
63

УДК 574.24+504.052+504.4.054

ОСОБЕННОСТИ ЛЕТНЕГО ПРОСТРАНСТВЕННОГО 
РАСПРЕДЕЛЕНИЯ ФОСФОРА, АЗОТА 

И ХЛОРОФИЛЛА А В КРУПНОМ 
ЭВТРОФИРУЕМОМ АРКТИЧЕСКОМ ОЗЕРЕ 

ИМАНДРА (МУРМАНСКАЯ ОБЛАСТЬ) 
В СВЯЗИ С МАССОВЫМ РАЗВИТИЕМ 

ФОТОСИНТЕЗИРУЮЩИХ МИКРООРГАНИЗМОВ
Н.А. Кашулин1*, А.К. Беккелунд2, В.А. Даувальтер1

1 Институт проблем промышленной экологии Севера Кольского научного центра РАН 
(Апатиты, Российская Федерация); 2 ЗАО «Creek-Bio» (Осло, Норвегия)

* Эл. почта: n.kashulyn@ksc.ru
Статья поступила в редакцию 21.05.2020; принята к печати 24.08.2020

В крупном эвтрофируемом арктическом озере Имандра с начала XXI века наблюдается регулярное массовое размножение (цветение) 

потенциально токсичных фотосинтезирующих микроорганизмов, вызывающих гибель рыб и представляющих угрозу здоровью населения. 

Эти явления (Harmful Algal Blooms, HABs) происходят в оз. Имандра при значительно более низких температурах и содержаниях P и N по 

сравнению с более южными регионами. В связи с этим рассмотрены взаимосвязи и особенности летнего пространственного распределения 

хлорофилла а и соединений азота и фосфора в поверхностном горизонте вод озера. Сложная пространственная структура водоема, 

выраженные стоковые течения и мощные точечные антропогенные источники биогенных элементов создают условия для их градиентного 

распределения по акватории. Результаты их изучения приводят к выводу о совместном лимитировании развития HABs содержанием N и P в 

воде и их стехиометрическими соотношениями. При суммарных уровнях P
общ

 < 17 мкг/л и N
общ

 < 150 мкг/л вероятность HABs невелика. При P
общ

 

> 17 мкг/л фосфор не является лимитирующим элементом, и развитие HABs лимитируют соединения азота. При N
общ 

> 180 мкг/л вероятность 

развития HABs повышается. Для большей части акватории характерны нахождение значительной части азота в органической форме 

и дефицит NO
3
– на фоне преобладания NH

4
+ среди минеральных форм. Это создает условия доминирования цианобактерий и успешного 

развития зеленых водорослей. При соотношениях концентраций [NO
3
–]:[NH

4
+] в диапазоне 0,1-1,0 существует высокая вероятность развития 

HABs, вызываемых цианобактериями. Развитию HABs будут способствовать концентрации NO
3
– > 2,5 мкг/л при концентрациях РО

4
3– > 

3,1 мкг/л. При этом индекс N:P должен превышать 9,7. Установленные критические уровни концентраций соединений N и P позволяют 

прогнозировать развитие HABs и способствуют пониманию механизмов его формирования в арктических водоемах.
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The lake Imandra is a major Arctic water basin where harmful algal blooms (HABs) are observed regularly starting from the turn of the 20th 

and 21st centuries. HABs occur in the lake at significantly lower temperatures and phosphorus (P) and nitrogen (N) levels than in lakes located 

at lower latitudes. With regard to the above, the interrelationships between and the patterns of the spatial distributions of P, N and chlorophyll-a 

(Chl-a) in the upper layers of the lake have been considered. The complex outline of and strong gravity currents in the lake combined with potent 

focal anthropogenic sources of P and N determine the gradients of biogenic elements levels in the lake. Their examination suggest that HABs 

development is limited mutually by the levels of N and P and by their stoichiometric proportions. At the levels of total P and N (P
tot

 and N
tot

) below 
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Тем не менее, считается, что основными фактора-
ми, определяющими HABs, являются повышенное 
содержание в воде макробиогенных элементов (БГЭ) 
и отклонение их стехиометрических соотношений от 
природных значений [25, 33, 51, 64, 83, 92]. Это взаи-
модействующие факторы, значимость которых разли-
чается для разных видов водорослей. Полагают, что 
роль P или N как факторов, лимитирующих HABs, 
может меняться в зависимости от абсолютных зна-
чений их содержания в воде, химических форм и их 
стехиометрии [47]. Вероятно, температурный фактор 
менее важен для арктических водоемов в сравнении 
с более низкими широтами, поскольку HABs здесь 
может развиваться при более низком диапазоне тем-
ператур.

Структурно-функциональные изменения экосис-
тем, обусловленные эвтрофированием и развитием 
HABs, рассматриваются как альтернативные стабиль-
ные состояния [28, 72, 73], поддерживаемые не толь-
ко внешними потоками БГЭ, но и рециркуляцией их 
внутриводоемных пулов – донные отложения (ДО), 
биота. Эти изменения усиливаются в ответ на гипок-
сические условия, развитию которых, в свою очередь, 
способствует эвтрофирование [29]. 

В настоящее время нет единого мнения о роли всех 
этих факторов в развитии HABs, что затрудняет вы-
работку стратегий управления качеством поверхност-
ных вод для смягчения последствий эвтрофикации 
озер и определяет необходимость дальнейшего изуче-
ния данного явления [38, 86]. Прежде всего это отно-
сится к арктическим озерам, где HABs встречаются 
при значительно меньших уровнях содержания БГЭ 
в воде и более низких диапазонах температур, чем это 
описано для более южных регионов. Неотъемлемой 
частью устойчивого управления водными ресурсами 
являются количественные показатели качества вод, 
что обусловливает необходимость их разработки при 
новых вызовах [61, 68]. При этом программы монито-
ринга и мероприятия по уменьшению HABs должны 
быть адаптированными к конкретным проблемам ка-
чества воды и учитывать региональные особенности 
и видовую специфику доминирующих таксонов [18].

В данной работе мы рассматриваем особенности 
пространственного распределения хлорофилла а (Chl-
а) и макробиогенных элементов (N, P) в оз. Имандра. 
Это крупный заполярный водоем, который испытыва-

Список сокращений и обозначений
[X]  – содержание конкретного иона X в воде 
∑ион  – сумма ионов, содержащихся в воде, общая 
минерализация воды (мг/л)
Chl-а  – пигмент хлорофилл а (содержание в воде 
выражено в мг/л)
HABs – Harmful Algal Blooms = массовое 
размножение (цветение) потенциально токсичных 
фотосинтезирующих микроорганизмов.
Nобщ  – общее содержание азота в воде (мкг/л)
PCA  – principal component analysis, метод анализа 
главных компонент
Pобщ – общее содержание фосфора в воде (мкг/л)

БаИ  – плес Бабинская Имандра
БГЭ  – биогенные элементы
БоИ  – плес Большая Имандра
ДО  – донные отложения
ЙоИ  – плес Йокостровская Имандра
ППП  – потеря веса при прокаливании (%)
ЦКП ИППЭС КНЦ РАН – центр коллективного 
пользования, Институт проблем промышленной 
экологии Севера КНЦ РАН

Введение
Относительно новым явлением для арктических 

водоемов является массовое развитие («цветение») 
фотосинтезирующих микроорганизмов, в том числе 
видов, потенциально опасных для других гидроби-
онтов и человека (Harmful Algal Blooms, HABs) [1, 2, 
9]. Оно приводит к нарушению устойчивости водных 
экосистем, их деградации, снижению ресурсного по-
тенциала и увеличению рисков для здоровья населе-
ния [14, 15, 24, 67]. HABs приобретает глобальный 
характер, что связывают с повышением температу-
ры среды вследствие глобальных изменений климата 
и деятельностью человека, изменяющего естествен-
ные биогеохимические циклы элементов, гидрологи-
ческие режимы водоемов, структуру пищевых сетей 
и способствующего распространению видов, способ-
ных вызывать HABs [27, 46, 52, 63, 67, 91]. Многие из 
них являются инвазивными и/или оппортунистиче-
скими видами и способны наиболее эффективно ис-
пользовать возникающие преимущества в меняющих-
ся условиях обитания [23].

17 μg/L and 150 μg/L respectively, HABs probability is low. At P
tot

>17 μg/L, HABs are limited by N rather than P. At N
tot

>180 μg/L, HABs probability 

becomes increased. In the major part of the lake, N is mostly organic and NO
3
– levels are low, NH

4
+ being predominant among the inorganic 

forms of N. This makes conditions for the development of green algae and for the predominance of cyanobacteria. At [NO
3
-]:[NH

4
+] within 0.1 to 

1.0, the probability of cyanoHABs is high. HABs development is promoted by [NO
3
-] > 2.5 μg/L upon [РО

4
3-] > 3.1 μg/l, the N:P ratio being above 

9.7. The ascertaining of the critical levels of N- and P-containing compounds will be useful in HABs forecasting and in understanding of HABs 

development in Arctic water basins. 

Keywords: Arctic, chlorophyll a, eutrophication, Harmful Algal Blooms (HABs). 
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был отгорожен дамбой и использован для размеще-
ния хвостов обогащения апатит-нефелиновых руд. На 
гидрологический и гидрохимический режимы южной 
части водоема оказывает влияние перекачка из ЙоИ 
в БаИ больших объемов воды (в 2018 году – 1229,531 
млн м3 [8]), используемых для нужд технического во-
доснабжения Кольской АЭС. Регулярные HABs в БоИ 
и ЙоИ наблюдаются с 2000 года (рис. 2).

Материалы и методы
Для анализа пространственного распределения  

изучаемых параметров были использованы данные, 
полученные в ходе комплексной полноозерной съем-
ки, проводимой в середине гидробиологического лета 
(июль) в 2012 и 2013 годах. Точки отбора проб поверх-
ностных вод выбирались для выявления закономерно-
стей распространения загрязняющих веществ по мере 
движения водного потока от промышленных объектов 
к стоку из озера (р. Нива), расположенного в южной 
части водоема. Отбор проб воды (312 проб) проводи-
ли в соответствии с п. 4.34 СП 11-102-97. Определение 
всех основных гидрохимических параметров, включая 
соединения БГЭ, проводили в стационарных условиях 
в аккредитованном ЦКП ИППЭС КНЦ РАН (№ РОСС 
RU.0001.517126) по стандартным сертифицированным 
методикам. Для определения условно растворимой и 
взвешенной форм P фильтровали пробы воды через 
мембранный фильтр с размером пор 0,45 мкм [22]. Ка-
тионы Na+, K+, Ca2+, Mg2+ определяли на атомно-аб-
сорбционном спектрофотометре Perkin-Elmer-360 в 
режиме пламенной атомизации. Анионы Cl–, SO4

2–, 
NO3

– определяли в фильтрованных пробах воды мето-
дом жидкостной хроматографии с кондуктометриче-
ским детектором (Waters HPLС 432). PO4

3–, Pобщ., NO3
–, 

Nобщ. и NH4
+ анализировали фотометрическим методом 

(фотометр КФК 3-01, спектрофотометр Pharmacia LKB 
Novaspec II). Расчеты содержания доминирующих фи-
зико-химических форм БГЭ в фильтрате выполнены с 
помощью модели CHEAQS Next.

Образцы донных отложений (ДО) получали отбор-
ником колонок открытого гравитационного типа, сде-
ланного из плексигласа (внутренний диаметр 44 мм), с 
автоматически закрывающейся диафрагмой. Образцы 
после высушивания при температуре 105 °С обраба-
тывали концентрированной HNO3 в автоклаве с теф-
лоновым вкладышем при 140 °С в течение 4 часов. 
P определяли фотометрическим методом.

Для определения содержания хлорофиллов филь-
тровали пробы воды объемом 1–2 л через мембран-
ный фильтр с диаметром пор 0,47 мкм. Экстракцию 
хлорофиллов проводили раствором ацетона (90%), 
оптическую плотность экстрактов измеряли на спек-
трофотометре «Hitachi UV-VIS 181». Концентрацию 
хлорофилла а (Chl-a) рассчитывали стандартным ме-
тодом [34].

ет мощное многофакторное антропогенное воздейст-
вие и где с начала XXI века наблюдаются регулярные 
HABs, приводящие к изменениям сообщества гидро-
бионтов [1, 2, 11, 12, 55]. Цветение водорослей в оз. 
Имандра начинается сразу же после таянья ледово-
го покрова массовым размножением диатомовых во-
дорослей, присутствующих в водной толще круглый 
год. Во второй половине гидробиологического лета 
перидиниевые водоросли (динофлагелляты) и циано-
бактерии формируют HABs, сопровождающиеся вы-
делением цианотоксинов и гибелью рыб. Оно может 
продолжаться до поздней осени. Целью работы было 
изучение взаимосвязей фитопланктона и питатель-
ных веществ в оз. Имандра, необходимое для пони-
мания причин HABs и для научной основы прогноза 
и установления критических уровней содержания ос-
новных биогенных элементов как компонентов управ-
ления качеством поверхностных вод, обеспечивающе-
го устойчивое развитие региона.

Район исследований
Озеро Имандра расположено в центральной части 

Мурманской области. Оно имеет сложную простран-
ственную структуру и включает три относительно 
изолированных плеса – Большую (БоИ), Йокостров-
скую (ЙоИ) и Бабинскую (БаИ) Имандру, которые 
различаются по гидрологическим и гидрохимиче-
ским условиям и степени антропогенной нагрузки. 
Это водохранилище, аккумулирующее воду для рабо-
ты каскада ГЭС на р. Нива, впадающей в Белое море. 
Общая площадь – 876 км2, объем – 11,2 км³, средняя 
глубина – 16 м, максимальная – 67 м. На территории 
водосбора (12342 км²) расположен ряд горно-пере-
рабатывающих предприятий (ОАО «Апатит», «Се-
вероникель», «Олкон», Ковдорский ГОК) и развитая 
инфраструктура, включающая крупные населенные 
пункты, предприятия энергетики, логистики, сель-
ского хозяйства и социального сектора (рис. 1).

Предприятия горной промышленности, в том чи-
сле ОАО «Апатит» – крупнейший в мире производи-
тель фосфорного концентрата – мощные источники 
загрязнения вод соединениями N и P. Дополнитель-
ными источниками этих элементов являются сточ-
ные коммунальные воды [5]. Результатом продолжа-
ющихся с 1930-х годов многофакторных воздействий 
на оз. Имандра стала трансформация его природно-
го состояния [3, 6, 31, 32]. Помимо гидрохимическо-
го режима, нарушен гидрологический режим водое-
ма. Зимние понижения уровня воды приводят к его 
значительным колебаниям (<3 м) и сезонному осуше-
нию литоральной зоны. Проливы Йокостровский и 
Широкая Салма частично и Узкая Салма полностью 
пересыпаны дамбами при строительстве автодорог, 
что значительно снизило водообмен между тремя 
плесами. Один из крупнейших заливов, губа Белая, 



66 Междисциплинарный научный и прикладной журнал «Биосфера» 2020, т. 12, № 3

Рис. 1. Озеро Имандра и основные источники его загрязнения, расположенные на территории его водосбора
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Рис. 2. Разные стадии развития HABs в оз. Имандра (плес Йокостровская Имандра, Йокостровский пролив, июль 2013 года): 
А) цветение цианобактерии Dolichospermum lemmermannii; Б) гибель молоди сига и ряпушки, вызванная цветением токсичных 
микроорганизмов

Многофакторный статистический анализ и визуали-
зацию результатов выполняли в среде R (версия 3.5.3) 
[69]. Для выявления различий гидрохимических пока-
зателей на участках водной системы использовали ме-
тод анализа главных компонент (principal component 
analysis, PCA) [16]. В ходе анализа всего массива муль-
тивариативных данных были выбраны два наиболее 
значимых подпространства меньшей размерности, ко-
торые были использованы для определения отдель-
ных факторов, обусловливающих различия между 
частями озера. Анализ связей между факторами вы-
полнен по методу Пирсона, достоверность коэффици-
ентов корреляции была оценена путем определения 
уровней значимости по методу Арбетнота [16]. Для 
последующего описания данных использованы коэф-
фициенты корреляции с уровнем значимости P ≥ 0,95. 
Для выявления критических уровней средовых пара-
метров проводился парный регрессионный анализ.

Анализ пространственного распределения веществ, 
визуализацию полученной информации и подготов-
ку карт-схем проводили в ArcGIS 10.6.1. Весь массив 
данных о станциях отбора проб и содержании ве-
ществ на каждой из станций был собран в базу геодан-
ных. В дальнейшем имеющиеся материалы класси-
фицировались согласно анализируемым параметрам. 
В качестве топоосновы была использована топокар-
та Мурманской области (базовый масштаб 1:200000). 
Оригинальные схемы подготовлены авторами статьи.

Результаты и обсуждение
До начала интенсивного загрязнения оз. Имандра 

отходами предприятий горнопромышленного ком-
плекса средняя минерализация воды (∑ион) в ЙоИ, 
рассчитанная по гидрологическому посту Зашеек 
(сток из озера) за многолетний период наблюдений 
(1949–1966 годы), была 27,7 мг/л, что характеризовало  
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тории озера, являются компоненты загрязнений, по-
ступающие из основных источников, в том числе БГЭ 
и формы их нахождения в водной среде (рис. 4). Име-
ются достоверные различия гидрохимических режи-
мов (P > 0,95) плесов БаИ и южной части ЙоИ, с од-
ной стороны, и плесов БоИ и северной части ЙоИ – с 
другой. Причем для плеса БоИ характерна большая 
гетерогенность этих показателей, что объясняется на-
личием мощных точечных источников загрязнения и 
относительно изолированных губ восточного побе-
режья (Витте, Кислая), принимающих чистые воды 
притоков. Схожесть гидрохимических характеристик 
БаИ и южной части ЙоИ в значительной мере связана 
с удаленностью от основных источников загрязнения 
и перекачкой из южной части ЙоИ в БаИ значитель-
ных объемов вод.

Содержание P и N колеблется в широких преде-
лах (табл. 1), и пространственные распределения их 
соединений несколько различаются (рис. 5, 8), что 
определяется не только характеристиками источни-
ков загрязнения и особенностями гидрологического 
режима, но и комплексом абиотических и биотиче-
ских процессов, формирующих внутриводоемные ци-
клы этих элементов. Имандра в природном состоянии 
характеризовалась очень низким содержанием БГЭ: 
[NO3

–] 0–35 мкг/л и [РО4
3–] 0–8 мкг/л, причем в летний 

период уровни были ниже предела определения [13].  
В настоящее время мощными источниками биоген-
ных элементов являются, помимо традиционных 
(коммунальные, сельскохозяйственные стоки), горно-
добывающие предприятия, где различные N-содержа-
щие соединения массово используются при горнов-
зрывных работах, а соединения P выщелачиваются 
из горных пород Хибин, что усиливается в процессе 
добычи и переработки апатит-нефелиновых руд. Об-
щее поступление в БоИ составляет: N – 1403,95 т/год, 
P – 308,5 т/год; со стоком из озера выводится: N –  
143 т/год, P – 22,7 т/год [5, 13].

Если раньше считалось, что P является основным 
элементом, лимитирующим HABs [76], то недавние 
исследования различных водных систем по всему 
миру показали, что N также играет важную роль в 
поддержании биомассы, видового состава и токси-
генности HABs [25, 57]. При этом не только внешняя 
нагрузка N, но и его химические формы и скорость 
их круговорота могут влиять на доминантные виды, 
способные вызывать HABs [67]. 

Несмотря на значительные объемы поступления со-
единений N в оз. Имандра, в летний период экстре-
мально высокие показатели содержания Nобщ. (мкг/л) 
наблюдаются лишь в местах сброса сточных вод – в 
губах Белой (до 1629,0), Монче (до 322,0) и Молочной 
(до 318,0). Для остальной акватории БоИ и озера в це-
лом характерно относительно равномерное распреде-

водоем как ультрапресный [10]. Увеличение с 1970-х 
годов добычи и переработки полезных ископаемых 
на территории водосбора оз. Имандра вызвало резкое 
возрастание техногенной нагрузки на водоем и, как 
следствие, радикальные изменения гидрохимическо-
го режима [5, 6].

В настоящее время распределение гидрохимиче-
ских показателей по различным районам оз. Имандра 
крайне неравномерно, что определяется характери-
стиками источников загрязнения, внутриводоемны-
ми циклами антропогенно привнесенных элементов 
и гидрологическими особенностями, в том числе 
стоковыми течениями, имеющими выраженную на-
правленность север-юг, и техногенными течениями,  
обусловленными перекачкой вод КАЭС. Периодиче-
ское влияние на динамику гидрохимических показа-
телей могут оказывать стратификация или ветровые 
перемешивания вод.

Наиболее загрязняемым плесом является БоИ, куда 
поступают сточные промышленные и коммунальные 
воды Мончегорского, Оленегорского и Кировско-Апа-
титского районов. Это приводит к повышению зна-
чений ∑ион (интегральный показатель загрязнения) и 
содержания БГЭ (табл. 1, рис. 3). Среди главных ионов 
минерализации доминируют SO4

2– и Na+, основным 
источником которых является комбинат «Северони-
кель», где перед сбросом в водоем закисленные тех-
нологические сульфатсодержащие растворы нейтра-
лизуют с помощью NaHCO3. Лишь в губе Белой среди 
катионов наряду с повышенными концентрациями 
Na+ доминирует Ca2+, выщелачивающийся из горных 
пород Хибин. В южной части ЙоИ за счет разбавления 
водами притоков и седиментации малорастворимых 
сульфатов среди анионов преобладает СO3

2– (табл. 1).
Наибольшие величины исследуемых гидрохимиче-

ских показателей наблюдаются в местах сброса сточ-
ных вод – губа Белая и Монче-губа (рис. 3). В плесе 
БоИ в летний период значения ∑ион изменяются от 49,2 
до 166,0 мг/л в зависимости от района, что в среднем 
в 2–4 раза превышает условно-фоновые показатели 
БаИ. По мере продвижения потока показатели ∑ион 
снижаются: в северной часть ЙоИ – до 52,0–73,9 мг/л, 
в районе о. Нестеров и пролива Заячья Салма – до 
60–65 мг/л, в южной части ЙоИ – до 45,1–54,2 мг/л. 
В относительно мелководном плесе ЙоИ происходит 
смешивание вод БоИ, БаИ и крупных притоков (р. Пи-
ренга, р. Чуна). Узкий пролив Заячья Салма разделяет 
плес ЙоИ на северную и южную части, различающи-
еся условиями формирования гидрохимического ре-
жима. Наименее трансформированным является плес 
БаИ. Однако и здесь ∑ион (37,6–48,0 мг/л) превышает 
доиндустриальный уровень.

РСА-анализ по совокупности гидрохимических 
параметров показывает, что основными факторами, 
определяющими различия отдельных участков аква-
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В поверхностных горизонтах содержание N, как 
правило, ниже, чем в придонных. Большая часть N 
в оз. Имандра находится в связанной органической 
форме, что свидетельствует об активном вовлечении 
его в биогеохимические циклы. Содержание основ-
ных минеральных форм NH4

+ и NO3
– (мкг/л по азо-

ту) и их соотношение изменяются в широких диапа-
зонах и определяются источниками происхождения 
азотных соединений, дифференцированным потре-
блением этих форм N фитопланктоном и интенсивно-
стью процессов деструкции органического вещества 
(табл. 1). Преобладание в летний период в губе Белой 
ионов NO3

– (до 1156,0 мкг/л) над NH4
+ (до 108 мкг/л) 

(рис. 6) указывает, что основным источником N яв-
ляются взрывчатые вещества, используемые в гор-
ном деле, а преобладание NH4

+ (до 114 мкг/л) над NO3
–  

(< 27 мкг/л) в Монче-губе свидетельствует о ком-
мунально-бытовом происхождении соединений N.  
В летний период для центральной части акватории 
БоИ и в целом для ЙоИ характерно доминирование  

ление этого показателя: в среднем 253,7 в плесе БоИ, 
181,5 в северной ЙоИ, 154,3 в южной ЙоИ и 158,0 в 
БаИ (рис. 5). В толще воды и ДО эвтрофируемых во-
доемов отмечается высокая изменчивость содержания 
N и его форм, поскольку он может быстро циркули-
ровать через несколько состояний окисления и ак-
тивно используется микроорганизмами [85]. Напри-
мер, в озерах Эри и Гранд-Лейк-Сент-Мэрис (Огайо, 
США) уровни NO3

– в воде варьируют от >100 мкМ до 
пределов обнаружения из-за ассимиляции и актив-
ной денитрификации [25]. Полагают, что в озерных 
экосистемах устьевые экотоны играют важную роль 
в поддержании многочисленных путей трансформа-
ции N антропогенного происхождения, выносимых 
реками с территории водосбора [57]. Вероятно, пер-
вично-техногенный нитратный азот, поступающий 
в губу Белая БоИ, быстро и практически полностью 
ассимилируется продуцентами, и содержание NO3

– в 
остальных частях озера определяется внутриводоем-
ными биогеохимическими циклами N.

Табл. 1
Основные параметры химического состава поверхностных вод различных участков оз. Имандра  

(числитель: среднее (медиана); знаменатель: диапазон значений)

Район 
исследований

Показатели

pH Alk
мкг-экв/л

Сумма 
ионов
мг/л

NH4
мкг/л -1

NO3
мкг/л

[NO3
-]:

[NH4
+]

Nобщ
мкг/л

Nорг
мкг/л

[РО4
3-]

мкг/л
Pобщ

мкг/л N:P Chl-a
мг/м3

Формула 
ионного 
состава воды, 
%-эквивалент

Большая 
Имандра 
(n=103)

7,4(7,5)
6,8-8,4

393,5(3950)
285,0-734,0

73,2(72,8)
49,2-166,0

13,7(7,0)
1,0-114,0

52,6(5,0)
0 – 1156,0

3,4
0 – 
39,0

253,7(196,0)
119,0-1629,0

187,4
117-
365

6,6(3,0)
1,0-153,0

36,0(27,0)
7,0-251,0

8,4
2,5-18,9

4,3 (4,3)
0,4-7,6

SO4 (72) Cl (26) 
HCO3 (2)
Na+K (73) Ca 
(19) Mg (7)

 Губа Белая 7,6
7,4-8,4

447,1
383,0-734,0

79,0
68,7-111,8

15,5
1,0-108,0

153,0
2,0-1156,0

9,5
0,4-
39,0

391,8
168,0-1629,0

214,6
135-
365

12,6
2,0-153,0

54,9
22,0-251,0

7,8
4,9-15,6

6,7(7,5)
4,9-7,6

SO4 (73) Cl (23) 
HCO3 (3)
Ca (73) Mg (26)

 Губа Монче 7,2
6,9-7,3

333,6
288,0-469,0

75,9
64,0-166,0

19,9
2,0-114,0

4,4
0,0-27,0

0,2
0-1,6

191,3
124,0-322,0

166,9
120-
303

7,6
1,0-66,0

27,1
13,0-129,0

9,1
2,5-16,9 6,3

SO4 (70) Cl (28) 
HCO3(3)
Na+K(73) 
Ca(18) Mg (9)

Йокостровская 
Имандра, 
северная часть
(n=73)

7,4(7,4)
7,2-7,5

383,9(380,0)
321,0-473,0

68,1(67,6)
52,0-73,9

10,1(7,0)
1,0-37,0

2,0(1,0)
0,0-9,0

0,3
0-3,0

181,5(174,0)
140-327,0`

169,4
103-
281

1,5(2,0)
0-3,0

15,7(13,0)
8,0-72,0

13,2
3,3-22,8

2,9 (2,6)
1,97-4,55

SO4 (43) HCO3 
(42) Cl(15)
Na+K (70) Ca 
(21) Mg(9 )

Йокостровская 
Имандра,
южная часть
(n=39)

7,3(7,3)
7,1-7,4

304,0(302,5)
292,0-326,0

48,2(47,6)
45,1-54,2

11,7(10,0)
1,0-58,0

5,5(2,0)
0-30,0

1,0
0-12,0

154,3(151,5)
111,0-259,0

137,7
84-199

1,0(1,0)
0-2,0

7,3(7,0)
5,0-12,0

21,6
14,7-
34,0

3,13 (3,7)
1,0-4,1

HCO3 (47) SO4 
(40) Cl (13)
Na+K (62) Ca 
(25) Mg (13)

Бабинская 
Имандра
(n=77)

7,3(7,3)
7,0-7,5

283,2(278,0)
262,0-320,0

40,9(40,3)
37,6-48,0

10,0(9,0)
2,0-22,0

21,4(7,0)
0-78,0

2,8
0-21,7

158,0(156,0)
66,0-318,0

126,2
44-250

1,3(1,0)
0-3,0

5,7(5,0)
3,0-22,0

30,6
5,7-63,6

2,57 
(2,68)
0,69 – 
3,79

SO4 (74) Cl (23) 
HCO3 (3)
Na+K (54) Ca 
(30) Mg (16)
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Рис. 3. Пространственное распределение показателей общей минерализации (мг/л) вод оз. Имандра (здесь и далее на 
картосхемах: верхний полукруг – поверхностный горизонт, нижний полукруг – придонный горизонт)
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Рис. 4. PCA-анализ гидрохимических данных (А) и индивидуальный вклад отдельных гидрохимических параметров при 
формировании пространственного положения точек в системе ортогональной проекции двух подпространств меньшей размерности 
(Б): А) овалы соответствуют границам доверительных эллипсоидов для совокупного значения гидрохимических показателей, 
принадлежащих к одному району отбора проб; центр эллипсоида соответствует медианным значениям для соответствующего 
района отбора проб; Б) размер и цвет окружности соответствуют значению, определяющему индивидуальный вклад отдельных 
гидрохимических параметров при формировании пространственного положения точек

NH4
+ (в среднем 12 мкг/л) над NO3

– (<12,0 мкг/л) 
(рис. 6), что не соответствует классическому сезон-
ному распределению этих форм для водоемов со сба-
лансированной экосистемой, для которого характер-
ны минимальные значения [NH4

+] в вегетационный 
период [7].

Это свидетельствует об интенсивности деструк-
тивных процессов и преобладающем значении NO3

– 
в продукционных процессах. Нередко в вегетацион-
ный период концентрации NO3

– в поверхностном слое 
БоИ и ЙоИ имеют нулевые значения (NO3

– полностью 
ассимилируется продуцентами), тогда как в БаИ, где 
продуктивные процессы менее интенсивны, превали-
рует NO3

–. Ранее было показано, что в ЙоИ содержа-

ние NO3
– достигает максимума в зимний период, но с 

началом вегетации (июнь-июль) снижается до мини-
мальных значений и с сентября вновь увеличивает-
ся [5]. Более высокие показатели ассимиляции NO3

– и 
диссимиляционных потоков NH4

+ в плесах БоИ и ЙоИ 
соответствуют более высокому трофическому уров-
ню по сравнению с БаИ. Аналогичные явления на-
блюдаются в оз. Эри [19].

Основными резервуарами, накапливающими и, со-
ответственно, являющимися автохтонными источни-
ками N в озерах, являются ДО (органическое вещест-
во) и биота. Как косвенный показатель содержания 
органического материала в ДО используется пока-
затель потери веса при прокаливании (ППП) [49].  
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Рис. 5. Пространственное распределение показателей содержания общего азота (мкг/л) в водах оз. Имандра
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ются благоприятные условия для седиментации, и 
тогда величина ППП больше. По мере удаления от 
Йокостровского пролива с выраженными течениями 
ППП увеличивается до 26% (в мелководной Тик-губе). 
В БаИ развитие фито- и зоопланктона значительно 
меньше, чем в БоИ и ЙоИ [6], что отразилось в зна-
чительном уменьшении поступления органического 
вещества в ДО после отмирания гидробионтов и сни-
жении величин ППП (до 12%).

Пулы БГЭ, накапливаемые в ДО, являются источ-
ником внутриводоемных циклов этих элементов. 
Считается, что цикл N является наиболее сложным 
из биогеохимических циклов Земли. Он состоит из 
чрезвычайно разнообразного набора преобразова-
ний, многие из которых осуществляются отдельными 
группами специализированных микроорганизмов, и 
его условно разделяют на две категории: ассимиляция 
(продуцирование органического вещества, формиру-
ющего биомассу) и диссимиляция (получение энергии 
из окружающей среды) [89]. Циркулирующий в водо-
еме связанный N может быть различного происхож-
дения: аллохтонный, большей частью антропогенно-

В поверхностном слое ДО исследованных районов оз. 
Имандра значения ППП изменяются от 12 до 34%, что 
обусловлено различными факторами (рис. 7). В БоИ 
наблюдается уменьшение значений ППП (до 14%) по 
мере приближения к губе Белой – месту поступле-
ния сточных вод ОАО «Апатит», несущих большее 
количество взвешенных минеральных частиц, интен-
сивное осаждение которых снижает относительное 
содержание органического материала в ДО. В Мон-
че-губе отмечается увеличение ППП (диапазон значе-
ний 29–34%), что связано с высокой трофностью этой 
акватории озера и поступлением большого количест-
ва органического материала в ДО после отмирания 
фито- и зоопланктона. Интенсивное развитие водо-
рослей (повышение биомассы зеленых и криптофи-
товых) и зоопланктона (главным образом коловраток) 
наблюдается в районах смешения озерной воды и ком-
мунальных стоков в Монче-губе.

В ЙоИ главным фактором являются гидрологиче-
ские показатели, определяющие условия седимента-
ции. На отдельных участках акватории (отсутствие 
течений, заливы, скопление островов и т. д.) созда-

Рис. 6. Многолетняя динамика индекса [NO3
–]:[NH4

+] за вегетационный период в губе Белой и ЙоИ. Сплошная красная прямая 
линия: уровни = 1
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Рис. 7. Распределение ППП (%) в поверхностном слое (1 см) донных отложений оз. Имандра в 2000-е годы
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го происхождения, или автохтонный – образованный 
фиксацией N2 микроорганизмами и выделяющийся 
гидробионтами в среду NH4

+ как конечный продукт 
обмена N или выделяющийся при разложении ор-
ганического вещества. Хотя в озерах содержание N 
в воде может резко снижаться за счет биотического 
поглощения и микробиологической денитрифика-
ции, по существу только денитрификация и вынос N 
со стоком уменьшают его общеводоемный пул. Ас-
симилированный биотой N остается в экосистеме и 
может многократно рециркулировать даже на протя-
жении одного сезона. При этом важную роль игра-
ют процессы нитрификации – аэробного окисления 
NH4

+→NO2
–→NO3

–, выполняемого на каждом этапе 
специализированной группой бактерий. Субстратом 
нитрификации в озерах служат восстановленные фор-
мы N (аммонийный и/или органический N) в воде [53, 
77, 85]. Противоположный процесс микробиологиче-
ской диссимиляции, способствующий уменьшению 
в водной среде связанного N, – денитрификация. Это 
поэтапное анаэробное восстановление NO3

–→NO2
–

→NO→N2O→N2 за счет окисления органических ве-
ществ, водорода, Fe2+ или SH2, осуществляемое мно-
гими видами прокариот и грибов [90]. Таким образом, 
существует множество путей внутриводоемного ци-
кла N, что может приводить к значительным измене-
ниям как суммарных уровней Nобщ. в воде, так и соот-
ношения его восстановленных и окисленных форм, 
что будет определять сценарии развития HABs.

Пространственное распределение соединений P в 
водах оз. Имандра более близко к распределению по-
казателей ∑ион (рис. 8) и прежде всего в районе губы 
Белой. Это, вероятно, связано с низкой миграционной 
способностью P и меньшей скоростью поглощения его 
микробиотой, поскольку большая часть P поступает в 
труднодоступных формах, и требуется время для его 
«освоения» микроорганизмами и вовлечения в вну-
триводоемные биогеохимические циклы (табл. 2). 
Значительную роль в этих циклах играют процессы 
седиментации и ремобилизации P из ДО и взвешен-
ных частиц.

Хотя наибольшие абсолютные значения соедине-
ний P наблюдаются в губе Белой (до 251,0 мкг(P)/л), 
81% представлены малорастворимыми соединениями 
(Ca2(HPO4)(OH)2). Напротив, в губе Монче, где основ-
ными источниками поступления P являются комму-
нальные стоки и сельское хозяйство, P находится в 
растворимых формах. И это соотношение раствори-
мых и нерастворимых форм сохраняется для всей 
акватории озера, хотя абсолютные значения Pобщ. ме-
няются в широком диапазоне. Среди производных ор-
тофосфорной кислоты преобладают H(PO4)

2–, что ха-
рактерно для нейтральных или слабощелочных (губа 
Белая) значений рН. Необходимо заметить, что мало-
растворимые формы P, поступающие в губу Белую в 

значительной доле, довольно быстро переходят в рас-
творимые подвижные формы, что приводит к повы-
шенным концентрациям Pобщ. в центральной и южной 
частях БоИ и северной части ЙоИ (рис. 8). Снижению 
концентраций Р в воде способствуют процессы седи-
ментации, разбавление и ассимиляция биотой.

ДО являются важнейшей средой накопления вну-
триводоемных запасов P, которые могут быть вовле-
чены в биогеохимические циклы. Полагают, что кри-
тическим фактором при развитии НАВs являются 
показатели (интенсивность, направленность) внутри-
водоемных потоков питательных веществ, а не абсо-
лютная концентрация, которая может поддерживать 
цветение. При этом пул P, накопленный в ДО, играет 
чрезвычайно важную роль. P, выделяемый с поверх-
ности ДО в бескислородных условиях, часто пред-
ставляет собой основную летнюю нагрузку P для озер 
и водохранилищ и может оказать огромное влияние 
на качество их воды [62]. Так, считают [26], что 56% 
P, отложившегося в ДО оз. Харингвлит (Нидерлан-
ды), ремобилизуется в водные слои путем диффузии 
и биоирригации (перекачка поровой воды донными 
макробеспозвоночными через их норы). И хотя эк-
зогенные питательные вещества часто необходимы 
для достижения высокой биомассы во время цвете-
ния, НАВs может поддерживаться за счет питатель-
ных веществ, которые регенерируются и рециркули-
руют после первоначальной аллохтонной дозы БГЭ, 
то есть за счет внутренней нагрузки [52]. Было пока-
зано, что при ветровом перемешивании мелководных 
участков суспендированные седименты выносятся в 
верхние аэробные слои, где небольшое количество P 
также может переходить в воду [65]. Однако ресуспен-
дирование обеспечивает лишь незначительный вклад 
P в толщу воды. Кроме того, при оксигенации водя-
ного столба образуются оксигидроксиды Fe, которые 
сорбируют фосфаты и возвращают их в ДО [58]. Счи-
тается что основной вклад в ремобилизацию Р вно-
сит деградация органического вещества в анаэробном 
осадке, приводящая к высвобождению растворенного 
биодоступного Р в поровые воды ДО и далее в водную 
толщу. Общепринято, что большая часть Р высвобо-
ждается в форме ортофосфата, который полностью 
биологически доступен и потенциально может ис-
пользоваться фито- и бактериопланктоном [62].

Наибольшие концентрации P в поверхностном слое 
ДО оз. Имандра наблюдаются в плесе БоИ (рис. 9).  
В губе Белой и южной части БоИ содержание P (1,06–
1,53%) на порядок больше среднего фонового зна-
чения. В БоИ в северном направлении происходит 
уменьшение содержания P. Снижение содержания P 
в ДО отмечается и в ЙоИ, где происходит разбавление 
загрязненных вод, поступающих из БоИ, с наимень-
шим содержанием в Тик-губе, которая лежит за преде-
лами потока распространения загрязняющих веществ. 
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Рис. 8. Пространственное распределение показателей содержания общего фосфора (мкг/л) в водах оз. Имандра
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Наименьшее содержание P зафиксировано в поверх-
ностном слое ДО БаИ, расположенном вне зоны пря-
мого поступления загрязнений апатитонефелинового 
производства. В целом по акватории озера распреде-
ление P соответствует закономерности снижения со-
держания этого элемента от максимальных значений 
вблизи основного источника загрязнения (АО «Апа-
тит», губа Белая БоИ), где зафиксировано наибольшее 
среднее содержание, до минимальных концентраций 
в ЙoИ и БaИ (табл. 3).

Основными потребителями соединений N и P в се-
верных водоемах являются фотосинтезирующие ми-
кроорганизмы, большая часть которых представлена 
планктонными формами. Их фотосинтетические пиг-
менты позволяют оценивать биомассу, структурные 
особенности и функциональное состояние фитоплан-
ктона. Распределение Chl-а в оз. Имандра носит слож-
ный неоднозначный характер (рис. 10).

Хотя наибольшие уровни Chl-а приурочены к райо-
нам сброса сточных вод, здесь же встречаются точки 
с относительно низкими уровнями. В период съем-
ки выраженные проявления цветения (образования 
поверхностных пленок) не наблюдались, то есть чи-
сленность фитопланктона не достигла максимума, и 
не было максимальной ассимиляции БГЭ, что позво-
ляет оценить их роль в развитии HABs.

PCA-анализ показателей содержания БГЭ и Chl-а 
подтвердил их достоверные различия (p < 0,05) в се-
верной и южных частях оз. Имандра и доминирую-
щую роль Р в увеличении содержания Chl-а (рис. 11).

В то же время весьма велика роль минеральных 
форм N. При этом значимость различных показателей 
разная для отдельных районов озера. К группе факто-
ров относятся компоненты загрязнения (dim 1) и мине-
ральные формы N как компоненты внутриводоемного 
цикла (dim 2). Парный корреляционный анализ дан-

Табл. 2 
Модель распределения физико-химических форм нахождения фосфора в фильтрате (менее 0,45 мкм) 

вод различных участков оз. Имандра

Показатель

Район оз. Имандра
БоИ ЙоИ БаИ
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ер
на

я 
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P tot, мкг/л 15 14 25 9 36 27 48 16 29 12 8 10 9 4
Суммарно, %

Растворенный [РО4
3-] 99,98 99,98 99,98 99,97 99,99 99,98 18,91 99,98 99,98 99,98 99,98 99,98 99,98 99,97

Нерастворимый (PO4) 81,08

Связанный с органикой (PO4) 0,02 0,01 0,02 0,02 0,01 0,01 0,00 0,01 0,01 0,01 0,01 0,02 0,02 0,03

Общий (PO4) 100 99,99 99,99 99,99 100 100 100 99,99 99,99 99,99 99,99 100 100 100
Детали, %

Свободный [РО4
3-] 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00

[H(PO4)
2-] 50,76 53,97 47,87 49,68 57,36 63,26 14,49 67,61 63,21 60,13 62,72 59,20 54,27 56,96

[H2(PO4)
-] 42,23 39,86 44,94 43,73 36,79 31,41 3,43 27,24 31,41 34,37 32,03 35,10 39,72 37,40

[NaH(PO4)
-] 0,22 0,30 0,32 0,19 0,33 0,40 0,42 0,38 0,33 0,33 0,23 0,20 0,16

MgH(PO4) (aq)
* 1,26 1,01 0,95 0,86 1,05 1,12 0,25 1,17 1,10 1,06 1,05 1,35 1,12 1,18

Al(PO4) (aq) 3,62 3,04 4,38 3,94 2,44 1,62 1,14 1,62 2,03 1,69 2,14 2,98 2,50
[Ca(PO4)

-] 0,11 0,15 0,20 0,15 0,12 0,14 0,11
CaH(PO4) (aq) 1,66 1,56 1,28 1,38 1,76 1,88 0,46 2,06 1,95 1,79 1,88 1,72 1,49 1,57

Ca2(HPO4)(OH)2 (s)** 81,08

*
aq – aquated (гидратированный). 

**
s – solid (твердая фаза)
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Рис. 9. Распределение содержания фосфора (%) в ДО оз. Имандра по данным 2007–2012 годов
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ных показал незначимые связи между содержанием 
Chl-а и минеральными формами N (rNO3 = 0,22; rNH4 = 
–0,15) и Si (r = –0,27), а также выраженные достовер-
но положительные корреляции с другими компонен-
тами загрязнений, прежде всего с Pобщ. (r = 0,71) и его 
некоторыми формами (rPO4 = 0,63) (рис. 12). Слабовы-
раженные зависимости между Chl-а и содержанием в 
поверхностном водном горизонте Nмин. объясняются 
интенсивным их поглощением в период развития во-
дорослей, дефицитом нитратных форм в этот период 
и нулевыми показателями его содержания во многих 
апробированных точках. Показано, что разительное 
снижение неорганических форм N и P до уровней ниже 
пределов определения в озерах в период активного ро-
ста микробов и водорослей делает нефункциональны-
ми модели, основанные на концентрациях неоргани-
ческих питательных веществ [48]. Поэтому показатели 
содержания неорганических форм N и P, полученные 
в период цветения, часто не могут адекватно отражать 
продукционные процессы и служить основой для про-
гноза. Скорость регенерации питательных веществ в 
арктических водах также может быть медленной из-за 
низких температур. В этих условиях быстро развива-
ется сильный дефицит N, уменьшающийся с прекра-
щением стратификации [48].

Регрессионный анализ связей между Chl-а и Nобщ., 
выполненный для озера в целом, показал, что между 
этими факторами существует положительная корреля-
ционная зависимость средней силы (r = 0,62; рис. 12), 
однако показатель коэффициента детерминации (R² = 
0,38) в целом свидетельствует о комплексной связи 
между параметрами, не подходящей под описание про-
стой линейной моделью (рис. 13). При этом значитель-
ная часть N связана тем или иным образом с живыми 
фотосинтезирующими клетками и/или продуктами их 
жизнедеятельности, на что указывает схожая положи-
тельная корреляция между Nорг. и Chl-а (r = 0,61; рис. 12).

Различные виды водорослей имеют многочислен-
ные физиологические приспособления, которые по-
зволяют им по-разному использовать доступные ре-
сурсы среды, в том числе питательные вещества, и 
адаптироваться к существующему температурно-
му режиму. Разные группы видов проявляют свои 
предпочтения в отношении конкретных режимов 
питания, включая соотношение или форму пита-
тельных веществ [40, 43, 79–82]. Анализ эмпириче-
ски полученных взаимосвязей между Chl-а и макро-
БГЭ позволял полагать, что, в отличие от наземных 
и морских экосистем, в озерах P является основным 
питательным веществом, лимитирующим биомассу 
фитопланктона, а N занимает второстепенную роль 
[14, 74, 86]. Вместе с тем, в настоящее время широко 
признана необходимость комбинированных источни-
ков N, включая минеральные (NO3

–, NH4
+) и органи-

ческие (например, CH4N2O) формы, для поддержания 
HABs, вызываемых цианобактериями, и для выработ-
ки токсинов ими [67]. Причем во внешнем источнике 
N нуждаются даже N2-фиксирующие виды, посколь-
ку он энергетически более выгоден [37]. Фиксация N2 
обеспечивает только поддержание относительно низ-
кого роста в условиях, лимитированных по N, и не 
может быть альтернативой NH4

+ для развития таких 
HABs [93]. Например, диазотрофные цианобактерии 
Cylindrospermopsis raciborskii преимущественно ис-
пользуют NH4

+, и при этом их темпы роста более вы-
сокие [87].

Минеральные формы N или/и CH4N2O могут влиять 
на количество цианобактерий, способных продуци-
ровать N-содержащие цианотоксины [21, 36, 39, 60]. 
Данные, представленные в [51], показали значимость 
NH4

+, наряду с Pобщ., для стимулирования видов циано-
бактерий, вызывающих HABs и способных продуци-
ровать цианотоксины, концентрации которых обратно 
пропорциональны индексу [NO3

–]: [NH4
+]. Было пока-

Табл. 3 
Содержание фосфора в поверхностных ДО различных плесов оз. Имандра за последние 50 лет

Плес озера Годы
P (мкг на г сухого веса)

Минимум Максимум Среднее

Большая Имандра1 1966–1968 <0,10 6,50 1,00

Большая Имандра2 2007–2012 0,02 1,53 0,72

Монче-губа2 2007–2012 0,02 0,04 0,04

Белая губа1 1981–1984 0,78 0,84 0,82

Белая губа2 2007–2012 1,12 1,53 1,25

Йокостровская Имандра2 2007–2012 0,16 0,87 0,44

Бабинская Имандра2 2007–2012 0,08 0,18 0,11
Примечания: 1 – архивные данные ИППЭС КНЦ РАН, 2 – исследования ИППЭС КНЦ РАН последних лет.
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Рис. 10. Пространственное распределение показателей содержания Chl-а (мг/л) в водах оз. Имандра
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Рис. 11. PCA-анализ показателей содержания БГЭ и Chl-а (А) и индивидуальный вклад отдельных форм N, P при формировании 
пространственного положения точек в системе ортогональной проекции двух подпространств меньшей размерности (Б): А) овалы 
соответствуют границам доверительных эллипсоидов для совокупного значения гидрохимических показателей, принадлежащих 
к одному району отбора проб; центр эллипсоида соответствует медианным значениям для соответствующего района отбора 
проб; Б) размер и цвет окружности соответствуют значению, определяющему индивидуальный вклад отдельных гидрохимических 
параметров

Рис. 12. Тип и сила взаимных связей между гидрохимическими показателями и концентрацией Chl-а, спроецированные на 
выбранные подпространства меньшей размерности (а), и коэффициенты корреляции Пирсона r для этих же параметров (б). 
Цветовая гамма соответствует характеру связи: голубой – полная отрицательная, красный – полная положительная. Приведены 
значения коэффициента корреляции Пирсона с уровнем значимости P ≥ 95%. Незначимые ячейки выделены белым
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Рис. 13. Зависимость содержания Chl-а от Nобщ. в водах оз. Имандра

Рис. 14. Зависимость содержания Chl-а от индекса [NO3
–]:[NH4

+]
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зано, что NO3
– стимулирует рост Microcystis aerugino-

sa, но без увеличения продукции токсинов [87]. NH4
+ 

способствует выработке токсина цианобактериями, и 
его высокие концентрации необходимы для экспрес-
сии генов продукции токсина [66, 67].

Степень стимуляции/подавления роста фитоплан-
ктона под влиянием NH4

+ может варьировать в за-
висимости от концентрации и состава сообщест-
ва фитопланктона и факторов окружающей среды. 
В частности, она может зависеть от температуры, 
что будет проявляться в различные сезоны [88]. Было 
установлено [35], что увеличение [NH4

+] стимулирует 
рост зеленых водорослей и цианобактерий, но может 
подавлять диатомовые водоросли и динофлагелляты. 
Причем для зеленых водорослей NH4

+ был явно пред-
почтительным, но и NO3

– также ими использовался 
при сильном ограничении по N (<20 мкМ). Цианобак-
терии предпочитали в качестве источника N только 
NH4

+. Диатомеи демонстрируют увеличение роста при 
возрастании содержания NO3

– [43, 44]. Доступность 
N также играет ключевую роль в цветении динофла-
геллят и выработку ими токсинов, причем наиболее 
эффективно увеличивали концентрацию внутрикле-
точного токсина ионы NH4

+, и за ними по силе эффек-
та следовали CH4N2O и NO3

–, то есть популяции, рас-
тущие в среде с высокой концентрацией NH4

+, могут 
быть более токсичными, чем популяции, растущие 
на NO3

– или CH4N2O [56]. Поэтому при развитии ди-
нофлагеллят в БоИ и ЙоИ высока вероятность прояв-
ления их токсичных свойств.

Таким образом, наиболее важными источниками N 
для роста фитопланктона являются NO3

– и NH4
+. Диф-

ференцированная утилизация неорганических азоти-
стых соединений фитопланктоном может оказывать 
существенное влияние на первичную продуктивность 
и изменение их соотношения в локальных масштабах 
[35]. Для оз. Имандра слабо выражена зависимость со-
держания Chl-а от индекса [NO3

–]:[NH4
+] при его зна-

чениях <1 и выраженная линейная зависимость при 
доминировании NO3

– (рис. 14). Вместе с тем, именно 
при 0,1<[NO3

–]:[NH4
+]< наблюдаются наибольшие зна-

чения Chl-а, и в целом по оз. Имандра случаев доми-
нирования NH4

+ намного больше.
Сообщалось [45, 51], что поскольку окисленные 

(NO3
–) и восстановленные (NH4

+) формы N имеют раз-
личные, в зависимости от таксона, скорости ассими-
ляции и связанные с ними энергетические затраты в 
клеточном метаболизме, соотношение [NO3

–]:[NH4
+] 

может вызывать изменения в структуре сообщества 
фитопланктона. При этом снижение значений индек-
сов N:P и [NO3

–]:[NH4
+] потенциально может создать 

условия, способствующие HABs, вызываемых циа-
нобактериями, и повышению содержанию токсинов 
в воде. Отдельные таксоны демонстрируют высокую 
вариабельность индивидуальных ответов на измене-

ния соотношений N:P, и поэтому цианобактерии не 
следует рассматривать в качестве единой группы при 
оценках потенциальных последствий изменений на-
грузки БГЭ на структуру сообщества фитопланктона. 
Вероятно, доминирование NH4

+ над NO3
– в плесах БоИ 

и ЙоИ является решающим фактором, определяющим 
динамику цианобактериальных HABs.

Наши результаты показывают, что корреляция со-
держания Chl-а с Pобщ.более значима, чем с Nобщ. (рис. 
12). При этом кривая тренда для оз. Имандра несколь-
ко отличается от прогностической кривой, рассчитан-
ной по модели Джонса и Бахмана [54] для существу-
ющих значений Pобщ. (рис. 15). Эта модель исходит из 
того, что первичную продукцию в водоемах лимити-
рует P и хорошо предсказывает содержание Chl-а в 
озерах умеренных широт при низких концентрациях 
Pобщ. (2–50 мкг/л). Однако она завышает Chl-а при высо-
ких значениях Pобщ. (50–1000 мкг/л) [38, 59]. Все иссле-
дованные районы оз. Имандра, за исключением зоны 
непосредственного влияния стоков ОАО «Апатит», 
относятся к категории «низкий уровень фосфора». Но 
даже при таких уровнях мы наблюдаем, что при Pобщ. 
< 17 мкг/л содержание Chl-а выше предсказанного, но 
при Pобщ.  > 17 мкг/л оно, как правило, ниже. В умерен-
ных широтах подобное наблюдается при значитель-
но более высоких уровнях Pобщ. (50–1000 мкг/л). Этот 
эффект можно объяснить зависимостью содержания 
Chl-а не только от концентраций Pобщ., но и от других 
физических (температура, стратификация, турбулент-
ность, освещенность и др.), химических (содержание 
N и его форм, других БГЭ) и биотических (видовое 
разнообразие продуцентов, адаптации и видовая спе-
цифичность к различным факторам, межвидовые от-
ношения, включая пресс консументов и др.) факторов.

Анализ зависимости содержания Chl-а от Nобщ. и 
Pобщ. (рис. 16) показывает, что хотя Chl-a коварьирует 
как с Nобщ., так и с Pобщ., при Pобщ. > 17 мкг/л сущест-
вует высокая вероятность развития HABs в степени, 
определяемой другими взаимосвязанными фактора-
ми (содержание N, формы нахождения БГЭ, индекс 
N:P, температура и др.). Согласно [48], при Pобщ. >  
0,62 мкмоль/л (19,2 мкг/л) в озерах не наблюдается де-
фицит P.

При таких значениях полученная нами кривая за-
висимости содержания Chl-а от Pобщ. существенно от-
стает от теоретической кривой роста (рис. 15). Рост 
содержания Chl-а в этих условиях будет лимитиро-
ваться содержанием Nобщ., и при Nобщ. > 180 мкг/л будет 
наблюдаться взрывной рост Chl-а по мере роста кон-
центрации Pобщ. Полученные результаты совпадают 
с выводами [38] о том, что Nобщ. оказывает незначи-
тельное влияние на Chl-a при низком Pобщ., но оказы-
вает все более сильное влияние в озерах, богатых Pобщ.. 
Однако применительно к арктическим водоемам это 
происходит при более низких уровнях. Этим можно 
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Рис. 15. Зависимость содержания Chl-а от Pобщ в водах оз. Имандра (зеленая линия) и теоретическая кривая, рассчитанная  
по модели Джонса и Бахмана [54] (красная линия)

Рис. 16. Зависимость содержания Chl-а (диаметр окружности) от уровней Nобщ. и Pобщ. в водах оз. Имандра в летний период  
и предлагаемый критический уровень содержания Pобщ. (красная линия)
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рование по N, предполагаемое на основании индекса 
N:P, может быть следствием истощения N (истинное 
лимитирование по N) или увеличения P без соответ-
ствующего уменьшения N [43]. Этим, вероятно, мож-
но объяснить наблюдаемые максимальные значения 
Chl-а, наблюдаемые при N:P < 9 (рис. 17).

Анализ многолетней динамики баланса N относи-
тельно P для первичных продуцентов, рассчитанного 
по [78], показывает, что он преимущественно нахо-
дится в отрицательной зоне и демонстрирует для оз. 
Имандра дефицит N, что лимитирует рост продуцен-
тов (рис. 18).

Анализ многолетней динамики индекса N:P оз. 
Имандра также показывает, что значительное время 
он находится в диапазоне лимитирования со стороны 
N, и P не препятствует развитию HABs (рис. 19).

Считается, что хотя индексы N:P могут дать полез-
ную информацию, они не дают полного представле-
ния о доступности питательных веществ. Различные 
формы БГЭ могут иметь видоспецифичную доступ-
ность, что позволяет отдельным видам процветать в 
условиях, где соотношение N:P не в пропорции Ред-
филда [43]. При этом велико значение соотношения 
форм основных БГЭ. В БаИ при средних значениях 
Pобщ. = 5,7 мкг/л и при доминировании NO3

– среди ми-
неральных форм N большие значения индекса N:P 
определяют большие значения Chl-а, что демонстри-
рует лимитирующую роль Р. В то же время в основной 
части акватории оз. Имандра, для которой характерно 
доминирование NH4

+, при Pобщ. > 7 мкг/л и N:P < 20 на-
блюдается лимитирование со стороны NO3

–.
Если исходить из полученных эмпирических моде-

лей, развитию HABs в оз. Имандра будет способст-
вовать [NO3

–] > 2,5 мкг/л при [РО4
3–] > 3,1 мкг/л. При 

этом индекс N:P должен быть < 9,7 (рис. 20). При [NO3
–

] < 2,5 мкг/л увеличение Pобщ. не ведет к быстрому уве-
личению содержания Chl-a даже при высоких уровнях 
Nобщ. и NH4

+, несмотря на теоретические преимуще-
ства последнего в азотном обмене с энергетической 
точки зрения.

Заключение
Изучение взаимозависимостей между содержани-

ем N, P и Chl-a в поверхностном горизонте водных 
масс оз. Имандра в середине лета на основании их 
пространственного распределения позволяет сделать 
следующие выводы.

1.  Сложная пространственная структура водое-
ма, выраженные стоковые течения и мощные точеч-
ные антропогенные источники биогенных элементов 
создают условия для их градиентного распределения 
по акватории, что свидетельствует о быстром вовле-
чении аллохтонных БГЭ во внутриводоемные биогео-
химические циклы.

объяснить низкую продуктивность БаИ (Pобщ. в сред-
нем 5,7 мкг/л), выраженное лимитирование со сторо-
ны N в БоИ (Pобщ. в среднем 36,0 мкг/л) и промежуточ-
ное состояние в северной части ЙоИ (Pобщ. в среднем 
15,7 мкг/л), когда оба этих элемента могут оказываться 
в дефиците в процессе развития HABs.

Индикаторная роль индекса N:P также велика. Его 
использование значительно улучшает прогноз содер-
жания Chl-а при больших градиентах концентраций 
этих элементов в водоеме и служит основой прогно-
стической классификации озер относительно возмож-
ного развития HABs [94]. При индексе N:P > 29 в эпи-
лимнетическом слое встречаемость цианобактерий 
невелика, а при более низких величинах этого соот-
ношения они доминируют [84]. Но уже при N:P < 30 
в воде обнаруживаются токсины цианобактерий [51]. 
Различный характер пространственного распределе-
ния основных БГЭ по акватории оз. Имандра опре-
деляет вариабельность индекса N:P. В основном его 
динамика определяется изменчивостью содержания 
Pобщ.. При N:P < 9,8 можно прогнозировать рост кон-
центраций Chl-а с одновременным возрастанием Nобщ. 
до >150 мкг/л (рис. 17). Однако случаи N:P < 5 нами 
не наблюдались.

Современные данные убедительно подтверждают 
совместное лимитирование со стороны N и P первич-
ной продуктивности в большинстве озер и синерге-
тические реакции фитопланктона на двойное (N + P) 
обогащение вод ими [67, 78]. Считают, что оптималь-
ные величины N:P близки к 16:1 (отношение Редфилда 
[71]), при них в клетках водорослей поддерживаются 
минимальные квоты N и P [43]. Также считается, что 
при N:P < 9 строго лимитирующим элементом явля-
ется N, а при N:P > 23 лимитирует P [48]. 

На основании предложенных в [67] представлени-
ях о совместной роли N и P в развитии HABs мож-
но предполагать, что при N:P < 9 развитие фитоплан-
ктона будет строго лимитировано со стороны N, если 
поступление N (внешние и внутренние источники и 
азотфиксация) меньше его потребление/изъятия (де-
нитрификация, ассимиляция и включение в долго-
временные циклы). Если поступление N и его потре-
бление/изъятие примерно равны, рост фитопланктона 
либо ограничен со стороны N, либо демонстрирует 
сбалансированный рост в зависимости от кратко-
срочных флюктуаций поступления N. Следует также 
учитывать, что в оз. Имандра большая часть N нахо-
дится в органической форме, а содержание [NO3

–] ча-
сто доходит до нулевого. В этих условиях преимуще-
ство получают виды, способные либо накапливать N 
в клетках (например, диатомовые), либо способные к 
альтернативным путям компенсации дефицита N (на-
пример, биологическая фиксация N, гетеротофия), что 
свойственно большинству видов, вызывающих HABs. 
В то же время необходимо иметь в виду, что лимити-
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Рис. 17. Зависимость содержания Chl-а от индекса N:P в водах оз. Имандра в летний период и предлагаемый критический 
уровень индекса (красная линия)

Рис. 18. Многолетняя динамика баланса N относительно P для первичных продуцентов по [78] в поверхностном горизонте вод 
Йокостровской Имандры
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Рис. 19. Многолетняя динамика индекса N:P (вся Имандра)

Рис. 20. Зависимость содержания Chl-а от концентраций ионов NO3
– и РО4

3– в водах оз. Имандра в летний период (диаметр 
окружности – значение Chl-а) и предлагаемая зона критических уровней этих показателей (красная заливка)
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– При [NO3
–] < 2,5 мкг/л увеличение Pобщ. не ведет 

к быстрому увеличению содержания Chl-a даже при 
высоких уровнях Nобщ. и [NH4

+].
– При 5 < N:P < 9,8 можно прогнозировать рост уров-

ней Chl-а при одновременном возрастании Nобщ. до > 
150 мкг/л.

– При 0,1 < [NO3
–]:[NH4

+] < 1 существует высокая 
вероятность развития цианобактерий, вызывающих 
HABs.
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венных академий наук.

2.  HABs в арктическом оз. Имандра происхо-
дят при значительно более низких содержаниях Pобщ. 
и Nобщ. по сравнению с более южными регионами, но 
превышающих фоновые уровни. 

3.  Развитие HABs в оз. Имандра определяется 
динамикой содержания минеральных форм N и P.

4.  Для большей части акватории оз. Имандра ха-
рактерно нахождение значительной части N в органи-
ческой форме и дефицит [NO3

–] на фоне преобладания 
[NH4

+] среди его минеральных форм, что создает ус-
ловия для доминирования цианобактерий и успешно-
го развития зеленых водорослей.

5.  В результате исследования установлены кри-
тические уровни концентраций соединений N и P, 
позволяющие прогнозировать развитие HABs в оз. 
Имандра:

– Pобщ. < 17 мкг/л и Nобщ. < 150 мкг/л лимитируют раз-
витие HABs.

– При Pобщ. > 17 мкг/л P не является лимитирующим 
элементом, и при Nобщ. > 180 мкг/л существует высокая 
вероятность развития HABs по мере роста Pобщ..

– Развитию HABs в оз. Имандра будут способст-
вовать [NO3

–] > 2,5 мкг/л при [РО4
3–] > 3,1 мкг/л. При 

этом индекс N:P должен иметь значения < 9,7.
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