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СОДЕРЖАНИЕ И ПОТРЕБЛЕНИЕ НЕОРГАНИЧЕСКИХ СОЕДИНЕНИЙ АЗОТА 

В ЧЁРНОМ МОРЕ 

На основе материалов по потреблению нитратов и аммония в Чёрном море в различные сезоны проанализи-

рована зависимость между концентрацией неорганических соединений азота в среде и скоростями их по-

глощения фитопланктоном. Показано, что эта зависимость описывается кривой насыщающего типа, а её 

параметры изменяются в соответствии с сезонной динамикой гидрохимических условий. Константы полу-

насыщения, рассчитанные для процессов потребления нитратов и аммония, близки к среднемесячным кон-

центрациям соответствующих неорганических соединений азота в поверхностном слое. В среднем скорости 

потребления достигают половины максимального значения, т.е. содержание неорганических соединений 

азота в среде лимитирует скорость потребления только в два раза. Летом, по сравнению с зимним периодом, 

фито-планктон болеё эффективно поглощает неорганические соединения азота при их низкой концентрации

в среде.
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       Продуктивность водных экосистем на-
ряду со светом чаще всего контролируется со-
держанием в среде неорганических соедине-
ний четырёх основных биогенных  элементов:

азота, фосфора, кремния или железа. Роль ка-
ждого из этих элементов может быть различна 
и зависит от локальных условий того или ино-
го водоёма, а также периода года. Считается, 
что недостаток минерального фосфора огра-
ничивает преимущественно продуктивность 
пресноводных водоёмов и прибрежных райо-
нов моря, тогда как азот чаще является лими-
тирующим фактором в стратифицированных 
водах Мирового океана [19, 27, 36]. Осовной 
причиной относительно низкой продуктив-
ности, например, Южного океана [12, 30] и 
северо-восточной части Тихого океана [10, 11] 
считают недостаток железа. Содержание 
кремния, необходимого для развития только 
диатомовых водорослей, может оказывать су-
щественное влияние на ход сукцессии 
фитопланк-

тонного сообщества  в эвтрофных условиях 
[18, 24]. 

Пространственно-временную изменчи-

вость первичной продукции в Чёрном море 

чаще всего рассматривают в связи с концен-

трацией в среде неорганических соединений 

азота и фосфора. На основе расчётов молярных 

отношений основных биогенных элементов в 

воде был сделан вывод о том, что в открытых 

районах Чёрного моря минеральный азот, по 

сравнению с фосфором или кремнием, в боль-

шей степени может лимитировать продуктив-

ность вод [4, 5, 9, 45, 47]. Результаты экспери-

ментов с подкормками показывают, что био-

масса водорослей в прибрежных районах моря 

в летний период может лимитироваться недо-

статком неорганических соединений и азота и 

фосфора в среде [2] или только содержанием 

минерального азота [46].

Однако концентрация неорганических 
соединений не всегда является показателем
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обеспеченности фитоцена биогенными эле-
ментам. Их низкое содержание может указы-
вать как на истощение запасов питательных 
солей, так и на высокую интенсивность их 

круговорота. Поэтому более точным критери-

ем обеспеченности являются показатели, свя-

занные с измерением скоростей потоков био-
генных элементов через микропланктонное 
сообщество [29, 31].

       Для оценки обеспеченности природно-
го  фитопланктона минеральными солями важ-
нейшей , в тоже время наиболее сложной, за-

дачей является количественное описание зави-

симости между концентрацией биогенных 

элементов в среде и скоростью роста водорос-

лей. В практике морских исследований суще-

ствует три основных подхода к расчётам тако-

го рода. В наиболее простом случае реакция 

фитопланктона на изменение концентрации 

минеральных солей описывается уравнением 

Моно [40], непосредственно связывающего 

удельную скорость роста водорослей с концен-

трацией исследуемого соединения в воде. Об-

щий вид этой зависимости соответствует урав-

нению Михаэлиса-Ментен, наиболее часто 

применяемого в практике морских исследова-

ний для описания связи скорости поглощения 

биогенных элементов фитопланктоном с кон-

центрацией субстрата в среде. В условиях по-

стоянства внутриклеточного содержания ли-

митирующего рост элемента, значения кон-

станты полунасыщения, рассчитанные по ско-

рости роста и поглощению минерального со-

единения (Кs) совпадают, и величина Кs может 

быть использована для определения степени 

лимитирования скорости роста фитопланктона 

концентрацией изучаемого соединения в воде.  

Однако изменение внутриклеточного 

содержания биогенных элементов является 

важнейшим физиологическим ответом водо-

рослевых клеток на условия минерального пи-

тания, так что скорость роста в большей степе-

ни определяется содержанием элемента в 

клетке (или клеточной квотой), чем его кон-

центрацией в среде. Уравнения, соответству-
ющие данной зависимости, также носят гипер-
болический характер [15, 21].

Объединение этих двух подходов, ос-

нованное на современных достижениях в обла-

сти биохимии водорослей, позволило создать 

модели, наиболее точно описывающих процес-

сы лимитирования роста фитопланктона в мо-

ре [28], где кинетика потребления минераль-

ных солей водорослями контролируется внут-

риклеточным содержанием биогенных элемен-

тов в клетке. Значения параметров уравнения

Михаэлиса-Ментен для процесса их 
потребления фитопланктоном являются важ-
нейшей  составляющей этих расчетов.

       Цель настоящей работы заключается в 
оценке степени обеспеченности черноморско-
го фитопланктона минеральным азотом на 
основеизучения зависимости между

концентрацией неорганических соединений 

азота в воде и скоростью их потребления в 

поверхностном слое Черного моря в 

различные сезоны. 

Материал и методы. Основу работы 

составляют данные о скоростях потребления 

нитратов и аммония фитопланктоном, полу-

ченные в ходе 8 морских экспедиций в при-

брежных и открытых районах Чёрного моря в 

1990 – 1993 гг. В летний период определения 

выполнялись на 14 станциях, в зимний – на  4, 

в весенний – на 5 и в осенний – на 4. Зависи-

мости между скоростью поглощения и концен-

трацией нитратов и аммония в среде определя-

ли в 6 экспериментах в поверхностном слое 

глубоководной области Чёрного моря в 

августе 1992, ноябре 1991 и в апреле 1993 гг. 

     Анализ сезонной изменчивости содер-
жания неорганических соединений азота в по-
верхностных водах проводили на основе мате-
риалов банков данных отдела экологической 

физиологии водорослей ИнБЮМ и МГИ НАН 

Украины, включающих результаты гидрохи-

мических наблюдений на 425 станциях, вы-

полненных в 11 морских научных экспедициях 

в различные сезоны в период с 1980 по
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1995 гг. Общее число определений нитратов – 
1130, аммония – 492. 

Скорости потребления нитратов и аммо-

ния определяли методом меченых атомов, с 

использованием стабильного изотопа азота 

15N. Определение обогащения азота взвешен-

ного вещества тяжёлым изотопом выполнены в 

специализированной научно-исследователь-

ской лаборатории усвоения азота (СНИЛУА) 

при Горьковском государственном универси-

тете  (г. Нижний Новгород, Россия). Полевые 

эксперименты и лабораторные анализы прово-

дились по единой методике, опубликованной 

ранее [7, 37], которая была выработана с учё-

том имеющихся в литературе требований к 

проведению экспериментов с 15N и трофиче-

ского статуса черноморских вод. Следует от-

метить, что под определяемыми по стандарт-

ным методикам скоростями потребления нит-

ратов и аммония следует понимать его потреб-

ление фитопланктоном и частью бактерио-

планктона. В условиях наших экспериментов 

прослеживалась четко выраженная суточная 

динамика поглощения неорганических соеди-

нений азота [6], что позволяет утверждать, по-

требление нитратов и аммония было связано, 

главным образом, с их ассимиляцией авто-

трофными организмами.    

В соответствии с основной методикой  

выполнялись эксперименты по определению 

основных параметров зависимости между кон-

центрацией нитратов и аммония в воде и ско-

ростью их поглощения. При этом на экспози-

цию ставили несколько сосудов с морской во-

дой, в которые вносили различное количество 

меченого изотопа так, что был получен ряд 

возрастающих от 0.03 до 2.5 – 3 мкМ концен-

траций нитратов или аммония, добавочных к 

исходной концентрации субстрата. Скорости 

поглощения нитратов и аммония рассчитывали 

по общепринятым уравнениям [23].  

Математическую обработку данных про-

водили с использованием компьютерной про-

граммы "Sigma-Plot 2001" (Systat Inc.). 

  Результаты. Содержание нитратов и 
аммония в поверхностных водах.  Для характе-
ристики сезонной изменчивости содержания 

неорганических соединений азота в поверх-

ностных водах Чёрного моря были использо-

ваны данные, относящиеся к  верхнему одно-

родному по содержанию биогенных элементов 

слою. При статистической обработке материа-

ла учитывали необходимость соблюдения 

условия однородности данных в пределах 

ячейки осреднения. Поэтому были выбраны 

минимально возможные, исходя из обеспечен-

ности данными наблюдений, масштабы про-

странственного и временного осреднения. По-

сле анализа пространственного распределения 

данных, в качестве базового масштаба осред-

нения были использованы 0.5°0.5° квадраты 

простой  географической сетки. 

При выборе масштаба осреднения по 

времени исходили из деления года на тёплый и 

холодный сезоны, характеризующиеся соот-

ветственно наличием или отсутствием термо-

клина, и на переходные периоды его формиро-

вания (весной) и разрушения (осенью). С учё-

том обеспеченности данными наблюдений 

этих периодов года (рис. 1), данные были 

сгруппированы следующим образом: летний 

период (июнь – сентябрь), осенний (октябрь – 

ноябрь), раннезимний (декабрь) и зимний (ян-

варь – февраль), и отдельно – март, апрель и 

май. Далее в пределах выделенных интервалов 

времени было проведено осреднение данных 

по пространству (по 0.5°0.5° квадратам). 

Для нитратов, исходя из обеспеченно-

сти данными наблюдений, изменчивость со-

держания по всем выбранным временным от-

резкам возможно проанализировать для запад-

ной, ограниченной координатами 44° – 46° 

с.ш. и 30.5° – 34.5° в.д., и для центральной (43° 

- 44° с.ш. и 30.5° - 38° в.д.) областей моря.  

Сравнение сезонного хода содержания 

нитратов в центральной части моря не показа-

ло значимых различий этих кривых по отдель-

ным квадратам осреднения. Поэтому для даль-  
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нейшего обсуждения была использована 
единая   кривая   сезонного  хода, 
полученная   на основе осреднения всех 
данных, относящихся к данному району 
моря (рис. 2а).

Видно (рис. 2а), что изменение со-

держания нитратов в глубоководной обла-

сти моря в целом соответствует общепри-

нятым представлениям об увеличении их 

содержания в холодный период года и 

снижении - в теплый. Однако разница 

между средними концентрациями, рассчи-

танными для лета и зимы, невелика. Даже 

в декабре, когда накопление нитратов в 

верхнем освещенном слое вод выражено 

наиболее ярко, их средние концентрации 

превышают соответствующие летние зна-

чения менее чем в три раза.  Очевидно 

также, что при анализе сезонной изменчи-

вости содержания нитратов холодный пе-

риод года нельзя рассматривать как еди-

ный сезон, так как в его продолжение 

происходит постепенное снижение кон-

центрации данного соединения. В резуль-

тате к марту содержание нитратов дости-

гает значений, характерных для летнего 

периода. Минимальное содержание нит-

ратов наблюдается в апреле и в конце ок-

тября после завершения весеннего
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Рис. 1 Распределение данных определений концентраций нитратов (а) и аммония (б) по отдель-

ным месяцам 

Fig. 1 Distributing dates of the determination of nitrate (а) and ammonium (б) concentrations on sepa-

rate months 

а б 

Рис. 1. Сезонная динамика содержания нитратов в по-
верхностных водах Черного моря. а - глубоководная
область; б- область свала глубин; в - центральная
часть северо-западного шельфа; г - прибрежные воды
Крыма (юго-западная часть). Показаны: доверитель-
ный интервал средней и количество определений
Fig. 2 Seasonal dynamics of nitrate contents in the
surface waters of the Black Sea. a - deep-water region; б -
shelf-slope region; в - central part of the north-western
shelf; г - off-shore water of Crimea (south-western part).
Shown: confidence interval of mean and number of
determinations
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и осеннего «цветения» фитопланктона. 

Аналогичный вид сезонной динамики 

содержания нитратов (рис. 2б) характерен для 

области свала глубин в западной части моря 

(44.5° – 45° с.ш.;  32° - 34° в.д.). Отличие от 

глубоководной области проявляется в более 

высоких значениях среднемесячных концен-

траций и более широком диапазоне их вариа-

бельности, что связано с динамической актив-

ностью вод в данном районе моря. В централь-

ной части северо-западного шельфа (рис. 2в) и 

вблизи западного и южного побережья Крыма 

(рис. 2г) положение экстремумов сезонного 

хода содержания нитратов, как и на остальной 

акватории моря, приходится на зимние месяцы 

(максимум) и середину весны (минимум).  

В отличие от нитратов, поступление 

которых в поверхностные слои контролируется 

главным образом физическими процессами, 

пополнение эвфотической зоны аммонием свя-

зано с интенсивностью биологических процес-

сов – регенерации азота в трофической цепи. 

Исключение составляют только прибрежные и 

шельфовые воды, где речной и береговой сто-

ки, а также водообмен с придонными слоями 

обеспечивают дополнительное поступление 

аммонийного азота в зону фотосинтеза. По-

этому представляется возможным, учитывая 

слабую обеспеченность данными наблюдений 

(рис. 1б), при рассмотрении сезонной измен-

чивости этого параметра делить акваторию 

моря на две части: открытые и прибрежные 

воды. Кривые сезонного хода содержания ам-

мония в глубоководной области (рис. 3а) и 

прибрежных водах (рис. 3б) Чёрного моря в 

целом имеют одинаковый вид при более высо-

ком уровне средних значений концентраций в 

шельфовой зоне моря.  

Средние значения концентраций аммо-

ния в глубоководной части моря, рассчитанные 

по нашим данным для этих периодов (март и 

август – сентябрь), близки к величинам, при-

водимым В. В. Сапожниковым [8] (в среднем 

0.2 мкМ летом и 0.4 мкМ ранней весной) и В. 

И. Ведерниковым [1] (0.3 и 0.2 мкМ соответст-

венно). Величины порядка 0.2 – 0.4 мкМ при-
нимаются за равновесную концентрацию ам-
мония в поверхностных водах глубоководной 

части моря [3]. По нашим данным, в отдель-
ные сезоны концентрация аммония в поверх-
ностных водах может снижаться ещё больше – 
практически до следовых количеств (менее 0.1
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Рис. 3 Сезонная динамика содержания аммония в поверхностных водах глубоководной (а) и 

прибрежной области Чёрного моря 

Fig. 3 Seasonal variability of ammonium contents in the surface waters of the open (a) and coastal (б) 

regions of the Black Sea 
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мкМ). В глубоководной части моря 

выделяются три таких периода (рис. 3, а). В 

апреле и октябре – ноябре  пониженное содер-

жание аммония наблюдается на фоне общего 

истощения запасов минерального азота в по-

верхностных водах. Содержание аммония при 

этом составляет около половины от общего 

количества неорганического азота в зоне фото-

синтеза, поэтому такие необычно низкие зна-

чения его концентраций представляются до-

стоверными. В январе – феврале в эвфотиче-

ском слое содержание аммония в среднем со-

ставляет около 20 % от суммарного количества 

минерального азота. Вторая половина зимы в 

глубоководной части моря – время интенсив-

ного развития водорослей, которое отмечалось 

и в период наблюдений в январе – феврале 

1992 г. С другой стороны, скорость регенера-

ции питательных солей, в том числе и аммо-

ния, в это время может лимитироваться низкой 

температурой воды. Концентрация нитратов в 

этот период, хотя и превышала концентрацию 

аммония, но всё же была не очень высока (в 

среднем для глубоководной области – 0.16 

мкМ). В этих условиях скорости потребления 

аммония, как наиболее легко усваиваемой во-

дорослями формы минерального азота, могли 

превышать скорости его регенерации микроп-

ланктоном, что и определяло дефицит аммо-

нийного азота в поверхностных водах.  

Вышеизложенное подтверждает сде-

ланный ранее вывод  о том, что равновесный 

уровень концентрации аммония в поверхност-

ных водах Чёрного моря определяется скоро-

стями продукционно-деструкционных процес-

сов, протекающих в самом эвфотическом слое, 

и мало зависит от поступления данного соеди-

нения из глубинных слоёв [3]. 

Потребление нитратов и аммония фи-

топланктоном. Потребление неорганических 

соединений азота фитопланктоном в Чёрном 

море имеет чётко выраженную сезонную ди-

намику. Сопоставление сезонного хода скоро-

стей потребления нитратов и аммония в от-

крытых и прибрежных водах указывает на 

сходство, как общего вида этих кривых, так и 

среднемесячных значений скорости потребле-

ния [6]. Исключение составляют только райо-

ны моря, расположенные непосредственно в 

зоне влияние береговых и речных стоков. С 

учётом этого, по всему имеющемуся массиву 

данных для глубоководной области моря и от-

крытых участков шельфа рассчитаны средние 

абсолютные () и удельные на единицу взве-

шенного органического азота (V) скорости по-

требления нитратов и аммония в поверхност-

ном слое и в зоне фотосинтеза (табл. 1).  

Видно, что наиболее низкое потребле-

ние минерального азота характерно для холод-

ного периода. Летом скорости потребления 

возрастают в 3 – 5 раз, главным образом за 

счёт увеличения интенсивности поглощения 

нитратов и аммония. Отметим, что для Чёрно-

го моря отсутствуют данные, характеризую-

щие поглощение неорганического азота в пе-

риод весеннего «цветения» фитопланктона. 

Однако, проведенные ранее расчёты [44] поз-

воляют предполагать, что скорости потребле-

ния нитратов в этот период близки к значени-

ям, характерным для летнего периода, либо 

несколько (до 1.5 раз) превышают  их. Таким 

образом, амплитуды сезонной изменчивости 

содержания неорганических соединений азота 

и скоростей их потребления в поверхностных 

водах Чёрного моря в среднем совпадают, а 

направленность этих изменений в течение года 

в целом носит противоположный характер. 

Зависимость скоростей потребления 

нитратов и аммония фитопланктоном от кон-

центрации субстрата. Для определения пара-

метров зависимости между удельными скоро-

стями поглощения нитратов и аммония черно-

морским фитопланктоном и концентрацией 

неорганических соединений азота в среде ис-

пользовали два метода.  

Во-первых, в глубоководной области в 

летний, осенний и весенний сезоны  были про-

ведены эксперименты, в которых скорости
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Табл. 1 Средние скорости потребления нитратов и аммония в поверхностном слое  и в зоне фотосинтеза Чёр-

ного моря в отдельные месяцы  

Table 1 Average uptake rates of nitrate and ammonium in the surface layer and in the photosynthetic zone of the 

Black sea in separate months 

Месяц 

Поверхностный слой Зона фотосинтеза 

 NO3 

нМ  ч-1 

V NO3 

10-3  ч-1 

 NH4 

нМ  ч-1 

V NH4 

10-3  ч-1 

 NO3 

мкг-атм-2ч-1 

 NH4 

мкг-атм-2ч-1 

1-2 1.9 ± 1.0 0.8 ± 0.4 2.8 ± 1.1 1.1 ± 0.2 22 ± 8 67 ± 11 

4 1.3 ± 0.7 0.6 ± 0.4 2.9 ± 2.3 1.1 ± 1.2 28 ± 10 73 ± 45 

7 5.1 ± 2.7 1.3 ± 0.5 11.5 ± 5.6 2.9 ± 0.7 119 ± 43 277 ± 132 

8 4.5 ± 2.1 1.9 ± 1.0 6.9 ± 1.4 2.8 ± 0.8 103 ± 68 118 ± 85 

9 5.4 ± 2.7 2.7 ± 1.8 9.0 ± 1.1 3.3 ± 0.5 185 ± 8 295 ± 68 

11 2.6 ± 1.2 1.2 ± 0.3 7.8 ± 3.6 3.7 ± 2.3 37 ± 13 118 ± 72 

12 0.24 0.18 0.26 ± 0.05 0.3 ± 0.2 11 31 

потребления определялись в поверхностном 

слое при добавках различных концентраций 

соединений азота. Во-вторых, относящиеся к 

одному сезону данные о скоростях потребле-

ния в поверхностном слое (вне зависимости от 

района исследований) сопоставлялись с кон-

центрацией соответствующего соединения в 

среде.  

В результате были построены графики, 

характеризующие зависимость между удель-

ной скоростью потребления и содержанием 

нитратов и аммония в среде в летний, осенний 

и весенний периоды (рис. 4). Оказалось, что 

вне зависимости от метода сопоставления па-

раметров, все точки в рассматриваемых зави-

симостях принадлежат одной кривой, которая 

может быть описана уравнением Михаэлиса-

Ментен. Численные значения параметров этого 

уравнения для каждого сезона и соединения 

приведены в табл. 2. Все зависимости стати-

стически значимы, стандартная ошибка для 

коэффициента Vмакс в большинстве случаев не 

превышает 10%, а для константы полунасыще-

ния составляет около 30 %.  

Табл. 2 Параметры зависимостей между концентрацией и скоростью потребления неорганических соедине-

ний азота черноморским фитопланктоном в различные сезоны 

Table 2 Parameters of relations between concentration and uptake rate of inorganic nitrogen by phytoplankton in the 

Black Sea in the different seasons 

Сезон Соединение Vмакс, 10-3 ч-1 Ks, мкМ , (мкМ∙ч)-1 R2 

Весна 
NO3 2.9   0.3 0.15   0.05 0.0193 0.87 

NH4 7.3   0.7 0.25   0.07 0.0292 0.93 

Лето 
NO3 4.6  1.0 0.09   0.06 0.0511 0.61 

NH4 6.5 0.6 0.12   0.03 0.0542 0.79 

Осень NO3 2.8 0.3 0.15   0.04 0.0185 0.87 

Примечание. Vмакс - максимальная скорость потребления; Ks - константа полунасыщения; коэффициент  - равный отно-

шению Vмакс/Ks; R2 - коэффициент детерминации 

Note.  Vмакс – maximum uptake rate; Ks – half-saturation constant;  - coefficient equal to Vмакс/Ks ratio; R2 - coefficient of de-

termination 

Зависимости между концентрацией и 

скоростями потребления нитратов и аммония в 

апреле (рис. 4 а, б), дополнены точками, харак-

теризующими потребление азота в конце нояб-

ря 1993 г. и январе – феврале 1992 г. Данные, 

относящиеся к зимнему и весеннему периодам, 

в целом хорошо согласуются между собой. 
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Рис. 4 Зависимость между концентрацией и 

скоростью потребления нитратов и аммония 

фитопланктоном в поверхностном слое Чёрно-

го моря весной (а, б), летом (в, г) и осенью (д) 

по результатам экспериментов с добавками (1) 

и без добавок (2) высоких концентраций неор-

ганических соединений  азота.  Для  весны 

дополнительно указаны точки, полученные на 

отдельных станциях в конце ноября (3) и ян-

варе – феврале (4).   

Fig. 4 Dependence between nitrate and ammoni-

um concentrations and rates of their uptake by 

phytoplankton in the surface waters of the Black 

Sea in spring (a, б), summer (в, г) and autumn (д) 

on results of the experiments with additions (1) 

and without additions (2) of high concentrations 

of inorganic nitrogen.  For  a spring the points got 

on the separate stations at the end of November 

(3) and January – February (4) are additionally 

indicated . 
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Только в позднеосенний период на 

фоне накопления нитратов в среде (более 0,5 

мкМ) скорость их поглощения значительно 

ниже расчётной величины (рис. 4 а). Для лет-

него периода (июль – сентябрь), ввиду отсут-

ствия экспериментальных данных, параметры 

зависимости между концентрацией и поглоще-

нием нитратов рассчитывались только по дан-

ным о скоростях потребления данного соеди-

нения при минимальных добавках изотопа. В 

расчёты включены все данные, полученные в 

разные годы в поверхностном слое вод в от-

крытых и прибрежных районах, за исключени-

ем скоростей, измеренных в непосредственной  

близости у м. Тарханкут (рис. 4, в). Для аммо-

ния зависимость рассчитывалась по результа-

там всех экспериментов, как с добавками вы-

соких концентраций соединения, так и без них 

(рис. 4, г).  

Обсуждение. В конце 60-х годов 20 в. 

на основании лабораторных [22, 26] и натур-

ных [38] наблюдений было показано, что ско-

рость (V) потребления минеральных соедине-

ний основных биогенных элементов (в том 

числе и азота) связана с концентрацией суб-

страта в среде (S) гиперболической зависимо-

стью, которая может быть описана с помощью 

двух постоянных - константы полунасыщения 

(Ks) и максимальной скорости (Vмакс): V = Vмакс 

 S/(Ks + S). Оба эти показателя могут быть 

использованы в качестве индикатора конку-

рентоспособности видов в условиях лимитиро-

ванного или не лимитированного биогенными 

элементами роста водорослей [22]. Комбина-

ция низкого значения Кs и высокого Vмакс сви-

детельствует о высоком сродстве вида к эле-

менту минерального питания, тогда как слабое 

сродство будет выражаться в больших значе-

ниях Кs  и малых Vмакс. В условиях дефицита 

биогенных элементов (олиготрофные воды) 

должны доминировать виды с низкими значе-

ниями Кs и Vмакс, тогда как их избыток должен 

приводить к преимущественному развитию 

видов с высокими значениями Vмакс.  

В соответствии с уравнением Михаэли-

са-Ментен, скорости потребления питательных 

солей при очень низких концентрациях 

(S<<Ks) линейно связаны с их содержанием в 

среде отношением Vмакс /Ks , обычно обознача-

емом как коэффициент , который соответ-

ствует начальному углу наклона кривой по-

требление – концентрация субстрата [32, 42]. 

Величина коэффициента  прямо пропорцио-

нальна уровню сродства вида к химическому 

соединению и является более точной характе-

ристикой последнего по сравнению с констан-

той полунасыщения, интерпретация которой 

осложняется наличием функциональной связи 

между Кs и Vмакс [13, 14, 33, 35, 43]. Значение  

возрастает при уменьшении Кs и увеличении 

Vмакс, таким образом, более высокие величины 

этого показателя указывают на большую ско-

рость потребления при низких концентрациях 

субстрата.   

На протяжении последних трёх десяти-

летий выполнено множество исследований как 

на культурах, так и на природных популяциях 

микроводорослей, которые подтвердили, что 

зависимости скорости потребления неоргани-

ческих соединений азота от концентрации суб-

страта достаточно точно описываются насы-

щающей кривой Михаэлиса-Ментен. Данные 

этих исследований были обобщены и проана-

лизированы в целом ряде работ [17, 20, 32, 39]. 

Позднее,  на  основе использования более чув-

ствительных гидрохимических методов, было 

показано, что кинетика потребления нитратов 

и аммония описывается насыщающей кривой 

не только в традиционном микромолярном 

диапазоне концентраций, но и на наномоляр-

ном уровне [34]. Сравнение и интерпретация 

этих данных часто затрудняются различиями в 

методике, условиях проведения экспериментов 

и физиологическом состоянии водорослей [17, 

33]. Но в целом результаты проведённых ис-

следований подтвердили теоретические выво-

ды о механизме адаптации водорослей к усло-

виям минерального питания [22].  
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Показано, что величины Кs процессов 

потребления как нитратов, так и аммония ниже 

у природных популяций в олиготрофных рай-

онах океана и изолированных из этих вод кло-

нов водорослей (менее 0.1 мкМ), чем у при-

родных популяций и клонов из эвтрофных 

районов (около 1 мкМ) [16, 34, 38].  

В глубоководной области Чёрного моря 

и его прибрежной зоне, не подверженной 

непосредственному влиянию береговых сто-

ков, зависимость между скоростью потребле-

ния неорганических соединений азота и кон-

центрацией нитратов и аммония в поверхност-

ном слое во все сезоны достоверно описывает-

ся уравнением Михаэлиса-Ментен. Параметры 

этого уравнения, полученные в опытах с до-

бавками различных концентраций субстрата и 

при сопоставлении скоростей потребления, 

измеренных в различных районах моря при 

концентрациях, близких к природным, совпа-

дают. Это совпадение, с одной стороны, свиде-

тельствует о том, что внесение высоких кон-

центраций не вызывает существенного изме-

нения в физиологии процесса потребления ми-

нерального азота фитопланктоном, и оба мето-

да могут равноценно использоваться в даль-

нейших исследованиях. С другой стороны, на 

большей части исследованной акватории моря 

параметры зависимости между скоростью по-

требления нитратов и аммония и их концен-

трацией в среде совпадают, что говорит о 

близких условиях минерального питания для 

фитопланктона.  

Данный вывод хорошо согласуется с 

гидрохимическими данными, которые говорят 

о достаточно однородном распределении нит-

ратов и аммония в поверхностных водах на 

большей части акватории Чёрного моря [6]. 

Существенно выделяются по концентрациям 

только районы, находящихся под  непосред-

ственным влиянием берегового или речного 

стоков, где соответственно наблюдаются более 

высокие скорости поглощения данных соеди-

нений микропланктоном.  

Сравнение основных параметров урав-

нения Михаэлиса-Ментен, рассчитанных для 

процесса потребления нитратов в зимне-

весенний, летний и осенний периоды (см. табл. 

2), указывает на увеличение максимальной 

скорости потребления и показателя  и 

уменьшение константы полунасыщения в теп-

лый период года. Следовательно, в летний пе-

риод микропланктон более эффективно по-

требляет нитраты при низкой концентрации 

субстрата в среде, чем зимой. Это представля-

ется закономерным, исходя из более высокого 

уровня обогащения поверхностных вод нитра-

тами в холодный период.  

Аналогичным образом изменяются па-

раметры уравнения, описывающего зависи-

мость между потреблением и концентрацией 

аммония. Летом константа полунасыщения 

уменьшается, а коэффициент  увеличивается 

в два раза по сравнению с холодным периодом 

года. Максимальная скорость потребления ам-

мония летом несколько ниже, чем весной, од-

нако диапазоны вариабельности этого пара-

метра перекрываются, так что полученную 

разницу нельзя считать достоверной. 

Степень лимитирования скоростей по-

требления неорганических соединений азота 

можно охарактеризовать отношением макси-

мальной скорости их потребления к скорости 

поглощения нитратов и аммония, измеренной 

при минимальной добавке субстрата (Vмакс/V) 

[31]. Для расчёта величины этого отношения 

использованы значения Vмакс для соответству-

ющего сезона (табл. 2) и данные о скоростях 

потребления нитратов и аммония в глубоко-

водной и прибрежной областях моря. Величи-

ны отношения Vмакс/V для нитратов и аммония, 

как правило, близки между собой (рис. 5).  

Отклонение от этой закономерности 

наблюдается только при очень высоких значе-

ниях отношения, в результате чего недоста-

точная скорость потребления одного из соеди-

нений азота компенсируется поглощением 

другого.
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            Кроме того, видно, что более высокие 
значения отношения характерны для зимнего 
и весеннего периодов, тогда как в теплый 
период года его величины минимальны. Для 
расчета средних для сезона значений 
отношений Vмакс/V были взяты соответ-
ствующие средне-месячные величины 

скоростей потребления нитратов и аммония в 

глубоководной области Чёрного моря. 

Получено, что в летне-осенний период удель-
ные скорости потребления нитратов и аммо-
ния фитопланктоном в Чёрном море соответ-
ственно в 1.8 и 2.2 раза ниже максимальной 

величины. В зимне-весенний период 

измеренные скорости потребления нитратов в 

4 раза  и аммония 6.7 раза меньше максималь-

ных значений.  

Для оценки степени обеспеченности 

черноморского фитопланктона минеральными 

соединениями азота константы полунасыще-

ния полученные для каждого сезона были со-

поставлены с соответствующими среднеме-

сячными концентрациями нитратов и аммония 

в поверхностном слое глубоководной области 

моря. В открытых районах концентрация нит-

ратов в зоне фотосинтеза в декабре составляет 

в среднем 0.19  0.03 мкМ, в январе и феврале 

– 0.16  0.06 мкМ, с июня по сентябрь – 0.09 

0.02 мкМ. Эти значения очень близки к вели-

чинам константы полунасыщения, рассчитан-

ной для процесса потребления нитратов в со-

ответствующие сезоны: 0.15  0.05 мкМ – зи-

мой и 0.09  0.06 мкМ – летом. Аналогично, с 

декабря по апрель содержание аммония в по-

верхностном слое вод глубоководной области 

в среднем равно 0.25 мкМ, в августе – сентябре 

– 0.14  0.02 мкМ. Эти величины совпадают с

рассчитанными значениями констант полуна-

сыщения для потребления аммонийного азота 

зимне-весенний (0.25  0.07 мкМ) и летний 

(0.12  0.03 мкМ) сезоны.    

Сравнение параметров уравнений, опи-

сывающих зависимость между концентрацией 

и потреблением, часто используется для опре-

деления формы соединения, в которой неорга-

нический азот легче потребляется, или, иначе 

говоря, предпочитается водорослями. Количе-

ственно предпочтение может выражаться в бо-

лее высоком значении Vмакс или более низком 

Кs для одного из соединений [20]. Согласно 

[20], в которой проанализированы данные бо-

лее чем 30 наблюдений, выполненных в раз-

личных районах Мирового океана, скорость 

потребления аммония при насыщающих кон-

центрациях в большинстве случаев превышает 

или равна значению максимальной скорости 

потребления нитратов. Только весной или в 

зонах апвеллинга величины отношения 

Vмакс(NO3)/Vмакс(NH4) приближаются к единице 

(показывая равное потребление этих соедине-

ний при насыщающих концентрациях) или 

превышают её. Сравнение констант полуна-

сыщения для процессов потребления нитратов 

и аммония не дает такой же систематической 

картины как для Vмакс. При анализе отношения

winter (1), spring (2), summer (3) and

0 20 40 60
Vмакс/V (нитраты)

0

10

20

30

40

50

V
м
ак
с/

V
 (
ам

м
о
н
и
й

)

1

2

3

4

Рис. 5 Зависимость между отношением   Vмакс/V

для нитратов и аммония в зимний (1), весенний 
(2), летний (3) и осенний (4) периоды в 
поверхностном слое Черного моря
Fig. 5 Dependence between the Vмакс/V ratio for

nitrate and ammonium in the winter (1), spring 
(2), summer (3) and autumn (4) in the surface

             В среднем для всех сезонов корреляция 
между Vмакс/V для процессов потребления 
нитратов и аммония (без учета трех наиболее 
сильно отклоняющихся точек) описывается 
линейной зависимостью с коэффициентом 
детерминации R2=0.88.
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Кs-NO3/Ks-NH4 для 28-ми видов водорослей и 

46-ти природных популяций фитопланктона 

было показано, что более чем в пя-тидесяти 

процентах случаев оно >1 [20]. Тогда как по 

данным многолетних исследований, выполнен-
ных в поверхностных водах Северной Атлан-
тики, константы полунасыщения для процес-
сов потребления обоих соединений были 

близки даже при наномолярных концентра-

циях неорганических соединений азота в среде 

[34]. Более поздние данные [25, 34, 41], харак-

теризующие соотношение между скоростями 

потребления нитратов и аммония при насы-

щающих концентрациях, также свидетель-

ствуют о предпочтительном потреблении ам-

мония фитопланктоном. 

Сопоставление параметров уравнения 

Михаэлиса-Ментен, полученных при изучении 

потребления нитратов и аммония в Чёрном 

море показывает, что максимальная скорость 

потребления аммония превышает значение со-

ответствующего параметра для нитратов в  2.5 

раза в холодный период года и до 1.5 раз – в 

теплый. Поэтому можно предполагать, что в 

Чёрном море, как и в других районах океана, 

наблюдается тенденция к предпочтительному 

потреблению аммония фитопланктоном, по 

сравнению с нитратами. Константа полунасы-

щения, рассчитанная для процесса потребле-

ния аммония выше значения данного показате-

ля для нитратов в 1.7 раз зимой и в 1.3 раза ле-

том. Однако, учитывая ошибку определения 

данного параметра, говорить о достоверной 

разнице между полученными величинами, 

очевидно, нельзя.   

Выводы. 1. Зависимость скорости по-

требления нитратов и аммония черноморским 

фитопланктоном от концентрации субстрата в 

среде описывается гиперболической зависи-

мость, параметры которой изменяются в тече-

ние года. 2. Концентрация нитратов, в два раза 

лимитирующая скорость их потребления, 

уменьшается от 0.15 мкМ в холодный до 0.09 

мкМ в теплый периоды года. Для аммония 

значение данного параметра в эти периоды со-

ставляет соответственно 0.25 и 0.12 мкМ. Кон-

станты полунасыщения для процессов потреб-

ления нитратов и аммония близки к соответ-

ствующим среднемесячным концентрациям 

неорганических соединений азота в поверх-

ностном слое вод. 3. Летом, по сравнению с 

зимним периодом, фитопланктон более эффек-

тивно поглощает неорганические соединения 

азота при их низкой концентрации в среде. 4. В 

среднем скорость потребления нитратов и ам-

мония фитопланктоном достигает половины от 

её максимального значения, т.е. содержание 

неорганических соединений азота в среде ли-

митирует скорость их потребления только в 

два раза. 5. В зимне-весенний период в отдель-

ных районах моря Чёрного моря может наблю-

даться в 2 - 3 раза более высокая степень ли-

митирования скоростей потребления нитратов 

и аммония недостаточным содержанием этих 

соединений в среде. 
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Вміст і споживання неорганічних сполук азоту у Чорному морі. О. В. Крівенко. На основі матеріалів по 

споживанню нітратів і амонію у Чорному морі проаналізована залежність між концентрацією неорганічних 

сполук азоту в середовищі і швидкостями їх поглинання фітопланктом в різні сезони. Показано, що ця зале-

жність описується кривій насищаючого типу, а її параметри змінюються відповідно до сезонної динаміки 

гідрохімічних умов. Константи напівнасичення, розраховані для процесів споживання нітратів і амонію, бли-

зькі до середньомісячних концентрацій відповідних неорганічних сполук азоту в поверхневому шарі.  В се-

редньому швидкість споживання нітратів і амонію досягає половини від її максимального значення, тобто 

вміст неорганічних сполук азоту в середовищі лімітує швидкість їх споживання тільки в два рази. Влітку, в 

порівнянні із зимовим періодом, фітопланктон ефективніше поглинає неорганічні з'єднання азоту при їх ни-

зькій концентрації в середовищі. 

Ключові слова: нітрати,  амоній, швидкості споживання, константа напівнасичення, Чорне море 
 

Contents and uptake of inorganic nitrogen in the Black Sea. O.V. Krivenko. Relations between concentrations 

of inorganic nitrogen (nitrate and ammonium) in the water and their uptake rates by phytoplankton in the Black Sea 

during the different seasons were analyzed based on data of nitrate and ammonium consumption. It is shown that this 

relation is described by the curve of saturation type, and its parameters change in accordance with the seasonal dy-

namics of hydrochemical conditions. Saturation constants calculated for the processes of nitrate and ammonium up-

take are near to the monthly average concentrations of inorganic nitrogen in the surface layer. On the average, nitrate 

and ammonium uptake rates achieves a half from its maximal value. Thus dissolved inorganic nitrogen concentration 

limits rates of their consumption only in two times. Summer phytoplankton takes up inorganic nitrogen more effec-

tively under their low concentration in the environment as compared to a winter period. 

Key words: nitrate, ammonium, uptake rates, half-saturation constant, Black Sea  




