C) и солености (S, psu) на станциях разреза. 
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пресноводного фитоцена было представлено зеле"
ными водорослями. В этом же слое зарегистриро"
вано максимальное содержание хл “а”. Ниже
жесткого галоклина с градиентами до 5 psu на метр
пресноводные виды присутствовали в очень не"
значительном количестве и формировали всего
0.7–5.0% общей численности клеток. 

На ст. 5020 в 35 км к северу от ст. 5022 в верхних
7 метрах наблюдался плавный рост солености от
15.0 до 21.7 psu и температуры от +4 до +5°C с глу"
биной. В этом слое еще сохранялся пресновод"
ный фитопланктон, который формировал ~18%
от общей численности и ~ 2% суммарной биомас"
сы клеток. В составе пресноводной части фитоце"
на ~80% численности клеток формировали зеле"
ные водоросли. Жесткий пикногалоклин между 7
и 10 м с вертикальными градиентами ~3 psu на
метр отделял верхний слой с невысокими числен"
ностью и биомассой фитопланктона от нижеле"
жащего слоя, в котором суммарная биомасса во"
дорослей была сравнима с биомассой в пресно"
водной части эстуария и достигала 2500 мг/м3 на
горизонте 12 м и 2800 мг/м3 на горизонте 16 м.
Максимальное обилие фитопланктона наблюда"
лось при солености от 30.1 до 31.8 psu и диапазоне
температуры от +0.9 до –0.8°C (рис. 3). Здесь же на"
блюдались максимальные концентрации хл “а” –
2.2 мкг/л. Основным видом, определяющим чис"
ленность, был Chaetoceros compressus, на 90%
представленный спорами. Thalassiosira norden%
skioeldii доминировала в биомассе (~80%), доля
вида в суммарной численности клеток составляла
~30%. Ст. 5020 была последней наиболее север"
ной станцией, на которой сохранялись пресно"
водные водоросли, встреченные в верхнем слое.
На станциях, расположенных мористее, встреча"
лись лишь единичные клетки пресноводных ви"
дов. Именно между станциями 5020 и 5023 прохо"
дила северная граница эстуарной фронтальной
зоны (рис. 2). Расстояние между этими станция"
ми составляло ~30 км.

Ст. 5023 на 74°01′ с.ш. была первой, где не был
встречен пресноводный фитопланктон, и послед"
ней, где был зарегистрирован жесткий галоклин,
связанный с сильным опреснением поверхност"
ного слоя. Различие в солености в слое между го"
ризонтами 3 и 6 м составило 9 psu. Ст. 5023 была
одной из самых бедных по всем количественным
показателям фитопланктона (табл. 1, рис. 2).
В фитоцене преобладали диатомовые, составляя
~90% общей численности и 83% суммарной био"
массы. В численности во всем столбе воды доми"
нировал Сhaetoceros compressus, представленный
только спорами. Основу биомассы фитоцена
формировали Thalassiosira nordenskioeldii, Сhaetoc%
eros compressus и Leptocylindrus danicus. В верхнем
слое были широко представлены Dinophyceae,

среди которых доминировали ювенильные ста"
дии Peridiniales.

В северной мористой части разреза на станци"
ях 5010, 5024–5026 наблюдалась иная гидрофизи"
ческая структура водной толщи. Соленость плав"
но повышалась с глубиной от 23–24 до 33 psu,
температура падала от 4.9–5.6°C в верхнем слое
до минусовых значений на глубине ниже 20 м.
Верхние 10–12 м характеризовались самыми низ"
кими для разреза концентрациями нитратов – от
нулевых значений до 0.04 мкг"ат/л и аммонийно"
го азота – 0.5–0.9 мкг"ат/л. В нижележащих слоях
содержание нитратов возрастало в разы, концен"
трация аммонийного азота увеличивалась в два
раза. Максимумы численности и биомассы фито"
планктона, как правило, наблюдались на гори"
зонтах ниже 8–10 м. Морской фитоценоз к северу
от фронтальной зоны отличался наибольшим ви"
довым разнообразием. В число доминирующих
видов помимо Сhaetoceros compressus и Thalassio%
sira nordenskioeldii входили Leptocylindrus danicus,
L. minimus, Thalassionema nitzschioides и Сhaetoceros
laciniosus. Общие численность и биомасса планк"
тонных водорослей в столбе воды на станциях
внутреннего шельфа (станции 5010, 5024, 5025)
были близки к тем, которые наблюдались в зоне
эстуарного фронта. Существенно более низкие
количественные характеристики фитоцена были
отмечены на ст. 5026 мористее границы внутрен"
него шельфа над глубиной ~65 м. 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В исследованном районе четко выделяются
три зоны – три пелагических биотопа, суще"
ственно различающиеся по гидрофизическим и
гидрохимическим условиям: опресненная зона,
зона эстуарного фронта и мористая зона – внут"
ренний Карский шельф (Енисейское мелково"
дье). Каждая зона – биотоп характеризовалась
определенными количественными характеристи"
ками и особенностями вертикального распреде"
ления фитопланктона. По видовому составу в ис"
следованной области четко выделяются два фито"
цена: пресноводный и морской. Существенно
подчеркнуть, что фитопланктон зоны интенсив"
ного взаимодействия и смешения речных и мор"
ских вод (зоны эстуарного фронта) не отличается
специфическим набором видов и состоит из
пресноводных и морских эвригалинных видов,
характерных для фитоценов опресненной и мор"
ской зон. Это существенно отличает наши резуль"
таты от результатов других исследований фито"
планктона Енисейского эстуария [8]. 

Наши исследования были проведены в конце
сентября и пришлись на ранне"осеннюю фазу
сукцессионного цикла фитоценоза, завершаю"
щую вегетационный период. Полученные резуль"
таты и анализ физиологического состояния фи"
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топланктона свидетельствовали о том, что попу"
ляции доминирующих видов находились на
разных этапах сукцессионного цикла. Для оценки
состояния популяций мы использовали три кри"
терия: 1) индекс CSDC (current state of the diatom
community [12]), основанный на соотношении
живых и мертвых клеток, 2) данные по содержа"
нию хл “а” и доле феофитина в совокупном со"
держании феофитина и хл “а” и 3) количество и
долю в общей численности популяции спор и
спорообразующих клеток. На всех станциях раз"
реза в слое фотосинтеза доля феофитина в общем
количестве пигментов не превышала 30%, а на са"
мых южных станциях разреза в пресноводной зо"
не Енисейского эстуария (станции 5013 и 5014)
это соотношение во всем слое от поверхности до
дна варьировало в пределах от 2 до 9%. В эстуар"
ной фронтальной зоне и мористой зоне в придон"
ных слоях водной толщи доля феофитина в об"
щем содержании пигментов возрастала до 50–
70%. В слое фотосинтеза на основании индекса
CSDC состояние видов пресноводных диатомей
можно оценить как “удовлетворительное”, а в не"
которых случаях – “хорошее”. В нижних и при"
донных слоях водной толщи в популяциях прес"
новодных диатомей наблюдалось большое число
мертвых клеток (от 53 до 89%) и состояние попу"
ляции было “плохим”. В популяции наиболее
многочисленного морского вида Chaetoceros com%
pressus численность мертвых клеток, как правило,
не превышала 25%. Исключением была ст. 5022,
где под галоклином в слое фотосинтеза в массо"
вом скоплении C. compressus мертвые клетки со"
ставляли 58% популяции. Активное спорообразо"
вание в популяции C. compressus свидельствовало
о завершающей стадии вегетации вида. В боль"
шинстве проб споры или спорообразующие клет"
ки составляли >70% популяции. В популяциях
морских видов Thalassiosira nordenskioeldii, Lepto%
cylidrus danicus, Nitzschia longissima, Thalassionema
nitzschioides не было встречено ни мертвых, ни
спорообразующих клеток. 

Крайне низкое содержание биогенных эле"
ментов в пресноводной части эстуария и в слое
над пикноклином в сочетании с высокими пока"
зателями количественного развития фитопланк"
тона парадоксально. Вероятно, приносимые реч"
ным “аутвеллингом” пресноводные водоросли
запасаются необходимыми биогенными элемен"
тами в более южных районах устьевого участка
реки, где по данным [1, 2, 3, 6] зарегистрированы
очень высокие концентрации всех форм азота и
фосфора. Скорость течения Енисея в силу кон"
фигурации берегов и формы русла существенно
выше, чем в Оби, (скорость в Оби ~0.5 м/с) и во"
доросли за очень короткое время из реки выно"
сятся в южную часть эстуария.

Во всех зонах – биотопах лидирующее поло"
жение по числу клеток и биомассе занимали диа"

томовые водоросли. В опресненной зоне наи"
большей численностью характеризовались виды
родов Aulacoseira, Fragilaria, Asterionella, Cyclotella.
В работах [8, 10, 12] как доминирующие виды в
опресненной части эстуария Енисея выделены
синезеленые водоросли Lyngbya cf. limnetica, Ana%
baena cf. flos%aquae. Развитие синезеленых водо"
рослей в составе пресноводного фитоцена с их
способностью фиксировать элементарный азот
представляется адекватной реакцией на условия
дефицита минеральных азотистых соединений.
Однако, в наших сборах, также как в сборах 1993 г.
(В.И. Вавилова, устное сообщение), синезеленые
водоросли составляли не более 1.5% общей чис"
ленности и ~10% общей суммарной биомассы
фитопланктона. По нашим данным доминирую"
щими видами диатомей в морском фитоцене бы"
ли Chaetoceros compressus, Thalassiosira norden%
skioeldii, Leptocylidrus danicus, Nitzschia longissima,
Thalassionema nitzschioides.

Меридиональная протяженность эстуарной
фронтальной зоны Енисея в период наших иссле"
дований составляла 130–150 км – от ~72°40′ до
~73°50′ с.ш. Фронтальная зона характеризовалась
высоким положением резкого и узкого по верти"
кальной протяженности пикногалоклина, в кото"
ром изменения солености в метровом слое на не"
которых станциях достигали 7–8 psu (рис. 4).
Верхняя граница градиентного слоя располага"
лась на глубинах от 3 до 8 метров. Структура
фронтальной зоны в ее южной части была нару"
шена затоком (меандром) морской воды, охва"
тившим всю водную толщу от поверхности до дна
(станции 5017, 5018). Заток хорошо виден по из"
менениям поверхностной и придонной солено"
сти на разрезе (рис. 2, 4). Соленость в верхнем пе"
ремешанном слое возросла с 1.0–1.2 psu (cт. 5016)
до 18.0–20.0 psu (ст. 5017). На всех горизонтах бо"
лее 70% численности составляли морские виды
фитопланктона, из них в верхнем слое ~30% при"
ходилось на долю динофлагеллят, практически
отсутствующих в пресноводном биотопе. Север"
нее меандра (станции 5019, 5022) наблюдалась
ситуация, типичная для эстуарных фронтальных
зон [5]. Верхний опресненный слой с соленостью
5 psu (ст. 5019) и 11 psu (ст. 5022) был населен,
главным образом, пресноводными видами фито"
планктона. Он был отделен резким пикнога"
локлином от лежащего ниже биотопа с солено"
стью от 22 до 32 psu, где доминировал морской
фитопланктон (табл. 2, рис. 3). На станциях,
близких к северной периферии эстуарной фрон"
тальной зоны, соленость в верхнем перемешен"
ном слое возрастала до 17 psu и более, при этом
доля пресноводных видов фитопланктона в об"
щей численности водорослей снизилась до 22%
(ст. 5021) и до 18% (ст. 5020). 

Характерная особенность эстуарной фрон"
тальной зоны Енисея проявилась в вертикальном
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распределении фитопланктона. Максимальные
численность и биомасса фитоцена в северной ча"
сти фронтальной зоны были приурочены к слоям
воды под пикногалоклином. Так на ст. 5020 био"
масса водорослей под пикногалоклином благода"
ря массовому развитию морских видов Chaetocer%
os compressus и крупоклеточной Thalassiosira nor%
denskioeldii была сравнима с биомассой на
станциях в пресноводной части эстуария (рис. 3).
Этот же слой характеризовался высокой концен"
трацией хл “а”. Обилие фитопланктона под га"
локлином определялось тем, что граница слоя
фотосинтеза в эстуарной фронтальной зоне Ени"
сея располагалась значительно ниже градиентно"
го слоя и охватывала слои с высокими концентра"
циями биогенных элементов (рис. 4). Большая

толщина слоя фотосинтеза в Енисейском эстуа"
рии связана с относительно высокой прозрачно"
стью воды. Это определяется тем, что водосбор"
ная площадь Енисея охватывает Среднесибир"
ское плоскогорье и другие участки Сибирской
платформы, сложенные кристаллическими поро"
дами, устойчивыми к речной эрозии. Следствием
является низкая концентрация взвеси в речном
стоке: 2.6–2.9 мг/л в опресненной части эстуария
и 1.3–0.6 мг/л во фронтальной зоне [2, 3]. Таким
образом, ниша между пикногалоклином и ниж"
ней границей слоя фотосинтеза с достаточным для
нормального функционирования водорослей коли"
чеством света и высоким содержанием биогенных
элементов (NO3 до 5 мкг"ат/л, PO4 до 1.5 мкг"ат/л
(Маккавеев, устное сообщение) при относительно
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Рис. 4. Распределение солености (S, psu) на разрезе из Енисейского эстуария к прилежащему шельфу: жирной линией
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высокой солености была занята морскими видами
фитопланктона. На наш взгляд, именно своеобра"
зие вертикальной структуры фитоцена эстуарной
фронтальной зоны Енисея объясняет благоприят"
ные условия для фотосинтеза и самые высокие для
всего Карского моря показатели интегральной
первичной продукции 145 мгС/м2/день, которые в
2–5 раз превосходили аналогичные показатели в
других районах моря в ранне"осенний сезон [7]. 

Исследования выполнены при финансовой
поддержке проектов РНФ № 14"50"00095 (лабо"
раторная обработка материалов по фитопланкто"
ну и гидрохимии) и РФФИ № 13"05"00377 (поле"
вые работы, включая гидрофизические исследо"
вания). 
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Structure of Phytoplankton Communities in Yenisei Estuary 
and over Adjacent Kara Sea Shelf 

I. N. Sukhanova, M. V. Flint, V. M. Sergeeva, E. I. Druzhkova, A. A. Nedospasov 

The material was collected in Yenisei estuary and over adjacent Kara Sea shelf at guasimeridional transect
from 71°49′70� до 75°59′93� N in September 2011. Structural characteristics of phytoplankton community
were determined by latitudinal zonality of environmental conditions. Two well distinguished phytocenosises
were found in the region: freshwater and marine. Phytoplankton in freshwater part of the estuary was com"
posed exclusively by freshwater algae species and distinguished by the highest numbers (up to 2 × 106cell/L)
and biomass (up to 1.4 mg/L). Marine phytocenosises over the Yenisei shoal was composed of marine neritic
species; phytoplankton numbers and biomass in the area were significantly lower – 0.2 × 106 cell/L and
0.4 mg/L, respectively. The area of intensive interaction of riverine and marine waters – estuarine frontal
zone with ~130 km latitudinal extention (from 72° до 74° N) was characterized by sharp halocline, which
separated desalted upper layer from underlaying marine water. Freshwater algae species predominated above
the halocline, marine species predominated below. Lower border of euphotic layer was located at 8 to 15 m
below the halocline. The niche between the halocline and the lower border of euphotic layer was character"
ized by high nutrient concentrations, which together with sufficient illumination determined intensive devel"
opment of phytoplankton and high values of primary production. 
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