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ВВЕДЕНИЕ 

 

Актуальность темы исследования и степень её разработанности. Одним 

из важнейших биологических процессов, постоянно и в огромных масштабах 

совершающимся на нашей планете, является фотосинтез. Фотосинтез – это процесс 

превращения растениями и фотосинтезирующими бактериями неорганического 

углерода в органический за счёт использования энергии света, поглощаемой 

фотосинтетическими пигментами [43, 103, 116]. В результате фотосинтеза на 

земном шаре ежегодно образует около 100 млрд. т органического вещества с 

выделением во внешнюю среду более 115 млрд. т свободного кислорода [40, 199]. 

Таким образом, жизнь на Земле полностью зависит от фотосинтеза. При этом 

половина синтезируемого органического вещества приходится на долю 

фотосинтеза водных растений [42, 87, 199]. 

Периодически в воде происходит массовое развитие фитопланктона, 

вызывающее изменение её окраски – цветение воды [16]. Так, при цветении 

Chlorophyta и Cyanophyta вода окрашивается в зелёный цвет, при цветении 

Bacillariophyta в желтовато-бурый цвет, Dinophyсeae и Rhodophyta – в красный цвет 

(красные приливы). Цветение воды является важной проблемой 

природопользования. В последнее время отмечено много случаев цветения 

токсичных цианобактерий. Массовое развитие цианобактерий в водоёмах 

приводит к негативным последствиям, связанным с образованием опасных 

биологически активных веществ (таких как канцерогены, нейротоксины) [13] и 

повышением значений водородного показателя воды, что является благоприятным 

условием для развития вирусов полиомиелита, холерного вибриона и других 

возбудителей болезней человека [44]. С целью обнаружения цветения 

фитопланктона и слежения за его временными и пространственными изменениями 

в океане, а также во внутренних водоёмах широко используются методы 

дистанционного зондирования Земли из космоса [51, 52, 175, 198]. 

Основным пигментом, используемым в моделях оценки скорости 

фотосинтеза и роста фитопланктона, является хлорофилл а [66, 69, 183]. Однако, 
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на регистрируемый сканером сигнал влияет поглощение света всеми пигментами 

фитопланктона: хлорофиллы (ХЛ), каротиноиды (КР) и фикобилипротеины (ФБП) 

[161, 167]. Эти пигменты определяют спектр света, который может быть 

использован клетками при фотосинтезе [85, 159]. Основные пики поглощения ХЛ а 

в живых клетках находятся на длинах волн ~ 438 и 678 нм, КР поглощают только 

сине-зелёную область видимого спектра [113, 161]. Область поглощения ФБП 

располагается на длинах волн от 495 до 635 нм, где 610 – 635 нм – это область 

поглощения аллофикоцианина и С-фикоцианина (ФЦ), 495 – 560 – область 

поглощения С-фикоэритрина (ФЭ). ХЛ а – основной фотосинтетический пигмент, 

ФБП – светопоглощающие пигменты в цианобактериях и красных водорослях [85], 

а КР выполняют функции как поглощения световой энергии для фотосинтеза, так 

и предотвращения разрушения активного ХЛ кислородом на свету – 

фотопротекторная функция [68, 80]. 

Различные таксономические группы водорослей и цианобактерий имеют 

специфический набор пигментов. ХЛ а содержат все фотоавтотрофные организмы. 

Помимо ХЛ а в пигментный комплекс видов, относящихся к отделу Bacillariophyta 

и классам Dinophyceae (отдел Miozoa) и Prymnesiophyceae (отдел Haptophyta), 

входят ХЛ с2 и диадиноксантин. Помимо этого, в пигментный состав Bacillariophyta 

и Prymnesiophyceae входят также пигменты ХЛ с1 и фукоксантин. При этом 

пигментами-маркерами для представителей класса Dinophyсeae является 

перидинин, а для представителей класса Prymnesiophyceae (к которым относятся 

кокколитофоры) – ХЛ с3 и 19-гексанолоксифукоксантин [38, 158]. Цианобактерии 

содержат билипротеины, зеаксантин и β,β-каротин [67, 113]. Благодаря различиям 

в пигментной системе между таксономическими группами возможна 

идентификация видов, формирующих цветение, путём анализа спектров 

восходящего из толщи воды излучения, регистрируемого спутниками, которое 

зависит от рассеяния и поглощения солнечной радиации в воде пигментами 

фитопланктона [15, 30, 31, 39, 70, 122]. 

В природных условиях разнообразие фитопланктона по видовому составу и 

функциональным характеристикам связано с адаптацией сообщества к условиям 
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среды, изменяющимся в широком диапазоне. Основными абиотическими 

факторами среды являются температура воды, биогенная обеспеченность и 

освещенность [10]. Среди перечисленных факторов свет является наиболее 

значимым, определяющим основной процент вариабельности структурно-

функциональных характеристик фитопланктона [117]. 

В процессе фотосинтеза используются кванты световой энергии в видимом 

диапазоне от 400 до 700 нм. Эту часть радиации называют фотосинтетически 

активной радиацией (PAR). В пределах верхнего освещенного слоя воды в 

водоемах изменяется не только уровень облученности, но и ее спектральный 

состав. Вода, взвешенное и растворенное вещество поглощают и рассеивают свет, 

что и приводит к изменению спектральных характеристик солнечного излучения в 

воде [19, 72, 139]. Вода поглощает длинноволновую часть излучения в диапазоне 

PAR, а окрашенное растворённое и взвешенное органическое вещество – 

коротковолновую часть PAR. [37, 173, 198]. Вследствие этого свет, достигающий 

нижних горизонтов эвфотической зоны, преимущественно состоит из синего или 

сине-зелёного излучения низкой интенсивности [8, 117]. В прозрачных 

олиготрофных водах, где фитопланктон существует в диапазоне глубин от 0 до 150 

м [131, 177, 200], наиболее глубоко проникает излучение в диапазоне 470 – 500 нм 

(синий свет) [37, 139, 146]. В менее прозрачных мезотрофных водах 

коротковолновое излучение из-за селективного поглощения частицами и 

окрашенным растворенным органическим веществом ослабляется сильнее, чем 

длинноволновое, и максимум пропускания смещается в сторону более длинных 

волн [7, 19, 138, 161]. Так, в мезотрофном Чёрном море [27] область минимального 

ослабления интенсивности света располагается в сине-зелёной области спектра 500 

– 560 нм [8, 77], что связано с относительно большим содержанием окрашенного 

растворенного органического вещества, чем в олиготрофных водах [53, 73]. В 

эвтрофных водоемах такой сдвиг еще более выражен – проникает более 

длинноволновое (красное) излучение (до ~ 600 нм) [30]. 

Фитопланктон в природных водоемах в результате вертикального 

перемешивания вод попадает в различные условия. При вертикальной 
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стратификации вод и устойчивости водного столба клетки успевают 

адаптироваться к условиям среды. В связи с видоспецифичностью адаптивной 

реакции на смену условий, в частности интенсивности и спектрального состава 

света, происходит изменение видового состава сообщества фитопланктона. Для 

понимания закономерностей пространственно-временной изменчивости в 

структуре сообщества фитопланктона, смены доминирующих таксономических 

групп и их влияния на первичную продукцию водоёма, необходимо определить 

специфичность адаптации отдельных таксонов к световым условиям среды. 

Процессы световой адаптации изучаются уже в течение многих десятилетий. 

Наиболее изученной является адаптация микроводорослей и цианобактерий к 

интенсивности света (без изменения его спектральных свойств) [1, 84, 87, 129, 165]. 

Исследования хроматической адаптации тоже проводились [58, 86, 88, 98, 104, 107, 

109, 112, 114, 151, 155, 172, 174, 187, 194, 196, 201], но в связи с использованной 

методикой, не исключающей влияния количества квантов света, полученные 

данные не дают однозначного объяснения адаптивных изменений структурных и 

функциональных характеристик водорослей и цианобактерий в ответ на изменение 

спектральных характеристик света в среде их существования. Такие знания 

необходимы для понимания закономерностей пространственно-временной 

организации структуры и функциональных свойств первично-продукционного 

звена водных экосистем, научного обоснования формирования экониш отдельных 

таксонов планктонных микроводорослей и цианобактерий, и их влияния на 

продуктивность вод. 

Цель работы – исследовать адаптацию цианобактерий и микроводорослей 

различной таксономической принадлежности к воздействию света разного 

спектрального состава. 

Для достижения поставленной цели решали следующие задачи: 

1. Исследовать влияние спектрального состава света на структурные 

характеристики цианобактерий и микроводорослей разных таксономических 

групп; 
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2. Исследовать влияние спектрального состава света на фотосинтетические и 

ростовые характеристики цианобактерий и микроводорослей разных 

таксономических групп; 

3. Изучить вертикальную изменчивость спектральных показателей 

поглощения света пигментами фитопланктона в Чёрном море и на озере Байкал в 

зависимости от гидрологических и гидрофизических условий в среде; 

4. Оценить изменение доминирующих таксонов в сообществе фитопланктона 

с глубиной на основе особенностей формы спектров показателей поглощения света 

пигментами фитопланктона. 

Научная новизна. В работе обоснован как единственно правильный и 

использован подход к анализу хроматической адаптации культур микроводорослей 

и цианобактерий, который основан на сбалансированности спектральных световых 

условий по количеству квантов света, поглощаемых пигментами в расчёте на 

единицу хлорофилла а. 

Показано, что микроводоросли, не содержащие фикобилиновые пигменты, 

не способны к комплементарной хроматической адаптации, которая проявляется в 

повышении относительного содержания вспомогательных пигментов, 

комплементарных спектральному диапазону света в среде. 

Для исследованных видов микроводорослей и цианобактерий получено, что 

при условии сбалансированности по количеству поглощенных квантов 

спектральный состав света не влияет на структурные характеристики, такие как 

отношение органического углерода к хлорофиллу а и к азоту в клетках. 

Показано, что влияние спектрального состава света на эффективность 

использования поглощённого света на рост клеток различается у исследованных 

видов. Для микроводорослей, не содержащих фикобилины, не отмечено влияния 

«качества света» на ростовые характеристики. Установлена зависимость 

квантового выхода и скорости роста пикоцианобактерий от спектрального состава 

света в условиях лимитирующего рост уровня облученности, что связано с 

влиянием эффективности поглощения света фикобилиновыми пигментами на 

квантовый выход роста цианобактерий. Видоспецифичность цианобактерий в 
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использовании квантов солнечной энергии на фотосинтез обусловлена 

особенностью строения и функционирования фотосинтетического аппарата 

цианобактерий. 

Обосновано, что спектральная зависимость квантового выхода роста клеток 

фикоцианин-содержащих цианобактерий и более эффективное использование 

красного света определяют их относительно низкую конкурентную способность к 

росту на глубинах с преимущественным проникновением синего или сине-зеленого 

света. 

Впервые получены данные об изменчивости спектральных показателей 

поглощения света пигментами фитопланктона в Чёрном море и озере Байкал с 

использованием современных методологий (NASA Goddard Space Flight Center. 

Private communication, 2003.) и технологий (двулучевой спектрофотометр с 

интегрирующей сферой). 

Выявлена вертикальная изменчивость показателей поглощения и формы 

спектров в пределах зоны фотосинтеза в условиях плотностной стратификации вод 

в пределах освещенного слоя. Для фитопланктонного сообщества, существующего 

в нижней части зоны фотосинтеза, куда проникает ~1-0,1% фотосинтетически 

активной радиации, получены спектры показателей поглощения света с плечом на 

длине волны ~490 нм и локальным максимумом на ~550 нм, что соответствует 

полосам поглощения фикобилинов фикоуробилина и фикоэритробилина, 

входящих в состав фикобилипротеина фикоэритрина, являющегося пигментом 

маркером у цианобактерий, красных и криптофитовых водорослей. 

Показано, что полосы поглощения света in vivo пигментом фикоэритрином 

соответствуют спектральным свойствам солнечного излучения, проникающего к 

нижней границе зоны фотосинтеза в Чёрном море и озере Байкал. 

Установлено, что благодаря наличию фикоэритрина глубинный 

фитопланктон поглощает проникающий на глубину сине-зеленый свет (с 

максимумом на длине волны 500-560 нм) эффективнее (на ~30 %), в сравнении с 

фитопланктоном, существующем в верхнем перемешанном слое. 
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Обосновано, что спектральный состав света в море является ключевым 

фактором, регулирующим таксономический состав фитопланктона в нижней части 

зоны фотосинтеза в условиях светового лимитирования при наличии плотностной 

стратификации вод в пределах освещенного слоя. 

Теоретическая и практическая значимость работы. Выявленная 

видоспецифичность зависимости структурных и функциональных характеристик 

микроводорослей и цианобактерий от спектрального состава света необходима для 

понимания закономерностей формирования экониш отдельных таксонов. 

Установленные особенности спектральных показателей поглощения света 

пигментами фитопланктона и их различие между слоями зоны фотосинтеза 

позволят уточнить моделирование светового поля и первичной продукции 

фитопланктона на основе спектрального подхода, который учитывает влияние 

обилия и таксономического состава фитопланктона на проникающее излучение, а 

также на способность фитопланктона использовать солнечный свет в море в 

процессе фотосинтеза. Данные о спектральных показателях поглощения света 

фитопланктоном имеют практическую значимость для развития оперативных 

методов оценки показателей продуктивности вод Чёрного моря и озера Байкал с 

использованием передовых технологий – дистанционного зондирования Земли из 

космоса. 

Методы исследования. В работе использованы стандартные методы 

культивирования микроводорослей и цианобактерий; определения размеров и 

численности клеток под световым микроскопом; спектрофотометрического 

определения концентрации пигментов хлорофилла а (ХЛ а) и суммарных 

каротиноидов (КР) в ацетоновых (90 % раствор ацетона в воде) экстрактах; 

флуориметрического определения концентрации хлорофилла а и феопигментов в 

ацетоновых экстрактах; «количественного определения на увлажненных 

фильтрах» спектральных показателей поглощения света пигментами водорослей и 

цианобактерий; газо-адсорбционного хроматографического анализа 

внутриклеточного содержания органического углерода и азота; цитометрических 

определений на проточном цитофлуориметре. Полевые исследования 
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концентрации хлорофилла а и спектральных показателей поглощения света 

пигментами фитопланктона выполнены в Чёрном море в пяти рейсах НИС 

«Профессор Водяницкий» с 2014 по 2018 гг., и на озере Байкал в рейсе НИС 

«Г. Титов» в сентябре 2019 г. 

Положения, выносимые на защиту. 

1. Структурные и функциональные характеристики клеток микроводорослей, 

не содержащих пигменты фикобилины, не зависят от спектрального состава света 

в среде, при условии сбалансированности по количеству поглощенных квантов. 

2. В условиях светового лимитирования квантовый выход роста 

цианобактерий зависит от спектрального состава света. 

3. Комплементарность полосы поглощения света пигментом фикоэритрином 

спектральным свойствам проникающего солнечного излучения обуславливает 

увеличение удельной эффективности использования света в процессе фотосинтеза 

клетками фикоэритрин-содержащего фитопланктона. 

4. При наличии плотностной стратификации вод в пределах освещенного 

слоя спектральный состав света является ключевым фактором, контролирующим 

таксономическую структуру фитопланктона в нижней части зоны фотосинтеза, что 

проявляется в увеличении численности фикоэритрин-содержащих видов, их доли в 

биомассе сообщества и заглублении компенсационной глубины (зоны 

фотосинтеза). 

Достоверность данных обеспечена использованием современных методик и 

статистической обработкой результатов с помощью пакетов компьютерных 

программ «Microsoft Excel 7.0» и «Grapher-12». 

Апробация результатов. По теме диссертации опубликовано 25 печатных 

работ, в том числе 5 – в журналах, входящих в наукометрические базы Web of 

Science и/или Scopus, 7 – в журналах, рекомендованных ВАК РФ и ВАК Украины 

(опубликованные до 2014 г.). 

Благодарности. Автор выражает глубокую благодарность научному 

руководителю д.б.н., профессору З. З. Финенко за руководство и определение 

стратегии исследований. Особую признательность автор выражает к.б.н. 
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РАЗДЕЛ 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ 

 

1.1. Влияние спектрального состава света на структурные характеристики 

микроводорослей и цианобактерий 

 

1.1.1. Содержание пигментов в клетках планктонных микроводорослей и 

цианобактерий 

 

Изменение концентрации пигментов в клетках микроводорослей и 

цианобактерий в зависимости от спектрального состава света принято 

рассматривать в рамках теории комплементарной хроматической адаптации, 

предложенной в 1902 г. учёными Энгельманом и Гайдуковым [82] для 

цианобактерий. Данная теория предполагает увеличение в клетках концентрации 

тех пигментов, полоса поглощения которых совпадает со спектром падающего 

света, и уменьшение концентрации пигментов, не поглощающих свет данного 

спектрального диапазона. Согласно теории комплементарной хроматической 

адаптации освещение зелёным светом должно вызывать у цианобактерий синтез 

ФЭ, а красным светом – синтез ФЦ [188]. Комплементарная хроматическая 

адаптация хорошо изучена на примере ФБП-содержащих видов, относящихся к 

Cyanobacteria [57, 83, 104, 142, 160, 187], Rhodophyta [18, 60] и Cryptophyta [105, 

153, 194]. 

ФБП в клетках цианобактерий представляют собой комплекс фикобилинов 

(хромофоров) с белками [171]. Различают четыре вида фикобилинов: 

фикоуробилин (ФУБ), фикоэритробилин (ФЭБ), фиковиолобилин и 

фикоцианобилин. ФУБ имеет максимум поглощения света на длине волны ~498 нм, 

ФЭБ на длине волны ~560 нм, фиковиолобилин на длине волны ~570 нм, и 

фикоцианобилин в диапазоне длин волн от 590 до 670 нм [46, 158, 167, 190]. В 

естественной среде обитания ФЭ-содержащие цианобактерии доминируют в 

олиготрофных и мезотрофных водах, куда проникает излучение синего или 

зелёного диапазона спектра [3, 72, 86, 123, 145, 154, 197]. Спектральный состав 

http://www.algaebase.org/browse/taxonomy/?id=97240
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света влияет на относительное содержание в молекуле ФЭ хромофоров ФУБ и 

ФЭБ. В водах, в которые проникает в основном синяя часть видимого спектра, 

присутствуют главным образом штаммы Synechococcus с увеличенным 

отношением ФУБ по отношению к ФЭБ, а в водах с преимущественным 

проникновением сине-зелёного и зелёного света – штаммы, содержащие в 

основном ФЭБ [95, 99, 123, 145, 197]. Позднее было показано, что отношение ФУБ 

к ФЭБ у некоторых штаммов Synechococcus увеличивается при адаптации к синему 

свету [99, 156]. 

По литературным данным, современная классификация хроматической 

адаптации цианобактерий выделяет 4 группы [83]. В первую группу входят виды 

цианобактерий, не обладающие способностью к комплементарной хроматической 

адаптации. К ним относятся виды, фикобилисомы (ФБС) которых содержат 

пигмент ФЦ, но не содержат пигмент ФЭ, и некоторые (порядка трети) ФЭ-

содержащие цианобактерии. Ко второй группе относят цианобактерии, у которых 

при адаптации к зелёному свету увеличивается доля ФЭ в ФБС, а количество ФЦ 

не изменяется. В третью группу объединены виды цианобактерий, которые 

увеличивают долю ФЭ в ФБС при адаптации к зелёному свету, или долю ФЦ – к 

красному свету. Цианобактерии четвёртой группы отличаются способностью к 

изменению отношения между хромофорами ФЭБ и ФУБ в ФЭ в зависимости от 

спектрального состава света [83]. 

Исследование хроматической адаптации у микроводорослей в основном 

проводилось на видах, представляющих отдел Bacillariophyta. Полученные данные 

оказались разнообразными и противоречивыми. Так, при адаптации к фиолетовому 

или синему свету только в клетках культуры Cyclotella nana увеличилось 

содержание ХЛ а и уменьшилось содержание КР в сравнении с фоновыми 

характеристиками, полученными при адаптации к белому свету [196]. У остальных 

культур внутриклеточное содержание ХЛ a и КР на синем или фиолетовом свету 

или уменьшалось (Biddulphia aurita [109]), или оставалось постоянным (Cyclotella 

caspia [58], Phaeodactylum tricornutum, Thalassiosira gravida [107] и Haslea ostrearia 

[149]) по отношению к результатам на белом свету. Различаются 
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экспериментальные данные с использованием сине-зелёного света адаптации. Так, 

у большинства видов диатомовых (Stephanopyxis turris, Biddulphia aurita, Lauderia 

annulata, Cylindrotheca closterium, Nitschia closterium, Phaeodactylum tricornutum, 

Asterionella gracialis и Gyrosigma sp.) произошло увеличение внутриклеточного 

содержания как ХЛ a, ХЛ с, так и КР (фукоксантина). Однако, у водорослей видов 

Thalassiosira gravida, Thalassiosira rotula, Cyclotella caspia и Chaetoceros gracile не 

отмечено изменения содержания ХЛ a и ХЛ с [58, 112, 172, 194]. При этом только 

у культуры водорослей C. gracile было обнаружено уменьшение содержание КР на 

сине-зелёном свету [172]. При адаптации к зелёному свету у культур Cyclotella nana 

[196], Biddulphia aurita [109] и H. ostrearia [149] содержание ХЛ в клетках было 

ниже, чем на белом свету. При этом содержание КР было выше в клетках культуры 

C. nana, меньше в клетках B. aurita, а в клетках H. ostrearia значительно не 

изменилось. При адаптации диатомовых к красному свету также не было получено 

однозначных данных. В клетках культуры C. caspia [58] ХЛ a был более высоким 

на красном свету, чем на белом, а в клетках культур B. aurita [109] и H. ostrearia 

[149] содержание ХЛ а оставалось постоянным. Изменения в содержании КР 

произошли только у H. ostrearia: содержание КР уменьшилось [149]. 

Исследование хроматической адаптации у водорослей, представляющих 

другие таксономические группы, было менее многочисленным, и адаптивные 

изменения пигментного аппарата имели не однотипный характер. Так, в 

экспериментах с Dinophyсeae показано, что при адаптации к фиолетовому, синему 

и сине-зелёному свету содержание пигментов в клетках как увеличивалось 

(Heterocapsa pygmaea [151], Gymnodinium sp., Amphidinium carterae и Prorocentrum 

micans [194]), так и уменьшалось (Prorocentrum mariae-lebouriae [88], A. carterae 

[109]) по отношению к контрольным условиям (адаптация к белому свету). 

Адаптация к зелёному свету или не оказывала влияния на содержание ХЛ а и КР в 

клетках (A. carterae [109]), или приводила к увеличению их содержания (P. mariae-

lebouriae [88], H. pygmaea [151]). На красном свету у культуры P. mariae-lebouriae 

[88] увеличивалось только внутриклеточное содержание ХЛ а, а в клетках 

культуры A. carterae [109] увеличилось содержание и ХЛ а, и суммарных КР. 
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Для видов представителей отдела Haptophyta отмечена разная 

направленность адаптивного отклика пигментного аппарата клеток. Например, 

адаптация вида Crisosphera carterae к сине-зелёному свету сопровождалась 

увеличением внутриклеточного содержания ХЛ a, ХЛ с и фукоксантина по 

сравнению с количеством этих пигментов, полученным на белом свету [194]. Для 

вида Isochrysis galbana не было отмечено изменений внутриклеточного содержания 

ХЛ a и ХЛ с [194], а в клетках культуры Emiliania huxleyi сине-зеленый свет 

индуцировал уменьшение всех фотосинтетических пигментов [172]. 

Для представителя отдела Chlorophyta вида Dunaliella tertiolecta было 

отмечено, что при адаптации к синему свету содержание ХЛ а в клетках 

увеличивалось, а содержание КР уменьшалось по отношению к контрольному 

белому свету [196]. Адаптация этого вида к сине-зелёному свету сопровождалась 

аналогичным по характеру изменением внутриклеточного содержания ХЛ а [194]. 

В тоже время при адаптации к зелёному свету характер адаптивного изменения 

содержания пигментов в клетках был противоположным в сравнении с адаптацией 

к синему и сине-зеленому свету: содержание ХЛ а уменьшалось, а КР 

увеличивалось [196]. 

Таким образом, данные по пигментным изменениям при адаптации 

представителей различных отделов микроводорослей к свету различного 

спектрального состава настолько разнообразны, что не укладываются в единую 

систему. 

Следует отметить, что в описанных выше работах исследовали влияние 

разного по спектральному составу излучения, но с одинаковой интегральной 

плотностью потока квантов, то есть с одинаковой квантовой величиной 

фотосинтетически активной радиации (PAR). PAR определяется как количество 

световой энергии в видимом диапазоне излучения (от 400 нм до 700 нм), которое 

поглощается пигментами растений для последующего использования в реакциях 

фотосинтеза [168]. В связи с квантовой природой фотохимических реакций PAR 

выражают в квантовых единицах. Часть PAR, которая поглощена пигментами 

растений и водорослей обозначают как PUR. Анализ изменения внутриклеточного 
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содержания пигментов у диатомовых Chaetoceros protuberans [148] и Skeletonema 

costatum [152] при адаптации к свету с одинаковой величиной PUR, но различного 

спектрального состава, не подтвердил наличия у них комплементарной 

хроматической адаптации. В работе [166] было продемонстрировано, что 

содержание ХЛ a в клетках культур Thalassiosira rotula и Dunaliella tertiolecta было 

более низким на красном свету, чем на синем и белом. На основании этого авторы 

сделали вывод, что в водорослях происходит некая хроматическая адаптация, но 

она отличается от комплементарной хроматической адаптации цианобактерий. 

 

1.1.2. Отношение содержания хлорофилла а к органическому углероду в клетках 

планктонных микроводорослей 

 

Известно, что уменьшение освещённости сопровождается адаптивным 

увеличением внутриклеточного содержания ХЛ а, направленным на повышение 

способности клеток поглощать PAR [48, 61, 92]. Удобным параметром, с помощью 

которого можно описать изменение внутриклеточной концентрации пигментов, 

является количественное отношение органического углерода (С) к ХЛ а в клетках 

(отношение С/ХЛ а). Показано, что при постоянной температуре величина 

отношения С/ХЛ а понижается с уменьшением уровня освещенности [90]. В связи 

с этим, отношение С/ХЛ а в фитопланктонных клетках является важным 

параметром в математических моделях оценки продуктивности водоёмов [69, 78, 

79, 204]. 

Однако, данные о влиянии света различного спектрального состава на 

отношение С/ХЛ а в клетках водорослей весьма малочисленны. Известно 

исследование, проведённое с культурой диатомовой водоросли Chaetoceros 

protuberans, адаптированной к белому, синему и зелёному свету. Клетки культуры 

C. protuberans исследовались в диапазоне интенсивностей PAR от высокой до 

низкой освещённости, но интенсивности PAR в каждом диапазоне подбирались 

таким образом, чтобы величина PUR на клетку была одинаковой для всех 

спектральных условий адаптации. Было показано, что величина отношения С/ХЛ а 



19 
 

повышалась с увеличением PUR и практически не зависела от «качества» 

поглощаемого излучения [148]. Позднее было проведено похожее исследование с 

культурой диатомовой водоросли Skeletonema costatum [152]. В этой работе 

показано, что отношение С/ХЛ а в клетках культуры S. costatum увеличивалось по 

мере увеличения количества квантов света, поглощённых в расчёте на единицу 

ХЛ а. В работе получено уравнение, описывающее зависимость отношения С/ХЛ а 

от количества поглощённых квантов, независимо от спектральных характеристик 

падающего света. 

 

1.1.3. Содержание органического углерода и азота в клетках планктонных 

микроводорослей 

 

Факторы окружающей среды (интенсивность света, температура, рН, 

концентрация СО2, солёность) могут вызывать количественные и качественные 

изменения в углеводах, аминокислотах, органических кислотах и протеинах, 

образуемых за счёт метаболизма СО2. Для оценки химического состава клеток 

используют отношение элементов С к азоту (N). Из числа основных органических 

структурных веществ клеток (углеводы, белки и липиды) белки выделяются по 

содержанию N [41]. В связи с этим отношение С/N характеризует направленность 

биосинтеза и относительное содержание белков в клетках[162]. 

Логично предположить, что в эвфотической зоне водоёмов химический 

состав клеток может изменяться с увеличением глубины обитания из-за изменения 

спектрального состава света в сторону преимущественного проникновения синего 

или сине-зелёного света. Природа продуктов фотосинтеза может, в свою очередь, 

влиять на качество и количество продуктов распада и растворённого органического 

вещества, выделяемых клетками в окружающую среду. 

При адаптации культур представителей отдела Bacillariophyta Phaeodactylum 

tricornutum и Thalassiosira pseudonana к свету различного спектрального состава 

наибольшие содержания N в клетках наблюдались на зелёном свету (увеличение 

более чем на 50 % по сравнению с белым светом). Внутриклеточные содержания N 
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на синем свету были такими же, как на белом свету у культуры P. tricornutum, но 

на 23 % уменьшились в клетках культуры T. pseudonana. Внутриклеточное 

содержание N на красном свету у культуры P. tricornutum увеличилось на 37 %, а в 

клетках культуры T. pseudonana осталось на уровне белого света [201]. В клетках 

культуры Skeletonema costatum содержания N и С на синем, зелёном и красном 

свету изменялось по сравнению с белым светом не более, чем на 15 %. При этом 

отношение С/N варьировало в пределах 20 %: от 4,9–6,1 на белом свету до 6,0–6,6 

на синем свету адаптации [152]. У культуры P. tricornutum количество С в клетках 

увеличилось при адаптации к синему и красному свету по отношению к белому на 

11–52 % и 6–21 % соответственно при различных интенсивностях света [166]. 

В клетках представителя отдела Haptophyta Prymnesium parvum наибольшие 

содержания N были отмечены на зелёном свету (увеличение на 30 % по сравнению 

с белым светом), на синем свету содержание N в клетках не отличалось от 

контроля, и при адаптации к красному свету уменьшилось на 43 % [201]. 

У Chlorophyta Dunaliella tertiolecta при адаптации к зелёному свету 

содержание N в клетках увеличилось по сравнению с белым светом на 65 %, на 

синем свету не изменилось, и уменьшилось при адаптации к красному свету на 

24 % [201]. Внутриклеточное содержание С у культуры D. tertiolecta увеличился 

при адаптации к синему и красному свету по отношению к белому на 57–68 % и 

28–79 % соответственно при различных интенсивностях света [166]. 

Ни в одном из представленных выше экспериментов не проводилось 

измерение размеров клеток. Следовательно, полученные результаты 

вариабельности внутриклеточного содержания азота могут быть связаны как с 

изменением размеров клеток, так и непосредственно с изменением 

внутриклеточной концентрации химических элементов. Влияние размера клеток 

было исключено в эксперименте с параллельным измерением С и N в клетках 

культуры S. costatum, у которой не было обнаружено изменения отношения С/N 

при адаптации к свету с различными спектральными характеристиками [152]. 
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1.2. Влияние спектрального состава света на функциональные характеристики 

микроводорослей и цианобактерий 

 

1.2.1. Поглощение световой энергии пигментами микроводорослей и 

цианобактерий 

 

Формы спектров показателей поглощения света пигментами фитопланктона 

зависят от таксономического состава фитопланктонного сообщества. Это 

обусловлено тем, что водоросли и цианобактерии различной таксономической 

принадлежности различаются по набору пигментов, имеющих специфические 

полосы поглощения света [113]. Показатели поглощения света пигментами на 

разных длинах волн λ (aрh(λ), м-1) принято нормировать на концентрацию ХЛ а в 

сумме с феопигментами (Са), так как ХЛ а является основным фотосинтетическим 

пигментом водорослей [199]. Основными характеристиками спектров показателей 

поглощения света пигментами фитопланктона являются удельные (нормированные 

на содержание ХЛ а) показатели поглощения света в синем и красном максимумах 

спектров (aрh/chl(λ), м2/мг ХЛ а) на длинах волн 438 и 678 нм соответственно, вместе 

с величиной их соотношения (aрh/chl(438)/aрh/chl(678)) [106, 185]. Поглощение света в 

данных диапазонах обусловлено основным светопоглощающим пигментом 

водорослей ХЛ а и вспомогательными пигментами КР. Помимо этого, в спектрах 

поглощения света пигментами ФБП-содержащих водорослей и цианобактерий 

имеются дополнительные пики поглощения на длинах волн, соответствующих 

поглощению пигментов ФЭ (aрh/chl(550)) и ФЦ (aрh/chl(620). 

Ранее считалось, что среднее по спектру значение показателя aрh/chl(λ) в 

природном фитопланктоне относительно постоянно и составляет в среднем 

приблизительно от 0,014 до 0,016 м2/мг ХЛ а [143]. Однако в дальнейшем было 

показано, что различные районы мирового Океана различаются по формам 

спектров показателей поглощения света фитопланктоном in vivo и величинам 

aрh/chl(λ). Так у природных популяций фитопланктона имеется тенденция к 

снижению значения aрh/chl(438) от олиготрофных вод к эвтрофным более чем на 
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порядок (от 0,18 до 0,01 м2/мг ХЛ а) [63, 71]. В мезотрофных водах Чёрного моря 

[27] величина aрh/chl(438) в верхнем перемешанном слое (ВКС) варьирует от 0,030 

м2/мг ХЛ а в зимний период до 0,012 м2/мг ХЛ а летом [74]. Помимо этого, 

показатели поглощения света в максимумах и форма спектров поглощения света 

вариабельны в зависимости от глубины обитания фитопланктонного сообщества 

[50, 185]. Это обусловлено зависимостью от уровня освещенности (значения 

показателей aрh/chl(λ) по всему спектру увеличиваются с увеличением 

освещенности, что более заметно в синей его части за счёт увеличения количества 

фотозащитных пигментов каротиноидов) [56, 142, 148], и от размерного состава 

клеток в фитопланктонном сообществе [102, 147]. 

Поглощающая способность клеток микроводорослей и цианобактерий 

изменяется в зависимости от спектрального состава окружающего света. Удельный 

показатель поглощения света со специфическими спектральными 

характеристиками называется спектрально-зависимым показателем поглощения 

света (a*
рh/chl) и определяется как отношение PUR к PAR [143]. Средний по спектру 

поглощённых квантов показатель a*
рh/chl широко используется в биооптических 

моделях оценки первичной продукции Мирового океана [62, 168, 72]. В работе 

[152] для культуры диатомовой водоросли Skeletonema costatum показано, что 

величина a*
рh/chl для красного и синего света различается в 4 раза. Так величина 

a*
рh/chl для белого света составила 0,012 м2/мг ХЛ а, для красного света – 0,005 м2/мг 

ХЛ а, для зелёного – 0,015 м2/мг ХЛ а, а для синего – 0,022 м2/мг ХЛ а.  

Имеется не много данных о влиянии света различного спектрального состава 

на показатели поглощения света клетками культур водорослей. При адаптации 

динофитовой культуры Heterocapsa pygmaea к синему и зелёному свету [151] и 

диатомовой культуры Chaetoceros protuberans к белому, синему и зелёному свету 

[148] не было обнаружено зависимости величины aрh/chl(λ) и формы спектров 

поглощения света пигментами водорослей от спектрального состава света. В 

работе по адаптации диатомовой культуры Skeletonema costatum к свету с 

различными спектральными характеристиками [152] было отмечено, что величина 

показателя aрh/chl(678) была ниже на красном свету (в пределах 20 %), чем на синем. 
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Однако данный результат явился следствием соответствующих изменений в 

величине отношения С/ХЛ а, связанных с изменением интенсивности PAR, а не с 

изменением спектрального состава света. 

 

1.2.2. Квантовый выход фотосинтеза и роста 

 

Эффективность фотосинтеза часто характеризуют неэнергетической 

величиной, называемой квантовым выходом фотосинтеза (ϕ) [85]. Иными словами, 

ϕ показывает эффективность переноса энергии от пигментов к фотосинтетическим 

системам [42]. Максимальный квантовый выход фотосинтеза (ϕмакс) – это 

максимальная скорость выделения О2 или фиксации СO2 на моль поглощённых 

фотонов [85]. Величиной обратной ϕ является квантовый расход (1/ϕ). Известно, 

что минимальный квантовый расход равен 8 квантам поглощённого света на одну 

молекулу фиксированного СО2 или выделенного О2 [43, 103, 116, 199]. То есть, при 

оптимальных условиях фотосинтеза (световые и температурные условия, 

физиологическое состояние организмов) ϕмакс должен составлять 0,125 молей 

фиксированного СО2 или выделенного О2 на моль поглощённых квантов. В 

природных условиях воздействие факторов окружающей среды приводит к более 

низким величинам ϕмакс. [161], что обусловлено фотодыханием [64, 121, 199] и 

поглощением части света нефотосинтетическими пигментами КР. Так как 

вспомогательные пигменты КР передают энергию к реакционным центрам с 

меньшей эффективностью чем ХЛ а, то средний по спектру ϕ обычно меньше, чем 

ϕ на длинах волн, поглощаемых только ХЛ а [65]. 

Квантовый выход фотосинтеза является важным параметром в 

биооптических моделях первичной продукции [62, 69]. Известно, что значения ϕ 

увеличиваются при уменьшении интенсивности падающей световой энергии [64, 

169, 186]. В работе [119] для проб фитопланктона, полученных из поверхностного 

слоя, получены значения ϕмакс от 0,005 до 0,033 моль С/моль квантов, а для проб, 

полученных ниже подповерхностного максимума ХЛ а, получены значения до 

0,094 моль С/моль квантов, что очень близко к теоретическому максимуму. В 
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экспедициях, проведённых в северо-восточной части Атлантики, были проведены 

измерения ϕмакс для трёх районов, представляющих собой типичные эвтрофные, 

мезотрофные и олиготрофные воды. Было показано, что в эвтрофных и 

мезотрофных водах, где ВКС простирался глубже эвфотического слоя, значения 

ϕмакс были постоянны с глубиной и составляли в среднем 0,05 и 0,03 моль С/моль 

квантов соответственно. В олиготрофных стратифицированных водах, где 

наблюдался глубинный максимум ХЛ а, ϕмакс увеличивался с примерно 0,005–0,006 

моль С/моль квантов в ВКС до 0,063 моль С/моль квантов ниже уровня глубинного 

максимума ХЛ а [65, 146]. 

Имеется немного данных по измерению ϕ для клеток водорослей и 

цианобактерий, адаптированных к различным спектральным условиям. Так, у 

диатомовой Chaetoceros gracile и примнезиофитовой Emiliania huxleyi, 

адаптированных к сине-зелёному свету, формы спектров величин ϕ (моль С/моль 

квантов), измеренных в видимом диапазон спектра, примерно соответствовали 

спектрам поглощения света пигментами эукариотических водорослей: 

максимальные значения были в красной области спектра, а минимальные в зелёной 

[172]. У динофитовой культуры Heterocapsa pygmaea была рассчитана величина 

ϕмакс по фиксации СО2 и по выделению О2 при адаптации к белому, зелёному, 

синему и красному свету. Полученные значения ϕмакс для различных спектральных 

условий освещения, рассчитанные по выделению О2 и измеренные на белом свету, 

варьировали в пределах 16% по отношению к белому свету адаптации: 

максимальные значения ϕмакс соответствовали синему свету адаптации, а 

минимальные красному. Величины ϕмакс рассчитанные по фиксации СО2 были 

значительно ниже (в 1,5–2,5 раза), чем рассчитанные по выделению О2, и 

максимальные ϕмакс наблюдались на белом свету, уменьшаясь на синем, зелёном и 

красном свету на 23%, 36% и 48% соответственно по отношению к белому свету 

[121]. Это говорит о том, что в данном случае адаптация к свету различного 

спектрального состава могла повлиять на биохимическую направленность 

фотосинтетических процессов. 
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Для ФЭ- и ФЦ-содержащих цианобактерий WH7803 и WH5701 [124] было 

показано, что квантовый выход фотосинтеза снижается на свету, поглощаемом 

только ФС1 (<525 нм, > 625 нм). 

В работе же [186] для естественных поверхностных и подповерхностных 

популяций фитопланктона, отобранных в прибрежных водах Японии, было 

показано, что величина ϕ на красном свету при любых заданных интенсивностях 

освещения была наибольшей по сравнению величинами, полученными при 

адаптации к белому, зелёному и синему свету. При этом разницы между 

величинами ϕ при адаптации к синему, зелёному и белому свету отмечено не было. 

От квантового выхода фотосинтеза следует отличать квантовый выход роста 

(ϕµ). С биогеохимической точки зрения клетки водорослей можно рассматривать 

как пул молекул органического углерода, увеличивающийся в результате процесса 

фотосинтеза, если скорость синтеза органических веществ превышает скорость 

метаболических потерь в результате дыхания, выделения и т.д. Эффективность 

преобразования энергии света в запасённый в клетке углерод выражает ϕµ [116, 

148]. Иными словами, ϕµ – это количество С, сохранённого в клетке на единицу 

поглощенной энергии. Величина ϕµ (моль сохранённого С на единицу поглощенной 

энергии) отличается в меньшую сторону от ϕ (моль зафиксированного в процессе 

фотосинтеза С на единицу поглощенной энергии), поскольку определенная часть 

зафиксированного С окисляется или выводится из клетки. 

На примере диатомовых культур Chaetoceros protuberansns [148] и 

Skeletonema costatum [152], адаптированных к белому, синему и зелёному свету, 

было показано, что величина ϕµ обратно пропорциональна величине PUR и 

независима от спектрального состава света.  

 

1.2.3. Скорости роста клеток 

 

Известно, что скорость роста (деления) клеток увеличивается с увеличением 

PAR до некоторой насыщающей интенсивности света, после чего увеличение 

скорости роста прекращается, и величина скорости роста клеток становится 
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постоянной (выходит на «плато») [92, 115, 125]. Влияние же света различного 

спектрального состава на величину скорости роста водорослей и цианобактерий 

изучено в меньшей степени. 

В экспериментах с ФЦ-содержащими цианобактериями более низкие 

значения скорости роста при адаптации к синему свету, по отношению к белому, 

были отмечены у клеток культуры Oscillatoria agardhii [134]. Скорости роста 

клеток культур Oscillatoria bourrellyi [155] и Synechocystis sp. [104] не зависели от 

адаптации к свету с различными спектральными характеристиками. Клетки 

пресноводной культуры Spirulina platensis [36] и морской культуры Synechococcus 

штамм WH5701 на красном свету адаптации росли быстрее, чем на белом свету, 

при этом на зелёном свету величина скорости роста у клеток Synechococcus 

WH5701 значительно снижалась. У культуры цианобактерии Synechococcus 

leopoliensis величина скорости роста клеток на зелёном свету также была ниже, чем 

на белом свету [104]. 

В экспериментах с ФЭ-содержащими цианобактериями у культуры 

Synechococcus штамм WH7803 величина скорости роста клеток увеличивалась при 

адаптации к зеленому свету по сравнению с красным светом [104], а у штамма 

Synechococcus 48B66 величина скорости роста на зелёном свету оставалась 

неизменной по отношению к красному свету [104]. В работе [142] показано, что у 

культур Prochlorococcus marinus штамм SS120, Prochlorococcus marinus штамм 

MED4 и Synechococcus штамм WH8103 величина скорости роста на синем свету 

адаптации возрастала по сравнению с белым [142], а в работе [127] показано, что 

удельные скорости роста Synechocystis sp. PCC 6803 на синем свету были больше, 

чем на красном. 

В работе [180] было показано, что при выращивании в хемостате смеси 

штаммов цианобактерий из группы Synechococcus с различным набором 

фикобилинов исход конкуренции определялся спектральным составом 

используемого света: при освещении зелёным светом доминировал ФЭ-

содержащий штамм, при освещении красным светом ФЦ-содержащий штамм, а на 

белом свету ФЦ- и ФЭ-содержащие штаммы росли примерно одинаково. 
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В исследованиях с культурами представителями отдела Bacillariophyta 

Chaetoceros protuberans [98, 148], Phaeodactylum tricornutum [201], Stephanopyxis 

turris [112], Thalassiosira gravida [107], Thalassiosira rotula [166], Thalassiosira 

pseudonana [201] было показано, что на величину скорости роста по отношению к 

белому свету адаптации синий и сине-зелёный свет не влиял. Также на величину 

скорости роста культуры Biddulphia aurita не влиял фиолетовый свет [109], и на 

величину скорости роста культур Cyclotella nana [195] и Skeletonema costatum [152] 

не влиял зелёный свет. А красный свет не оказывал влияния на величину скорости 

роста у культур S. costatum [152] и Haslea ostrearia [149]. Более быстрый рост по 

сравнению с белым светом наблюдался на синем свету у клеток культур C. nana 

[195], Cyclotella caspia [58], P. tricornutum [107] и H ostrearia [149], и на сине-

зелёном свету у клеток культуры Chaetoceros gracile [172]. У культур Biddulphia 

aurita [109] и P. tricornutum [201] красный и зелёный свет адаптации вызвали 

уменьшение величины скорости роста, по сравнению с белым светом, а величина 

скорости роста культур T. pseudonana и H. ostrearia [149] уменьшалась только на 

зелёном свету [201]. У культуры S. costatum величина скорости роста уменьшилась 

при адаптации к синему свету [152]. 

Меньшее количество экспериментальных данных имеется по влиянию света 

различного спектрального состава на величину скорости роста представителей 

других отделов водорослей. Так клетки водоросли представителя отдела 

Haptophyta Prymnesium parvum на синем свету не изменяли скорости роста по 

сравнению с белым светом, а на зелёном и красном свету величины скорости роста 

уменьшались [201]. В клетках культуры Emiliania huxleyi сине-зеленый свет 

адаптации вызывал замедление величины деления клеток [172]. 

У представителя отдела Chlorophyta Dunaliella tertiolecta наблюдалось 

увеличение величины скорости роста на синем свету по отношению к белому [195, 

114]. При адаптации к зелёному свету величина скорости роста уменьшилась в 

пределах всего 10 %, что можно рассматривать как отсутствие реакции на действие 

света с различными спектральными характеристиками [195]. В дальнейших 

экспериментах для клеток культуры D. tertiolecta было обнаружено, что синий и 
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красный свет не влияют на величину скорости роста [201; 166], а зелёный свет её 

уменьшает [201]. В исследовании [127] было показано, что удельные скорости 

роста клеток культуры Chlorella sorokiniana были одинаковы при адаптации к 

синему и красному свету, но ниже на оранжевом свету. 

Клетки культуры представителя класса Dinophyсeae Prorocentrum mariae-

lebouriae на зелёном свету не изменяли величины скорости роста, по отношению к 

белому свету, а на синем и красном свету росли быстрее [88]. Иные данные были 

обнаружены для другой динофитовой культуры Amphidinium carterae, которая при 

адаптации к фиолетовому свету не изменяла скорости роста, а на зелёном и красном 

свету росла медленнее [109]. На скорость роста клеток динофитовой культуры 

Heterocapsa pygmaea синий и зелёный свет воздействия не оказали [151]. 

И наконец, скорости роста у клеток культуры представителя отдела 

Cryptophyta Cryptomonas 979/67 при адаптации к белому и зелёному свету не 

отличалась, на красном свету величина скорости роста уменьшилась, а на синем – 

увеличилась. При этом у клеток культуры Cryptomonas 979/62 наибольшая 

скорость роста наблюдалась на белом свету, и уменьшалась при адаптации к 

красному, синему и зелёному свету [155]. 

Таким образом, имеющиеся литературные данные по влиянию света 

различного спектрального состава на рост одноклеточных водорослей и 

цианобактерий различаются у разных исследователей как для разных видов, 

представляющих один отдел, так и для одинаковых видов. 

Следует отметить, что, как описано в главе 1.1., в одних экспериментальных 

работах данные были получены в условиях одинаковых по интенсивностям 

облучения, падающего на культуры, а в других работах – в световых условиях 

равных по количеству квантов света, поглощаемых пигментами водорослей и 

цианобактерий на единицу ХЛ а. В первом случае наблюдалось как увеличение 

величины скорости роста клеток, адаптированных к различным спектральным 

условиям освещения, по отношению к контрольному белому свету, так и 

уменьшение или постоянство значений скорости роста. В работах же основанных 

на использовании световых условий, уравненных по величине PUR, было показано, 
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что в большинстве случаев на скорости деления клеток спектральный состав свет 

не влиял (относится к микроводорослям). 

 

1.3. Заключение 

 

В целом для видов представителей различных отделов одноклеточных 

водорослей и цианобактерий ранние работы по хроматической адаптации показали, 

что адаптация клеток к свету различного спектрального состава может влиять на 

отношение клеточных составляющих, включая пигменты, и на фотосинтетические 

характеристики клетки. 

Так, наличие комплементарной хроматической адаптации у представителей 

отделов Cryptophyta и Cyanobacteria является известным явлением, при этом у 

представителей отдела Cyanobacteria были обнаружены как хроматически 

адаптирующиеся виды, так и не адаптирующиеся. В исследованиях, проведённых 

с микроводорослями, представляющими отделы Bacillariophyta, Miozoa, Haptophyta 

и Chlorophyta, не представляется возможным отметить каких-либо структурных 

особенностей клеток при адаптации к различному спектральному составу света. 

При этом, в большинстве экспериментов, особенно по хроматической адаптации 

представителей отдела Bacillariophyta, для сравнения со световыми условиями 

полного спектрального диапазона (белый свет) использовался, как правило, только 

синий или сине-зеленый свет. Но даже для такого ограниченного диапазона 

хроматических условий освещения результаты оказались неоднородными. Таким 

образом, однозначного ответа о наличии комплементарной хроматической 

адаптации у микроводорослей получено не было. 

Исследование функциональных характеристик водорослей и цианобактерий 

различной таксономической принадлежности также не выявило однозначных 

свидетельств наличия или отсутствия адаптивного отклика ростовых и 

светопоглощающих способностей клеток на изменение спектральных световых 

условий среды. 
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Также важно, что, в то время как в одних экспериментах по адаптации клеток 

к свету различного спектрального состава интенсивность света уравнивалась по 

интенсивности PAR, то в других по количеству PUR. Так, при исследовании 

скоростей роста в условиях одинаковых интенсивностей PAR, клетки различных 

групп водорослей в одних случаях начинали делиться быстрее при адаптации к 

какому-либо спектру света, по отношению к белому, а в других случаях уменьшали 

или не изменяли число делений в сутки. 

Таким образом, исследование влияния спектрального состава света на 

структурные и функциональные характеристики водорослей и цианобактерий 

различной таксономической принадлежности показало разнонаправленную 

реакцию адаптивного отклика на уровне таксонов и отдельных видов. 
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РАЗДЕЛ 2. МАТЕРИАЛ И МЕДОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 

 

2.1. Лабораторные исследования 

 

2.1.1. Объект исследования 

 

Объектами лабораторных исследований служили культуры морских видов 

водорослей и цианобактерий, представляющие разные таксономические группы: 

Bacillariophyceae (Nitzschia sp.), Coccolithophyceae (Isochrysis galbana Parke), 

Dinophyceae (Prorocentrum nanum J.Schiller) и Cyanophyceae (Synechococcus sp. 

штаммы BS9001 и WH5701), полученные из коллекции отдела экологической 

физиологии водорослей ФИЦ ИнБЮМ, и культура пресноводного вида 

представителя класса Cyanophyceae Synechococcus elongatus (Nägeli) Nägeli штамм 

IBSS-80, полученного из коллекции отдела биотехнологий и фиторесурсов ФИЦ 

ИнБЮМ. 

1) Nitzschia является крупнейшим и одним из самых распространённых родов 

диатомовых (Рисунок 2.1), с большим трудом определяется до вида. Многие виды 

Nitzschia экстремофилы. Встречается в основном в холодных арктических водах 

Атлантического океана, где часто является доминирующим видом диатомовых 

водорослей. В Чёрном море род Nitzschia найден у берегов Карадага и в 

Севастопольской бухте, массовое цветение наблюдается в октябре. Культура 

Nitzschia sp. выделена из планктона Севастопольской бухты в 2007 г. Клетки 

неподвижные, одиночные, с пояска и со створки линейные. Размеры клеток 

различаются в зависимости от вида [38]. 

 

 

Рисунок 2.1 – Внешний вид Nitzschia sp. 
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2) Isochrysis galbana Parke, 1949 – морской вид, распространён в прибрежных 

водах Атлантики. Впервые выделен на морской биологической станции в Порт-

Эрин в январе 1938 г., первоначально назывался "Flagellate I". Поступил из 

IFREMER (г. Брест, Франция) в 1997 г. Благодаря высокому содержанию белка и 

полиненасыщенных жирных кислот используется в биотехнологии и марикультуре 

для кормления молоди рыб, ракообразных и личинок двустворчатых моллюсков в 

питомниках моллюсков [96]. Клетки подвижные, сферические с двумя близко 

расположенными жгутиками для передвижения, длиной до 7мкм (Рисунок 2.2). 

Хлоропласт одиночный, жёлто-коричневого цвета [33, 191]. 

 

 

Рисунок 2.2 – Внешний вид Isochrysis galbana Parke 

 

3) Prorocentrum nanum J.Schiller, 1918 – вид распространён в Северном, 

Адриатическом, Азовском и Чёрном морях; в Атлантическом океане [32]. Выделен 

из планктона Севастопольской бухты в 1989 г, идентифицирован н.с. М. И. 

Сеничевой в 2007 г. Клетки со стороны скорлупки яйцевидные, с наибольшей 

шириной посередине, сильно сжатые с боков (Рисунок 2.3). Скорлупки толстые, с 

нежными порами. Два хроматофора [32, 38]. 

Синонимы в соответствии со Всемирным каталогом морских видов 

(WoRMS): Exuviаella pusilla, Prorocentrum pusillum. 

 

 

Рисунок 2.3 – Внешний вид Prorocentrum nanum J.Schiller 
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4) Synechococcus elongatus (Nägeli) Nägeli, 1849 (штамм IBSS–80) – 

пресноводный вид. Вид выделен в 1999 г., как сопутствующий при выращивании 

Spirulina platensis в отделе биотехнологии и фиторесурсов ФИЦ ИнБЮМ. Клетки 

эллипсоидные до цилиндрических, одиночные или в небольших колониях 

(Рисунок 2.4). В колониях клетки располагаются беспорядочно или чаще в виде 

коротких цепочек [12]. 

 

Рисунок 2.4 – Внешний вид Synechococcus elongatus (Nägeli) Nägeli 

 

Синонимы: Synechococcus parvulus Nageli, 1948, Synechococcus racemosus 

Wolle, 1881, Synechococcus geitleri De Toni, 1936. 

5) Synechococcus sp. штамм BS9001 – содержит в качестве основного 

вспомогательного пигмента ФЭ. Штамм выделен из черноморского фитопланктона 

в 1993 г. Клетки эллипсоидные (длина порядка 2 мкм, ширина – 0,85 мкм), 

одиночные (Рисунок 2.5). 

 

Рисунок 2.5 – Внешний вид Synechococcus sp. штамм BS9001 

 

6) Synechococcus sp. штамм WH5701 – содержит в качестве основного 

вспомогательного пигмента ФЦ. Штамм выделен из Атлантического океана в 

1990 г., поступил из Лаборатории морских исследований (Шотландия). Клетки 

одиночные или в парах (Рисунок 2.6). 

Синонимы в соответствии с Национальным центром биотехнологической 

информации (NCBI): Synechococcus sp. CCMP1333, Synechococcus sp. NEPCC539. 
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Рисунок 2.6 – Внешний вид Synechococcus sp. штамм WH5701 

 

2.1.2. Питательные среды 

 

Питательные среды для выращивания морских культур готовили на 

стерильной морской воде из открытой части Чёрного моря. Стерилизацию воды 

проводили в течение 20 минут на водяной бане при 70 – 80 0С в трёхразовой 

повторности с суточным интервалом. В опытах с Coccolithophyceae Isochrysis 

galbana и Dinophyceae Prorocentrum nanum была использована питательная среда 

Гольдберг в модификации Кабановой Ю.Г. (1958) [29]; в опытах с Cyanophyceae 

Synechococcus sp. (штаммы BS9001, WH5701) – среда f/2 [59, 100, 101]; с 

Bacillariophyceae Nitzschia sp. – среда Гольдберг в модификации Кабановой Ю.Г. с 

добавлением 50 мк моль Si на литр среды. 

Для приготовления питательных сред, используемых в экспериментах, 

использовали реактивы квалификации х.ч. и ч.д.а. 

Для приготовления морской среды f/2 в 950 мл профильтрованной и 

стерилизованной морской воды последовательно добавляли компоненты, 

представленные в Таблице 2.1, затем общий объём среды доводили до 1 л. 

 

Таблица 2.1 – Состав питательной среды f/2 

Компоненты Маточный раствор, 

г/л H2O 

Используемое 

количество 

Концентрация в 

среде, М 

NaNO3 75 1 мл 8,82 · 10 – 4 

NaH2PO4 · H2O 5 1 мл 3,62 · 10 – 5 

Na2SiO3 · 9H2O 30 1 мл 1,06 · 10 – 4 

Раствор металлов см. табл. 2.2. 1 мл – 

Раствор витаминов см. табл. 2.2. 0,5 мл – 
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Для приготовления раствора металлов для среды f/2 в 950 мл 

дистиллированной воды последовательно растворяли EDTA и другие компоненты, 

представленные в Таблице 2.2, затем общий объём раствора доводили до 1 л. 

 

Таблица 2.2 – Состав раствора металлов для среды f/2 

Компоненты Маточный раствор, г/л 

H2O 

Используемое 

количество 

Концентрация в 

среде, М 

FeCl3 · 6H2O – 3,15 г 1,17 · 10 – 5 

Na2EDTA · 2H2O – 4,36 г 1,17 · 10 – 5 

MnCl2 · 4H2O 180,0 1 мл 9,10 · 10 – 7 

ZnSO4 · 7H2O 22,0 1 мл 7,65 · 10 – 8 

CoCl2 · 6H2O 10,0 1 мл 4,20 · 10 – 8 

CuSO4 · 5H2O 9,8 1 мл 3,93 · 10 – 8 

Na2MoO4 · 2H2O 6,3 1 мл 2,60 · 10 – 8 

 

Для приготовления раствора витаминов для среды f/2 в 950 мл 

дистиллированной воды растворяли витамин В1 и по 1 мл маточных растворов 

витаминов Н и В12, затем общий объём раствора доводили до 1 л (Таблица 2.3). 

Раствор фильтровали, стерилизовали и хранили замороженным. 

 

Таблица 2.3 – Состав раствора витаминов для среды f/2 

Компоненты Маточный раствор, г/л 

H2O 

Используемое 

количество 

Концентрация в 

среде, М 

Витамин В1 – 200 мг 2,96 · 10 – 7 

Витамин Н 1,0 1 мл 2,05 · 10 – 9 

Витамин В12 1,0 1 мл 3,69 · 10 – 10 

 

 Для приготовления среды Гольдберг готовили маточные растворы: 

 Раствор № 1. В 100 мл дистиллированной воды растворяли 10,1 г KNO3; 

 Раствор № 2. В 100 мл дистиллированной воды растворяли 1, 3618 г 

KH2PO4 или 1,421 г Na2HPO4; 

 Раствор №3. В 100 мл дважды дистиллированной воды растворяли 

27,03 мг хлорида железа FeCl3 · 6H2O, хлорида марганца 19,8 мг MnCl2 · 4H2O и 

хлорида кобальта 23,79 мг CoCl2 · 6H2O. 
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 Раствор № 4. В 100 мл дистиллированной воды растворяли 1,5 г 

Na2SiO3 · 9H2O (СSi = 100 мкМ/л) 

В 950 мл профильтрованной и стерилизованной морской воды добавляли 2 

мл раствора № 1, 0,5 мл раствора № 2, 1 мл раствора № 3 и 2 мл раствора № 4. Затем 

общий объём среды доводили до 1 л. 

Для выращивания культуры Synechococcus elongatus использовали 

гидрокарбонатную среду Заррука (Таблица 2.4) [203]. Для приготовления 1 л среды 

Заррука в 900 мл дистиллированной воды последовательно растворяли навески 

основного раствора: компоненты 1 – 5. Отдельно в 100 мл растворяли навески: 6 – 

9, т. к. компоненты 7 – 9 плохо растворимы в воде, и для улучшения растворимости 

их необходимо смешать с этилендиаминтетрауксусной кислотой (компонент 6). 

Затем добавляли 1мл раствора микроэлементов. 

 

Таблица 2.4 – Состав питательной среды Заррука 

Состав среды г/л Состав раствора микроэлементов г/л 

1. NaHCO3 16,8 H3BO3 2,86 

2. K2HPO4×3H2O 0,66 MnCl2×4H2O 1,81 

3. NaNO3 2,5 ZnSO4×7H2O 0,222 

4. K2SO4×4H2O 1,0 Cu SO4×5H2O 0,08 

5. NaCl 1,0 MoO3 0,015 

6. Na2EDTA 0,08 NH4VO3 0,023 

7. FeSO4×7H2O 0,01 CoCl2×6H2O 0,044 

8. CaCl2×2H2O 0,04 K2Cr2(SO4)×24H2O 0,096 

9. MgSO4×7H2O 0,2   

10. микроэл-ты 1 мл/л   

 

2.1.3. Условия выращивания 

 

Экспериментальные работы выполняли в отделе экологической физиологии 

водорослей ФИЦ ИнБЮМ. Альгологически чистые культуры планктонных 

микроводорослей и цианобактерий до проведения экспериментов хранили в 

коллекциях отделов экологической физиологии водорослей ФИЦ ИнБЮМ, и 



37 
 

биотехнологий и фиторесурсов ФИЦ ИнБЮМ при естественном освещении и 

благоприятном температурном режиме от 18 до 20 0С. В коллекциях культуры 

водорослей и цианобактерий поддерживали в экспоненциальной фазе роста путём 

периодического разбавления их питательной средой [34]. 

В лабораторных экспериментах культуры Nitzschia sp., I. galbana, P. nanum и 

S. elongatus выращивали в фотобиореакторе [14], который представляет собой 

плоскопараллельную кювету из бесцветного стекла. Объём фотобиореактора 

составлял 1,2 л, рабочая толщина – 20 мм (Рисунок 2.7). Нижняя грань 

фотобиореактора расположена под углом с целью улучшения перемешивания 

суспензий микроводорослей и цианобактерий. 

 

 

Рисунок 2.7 – Схема вертикального культиватора 

 

Культуры Synechococcus sp. штаммы BS9001 и WH5701 выращивали на 

световой решётке в ёмкостях объёмом 500 мл. Для экспериментов 2 л исходных 

культур Synechococcus sp. BS9001 и WH5701 разливали в четыре стеклянные 

емкости по 500 мл. 

Всего было проведено 6 серий экспериментов. Режим освещения во всех 

экспериментах был круглосуточным. В качестве источника света для культуры 
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Nitzschia sp. использовали вертикальную световую решётку, состоящую из 

люминесцентных ламп белого света Oreol White/15 W. В качестве источника света 

для культур S. elongatus, P. nanum и I. galbana использовали лампу дневного света 

LIGHTSKY spiral 60 W. В качестве источника света для культур Synechococcus sp. 

штаммы BS9001 и WH5701 использовали горизонтальную световую решётку, 

состоящую из люминесцентных ламп дневного света ЛДЦ-30. 

Красный, зелёный и синий режимы освещения были получены с путём 

комбинирования белого света и цветных фильтров. Спектры люминесцентных 

ламп взяты из справочных данных [45], а спектры пропускания цветных фильтров 

определены на двухлучевом спектрофотометре Specord UV-VIS (Karl Zeiss Jena, 

ГДР) (Рисунок 2.8). 

 

 

Рисунок 2.8 – Относительные спектры белого (–––), синего (–––), зелёного (–––) и 

красного (–––) источников освещения для: А – Nitzschia sp., Б – S. elongatus, 

Synechococcus sp. BS9001 и WH5701, P. nanum и I. galbana 

 

Интенсивность падающего света при постановке экспериментов 

регулировали путём изменения расстояния между источником освещения и 

культурами. Ёмкости с культурами водорослей располагали на разном расстоянии 

от источника освещения, чтобы обеспечить во всех экспериментах одинаковое 
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количество квантов света, поглощенных пигментами клеток в расчете на 

единичную концентрацию ХЛ а (PUR). Эту задачу решали расчётным способом на 

основе данных о спектрах пропускания света светофильтрами, удельных 

(нормированных на концентрацию ХЛ а) показателей поглощения света 

пигментами культур и спектрального распределения квантов источника света. Это 

делали для того, чтобы исключить влияние различного количества поглощённой 

световой энергии и выделить влияние света с различными спектральными 

характеристиками. 

Световые условия в культурах измеряли лабораторным квантометром 

(датчиком освещенности) QSL2101 (Biospherical Instruments Inc.) с сенсором 

сферической формы (4π), который при измерении погружали внутрь суспензии 

клеток. 

Количество расчётных поглощаемых световых квантов для клеток культур 

водорослей и цианобактерий, использованных в экспериментах, представлено в 

Таблице 2.5. При этом величина PAR на свету с различными спектральными 

характеристиками различалась и варьировала от 14 до 48 мкЭ м–2 с–1 для культуры 

Nitzschia sp., от 12 до 23 мкЭ м–2 с–1 для культуры S. elongatus, от 2 до 9,3 мкЭ м–2 

с–1 для культуры Synechococcus sp. BS9001, от 2,7 до 4,5 мкЭ м–2 с–1 для культуры 

Synechococcus sp. WH5701, от 7 до 24 мкЭ м–2 с–1 для культуры I. galbana и от 10 до 

34 мкЭ м–2 с–1 для культуры P. nanum (Таблица 2.6). 

 

Таблица 2.5 – Расчётное количество PUR, моль (мг ХЛ a)-1 час 1) 10-3 

Культура Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

Nitzschia sp. 1,1 ± 0,1 

I. galbana 0,70 ± 0,1 

P. nanum 0,54 ± 0,05 

S. elongatus 1,1 ± 0,1 

Synechococcus sp. BS9001 0,43 ± 0,04 

Synechococcus sp. WH5701 0,18 ± 0,02 
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Таблица 2.6 – Количество падающей на культуры PAR, Е, мкЭ м–2 с–1. 

Культура Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

Nitzschia sp. 30 ± 3 48 ± 4 14 ± 1 – 

I. galbana 13 ± 1 24 ± 2 7 ± 1 13 ± 1 

P. nanum 19 ± 2 34 ± 3 10 ± 1 18 ± 2 

S. elongatus 18 ± 2 15 ± 2 12 ± 1 23 ± 2 

Synechococcus sp. BS9001 3 ± 0,3 9,3 ± 0,9 2 ± 0,2 2,7 ± 0,3 

Synechococcus sp. WH5701 3 ± 0,3 2,7 ± 0,3 2,7 ± 0,3 4,5 ± 0,5 

 

Температуру в сосудах с культурами поддерживали в пределах 18 – 20 0С. С 

целью обеспечения постоянства газового состава и рН около 8,5 производили 

круглосуточный барботаж суспензий микроводорослей и цианобактерий 

аквариумным компрессором «Atman AT-A 1500» производительностью 2 л/мин 

(пневматическое перемешивание). Температуру и рН среды контролировали при 

помощи лабораторного pН метра pH-150 М. 

В работе использовали накопительный (периодический) метод 

культивирования [47]. Периодическим разбавлением культуры водорослей и 

цианобактерий поддерживали в экспоненциальной фазе роста. 

Общий период хроматической адаптации у культуры Nitzschia sp. длился 15 

дней, у культуры I. galbana – 40 дней, у культуры S. elongatus – 14 дней, у культуры 

Synechococcus sp. WH5701 – 6 дней, у культуры Synechococcus sp. BS9001 – 19 дней 

и у культуры P. nanum – 5 дней. 

 

2.2. Полевые исследования 

 

Полевые исследования в Чёрном море выполнены в пяти рейсах НИС 

«Профессор Водяницкий» (Таблица 2.7). Исследования проводились в сентябре 

2014 и 2015 гг. в восточной глубоководной (глубже 100 м) части моря, в мае 2016 г. 

в глубоководной западной и восточной частях моря, в июне 2016 г. в прибрежной 

зоне Чёрного моря вдоль Крымского полуострова, и в ноябре-декабре 2018 г. в 
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глубоководной западной и восточной частях Чёрного моря (Рисунок 2.9). В рейсах 

ПВ77 и ПВ86 пробы отбирали с помощью кассеты батометров CTD-зонда Mark-III 

(Neil Brown Ocean Sensors, Inc.), а в рейсах ПВ79, ПВ85 и ПВ 105 пробы отбирали 

с помощью кассеты батометров CTD-зонда SBE-911plus (Sea Bird Electronics). 

 

Таблица 2.7 – Сведения об экспедициях в Чёрном море 

Рейс Год Месяц Район исследований 

ПВ77 2014 3 – 7 сентября Глубоководная восточная часть Чёрного 

моря 

ПВ79 2015 25 сентября – 1 октября Глубоководная восточная часть Чёрного 

моря 

ПВ85 2016 26 мая – 30 мая  Глубоководная западная и восточная 

часть Чёрного моря 

ПВ86 2016 8 июня – 18 июня  Прибрежная зона Крымского 

полуострова 

ПВ105 2018 23 ноября –9 декабря Глубоководная западная и восточная 

часть Чёрного моря 

 

 
 

Рисунок 2.9 – Карта расположения станций в рейсах НИС «Профессор 

Водяницкий»: ПВ77 (●), ПВ79 (ᴏ), ПВ85 (●), ПВ86 (●), ПВ105 (●) 

 

Полевые исследования на озере Байкал выполнены с 3 по 11 сентября 2019 г. 

в рейсе НИС «Г. Титов» на 21 станции (Рисунок 2.10). В экспедиции на НИС 

«Г. Титов» по озеру Байкал пробы отбирали батометром Нискина, вертикальные 
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профили температуры, флуоресценции (концентрация ХЛ а) и PAR определяли с 

помощью CTD-зонда JFE Rinko AAQ-177 (Япония). 

 

 

Рисунок 2.10 – Карта расположения станций в рейсе НИС «Г. Титов» по озеру 

Байкал с 3 по 11 сентября 2019 г. 

 

Пробы отбирали с нескольких горизонтов зоны фотосинтеза, которые 

выбирали исходя из вертикального изменения температуры и ослабления света с 

глубиной. В рейсах ПВ77, ПВ79, ПВ85 и ПВ105 прозрачность воды оценивали по 

глубине видимости диска Секки (Zs). При отсутствии датчика PAR, глубину зоны 

фотосинтеза (Zeu), куда проникает 1% PAR, рассчитывали по известной формуле 

зависимости ослабления света (I) с глубиной (z): 

Iz = I0 e (–kd z), (1) 

 где Iz – интенсивность света, проникающая на глубину z, мкЭ м-2 с-1; 

 I0 – интенсивность света, падающая на поверхность, мкЭ м-2 с-1. 

Величину диффузионного коэффициента ослабления света (kd) в среднем для 

слоя Zeu рассчитывали по величине Zs, используя известную зависимость [9]. На 

основании уравнения (1) рассчитывали глубину зоны фотосинтеза: 

Zeu = 4.6/kd   (2) 
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В рейсе ПВ86 Zeu определяли по величине kd, которую измеряли с помощью 

прозрачномера, разработанного в отделе «Оптики и биофизики моря» МГИ РАН 

[35]. 

В экспедиции пробы хранились с соблюдением необходимых условий [179]. 

 

2.3. Методы измерений 

 

2.3.1. Определение содержания пигментов в клетках микроводорослей и 

цианобактерий спектрофотометрическим методом 

 

Концентрацию пигментов в культурах водорослей Nitzschia sp., I. galbana и 

P. nanum, цианобактерий S. elongatus и Synechococcus sp. штамм WH5701, в 

фитопланктоне Чёрного моря (рейсы ПВ 79, ПВ 85, ПВ 86, ПВ105), и озера Байкал 

(рейс НИС «Г. Титов», определяли спектрофотометрическим методом [17]. Для 

определения концентрации ХЛ а (Са), феопигментов (Сф) и суммарных КР (Скр) 

суспензии клеток сгущали путём фильтрации через стекловолокнистые фильтры 

(Whatman (GF/C) или (GF/F)) при вакууме не более 0,2 атм. Определение 

содержания пигментов в клетках культур микроводорослей и цианобактерий 

проводили сразу после отбора проб. Фильтры с пробами природного 

фитопланктона заворачивали в фольгу и хранили в сжиженном азоте до измерений 

в лаборатории. 

Пигменты экстрагировали 90 % водным раствором ацетона в течение 18 

часов в холодильнике при температуре + 80 С. Полученный экстракт осветляли 

центрифугированием при скорости 3000 об./мин в течение 10 минут. Оптическую 

плотность (OD) ацетоновых экстрактов лабораторных культур определяли на 

двулучевом регистрирующем спектрофотометре Specord UV-VIS (Karl Zeiss Jena, 

ГДР), OD ацетоновых экстрактов природного фитопланктона определяли на 

двулучевом спектрометре Lambda 35 (PerkinElmer). 

Са культур водорослей и цианобактерий рассчитывали по уравнению [111]: 

 



44 
 

kпр

экс

LV

V
OD(630)) 0,08OD(647) 1,54OD(664) (11,85С а , (3) 

где OD – оптическая плотность экстрактов при указанной длине волны с 

учётом поправки на неспецифическое поглощение на длине волны 750 нм; 

Vэкс – объём ацетонового экстракта, мл; 

Vпр – объём профильтрованной пробы, л; 

Lk – длина кюветы, см. 

 

Содержание феопигментов в активно делящихся культурах мало и не 

превышает 10% [4]. 

 

Скр для диатомовых, примнезиофитовых и динофитовых культур 

рассчитывали по уравнению [181]: 

 

  
kпр

экс

LV

V
(510) OD49,1OD(480)6,7С кр . (4) 

 

Скр для культур цианобактерий рассчитывали по уравнению [181]: 

 

 
kпр

экс

LV

V
OD(480)4С кр . (5) 

 

Содержание пигментов ХЛ а и КР в клетках определялось путем деления Са 

и Скр, соответственно, на количество клеток в заданном объёме. 

Са и Сф для природного фитопланктона рассчитывали по уравнениям [126]: 

 

kпр

экс
a0

LV

V
))OD(665)(OD(665) (26,7С а , (6) 

kпр

экс
a0

LV

V
))OD(665)OD(665) (1,7 (26,7С ф , (7) 
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где OD(665)o – оптическая плотность экстрактов на длине волны 665 нм с 

учётом поправки на неспецифическое поглощение на длине волны 750 нм до 

подкисления; 

OD(665)а – оптическая плотность экстрактов на длине волны 665 нм с учётом 

поправки на неспецифическое поглощение на длине волны 750 нм после 

подкисления. 

 

Точность определения содержания пигментов в клетках 

спектрофотометрическим методом составляет ~10% [4, 17]. 

 

2.3.2. Определение концентрации хлорофилла а и феопигментов 

флуориметрическим методом 

 

Содержание пигментов в фитопланктоне в рейсе ПВ77 определяли 

высокочувствительным флуориметрическим методом [108] в модификации [55]. 

Пробы объёмом 200 -800 мл осаждали фильтрацией на стекловолокнистые 

фильтры (GF/F, Whatman) при слабом вакууме не более 0.2 атм., которые 

заворачивали в фольгу и хранили в сжиженном азоте до измерений в лаборатории. 

В лаборатории пигменты экстрагировали 90 % водным раствором ацетона в 

течение 18 часов в холодильнике при температуре + 80 С. Полученный экстракт 

осветляли центрифугированием при скорости 3000 об./мин в течение 10 минут. 

Флуоресценцию ацетоновых экстрактов определяли до и после подкисления на 

флуориметре, изготовленном в ИнБЮМ на базе ФЭК-56 [55]. 

Са и концентрацию феопигментов (Сф) рассчитывали по уравнениям: 

Са =0.051×(Fo – Fa)×(Vэкс/Vпр), (8) 

Сф =0.051×(1.71Fa – Fo)×(Vэкс/Vпр), (9) 

где Fo и Fa – показания прибора до и после подкисления. 
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2.3.3. Определение показателей поглощения света пигментами микроводорослей и 

цианобактерий 

 

Спектры показателей поглощения света пигментами клеток измеряли по 

методике «количественного определения на увлажненных фильтрах» [136, 137]. 

Оптические измерения проб фитопланктона, полученных в сентябре 2014 г., 

проводили на двулучевом спектрофотометре Specord-M40 (Karl Zeiss Jenna), а 

начиная с сентября 2015 г. и далее – на двулучевом спектрометре Lambda 35 

(PerkinElmer) c интегрирующей сферой. Оптические измерения для культур 

проводили на двулучевом спектрофотометре Specord UV-VIS (Carl Zeiss Jena). 

Для определения OD частиц на фильтре (ODfp (λ)) пробы сгущали путём 

фильтрации через стекловолокнистые фильтры (Whatman (GF/C) или (GF/F)) при 

вакууме не более 0,2 атм. Сначала на увлажнённых средой фильтрах (для сравнения 

был использован увлажнённый средой чистый фильтр) определяли OD для всей 

собранной на фильтре взвеси. Затем производили измерение спектров поглощения 

света обесцвеченными клетками в пробе (ODfd(λ)). Для определения ODfd(λ) 

пигменты удаляли из взвешенного вещества на фильтрах согласно методикам [119; 

137, 189]. В процессе измерений фильтры оставались влажными. 

Так как OD частиц на фильтре превышает значения OD данных частиц в 

суспензии из-за рассеяния фильтром, то были использованы уравнения из [135, 

142] для пересчёта ODfp(λ) и ODfd(λ) в значения OD взвеси (ODp(λ)) и детрита 

(ODd(λ)) в суспензии (β – коррекция). 

Далее эти данные были использованы в расчёте показателя поглощения света 

всем взвешенным веществом 

 

aр (λ) = 2.3 ODр(λ)/Lg, м –1, (10) 

обесцвеченными клетками 

 

ad (λ) = 2.3 ODd(λ)/Lg, м –1 (11) 

и пигментами клеток 
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aрh(λ) = aр(λ) – ad(λ), м –1, (12) 

где 2.3 – коэффициент для перехода от десятичного логарифма к 

натуральному; Lg – геометрическая длина пути, м. 

 

Lg = Vпр/S, (13) 

где S – рабочая площадь фильтра, м2. 

 

Затем была проведена нормировка на Са для культур водорослей и 

цианобактерий, и на концентрацию ХЛ а в сумме с феопигментами для природного 

фитопланктона (Са+ф), в результате чего были получены удельные показатели 

поглощения света пигментами клеток aрh/chl(λ), м2/мг ХЛ а. 

Средний по спектру поглощённых квантов показатель поглощения света 

пигментами, нормированный на содержание ХЛ а (a*
рh/chl), который учитывает как 

спектральные характеристики света, так и количество фактически поглощаемых 

квантов света (Таблица 2.8), был рассчитан согласно [143]: 

 

 d)Е(d)( )Е(α
700

400

700

400


ph/chlрh/сhla , (14) 

где Е – величина падающей световой энергии, моль м-1 ч-1. 

 

Таблица 2.8–Расчётные значения спектрально-зависимого показателя поглощения 

света пигментами, нормированного на содержание ХЛ а, a*
рh/chl, м

 2/мг ХЛ а 

Культура Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

Nitzschia sp. 0,010 ± 0,001 0,006 ± 0,001 0,021 ± 0,002 – 

I. galbana 0,014 ± 0,001 0,009 ± 0,001 0,026 ± 0,002 0,014 ± 0,001 

P. nanum 0,008 ± 0,001 0,005 ± 0,001 0,015 ± 0,002 0,008 ± 0,001 

S. elongatus 0,017 ± 0,002 0,021 ± 0,002 0,027 ± 0,003 0,014 ± 0,001 

Synechococcus sp WH5701 0,018 ± 0,002 0,021 ± 0,002 0,020 ± 0,003 0,012 ± 0,001 

Synechococcus sp BS9001 0,044 ± 0,004 0,013 ± 0,001 0,063 ± 0,006 0,050 ± 0,005 
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2.3.4. Расчёт квантового выхода роста 

 

Квантовый выхода роста определяли по формуле: 

 

PUR μ
 Хл

С
103.47 6  









а
 . (15) 

 

Количество PUR определяли по формуле: 

 

PUR = a*
рh/chl · PAR, (16) 

 

2.3.5. Определение содержания органического углерода и азота в клетках 

водорослей и цианобактерий 

 

У всех исследованных видов, за исключением штаммов цианобактерий 

Synechococcus sp., содержание органического C и N определяли методом газо-

адсорбционного хроматографического анализа на CHN-1 анализаторе. 

Предварительно суспензии водорослей и цианобактерий сгущали путём 

фильтрации через Whatman GF/С стекловолокнистые фильтры при разрежении не 

более 0,2 атм. Затем фильтры с навесками культур водорослей и цианобактерий 

сжигали в CHN-1 анализаторе после обработки 15 % соляной кислотой [133]. 

Фильтры перед фильтрованием предварительно прокаливали в муфельном шкафу 

при 300 0С в течение 24 часов. Собранные на фильтрах пробы микроводорослей и 

цианобактерий просушивали и хранили до сжигания в эксикаторе в присутствии 

обезвоженного хлористого кальция. 

Для анализа в CHN-1 анализаторе использовали газ носитель гелий, 

насадочную колонку с неподвижной фазой Porapak-Q и стандартный образец p-

нитроанилин. Содержание N и C в стандартном образце составляло 20,27 % и 

52,12 % соответственно. Содержание N и C в навеске рассчитывали по разнице 

содержания N и C в высушенных фильтрах с навеской культуры и в пустых 
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фильтрах по калибровочным кривым, полученным при сжигании навесок 

стандартного образца (коэффициент корреляции определения для N составил 0,97, 

для C–0,95). 

Работа по сжиганию в CHN-1 анализаторе фильтров с навеской культуры 

водорослей выполнялась ведущим инженером отдела экологической физиологии 

водорослей ФИЦ ИнБЮМ Кожемякой А. Б. 

У цианобактерий Synechococcus sp. штаммы BS9001 и WH5701 величину 

внутриклеточного углерода рассчитывали в зависимости от объема клеток в 

соответствии с [132]: 

 

0.939V  0.216С  , пкг С/клетка (17) 

где V – объём клеток. 

 

2.3.6. Определения численности, объёма клеток и скорости их деления 

 

В течение экспериментов микроскопически измеряли численность клеток 

водорослей Nitzschia sp. и I. galbana, и цианобактерии S. elongatus методом прямого 

счёта в капле объёмом 1 мл на предметном стекле, или в объёме 0,1 мкл в камере 

Горяева [11]. Для проведения анализов аликвоты из экспериментальных сосудов 

отбирали в трёхкратной повторности. При подсчёте числа клеток в аликвотах 

плотностью более 1,0–2,0 · 106/см3 суспензии водорослей и цианобактерий 

разводили до указанного объёма с целью уменьшения трудоёмкости и увеличения 

точности подсчёта. 

Скорость деления клеток определяли по изменению их численности в ходе 

эксперимента в соответствие с общепринятой формулой [59]: 

 

t

02t2 NLogNLog
μ


 , (18) 

где µ – количество делений в сутки; 

t – время между измерениями, сутки; 
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N0 – концентрация клеток в культуре в начальный момент времени; 

Nt – концентрация клеток в культуре через t суток. 

 

Объём клеток (V) культуры Nitzschia sp. определяли микроскопическим 

методом в десяти повторностях. Для этого под микроскопом оценивали ширину и 

длину клеток. Клетки приравнивали к близким им по форме геометрическим 

фигурам, а затем рассчитывали их объёмы по известным формулам [6, 182]. Для 

культуры Nitzschia sp. таковой фигурой принят эллиптический конус, и V 

рассчитывали по формуле [5]: 

 

V = 0.2618 · (D)2 · H, (19) 

где D – диаметр основания конуса, мкм; 

H – высота конуса, мкм. 

 

2.3.7. Цитометрические исследования 

 

Численность, размерный спектр клеток и содержание пигментов (ХЛ а и ФЭ) 

в относительных единицах в клетках Synechococcus sp. штаммы BS9001 и WH5701, 

и в клетках фототрофного пикопланктона из природных проб, определяли с 

помощью проточного цитометра CytomicsTM FC 500 (Beckman Coulter, США), 

оборудованного 488 нм однофазным аргоновым лазером, и программного 

обеспечения CXP, в соответствии с [130, 170]. Обработку цитометрических данных 

проводили с помощью программы Flowing Software v. 2.5.0 (Perttu Terho, Turku 

Centre for Biotechnology, University of Turku, Finland, www.flowingsoftware.com). 

Общую численность клеток Synechococcus spp. определяли в неокрашенных 

пробах с помощью выделения популяции клеток на 2-параметрических 

цитограммах рассеяния света вперед (FS) и автофлуоресценции ХЛ а (FL4) в 

красной (675 нм) области спектра на безразмерных логарифмических шкалах 

(Рисунок 2.11). 

http://www.flowingsoftware.com/
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Концентрацию клеток рассчитывали по скорости протока пробы (60 

мкл/мин), времени счёта (60-120 с) и количеству клеток, зарегистрированных в этот 

промежуток времени (более 10000 клеток). 

Контроль качества измерений проводили с помощью калибровочных 

флуоросфер Flow-CheckTM (Beckman Coulter) с известной концентрацией в пробе. 

Кластер штамма Synechococcus WH5701 (Рисунок 2.11) имеет вытянутую 

форму, что вероятно связано с присутствием в культуре, как одиночных клеток, так 

и групп клеток, преимущественно – парных клеток. Кластер, представленный 

одиночными клетками, можно условно выделить в область данных R-1, а кластер 

парных клеток – в область данных R-2. 

 

          

Рисунок 2.11 – Кластеры штаммов Synechococcus spp. BS9001(левый график) и 

WH5701 (правый график) для белого света, и выделенные области данных для 

анализа в координатах прямого светорассеивания (FS), автофлуоресценции в 

красной (FL4) области спектра. 

 

Анализ численности клеток, их размерного спектра и содержания пигментов 

в клетках штамма Synechococcus WH5701 проводили отдельно для областей 

данных R-1 и R-2. Значения скоростей роста для кластера R-2 удваивали для оценки 

общего числа одиночных клеток и скорости их деления. 
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Размеры клеток Synechococcus spp. рассчитывали на основе данных канала 

FS как величину «диаметра эквивалентной сферы» (ДЭС), объём которой равен 

объёму клетки независимо от её морфологии. Калибровку цитометрических 

измерений размеров клеток по каналу FS проводили с помощью разноразмерных 

(0,2 – 10 мкм) флуоресцентных микросфер (Beckman Coulter, Molecular Probes, 

США). 

Оценку относительного содержания ХЛ а и ФЭ в клетках Synechococcus spp. 

проводили в относительных единицах на 2-параметрических цитограммах по 

интенсивности автофлуоресцентного свечения на длинах волн 675 нм (канал FL4) 

и 575 нм (канал FL2), соответственно. 

Цитометрические пробы отбирали в морских экспедициях ПВ79 и ПВ85, и 

фиксировали формалином (с конечной концентрацией 2 %) сразу после отбора. 

Затем цитометрические пробы замораживали в сжиженном азоте при температуре 

−180 °С, и хранили при температуре –20 °С до проведения анализов в лаборатории.  
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РАЗДЕЛ 3. ВЛИЯНИЕ СПЕКТРАЛЬНОГО СОСТАВА СВЕТА НА 

СТРУКТУРНЫЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ МИКРОВОДОРОСЛЕЙ И 

ЦИАНОБАКТЕРИЙ 

 

3.1. Внутриклеточное содержание пигментов 

 

Отбор проб в эксперименте с культурой диатомовой водоросли Nitzschia sp. 

производился двукратно в периоды экспоненциальной фазы роста клеток на 6-е 

сутки адаптации и на 15-е сутки адаптации, что соответствует 2-м суткам после 

разведения. Внутриклеточное содержание ХЛ а и суммарных КР у культуры 

Nitzschia sp. на красном и белом свету адаптации на протяжении всего 

эксперимента достоверно не изменялись [20]. При адаптации к синему свету 

отмечалось превышение внутриклеточного содержания ХЛ а и суммарных КР по 

сравнению с белым светом адаптации на ~25–30 % (Таблица 3.1). 

 

Таблица 3.1 – Внутриклеточное содержание хлорофилла а (ХЛ а) и суммарных 

каротиноидов (КР) у разных видов водорослей и цианобактерий в зависимости от 

адаптации к свету различного спектрального состава, пг/клетка 

Культура дни  Белый  

свет 

Красный  

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

Nitzschia sp. 6 ХЛ а 0,28 ± 0,01 0,32 ± 0,05 0,37 ± 0,04 – 

КР 0,15 ± 0,002 0,16 ± 0,02 0,19 ± 0,02 – 

15 ХЛ а 0,34 ± 0,01 0,36 ± 0,02 0,42 ± 0,03 – 

КР 0,16 ± 0,001 0,16 ± 0,004 0,20 ± 0,02 – 

I. galbana 4–5 ХЛ а 0,68 ± 0,05 0,67 ± 0,05 0,46 ± 0,05 0,48 ± 0,05 

КР 0,43 ± 0,05 0,43 ± 0,05 0,29 ± 0,05 0,32 ± 0,05 

40 ХЛ а 0,29 ± 0,01 0,29 ± 0,01 0,17 ± 0,01 0,19 ± 0,05 

КР 0,19 ± 0,02 0,19 ± 0,01 0,11 ± 0,004 0,13 ± 0,001 

S. elongatus 5 ХЛ а 0,068 ± 0,006 0,060 ± 0,006 0,063 ± 0,006 0,065 ± 0,006 

КР 0,021 ± 0,002 0,020 ± 0,002 0,022 ± 0,002 0,021 ± 0,002 

Synechococcus 

sp. WH5701 

6 ХЛ а 0,042 ± 0,004 0,039 ± 0,004 0,045 ± 0,005 0,040 ± 0,003 

КР 0,019 ± 0,002 0,016 ± 0,002 0,031 ± 0,003 0,018 ± 0,001 
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Однако, отношение содержания пигментов суммарных КР к содержанию 

ХЛ а (отношение КР/ХЛ а) в клетках культуры диатомовой водоросли Nitzschia sp., 

которое отражает относительное изменение содержания пигментов в клетках, не 

изменялось в зависимости от адаптации к свету с различными спектральными 

характеристиками (Таблица 3.2). 

 

Таблица 3.2 – Отношение суммарных каротиноидов к хлорофиллу а (КР/ХЛ а) у 

разных видов водорослей и цианобактерий в зависимости от адаптации к свету 

различного спектрального состава, г/г 

Культура дни Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

Nitzschia sp. 6 0,54 ± 0,05 0,50 ± 0,05 0,51 ± 0,05 – 

15 0,47 ± 0,05 0,44 ± 0,04 0,48 ± 0,05 – 

I. galbana 4–5 0,63 ± 0,06 0,64 ± 0,06 0,63 ± 0,06 0,67 ± 0,07 

40 0,66 ± 0,07 0,66 ± 0,07 0,65 ± 0,07 0,68 ± 0,07 

P. nanum 5 0,52 ± 0,05 0,48 ± 0,05 0,49 ± 0,05 0,50 ± 0,05 

S. elongatus 5 0,31 ± 0,03 0,30 ± 0,03 0,35 ± 0,03 0,32 ± 0,03 

Synechococcus sp. 

WH5701 

6 0,45 ± 0,04 0,41 ± 0,04 0,69 ± 0,06 0,45 ± 0,03 

 

В экспериментах по хроматической адаптации культуры примнезиофитовой 

водоросли I. galbana отбор проб производился также двукратно в период 

экспоненциальной фазы роста: 

1. на 4-й (белый и красный свет) и 5-й дни адаптации (синий и зелёный 

свет); 

2. на 40-й день адаптации (на 6-й день после разбавления культуры 

питательной средой). 

Получено, что содержание ХЛ а в клетках культуры I. galbana уменьшалось 

на ~30–40% при адаптации к зелёному и синему свету. Также было отмечено 

уменьшение содержания суммарных КР в клетках при адаптации к зелёному свету 

на ~25–30%, и при адаптации к синему свету на ~30–40%, по отношению к белому 

свету. При адаптации к красному свету изменений внутриклеточного содержания 
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ХЛ а и КР отмечено не было (Таблица 3.1). При этом, отношение КР/ХЛ а в клетках 

культуры I. galbana, как и у культуры Nitzschia sp., на протяжении эксперимента 

оставалось постоянным и не зависело от спектральных условий освещения 

(Таблица 3.2). 

Внутриклеточное содержание пигментов у культуры динофитовой 

водоросли P. nanum не рассчитывали, так как для данной культуры не производили 

измерения изменения численности клеток в пробе. Производилось определение 

только концентрации ХЛ а и суммарных КР в 1 мл культуры микроводорослей 

спектрофотометрическим методом. Посчитанная таким образом величина 

отношения КР/ХЛ а в 1 мл культуры при адаптации к свету с различными 

спектральными характеристиками оставалась неизменной (Таблица 3.2). 

Таким образом, показано, что при адаптации к свету с различными 

спектральными характеристиками отдельных видов микроводорослей, 

представляющих классы Bacillariophyceae, Coccolithophyceae и Dinophyceae, у 

данных видов водорослей не было отмечено однонаправленного изменения 

содержания в клетках основного фотосинтетического пигмента ХЛ а и 

вспомогательных пигментов КР, и величина отношения суммарных КР к ХЛ а в 

клетках культур оставалась постоянной. 

У культур представителей ФЦ-содержащих Cyanophyceae S. elongatus и 

Synechococcus sp. штамм WH5701 не наблюдалось зависимости внутриклеточного 

содержания ХЛ а от адаптации к свету различного спектрального состава 

(Таблица 3.1) [22; 26]. При этом, у культуры Synechococcus sp. WH5701 величина 

оцениваемого по уровню автофлуоресценции внутриклеточного содержания ХЛ а 

составила 36±2 отн.ед. (Рисунок 3.1). Содержание суммарных КР в клетках 

S. elongatus также варьировало не значительно, а у Synechococcus sp. WH5701 оно 

изменялось (Таблица 3.1). Так, содержание суммарных КР в клетках при адаптации 

к белому, красному и зелёному свету равнялось в среднем 0,018 пг/клетка, что было 

практически в два раза меньше значений, отмеченных при адаптации к синему 

свету (0,031 пг/клетка). Таким образом, отношение КР/ХЛ а у культуры S. elongatus 

при росте на красном, синем и зелёном свету, относительно роста на белом свету, 
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значимо не отличалось, а у Synechococcus sp. WH5701 отношение КР/ХЛ а 

увеличилось при адаптации к синему свету (Таблица 3.2). 

 

 

Рисунок 3.1 – Динамика хлорофилла а (ХЛ а) (в относительных единицах 

автофлуоресценции) в клетках Synechococcus sp. WH5701 при адаптации к свету 

различного спектрального состава: ■ –––– белый свет, ● –––– красный свет, 

▲ –––– синий свет, ◆ –––– зелёный свет 

 

У ФЭ-содержащего штамма Synechococcus sp. BS9001 внутриклеточное 

содержание пигментов ХЛ а и ФЭ, оцениваемое по уровню автофлуоресценции, в 

течение эксперимента уменьшилось (Рисунки 3.2, 3.3). При этом содержание ФЭ и 

ХЛ а в клетках при адаптации к красному и синему свету в конце эксперимента 

уменьшилось по сравнению с белым светом на 25 % и 20 %, соответственно. 

Отношение пигментов ФЭ/ХЛ а в клетках штамма Synechococcus sp. BS9001 к 

заключительному дню эксперимента составляло в среднем 2,0±0,1 отн.ед./отн.ед. 

против 1,3±0,05 отн.ед./отн.ед. отмеченных в начале эксперимента [25]. 
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Рисунок 3.2 – Динамика хлорофилла а (ХЛ а) (в относительных единицах 

автофлуоресценции) в клетках Synechococcus sp. BS9001 при адаптации к свету 

различного спектрального состава (■ ––– белый, ● ––– красный, ▲ ––– синий, 

♦ ––– зелёный) 

 

 

Рисунок 3.3 – Динамика фикоэритрина (ФЭ) (в относительных единицах 

автофлуоресценции) в клетках Synechococcus sp. BS9001 при адаптации к свету 

различного спектрального состава (■ ––– белый, ● ––– красный, ▲ ––– синий, 

♦ ––– зелёный) 
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Таким образом, в экспериментах по хроматической адаптации 

микроводорослей различных таксономических групп к свету с различными 

спектральными характеристиками, интенсивности которого были подобраны 

таким образом, чтобы PUR имела одинаковые значения независимые от PAR, у 

культуры диатомовой водоросли Nitzschia sp отмечено увеличение 

внутриклеточного содержания пигментов хлорофилла а и суммарных 

каротиноидов на синем свету, по отношению к контрольному белому свету. При 

этом, у культуры примнезиофитовой водоросли I. galbana было отмечено 

уменьшение внутриклеточного содержания хлорофилла а и каротиноидов при 

адаптации к синему и зелёному свету, по сравнению с белым. При адаптации к 

красному свету у обоих видов водорослей изменений внутриклеточного 

содержания пигментов не произошло. Но так как изменения пигментного 

содержания при росте на свету различного спектрального состава были 

равнозначны, то величина отношения суммарных каротиноидов к хлорофиллу а в 

клетках культур микроводорослей в зависимости от спектрального состава света 

изменялась не значительно. У видов одноклеточных Cyanobacteria, также не 

отмечено изменения отношения содержания их основных светопоглощающих 

пигментов фикобилинов к хлорофиллу а в клетках. Таким образом, у 

исследованных культур микроводорослей и цианобактерий не отмечено 

комплементарной хроматической адаптации, которая заключается в 

относительном увеличении в клетках содержания пигментов, диапазон 

поглощения света которых соответствует спектральным характеристикам 

падающего света. 

 

3.2. Спектры оптической плотности пигментов в ацетоновых экстрактах (in vitro) 

 

Показано, что в экспериментах с культурами микроводорослей формы 

спектров оптической плотности (OD) ацетоновых экстрактов пигментов, 

нормированных на значение OD на длине волны красного максимума в спектре 

~664 нм (OD(664)), не зависели от спектральных характеристик окружающего 
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света. Так, форма спектров OD(λ) ацетоновых экстрактов пигментов культуры 

диатомовой водоросли Nitzschia sp., нормированных на OD(664), в течение 15-ти 

дней адаптации к свету с различными спектральными характеристиками не 

изменялись (Рисунок 3.4) [20]. 

 

    

 

Рисунок 3.4 – Спектры оптической плотности пигментов культуры Nitzschia sp. в 

ацетоновом экстракте (OD(λ)), нормированные на OD на длине волны 664 нм 

(OD(664)), при адаптации к свету различного спектрального состава ( ––––– 

белый, ––––– красный, ––––– синий): А – 6 день адаптации, Б – 15 день адаптации 

(2 сутки после разбавления) 

 

Величина отношения OD в синей части спектра (максимум спектра на длине 

волны ~430 нм OD(430)) к OD(664) (OD(430)/OD(664)) (Rac) при адаптации к 

белому, красному и синему свету культуры диатомовой водоросли Nitzschia sp. на 

6-й и 15-й дни эксперимента составляла в среднем 2,5 (Таблица 3.3). Неизменность 

величины Rac отражает постоянство соотношения между содержанием в клетках 

фотосинтетического пигмента ХЛ а и суммарных КР. Это связано с тем, что пик 

поглощения в синей области видимого спектра на длине волны ~430 нм связан с 

поглощением света ХЛ а и суммарными КР, а пик в красной области спектра на 

длине волны ~664 нм связан только с ХЛ а. 
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Таблица 3.3 – Величина отношения оптической плотности (OD) ацетоновых 

экстрактов пигментов на длинах волн ~ 430 нм и 664 нм (Rac) 

Культура Дни Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

Nitzschia sp. 6 2,6 ± 0,1 2,5 ± 0,1 2,6 ± 0,01 – 

15 2,5 ± 0,1 2,4 ± 0,1 2,4 ± 0,1 – 

I. galbana 4–5 3,4 ± 0,1 3,6 ± 0,1 3,3 ± 0,1 3,8 ± 0,2 

40 3,5 ± 0,1 3,6 ± 0,1 3,3 ± 0,1 3,3 ± 0,1 

P. nanum 5 2,3 ± 0,1 2,2 ± 0,1 2,3 ± 0,1 2,3 ± 0,1 

S. elongatus 5 1,9 ± 0,1 1,9 ± 0,1 2,0 ± 0,1 2,0 ± 0,1 

Synechococcus sp. 

WH5701 

6 2,5 ± 0,2 2,2 ± 0,1 2,9 ± 0,2 2,5 ± 0,2 

 

Формы спектров OD(λ) ацетоновых экстрактов пигментов культур 

примнезиофитовой водоросли I. galbana (Рисунок 3.5) и динофитовой водоросли 

P. nanum (Рисунок 3.6), нормированных на OD(664), в течение всего периода 

хроматической адаптации также достоверно не отличались. 

 

    
 

Рисунок 3.5 – Спектры оптической плотности пигментов культуры I. galbana в 

ацетоновом экстракте (OD(λ)), нормированные на OD на длине волны 664 нм 

(OD(664)), при адаптации к свету различного спектрального состава ( ––––– 

белый, ––––– красный, ––––– синий, ––––– зелёный): А – 4–5 день адаптации, Б – 

40 день адаптации (6 день после разбавления) 
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Рисунок 3.6 – Спектры оптической плотности пигментов культуры P. nanum в 

ацетоновом экстракте (OD(λ)), нормированные на OD на длине волны 664 нм 

(OD(664)), при адаптации к свету различного спектрального состава ( ––––– 

белый, ––––– красный, ––––– синий, ––––– зелёный) 

 

Соответствующие величины Rac для белого, красного, зелёного и синего 

света адаптации составили для клеток культуры I. galbana в среднем 3,5 [20], а для 

клеток культуры P. nanum 2,3 (Таблица 3.3). 

Таким образом, неизменная форма спектров оптической плотности 

ацетоновых экстрактов пигментов при адаптации к различным хроматическим 

условиям освещения у диатомовых, динофитовых и примнезиофитовых культур 

говорит о постоянстве относительного содержания в клетках микроводорослей 

основных фотосинтетических и вспомогательных пигментов. 

Формы спектров OD(λ) ацетоновых экстрактов пигментов пресноводной ФЦ-

содержащей цианобактерии S. elongatus, нормированных на OD(664), почти 

совпадали на разном свету хроматической адаптации [22] и представлены на 

Рисунке 3.7. При этом, при адаптации к синему, красному и зелёному свету было 

отмечено некоторое отличие от адаптации к белому свету. А именно, в области 

~480 нм (область поглощения света вспомогательными пигментами 

каротиноидами) наблюдалось незначительное увеличение поглощения света, 

которое, однако, не привело к значительному различию в отношении КР/ХЛ а на 
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белом и цветном свету (Таблица 3.3). Величины Rac для белого, красного, зелёного 

и синего света составили в среднем 1,9. 

 

 

Рисунок 3.7 – Спектры оптической плотности пигментов культуры S. elongatus в 

ацетоновом экстракте (OD(λ)), нормированные на OD на длине волны 664 нм 

(OD(664)), при адаптации к свету различного спектрального состава ( ––––– 

белый, ––––– красный, ––––– синий, ––––– зелёный) 

 

 

Рисунок 3.8 – Спектры оптической плотности пигментов культуры 

Synechococcus sp. WH5701 в ацетоновом экстракте (OD(λ)), нормированные на OD 

на длине волны 664 нм (OD(664)), при адаптации к свету разного спектрального 

состава ( ––––– белый, ––––– красный, ––––– синий, ––––– зелёный) 
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У штамма морской цианобактерии Synechococcus sp. WH5701 на спектрах 

оптической плотности (OD(λ)) ацетоновых экстрактов пигментов, нормированных 

на величину OD(664), проявилось увеличение величины Rac на 20% при адаптации 

клеток к синему свету в сравнении с белым светом, что свидетельствует об 

увеличении внутриклеточного содержания пигментов суммарных КР по 

отношению к ХЛ а (Таблица 3.3, Рисунок 3.8) [26]. 

 

3.3. Размеры клеток 

 

Были определены линейные размеры и рассчитаны объёмы клеток у 

культуры диатомовой водоросли Nitzschia sp. с использованием микроскопа, и у 

двух цианобактерий Synechococcus sp. WH5701 и Synechococcus sp. BS9001 

цитофлуориметрическим методом. 

У культуры диатомовой водоросли Nitzschia sp. объём клеток, измеренный в 

первую неделю хроматической адаптации, на красном свету значимо не изменялся 

по сравнению с белым светом. На синем свету объём клеток был в два раза выше, 

чем на белом свету (Таблица 3.4). Между объёмом клеток и содержанием в клетках 

органического углерода существует определённая зависимость [132], а 

следовательно изменение объёма клеток при хроматической адаптации является 

причиной изменения содержания органического углерода в клетках водорослей. 

 

Таблица 3.4 – Объём клеток микроводорослей и цианобактерий в зависимости от 

адаптации к свету различного спектрального состава, мкм3 

Культура Дни Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

Nitzschia sp. 6 50 ± 5 58 ± 6 98 ± 10 – 

Synechococcus sp. 

WH5701 

6 1,2 ± 0,01 1,3 ± 0,01 1,3 ± 0,01 1,2 ± 0,01 

Synechococcus sp. 

BS9001 

19 1,1 ± 0,01 1,1 ± 0,01 1,1 ± 0,01 1,1 ± 0,01 
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Объёмы клеток культуры цианобактерии Synechococcus sp. штамм WH5701 на 

свету с различными спектральными характеристиками не изменялись и составляли 

в среднем 1,3±0,081 мкм3 (Рисунок 3.9) [26]. Объёмы клеток культуры 

цианобактерии Synechococcus sp. штамм BS9001 также изменялись не значительно 

(изменения в пределах 16 %), за исключением первых суток хроматической 

адаптации, когда объём клеток на синем свету была на 24% меньше, чем на белом 

свету (Рисунок 3.9) [25]. К заключительному дню эксперимента по хроматической 

адаптации объёмы клеток сравнялись на свету с различными спектральными 

характеристиками (в среднем 1,1±0,01 мкм3). При этом при завершении 

эксперимента было отмечено уменьшение объёмов клеток Synechococcus sp. штамм 

BS9001 по сравнению с начальными значениями, которые составляли в среднем 

1,5±0,02 мкм3. 

 

 

Рисунок 3.9 – Динамика объёмов клеток культур Synechococcus spp. штаммы 

WH5701 и BS9001 при адаптации к свету различного спектрального состава (■ ––

– белый, ● ––– красный, ▲ ––– синий, ♦ ––– зелёный) 

 

Таким образом, у культуры диатомовой водоросли Nitzschia sp. отмечено 

увеличение объёмов клеток при росте на синем свету по сравнению с белым и 

красным светом, что отражало изменение в содержании внутриклеточного 

органического углерода, а у культур цианобактерий Synechococcus spp. WH5701 и 

BS9001 объёмы клеток не зависели от спектрального состава света при адаптации. 
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3.4. Содержание органического углерода и азота в клетках микроводорослей и 

цианобактерий 

 

Спектральный состав света при хроматической адаптации по-разному влиял 

на содержание органического углерода (С) и азота (N) в клетках видов, 

представляющих различные отделы водорослей, однако величина отношения 

углерода к азоту (С/N) не зависела от спектрального состава света. 

Количество внутриклеточного С и N у культуры диатомовой водоросли 

Nitzschia sp., при адаптации к свету с различными спектральными 

характеристиками, на 6-е сутки эксперимента (экспоненциальная фаза роста) на 

синем свету было выше более чем на 40 % по сравнению с белым светом 

(Таблица 3.5). При этом, при адаптации к красному свету содержание С и N в 

клетках культуры Nitzschia sp. почти не изменялось по сравнению с белым светом. 

На 15 сутки адаптации (также экспоненциальная фаза роста) количество 

внутриклеточного С и N на красном и белом свету практически не изменилось по 

сравнению с началом эксперимента, на синем свету количество внутриклеточного 

С и N было больше, чем на белом, в пределах ~20-30 %. (Таблица 3.5). 

 

Таблица 3.5 – Содержание углерода (С) и азота (N) в клетках водорослей и 

цианобактерий в зависимости от адаптации к свету различного спектрального 

состава, пг/клетка 

Культура Дни  Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

Nitzschia sp. 6 C 9,0 ± 0,3 11 ± 2 13 ± 2 – 

N 1,5 ± 0,1 1,7± 0,2 2,2 ± 0,2 – 

15 C 11,0 ± 1 11 ± 1 14 ± 1 – 

N 1,5 ± 0,2 1,3 ± 0,2 2,0 ± 0,1 – 

I. galbana 40 C 17 ± 1 14 ± 1 10 ± 1 11 ± 1 

N 2,7 ± 0,3 2,3 ± 0,2 1,7 ± 0,1 2,1 ± 0,1 

S. elongatus 5 C 2,3 ± 0,2 1,8 ± 0,2 2,5 ± 0,1 2,3 ± 0,3 

N 0,41 ± 0,01 0,32 ± 0,01 0,41 ± 0,02 0,38 ± 0,01 

Synechococcus 

sp. WH5701 

6 C 0,26 ± 0,01 0,28 ± 0,1 0,28 ± 0,1 0,26 ± 0,01 

N – – – – 

Synechococcus 

sp. BS9001 

19 C 0,24 ± 0,01 0,23 ± 0,01 0,24 ± 0,01 0,24 ± 0,01 

N – – – – 
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Таким образом, так как изменения величины отношения С/N в клетках 

культуры Nitzschia sp. были практически равнозначными, то величина отношения 

С/N в клетках также значимо не изменялась. Так, отношение С/N в клетках в 

первую неделю хроматической адаптации варьировало в пределах ~10%, а к концу 

второй недели в пределах ~20% (Таблица 3.6). 

 

Таблица 3.6 – Величина отношения содержания углерода к азоту (C/N) в клетках 

микроводорослей и цианобактерий в зависимости от адаптации к свету различного 

спектрального состава, г/г 

Культура Дни Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

Nitzschia sp. 6 6,0 ± 0,5 6,5 ± 0,6 5,9 ± 0,6 – 

15 7,3 ± 0,7 8,5 ± 0,8 7,0 ± 0,7 – 

I. galbana 40 6,3 ± 0,6 6,1 ± 0,6 5,9 ± 0,6 5,2 ± 0,6 

P. nanum 5 5,0 ± 0,1 5,8 ± 0,2 5,0 ± 0,1 5,9 ± 0,1 

S. elongatus 5 5,6 ± 0,2 5,6 ± 0,2 6,0 ± 0,2 6,0 ± 0,2 

 

Количество внутриклеточного С у культуры I. galbana представителя отдела 

Haptophyta в период экспоненциальной фазы роста, при адаптации к синему свету 

уменьшалось на ~40 % относительно контрольного белого света, при адаптации к 

зелёному свету на ~35 %, а при адаптации к красному – менее чем на 20 %. При 

этом при адаптации к синему свету было отмечено уменьшение количества N в 

клетках на 37 % по отношению к белому свету, при адаптации к зелёному свету – 

уменьшение на 22 %, а при адаптации к красному свету – на 15 % (Таблица 3.5). 

Величина отношения С/N в клетках I. galbana в итоге варьировала в пределах 15 % 

в зависимости от спектрального состава света при адаптации и составила в среднем 

5,7 (Таблица 3.6). 

Количество внутриклеточного С и N у культуры P. nanum представителя 

отдела Dinophyta не рассчитывалось, а величина отношения содержания С к N в 

1 мл культуры была независима от спектрального состава света при адаптации и 

составляла в среднем 5,4 (Таблица 3.6). 
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Проведённые расчёты внутриклеточного содержания С и N у культуры 

цианобактерии S. elongatus показали, что значимых изменений данных величин при 

адаптации к синему и зелёному свету по отношению к белому не произошло, но 

наблюдалось ~20 % уменьшение содержания С и N в клетках на красном свету 

относительно белого (Таблица 3.5). Величина отношения С/N в клетках культуры 

S. elongatus при всех хроматических вариантах адаптации значимо не изменялась и 

составляла в среднем 5,8 г/г (Таблица 3.6). 

У культур цианобактерий Synechococcus sp. WH5701 и Synechococcus sp. 

BS9001 количество С в клетках рассчитывалось на основании объёмов их клеток. 

Рассчитанное таким образом содержание С в клетках культур не зависело от 

спектрального состава света при адаптации, и составило в среднем 0,27±0,01 

пг/клетка для культуры Synechococcus sp. WH5701 [26] и 0,24±0,01 пг/клетка для 

культуры Synechococcus sp. BS9001 [25] (Таблица 3.5). 

Таким образом, несмотря на различие между таксонами адаптивного отклика 

на спектральный состав света по внутриклеточному содержанию углерода и азота, 

обусловленное изменением объёма клеток, величина отношения С/N в клетках в 

период экспоненциальной фазы роста оставалась постоянной. В связи с тем, что N–

содержащим структурным элементом клетки является белок, то отмеченная 

неизменность отношения С/N позволяет сделать вывод о постоянстве 

направленности биосинтеза клетки в условиях различного спектрального 

освещения. 

 

3.5. Отношение органического углерода к хлорофиллу а в клетках 

микроводорослей и цианобактерий 

 

Отношение между содержанием в клетках органического углерода и 

хлорофилла а (С/ХЛ а) является важной физиологической характеристикой, 

отражающей адаптивное изменение внутриклеточного содержания основного 

фотосинтетически активного пигмента в ответ на такие условия в среде, как свет, 

температура, обеспеченность биогенными элементами. При адаптации культур 
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микроводорослей к свету с различными спектральными характеристиками, 

получено, что отношение С/ХЛ а в клетках культуры диатомовой водоросли 

Nitzschia sp. практически не зависело от спектрального состава окружающего 

света. Так, значение отношения С/ХЛ а на 6-е сутки адаптации (экспоненциальная 

фаза роста) для синего и красного света составляло 35±3 г/г, а для белого света 

32 ±3 г/г. На 15-е сутки адаптации (также экспоненциальная фаза роста) значение 

отношения С/ХЛ а в клетках на синем и красном свету незначительно уменьшилась 

и составило 33±3 г/г и 31±3 г/г, соответственно, а на белом свету не изменилось, по 

сравнению с предыдущим измерением (Таблица 3.7). Эти значения отношения 

С/ХЛ а получены при соответствующем количестве поглощённого света в 

диапазоне от 1,1 · 10 -3 до 1,3 · 10 -3 моль (мг ХЛ а)-1 час-1. 

 

Таблица 3.7 – Значение отношения содержания органического углерода к 

содержанию хлорофилла а (С/ХЛ а) в клетках микроводорослей и цианобактерий 

в зависимости от адаптации к свету различного спектрального состава, г/г 

Культура Дни Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

Nitzschia sp. 6 32 ± 3 35 ± 4 35 ± 3 – 

15 32 ± 3 31 ± 3 33 ± 3 – 

I. galbana 40 59 ± 5 48 ± 5 59 ± 5 58 ± 5 

P. nanum 5 32 ± 3 28 ± 3 27 ± 3 28 ± 3 

S. elongatus 5 34 ± 3 30 ± 2 40 ± 3 35 ± 3 

Synechococcus sp. 

WH5701 

6 6,3 ± 0,06 7,1 ± 0,07 6,2 ± 0,06 6,5 ± 0,06 

 

Аналогично диатомовой культуре водоросли Nitzschia sp., для культур 

другой таксономической принадлежности (примнезиофитовой водоросли 

I. galbana, динофитовой P. nanum, и цианобактерий S. elongatus и Synechococcus sp. 

WH5701) получено, что величина отношения С/ХЛ а в клетках при адаптации к 

синему, красному и зелёному свету варьировала в пределах не более 20% 

относительно контрольного белого света (Таблица 3.7). При этом количество 
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поглощённых квантов света у культуры примнезиофитовой водоросли I. galbana 

составляло в среднем 0,75±0,1 моль (мг ХЛ а)-1 час-1, а у культуры цианобактерий 

S. elongatus 1,2±0,1 моль (мг ХЛ а)-1 час-1. 

У другой культуры цианобактерий Synechococcus sp. WH5701 количество 

поглощённых квантов света на синем свету, за счёт увеличения внутриклеточной 

квоты пигментов КР при адаптации к синему свету (Таблица 3.1), увеличилось 

почти в два раза, и составило 0,26±0,02 моль (мг ХЛ а)-1 час-1 против 0,14±0,01 моль 

(мг ХЛ а)-1 час-1 в среднем на белом, зелёном и красном свету. При этом значение 

отношения С/ХЛ а в клетках Synechococcus sp. WH5701 на свету различного 

спектрального состава осталось без изменений (Таблица 3.7). Следует отметить, 

что наиболее низкие величины отношения С/ХЛ а в клетках Synechococcus sp 

WH5701 (в среднем 6,5 г/г) [26], по сравнению с другими культурами 

микроводорослей и цианобактерий в экспериментах, соответствуют значениям для 

тенеадаптированных клеток [90], так как данная культура адаптировалась к 

экстремально низким интенсивностям PAR в диапазоне от 2,7 до 4,5 мкЭ м–2 с–1 

(Таблица 2.6). 

Таким образом, у всех исследованных видов не обнаружено зависимости 

величины отношения С/ХЛ а в клетках в зависимости от адаптации к свету с 

различными спектральными характеристиками. 

  



70 
 

РАЗДЕЛ 4. ВЛИЯНИЕ СПЕКТРАЛЬНОГО СОСТАВА СВЕТА НА 

ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ МИКРОВОДОРОСЛЕЙ И 

ЦИАНОБАКТЕРИЙ 

 

4.1. Скорость роста микроводорослей и цианобактерий 

 

У культуры диатомовой водоросли Nitzschia sp. при адаптации к свету с 

различными спектральными характеристиками, уравненному по количеству PUR 

поглощаемой клетками водорослей на единицу ХЛ а, в начале эксперимента 

наблюдалось замедление скоростей роста при адаптации к синем свету, с 

последующим выравниванием ростовых характеристик клеток на белом, синем и 

красном свету адаптации. 

Так, культуру диатомовой водоросли Nitzschia sp. выращивали в 

накопительном режиме роста в течение пятнадцати суток. В течение всего периода 

адаптации клеток к свету с различными спектральными характеристиками 

производилось периодическое разбавление культуры питательной средой для 

поддержания клеток в экспоненциальной фазе роста (Рисунок 4.1). 

 

 

Рисунок 4.1 – Динамика концентрации клеток (N) в культуре Nitzschia sp. при 

адаптации к свету различного спектрального состава (■ ––––– белый свет, ● –––– 

красный свет, ▲ –––– синий свет). Полунепрерывная культура 
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В первую неделю хроматической адаптации максимальная скорость роста 

клеток культуры Nitzschia sp. наблюдалась на белом свету, а минимальная скорость 

роста на синем свету (Таблица 4.1). После последующей серии разведений 

культуры питательной средой скорости роста клеток на белом и красном свету 

достоверно не различались, на синем свету скорость роста увеличилась и 

практически сравнялась со скоростями роста на белом и красном свету. Таким 

образом, к завершению эксперимента по адаптации культуры Nitzschia sp. к свету 

различного спектрального состава произошло увеличение и уравнивание скоростей 

роста клеток на белом, красном и синем свету [21]. 

 

Таблица 4.1 – Скорости роста клеток водоросли Nitzschia sp. при адаптации к свету 

различного спектрального состава, деления/сутки. 

Условия Длительность 

адаптации (сутки) 

Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Начало адаптации 1 0,8 ± 0,04 0,5 ± 0,03 0,5 ± 0,03 

2 1,1 ± 0,06 1,0 ± 0,05 0,8 ± 0,04 

3 1,3 ± 0,07 1,1 ± 0,06 0,8 ± 0,04 

Разведение: 1-е 8 – 10 1,2 ± 0,06 1,1 ± 0,06 0,8 ± 0,04 

2-е 10 – 13 0,9 ± 0,06 1,2 ± 0,07 0,9 ± 0,05 

3-е 14 1,3 ± 0,07 1,4 ± 0,07 1,2 ± 0,06 

4-е 15 1,1 ± 0,06 1,1 ± 0,07 1,0 ± 0,05 

 

На скорости роста культуры примнезиофитовой водоросли I. galbana 

влияния света различного спектрального состава одинакового по количеству 

поглощённого света на мг ХЛ а в час также отмечено не было. Так, культуру 

I. galbana в экспериментах по хроматической адаптации выращивали в 

полупроточном режиме культивирования с периодическим разбавлением 

питательной средой. Общий период хроматической адаптации длился 40 дней, и за 

это время было произведено два разведения: после 15-ти и 34-х дней роста. 

В течение первых 15-ти дней максимальные скорости роста клеток культуры 

I. galbana при адаптации к синему и зелёному свету наблюдались на 3–5-е сутки 
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эксперимента, при адаптации к красному свету на 4-е сутки эксперимента, и при 

адаптации к белому свету – на 2–4-е сутки эксперимента. В целом, изменения 

величин скоростей роста клеток на свету с различными спектральными 

характеристиками в экспоненциальной фазе роста находились в пределах 

доверительного интервала. Начиная с 5-х суток хроматической адаптации стали 

проявляться различия в величинах скоростей роста клеток I. galbana. Так, в то 

время как на синем и зелёном свету культуры находились ещё в экспоненциальной 

фазе роста, то на белом и красном свету уже перешли в фазу замедления роста 

(Таблица 4.2). 

 

Таблица 4.2 – Скорости роста клеток водоросли I. galbana при адаптации к свету 

различного спектрального состава, деления/сутки. 1 – 15 сутки адаптации 

Длительность адаптации 

(сутки) 

Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

1 0,3 ± 0,03 0,8 ± 0,08 0,1 ± 0,01 0,2 ± 0,02 

2 1,1 ± 0,1 0,9 ± 0,09 0,9 ± 0,09 1,0 ± 0,1 

3 1,1 ± 0,1 0,9 ± 0,09 1,1 ± 0,1 1,3 ± 0,1 

4 1,1 ± 0,1 1,0 ± 0,1 1,1 ± 0,1 1,3 ± 0,1 

5 0,7 ± 0,07 0,6 ± 0,06 1,1 ± 0,1 1,3 ± 0,1 

6 0,6 ± 0,06 0,5 ± 0,05 0,2 ± 0,02 0,3 ± 0,03 

7 0,6 ± 0,06 0,5 ± 0,05 0,2 ± 0,02 0,3 ± 0,03 

8 0,5 ± 0,05 0,5 ± 0,05 0,2 ± 0,02 0,2 ± 0,02 

9 – 10 0,5 ± 0,05 0,5 ± 0,05 0,2 ± 0,02 0,2 ± 0,02 

11 0,4 ± 0,04 0,5 ± 0,05 0,2 ± 0,02 0,2 ± 0,02 

12 0,4 ± 0,04 0,5 ± 0,05 0,2 ± 0,02 0,1 ± 0,01 

13 0,4 ± 0,04 0,5 ± 0,05 0,2 ± 0,02 0,1 ± 0,01 

14 0,2 ± 0,02 0,4 ± 0,04 0,1 ± 0,01 0,1 ± 0,01 

15 0,2 ± 0,02 0,3 ± 0,03 0,1 ± 0,01 0 

 

В течение последующих 6–15 суток хроматической адаптации клеток 

культуры I. galbana абсолютные значения скоростей роста уменьшились при всех 

характеристиках спектрального состава света в связи с выходом культуры из 
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экспоненциальной фазы роста. При этом на белом и красном свету адаптации 

скорости роста клеток были почти равны между собой, а на синем и зелёном свету 

адаптации скорости роста клеток были в два раза меньше, по отношению к белому 

свету (Таблица 4.2). В итоге, отмеченное уменьшение числа делений клеток 

закономерно привело к уменьшению численности клеток I. galbana на синем и 

зелёном свету адаптации в 5,8 и 2,7 раз, соответственно, по сравнению с белым 

светом адаптации (Рисунок 4.2). 

 

 

Рисунок 4.2 – Динамика концентрации клеток (N) в культуре I. galbana при 

адаптации к свету различного спектрального состава в 1–15 сутки эксперимента (■ 

––– белый свет, ● ––– красный свет, ▲ ––– синий свет, ♦ ––– зелёный свет) 

 

После разбавления культур питательной средой, наибольшая скорость роста 

клеток культуры I. galbana в экспоненциальной фазе роста при адаптации к свету 

различного спектрального состава в течение 16–34 дней эксперимента наблюдалась 

при адаптации к зелёному свету, а наименьшая скорость роста при адаптации к 

синему свету. При этом максимальная скорость роста клеток на синем свету 

адаптации была в два раза меньше, чем на зелёном свету (Таблица 4.3). 

Максимальные скорости роста клеток культуры I. galbana при адаптации к белому 

свету отмечались на 19–22-е сутки эксперимента (4–7-е сутки после разведения 
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питательной средой), при адаптации к красному свету на 17–20-е сутки (2–5-е сутки 

после разведения питательной средой), при адаптации к синему свету на 23–33-е 

сутки (6–15-е сутки после разведения питательной средой), и при адаптации к 

зелёному свету на 22–27-е сутки (2–7 сутки после разведения питательной средой). 

 

Таблица 4.3 – Скорости роста клеток водоросли I. galbana при адаптации к свету 

различного спектрального состава, деления/сутки. 16 – 34 сутки адаптации 

Длительность 

адаптации (сутки) 

Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

16 – 18 0,4 ± 0,04 0,6 ± 0,06 – – 

19 0,5 ± 0,05 0,6 ± 0,06 0,2 ± 0,09 – 

20 0,6 ± 0,06 0,7 ± 0,07 0,2 ± 0,02 – 

21 0,6 ± 0,06 0,3 ± 0,03 0,2 ± 0,02 0,3 ± 0,03 

22 0,5 ± 0,05 0,3 ± 0,03 0,2 ± 0,02 0,6 ± 0,06 

23 – 25 0,4 ± 0,04 0,3 ± 0,03 0,4 ± 0,04 0,7 ± 0,07 

26 0,4 ± 0,04 0,3 ± 0,03 0,4 ± 0,04 0,7 ± 0,07 

27 0,4 ± 0,04 0,3 ± 0,03 0,4 ± 0,04 0,8 ± 0,08 

28 0,3 ± 0,03 0,3 ± 0,03 0,4 ± 0,04 0,3 ± 0,03 

29 0,3 ± 0,03 0,3 ± 0,03 0,4 ± 0,04 0,3 ± 0,03 

30 – 33 0,2 ± 0,02 0,3 ± 0,03 0,4 ± 0,04 – 

34 0,1 ± 0,01 0,2 ± 0,02 – – 

 

За счёт того, что при адаптации клеток культуры I. galbana к красному и 

белому свету после 7-х суток после разведения культуры во всех 

экспериментальных сосудах уже вышли из экспоненциальной фазы роста, и 

интенсивность деления клеток начала постепенно уменьшаться, а при адаптации к 

синему свету культура начала относительно интенсивно расти только с 6-х суток 

после разведения и продолжала в течение последующих 10 дней, то к 34-му дню 

эксперимента численность клеток культуры I. galbana на синем свету сравнялась с 

численностями клеток на красном и белом свету (Рисунок 4.3). 
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Рисунок 4.3 – Динамика концентрации клеток (N) в культуре I. galbana при 

адаптации к свету различного спектрального состава в 16–34 сутки эксперимента 

(■ ––– белый свет, ● ––– красный свет, ▲ ––– синий свет, ♦ ––– зелёный свет) 

 

После повторного разведения питательной средой культур водорослей 

I. galbana (Рисунок 4.4), максимальные скорости роста клеток в экспоненциальной 

фазе роста при адаптации к свету с различными спектральными характеристиками 

в течение 35–40-ка дней эксперимента достоверно не отличались и составили 0,4–

0,5 деления/сутки (Таблица 4.4). Эти величины экспоненциальных скоростей роста 

были меньше, чем после первого разведения питательной средой на 15-й день 

эксперимента (Таблица 4.3), и в два раза меньше, чем скорости деления клеток в 

экспоненциальную фазу роста в первую неделю эксперимента (Таблица 4.2) [23]. 

 

Таблица 4.4 – Скорости роста клеток водоросли I. galbana при адаптации к свету 

различного спектрального состава, деления/сутки. 35 – 43 сутки адаптации 

Длительность 

адаптации (сутки) 

Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

35 0,4 ± 0,04 0,3 ± 0,03 0,4 ± 0,03 0,2 ± 0,02 

36 – 39 0,5 ± 0,05 0,3 ± 0,03 0,5 ± 0,05 0,4 ± 0,04 

40 0,4 ± 0,05 0,5 ± 0,05 0,4 ± 0,06 0,4 ± 0,06 
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Рисунок 4.4 – Динамика концентрации клеток (N) в культуре I. galbana при 

адаптации к свету различного спектрального состава в 35–43 сутки эксперимента 

(■ ––– белый свет, ● ––– красный свет, ▲ ––– синий свет, ♦ ––– зелёный свет) 

 

В отличие от микроводорослей, у цианобактерий было обнаружено влияние 

спектральных условий освещения на скорость метаболических процессов. 

Так, культуру ФЦ-содержащей пресноводной цианобактерии S. elongatus 

адаптировали к свету различного спектрального состава в течение двух недель. При 

адаптации к красному свету лаг-фаза была минимальной, скорость роста клеток 

достигла максимальных значений на вторые сутки эксперимента, и культура 

оставалась в экспоненциальной фазе роста по 6-е сутки. При этом скорость роста 

на красном свету, комплементарном полосе поглощения света пигментом ФЦ, 

превысила скорость роста на белом свету на ~40 %. При адаптации к синему свету 

скорости роста были наименьшими, и максимальные скорости роста клеток 

наблюдались на 4–10-е сутки эксперимента. В этот период значения скоростей 

роста и концентрации клеток (Рисунок 4.5) были примерно в два раза меньше, чем 

при адаптации к красному свету, и на ~25 % ниже, чем при адаптации к белому 

свету (Таблица 4.5) [22]. 
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Рисунок 4.5 – Динамика концентрации клеток (N) в культуре S. elongatus при 

адаптации к свету различного спектрального состава (■ ––– белый свет, ● ––– 

красный свет, ▲ ––– синий свет, ♦ ––– зелёный свет) 

 

Таблица 4.5 – Скорости роста клеток цианобактерии S. elongatus при адаптации к 

свету различного спектрального состава, деления/сутки 

Длительность адаптации 

(сутки) 

Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

1 0,1 ± 0,01 0,4 ± 0,04 0,1 ± 0,01 0,2 ± 0,02 

2 – 3 0,4 ± 0,04 1,1 ± 0,1 0,3 ± 0,03 0,6 ± 0,06 

4 – 5 0,8 ± 0,08 1,1 ± 0,1 0,4 ± 0,04 0,8 ± 0,08 

6 0,8 ± 0,08 1,0 ± 0,1 0,5 ± 0,05 0,9 ± 0,09 

7 – 8 0,7 ± 0,07 0,6 ± 0,06 0,6 ± 0,06 0,7 ± 0,07 

9 – 10 0,5 ± 0,05 0,4 ± 0,04 0,4 ± 0,04 0,5 ± 0,05 

11 – 12 0,4 ± 0,04 0,3 ± 0,03 0,2 ± 0,02 0,4 ± 0,04 

13 0,3 ± 0,03 0,3 ± 0,03 0,3 ± 0,03 0,4 ± 0,04 

14 0,1 ± 0,01 0,3 ± 0,03 0 0,2 ± 0,02 

 

Культуру морского ФЦ-содержащего штамма Synechococcus sp. WH5701 

адаптировали к свету различного спектрального состава в течение 6-ти суток. В 
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исследуемый период в эксперименте было отмечено однотипное изменение 

концентрации клеток в культуре в зависимости от хроматических условий 

адаптации как для одиночных (область данных R-1), так и для удвоенных клеток 

(область данных R-2) (Рисунок 4.6). 

 

  

Рисунок 4.6 – Динамика концентрации клеток (N) в культуре Synechococcus sp. 

WH5701 (на 4–6 сутки хроматической адаптации) при адаптации к свету 

различного спектрального состава (■ ––– белый свет, ● ––– красный свет, ▲ ––– 

синий свет, ◆ ––– зелёный свет). 

 

Максимальная величина скорости роста клеток морского штамма 

Synechococcus sp. WH5701, как и у пресноводной культуры S. elongatus, была 

отмечена при адаптации к красному свету, комплементарному полосе поглощения 

вспомогательного пигмента ФЦ. Так, на красном свету скорость роста была 

примерно на 30% больше, чем скорость роста на белом свету (Таблица 4.6). 

Медленнее всего клетки штамма WH5701 росли при адаптации к синему свету, 

который на поглощается пигментом ФЦ. Так, величина скорости роста на синем 

свету была на ~40-50% меньше значений, полученных в эксперименте на белом 

свету. При адаптации к зелёному свету клетки цианобактерии делились со 

скоростью, не значительно отличающейся от скорости роста, отмеченной на белом 

свету (Таблица 4.6). 
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Таблица 4.6 – Скорости роста клеток цианобактерии Synechococcus sp. WH5701 при 

адаптации к свету различного спектрального состава, деления/сутки 

Длительность 

адаптации (сутки) 

Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

область данных R-1 

5 1,0 ± 0,1 1,3 ± 0,1 0,5 ± 0,05 1,0 ± 0,1 

6 0,4 ± 0,04 0,6 ± 0,1 0,1 ± 0,01 0,2 ± 0,02 

область данных R-2  

5 0,2 ± 0,02 0,3 ± 0,03 0 0,2 ± 0,02 

6 0,1 ± 0,01 0,2 ± 0,02 0 0 

 

Культуру морского ФЭ-содержащего штамма Synechococcus sp. BS9001 

адаптировали к свету различного спектрального состава в течение 19 дней. На 5-й 

и 15-й дни эксперимента производилось разведение культуры питательной средой 

для поддержания клеток культуры в экспоненциальной фазе роста (Рисунок 4.7). 

 

 
 

Рисунок 4.7 – Динамика концентрации клеток (N) в культуре Synechococcus sp. 

BS9001 при адаптации к свету различного спектрального состава (■ ––– белый 

свет, ● ––– красный свет, ▲ ––– синий свет, ♦ ––– зелёный свет) 
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При адаптации культуры Synechococcus sp. штамм BS9001 к зелёному свету 

скорости роста клеток в экспоненциальной фазе роста составляли в среднем 0,6 

деления/сутки (Таблица 4.7). При адаптации к белому и красному свету величины 

экспоненциальных скоростей роста составляли в среднем 0,5 деления/сутки. А при 

адаптации клеток культуры Synechococcus sp. BS9001 к синему свету, не 

комплементарному полосе поглощения пигмента ФЭ, значения экспоненциальных 

скоростей роста составляли в среднем 0,4 деления/сутки, что на 50% меньше, чем 

на зелёном свету. 

 

Таблица 4.7 – Скорости роста клеток цианобактерии Synechococcus sp. BS9001 при 

адаптации к свету различного спектрального состава, деления/сутки 

Длительность адаптации 

(сутки) 

Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

1 0,4 ± 0,04 0,6 ± 0,06 0,5 ± 0,05 0,4 ± 0,04 

4 0,7 ± 0,07 0,6 ± 0,06 0,4 ± 0,04 0,8 ± 0,08 

5 0,4 ± 0,04 0,4 ± 0,04 0,1 ± 0,01 0,4 ± 0,04 

13 0,5 ± 0,05 0,4 ± 0,04 0,3 ± 0,03 0,6 ± 0,06 

14 0,5 ± 0,05 0,5 ± 0,05 0,5 ± 0,05 0,5 ± 0,05 

15 0,1 ± 0,01 0,1 ± 0,01 0,1 ± 0,01 0 

18 0,4 ± 0,04 0,4 ± 0,04 0,2 ± 0,02 0,4 ± 0,04 

19 0,7 ± 0,07 0,6 ± 0,06 0,5 ± 0,05 0,7 ± 0,07 

 

Таким образом, в экспериментах с культурами микроводорослей не 

обнаружено влияния спектрального состава света на скорость рост клеток, а у 

цианобактерий обнаружено. Так, у ФЦ-содержащих цианобактерий максимальные 

скорости роста наблюдались на красном свету, комплементарном полосе 

поглощения пигмента ФЦ, и были примерно в два раза больше, чем на синем свету. 

У ФЭ-содержащих цианобактерий максимальные скорости роста наблюдались на 

зелёном свету и белом свету, где поглощает пигмент ФЭ, и на 60% превышали 

максимальные скорости роста на синем свету, не комплементарном полосе 

поглощения ФЭ. 
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4.2. Поглощение света микроводорослями и цианобактериями 

 

Средний по спектру поглощённых квантов показатель поглощения света, 

нормированный на содержание ХЛ а (a*
рh/chl) и рассчитанный с учётом 

спектральных характеристик света, значительно различался для видов водорослей 

и цианобактерий, адаптированных к белому, синему, красному и зелёному свету. 

Так, у микроводорослей наибольшие значения a*
рh/chl наблюдались при адаптации к 

синему свету, а наименьшие значения a*
рh/chl были на красном свету. При адаптации 

клеток культур микроводорослей к белому и зелёному свету a*
рh/chl были близки по 

значениям. У видов представителей ФЦ-содержащих цианобактерий S. elongatus и 

Synechococcus sp. WH5701наибольшие значения a*
рh/chl, как и у микроводорослей, 

наблюдались при адаптации к синему свету (при этом у S. elongatus величина a*
рh/chl 

на красном свету практически равнялась a*
рh/chl на синем), а наименьшие величины 

a*
рh/chl наблюдались при адаптации к зелёному свету (Таблица 4.8). 

 

Таблица 4.8 – Фактически полученные значения спектрально-зависимого 

показателя поглощения света, нормированного на содержание ХЛ а, при адаптации 

к свету различного спектрального состава a*
рh/chl, м

 2/мг ХЛ а 

Культура Дни Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

Nitzschia sp. 6 0,010 ± 0,001 0,006 ± 0,001 0,023 ± 0,002 – 

15 0,012 ± 0,001 0,006 ± 0,001 0,021 ± 0,002 – 

I. galbana 4–5 0,013 ± 0,001 0,007 ± 0,001 0,027 ± 0,001 0,012 ± 0,002 

40 0,015 ± 0,001 0,009 ± 0,001 0,029 ± 0,001 0,017 ± 0,002 

P. nanum 5 0,008 ± 0,001 0,005 ± 0,001 0,015 ± 0,002 0,008 ± 0,001 

S. elongatus 5 0,017 ± 0,002 0,020 ± 0,002 0,021 ± 0,002 0,011 ± 0,001 

Synechococcus sp. 

WH5701 

6 0,014 ± 0,001 0,014 ± 0,001 0,030 ± 0,003 0,010 ± 0,001 

 

Однако, как адаптационную реакцию клеток водорослей и цианобактерий на 

действие различного спектрального состава света надо рассматривать изменение 
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их светопоглощающей способности не по величине показателей a*
рh/chl, а по 

изменениям удельных (нормированных на содержание ХЛ а) показателей 

поглощения света клетками (aрh/chl(λ)). 

У культуры диатомовой водоросли Nitzschia sp. спектры показателей 

поглощения света пигментами водорослей измерялись в период экспоненциальной 

фазы роста культуры на 6-е и 15-е сутки хроматической адаптации. Величины 

удельных показателей поглощения света пигментами aрh/chl(λ) на длине волны 

~438 нм (aрh/chl(438)) и на длине волны ~678 нм (aрh/chl(678)) варьировали в пределах 

доверительного интервала вне зависимости от спектрального состава света при 

адаптации (Таблица 4.9). 

 

Таблица 4.9 – Удельные (нормированные на содержание ХЛ а) показатели 

поглощения света пигментами водорослей и цианобактерий на длинах волн 678 нм 

(aрh/chl(678)) и 438 нм (aрh/chl(438)) при адаптации к свету различного спектрального 

состава, м 2/мг ХЛ а 

Свет Дни  Белый Красный Синий Зелёный 

Культура 

Nitzschia sp. 6 aрh/chl(678) 0,020 ± 0,001 0,019 ± 0,001 0,023 ± 0,001 – 

aрh/chl(438) 0,029 ± 0,001 0,028 ± 0,001 0,032 ± 0,001 – 

15 aрh/chl(678) 0,021 ± 0,001 0,019 ± 0,001 0,020 ± 0,001 – 

aрh/chl(438) 0,030 ± 0,002 0,027 ± 0,002 0,028 ± 0,001 – 

I. galbana 4–5 aрh/chl(678) 0,017 ± 0,001 0,017 ± 0,001 0,017 ± 0,001 0,015 ± 0,001 

aрh/chl(438) 0,033 ± 0,003 0,032 ± 0,003 0,033 ± 0,003 0,027 ± 0,003 

40 aрh/chl(678) 0,019 ± 0,002 0,019 ± 0,002 0,019 ± 0,002 0,023 ± 0,002 

aрh/chl(438) 0,032 ± 0,003 0,031 ± 0,003 0,035 ± 0,03 0,039 ± 0,003 

P. nanum 5 aрh/chl(678) 0,015 ± 0,001 0,014 ± 0,001 0,015 ± 0,001 0,016 ± 0,001 

aрh/chl(438) 0,022 ± 0,001 0,021 ± 0,001 0,021 ± 0,001 0,024 ± 0,001 

S. elongatus 5 aрh/chl(678) 0,026 ± 0,003 0,026 ± 0,003 0,026 ± 0,003 0,027 ± 0,003 

aрh/chl(438) 0,047 ± 0,005 0,043 ± 0,004 0,040 ± 0,004 0,047 ± 0,004 

Synechococcus 

sp. WH5701 

6 aрh/chl(678) 0,017 ± 0,002 0,016 ± 0,002 0,020 ± 0,002 0,018 ± 0,002 

aрh/chl(438) 0,033 ± 0,003 0,031 ± 0,003 0,052 ± 0,005 0,035 ± 0,004 



83 
 

Формы спектров показателей поглощения света пигментами культуры 

Nitzschia sp. при адаптации к белому, красному и синему свету света как на 6 день 

эксперимента, так и на 15 день эксперимента, по форме не различались и 

представлены на Рисунке 4.8. 

 

  

Рисунок 4.8 – Спектры показателей поглощения света пигментами культуры 

Nitzschia sp., нормированные на поглощение на длине волны 678 нм 

(aрh(λ)/aрh(678)), при адаптации к свету различного спектрального состава 

(––––– белый свет, ––––– красный свет, ––––– синий свет): А – 6-й день 

адаптации, Б – 15-й день адаптации 

 

Показателем, отражающим изменение доли вспомогательных пигментов 

каротиноидов в общем пигментном составе клеток [148], и изменение объёмов 

клеток, является величина R, которая определяется как соотношение показателей 

поглощения света в синем и красном максимумах спектров показателей 

поглощения света пигментами (R = aрh(438)/aрh(678)). Соответствующие величины 

R у культуры диатомовой водоросли Nitzschia sp. при адаптации к свету с 

различными спектральными характеристиками в первом и втором измерениях 

составили в среднем 1,5 (Таблица 4.10)  
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Таблица 4.10 – Соотношение показателей поглощения света в синем и красном 

максимумах спектров показателей поглощения света пигментами культур 

водорослей и цианобактерий при адаптации к свету различного спектрального 

состава (R) 

Культура Дни Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

Nitzschia sp. 6 1,5 ± 0,2 1,5 ± 0,2 1,4 ± 0,1 – 

15 1,4 ± 0,1 1,4 ± 0,1 1,4 ± 0,1 – 

I. galbana 4–5 1,9 ± 0,2 1,9 ± 0,2 1,9 ± 0,2 1,8 ± 0,2 

40 1,7 ± 0,2 1,6 ± 0,2 1,8 ± 0,2 1,7 ± 0,2 

P. nanum 5 1,5 ± 0,2 1,5 ± 0,2 1,4 ± 0,1 1,5 ± 0,2 

S. elongatus 5 1,8 ± 0,2 1,6 ± 0,2 1,7 ± 0,2 1,7 ± 0,2 

Synechococcus sp. 

WH5701 

6 1,9 ± 0,2 1,9 ± 0,2 2,6 ± 0,3 1,9 ± 0,2 

Synechococcus sp. 

BS9001 

19 2,9 ± 0,3 3,4 ± 0,3 3,3 ± 0,3 3,0 ± 0,3 

 

Спектры показателей поглощения света клетками культуры представителя 

класса Prymnesiophyceae I. galbana измерялись в период экспоненциальной фазы 

роста на 4–5-й и 40-й (6-й день после разбавления) дни адаптации к свету с 

различными спектральными характеристиками. Величины удельных показателей 

aрh/chl(438) и aрh/chl(678) варьировали в пределах доверительного интервала, и не 

зависели от спектрального состава света (Таблица 4.9). Формы спектров 

показателей поглощения света пигментами культуры на 4–5-й и 40-й дни адаптации 

достоверно не отличались (Рисунок 4.9). Соответствующие величины R при 

адаптации к белому, красному, зелёному и синему свету на 4–5 день составили в 

среднем 1,9, а на 40-й день – 1,7 [23] (Таблица 4.10). 

У представителя класса Dinophyceae культуры P. nanum величины удельных 

показателей aрh/chl(438) и aрh/chl(678) варьировали незначительно (Таблица 4.9). 

Формы спектров показателей поглощения света пигментами культуры в 

зависимости от спектрального состава света совпадали во всём видимом диапазоне 
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от 400 до700 нм (Рисунок 4.10). Соответствующие величины R при адаптации к 

белому, красному, синему и зелёному свету составили в среднем 1,5 (Таблица 4.10). 

 

 

Рисунок 4.9 – Спектры показателей поглощения света пигментами культуры 

I. galbana, нормированные на поглощение на длине волны 678 нм (aрh(λ)/aрh(678)), 

при адаптации к свету различного спектрального состава (––––– белый свет, –––– 

красный свет, ––––– синий свет, ––––– зелёный свет): А – 4–5 день адаптации, 

Б – 40-й день адаптации (6-й день после разбавления) 

 

 

Рисунок 4.10 – Спектры показателей поглощения света пигментами культуры 

P. nanum, нормированные на поглощение на длине волны 678 нм (aрh(λ)/aрh(678)), 

при адаптации к свету различного спектрального состава (––––– белый свет, –––– 

красный свет, ––––– синий свет, ––––– зелёный свет) 



86 
 

Таким образом, так как в относительном содержании пигментов суммарные 

КР/ХЛ а в клетках микроводорослей при условии одинакового количества 

поглощённых квантов света на единицу ХЛ а изменения не произошло (как 

описано в Разделах 3.1, 3.2), то соответственно не было и изменений в 

поглощающей способности клеток при адаптации к свету с различными 

спектральными характеристиками. 

В эксперименте, проведённом с пресноводной ФЦ-содержащей культурой 

цианобактерий S. elongatus, получено, что величины удельных показателей 

aрh/chl(438) и aрh/chl(678) при адаптации клеток к свету с различными спектральными 

характеристиками варьировали в пределах доверительного интервала 

(Таблица 4.9). Формы спектров показателей поглощения света пигментами 

культуры S. elongatus практически совпадали во всём диапазоне видимого спектра 

излучения (Рисунок 4.11 А). Величины R для белого, красного, зелёного и синего 

света адаптации составили в среднем 1,7 (Таблица 4.10). 

 

  

Рисунок 4.10 – Спектры показателей поглощения света пигментами культур, 

нормированные на поглощение на длине волны 678 нм (aрh(λ)/aрh(678)), при 

адаптации к свету различного спектрального состава (––––– белый свет, ––––– 

красный свет, ––––– синий свет, ––––– зелёный свет): А – S. elongatus, 

Б – Synechococcus sp. WH5701 
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В случае с ФЦ-содержащими цианобактериями ещё более важным 

показателем, чем величина удельных показателей aрh/chl(438) и aрh/chl(678), является 

величина удельного показателя aрh/chl(λ) на длине волны ~620 нм, соответствующей 

поглощению света пигментом ФЦ (aрh/chl(620)). У культуры цианобактерии 

S. elongatus величина удельного показателя aрh/chl(620) на белом и зелёном свету 

адаптации составила 0,025±0,002 м2/мг ХЛ а, на красном свету адаптации 

0,023±0,002 м 2/мг ХЛ а, и на синем свету 0,026±0,002 м2/мг ХЛ а. Соотношение 

удельных показателей aph/chl(620) и aph/chl(678), отражающее содержания пигмента 

ФЦ в клетках относительно ХЛ а на белом, красном и зелёном свету составило 

0,9±0,1, и на синем свету 1,0±0,1. Полученное небольшое увеличение отношения 

aph/chl(620)/aph/chl(678) при адаптации к синему свету не относится к 

комплементарной хроматической адаптации, так как полоса синего излучения не 

соответствует диапазону поглощения света пигментом ФЦ. 

У морской ФЦ-содержащей цианобактерии Synechococcus sp. штамм 

WH5701 величины удельных показателей aрh/chl(438) при адаптации к синему свету 

были в ~1,5 раза больше, чем при адаптации к белому свету (Таблица 4.9). 

Величины удельных показателей aph/chl(620) и aph/chl(678) на свету различного 

спектрального состава варьировали в пределах 20%. Величины удельных 

показателей aph/chl(678) представлены в Таблице 4.9, а величины удельных 

показателей aph/chl(620) при адаптации к белому и красному свету составили 

0,020±0,002 м 2/мг ХЛ а, к зелёному свету – 0,022±0,002 м 2/мг ХЛ а, и к синему 

свету – 0,024±0,002 м 2/мг ХЛ а. Значение R на белом, зелёном и красном свету 

равнялось в среднем 2,0, а на синем свету 2,6, что объясняется увеличением 

внутриклеточного содержания пигментов КР на синем свету (Таблица 3.1). 

Соотношение удельных показателей aph/chl(620) и aph/chl(678) составляло 1,2±0,1, что 

отражает неизменность содержания пигмента ФЦ в клетках исследуемой 

цианобактерии. Таким образом, у культуры Synechococcus sp. штамм WH5701 

отмечено увеличение внутриклеточного содержания КР при адаптации к синему 

свету, при отсутствии влияния света с различными спектральными 

характеристиками на содержание ФЦ (Рисунок 4.11 Б). 
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У культуры черноморской ФЭ-содержащей цианобактерии Synechococcus sp. 

штамм BS9001 соотношение показателей aph(438)/aph(678) поглощения света 

пигментами водорослей равнялось в среднем 3,2 (Таблица 4.10). Отношения 

показателей поглощения света в зелёном, соответствующем полосе поглощения 

пигмента ФЭ, и красном максимумах спектров (aph(550)/aph(678)) при адаптации к 

белому и зелёном свету составили 2,7±0,2, к красному свету 2,6±0,2, и при 

адаптации к синему свету 2,5±0,2 (Рисунок 4.12). Расчёт значений удельных 

показателей aph/chl(λ) не производился, так как нет данных по концентрации ХЛ а. 

 

 

Рисунок 4.12 – Спектры показателей поглощения света пигментами культуры 

Synechococcus sp. штамм BS9001, нормированные на поглощение на длине волны 

678 нм (aрh(λ)/aрh(678)), при адаптации к свету различного спектрального состава 

(––––– белый свет, ––––– красный свет, ––––– синий свет, ––––– зелёный свет) 

 

Таким образом, как у ФЦ-содержащих, так и у ФЭ-содержащих 

цианобактерий при адаптации к свету с различными спектральными 

характеристиками не обнаружено адаптивного изменения формы спектров 

поглощения света пигментами клеток, которое отображало бы относительное 

увеличение или уменьшение доли светопоглощающих пигментов фикобилинов в 

общем пигментном составе. 
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4.3. Квантовый выход роста 

 

Фактически полученные величины количества поглощённых квантов света 

на единицу количества ХЛ а у водорослей и цианобактерий, представляющих 

классы Bacillariophyceae, Coccolithophyceae и Cyanophyceae, и адаптированных в 

экспериментах к свету одинаковой расчётной величины PUR, представлены в 

Таблице 4.11. 

 

Таблица 4.11. Фактическое количество PUR при адаптации к свету различного 

спектрального состава, моль (мг ХЛ a)-1 час 1) 10-3 

Культура Дни Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

Nitzschia sp. 6 1,1 ± 0,1 1,1 ± 0,1 1,2 ± 0,1 – 

15 1,3 ± 0,1 1,1 ± 0,1 1,1 ± 0,1 – 

I. galbana 40 0,71 ± 0,1 0,79 ± 0,1 0,74 ± 0,1 0,77 ± 0,1 

S. elongatus 5 1,3 ± 0,1 1,1 ± 0,1 1,1 ± 0,1 1,1 ± 0,1 

Synechococcus sp. 

WH5701 

6 0,14 ± 0,01 0,13 ± 0,01 0,26 ± 0,02 0,16 ± 0,01 

 

У культуры диатомовой водоросли Nitzschia sp. фактическое количество 

поглощённых квантов света в экспериментах при адаптации к свету с различным 

спектральным составом варьировало в не более пределах 20 %, и составило в 

среднем 1,1 моль (мгХЛ a)-1 час 1) 10-3. Величина квантового выхода роста при 

адаптации культуры к синему свету на 6-е сутки роста была на ~40 % меньше, чем 

при адаптации к белому и красному свету. При этом, скорость роста клеток 

Nitzschia sp. на синем свету была также меньше, чем на белом и красном свету. В 

продолжении эксперимента, на 15 сутки адаптации, когда скорости роста клеток на 

свету с различными спектральными характеристиками сравнялись, величины 

квантового выхода роста также сравнялись и составили в среднем 0,11 моль С/моль 

квантов (Таблица 4.12). У культуры примнезиофитовой водоросли I. galbana 

количество фактически поглощённых квантов на свету с различными 
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спектральными характеристиками также варьировало незначительно, и составило 

в среднем 0,75 моль (мг ХЛ a)-1 час 1) 10-3 (Таблица 4.11). При этом, значения 

квантового выхода роста варьировали в пределах не более 20 % и составили, как и 

у культуры Nitzschia sp., в среднем 0,11 моль С/моль квантов. 

 

Таблица 4.12. Квантовый выход роста при адаптации к свету различного 

спектрального состава, моль С/моль квантов 

Культура Дни Белый 

свет 

Красный 

свет 

Синий 

свет 

Зелёный 

свет 

Nitzschia sp. 6 0,085 ± 0,01 0,091 ± 0,01 0,051 ± 0,01 – 

15 0,10 ± 0,01 0,11 ± 0,01 0,11 ± 0,01 – 

I. galbana 40 0,11 ± 0,01 0,10 ± 0,01 0,11 ± 0,01 0,10 ± 0,01 

S. elongatus 5 0,071 ± 0,01 0,11 ± 0,01 0,050 ± 0,01 0,90 ± 0,01 

Synechococcus sp. 

WH5701 

6 0,060 ± 0,01 0,11 ± 0,01 0,011 ± 0,001 0,026 ± 0,003 

 

Фактическая величина PUR у ФЦ-содержащего штамма цианобактерии 

Synechococcus sp. штамм WH5701 для белого, красного и зелёного света адаптации 

различалась незначительно и составила в среднем 0,14 моль (мг ХЛ a)-1 час 1) 10-3, 

а на синем свету величина PUR увеличилась по отношению к белому свету почти 

в два раза. При этом, величина квантового выхода роста при адаптации к синему 

свету была минимальной (меньше, чем на белом свету в ~5,5 раз), а при адаптации 

к красному свету наибольшей (больше, чем на белом свету в ~2 раза). При 

адаптации культуры Synechococcus sp. WH5701 к зелёному свету величина 

квантового выхода роста была в ~2 раза меньше, чем при адаптации к белому 

свету. 

У другой ФЦ-содержащей культуры цианобактерий S. elongatus фактическая 

величина PUR на свету с различными спектральными характеристиками 

изменялась не значительно, и составила в среднем 1,1 моль (мг ХЛ a)-1 час 1) 10-3. 

При этом величина квантового выхода роста при адаптации к красному свету, как 

и у культуры Synechococcus sp. WH5701, была максимальной, превышая значения 

для белого света на ~50 %. При адаптации к синему свету величина квантового 
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выхода роста у Synechococcus sp. WH5701, как и у культуры S. elongatus, была 

наименьшей, уменьшившись по отношению к белому свету на 30 %. 

Таким образом, у ФЦ-содержащих цианобактерий, в отличие от культур 

микроводорослей, отмечено увеличение квантового выхода роста на красном свету 

адаптации, комплементарном полосе поглощения пигмента фикоцианина, и 

уменьшение квантового выхода роста на синем свету, который не поглощается 

фикоцианином. Такой зависимостью квантового выхода роста от спектральных 

характеристик окружающего света может быть обусловлено увеличение скоростей 

роста клеток ФЦ-содержащих цианобактерий на красном свету, и уменьшение 

скоростей роста на синем свету.  
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РАЗДЕЛ 5. ХРОМАТИЧЕСКАЯ АДАПТАЦИЯ ФИТОПЛАНКТОННОГО 

СООБЩЕСТВА 

 

5.1. Светопоглощающие характеристики фитопланктона 

 

Экспедиционные данные по Чёрному морю были получены в тёплый период 

года (с мая по сентябрь), когда световые условия существования фитопланктона 

характеризуются относительно высоким уровнем падающей на поверхность моря 

солнечной радиации [184]. Отбор проб на озере Байкал производился в теплый 

период года – в первой половине сентября. Все пробы были отобраны в период 

стратификации вод, когда слой существования фитопланктона был разделен 

термоклином на два квазиизолированных слоя: ВКС и слой нижней части зоны 

фотосинтеза, расположенный под термоклином. В Чёрном море биооптические 

исследования проводились также и в холодный период года (ноябрь-декабрь), 

когда уровень солнечной радиации минимален [184]. Пробы отбирали с разных 

глубин зоны фотосинтеза, которая включала ВКС и нижележащий слой 

плотностного градиента.  

В сентябре 2014 и 2015 гг. в восточной глубоководной части Чёрного моря 

наблюдалась сезонная стратификация вод с максимальным градиентом 

температуры на глубине ~10–15 м в 2014 г., и на глубине ~7–13 м в 2015 г. 

Видимость диска Секки (Zs) в 2014 г. изменялась между станциями от 12 до 17 м, 

в 2015 г. – от 16 до 19,5 м. Следовательно, зона фотосинтеза распространялась в 

сентябре 2014 на глубинах от 26 м до 36 м, и в сентябре 2015 г. на глубинах от 20 м 

до 32 м [24, 25, 50, 74]. 

Форма спектров показателей поглощения света пигментами фитопланктона 

(aph(λ)) изменялась с глубиной в пределах зоны фотосинтеза (Рисунки 5.1, 5.2). Для 

всех спектров показателей aph(λ) были характерны два основных пика: в синем 

максимуме спектра на длине волны ~438 нм и в красном максимуме спектра на 

длине волны ~678 нм. 
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Рисунок 5.1 – Спектры показателей поглощения света пигментами фитопланктона 

(aрh(λ)) на разных глубинах в слое 0–50 м глубоководной восточной части 

Чёрного моря в сентябре 2014 г. (1 – поверхностной слой, 2 – термоклин, 3 – на 

глубине 25 м, 4 – на глубине 50 м.): А – термоклин располагается на глубине 9 м; 

Б – термоклин располагается на глубине 12 м 

 

   

Рисунок 5.2 – Спектры показателей поглощения света пигментами 

фитопланктона, нормированные на поглощение на длине волны ~678 нм 

(aрh(λ)/aрh(678)), на разных глубинах в слое 0–50 м глубоководной восточной 

части Чёрного моря в сентябре 2015 г.: А – в поверхностном слое, Б – в 

термоклине (7–13 м), В – под термоклином (25–40 м) 

 

Отмечено, что в 2014 г. величина соотношения показателей поглощения 

света в синем и красном максимумах спектров aрh(438)/aрh(678) (R) в 

поверхностном слое составляла 3,0±0,33, а в термоклине 2,6±0,22. В 2015 г. 

величина R в поверхностном слое и в термоклине практически не различалась и 
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составляла 2,8±0,44 и 2,9±0,19, соответственно. Различие между годами, вероятно 

связано с более заглубленным термоклином в сентябре 2014 года в сравнении с 

2015 годом. С увеличением глубины обитания фитопланктона до 25 м и ниже было 

отмечено уменьшение величины R до близких значений: 2,3±0,58 и 2,2±0,27 в 2014 

и 2015 гг., соответственно. На спектрах показателей aph(), полученных для нижней 

части зоны фотосинтеза при ~0,1-1% PAR, появились плечо на длине волны ~490 

нм и локальный пик на длине волны ~550 нм [24, 25, 50, 76]. 

Гидрологическая структура вод в мае и июне 2016 года была аналогична 

отмеченной в сентябре 2014 и 2015 гг., когда сезонная стратификация вод делила 

зону фотосинтеза на два квазиизолированных слоя: ВКС и слой ниже термоклина 

[140]. Так, в конце мая 2016 г. верхний перемешанный слой в глубоководном 

районе западной и восточной частей Чёрного моря не превышал 10 м, 

максимальный градиент температуры располагался на глубине примерно от 10 до 

15 м. В июне 2016 г. на мелководных станциях прибрежной зоны Крымского 

полуострова (глубина меньше ~20 м) распределение температуры до дна было 

практически однородным, за исключением некоторых станций, где температурная 

стратификация наблюдалась чуть выше дна. Прозрачность воды на мелководных 

станциях значительно варьировала: видимость Zs изменялась от 8 м до 14 м. В 

результате глубина зоны фотосинтеза находилась в диапазоне от 22 до 34 метров и 

совпадала с перемешанным слоем. На станциях с глубиной свыше 20 м наблюдался 

четко сформированный термоклин, глубина залегания которого изменялась от 12 м 

до 20 м. Глубина эвфотического слоя при этом достигала от 37 м до 45 м. 

Показатели поглощения света пигментами фитопланктона и форма их 

спектров в конце мая и июне 2016 г., как и в сентябре 2014, 2015 гг., заметно 

менялись по глубине в пределах зоны фотосинтеза (Рисунок 5.3). Так, в конце мая 

- июне 2016 г. соотношение R в поверхностном слое Чёрного моря находилось в 

диапазоне от 2,8 до 4,2 (в среднем 3,6±0,6). Формы спектров показателей aph(), 

полученных для нижней части зоны фотосинтеза при ~0,1-1% PAR, также как и в 

сентябре 2014, 2015 гг., были более сглаженные, чем в верхнем перемешанном 

слое, и величина R составляла в среднем 2,3±0,3. При этом на спектрах показателей 
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aph() для слоя, расположенного ниже сезонного термоклина, также появились 

плечо на длине волны ~490 нм и локальный максимума на длине волны ~550 нм, 

которые становились более выраженными с увеличением глубины обитания 

фитопланктона (Рисунок 5.3) [140]. 

 

   

Рисунок 5.3 – Спектры показателей поглощения света пигментами 

фитопланктона, нормированные на поглощение на длине волны ~678 нм 

(aрh(λ)/aрh(678)), на разных глубинах в слое 0–50 м глубоководных западной и 

восточной частей Чёрного моря в мае 2016 г., и прибрежной зоны Крымского 

полуострова в июне 2016 г.: А – в поверхностном слое, Б – в термоклине 10–20 м, 

В – под термоклином (35–50 м) 

 

В ноябре – декабре 2018 г. гидрологическая структура вод в Чёрном море 

соответствовала сравнительно теплой зиме. Так, температура в поверхностном 

слое моря на большинстве станций составляла 11–12,5 0С. В прибрежных водах 

Крымского полуострова на поверхности моря была зафиксирована температура 

14 0С. Величина максимального температурного градиента изменялась между 

станциями от 0,24 до 2,04 0С м-1. Толщина ВКС на большинстве станций 

варьировала от 23 м до 42 м, за исключением одной прибрежной станции, где ВКС 

был заглублен до 69 м. Видимость Zs изменялась между станциями от 9 м до 13 м. 

Оценка глубины зоны фотосинтеза по Zs показала, что она изменялась в узком 

диапазоне от 24 м до 32 м. На большинстве станций зона фотосинтеза включала и 

слой плотностной стратификации вод. 
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Показатели поглощения света пигментами фитопланктона и форма спектров 

показателей (aph(λ)) в ноябре–декабре 2018 г. в пределах ВКС практически не 

изменялись (Рисунок 5.4). Величина R в ВКС варьировала в узком диапазоне от 1,8 

до 2,4, что на ~25 % меньше, чем наблюдалось в сентябре, и на ~40 % меньше, чем 

в мае-июне, когда величина солнечной инсоляции максимальна. Минимальное 

значение величины R было получено на станции с ВКС заглубленным до 69 м, что, 

вероятно, является результатом самого низкого уровня освещенности в ВКС на 

этой станции, что привело к более низкому соотношению пигментов КР к ХЛ a в 

фитопланктоне. Отмеченные временные изменения формы спектров (величины R) 

для ВКС связаны с влиянием световых условий на внутриклеточное содержание 

пигментов (соотношение КР к ХЛ a) и на степень упаковки пигментов в клетках 

микроводорослей. На большинстве станций для слоя термоклина, где 

освещенность составляла ~1-0,1 % PAR, были получены спектры показателей 

aph(), форма которых отличалась от формы aph(), отмеченных в ВКС наличием 

локального максимума на длине волны ~550 нм (Рисунок 5.4) [81]. 

 

  

Рисунок 5.4 – Спектры показателей поглощения света пигментами 

фитопланктона, нормированные на поглощение на длине волны ~678 нм 

(aрh(λ)/aрh(678)), на разных глубинах в слое 0–50 м глубоководных западной и 

восточной частей Чёрного моря в ноябре-декабре 2018 г.: А – в верхнем 

квазиоднородном (0–32 м) слое, Б – в слое под термоклином (33–50 м) 
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В озере Байкал температура в поверхностном слое вод в первой половине 

сентября 2019 г. изменялась от 10 до 18 0С в зависимости от района исследований. 

Разброс глубин ВКС был более широким, чем в Чёрном море, и глубина ВКС 

изменялась между станциями от 5 м до 20 м, за исключением трех станций с 

глубиной ВКС менее 3 м, и одной станции с глубиной ВКС достигающей 28 м [141]. 

При этом глубина зоны фотосинтеза варьировала от 15 м до 26 м. 

Величина R в ВКС варьировала от 2,2 до 2, 8, и от 2,0 до 2,6 в нижнем слое 

зоны фотосинтеза, куда проникает 1% PAR и менее. При этом, для 

фитопланктонного сообщества озера Байкал, как и ранее для черноморского 

фитопланктона, было отмечено влияние стратификации вод на 

светопоглощающую способность клеток. Так, в более глубоком слое эвфотической 

зоны (слой ниже термоклина) форма спектров показателей aph() имела 

специфическую особенность – локальный максимум на длине волны ~550 нм, по 

сравнению со спектрами поглощения света пигментами фитопланктона в верхнем 

освещённом слое (Рисунок 5.5) [74]. 

 

  

Рисунок 5.5 – Спектры показателей поглощения света пигментами 

фитопланктона, нормированные на поглощение на длине волны ~678 нм 

(aрh(λ)/aрh(678)), на разных глубинах в слое 0–50 м озера Байкал в сентябре 

2019 г.: А – в поверхностном слое, Б – в слое под термоклином (15–50 м) 
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Известно, что эффективность поглощения солнечной радиации клетками 

фитопланктона зависит от удельных показателей поглощения света пигментами и 

формы их спектров. Спектральные удельные показатели поглощения света 

фитопланктоном изменяются в связи с влиянием состава пигментов и степени их 

упаковки в клетках. Степень упаковки пигментов зависит от их внутриклеточной 

концентрации, а также от видовой и размерной структуры сообщества [49]. Следует 

отметить, что в исследуемые периоды условия существования фитопланктона в 

зоне фотосинтеза по уровню падающей на поверхность моря солнечной радиации 

различались от относительно высоких значений в летний период года (май–июнь) 

до низких значения зимой (декабрь) [184]. При этом во всех случаях наблюдалась 

вертикальная плотностная стратификация вод. Эти факторы определяют условия 

существования фитопланктона в среде, и, как следствие, адаптацию 

фитопланктонного сообщества к различающимся условиям существования в ВКС, 

в слое термоклина и в нижней части зоны фотосинтеза, расположенной под 

термоклином. Наблюдаемое в Чёрном море в период максимальной солнечной 

радиации, падающей на поверхность моря, уменьшение R с глубиной (рисунок 5.3) 

связано с фотоадаптивным уменьшением доли вспомогательных пигментов, 

которые поглощают свет в синей части спектра [128, 129]. Так, отношение R в слое 

ниже термоклина совпадают с отношениями R для фитопланктона, обитающего в 

ВКС зимой (Рисунок 5.4) [74]. 

Однако, в существовании фитопланктона под термоклином существенную 

роль играет не только ослабление интенсивности света, но и изменение его 

спектрального состава с глубиной. Так, в Чёрном море свет в нижней части зоны 

фотосинтеза представлен только сине-зеленой частью видимого спектра в диапазоне 

от 500 до 560 нм [8]. Таким образом, в проведённых исследованиях получено, что в 

ВКС в спектрах показателей aph(λ) отмечено два основных максимума: в синей (на 

длине волны ~438 нм) и красной (на длине волны ~678 нм) областях видимого 

диапазона излучения. А в водных массах, расположенных глубже слоя сезонной 

стратификации вод (на глубинах от 20 м в Чёрном море и от15 м в озере Байкал, и 

до ~1–0,1 % PAR), на спектрах показателей aph(λ) появляется плечо на длине волны 
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~490 нм и локальный максимум на длине волны ~550 нм, соответствующие 

полосам поглощения света фикобилинами ФУБ и ФЭБ, входящими в состав 

молекулы ФЭ. Следует отметить, что эти изменения в спектре (pigment signature) 

становятся более выраженными по мере увеличения глубины обитания 

фитопланктона от термоклина к нижней границе зоны фотосинтеза. 

Сделана оценка эффективности поглощения света глубинным 

фитопланктоном в Чёрном море и в озере Байкал в сравнении с поверхностным 

фитопланктоном (Рисунок 5.6). Оценка показала, что изменения в форме спектров 

показателей aрh(λ) приводят к увеличению (относительно поверхностного 

фитопланктона) показателей поглощения света в том волновом диапазоне, который 

соответствует свету (сине-зеленый свет), проникающему к нижней границе зоны 

фотосинтеза [8, 74]. Очевидно, что способность фитопланктонного сообщества к 

поглощению сине-зеленого света заметно увеличивалась с глубиной. 

 

 

Рисунок 5.6 – Разница (Δ (aph(λ)/aph(678))) в спектральном составе спектров 

поглощения света пигментами фитопланктона (aph(λ)) между поверхностным 

слоем и глубиной (каждый спектр сначала был нормирован на аph(λ) в красном 

максимуме спектра (678 нм)): А – в сентябре 2015 г. в Чёрном море (––––– в слое 

7-13 м, ––––– в слое 25-40 м), Б – в сентябре 2019 г. в озере Байкал (––––– в слое 

3-5 м, ––––– в слое 6-15 м, ––––– в слое 16–35 м) 
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5.2. Вертикальное распределение пигментов и видового состава 

 

В сентябре 2014 и 2015 гг. в восточной глубоководной части Чёрного моря 

отмечено неоднородное распределение концентрации ХЛ а в сумме с 

феопигментами (Са+ф) в исследованном слое от 0 до 50 м. Распределение Са+ф по 

вертикали и гидрологические данные показаны на Рисунках 5.7., 5.8. В обоих 

случаях в поверхностном слое наблюдалась наименьшая величина Са+ф, которая 

изменялась от 0,20 до 0,38 мг/м3. На горизонтах, расположенных под слоем 

сезонной стратификации вод, отмечены более высокие концентрации пигмента 

ХЛ а [74]. Так, в сентябре 2014 г. измеренные максимальные величины Са+ф были 

отмечены на глубинах в диапазоне от 35 до 50 м, где величина Са+ф изменялась от 

0,2 до 1,1 мг/м3 (Рисунок 5.7) [50], а в сентябре 2015 г. – в термоклине (величина 

Са+ф изменялась от 0,59 до 2,9 мг/м3) (Рисунок 5.8) [24]. Отсутствие вертикального 

профиля флуоресценции ХЛ а и невысокая дискретность проб по глубине не 

позволяют более точно описать профиль вертикального распределения ХЛ а в 

исследованный период. 

 

   

Рисунок 5.7 – Типичное вертикальное распределение концентрации хлорофилла а 

в сумме с феопигментами (Са+ф) (●) и температуры (Т) (- - -) в восточной 

глубоководной части Чёрного моря в сентябре 2014 г. 
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Рисунок 5.8 – Типичное вертикальное распределение концентрации хлорофилла а 

в сумме с феопигментами (Са+ф) (●) и температуры (Т) (- - -) в восточной 

глубоководной части Чёрного моря в сентябре 2015 г. 

 

В конце мая и июне 2016 г. вертикальное распределение Са+ф на 

глубоководных станциях (с глубиной более 20 м) характеризовалось наличием 

глубинного максимума ХЛ а, который был расположен, как правило, в нижней 

части термоклина и эвфотического слоя около ~1% PAR, и где значения Са+ф в 2 – 

3 раза превышали значения Ca+ф в поверхностном слое моря [76]. Так, величина 

Са+ф в конце мая 2016 г. в поверхностном слое варьировался от 0,31 до 0,64 мг/м3, 

а в слое глубинного максимума хлорофилла от 0,81 до 1,4 мг/м3 (Рисунок 5.9) На 

нескольких станциях были обнаружены небольшие максимумы флуоресценции 

хлорофилла ниже глубинного максимума хлорофилла. В термоклине в районе 

максимальных градиентов температуры наблюдались локальные пики 

флуоресценции. Вертикальные профили распределения Са+ф в июне 2016 г. в 

прибрежных водах Крыма различалось в зависимости от глубины станций 

(Рисунок 5.10). На всех станциях величина Са+ф в поверхностном слое изменялась 

от 0,28 до 0,47 мг/м3, и достигала значения 0,95 мг/м3 в слое глубинного максимума 

хлорофилла [140]. На мелководных станциях (с глубиной ≤20 м) наблюдалось 

квазиоднородное распределение Са+ф с увеличением в придонном слое, и на 

отдельных станциях величина Са+ф достигала максимальных значений ~1,5 мг/м3. 
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Рисунок 5.9 – Типичные профили вертикального распределения концентрации 

хлорофилла а в сумме с феопигментами (Са+ф) (●), интенсивности флуоресценции 

хлорофилла а по данным зонда SBE-911plus (Sea Bird Electronics) (Flu) (––––) и 

температуры (Т) (- - -) в глубоководных западной и восточной частях Чёрного 

моря в конце мая 2016 г. 

 

 

Рисунок 5.10 – Типичные профили вертикального распределения концентрации 

хлорофилла а в сумме с феопигментами (Са+ф) (●), температуры (Т) (- - -) и 

интенсивности флуоресценции хлорофилла а по данным зонда Mark-3 (Flu) (–––), 

на мелководных (станция 25) и глубоководных (станции 13 и 29) станциях в 

прибрежных водах Крыма в июне 2016 г. 
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В ноябре–декабре 2018 г. в Чёрном море было отмечено сравнительно 

однородное вертикальное распределение Са+ф в пределах ВКС, ограниченного 

снизу слоем максимального температурного градиента: значение Cа+ф варьировало 

между станциями от 0,80 до 1,8 мг/м3. В слое под термоклином величина Cа+ф была 

на порядок меньше, чем в ВКС, и варьировала от 0,060 до 0,25 мг/м3 (Рисунок 5.11) 

[81]. 

 

 

Рисунок 5.11 – Типичное вертикальное распределение концентрации 

хлорофилла а в сумме с феопигментами (Са+ф) (●) и температуры (Т) (- - - -) в 

западной и восточной глубоководных частях Чёрного моря в конце ноября-

декабре 2018 г. 

 

В озере Байкал в первой половине сентября 2019 г. значения Са+ф в 

поверхностном слое варьировали от 0,90 до 2,7 мг/м3. Вертикальное распределение 

Са+ф, как и в Чёрном море, зависело от гидрофизических характеристик, в 

частности от температурной стратификация толщи воды (Рисунок 5.12). В случаях 

наличия термоклина в пределах эвфотической зоны вертикальное распределение 

Са+ф характеризовалось профилем с глубинным максимумом ХЛ а в слое под 

термоклином. Глубинным максимум ХЛ а располагался вблизи нижней границы 

эвфотической зоны при ~ 1% PAR, и значения Са+ф в глубинном максимуме были 
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в 1,5–6 раз больше, чем в поверхностным слое. На нескольких станциях 

наблюдалось бимодальное распределение ХЛ а: появился второй максимум Са+ф в 

термоклине. А на станциях с термоклином, заглубленным до нижней границы 

эвфотической зоны, наблюдалось относительно однородное распределение Са+ф в 

пределах зоны фотосинтеза (Рисунок 5.12) [74]. 

 

 

Рисунок 5.12 – Типичные профили вертикального распределения концентрации 

хлорофилла а в сумме с феопигментами (Са+ф) (●), температуры (Т) (- - - -) и 

интенсивности флуоресценции хлорофилла а по данным CTD-зонда JFE Rinko 

AAQ-177 (Flu) (–––) в озере Байкал в сентябре 2019 г. 

 

Известно, что в глубоководной части Чёрного моря в результате летней 

сезонной стратификации (градиенты плотности/температуры) [110], 

ограничивающей вертикальное перемешивание морской воды и поступление 

питательных веществ из глубинного слоя в поверхностный слой Чёрного моря 

[202], фототрофный фитопланктон в ВКС и в слое под термоклином существует в 

разных условиях. Слой ВКС характеризуется более высокой температурой и 

освещенностью, но меньшей обеспеченностью биогенными элементами, чем слой под 

термоклином. Для слоя под термоклином характерны более низкие температура [28, 

192] и освещённость [8, 77], и лучшая обеспеченность биогенными элементами [91, 
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120]. Различные условия существования фототрофного фитопланктона являются 

причиной изменений структурных и функциональных характеристик фитопланктона 

по вертикали [91, 129]. Так, образование глубинного максимума ХЛ а под 

термоклином, вероятно, является результатом увеличения концентрации ХЛ а в 

клетках глубинного фитопланктона по сравнению с поверхностным 

фитопланктоном из-за акклиматизации/адаптации фитопланктона к низкой 

интенсивности света на глубине [87]. 

Помимо низкой интенсивности света, слой под термоклином характеризуется 

также измененным спектральным составом света [8]. В частности, в Чёрном море с 

глубиной происходит изменение спектра проникающей солнечной радиации в 

сторону сине-зеленой части спектра (500 – 560 нм) [73, 77]. Наличие стратификации 

вод приводит к «запиранию» фитопланктонного сообщества в слое под термоклином 

при специфическом спектральном составе света. Наличие у ФЭ-содержащих 

пикоцианобактерий пигментов маркеров ФУБ и ФЭБ, входящих в состав молекулы 

ФЭ [54, 176, 190], позволяет им эффективно поглощать кванты сине-зеленого света, 

проникающие к нижней границе эвфотической зоны. Так, в исследованиях, 

проведённых в Чёрном море в сентябре 2014 и 2015 гг., и в мае 2016 г. с помощью 

проточной цитометрии, цианобактерии были обнаружены во всей толще воды от 

поверхности до ~ 70 м [25, 50, 76]. Численность фототрофного пикопланктона 

варьировался от 0,12 до 46 × 109 клеток/м3 в сентябре 2014 г. [25], от 0,2 до 69 × 109 

клеток/м3 в сентябре 2015 г. [74], и от 0,02 до 11 × 109 клеток/м3 в мае 2016 г. [74], 

но их численность зависела от глубины. Вертикальное распределение 

фототрофного пикопланктона в сентябре 2014 г. характеризовалось наличием 

небольшого его количества в ВКС и значительным увеличением численности 

клеток пикопланктона с глубиной. В фитопланктонном сообществе в ВКС 

преобладали (составляли 50–70% биомассы) виды водорослей, относящихся к 

классу Dinophyceae (Gymnodinium fungiform и Gymnodinium paululum), а вклад 

пикопланктона в общую биомассу фитопланктона составлял <1% [74]. Оценка 

содержания ФЭ в клетках фототрофного пикопланктона по флуоресценции (FL2) 

выявила увеличение ФЭ с глубиной. Относительное увеличение содержания ФЭ в 
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клетках пикопланктона было отмечено в слое 40 – 50 м, который находится ниже 

слоя максимума ХЛ а и глубже 1%-го уровня PAR (Рисунок 5.13) [25, 50]. 

 

 

Рисунок 5.13 – Вертикальные распределения температуры воды, численности 

клеток фототрофного пикопланктона и показателя содержания С-фикоэритрина в 

клетках пикопланктона в слое 0 – 50 м глубоководной восточной части Чёрного 

моря в сентябре 2014 г. [25] 

 

Экспериментальные данные, полученные в августе 2011 г., в сентябре 2015 г. 

и в мае 2016 г. также показывают, что во время сезонной стратификации вод 

максимум численности цианобактерий отмечался в нижней части эвфотической 

зоны на глубине 30–50 м (Рисунок 5.14) [76]. Увеличение численности 

цианобактерий начиналось под слоем максимального температурного градиента и 

распространялось почти до глубины, на которую проникает ~0,1% от 

интенсивности излучения, падающего на поверхность моря. Использованные 

данные по численности ФЭ-содержащих цианобактерий в поверхностном слое 

Чёрного моря и особенностям их вертикального распределения в исследуемый 

период согласуются с результатами более ранних исследований, проведённых в 

Чёрном море [54, 89, 193]. 
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Рисунок 5.14 – Вертикальное распределение численности клеток 

пикоцианобактерий (Synechococcus spp.) в глубоководных районах Чёрного моря 

в августе 2011 г. (●), в сентябре 2015 г. (●) и в мае 2016 г. (●), полученные с 

помощью аналитической проточной цитометрии [76] 

 

Результаты исследований на озере Байкал [74] свидетельствуют, что виды 

ФЭ-содержащих микроводорослей, относящихся к отделу Cryptophyta, тоже могут 

доминировать в глубинном сообществе фитопланктона под термоклином у нижней 

границы зоны фотосинтеза. 

На основании вышеизложенного можно сделать вывод, что спектры 

показателей поглощения света пигментами фитопланктона, полученные в зимнее 

время в Чёрном море, также свидетельствуют о том, что и в зимний период в слое 

плотностной стратификации вод увеличивается относительное количество ФЭ-

содержащих видов водорослей, что отражает адаптацию фитопланктонного 

сообщества, локализованного в нижней части зоны фотосинтеза, к «качеству» 

доступного света [81]. 

Таким образом, можно сделать вывод, что цианобактерии и микроводоросли, 

содержащие в качестве светопоглощающего пигмента ФЭ, за счёт специфического 

пигментного состава получают конкурентные преимущества перед другими 

таксонами в глубинном сообществе фитопланктона за счёт более эффективного 
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поглощением света в спектральном диапазоне излучения ~500–560 нм, 

проникающего в нижнюю часть зоны фотосинтеза. Вероятно, это является 

причиной увеличения их численности, и доминирования в сообществе 

фитопланктона около нижней границы зоны фотосинтеза. Изменение структуры 

сообщества рассматривается в связи с его хроматической адаптацией. 
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РАЗДЕЛ 6. ОБСУЖДЕНИЕ 

 

Ценность представленных экспериментальных исследований по изучению 

адаптации микроводорослей и цианобактерий к свету различного спектрального 

состава заключается в том, что они были проведены в по методике, которая 

позволила исключить влияние количества поглощенных квантов и выделить 

воздействие только спектрального состава света на структурные и 

функциональные характеристики микроводорослей и цианобактерий. 

Использованный методический подход отличается от того, что применялся в 

подавляющем большинстве имеющихся работ по хроматической адаптации, где 

световые условия уравнивали по количеству падающей на поверхность 

экспериментальных сосудов фотосинтетически активной радиации (PAR) [58, 86, 

88, 98, 104, 107, 109, 112, 114, 151, 155, 172, 174, 187, 194, 196, 201]. 

Целесообразность выбранного метода объясняется тем, что для участия в 

процессе фотосинтеза фотоны света должны быть поглощены пигментами клеток. 

Однако, пигменты поглощают свет с высокой спектральной избирательностью, 

которая специфична для конкретного пигмента [167]. При сравнении спектров 

показателей поглощения света пигментами отдельных видов водорослей и 

цианобактерий (используя культуры) со спектрами подводной освещённости 

становится видно, что поглощающие способности клеток в условиях освещения с 

различными спектральными характеристиками различаются [76, 77]. В прозрачных 

олиготрофных водах наибольшая проникающая способность солнечного 

излучения отмечается в спектральной области ~450–480 нм (синий свет) [144], где 

приблизительно располагается максимум поглощения света вспомогательными 

пигментами клеток. Также данный спектральный диапазон проникающего 

солнечного излучения совпадает с полосой поглощения фикобилина ФУБ, что 

объясняет обилие в прозрачных синих водах видов цианобактерий Prochlorococcus 

[145] и Synechococcus с увеличенным отношением ФУБ/ФЭБ [156]. В эвтрофных 

водах на глубину проникает излучение в спектральной области ~560–600 нм [53] – 

диапазон длин волн, минимально поглощаемых пигментами водорослей. Близко 
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находится только полоса поглощения ФЦ (~620 нм) – основного 

светопоглощающего пигмента ФЦ-содержащий цианобактерий, массовое развитие 

которых часто встречается в эвтрофных водоемах [3]. Спектральная зависимость 

величины показателя поглощения света пигментами водорослей и цианобактерий 

приводит к значительному различию в количестве поглощённых квантов света: на 

красном свету поглощается наименьшее количество квантов света, а на синем – 

наибольшее. 

Таким образом, исследование адаптационного отклика клеток 

микроводорослей и цианобактерий на действие света различного спектрального 

состава, при условии одинаковых падающих на поверхность экспериментального 

сосуда PAR, не является корректным, так как структурные и функциональные 

изменения в клетках могут быть связаны не только со спектральным составом 

света, но и с количеством фактически поглощённых квантов света. Так, известно, 

что клетки реагируют на изменение интенсивности света изменением 

внутриклеточного содержания ХЛ а [61, 117] и скорости фотосинтеза [87, 117]. Для 

обнаружения эффекта влияния именно спектрального состава света на структурные 

и функциональные характеристики водорослей и цианобактерий необходимо 

исключить влияние «количества» квантов на исследуемые параметры. Поэтому в 

лабораторных экспериментах производилось уравнивание световых условий 

выращивания культур по количеству квантов, используемых в фотосинтезе (PUR), 

которые представляют собой часть PAR, поглощённую пигментами водорослей и 

цианобактерий. PUR зависит как от пигментного состава клеток культур, так и от 

спектрального состава PAR в среде. 

В результате использования предложенной методики, получили постоянную 

величину внутриклеточной концентрации хлорофилла а (оценивали по отношению 

С/ХЛ а) у водорослей разной таксономической принадлежности – диатомовых 

(Nitzschia sp.), примнезиофитовых (I. galbana), динофитовых (P. nanum) и 

цианобактерий (S. elongatus и Synechococcus sp. WH5701). Отношение С/ХЛ а 

является критерием фотоадаптации [84], и постоянство С/ХЛ а при изменении 
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спектральных характеристик света в среде является следствием равенства по 

количеству поглощённых квантов. 

Относительное содержание каротиноидов (отношение КР/ХЛ а), которое для 

микроводорослей является индикатором комплементарной хроматической 

адаптации, не изменялось при адаптации к спектрально различному свету 

(Таблица 3.2, 3.3, Рисунки 3.4-3.6). На этом основании можно сделать вывод об 

отсутствии у микроводорослей адаптивных изменений в пигментном комплексе, 

соответствующих комплементарной хроматической адаптации. 

У цианобактерий вспомогательными специфическими пигментами являются 

фикобилины [97], поэтому у цианобактерий индикатором комплементарной 

хроматической адаптации является изменение относительного содержания 

фикобилинов. При этом известно, что цианобактерии, ФБС которых содержат ФЦ, 

но не имеют включают ФЭ, как S. elongatus и Synechococcus sp. WH5701, относятся 

к видам цианобактерий, не обладающим способностью к комплементарной 

хроматической адаптации [83]. Результаты экспериментов с культурой ФЭ-

содержащего вида цианобактерии Synechococcus sp. BS9001 свидетельствуют об 

отсутствии у Synechococcus sp. BS9001 комплементарной хроматической 

адаптации, так как отношение ФЭ/ХЛ а не зависело от спектральных 

характеристик света в среде. 

Исследование относительного содержания в клетках азота (отношение С/N) 

показало его независимость от спектрального состава света у всех исследованных 

водорослей и цианобактерий. Это позволяет сделать вывод о постоянстве 

направленности биосинтеза клетки в условиях различного спектрального 

освещения. 

Процессы физиологической адаптации микроводорослей и цианобактерий к 

условиям в среде существования включают изменения не только содержания 

пигментов, но и функциональных характеристик. В отличие от единообразия в 

характере влияния «качества» света на относительное содержание пигментов в 

клетках исследованных видов – а именно отсутствие хроматической адаптации, то 
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по влиянию на функциональные характеристики микроводорослей и 

цианобактерий получено отличие между эукариотами и прокариотами. 

Способность микроводорослей и цианобактерий всех исследованных видов 

поглощать свет, которая характеризуется спектральными удельными 

(нормированными на содержание хлорофилла а) показателями поглощения света, 

не зависела от «качества» света в среде. Это обусловлено тем, что внутриклеточная 

концентрация и соотношение пигментов в экспериментах не изменялось, а, 

следовательно, оставалась постоянной степень упаковки пигментов в клетках, что 

и определило постоянство удельных показателей поглощения света [93, 147]. 

Величины удельных показателей поглощения и соотношение значений 

показателей в синем и красном максимумах спектров соответствовали значениям 

для тенеадаптированных клеток [76, 93, 136, 142]. 

Исследование скоростей роста у культур микроводорослей не показало 

зависимости от спектральных условий освещения при адаптации. Напротив, было 

получено, что скорость роста цианобактерий зависела от спектральных условий 

освещения. ФЭ-содержащая цианобактерия Synechococcus sp. (штамм BS9001) 

быстрее всего росла на зелёном свету (~ от 460 нм до 590 нм), совпадающим по 

диапазону поглощения с ФЭ (полоса поглощения от 595 нм до 560 нм), и медленнее 

на синем свету (~ от 400 нм до 540 нм). ФЦ-содержащие цианобактерии S. elongatus 

и Synechococcus sp. (штамм WH5701) быстрее всего росли на красном свету (~ от 

550 нм до 700 нм), комплементарном полосе поглощения пигмента ФЦ (полоса 

поглощения от 610 нм до 635 нм), и медленнее всего на синем свету, который не 

поглощается ФЦ. При этом у Synechococcus sp. штамм WH5701 наименьшие 

скорости роста наблюдались при адаптации к синему свету, не смотря на 

произошедшее увеличение концентрации пигментов КР в клетках. 

Известно, что в условиях светового лимитирования все физиологические 

процессы в клетках направлены на повышение эффективности поглощения 

падающей световой энергии и её утилизации. В условиях светового лимитирования 

скорость роста пропорциональна содержанию хлорофилла а в клетках, показателю 

удельного поглощения света и квантовому выходу роста [117]. 
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В условиях светового лимитирования величина квантового выхода 

максимальная [129]. Отмеченное снижение квантового выхода роста у ФЦ-

содержащих цианобактерий от красного света адаптации к синему связано с тем, 

что в спектральной области, где большая часть падающего света поглощается ФЦ 

(красный свет), энергия возбуждения используется на фотосинтез и скорость роста 

с наибольшим квантовым выходом, который снижается с уменьшением доли 

поглощения света пигментом ФЦ в общем поглощении света всеми пигментами 

(Рисунок 6.1 А). 

 

  

Рисунок 6.1 – Спектры количества квантов света поглощенных пигментами 

культур, нормированных на концентрацию хлорофилл а, и адаптированных к 

свету различного спектрального состава ( ––––– белый свет, ––––– красный свет, 

––––– зелёный свет, ––––– синий свет): А – Synechococcus sp. WH5701, 

Б – Synechococcus sp. BS9001 

 

Полученные для цианобактерий изменения величины скорости роста клеток 

в зависимости от спектральных условий освещения связаны с особенностью 

строения и функционирования фотосинтетического аппарата цианобактерий. 

Известно, что в растительных клетках фотосистема 2 (ФС2), окисляя воду, 

поставляет электроны в электрон-транспортную цепь хлоропласта, откуда они 

затем используются фотосистемой 1 (ФС1). Каждая фотосистема включает 
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внутренние (коровые) и внешние светособирающие комплексы и фотохимический 

реакционный центр [117]. Светособирающие комплексы высших растений и 

водорослей расположены в мембранах тилакоидов, и содержат пигменты ХЛ и КР. 

Внешние антенны поглощают кванты света и передают энергию возбуждения к 

внутренним кор-комплексам, которые затем передают её специальным 

хлорофиллам реакционных центров, непосредственно включенным в 

фотосинтетический транспорт электронов. У цианобактерий, в отличие от 

эукариотов, весь ХЛ а сосредоточен в кор-комплексах [97], а роль основного 

светосборщика выполняют ФБС (Рисунок 6.2), примыкающие к комплексам 

фотосистем и находящиеся на поверхности тилакоидной мембраны. 

 

 

Рисунок 6.2 – Структурная модель (слева) и энергетическая воронка (справа) 

фикобилисомы. Структурная модель представляет собой фикобилисом, 

содержащий трицилиндрическое ядро, состоящее из аллофикоцианина (APС), и 

шесть стержней, содержащих хромофоры фикоцианин (PC) и фикоэритрин (PE). 

Связующие элементы в центре стержней и в сердечнике обозначены пунктирной 

линией. Горизонтальная сплошная линия обозначает поверхность 

мембраны [158]. 

 

Энергия передаётся по направлению от хромофоров с более высокой 

энергией (фикоэритрин) к хромофорам с более низкой энергией (фикоцианин), 

далее к ядру ФБС (аллофикоцианин APС), и далее через концевые хромофоры-

эмиттеры (LCM и аллофикоцианин B (APB)) к реакционным центрам в 

http://www.chem21.info/info/1745105
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фотосинтетической мембране (хлорофилл) (Рисунок 6.2) [46, 158]. Общее число 

ФБС хромофоров в несколько раз превышает число молекул хлорофилла. 

В нашем случае при выращивании клеток ФЦ-содержащих цианобактерий на 

синем свету (~ от 400 до 540 нм) пигмент ФЦ, поглощающий в диапазоне длин волн 

от 610 до 635 нм, не участвовал в поглощении света, и кванты света поглощались 

только КР и ХЛ (Рисунок 6.1). Известно, что у цианобактерий ХЛ а сосредоточен 

в основном в ФС1 [118, 163, 178], а фикобилины являются светособирающими 

пигментами как для ФС1, так и для ФС2 [150, 163]. Поэтому при росте клеток 

цианобактерий на синем свету, где фикобилины не поглощают, возникает дефицит 

энергии, передаваемой на реакционный центр ФС2. Так, в работе [127] было 

показано, что у цианобактерии Synechocystis sp. PCC 6803 на синем свету, по 

сравнению с красным светом, наблюдалось более низкое соотношение ФС1 к ФС2 

(ФС1 : ФС2) и относительно большее количество фикобилисом, связанных с ФС2. 

Эти результаты подтверждают предположение о том, что синий свет, который не 

поглощается фикобилисомами, создает дисбаланс между двумя фотосистемами 

цианобактерий с избытком энергии в ФС1 и дефицитом в ФС2. Это приводит к 

уменьшению эффективности использования поглощённых синих квантов в 

фотосинтезе и росте цианобактерий, и приводит к снижению квантового выхода 

роста на синем свету. Ранее в исследованиях [124] было показано, что квантовый 

выход фотосинтеза ФЭ- и ФЦ-содержащих цианобактерий Synechococcus sp. 

штаммы WH7803 и WH5701 снижается на свету в диапазоне длин волн до 525 нм 

и от 625 нм, где поглощает только ФС1. Это отражается на спектрах действия 

фотосинтеза, полученных в результате умножения показателей aph(λ) на квантовый 

выход фотосинтеза штаммов Synechococcus sp. WH7803 и WH5701, в виде слабой 

или полностью отсутствующей фотосинтетической активности ХЛ а, несмотря на 

поглощение квантов ХЛ а [124].  

Таким образом, у цианобактерий в отличие от микроводорослей скорость 

роста и фотосинтеза клеток зависит не от общего количества квантов, 

поглощённых всеми пигментами, а только от квантов, поглощёнными 

фикобилиновыми пигментами, что связано с особенностью строения и 
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функционирования фотосинтетического аппарата цианобактерий. Эта специфика 

фотосинтетического аппарата цианобактерий определяет различие между 

прокариотами и эукариотами по изменению функциональных характеристик в 

зависимости от спектрального состава света.   

В природных водоемах планктонные микроводоросли вертикально 

перемещаются, увлекаемые водой как пассивная примесь. В зависимости от 

гидрологической структуры вод, фитопланктон попадает и существует при 

освещенности, изменяющейся на несколько порядков: от 100% PAR в 

поверхностном слое до 1-0,1% PAR вблизи нижней границы зоны фотосинтеза. 

Вместе с ослаблением облученности с глубиной изменяется спектральный состав 

проникающего в водную толщу солнечного излучения.  

Изменение спектрального состава света в проведённых экспериментах 

моделирует в некоторой степени (если рассматривать «синий»/«зеленый» свет 

экспериментов) изменение спектрального состава излучения с глубиной [52]. Так 

как адаптация к свету с различными спектральными характеристиками у 

исследованных видов микроводорослей не содержащих пигментов фикобилинов 

не приводит к изменениям пигментного состава, соответствующим 

комплементарной хроматической адаптации (приспособительное увеличение 

количества пигментов, соответствующих по поглощению спектральному составу 

падающего света), то это затрудняет для них возможность к фотосинтезу в нижних 

слоях эвфотической зоны, куда проникает преимущественно сине-зелёный свет 

низкой интенсивности. 

Вероятно, цианобактерии, имеющие специфический пигментный набор по 

фикобилинам и не проявляющие способности к физиологической 

комплементарной хроматической адаптации, в природных условиях адаптированы 

к существованию в конкретных спектральных световых условиях, 

комплементарных полосе поглощения их фикобилинов. Отсутствие способности к 

физиологической адаптации, вероятно связано с тем, что адаптивные изменения 

закреплены на генетическом уровне видов [156]. Низкая эффективность 

использования ФЦ-содержащими цианобактериями в фотосинтезе квантов света, не 
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доступных для поглощения ФЦ, возможно является причиной их малой конкурентной 

способности к росту на глубинах с преимущественным проникновением синего или 

сине-зеленого излучения. Это согласуется с тем, что «цветение» ФЦ-содержащих 

цианобактерий, у которых дополнительный светопоглощающий пигмент ФЦ 

поглощает красные лучи в диапазоне 610–635 нм, встречается в верхнем слое 

эвтрофных водоёмов [3, 15, 164]. В мезотрофных водах ФЦ-содержащие 

цианобактерии практически не встречаются в открытой глубоководной части, но 

могут достигать значительной численности в поверхностных водах прибрежных 

более трофных районов [193], где образуют пятна «цветения» в период массового 

развития [2]. 

Появление на спектрах показателей aph(λ), полученных под термоклином, 

локального пика на длине волны ~550 нм объясняется увеличением численности ФЭ-

содержащих пикоцианобактерий и их вклада в биомассу глубинного сообщества 

фитопланктона. Полевые исследования видовой структуры фитопланктонного 

сообщества, проведённые в Чёрном море в сентябре 2014, 2015 гг. и в мае 2016 г., 

показали, что фракция ФЭ-содержащих пикоцианобактерий около нижней 

границы зоны фотосинтеза (на глубинах, куда проникает примерно 1–0,1% 

падающей на поверхность PAR) составляла порядка 40–60% от общей биомассы 

фитопланктона [74, 76]. Результаты исследований на Байкале [74] 

свидетельствуют, что виды микроводорослей, которые содержат в своём 

пигментном составе ФЭ, тоже могут доминировать в глубинном сообществе 

фитопланктона.  

Фактором, определяющим обилие ФЭ-содержащего фитопланктона на 

глубинах около нижней границы зоны фотосинтеза, является именно спектральный 

состав света, достигающего данной глубины. Совпадение полосы поглощения ФЭ со 

спектральными свойствами проникающего на глубину света в море определяет 

способность ФЭ-содержащего фитопланктона более эффективно поглощать сине-

зелёный свет низкой интенсивности, что приводит к увеличению численности такого 

фитопланктона в глубинном сообществе. Так расчёты, проведённые для одной из 

станций в Чёрном море в сентябре месяце, показывают, что увеличение поглощения 
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света пигментами фитопланктона на единицу ХЛ а за счёт поглощения света 

пигментом ФЭ на глубине, соответствующей 0,1% PAR, составляет 33 % 

(Рисунок 6.3 А). Аналогичные расчёты, произведённые для сентября месяца для озера 

Байкал показывают на глубине, соответствующей 0,1% PAR, увеличение поглощения 

света пигментами фитопланктона на единицу ХЛ а за счёт поглощения света 

пигментом ФЭ на 20 % (Рисунок 6.3 Б). 

 

 

Рисунок 6.3 – Поглощение света пигментами фитопланктона на единицу 

хлорофилла а на глубине, соответствующей 0,1% PAR (––––– для спектров 

удельных показателей поглощения света пигментами фитопланктона (aph/chl(λ)) без 

пика на длине волны ~550 нм, ––––– для спектров aph/chl(λ) с выраженным пиком 

на длине волны ~550 нм): А – в Чёрном море в сентябре 2015 г., Б – в озере 

Байкал в сентябре 2019 г. 

 

Расчёты поглощения света пигментами фитопланктона на единицу ХЛ а 

проведены для падающей на поверхность воды интенсивности света 40 Э м-2 сут-1. 

При характерной для данного периода года падающей на поверхность моря 

интенсивности PAR ~ 35-45 Э м-2 сут-1 , что соответствует ~ 800-1000 мкЭ м-2 с-1 [184], 

на глубину, соответствующую 1 % PAR, которую принято считать за нижнюю 

границу зоны фотосинтеза (компенсационная глубина, на которой фотосинтетическая 

фиксация углерода уравновешивает потери фитопланктона на дыхание [87]) 

проникает соответственно 8- 10 мкЭ м-2 с-1. Однако фактическая компенсационная 
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глубина непостоянна и трудна для измерения [157]. Для Чёрного моря исследования 

формы спектров показателей aph(λ) показали, что увеличение доли ФЭ-содержащих 

цианобактерий в фитопланктонном сообществе наблюдается именно на глубинах 

ниже слоя глубинного максимума ХЛ а и 1%-го уровня PAR [76] (Рисунок 6.4 А). 

На примере станции 6 рейса ПВ79 (сентябрь 2015 г.) показано относительное 

увеличение амплитуды локального пика на длине волны ~550 нм на глубине 40 м, 

находящейся ниже 1% PAR, который находился на глубине 30 м (Рисунок 6.5 А). 

На спектрах показателей aph(λ), полученных в сентябре 2019 г. в озере Байкал, 

также отмечены выраженные локальные пики на длине волны ~550 нм на глубинах 

(Рисунок 6.4 Б), находящихся ниже 1% PAR и локального максимума ХЛ а 

(Рисунок 6.5 Б). Это свидетельствует о том, что у ФЭ-содержащих видов значение 

компенсационной глубины больше, чем у других таксонов в сообществе 

фитопланктона. 

 

  

Рисунок 6.4 – Спектры показателей поглощения света пигментами 

фитопланктона, нормированные на поглощение на длине волны ~678 нм 

(aрh(λ)/aрh(678)) на разных глубинах: А – в сентябре 2015 г. в Чёрном море на 

станции № 6 рейса ПВ79 (––––– 0 м, ––––– 8 м, ––––– 25 м, ––––– 30 м, ––––– 

40 м), Б – в сентябре 2019 г. в озере Байкал на станции № 1 (––––– 0 м, ––––– 8,5 

м, ––––– 17 м, ––––– 25,5 м, ––––– 37 м) 
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Рисунок 6.5 – Вертикальное распределение концентрации хлорофилла а в сумме с 

феопигментами (Са+ф) (●), температуры (Т) и интенсивности флуоресценции 

хлорофилла а по данным CTD-зонда (- - -): А – в сентябре 2015 г. в Чёрном море 

на станции № 6 рейса ПВ79, Б – в сентябре 2019 г. в озере Байкал на станции № 1 

 

Таким образом, видоспецифическая способность ФЭ-содержащего 

фитопланктона поглощать сине-зеленый свет даёт ему конкурентное 

преимущество перед другими таксономическими группами фитопланктона 

(Bacillariophyceae, Coccolithophyceae) в скорости фотосинтеза и роста в данных 

спектральных условиях при низкой интенсивности света. Необходимым условием 

для развития хроматической адаптации сообщества фитопланктона на глубине 

является стратификация вод, которая «запирает» микроводоросли и цианобактерии в 

слое со специфическими спектральными характеристиками облучённости. Тот факт, 

что благодаря ФЭ цианобактерии и криптофитовые водоросли поглощают свет в 

коротковолновой части спектра более эффективно, чем другие таксоны водорослей, 

является основой для преимущественного развития ФЭ-содержащих видов в нижней 

части зоны фотосинтеза, причем слой их обилия заглубляется относительно слоя 

глубинного максимума ХЛ а. 
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Таким образом, исследования вертикальной изменчивости спектральных 

показателей поглощения пигментами фитопланктона в отдельные сезоны в 

сравнении с гидрологической структурой вод и спектральными характеристиками 

проникающего в водную толщу солнечного излучения выявили наличие 

хроматической адаптации сообщества в нижней части зоны фотосинтеза, 

ограниченной сверху плотностной стратификацией вод. За счёт 

комплементарности полосы поглощения света фикобилинами свету, 

проникающему в море, ФЭ-содержащие водоросли и цианобактерии в условиях 

светового лимитирования получают преимущество в эффективности поглощения 

квантов солнечной энергии и использования их на рост/фотосинтез в сравнении с 

другими видами, что приводит к относительному росту численности ФЭ-

содержащих видов в глубинном сообществе фитопланктона и определяет смену 

доминирующих видов в сообществе с глубиной в пределах зоны фотосинтеза. 
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ВЫВОДЫ 

 

1. Микроводоросли, не содержащие фикобилины, не способны к 

комплементарной хроматической адаптации, которая заключается в увеличении 

относительного содержания вспомогательных пигментов, комплементарных 

спектральному диапазону света в среде. 

2. При условии сбалансированности по количеству поглощенных квантов 

спектральный состав света не влияет на структурные характеристики водорослей и 

цианобактерий, такие как отношение органического углерода к хлорофиллу а и к 

азоту в клетках всех исследованных видов. 

3. Влияние спектрального состава света на эффективность использования 

поглощённого света на рост клеток различается у исследованных видов: у 

цианобактерий, в отличие от микроводорослей, не содержащих фикобилины, 

эффективность использования поглощённого света в процессе роста зависит от его 

спектрального состава. На свету, комплементарном полосе поглощения 

соответствующих фикобилинов, поглощённая энергия используется в процессе 

синтеза органического вещества и роста клеток с максимальным квантовым 

выходом, что связано с особенностью строения и функционирования 

фотосинтетического аппарата цианобактерий. 

4. Анализ вертикальной изменчивости формы спектров показателей 

поглощения света пигментами фитопланктона выявил увеличение доли 

фикоэритрин содержащих видов в общей биомассе фитопланктона в нижней части 

зоны фотосинтеза в условиях плотностной стратификации вод в пределах 

освещенного слоя. 

5. Установлена комплементарность полосы поглощения света 

фикоэритрином спектральным свойствам солнечного излучения, проникающего к 

нижней границе зоны фотосинтеза Чёрного моря и озера Байкал, что приводит к 

увеличению удельной эффективности использования света в процессе 

фотосинтеза. Наличие фикоэритрина в составе пигментного комплекса 

цианобактерий и криптофитовых водорослей позволяет фитопланктону более 
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эффективно поглощать проникающий к нижней части зоны фотосинтеза сине-

зеленый свет в диапазоне длин волн 500-560 нм. 

6. Спектральный состав света является ключевым фактором, влияющим на 

развитие определенных таксонов фитопланктона в нижней части зоны фотосинтеза 

в условиях светового лимитирования при наличии плотностной стратификации вод 

в пределах освещенного слоя. В результате хроматической адаптации 

фикоэритрин-содержащие виды фитопланктона могут достигать значительной 

численности и составлять более 50 % биомассы сообщества фитопланктона на 

глубинах с освещенностью 1% – 0,1% от уровня солнечной инсоляции поверхности 

моря. 

7. Увеличение численности фикоэритрин-содержащих видов фитопланктона, 

их доли в биомассе фитопланктона и удельной эффективности поглощения света 

наблюдается на горизонтах ниже слоя глубинного максимума флуоресценции 

хлорофилла а, приуроченного к 1%-ому уровню фотосинтетически активной 

радиации, что свидетельствует о бóльшем показателе компенсационной глубины у 

фикоэритрин-содержащих видов, в сравнении с другими таксонами в сообществе 

фитопланктона.  



124 
 

СПИСОК СОКРАЩЕНИЙ И УСЛОВНЫХ ОБОЗНАЧЕНИЙ 

 

ВКС верхний перемешанный слой; 

КР каротиноиды; 

ФБП фикобилипротеины; 

ФБС фикобилисомы; 

ФС1 фотосистема 1; 

ФС2 фотосистема 2; 

ФУБ фикоуробилин; 

ФЦ С-фикоцианин; 

ФЭ С-фикоэритрин; 

ФЭБ фикоэритробилин; 

ХЛ а хлорофилл а; 

С углерод; 

Са концентрация хлорофилла а; 

Са+ф концентрация хлорофилла а в сумме с феопигментами; 

Скр концентрация суммарных каротиноидов; 

Сф концентрация феопигментов; 

FL2 уровень автофлуоресцентного сигнала на длине волны 575 нм; 

FL4 уровень автофлуоресцентного сигнала на длине волны 675 нм; 

FS рассеяние света вперед; 

kd показатель диффузионного ослабления света; 

N азот; 

OD оптическая плотность; 

ODd(λ) оптическая плотность обесцвеченных клеток в суспензии; 

ODfd(λ) оптическая плотность обесцвеченных клеток на фильтре; 

ODfp(λ) оптическая плотность частиц на фильтре; 

ODp(λ) оптическая плотность взвеси в суспензии; 

PAR фотосинтетически активная радиация; 

PUR радиация, используемая в фотосинтезе; 
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R соотношение показателей поглощения света в синем и красном 

максимумах спектров поглощения света пигментами; 

Rac величина отношения оптической плотности ацетоновых экстрактов 

пигментов на длинах волн ~ 430 нм и 664 нм; 

Zs глубина видимости диска Секки; 

aрh(λ) показатель поглощения света пигментами водорослей; 

aрh/chl(λ) удельный (нормированный на содержание хлорофилла а) показатель 

поглощения света пигментами; 

aрh/chl(438) удельный (нормированный на содержание хлорофилла а) показатель 

поглощения света пигментами на длине волны 438 нм. 

aрh/chl(678) удельный (нормированный на содержание хлорофилла а) показатель 

поглощения света пигментами на длине волны 678 нм. 

a*
рh/chl средний по спектру поглощённых квантов показатель поглощения 

света, нормированный на содержание хлорофилла а; 

λ длина волны; 

ϕ квантовый выход фотосинтеза; 

ϕµ квантовый выход роста. 
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