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Приведены описание и рисунки двух видов свободноживущих нематод, обнаруженных в грунте
устья р. Кэм во Вьетнаме. Eumonhystera rivalis sp. n. морфологически близка к E. dispar (Bastian, 1865),
E. sudanensis Zeidan et al., 1989 и E. maxima Gagarin, 1996. Отличается от них наличием биокристал-
лов, более близким расположением к переднему концу тела фовеев амфидов и более длинными го-
ловными щетинками. Daptonema borealis sp. n. близка к D. vicinus (Riemann, 1966), D. aquedulcis
(Gagarin, 1987) и D. salinae Gagarin, Gusakov, 2014. От всех трех видов отличается более коротким те-
лом, более короткими головными щетинками и размерами спикул.

Ключевые слова: река Кэм, свободноживущие нематоды, новые виды, Eumonhystera rivalis sp. n., Dap-
tonema borealis sp. n., Вьетнам
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ВВЕДЕНИЕ
Изучение фауны свободноживущих нематод

водоемов и водотоков Вьетнама началось при-
мерно 15 лет назад в связи с составлением банка
данных по фауне водоемов и водотоков Вьетнама.
В настоящее время ведутся широкомасштабные
исследования по фауне нематод. Данные по фау-
не свободноживущих червей в мангровых зарос-
лях и устьях отдельных рек опубликованы в ряде
работ (Гагарин, 1987; Tchesunov, Nguyen, 2010;
Nguyen et al., 2011; Gagarin, 2018).

Цель работы – иллюстрированное описание
двух новых для науки видов свободноживущих
нематод.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материалом для работы послужили 20 проб

нематод, собранных в мае 2016 г. сотрудниками
Института экологии и биологических ресурсов
Вьетнамской академии наук и технологий (г. Ха-
ной, Вьетнам) в устье р. Кэм (Cam River). Пробы
отбирали с лодки трубчатым дночерпателем, не-

матод выделяли из осадка центрифугированием,
используя солевой раствор LUDOX–TM 50.
Определяли и измеряли червей с помощью мик-
роскопа МББ-1 (Seinhorst, 1959). Для фотографи-
рования и изготовления рисунков использовали
световой микроскоп Nikon Eclipse 8oi, оборудо-
ванный принадлежностями для наблюдения ме-
тодом ДИК-контраста, цифровой камерой Nikon
DS–Fil и персонального компьютера с програм-
мой NIS–Elements D, 3.2 для анализа и докумен-
тирования препаратов.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Описание видов. Отряд Monhysterida Filipjev,

1929. Cемейство Monhysteridae de Man, 1876. Род
Eumonhystera Andrassy, 1984.

Eumonhystera rivalis Gagarin sp. n. (рис. 1, 2).
М а т е р и а л. Голотип ♂, инвентарный номер

препарата Vu 2.2.16, паратипы: 3♂♂, 2♀♀. Препа-
рат голотипа хранится в коллекции музея приро-
ды Вьетнамской Академии наук и технологий
(г. Ханой, Вьетнам), препараты паратипов – в
коллекции нематод отдела нематологии Институ-
та экологии и биологических ресурсов (г. Ханой,
Вьетнам).

М е с т о н а х о ж д е н и е. Северный Вьетнам,
провинция Хай Фонг (Hai Phong), устье р. Кэм
(Cam River mouth), глубина 1 м, соленость воды

Сокращения: L – длина тела, a – отношение длины тела к ее 
наибольшей ширине, b – отношение длины тела к длине
фаринкса, с – отношение длины тела к длине хвоста, с' –
отношение длины хвоста к диаметру тела в области ануса
или клоаки, V – отношение расстояния от переднего кон-
ца тела до вульвы к общей длине тела, %.

УДК 595.132

БИОЛОГИЯ, МОРФОЛОГИЯ
И СИСТЕМАТИКА ГИДРОБИОНТОВ
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Рис. 1. Детали строения Eumonhystera rivalis sp. n.: а – голова самца; б – тело в области кардия; в – задний конец тела
самца; г – задний конец тела самки.
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Рис. 2. Микрофотографии Eumonhystera rivalis sp. n. а – общий вид самца; б – общий вид самки; в – голова самца; г, и – пе-
редний конец самца; д – передний конец самки; е – тело в области вульвы; ж – задний конец самки; з – задний конец
самца.
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12–15‰, грунт – песок. Координаты: 20°40′22′′–
20°40′57′′ с.ш., 106°42′48′′–106°42′58′′ в.д.

О п и с а н и е. Морфометрическая характери-
стика голотипа и паратипов приведена в табл. 1.

С а м ц ы. Мелкие, довольно толстые черви.
Передний конец тела сужен. Ширина области губ
в 3–4 раза ýже диаметра тела в области кардия.
Кутикула гладкая. Соматические щетинки корот-
кие и редкие. Биокристаллы мелкие, многочис-
ленные. Шесть внутренних сенсилл в форме па-
пилл. Шесть внешних губных сенсилл и четыре
головные сенсиллы в форме тонких щетинок,
причем, оба их круга сближены. Длина щетинок
примерно равна половине ширины области губ.
Фовеи амфидов в форме круга, диаметр которого
в два раза меньше диаметра тела на данном уров-
не, расположены на расстоянии 4–5 мкм от пе-
реднего конца тела. Хейлостома маленькая, ее
стенки гладкие. Фарингостома в форме мелкой
воронки, ее стенки слабо кутикулизированы. Фа-
ринкс мускулистый, одинаково утолщен по всей
его длине. Кардий маленький, вдается в просвет
средней кишки. Ренетта и ее экскреторная пора
не обнаружены. Семенник один, прямой. Спику-

лы маленькие, сильно изогнуты, с головкой. Их
длина в 1.3 раза превышает диаметр тела в области
клоаки. Рулек с дорсальным отростком. Прекло-
акальные супплементарные органы отсутствуют.
Хвост стройный, удлиненно-конический. Ка-
удальные железы и спиннерета хорошо развиты. 

С а м к и. По общей морфологии подобны сам-
цам. Строение кутикулы и переднего конца тела
как у самцов. Кутикула гладкая. Биокристаллы
мелкие. Внутренние губные сенсиллы в форме
папилл. Внешние губные сенсиллы и головные
сенсиллы в форме тонких щетинок, их круги
сильно сближены. Фовеи амфидов в форме круга,
расположены на расстоянии 4.5–5.0 мкм от пе-
реднего конца тела. Фарингостома в форме мел-
кой воронки и стенки ее слабо кутикулизирова-
ны. Фаринкс мускулистый, равноутолщенный по
всей длине. Кардий маленький, мускулистый.
Реннета и ее экскреторная пора не обнаружены.
Яичник один, передний, прямой, без загиба, рас-
положен справа от средней кишки. Ооциты мно-
гочисленные. Вульва постэкваториальная, в фор-
ме поперечной щели, ее губы не склеротизирова-
ны. Матка обширная. Вульварные железы и

Таблица 1. Морфометрическая характеристика Eumonhystera rivalis sp. n.

Признак Голотип ♂
Паратипы

3 ♂♂ 2 ♀♀
min–max среднее ♀ ♀

L, мкм 650 666–717 680 768 619
a 19 23–27 25 23 28
b 5.4 4.7–5.0 4.9 6.5 5.4
c 8.7 7.2–8.1 7.6 6.7 6.4
c' 3.7 4.3–4.5 4.4 5.6 7.1
V, % – – – 64.6 59.6
Ширина, мкм:

области губ 8.5 8.0–9.0 8.5 10 9
тела в его среднем отделе 34 27–29 28 34 22
тела в области ануса или клоаки 20 20–22 21 20 14

Длина, мкм:
головных щетинок 3.5 3.0-4.0 3.5 4.0 4.0
фаринкса 121 136–144 140 119 114
хвоста 75 88–92 89 114 97
спикул (по дуге) 26 26–29 27 – –
дорсального отростка рулька 10 10–12 11 – –

Расстояние, мкм:
от фовеи амфидов до переднего конца тела 4.0 4.0–5.0 4.5 4.5 5.0
от конца фаринкса до вульвы – – – 377 255
от вульвы до ануса – – – 158 153
от конца фаринкса до клоаки 454 425–486 451 – –
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Рис. 3. Детали строения Daptonema borealis sp. n.: а – голова самца; б – спикулы и рулек; в – задний конец тела самца;
г – задний конец тела самки.
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Рис. 4. Микрофотографии Daptonema borealis sp. n.: а – общий вид самца; б – общий вид самки; в – передний конец
самца; г, е – передний конец самца; д – голова самки; ж – тело в области вульвы; з, л – тело в области клоаки; и –
хвост самца; к – хвост самки.
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задняя матка не обнаружены. Расстояние от вуль-
вы до ануса в 1.4–1.6 раза больше длины хвоста.
Хвост стройный, удлиненно-конический. Ка-
удальные железы и спиннерета хорошо развиты.

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. В на-
стоящее время в состав рода Eumonhystera входят
49 видов, из них шесть видов обнаружены во
Вьетнаме (Gagarin, 2018; Bezerra et al., 2019).

У самок большинства видов данного рода рас-
стояние от вульвы до ануса меньше, чем длина
хвоста. Только у трех видов E. dispar (Bastian,
1865), E. sudanensis Zeidan et al., 1989 и E. maxima
Gagarin, 1996 хвост короткий, его длина меньше,
чем расстояние от вульвы до ануса. Самки E. riva-
lis sp. n. отличаются от этих трех видов наличием
биокристаллов (у сравниваемых видов они отсут-
ствуют) и более близким расположением к перед-
нему концу тела фовей амфидов (на расстоянии
~0.5 ширины области губ, у сравниваемых видов –
1.5–2.5 ширины области губ); головные щетинки
более длинные (их длина ~40–44% ширины области
губ, у сравниваемых видов – 17–30% (Zeidan et al.,
1989; Andrássy, 2005).

Самцы у видов рода Eumonhystera очень редки,
известны лишь у семи видов. У самцов четырех
видов рулек в форме короткой пластинки или же-
лоба, у самцов E. similis (Bütschli, 1873), E. borealis
Turpeenniemi, 1997 и E. vulgaris (de Man, 1889), как
и у нового вида, рулек имеет дорсальный отро-
сток. Самцы этих трех видов отличаются от самца
E. rivalis sp. n. отсутствием биокристаллов. Кроме
того, имеются различия в морфометрических ха-
рактеристиках. От самцов E. similis новый вид от-
личается более длинным телом (L = 650–717 мкм
против L = 400–600 мкм у E. similis), более корот-
ким и менее стройным хвостом (с = 7.2–8.7, с' =
= 3.7–4.5 против с = 4.5–5.5, с' = 7–9 у E. similis),
более близким расположением к переднему кон-
цу тела фовей амфидов (на расстоянии ~0.5% ши-
рины области губ против 2.0–2.6 ширины области
губ у E. similis) и более длинными спикулами (их
длина равна 26–29 мкм против 18–23 мкм у E. si-
milis) (Andrássy, 2005). От самцов E. vulgaris самцы
нового вида отличаются относительно более ко-
ротким хвостом (с = 7.2–8.7 против с = 5.9–6.0 у
E. vulgaris), более близким расположением к пе-
реднему концу тела фовей амфидов (на расстоя-
нии, равном ~0.5% ширины области губ против
1.1–1.3 ширины области губ у E. vulgaris) и более
короткими спикулами (их длина 26–29 мкм про-
тив 43–45 мкм у E. vulgaris) (Hernandez, Jordana,
1988). От самцов E. borealis самцы E. rivalis отлича-
ются более длинным телом (L = 650–717 мкм про-
тив L = 290–400 мкм у E. borealis), более коротким
и менее стройным хвостом (с = 7.2–8.7, с' = 3.7–
4.5 против с = 4.4–4.8, с' = 9.3–10.8 у E. borealis) и
более длинными спикулами) (их длина равна 26–

29 мкм против 13–14 мкм у E. borealis) (Turpeen-
niemi, 1997). 

Э т и м о л о г и я. Видовое название означает
“речной”, “обитающий в реках”.

Семейство Xyalidae Chitwood, 1951
Род Daptonema Cobb, 1920
Daptonema borealis Gagarin sp. n.
M а т е р и а л. Голотип ♂, инвентарный номер

препарата PL 3.1.7, паратипы: 3 ♂♂, 1 ♂. Препарат
голотипа и двух паратипов (1 ♂ и 1 ♀) хранятся в
коллекции Музея природы Вьетнамской Акаде-
мии наук и технологий (г. Ханой, Вьетнам).
Остальные препараты паратипов (2♂) хранятся в
коллекции нематод отдела нематологии Институ-
та экологии и биологических ресурсов Вьетнам-
ской Академии наук и технологий (г. Ханой,
Вьетнам).

М е с т о н а х о ж д е н и е. Северный Вьетнам,
провинция Хай Фонг (Hai Phong), устье реки Кэм
(Cam River mouth), глубина 1.5 м, соленость воды
1.5‰, грунт – песок Координаты: 20°48′84″ с.ш.,
106°55′02″ в.д.

О п и с а н и е. Морфометрическая характери-
стика голотипа и паратипов приведена в табл. 2.

С а м ц ы. Сравнительно толстые черви сред-
ней длины. Передний конец сужен. Ширина об-
ласти губ в ~2.5 раза меньше ширины тела в обла-
сти кардия. Кутикула мелко-кольчатая.

Толщина кутикулы в среднем отделе тела 1.0–
1.5 мкм. Соматические щетинки короткие и ред-
кие. Шесть внутренних губных сенсилл в форме
папилл. Шесть внешних губных сенсилл и четыре
головные сенсиллы в форме тонких щетинок дли-
ной 5.0–5.5 мкм, расположены в один круг. Суб-
цефалические щетинки не выявлены. Шесть–во-
семь шейных щетинок длиной 7.0–8.5 мкм распо-
ложены в один круг и локализуются на расстоянии
20–22 мкм от переднего конца тела. Фовеи амфидов
в форме круга диаметром 5.0–5.5 мкм, расположе-
ны на расстоянии 7.0–7.6 мкм от переднего конца
тела. Хейлостома маленькая. Фарингостома так-
же небольшого размера, в форме мелкой ворон-
ки. Фаринкс мускулистый, равноутолщенный по
всей своей длине. Кардий короткий, вдается в
просвет средней кишки и окружен тремя округ-
лыми железами. Ренетта и ее экскреторная пора
не обнаружены. Спикулы тонкие, с головками,
изогнуты почти под прямым углом. Их длина в
1.5–1.6 разa больше диаметра тела в области кло-
аки. Рулек сложный, с небольшим каудальным
отростком. Его основное тело, как муфта, охва-
тывает апикальные концы спикул. Кроме того,
основное тело рулька имеет два тонких вентраль-
ных отростка, оканчивающиеся когтевидными
образованиями. Приклоакальные супплементар-
ные органы не обнаружены. Хвост стройный,
удлиненно-конический. Каудальные щетинки
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короткие. Каудальные железы и спиннерета хо-
рошо развиты. На кончике хвоста имеются три
терминальные щетинки.

С а м к а. По общей морфологии подобна сам-
цам. Строение кутикулы и переднего конца тела,
как у самцов. Кутикула мелко-кольчатая. Внут-
ренние губные сенсиллы в форме папилл. Внеш-
ние губные сенсиллы и головные сенсиллы в
форме тонких щетинок длиной 5.0 мкм и распо-
ложены в один круг. Шейные шетинки длиной
8 мкм, расположены на расстоянии 18 мкм от пе-
реднего конца тела. Фовеи амфидов диаметром
5.0 мкм, локализуются на расстоянии 7.0 мкм от
переднего конца тела. Хейлостома маленькая. Фа-
рингостома в форме мелкой воронки. Фаринкс
равноутолщенный по всей своей длине. Кардий
окружен тремя округлыми железами. Яичник
один, передний, прямой и расположен слева от
средней кишки. Ооциты многочисленные. Вульва
постэкваториальная, в форме поперечной щели.
Губы вульвы не склеротизированы. Вагина корот-
кая, с тонкими стенками. Матка обширная, за-
полнена многочисленными сперматозоидами.
Задняя матка и вульварные железы не обнаруже-

ны. Хвост стройный, удлиненно-овальный, его
длина в 1.6 раза меньше расстояния от вульвы до
ануса. Каудальные железы и спиннерета хорошо
развиты. Терминальные щетинки на хвосте име-
ются.

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. В на-
стоящее время в состав рода Daptonema Cobb, 1920
входят от 117 до 136 валидных видов. В водоемах
Вьетнама обнаружено 22 вида рода (Riemann,
1966; Fonseca, Bezerra, 2014). Такое большое коли-
чество видов в роде объясняется разнообразием
спикулярного аппарата у самцов. По строению
спикулярного аппарата D. borealis sp. n. похож на
D. vicinus (Riemann, 1966), D. aquaedulcis (Gagarin,
1987) и D. salinae Gagarin, Gusakov, 2014. От D. vici-
nus отличается более коротким телом (♂♂ L = 796–
887 мкм против ♂♂ L = 1160–1180 мкм у D. vicinus),
более короткими головными щетинками (их дли-
на 5 мкм или 25–28% ширины области губ против
11 мкм и 70% ширины области губ у D. vicinus) и
более длинными спикулами (их длина 50–52 мкм
против 34–37.5 мкм у D. vicinus) (Riemann, 1966).
От D. aquaedulcis новый вид отличается более ко-
ротким телом (L = 1400–1650 мкм у D. aquaedul-

Таблица 2. Морфометрическая характеристика Daptonema borealis sp.n.

Признак Голотип ♂
Паратипы

3 ♂♂
1 ♀

min–max cреднее

L, мкм 801 796–887 842 724
a 20 18–24 20 19
b 6.2 6.8–7.1 6.9 6.9
c 6.3 6.7–7.3 6.9 6.9
c' 4.5 3.6–4.0 3.8 4.4
V, % – – – 62.7
Ширина, мкм:

области губ 17 16–19 18 17
тела в его среднем отделе 41 38–48 43 38
тела в области ануса или клоаки 32 29–34 32 24

Длина, мкм:
головных щетинок 5 4.5–5.2 4.8 5.0
фаринкса 129 112–128 120 105
хвоста 128 116–122 119 105
спикул (по дуге) 50 50–52 51 –
рулька 18 18–21 20 –

Расстояние, мкм:
от фовеи амфидов до переднего конца тела 7.5 7.0–7.6 7.3 7.0
от конца фаринкса до вульвы – – – 349
от вульвы до ануса – – – 165
от конца фаринкса до клоаки 547 568–637 603 –
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cis), более короткими головными щетинками
(5 мкм длины, 25–28% ширины области губ про-
тив 10.5–12.0 мкм и 50–52% ширины области губ
у D. aquaedulcis) и более короткими спикулами (у
D. aquaedulcis их длина 67 мкм) (Гагарин, 1987). От
D. salinae новый вид отличается более стройным
телом (а = 18–24 против а = 11–16 у D. salinae), от-
носительно более коротким хвостом (с = 6.7–7.3
против с = 5.3–5.7 у D. salinae), более короткими
головными щетинками (их длина 5 мкм или 25–
28% ширины области губ против 8.8–10.0 мкм или
45–67% ширины области губ у D. salinae), более
длинными спикулами (их длина 50–52 мкм против
41–42 мкм у D. salinae) (Gagarin, Gusakov, 2014 ).

Э т и м о л о г и я. Видовое название означает
“восточный”, “с востока”.
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Two New Species of Free-Living Nematodes (Nematodes, Monhysterida) 
from Cam River Mouth in Vietnam

V. G. Gagarin*
Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia

*e-mail: gagarin@ibiw.ru

Illustrated descriptions of two new free-living nematodes, found in the Cam River mouth in Vietnam. Eu-
monhystera rivalis sp. n. morphologically similar to E. dispar (Bastian, 1865), E. sudanensis Zeidan et al., 1989
and E. maxima Gagarin, 1996, but from it’s by a presence of biocrystalls, more close to anterior body end dis-
posed amphidial fovea and longer cephalic setae. Daptonema borealis sp. n. close to D. vicinus (Riemann,
1966), D. aquedulcis (Gagarin, 1987) and D. salinae Gagarin, Gusakov, 2014, but have shorter body, shorter
cephalic setae and another spicule size.

Keywords: Cam River Mouth, free-living nematodes, new species, Eumonhystera rivalis sp. n., Daptonema bo-
realis sp. n., Vietnam
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Впервые с использованием усовершенствованной модели разработанного нами комплекса автома-
тизированного биомониторинга водной среды исследованы фоновые характеристики поведенче-
ских реакций черноморской мидии Mytilus galloprovicialis Lam, 1819 в естественных условиях обита-
ния. Установлено, что в нормальных естественных условиях обитания во все сезоны года движение
створок моллюсков подчинено ярко выраженному четкому солнечному суточному ритму: амплиту-
да раскрытия створок в ночное время максимальная, а в дневное время – минимальная. В суточном
ритме активности черноморских мидий выделены две группы движений створок. Моллюски остро
реагируют на резкие колебания физических факторов среды обитания мгновенным закрытием
створок на непродолжительное время, что является проявлением защитных рефлексов. В поведен-
ческих реакциях на аномальные резкие понижения температуры и длительное воздействие высокой
температуры воды наблюдается развитие признаков, характерных для стрессовой ситуации.

Ключевые слова: черноморские мидии, суточный ритм, движение створок, аддукции, факторы сре-
ды, температура, поведенческие реакции
DOI: 10.31857/S0320965221010150

ВВЕДЕНИЕ
В современных условиях интенсивно прогрес-

сирующего загрязнения водной среды с возраста-
ющей частотой техногенных аварий, сопровождаю-
щихся быстрым развитием негативных послед-
ствий для крупных регионов, стала очевидной
настоятельная необходимость разработки автома-
тизированных методов и средств непрерывного
оперативного обнаружения поллютантов любого
происхождения и оценки степени их опасности
для водных экосистем и человека.

Объективная оценка состояния водных экоси-
стем невозможна без использования биологиче-
ских методов экологического мониторинга. В на-
стоящее время в ряде стран Европы для контроля
вод во всех сферах современного водопользова-
ния широко и успешно используются биоэлек-
тронные системы Musselmonitor и Driessenamoni-
tor. Их действие основано на регистрации пове-
денческих реакций двустворчатых моллюсков
(морских и пресноводных), т.е. способности их за-
крывать створки на продолжительное время или из-
менять ритмику движений при воздействии небла-
гоприятных факторов (Kramer, Foekema, 2001).
Эти так называемые системы раннего реагирова-

ния (BEWS – Biological Early Warning Systems),
успешно используемые в ведущих странах мира, в
отличие от физико-химических методов монито-
ринга, позволяют в реальном времени непрерыв-
но получать интегральную токсикологическую
характеристику среды и оценивать качество во-
ды, как среды обитания гидробионтов (Borcherd-
ing, 2006; Kramer, Foekema, 2001).

Поведенческие реакции моллюсков (инте-
гральная реакция животных на изменения факто-
ров окружающей среды) ярко и достоверно отра-
жают общий уровень жизнедеятельности орга-
низма при проведении биотестирования (Kramer,
Foekema, 2001). Величина раскрытия створок,
особенности ритмики их движений характеризу-
ют фильтрационную активность двустворчатых
моллюсков, следовательно и уровень их жизнеде-
ятельности в нормальной и токсической средах
(Riisgard et al., 2011; Robson, de Leaniz, 2010).

Ранее нами разработан комплекс автоматиче-
ского биомониторинга водной среды для прове-
дения исследований в Черном море, являющийся
аналогом системы Musselmonitor (Трусевич и др.,
2010, 2015). Необходимым условием успешного
функционирования такой системы является ис-
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следование фоновых характеристик поведенче-
ских реакций аборигенных видов моллюсков в
нормальных условиях естественной среды обита-
ния. Долговременные наблюдения за поведенче-
скими реакциями черноморской мидии в есте-
ственных условиях обитания отсутствуют.

Цель работы – изучить особенности движения
створок черноморской мидии Mytilus galloprovicia-
lis Lam, 1819 в естественных условиях обитания, а
также адаптивные поведенческие реакции в усло-
виях колебаний ряда определяющих физических
факторов среды.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Для исследования поведенческих реакций
M. galloprovicialis был использован разработанный
авторами экспериментальный образец комплекса
автоматической регистрации движений створок
моллюсков. Комплекс предназначен для прове-
дения исследований в натурных условиях водое-
мов с глубиной погружения до 30 м (Трусевич и др.,
2010, 2015). Созданная аппаратура комплекса и
пакет управляющих компьютерных программ
позволяют в режиме реального времени автома-
тически регистрировать одновременно динамику
движений створок 16 мидий, температуру и уро-
вень освещенности в водной среде, а также про-
водить первичную статистическую обработку дан-
ных, автоматически формировать сигнал тревоги,
сохранять и передавать информацию в online-
режиме. Дискретность записи может устанавли-
ваться в масштабе времени от 0.1 с до 1 мин.
Относительная погрешность измерений – ≤1%.

С помощью разработанного комплекса впер-
вые были зарегистрированы фоновые характери-
стики поведенческих реакций 16 черноморских
мидий в естественных условиях обитания за трех-
летний период (2012–2014 гг.) во все сезоны года.
Непрерывные наблюдения в каждом сезоне ве-
лись 1–2 мес. Наблюдения проводили в окрест-
ностях г. Севастополь с наиболее чистой по гидро-
химическим показателям водой (Рябушко и др.,
2002) (рис. 1). Полученные ряды данных анализи-
ровали с помощью кластерного и спектрального
анализов. Перед проведением расчетов в рядах
исходных данных (величина раскрытия створок
мидий) был выделен и удален тренд с использова-
нием метода наименьших квадратов.

Для работы использовали мидии длиной 55–
60 мм, собранные в акватории бухты со стен вол-
нолома на глубине 1.5–2.0 м. Перед эксперимен-
том мидий выдерживали в аквариуме с проточной
морской водой из района сбора моллюсков в те-
чение двух суток. Моллюсков, которые за это вре-
мя не прикрепились биссусом к стенкам аквари-
ума, отбраковывали как животных с неудовлетво-
рительным физиологическим состоянием.

В условиях in situ погружная часть модуля с
прикрепленными мидиями опускалась на глуби-
ну 2.0–2.5 м с борта неработающей баржи, ошвар-
тованной к молу у входа в бухту. Схема и способ
крепления моллюсков в приборе представлены в
работе В.В. Трусевич и др. (2015).

Помимо этого проводили лабораторные ис-
следования в аквариуме объемом 100 л с непре-
рывным протоком воды, закачиваемой из зоны
моря на удалении 50 м от берега с глубины 2 м, со
скоростью 6 л/мин. В лабораторных условиях ис-
следовали реакции моллюсков на изменение ин-
тенсивности освещения (затенение, быстро упав-
шая тень на экспериментальный аквариум, вклю-
чение и выключения света), а также на
механические воздействия (вибрации от работы
насосов в экспериментальных аквариумах и непо-
средственной близости к ним, резкие звуки, лег-
кие постукивания по аквариуму, использование
электроинструментов, удары молотками по корпу-
су при проведении ремонтных работ на судне).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследования показали, что на протяжении
всего периода наблюдений движения створок ми-

Рис. 1. Расположение приборного комплекса (d).

44.6

с.ш.

33.4 в.д.

Севастополь

Крым

N

ЧЕРНОЕ 
МОРЕ



14

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 1  2021

ТРУСЕВИЧ и др.

дий подчинены ярко выраженному четкому сол-
нечному суточному ритму – с максимальным рас-
крытием створок в ночное время и минимальным –
в дневное (рис. 2а). Анализ периодограммы пока-
зал наличие статистически значимого (p < 0.001)
пика с периодом 24 ч (рис. 2б).

Переход от ночной части суточного ритма к
дневной и обратно происходит в точном соответ-
ствии с восходом и заходом солнца в данный пе-
риод года и осуществляется в течение 20–30 мин
по мере развития и угасания гражданских суме-
рек (рис. 3).

Один из важнейших показателей перехода от
ночного режима к дневному – амплитуда раскры-
тия створок. По результатам наших наблюдений,
средняя величина раскрытия створок у группы
мидий для ночного периода суточного цикла ко-
леблется в пределах 6–8 мм (6.38 ± 0.61), для

дневного – 4–6 мм (4.67 ± 0.54), у некоторых мол-
люсков максимальная величина раскрытия мо-
жет достигать 10–12 мм. Амплитуда раскрытия
створок у мидий – величина индивидуальная и
колеблется в значительных пределах, что может
быть обусловлено как физиологическим состоя-
нием моллюсков, так и колебаниями определяю-
щих факторов среды (Newell et al., 2001; Robson,
de Leaniz, 2010). Наиболее часто встречающаяся
амплитуда раскрытия створок (осредненная для
16 мидий) варьируется на уровне близком к макси-
мально возможному для дневного и ночного време-
ни суток: днем в пределах 60–70% и ночью ‒ 90–
100% от максимального раскрытия створок (рис. 4).

В суточном ритме черноморских мидий можно
выделить две группы движений (рис. 5). Первая
группа – длинные аддукции (амплитудой 4–8 мм),
представляющие собой кратковременные быст-
рые схлопывания створок, обеспечивающие, в

Рис. 2. Движения створок 16 мидий, подчиненное солнечному суточному ритму: а – средняя величина раскрытия
створок (серые участки соответствуют ночному времени для периода 01.05–05.05.2015 г.); б – периодограмма ритма
моллюсков.
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основном, процессы выведения из организма про-
дуктов метаболизма и псевдофекалий, и короткие
аддукции (амплитудой 1–2 мм), которые, очевид-
но, принимают участие в выведении жидких про-
дуктов метаболизма и фекалий. Вторая группа –
медленные, очень короткие, неглубокие колеба-
ния, занимающие основную часть дневного пери-
ода, участвующие в процессах фильтрации и дыха-
ния (Barnes, 1955). Медленные колебания присут-

ствуют и в ночном периоде в виде коротких
временных отрезков между схлопываниями.

В ночное время мидии несинхронно в индиви-
дуальном режиме совершают длинные аддукции
(схлопывания) гораздо чаще (от 1 раза в 2–3 ч до
нескольких раз в течение часа), чем в дневное (1–
2 раза за весь дневной период) (рис. 5), что свиде-
тельствует о большей активности питания мидий,
как и большинства других морских моллюсков, в
ночной период (Comeau et al., 2018; Riisgard et al.,
2011; Robson, de Leaniz, 2010). Промежутки вре-
мени между схлопываниями у мидий, по нашим
данным, могут существенно варьировать от не-
скольких часов до нескольких минут, что обу-
словлено, в первую очередь, вариациями концен-
трации и структуры пищевых и минеральных
компонентов в составе взвеси в водной среде, а
также колебаниями лимитирующих факторов
окружающей среды (Newell et al., 2001; Saurel et al.,
2007; Robson, de Leaniz, 2010; Riisgard et al., 2011;
Tran et al., 2011; Comeau et al., 2018).

В нормальных условиях обитания у всех мидий
продолжительность схлопываний составляет от
4–5 до >10 мин (рис. 6). Расстояние, которое про-
ходит створка у отдельных моллюсков существен-
но различается и колеблется от 1–3 мм (короткие
аддукции) до 5–8 мм (длинные аддукции). В
длинных аддукциях начальная фаза (сведение
створок), осуществляемая мускулами-аддуктора-
ми, достигает 40–60 с, в то время как фаза рас-
слабления, осуществляемая за счет действия си-
лы упругости лигамента, длится 4–7 мин. При

Рис. 4. Амплитуда раскрытия створок моллюсков в
дневное и ночное время.
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Рис. 5. Основные типы движений створок моллюсков на протяжении суточного цикла 15.05.2013 г.: 1 – длинные ад-
дукции, 2 – короткие аддукции, 3 – медленный ритм.
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этом, начальная быстрая фаза расслабления, со-
ставляющая ~80% всего пути движения створок,
длится 1–1.5 мин, в то время как окончательная
фаза возвращения створки в исходное состояние
может продолжаться 3–5 мин. При ухудшении
условий обитания мидий продолжительность этой
фазы расслабления может существенно увеличи-
ваться. Продолжительность коротких аддукций не
превышает 2–3 мин (рис. 6). Литературные данные
об их функциональной роли не встречаются.

Исследования показали, что моллюски остро
реагируют на многие резкие изменения физиче-
ских факторов окружающей среды. Например,
резкие изменения светового потока (резко упав-
шая тень на аквариум, момент выключения света)
и механические воздействия (легкие постукива-
ния по аквариуму, резкие звуки и т.п.) вызывают
у моллюсков мгновенное (через 2–3 с) синхрон-
ное закрывание створок на непродолжительное
время (от 30–40 с до 2‒3 мин), в зависимости от
интенсивности воздействия (рис. 7), что, очевид-
но, является проявлением защитных рефлексов
(Гнюбкин, 2015; Barnes, 1955; Curtis et al., 2000).

При частом повторении таких неповреждаю-
щих монотонных воздействий величина реакции
мидий быстро снижается и уже через 4–5 повто-
рений она исчезает (рис. 7а, 7б). Это четко прояв-
ляется при помещении в аквариум или размеще-
нии рядом с ним вибрирующего насоса. Через
15–20 мин у мидий полностью восстанавливается
нормальный ритм движения створок. Такие крат-
ковременные синхронные реакции моллюсков
почти не отражаются на общей суточной ритмике
и при настройке автоматизированных систем мо-
ниторинга водной среды должны исключаться
управляющими компьютерными программами
как ложные сигналы.

Температура воды – один из важнейших фак-
торов среды, определяющих особенности метабо-
лизма у экзотермных и тем самым обусловливаю-
щих границы их распространения (Anestis et al.,
2007; Somero, 2002; de Zwaan, Wijsman, 1976). В
Черном море в условиях марихозяйств в зимний пе-
риод при низкой температуре воды и наиболее низ-
ком уровне фитопланктона в море, отмечают низ-
кий уровень активности моллюсков (Холодов и др.,
2010). В то же время, многолетние наблюдения за

Рис. 6. Одиночное схлопывание створок мидии.

Ра
ск

ры
ти

е 
ст

во
ро

к,
 м

м

00:22:00
05.07.12

00:24:00
05.07.12

00:26:00
05.07.12

00:28:00
05.07.12

1

2

3

4

5

6

Рис. 7. Реакция мидий на постукивания по аквариуму (а) и кратковременное выключение света (б). Стрелками отме-
чены моменты постукиваний (~ через 30 с) и момент выключения света.

Ра
ск

ры
ти

е 
ст

во
ро

к,
 м

м

Ра
ск

ры
ти

е 
ст

во
ро

к,
 м

м

11:59:00 12:00:00 12:01:00 12:02:00
0

2

4

6

8

10

11:54:00 11:56:00 11:58:00
0

2

4

6

(а) (б)

Время суток, ч Время суток, ч



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 1  2021

ОСОБЕННОСТИ ПОВЕДЕНЧЕСКИХ РЕАКЦИЙ ЧЕРНОМОРСКОЙ МИДИИ 17

поведением мидий не обнаружили выраженных
сезонных проявлений изменения суточного рит-
ма движения створок даже в зимнее время. На-
против, на протяжении зимнего периода, несмот-
ря на низкую температуру воды (7–9°С), в феврале
в отдельные дни снижавшуюся до 4–5°С, у мидий
сохраняется четкая суточная ритмика движений
створок, что указывает на активное питание мол-
люсков (рис. 8).

В летний период в Черном море в отдельные
годы наблюдается аномально высокое повыше-
ние температуры воды, достигающее 27.5°С. Та-
кая высокая температура (>26°С) сохраняется
продолжительное время, ~2 мес. (в июле–авгу-
сте). С началом этого периода мидии периодиче-
ски, несинхронно, с увеличивающейся частотой
и продолжительностью находятся в закрытом со-
стоянии. Продолжительность нахождения мол-
люсков в закрытом состоянии быстро нарастает
по мере увеличения периода аномальной темпе-
ратуры воды, и это сопровождается постепенным
разрушением суточного ритма (рис. 9). При этом
происходит быстрое уменьшение амплитуды рас-
крытия створок. В укорачивающиеся моменты ак-
тивности мидии, вместо правильно чередующихся
аддукций, совершают беспорядочные кратковре-
менные открывания створок (рис. 9б), которые ско-
рее напоминают “обратную аддукцию” (flapping ac-
tivity) по определению Кертиса и др. (Curtis et al.,
2000). Это является явным признаком развития

стрессовой ситуации и свидетельствует о наруше-
нии процессов фильтрации, дыхания и питания.

С возвращением температуры воды к 22–23°С,
при изменениях направления течений в бухте в
этот период, суточная ритмика движения створок
на протяжении полусуток восстанавливается.

Нами установлено, что резкое понижение тем-
пературы воды в летний период на 7, 10 и даже
14°С в течение 4–6 ч (краткосрочные локальные
апвеллинги, часто возникающее при ветровых
сгонно-нагонных течениях у берегов Крыма),
также вызывало изменение характера ритмики
движений створок у большинства участвующих в
эксперименте мидий (рис. 10). Мидии реагирова-
ли несинхронно чередованием частого резкого
закрывания створок на 20–30 мин с последую-
щим кратковременными раскрытиями и схлопы-
ваниями, быстрым уменьшением амплитуды рас-
крытия створок. Такой характер поведения мол-
люсков свидетельствует о стрессовой реакции и
обычно отмечается многими исследователями
при ухудшении условий среды обитания (Connor,
Robles, 2015; Curtis et al., 2000; Lesser et al., 2010;
Riisgard et al., 2011). С повышением температуры
до 20°С мидии возвращались к нормальной рит-
мике движений уже через 3–5 ч. Следует отме-
тить, что в случаях, когда такие резкие пониже-
ния температуры и последующие повышения
температуры в течение суток, наблюдаемые в бух-
те при ветровых сгонных течениях, повторялись в
небольших временных интервалах (через сутки–

Рис. 8. Суммарный график движения створок 16 мидий в феврале 2013 г. Здесь и на рис. 9 и 10 1 – соответствующая
температура воды в море.
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двое или даже нескольких суток) мидии на эти
новые понижения температуры почти не реаги-
ровали. Очевидно, запускающим моментом за-
крывания створок служат не столько сами изме-
нения температуры, сколько скорость изменений
параметров среды (Hopkins, 1931). В наших лабо-
раторных экспериментах быстрое изменение
температуры воды в аквариумах на 3–5°С в сторо-
ну повышения или понижения вызывало резкое
(за 3–5 мин) синхронное захлопывание створок
всех 16 моллюсков, сохранявшееся на протяже-
нии 20–30 мин, что, по-видимому, является про-
явлением признаков защитной реакции (Трусе-
вич и др., 2015).

Такие резкие изменения температуры воды в
море, хотя и связаны с определенным сезоном го-
да, скорее следует отнести к разряду температур-
ных аномалий. Кратковременные реакции мидий

на такие аномальные всплески параметров окру-
жающей среды – форма защитных рефлексов и
должны учитываться при разработке управляю-
щих компьютерных программ в системах автома-
тизированного мониторинга водной среды как
ложные сигналы, не связанные с изменением хи-
мизма воды.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Суточная ритмика в активности систем и орга-

нов – одна из важнейших характеристик функци-
онального состояния организма. Ее наличие сви-
детельствует об удовлетворительном функцио-
нальном состоянии животного, а нарушение или
отсутствие – о возможном развитии патологиче-
ских процессов (Connor, Robles, 2015; Curtis et al.,
2000; Mat et al., 2014). Большинство исследовате-
лей отмечают у моллюсков наличие циркадиан-

Рис. 9. График движения створок мидий в условиях аномально высокой температуры воды в летний период (26–
31.07.2012 г.): а – среднее для 16 мидий; б – для одиночной мидии.
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ной (околосуточной) ритмики в движении ство-
рок. В ряде исследований показана генетически
обусловленная циркадианная ритмика активно-
сти двустворчатых моллюсков (Anestis et al., 2007;
Gracey, Connor, 2016; Kim et al., 2003; Mat et al.,
2014; Naylor, 2010). Взаимосвязь момента актива-
ции ритмической деятельности створок поляр-
ных мидий с периодом развития гражданских су-
мерек отмечена в их поведенческих реакциях в
условиях смены полярного дня и ночи Траном
(Tran et al., 2016). Вместе с тем, в числе факторов,
обусловливающих характер ритмики моллюсков,
все большую роль отводят физиологической со-
ставляющей, т.е. изменению суточного ритма
моллюсков в соответствии с изменениями усло-
вий питания, дыхания и характеристиками мета-
болических процессов, связанных с колебаниями
параметров среды обитания. К определяющим
факторам относят в первую очередь наличие кис-
лорода и пищи (Mat et al., 2014; Newell et al., 2001;
Robson, de Leaniz, 2010). Так, при длительном ла-
бораторном содержании моллюсков с искус-
ственно задаваемыми ритмами подачи пищи и
освещения, отличающимися от природных, су-
точный ритм постепенно разрушается и угасает
(Newell et al., 2001; Riisgard et al., 2011; Robson, de
Leaniz, 2010). По возвращении таких моллюсков в
естественную среду обитания утраченный ритм
движения створок быстро восстанавливается (Rob-
son, de Leaniz, 2010; Saurel et al., 2007).

Для существования моллюсков литорали и да-
же сублиторали в районах океанических побере-
жий чередование приливов и отливов, сопровож-
дающихся резкими ритмичными колебаниями
гидрофизических и гидрохимических параметров
воды, а также фитопланктона, оказывается более
важным фактором, чем смена дня и ночи (Mat et al.,
2014; Tran et al., 2011).

Очевидно, “истинный” ритм может маскиро-
ваться эффектами колебаний факторов среды,
что является прямым ответом организмов на
флуктуации экологический обстановки в среде
обитания (Mat et al., 2014; Ortmann, Grieshaber,
2003; Riisgard et al., 2011; Robson, de Leaniz, 2010;
Saurel et al., 2007). Животные приспосабливают
свою генетически обусловленную схему поведе-
ния, связанную со временем суток и условиями
освещения. Восход–заход солнца служит запус-
кающим моментом для цепи физиологических
приспособительных механизмов (Naylor, 2010;
Saurel et al., 2007; Tran et al., 2011).

По нашим наблюдениям, для черноморских
мидий, не подверженных воздействию приливов
и отливов, наиболее значимым остается суточ-
ный (солнечный) ритм, а вариации поведения
связаны с колебаниями характеристик воды в мо-
ре. Как показали наши исследования, в нормаль-
ных условиях естественной среды обитания
створки мидий находятся в открытом состоянии в
среднем до 92–95% времени суток, что согласуется

Рис. 10. Изменение ритмики движений створок мидий при резком понижении температуры воды в летний период
(22.08–23.08.2012 г.).
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с величинами, приведенными для мидий и устриц в
работах других исследователей (Comeau et al., 2018;
Kramer, Foekema, 2001; Saurel et al., 2007; Tran et al.,
2016).

В исследованиях, посвященных изучению пи-
тания моллюсков, выявлена некоторая корреля-
ция между скоростью фильтрации, концентраци-
ей фитопланктона и уровнем раскрытия створок
моллюсков. Содержание двустворчатых моллюс-
ков на диете низких водорослевых концентраций
приводит к быстрому уменьшению амплитуды
раскрытия створок и в дальнейшем к их полному
смыканию. И, напротив, максимальный уровень
открытия створок мидий наблюдается в условиях
высокого уровня содержания фитопланктона
(Newell et al., 2001; Riisgard et al., 2011; Robson, de
Leaniz, 2010). В естественных условиях обитания
Mytilus edulis L., 1758 установлены вариации ин-
тенсивности питания и поведенческих реакций в
соответствии с сезонными колебаниями продук-
ции фитопланктона и температуры воды (Connor,
Robles, 2015; Kramer, Foekema, 2001; Lesser et al.,
2010). Таким образом, наблюдаемые амплитуды
раскрытия и частота аддукций створок в месте
проведения наших наблюдений свидетельствуют
о наличии оптимальных условий питания для ми-
дий, что позволяет им поддерживать четкую су-
точную ритмику движений створок на протяже-
нии всего года, что свидетельствует об их хоро-
шем функциональном состоянии.

Влияние температуры воды и ее изменений на
моллюсков в естественной среде обитания описа-
но многими авторами. Исследуемые нами мол-
люски при низкой температуре воды в Черном
море своей ритмики не меняли. Очевидно, что не
сама низкая температура, а уровень наличия фи-
топланктона определяет интенсивность питания
моллюсков, что проявляется в величинах раскры-
тия створок и поддержании суточной ритмики
(Saurel et al., 2007; Tran et al., 2016). Этот вывод
поддерживается еще и тем фактом, что в период
февраль–март в Черном море наблюдается зим-
не-весенний максимум развития фитопланктона,
и у моллюсков отмечается начало интенсивного
формирования половых продуктов и связанная с
этим необходимость усиленного питания (Холо-
дов и др., 2010).

Снижение активности и даже массовой гибели
мидий регулярно отмечают в летний период в
Средиземном море при повышении температуры
воды до 27–28°С (Anestis et al., 2007). Известно,
что мидии по своему происхождению относятся к
бореальным формам и температуры >24°С для
них – экстремальны. При повышении температу-
ры поверхностного слоя моря до 28–29°C 30–55%
мидий в течение 10 сут умирают. Подобно M. gal-
loprovincialis, для M. edulis верхний температурный
максимум толерантности находится между 26 и

28°C (Anestis et al., 2007; Kramer, Foekema, 2001;
Lesser et al., 2010).

В этом температурном диапазоне в тканях ми-
дий наблюдается весь спектр биохимических из-
менений метаболизма, характерных для темпера-
турного стресса: в тканях отмечается накопление
белков теплового шока – Hs70, Hs90 (Gracey,
Connor, 2016; Li et al., 2007); активация пируватки-
назы, а также других ферментов гликолиза (гекса-
киназы и альдолазы) (Anestis et al., 2007); блокиру-
ются процессы окислительного фосфорилирова-
ния и соответственно дыхания (Anestis et al.,
2007; Gracey, Connor, 2016; Kramer, Foekema,
2001; Lesser et al., 2010; Somero, 2002); наблюдается
нарушение функционирования ресничного эпи-
телия, фильтрующего и пищеварительного аппа-
рата моллюсков, сопровождающееся частичной
или полной его деградацией (Anestis et al., 2007;
Gonzalez, Yevich, 1976); прекращается производ-
ство биссуса (Холодов и др., 2010; Martella, 1974).
Снижение интенсивности питания и дыхания на
фоне развития возрастающих энерготрат на про-
цессы адаптации к высоким температурам резко
снижает энергетический баланс тканей моллюс-
ков, уже сильно истощенных предшествующим
нерестом (Lesser et al., 2010). Ограниченные воз-
можности компенсации возросших энерготрат на
метаболические процессы адаптации усугубляет
особенно низкий уровень фитопланктона в море,
характерный для этого периода (Холодов и др.,
2010; Anestis et al., 2007; Kramer, Foekema, 2001).
Весь комплекс перечисленных причин, приводя-
щих к истощению энергетических ресурсов тканей
моллюсков, вызывает массовую так называемую
“летнюю” смертность моллюсков, часто наблюда-
емую в марихозяйствах по культивированию мол-
люсков (Anestis et al., 2007; Gonzalez, Yevich, 1976;
Kramer, Foekema, 2001). Вместе с тем за весь трех-
летний период проведенных исследований не
было отмечено “летней” смертности экспери-
ментальных моллюсков. Это, по-видимому, объ-
ясняется тем, что температурная аномалия не
превышала критических уровней слагающих
факторов.

Способность к восстановлению функциони-
рования после изменения качества среды обеспе-
чивает моллюскам сохранение относительно ста-
бильного уровня функциональной активности
всего организма и является проявлением их адап-
тивных возможностей. По мнению ряда авторов
(Newell et al., 2001; Riisgard et al., 2011; Saurel et al.,
2007; Somero, 2002), переходы мидий даже на про-
должительное время в состояние “покоя” – часть
нормального поведения моллюсков, и длитель-
ные периоды закрытия створок проходят без
ущерба для организма моллюсков. Это явление
объясняется особенностями организации мета-
болизма моллюсков, проявляющееся в способно-
сти снижать уровень обмена до 10% от нормы, ис-
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пользуя анаэробные пути производства энергии,
что позволяет им экономить энергию и сравни-
тельно легко переносить неблагоприятный период,
находясь  длительное время с закрытыми створками
(Newell et al., 2001; Somero, 2002).

Выводы. Впервые исследованы особенности
поведенческих реакций черноморской мидии в
естественных условиях обитания. Установлено,
что движения створок мидий Черного моря, не
подверженных воздействию приливов и отливов,
в нормальных условиях обитания подчинены яр-
ко выраженному четкому суточному (солнечно-
му) ритму, с максимальным раскрытием створок
в ночное время и минимальным – в дневное. Пе-
реход от ночной части суточного ритма к дневной
и обратно у моллюсков осуществляется на протя-
жении развития и угасания гражданских сумерек.
Важнейшими показателями благополучия вод-
ной среды и адаптивных возможностей моллюс-
ков являются способность их поддерживать нор-
мальный суточный ритм. Моллюски остро реаги-
руют на резкие колебания факторов среды
обитания мгновенным закрыванием (захлопыва-
нием) створок на непродолжительное время, что
является проявлением защитных рефлексов. При
монотонном повторении неповреждающих воз-
действий величина реакций моллюсков быстро
снижается и даже угасает. В суточной ритмике
движения и амплитудах раскрытия створок чер-
номорской мидии не были отмечены сезонные
различия. Резкие кратковременные понижения
температуры воды на 6–10°С от сезонной нормы
вызывают у моллюсков защитные рефлексы.
Продолжительное воздействие аномально высо-
ких температур (26–28°С) в летний период явля-
ется для черноморской мидии тяжелой стрессо-
вой ситуацией. С возвращением температуры к
норме суточный ритм восстанавливается в тече-
ние нескольких часов. Отмеченные поведенче-
ские реакции моллюсков на резкие колебания
температуры и других факторов среды должны
учитываться при проведении эксперименталь-
ных работ и при формировании управляющих
компьютерных программ в системах автомати-
зированного биосенсорного мониторинга вод-
ной среды.
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Features of Behavioral Reactions of the Black Sea Mussels in Natural Habitat
V. V. Trusevich1, *, K. A. Kuz’min1, V. Zh. Mishurov1, V. Yu. Zhuravsky1, and E. V. Vyshkvarkova1

1Institute of Natural and Technical Systems, Sevastopol, Russia
*e-mail: trusev@list.ru

Using the automated biomonitoring complex of the aquatic environment, developed by us, typical character-
istics of the behavioral reactions of the Black Sea mussels Mytilus galloprovicialis Lam, 1897 in natural habitat
were investigated. It has found that in normal natural conditions of living during all seasons of the year the
valve movement are exhibit a pronounced, clear solar diurnal rhythm, with maximum valve opening ampli-
tude at night and minimum in the daytime. Two groups of valve movements in the diurnal rhythm of the
Black Sea mussel’s activity are distinguished. Mollusks sharply react to abrupt f luctuations in the physical
factors of the environment by instantly closing the valves for a short time. The magnitude of the mussels re-
actions rapidly decreases and fades with a monotonous reiteration of such non-damaging effects. In behav-
ioral reactions to abnormal decreasing of temperature and prolonged impact of high water temperatures
symptoms of stress are observed. Marked mussels reactions should be taken into account during experimental
works and the formation of control computer programs in automated biomonitoring systems.

Keywords: Black Sea mussels, circadian rhythm, valve movement, adduction, environmental factors, tem-
perature, behavioral reactions
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Представлены результаты анализа таксономической и типологической структур флоры малых во-
дохранилищ бассейна р. Вычегда (Республика Коми). Установлено, что в состав объединенной
флоры водохранилищ входят 160 видов и гибридов (включая 28 видов мохообразных и 3 вида харо-
вых водорослей). При наличии общих черт, флора каждого из обследованных водохранилищ обла-
дает определенным своеобразием. Имеющиеся различия обусловлены особенностями морфологи-
ческого строения водохранилищ и недавними изменениями акватории. Во флорах изученных водо-
хранилищ соотношение “водных” и “береговых” видов почти равное. Географическая структура
флоры водохранилищ отражает их зональное положение. В составе флоры отмечено 14 синантроп-
ных видов.

Ключевые слова: флора, водохранилища, Европейский Северо-Восток России
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Flora of Small Reservoirs of European North-East of Russia
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The results of the analysis of the taxonomic and typological structure of the f lora of small reservoirs of the
Vychegda River basin (Komi Republic) are presented. It has been established that the composition of the
combined flora of the reservoirs includes 160 species and hybrids (including 28 species of bryophytes and 3
species of char algae). In the presence of common features, the f lora of each of the examined reservoirs has
a certain peculiarity. The differences are due to the peculiarities of the morphological structure of reservoirs
and recent changes in the water area. In the f lora of the studied reservoirs, the ratio of “water” and “coastal”
species is almost equal. The geographical structure of the f lora of the reservoirs reflects their zonal position.
In the f lora of reservoirs, 14 synanthropic species were noted.

Keywords: f lora, reservoirs, Vychegda River
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Исследовано содержание Хл а и биогенные элементы в водохранилищах Верхней Волги в летний
период 2015–2018 гг. При типичном для летнего максимума фитопланктона содержании Хл а (от
19.9 ± 3.9 до 48.0 ± 12.0 мкг/л) водохранилища относятся к водоемам эвтрофного типа, только в про-
хладном 2017 г. Рыбинское водохранилище характеризовалось как мезотрофное (10.3 ± 4.7 мкг/л).
Содержание биогенных элементов (БЭ) (0.71 ± 0.06–1.54 ± 0.07 мг/л Nобщ и 51 ± 12–106 ± 3 мкг/л Pобщ)
также отражает эвтрофный статус водохранилищ Верхней Волги. Средние величины Nобщ/Pобщ
(11–16) указывают на отсутствие биогенного лимитирования фитопланктона, лишь в Рыбинском
(2015, 2016 гг.) и Иваньковском (2015 г.) водохранилищах отмечен дефицит БЭ. В большинстве слу-
чаев между содержанием Хл а и БЭ получены невысокие коэффициенты корреляции (r <0.7), сви-
детельствующие о сложном и многокомпонентном влиянии БЭ на фитопланктон. Множественный
корреляционный анализ подтверждает высокую значимость гидрологических условий для развития
автотрофного планктона водохранилищ Верхней Волги.

Ключевые слова: хлорофилл, факторы среды, биогенные элементы, водохранилища Верхней Волги
DOI: 10.31857/S0320965221010095

ВВЕДЕНИЕ

Водохранилища Верхней Волги относятся к
объектам многолетних экологических исследова-
ний, успешное проведение которых обеспечивает-
ся использованием интегральных количественных
биологических характеристик, обладающих инди-
каторными свойствами. Фотосинтетические пиг-
менты служат таким индикатором для фитопланк-
тона – основного продуцента автохтонного орга-
нического вещества в экосистеме волжских
водохранилищ, играющего ключевую роль в
трансформации вещества и энергии. К основным
факторам развития и функционирования фито-
планктона относится обеспеченность клеток эле-
ментами минерального питания. Изучение влия-
ния БЭ на развитие водорослей стало центральной

темой лимнологии в последней четверти ХХ в.
в связи с усилившимся вниманием к эвтрофиро-
ванию водоемов. Многочисленные исследования
на разнотипных озерах позволили получить эм-
пирические связи содержания Хл а (биомассы
фитопланктона) с концентрациями фосфора и
азота. Ставшие классическими работы этого на-
правления (Eutrophication…, 1982; Vollenweider,
1979 и др.) широко цитируются в современных
публикациях (Минеева, 2004; Palsson, Graneli,
2004; Søndergaard et al., 2017 и др.). Содержание
БЭ служит фактором, определяющим трофию во-
доема, и вместе с содержанием Хл а относится к
маркерам трофического статуса (см. сводку: Ки-
таев, 2007). Новая волна интереса к влиянию БЭ
на развитие водорослей возникла при анализе из-
менений, происходящих в водных экосистемах в
условиях глобального потепления, которое про-
является в увеличении приземной температуры
воздуха и температуры воды водоемов (Второй…,
2014). Само повышение температуры считается эв-
трофирующим фактором, способствующим росту
внутренней фосфорной нагрузки, а также более
обильной и продолжительной вегетации цианопро-
кариот (Jeppesen et al., 2005). С потеплением свя-
зывают изменения структуры сообществ и скоро-

Сокращения: Хл а – хлорофилл а; ХлCyan – хлорофилл а
цианопрокариот; ХлBac – хлорофилл а диатомовых водо-
рослей; ХлChl – хлорофилл а зеленых водорослей; БЭ –
биогенные элементы; Nобщ – общий азот; Pобщ – общий
фосфор; N-N  – азот нитратов; P-P  – фосфор фос-
фатов; hср – средняя глубина водохранилища; S1 – пло-
щадь водохранилища; S2 – площадь водосборного бассей-
на; Квод – коэффициент водообмена; r – коэффициент
корреляции; R2 – коэффициент детерминации; Cv – коэф-
фициент вариации; t – критерий Стьюдента.

3O− 3
4O −

УДК 574.583(28):581+556.551.4
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сти метаболизма планктона, изменение режима
стратификации и потока питательных веществ,
расширение бескислородной зоны (Hallstan et al.,
2013; Lewandowska et al., 2014; Xiao et al., 2018). Ва-
риации трофического статуса под влиянием гло-
бальных и региональных факторов выявлены для
водоемов, на которых проводят многолетние на-
блюдения: Нарочанские озера (Zhukova, 2013),
Рыбинское водохранилище (Минеева, 2016;
Структура…, 2018). Изучение фотосинтетических
пигментов и содержания БЭ в воде водохрани-
лищ Верхней Волги ведется на протяжении не-
скольких десятилетий (Пырина, 2000; Экологи-
ческие…, 2001; Минеева, 2004, 2016;  Stepanova,
Bikbulatova, 2016; Степанова, 2018; Структура…,
2018; Mineeva, 2019). К настоящему времени на-
коплены обширные материалы, которые дают
представление о состоянии и развитии их экоси-
стем и демонстрируют стабильный трофический
статус Иваньковского водохранилища, повыше-
ние трофии Угличского и ее циклические изме-
нения в Рыбинском. Однако исследования связи
продуктивности фитопланктона с БЭ единичны
(Минеева, Разгулин, 1995; Минеева, 2004; Степа-
нова и др., 2012; Структура…, 2018). Данное об-
стоятельство определило цель настоящей работы
как анализ взаимосвязи между содержанием Хл а
и БЭ в крупных перемешиваемых водохранили-
щах Верхней Волги в современных условиях гло-
бальных климатических изменений.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В работе использованы материалы полевых
наблюдений на 26 станциях Иваньковского, Уг-
личского и Рыбинского водохранилищ в августе
2015−2018 гг. (рис. 1). Хл а определяли в инте-
гральных (0 м–дно) пробах воды флуоресцент-
ным методом (Гольд и др., 1986), который позво-
ляет оценивать суммарное количество Хл (ƩХл)
по его содержанию у основных представителей
пресноводного фитопланктона – синезеленых
(цианопрокариот), диатомовых и зеленых водо-
рослей (ХлCyan, ХлBac, ХлChl соответственно). Анализ
БЭ выполняли в пробах воды из верхнего 0.5-мет-
рового слоя. Определение неорганических форм
азота и фосфора проводили стандартными метода-
ми (Семенов, 1977), Nобщ и Pобщ – после предвари-
тельного окисления органических фракций пер-
сульфатом калия соответственно до нитратов и ор-
тофосфатов (Бикбулатов, 1974; Гапеева и др., 1984).
При статистической обработке данных – расчете
средних показателей, их погрешностей, Cv, r и R2,
уравнений регрессии, проведения факторного
анализа и построения графиков использовали
стандартные программные пакеты для персо-
нального компьютера.

Водохранилища Верхней Волги – крупные отно-
сительно мелководные водоемы, расположенные
между 56°51′ и 58°22′ с.ш., 35°55′ и 38°25′ в.д. в
лесной зоне в подзонах от хвойно-широколист-
венных лесов до южной тайги, представляют со-
бой головную часть волжского каскада. Русловые
Иваньковское и Угличское водохранилища характе-
ризуются сезонным регулированием стока и высо-
кой интенсивностью водообмена (10.6 и 10.1 год–1),
озеровидное Рыбинское – многолетним регули-
рованием стока и замедленным водообменном
(1.9 год–1) (Экологические…, 2001). Водохрани-
лища различаются по морфометрическим и гид-
рологическим параметрам (табл. 1).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Годы наблюдения, которые в многолетнем ря-
ду характеризовались как теплые, различались
региональными погодными условиями с количе-
ством осадков от ~97% нормы в 2015 г. до 135%
нормы в 2017 г. В августе 2015 и 2018 гг. преобладали
ясные и малооблачные дни, в 2016 и 2017 гг. – пас-
мурная погода (Доклад…, 2016, 2017, 2018, 2019).
Уровень двух верхних водохранилищах менялся
незначительно, а в Рыбинском водохранилище был
минимальным в 2015 г., высоким в 2016 и 2017 гг. и
более низким в 2018 г. (соответственно 100.32,
101.15, 101.63 и 100.93 м БС в среднем за май-ок-
тябрь)1. Средняя за эти месяцы температура возду-
ха в районе Рыбинского водохранилища в 2017 г.
(12.1°С) была значительно ниже по сравнению с
тремя остальными годами (13.5–14.6°С)2. Однако
в августе 2017 г. прогрев водной толщи достиг
обычных значений, а более низкая температура
отмечена в 2015 г. В целом температура воды была
выше средних многолетних показателей для авгу-
ста (Экологические…, 2001) Прозрачность и
цветность воды характеризовались типичными
для водохранилищ величинами, лишь в дождли-
вом 2017 г. цветность была высокой (табл. 1). Ко-
эффициенты вариации не превышали 23% для
температуры, 35% для прозрачности воды и 46%
для цветности. Эти показатели наиболее измен-
чивы в Иваньковском водохранилище.

Концентрации БЭ в водохранилищах Верхней
Волги изменялись в близких пределах. Среднее
содержание N-N  составляло 0.01–0.14 мг/л, бы-
ло минимальным в 2015 г. и лишь в Рыбинском во-
дохранилище в 2018 г. увеличивалась до 0.30 мг/л.
Пониженное количество Nобщ повсеместно отме-
чено в 2017 г., самое высокое – в Иваньковском и
Угличском водохранилищах в 2018 г. (табл. 1). В
двух верхних водохранилищах ~90% значений рав-

1 Данные сайта РусГидро http://www.rushydro.ru/hydrology/
informer/?date.

2 Данные архива погоды с сайта https://rp5.ru.
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нялись 1–2 мг/л, в Рыбинском в одинаковых про-
порциях представлены величины 0.5–1 и 1–2 мг/л
(рис. 2). В отдельные периоды по акватории каж-
дого водохранилища концентрации Nобщ разли-
чались не более чем вдвое. Лишь за счет макси-
мальной величины 4.1 мг/л в Волжском плесе
Иваньковского водохранилища в 2015 г. и мини-
мальной 0.59 мг/л в устье р. Дубна (Угличское во-
дохранилище в 2017 г.) различия возрастали.
Среднее содержание Nобщ, которое незначитель-
но менялось в двух верхних водохранилищах,
снижалось от Иваньковского водохранилища к
Рыбинскому, причем в 2017 и 2018 гг. существен-
но, в 1.6–1.9 раза (табл. 1). Средняя концентрация
P-P  в Иваньковском и Угличском водохрани-
лищах увеличивалась от 27 мкг/л в 2015 г. до 40–
63 мкг/л в остальные годы, а в Рыбинском во все
сроки составляла 30–40 мкг/л. Предельные кон-
центрации Pобщ в каждом водохранилище в ос-
новном различались в 1.2–2.5 раза. Лишь в двух
случаях (2016 г. в Рыбинском и 2017 г. в Иваньков-
ском) при низкой (~30 мкг/л) концентрации на

3
4O −

одной из станций разница увеличивалась до 3–5-
кратной. Более 60% величин Pобщ в Иваньковском
и Угличском и 45% в Рыбинском водохранилище
ограничены диапазоном 50–100 мкг/л, треть ве-
личин превышает 100 мкг/л. В Рыбинском водо-
хранилище часто встречаются и более низкие
значения (рис. 2). Средняя концентрация Pобщ в
Иваньковском и Угличском водохранилищах во
все года изменялась от 80 до 110 мкг/л, в Рыбин-
ском она увеличивалась в 2015 г. и снижалась в ав-
густе остальных лет, причем в 2016 г. существенно
(табл. 1). Отношение Nобщ/Pобщ в каждом водо-
хранилище колебалось от минимальных величин
5–8 (по массе) до максимальных 30–57. В Ивань-
ковском и Угличском водохранилищах преобла-
дали величины 10–15, в Рыбинском равными
пропорциями представлен весь их диапазон от
<10 до >15. Среднее отношение Nобщ/Pобщ в ос-
новном менялось в пределах 11–18, а в Рыбин-
ском водохранилище снижалось до 8 в 2015 г. и
возрастало до 25 в 2016 г. (табл. 1). Судя по коэф-
фициентам вариации (16–29%), изменчивость

Рис. 1. Карта-схема водохранилищ Верхней Волги. 1–26 (d) ‒ номера станций.
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Таблица 1. Морфометрические характеристики водохранилищ Верхней Волги (hср – средняя глубина, S1 – пло-
щадь акватории, S2 – площадь водосборного бассейна по: (Экологические…, 2001)) и абиотические условия в пе-
риод исследования

Примечание. Nобщ – общий азот; Pобщ – общий фосфор. Здесь и в табл. 2 даны средние величины со стандартной ошибкой,
в скобках коэффициент вариации, %.

Год Температура, °С Прозрачность, м Цветность, град Nобщ, мг/л Pобщ, мкг/л Nобщ/Pобщ, 
мг/мг

Иваньковское вдхр. (hср 3.4 м, S1 327 км2, S2 41000 км2)
2015 21.5 ± 1.4 (12) 1.1 ± 0.02 (17) 39 ± 4 (34) 1.35 ± 0.31 (68) 76 ± 7 (27) 18 ± 4
2016 22.8 ± 1.4 (11) 0.8 ± 0.02 (35) 60 ± 6 (33) 1.33 ± 0.08 (17) 95 ± 5 (16) 14 ± 1
2017 22.3 ± 0.6 (22) 0.9 ± 0.02 (21) 70 ± 4 (18) 1.11 ± 0.12 (33) 90 ± 10 (34) 14 ± 2
2018 22.6 ± 0.2 (23) 0.9 ± 0.03 (33) 55 ± 8 (46) 1.54 ± 0.07 (17) 95 ± 6 (23) 16 ± 1

Угличское вдхр. (hср 5.0 м, S1 249 км2, S2 60022 км2)
2015 20.9 ± 0.3 (4) 0.8 ± 0.02 (18) 43 ± 1 (6) 1.15 ± 0.07 (16) 92 ± 5 (17) 13 ± 1
2016 23.7 ± 0.2 (2) 0.8 ± 0.01 (13) 43 ± 1 (6) 1.26 ± 0.04 (8) 106 ± 3 (7) 12 ± 1
2017 21.7 ± 0.2 (2) 0.9 ± 0.01 (8) 69 ± 3 (13) 1.11 ± 0.12 (29) 85 ± 3 (10) 13 ± 2
2018 23.1 ± 0.1 (2) 0.9 ± 0.02 (18) 48 ± 3 (14) 1.50 ± 0.10 (19) 90 ± 6 (19) 17 ± 2

Рыбинское вдхр. (hср 5.6 м, S1 4550 км2, S2 150500 км2)
2015 16.6 ± 0.4 (5) 0.8 ± 0.01 (5) 43 ± 2 (10) 1.08 ± 0.06 (12) 146 ± 9 (14) 8 ± 1
2016 20.2 ± 0.2 (1) 0.8 ± 0.02 (11) 46 ± 4 (17) 1.15 ± 0.09 (17) 51 ± 12 (50) 26 ± 5
2017 17.7 ± 0.2 (2) 1.1 ± 0.02 (9) 77 ± 4 (11) 0.71 ± 0.06 (20) 71 ± 9 (28) 11 ± 2
2018 19.9 ± 0.1 (1) 1.1 ± 0.01 (7) 57 ± 2 (9) 0.82 ± 0.07 (18) 68 ± 9 (28) 13 ± 3

концентраций Nобщ, Pобщ и их соотношения в во-
дохранилищах Верхней Волги невелика. Лишь
для Pобщ в Рыбинском водохранилище, а также
Nобщ/Pобщ в Рыбинском и Иваньковском водо-
хранилищах она увеличивается до умеренной
(Cv 50–66%).

Содержание Хл а в Иваньковском водохрани-
лище в разные годы варьировало от минимальных
7–9 мкг/л до максимальных 49–172 мкг/л, в Уг-
личском водохранилище от 10–16 до 31–72 мкг/л,
в Рыбинском водохранилище – от 2 до 30 мкг/л в
2017 г. и от 9–19 до 29–37 мкг/л в остальные годы
(рис. 2). Распределение фитопланктона (Хл a) по
акватории водохранилищ в большинстве случаев
характеризовалось умеренной степенью неодно-
родности (Cv < 70%), лишь в Иваньковском (2016,
2018 гг.) и в Рыбинском (2017 г.) водохранилищах
оно было более дискретным (Cv = 87–100%). Во
всех водохранилищах прослеживались межгодо-
вые различия Хл а, среднее содержание которого
менялось от минимальных 10.3–19.9 мкг/л до
максимальных 27.7–48.0 мкг/л. Самая низкая ве-
личина, полученная в 2015 г. в Иваньковском водо-
хранилище и в 2017 г. в двух других, достоверно от-
личалась от показателей остальных лет (t = 1.9–6.3).
Различия были незначимы для величин, получен-
ных в 2016 и 2018 гг. в Угличском водохранилище,
а также в 2015 и 2018 гг. в Рыбинском. В суммар-
ном фонде Хл а в основном преобладал ХлCyan
(рис. 2, табл. 2), средний вклад которого состав-
лял 53–92% в Рыбинском водохранилище, 40–85%
в Угличском и 28–67% в Иваньковском. Мини-
мальные величины повсеместно отмечены летом

прохладного 2017 г. Средняя доля Хлbac изменя-
лась в пределах 6–40, 10–55 и 25–60% соответ-
ственно при максимальной в августе 2017 г. Доля
ХлChl составляла 1–6% ƩХл в Рыбинском и Углич-
ском водохранилищах и увеличивается до 9–10%
в Иваньковском.

Теснота и направленность связи содержания
Хл а и БЭ менялась в разные годы (рис. 3). Парный
корреляционный анализ показывает, что чаще все-
го Хл а достоверно коррелировал с Pобщ и P-P  (в
9 случаях из 12), Nобщ, N-N , и отношением
Nобщ/Pобщ (по 6 случаев). Наиболее тесно (r > 0.70)
в Иваньковском водохранилище он связан с
цветностью, Nобщ и отношением Nобщ/Pобщ

(2016 г.), в Угличском – с Nобщ/Pобщ (2016 г.), P-P
(2017 г.) и цветностью (2018 г.), в Рыбинском – с
содержанием N-N , P-P  (2017 г.) и прозрач-
ностью (2018 г.). По совокупности четырехлетних
данных в каждом водохранилище выявлена лишь
умеренная связь содержания Хл а с абиотически-
ми факторами, включая БЭ (r = 0.30–0.70), а корре-
ляционный граф выглядит сходным (рис. 3д). Во
всех водохранилищах фитопланктон оказывает
отрицательное влияние на прозрачность воды. В
Рыбинском и Угличском водохранилищах содер-
жание Хл а прямо зависит от температуры и отно-
шения Nобщ/Pобщ, в Рыбинском – от концентра-
ции Nобщ, в Иваньковском отмечена обратная за-
висимость от глубины станции.

Множественный корреляционный анализ по-
казывает, что влияние БЭ объясняет невысокую

3
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Рис. 2. Содержание Хл а (а, в, д, ж) и БЭ (б, г, е, з) в Иваньковском (ст. 1–11), Угличском (ст. 12–20) и Рыбинском
(ст. 21–26) водохранилищах в 2015 (а, б) , 2016 (в, г), 2017 (д, е), 2018 (ж, з) годах. 1 – ХлCyan, 2 – ХлBac, 3 – ХлChl, 4 – Nобщ,
5 – Робщ.
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долю вариации суммарного Хл а: 14% в Ивань-
ковском водохранилище, 34% в Угличском и 25%
в Рыбинском, а также соответственно 21, 12 и 46%
вариации ХлCyan, 13, 27 и 23% вариации ХлBac. Зна-
чимые коэффициенты регрессии (t > 1.96) полу-
чены только для Nобщ, Pобщ и их соотношения в
Угличском водохранилище. При введении в ре-
грессионную модель температуры, прозрачности,
цветности воды и глубины станции коэффициен-

ты детерминации увеличиваются. С совокупно-
стью всех рассматриваемых переменных связан
48% вариации суммарного Хл а в Иваньковском
водохранилище, 57% в Угличском и 59% в Ры-
бинском, а также соответственно 54, 63 и 69% ва-
риации ХлCyan, 30, 26 и 52% вариации ХлBac. Коэф-
фициенты регрессии значимы для температуры и
прозрачности воды в Угличском водохранилище,

Таблица 2. Содержание суммарного Хл а и хлорофилла основных отделов водорослей в водохранилищах Верх-
ней Волги

Водохранилище Год Суммарный Хл а,
мкг/л

ХлCyan ХлBac ХлChl

мкг/л % мкг/л % мкг/л %

Иваньковское 2015 19.9 ± 3.9 (69) 15.9 ± 4.6 59.0 ± 7.4 7.6 ± 3.4 27.3 ± 5.2 4.7 ± 3.8 9.3 ± 3.4
2016 32.2 ± 8.8 (95) 19.7 ± 4.5 51.8 ± 6.9 17.2 ± 7.3 30.0 ± 4.1 5.3 ± 4.5 6.9 ± 3.1
2017 28.1 ± 4.7 (58) 11.6 ± 4.1 27.6 ± 3.6 18.2 ± 2.9 59.6 ± 5.5 4.7 ± 2.8 10.1 ± 2.3
2018 48.0 ± 12.0 (87) 34.1 ± 10.2 66.8 ± 5.0 10.9 ± 2.4 25.1 ± 4.8 2.9 ± 0.5 9.3 ± 2.5

Угличское 2015 25.3 ± 4.1 (42) 16.6 ± 3.5 61.8 ± 7.2 8.0 ± 1.4 34.9 ± 6.9 0.8 ± 0.1 3.4 ± 0.6
2016 27.6 ± 3.3 (30) 18.2 ± 1.7 68.3 ± 5.1 8.6 ± 2.7 29.0 ± 4.9 0.8 ± 0.2 2.8 ± 0.5
2017 19.0 ± 2.3 (32) 7.9 ± 1.5 39.9 ± 3.4 10.2 ± 0.9 55.3 ± 3.2 0.9 ± 0.1 4.8 ± 0.6
2018 30.3 ± 7.0 (60) 26.5 ± 6.4 85.1 ± 3.0 2.6 ± 0.6 9.5 ± 2.1 1.5 ± 0.3 6.1 ± 1.2

Рыбинское 2015 18.4 ± 3.9 (46) 12.1 ± 2.6 72.0 ± 11.6 6.2 ± 3.4 27.4 ± 11.5 0.1 ± 0.1 0.6 ± 0.2
2016 27.7 ± 3.2 (25) 19.0 ± 2.9 68.0 ± 7.7 8.1 ± 2.2 29.7 ± 7.4 0.7 ± 0.2 2.3 ± 0.5
2017 10.3 ± 4.7 (100) 3.5 ± 0.7 53.4 ± 13.7 6.2 ± 4.7 40.0 ± 13.7 0.6 ± 0.2 6.6 ± 0.9
2018 22.6 ± 3.2 (31) 21.1 ± 3.3 92.4 ± 2.7 1.3 ± 0.4 6.4 ± 2.4 0.3 ± 0.0 1.6 ± 0.3

Рис. 3. Коэффициенты корреляции Хл а с факторами среды в Иваньковском (1), Угличском (2) и Рыбинском (3) во-
дохранилищах в 2015–2018 гг. (а–г, соответственно) и за весь период наблюдения (д). (Гл – глубина станций, Т – тем-
пература воды, Пр – прозрачность, Цв – цветность).
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прозрачности, цветности, содержания минераль-
ных форм азота и фосфора в Иваньковском.

Если рассматривать три водохранилища как
единую систему, то, используя многомерную ста-
тистику, можно выделить три ведущих фактора,
которые объединяют разные характеристики во-
дохранилищ и включают >80% общей дисперсии.
Величины факторных нагрузок >0.70 свидетель-
ствуют о том, что с фактором 1 тесно связаны по-
казатели открытости, площади водоемов и водо-
сборных бассейна, показатели удельного водо-
сбора и коэффициенты условного водообмена.
Для ХлBac в этот перечень добавляется прозрач-
ность и Nобщ. Фактор 2 отражает влияние Pобщ и
отношения Nобщ/Pобщ. С фактором 3 тесно корре-
лируют цветность, содержание суммарного Хл а и
ХлCyan, а для всего автотрофного планктона и ци-
анопрокариот – Nобщ (табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Водохранилища Верхней Волги расположены

в пределах одной географической зоны, что опре-
деляет сходство климатических условиях и природ-
ные особенностей водосборного бассейна. Исходя
из этого, можно предполагать, что существенное
влияние на динамику фитопланктона и режим БЭ
оказывают региональные факторы и внутриводо-
емные процессы, которые, вероятно, должны
различаться вследствие различной антропоген-
ной нагрузки, морфометрических и гидрологиче-
ских особенностей водохранилищ, а также в за-
висимости от погодных условий в годы исследо-

вания. Судя по невысоким коэффициентам
вариации температуры, прозрачности, цветности
воды и содержания БЭ, в периоды наблюдения
фитопланктон водохранилищ развивался при
стабильных термических и гидрооптических и
гидрохимических условиях. Межгодовые измене-
ния температуры обусловлены региональными
климатическими особенностями. Повышенная
цветность в 2017 г. связана с максимальным за го-
ды наблюдения летним количеством осадков, со-
ставившим 135% нормы (Доклад…, 2018) и по-
влекшим вынос с водосборной площади окра-
шенных органических веществ.

Содержание Хл а, которое меняется в широ-
ком диапазоне, в целом типично для летнего мак-
симума фитопланктона Верхней Волги (Минее-
ва, 2016; Экологические…, 2001; Mineeva, 2019).
Неравномерное распределение по акватории во-
доемов обусловлено повышенными концентра-
циями пигмента на локальных участках: в Ивань-
ковском водохранилище – в Шошинском плесе и
нижней части; в Угличском водохранилище – на
среднем участке, принимающем воды притоков –
рек Медведица, Нерль, Кашинка и/или в верхней
части, куда поступают воды из Иваньковского во-
дохранилища; в Рыбинском водохранилище в
штилевую погоду – на центральных станциях
Главного плеса. По среднему содержанию Хл а
водохранилища относятся к водоемам эвтрофно-
го типа и только Рыбинское водохранилище в
прохладном 2017 г. характеризовалось как мезо-
трофное.

Таблица 3. Факторные нагрузки (абсолютные величины) содержания хлорофилла и абиотических параметров
водохранилищ Верхней Волги по данным факторного анализа

Примечание. Отбор факторов проведен с помощью критерия Кайзера (Kaiser, 1960). 

Показатель
Суммарный Хл а ХлCyan ХлBac

фактор 1 фактор 2 фактор 3 фактор 1 фактор 2 фактор 3 фактор 1 фактор 2 фактор 3

Хлорофилл 0.39 0.22 0.72 0.21 0.21 0.83 0.57 0.04 0.53
S1 0.98 0.00 0.19 0.99 0.02 0.13 0.98 0.01 0.03
S2 0.95 0.03 0.22 0.97 0.00 0.15 0.98 0.03 0.08
S1/hср 0.98 0.01 0.18 0.99 0.02 0.13 0.98 0.01 0.02
S2/S1 0.85 0.09 0.06 0.84 0.08 0.04 0.78 0.04 0.10
Квод 0.97 0.01 0.20 0.98 0.01 0.14 0.98 0.02 0.05
Глубина станции 0.57 0.35 0.57 0.59 0.40 0.51 0.70 0.41 0.21
Температура воды 0.66 0.63 0.20 0.67 0.61 0.21 0.69 0.62 0.02
Прозрачность 0.51 0.31 0.61 0.56 0.38 0.46 0.72 0.35 0.19
Цветность 0.10 0.00 0.73 0.05 0.06 0.78 0.12 0.02 0.94
Nобщ 0.58 0.15 0.74 0.62 0.07 0.72 0.78 0.10 0.50
Pобщ 0.08 0.90 0.37 0.11 0.93 0.26 0.20 0.92 0.23
Nобщ/Pобщ 0.07 0.91 0.32 0.03 0.87 0.38 0.05 0.88 0.30
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В годы с разными температурными условиями
отмечены существенные различия таксономиче-
ского состава фитопланктона, косвенное пред-
ставление о котором дают данные по содержанию
Хл а основных отделов водорослей. При смешан-
ном составе альгоценозов, типичном для волж-
ских водохранилищ, в летнем планктоне обычно
преобладают цианопрокариоты. В последние го-
ды в условиях глобального потепления наблюда-
ется увеличение их обилия и продолжительности
вегетации в Рыбинском водохранилище (Корне-
ва, 2015; Минеева, 2016). Хлорофилл этой группы
водорослей преобладал в фонде Хл а в 2015, 2016 и
2018 гг., уступив лидирующее положение ХлBac в
прохладном 2017 г.

Содержание основных БЭ в водохранилищах
Верхней Волги, как и в предыдущие годы (Эколо-
гические…, 2001; Структура…, 2018), характеризу-
ется высокими величинами, которые типичны для
эвтрофных водоемов. Концентрации минеральных
форм азота и фосфора превосходят порог, необхо-
димый для развития водорослей (Reynolds, 2012).
При небольшой вариабельности общих и мине-
ральных форм БЭ в отдельные сроки наблюде-
ния, фитопланктон на всей акватории водохра-
нилищ в достаточной степени должен быть обес-
печен минеральным питанием.

При анализе связи между содержанием Хл а и
БЭ в полимиктических водоемах используют эм-
пирические уравнения, рассчитанные для летних
показателей в исходном или логарифмическом
виде (см. сводку: Китаев, 2007) и отражающие
стохастические связи между основными парамет-
рами качества воды. Однако универсальные зави-
симости, которые, как правило, получены при
крупномасштабных обобщениях (Eutrophica-
tion…, 1982), в конкретных случаях могут не про-
являться. Последнее обусловлено спецификой
водоемов, определяющим влиянием других фак-
торов, наличием “шумов” и помех, вероятной
сменой лимитирующего БЭ в течение сезона, се-
зонной сукцессией фитопланктона (Жукова,
2001). Такие связи менее выражены и редко зна-
чимы для водохранилищ – переходных от речного к
озерному типу экосистем, которые, как и реки
(Vannote et al., 1980), не испытывают дефицита БЭ.

Характер зависимости Хл а от содержания БЭ
может меняться в течение вегетационного сезона
(Hao et al., 2014). Согласно предыдущим исследо-
ваниям на Рыбинском водохранилище, связь меж-
ду ними прослеживалась лишь в отдельные перио-
ды наблюдения и чаще всего была лишь умеренной
(Минеева, Разгулин, 1995; Степанова и др., 2012;
Структура…, 2018). В настоящей работе для водо-
хранилищ Верхней Волги также получены невысо-
кие коэффициенты корреляции между содержани-
ем Хл а и БЭ. После логарифмического преобразо-
вания данных теснота связи лишь незначительно

увеличилась в Иваньковском водохранилище,
стала ниже в Угличском и не изменилась в Ры-
бинском (во всех случаях R2 ≤ 0.1).

Характер связи Хл а с содержанием БЭ менял-
ся в разные годы. Отрицательная корреляция,
свидетельствующая о потреблении минеральных
форм азота и фосфора, выявлена в 2016 и 2017 гг.
в Рыбинском и Иваньковском водохранилищах,
минерального фосфора – в 2018 г. в Угличском.
Предположительный дефицит фосфора (положи-
тельная корреляция с Хл а) отмечен в 2015 г. в Ры-
бинском и Иваньковском водохранилищах, де-
фицит азота – в 2016 г. в Угличском и Иваньков-
ском. В период максимального прогрева водной
толщи содержание Хл а слабо зависит от темпера-
туры воды. Фитопланктон оказывает умеренное
отрицательное влияние на формирование под-
водного светового режима всех водохранилищ,
где взвешенное вещество содержит планктонную
и терригенную компоненты.

Влияние БЭ на содержание Хл а чаще всего об-
суждают на фоне отношения Nобщ/Pобщ, которое
считают показателем обеспеченности фито-
планктона минеральным питанием. Низкие ве-
личины Nобщ/Pобщ свидетельствуют о дефиците
азота, высокие – о дефиците фосфора, промежу-
точные, близкие к соотношению элементов в
клетках, – об отсутствии биогенного лимитиро-
вания. В литературе для этих ситуаций приводят
различные пограничные значения Nобщ/Pобщ
(Downing, 1992; Guildford, Hecky, 2000; Sønder-
gaard et al., 2017), при анализе настоящих данных
за основу взяты Nобщ/Pобщ <10 и >15 (по массе)
(Sakamoto, 1966). Средние для водохранилищ ве-
личины Nобщ/Pобщ указывают на отсутствие лими-
тирования фитопланктона Верхней Волги БЭ,
что согласуется с высокими концентрациями по-
следних. Лишь в Рыбинском водохранилище в авгу-
сте 2015 г. отмечен возможный дефицит азота и в
2016 г. – дефицит фосфора, который также выявлен
в 2015 г. в Иваньковском водохранилище.

Отсутствие тесной статистической зависимо-
сти Хл а от БЭ свидетельствует о сложном и мно-
гокомпонентном характере биогенного контроля
за развитием водорослей. Маскировать прямое
влияние БЭ может различная потребность в ми-
неральном питании видов, входящих в состав аль-
гоценозов (Suttle, Harrison, 1988); совместное влия-
ние (ко-лимитирование) азота и фосфора (Müller,
Mitrovic, 2015; Pearl et al., 2011); конкуренция за БЭ
между водорослями и бактериями (Brett et al.,
1999); изменяющийся в течение вегетационного
сезона пресс растительноядного зоопланктона
(Kalff, 2002). Доступность фосфора снижается в
окрашенных водах в присутствии гуминовых ве-
ществ, связывающих фосфат-ионы (Palsson,
Graneli, 2004), а также в присутствии железа (Tang
et al., 2019), содержание которого в природных во-
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дах увеличивается с увеличением цветности (Ки-
таев, 2007). При высоком содержании БЭ и/или
при низкой прозрачности воды рост водорослей
может быть лимитирован не БЭ, а светом (Burson
et al., 2018; Kalff, 2002). Причиной слабой связи
между Хл а и БЭ может быть небольшой диапазон
их концентраций, в пределах которого зависи-
мость не прослеживается (Huszar et al., 2006). Все
перечисленные аспекты присущи водохранили-
щам Верхней Волги.

Общий запас БЭ в водоеме формируется за
счет притока с водосборной территории (внеш-
няя нагрузка) и разнонаправленных внутриводо-
емных процессов, включающих поступление из
донных осадков (внутренняя нагрузка), рециклинг
и др. Роль биотического рециклинга БЭ в водохра-
нилищах Верхней Волги, вероятно, сопоставима.
Внешним источником БЭ во всех трех водохрани-
лищах служит речной сток – основная составляю-
щая водного баланса (Экологические…, 2001). По-
казателем внешней биогенной нагрузки может
быть коэффициент удельного водосбора (S2/S1),
величина которого в Угличском водохранилище
(241) в 1.9 раза выше, чем в Иваньковском, в 7.3 ра-
за выше, чем в Рыбинском. По аналогии с Наро-
чанскими озерами (Zhukova, 2013), можно предпо-
ложить, что Угличское водохранилище испытывает
максимальную внешнюю нагрузку, повлекшую по-
вышение его трофического статуса в последние го-
ды (Mineeva, 2019). Внутренняя нагрузка опреде-
ляется выделением БЭ тонкодисперсными дон-
ными отложениями, площадь которых занимает
34% общей в Иваньковском водохранилище, 26% в
Угличскоми и 28% в Рыбинском (Законнов и др.,
2018; Степанова, Литвинов, 2019). В Рыбинском
водохранилище взмучивание седиментов, обес-
печивающее дополнительно поступление БЭ,
происходит при частом ветровом перемешивании
мелководной открытой акватории. Следователь-
но, погодные условия (ветровое воздействие) мо-
гут быть одним из факторов, влияющих на разви-
тие фитопланктона и, соответственно, – вариа-
ции трофического статуса водохранилища.
Показатель открытости S1/hср для Рыбинского
водохранилища равен 812 и в 9–16 раз выше, чем
в двух русловых водохранилищах, в которых, по-
видимому, фитопланктон развивается при более
стабильной внутренней нагрузке.

Теснота и направленность связи Хл а с пара-
метрами среды меняется в зависимости от кон-
кретных условий в период наблюдения. В 2015 г.
при минимальном количестве осадков и самом
низком уровне получены лишь невысокие коэф-
фициенты корреляции Хл а со всеми факторами,
в 2016 г. – тесная связь с отношением Nобщ/Pобщ, в
наиболее влажном 2017 г. при высоком уровне во-
ды – с минеральными формами азота и фосфора,
в 2018 г. – с цветностью и прозрачностью. Мно-

жественный корреляционный анализ подтвер-
ждает высокую значимость гидрологических по-
казателей как для развития всего автотрофного
планктона водохранилищ Верхней Волги, так и
его основных представителей – диатомовых во-
дорослей и цианопрокариот. Тот факт, что по со-
вокупности четырехлетних данных в каждом во-
дохранилище выявлена лишь умеренная связь со-
держания Хл а с абиотическими показателями,
включая БЭ, свидетельствует о существенном вли-
янии на развитие фитопланктона климата, гидро-
логических условий, динамики вод, интенсивно-
сти водообмена, особенностей водосборной тер-
ритории. Последнее, в частности, подтверждается
результатами факторного анализа.

Выводы. В летний период 2015–2018 гг. содер-
жание Хл а было типичным для летнего максиму-
ма фитопланктона Верхней Волги. По среднему
содержанию Хл а водохранилища относятся к во-
доемам эвтрофного типа и только Рыбинское во-
дохранилище в прохладном 2017 г. характеризова-
лось как мезотрофное. ХлCyan преобладал в фонде
Хл а в 2015, 2016 и 2018 гг., уступив лидирующее
положение ХлBac в прохладном 2017 г. Фито-
планктон водохранилищ развивался при стабиль-
ных термических и гидрооптических условиях.

Содержание основных БЭ также отражают эв-
трофный статус водохранилищ. Концентрации
минеральных форм азота и фосфора превосходят
порог, необходимый для развития водорослей.
При небольшой вариабельности общих и мине-
ральных форм БЭ в отдельные сроки наблюде-
ния, фитопланктон на всей акватории водохра-
нилищ в достаточной степени обеспечен мине-
ральным питанием. Средние величины Nобщ/Pобщ
указывают на отсутствие биогенного лимитиро-
вания фитопланктона, лишь в Рыбинском водо-
хранилище в августе 2015 г. отмечен возможный
дефицит азота и в 2016 г. – дефицит фосфора, ко-
торый также выявлен в 2015 г. в Иваньковском
водохранилище.

Невысокие коэффициенты корреляции между
содержанием Хл а и БЭ свидетельствуют о слож-
ном и многокомпонентном характере их влияния
на водоросли. Множественный корреляционный
анализ подтверждает значимость гидрологиче-
ских показателей для развития автотрофного
планктона водохранилищ Верхней Волги.
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Biogenic Elements and Their Significance in the Development of Phytoplankton 
in Reservoirs of the Upper Volga

N. M. Mineeva1, *, I. E. Stepanova1, and I. V. Semadeni1

1Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
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The content of Chl a and nutrients in the Upper Volga reservoirs in the summer of 2015–2018 was studied.
At Chl a content typical of the summer phytoplankton maximum (from 19.9 ± 3.9 to 48.0 ± 12.0 μg/L), the
reservoirs belong to eutrophic types, only in cool 2017 the Rybinsk Reservoir was characterized as mesotro-
phic (10.3 ± 4.7 μg/L). Content of nutrients (from 0.71 ± 0.06 to 1.54 ± 0.07 mg/L Ntot and from 51 ± 12 to
106 ± 3 μg/L Ptot) also corresponds to the eutrophic status of the Upper Volga reservoirs. The average values
of Ntot/Ptot ratio (11–16) indicate the absence of biogenic limitation of phytoplankton, and only in isolated
cases (Rybinsk Reservoir in August 2015 and 2016, Ivankovo Reservoir in 2015) there was a deficiency of nu-
trients. In most cases, low correlation coefficients (r < 0.7) were obtained between the Chl a and nutrients,
indicating their complex and multicomponent effect on phytoplankton. Multiple correlation analysis con-
firms the high importance of hydrological conditions for the development of autotrophic plankton of the Up-
per Volga reservoirs.

Keywords: chlorophyll, environmental factors, nutrients, reservoirs of the Upper Volga
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Дана оценка эффективности переноса биологически ценных веществ (углерода, фосфора, азота,
жирных кислот, включая полиненасыщенные жирные кислоты), от фитопланктона к планктонным
ракообразным в экспериментальных мезокосмах в присутствии/в отсутствие рыб. Опыты проводи-
ли в мезотрофных условиях в 300-литровых мезокосмах. Получено, что разные вещества передают-
ся от продуцентов к консументам с разной эффективностью. ЖК, включая ПНЖК, передавались
менее эффективно, чем углерод. Эффективность переноса биогенных элементов, особенно фосфо-
ра, напротив, была выше, чем углерода. Это свидетельствует о способности планктонных ракооб-
разных накапливать биогенные элементы, что повышает их качество как ресурса для последующих
звеньев трофической сети. Рыбы значительно снижали эффективность переноса углерода от фито-
планктона к планктонным ракообразным в единице объема, но не влияли на перенос веществ на
единицу биомассы. Таким образом, качество планктонных ракообразных как пищевого ресурса
для вышестоящих трофических уровней не снижалось в присутствии рыб, несмотря на сокраще-
ние эффективности переноса биологически ценных веществ в единице объема под их влиянием. По-
скольку эффективность передачи биологически ценных веществ от фитопланктона к зоопланктону
определяет функционирование всей трофической цепи, то следует искать способы ее повышения.

Ключевые слова: первичная и вторичная продукция, углерод, азот, фосфор, фитопланктон, планк-
тонные ракообразные, рыбы, мезотрофные условия, эффективность передачи веществ, мезокосмы
DOI: 10.31857/S0320965220050034

ВВЕДЕНИЕ
Планктонные сообщества представляют собой

основу трофической пирамиды в пресноводных
экосистемах. От того насколько эффективно пе-
редаются от фито- к зоопланктону биологически
ценные вещества, к которым относятся, помимо
углерода, фосфор, азот и ЖК, включая ПНЖК,

зависит качество биологических ресурсов. Счита-
ется, что в среднем эффективность переноса уг-
лерода от одного трофического уровня к последу-
ющему составляет 10% (Lindeman, 1942). Эффек-
тивность передачи веществ может колебаться от
2–3 до 20% в зависимости от условий среды (Slo-
bodkin, 1972). Показано, что в пресноводных озе-
рах эффективность переноса углерода от фито-
планктона к зоопланктону варьирует в широком
диапазоне – от 5 до 30% (Lacroix, 1999).

Долгое время поток вещества и энергии рас-
сматривался как одно целое, без разделения его
на отдельные компоненты (Pauly, Christensen,

Сокращения: Бcrust – биомасса ракообразных; Бphyto – био-
масса фитопланктона; ВП – вторичная продукция (про-
дукция ракообразных); ДГК – докозагексаеновая кислота;
ЖК – жирные кислоты; ПНЖК – полиненасыщенные
жирные кислоты; ПП – первичная продукция; ЭПК – эй-
козапентаеновая кислота. 

УДК 574.583:574.34

ЗООПЛАНКТОН,
ЗООБЕНТОС, ЗООПЕРИФИТОН
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1995; Schulz et al., 2004). Однако показано, что
разные вещества могут передаваться с разной эф-
фективностью (Gladyshev et al., 2011). Сложность
механизмов регуляции связана еще и с необходи-
мостью поддержания гомеостаза у зоопланктон-
ных организмов (Sterner, Hessen, 1994). Поэтому
зоопланктон для поддержания постоянства вы-
нужден накапливать вещества, находящиеся в не-
достатке и выделять вещества, содержащиеся в
избытке, что отражается на скорости роста и ре-
продукции зоопланктона (Schoo et al., 2013).

Один из факторов, влияющих на эффектив-
ность переноса биологически ценных веществ от
фитопланктона к планктонным ракообразным, –
планктоноядные рыбы. Они могут оказывать не-
прямое влияние на фитопланктон. Поскольку
планктоноядные рыбы снижают численность ра-
кообразных-фильтраторов, то повышается кон-
центрация водорослей (Semenchenko et al., 2007).
Кроме того, ракообразные потребляют узкий
диапазон пищевых частиц, как правило <30 мкм
(Sommer U., Sommer F., 2006), поэтому рыбы,
снижая численность ракообразных, могут спо-
собствовать повышению доли мелких видов во-
дорослей. Также они способны стимулировать
развитие цианобактерий в результате своей жиз-
недеятельности, как показано на примере эв-
трофного озера (Kolmakov, Gladyshev, 2003; Kol-
makov, 2014) и в экспериментах (Feniova et al.,
2019). Следует отметить, что содержание биоло-
гически ценных веществ неодинаково в разных
видах водорослей (Gulati, DeMott, 1997; Muller-
Navarra, 1995). Таким образом, в результате изме-
нения видовой и размерной структуры фито-
планктона под влиянием рыб, может изменяться
их содержание в пищевых ресурсах планктонных
ракообразных, что в свою очередь повлечет за со-
бой изменение в эффективности переноса биоло-
гически ценных веществ от фитопланктона к зоо-
планктону, оцениваемой как отношение вторич-
ной продукции к первичной.

Цель работы – определить эффективность пе-
реноса биологически ценных веществ (углерода,
фосфора, азота, ЖК, включая ПНЖК) от фито-
планктона к планктонным ракообразным в мезо-
трофных условиях. Исследования проведены в
экспериментальных мезокосмах, где мы манипу-
лировали фактором присутствие/отсутствие рыб
для определения их влияния на структуру фито-
планктона и, как следствие, на эффективность
переноса биологически ценных веществ.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Наблюдения проводили в аквариумах объемом

300 л (0.94 × 0.64 × 0.50 м), заполняя их водой из
мезотрофного оз. Майч (северо-восточная Поль-
ша, площадь 163.5 га, максимальная глубина
16.4 м, средняя 6 м) (Gliwicz et аl., 1981). Экспери-

мент включал два варианта в трехкратной повтор-
ности каждый – мезотрофные условия без рыб
(контроль (К)) и мезотрофные условия с рыбами (Р).
В мезокосмах с рыбами содержали по одной осо-
би ерша Gymnocephalus cernuus (L., 1758) размером
7.5–11 см. Рыб помещали в 5-литровые контейне-
ры, подвешенные в аквариумах. Стенки контей-
неров имели отверстия, которые не препятство-
вали свободному перемещению зоопланктона, но
препятствовали выходу рыб. Один раз в сутки рыб
выпускали на 1 ч из контейнеров для свободного
поиска пищи. Таким образом, мы ограничивали
влияние рыб на планктонных ракообразных, что-
бы не происходила их избыточная эксплуатация
рыбами. Эксперимент проводили в течение 30 сут.

Концентрацию хлорофилла а измеряли каж-
дые 10 сут с помощью спектрофотометра Fluoro-
Probe, который оценивал концентрацию суммарно-
го хлорофилла и хлорофилла зеленых, криптофито-
вых, диатомовых водорослей и цианобактерий.
Биомассу фитопланктона, выраженную в единицах
углерода на литр (мг С/л), определяли расчетным
методом по концентрации общего хлорофилла а
(мкг/л), используя уравнения, предложенные
Якоби и Зохари (Yacobi, Zohary, 2010).

Для более детального анализа таксономиче-
ской структуры фитопланктона в эксперименте
применяли микроскопический метод. Фито-
планктон концентрировали с помощью осадоч-
ного метода и фиксировали раствором Утермеля с
добавлением формалина (Кузьмин, 1975). Клетки
водорослей подсчитывали под световым микро-
скопом (Nikon Optiphot 2). Биомассу отдельных
видов или родов (мг/л) определяли с помощью
счетно-объемного метода, приравнивая клетки
водорослей к соответствующим геометрическим
фигурам (Vinberg, Lavrenteva, 1982; Mikheeva,
1989). Размеры клеток водорослей измеряли оку-
ляр-микрометром, размерная структура фито-
планктона была представлена тремя фракциями
(диапазонами): <30, 30–60 и >60 мкм.

Пробы планктонных ракообразных отбирали с
интервалом в 10 сут 2.6-литровым батометром и
фиксировали 4%-ным формалином (Błędzki, Ry-
bak, 2016). Для оценки сырого веса зоопланктона
использовали зависимость массы особей планк-
тонных ракообразных от их средней длины. Для
расчета биомассы планктонных ракообразных в
единицах углерода использовали коэффициент,
предложенный А.Ф. Алимовым (Alimov, 1989).

Содержание общих ЖК, ПНЖК (ЭПК (20:5n-3)
и ДГК (22:6n-3)), углерода, азота и фосфора в
сестоне и ракообразных определяли в начале и
конце опыта, чтобы не нарушить ход экспери-
мента, поскольку для проведения биохимическо-
го и элементного анализа требуется до 100 л воды.
Для подготовки проб на содержание общих ЖК,
ПНЖК, углерода, азота и фосфора в сестоне воду
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фильтровали через газ с размером ячеи 110 мкм,
чтобы удалить крупный зоопланктон и другие ча-
стицы, далее – через стекловолоконные фильтры
GF/F (Whatman) до их интенсивного окрашива-
ния. Затем фильтры на ЖК подсушивали, поме-
щали в раствор хлороформа с метанолом (2 : 1
объемных частей) и хранили при температуре –
20°С. Фильтры на углерод, азот и фосфор сушили
при комнатной температуре в течение суток и поме-
щали в эксикатор для дальнейшего анализа.

Для определения общего содержания ЖК,
ПНЖК, углерода, азота и фосфора в планктон-
ных ракообразных воду пропускали через газ с
размером ячеи 110 мкм. Оставшийся на сетке зоо-
планктон высушивали с помощью фильтроваль-
ной бумаги и взвешивали. Пробы на ЖК хранили
в растворе хлороформа с метанолом при темпера-
туре –20°С. Пробы на углерод, фосфор и азот вы-
держивали при температуре 75°С в течение суток,
затем помещали в эксикатор для последующего
анализа.

Общие ЖК и ПНЖК измеряли на газовом хро-
матографе с масс-спектрометрическим детекто-
ром (модель 6890/5975С, Agilent, США) (Kalacho-
va, 2011). Содержание углерода, азота и фосфора
определяли на элементном анализаторе Flash EA
1112 NC Soil/MAS 200 elemental analyzer (Thermo-
Quest, Italy) (Gladyshev et al., 2007). Содержание
фосфора измеряли фотоколориметрическим ме-
тодом (Murphy, Riley, 1962).

Для определения ПП фитопланктона использо-
вали концентрацию хлорофилла а и потенциаль-
ную фотосинтетическую активность водорослей
планктона, измеренную методом полихроматиче-
ской диурон-индуцированной флуоресценции
(DCMU-fluorescence, 3-(3,4-дихлорфенил)-1,1-ди-
метилмочевина) c использованием спектрофото-
метра FluoroProbe. Подробно этот метод описан
Н.А. Гаевским (Gaevsky et al., 2005) и В.И. Колмако-
вым (Kolmakov et al., 2008).

ВП определяли, используя регрессионные мо-
дели Стоквелла и Йоханссона (Stockwell, Johanns-
son, 1997):

P = 10(–0.23lg(M) – 0.73) × 1.12 MN,
где P – суточная продукция (мкг сухой массы на
1 л в сутки), М – средняя масса особи (мкг), N –
численность особей в 1 л.

Эффективность переноса углерода от проду-
центов к консументам в единице объема воды
определяли как отношение вторичной продукции к
первичной, выраженное в % (Gladyshev et al., 2011).
Поскольку в этом отношении использовали вели-
чины продукций, выраженных на единицу объе-
ма (1 л), то оно характеризовало эффективность
переноса вещества в единице объема воды, т.е. в
мезокосме. Продукцию на единицу биомассы
оценивали как отношения ПП/Бphyto и ВП/Бcrust, а
эффективность передачи углерода от фитопланк-

тона к планктонным ракообразным на единицу
биомассы определяли по формуле ВП/Бcrust :
ПП/Бphyto (%). Это отношение характеризовало
эффективность переноса веществ на единицу
биомассы, т.е. оно не зависело от концентраций
планктонных организмов в воде.

Скорость аккумуляции азота (N) и фосфора (P)
в фитопланктоне и планктонных ракообразных
на единицу объема воды и на единицу биомассы
рассчитывали по формулам:

AP/Nphyto = (P/Nphyto : С) × ПП
А′P/Nphyto = (P/Nphyto: С) × (ПП/Бphyto)

AP/Ncrust = (P/Ncrust : С) × ВП
А′P/Ncrust = (P/Ncrust : С) × (ВП/Бcrust),

где А – скорость аккумуляции на единицу объема,
A′ – скорость аккумуляции на единицу биомассы,
P/N – фосфор или азот, phyto – фитопланктон,
crust – ракообразные; единицы измерения
Р/N : C – мг/мг, ВП и ПП – мг С/(л · сут), Бphyto и
Бcrust – мг С/л.

Эффективность передачи азота и фосфора от
сестона к планктонным ракообразным в литре и на
единицу биомассы рассчитывали как отношение:

(АP/Ncrust/А P/Nphyto) × 100%
(А′P/Ncrust/А′P/Nphyto) × 100%.

Продукцию ПНЖК (ЭПК, ДГК) и общих ЖК
в фитопланктоне и планктонных ракообразных, а
также эффективность передачи ПНЖК (ЭПК,
ДГК) и общих ЖК от фитопланктона к планктон-
ным ракообразным на единицу объема и на еди-
ницу биомассы определяли с использованием та-
ких же отношений, как и для биогенных элемен-
тов. Для удобства уравнения расчета продукции и
эффективности передачи каждого вещества и
элемента, а также их единицы измерения приве-
дены в табл. 1 и 2.

Статистический анализ данных проводили в
программе Past 3.20. Для проверки данных на
нормальность распределения использовали тест
Шапиро–Уилка. Концентрацию хлорофилла а,
размерные группы водорослей, биомассу планк-
тонных ракообразных, ПП, ВП, П/Б-коэффици-
енты и их соотношения сравнивали между вари-
антами опыта с помощью t-теста Стьюдента, в
случае отсутствия нормального распределения
данных использовали непараметрический U-тест
Манна–Уитни. Для сравнения аккумуляции азо-
та или фосфора, а также эффективности передачи
ПНЖК и суммы ЖК между вариантами опыта
применяли однофакторный дисперсионный ана-
лиз (Тьюки-тест). Начальные условия опытов бы-
ли исключены из сравнительных анализов вслед-
ствие отсутствия какого-либо влияния рыб на па-
раметры планктонных сообществ.
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Концентрация общего хлорофилла и хлоро-
филла диатомовых водорослей была достоверно
выше в варианте с рыбами по сравнению с кон-
тролем (t = 2.8, p = 0.01; t = 4.4, p < 0.01 соответ-
ственно) (рис. 1). В начале эксперимента в мезо-
космах доминировали динофитовые Peridinium
cinctum (O.F. Müller) Ehrenberg и золотистые водо-
росли Dinobryon bavaricum Imhof и Chrysidalis peri-
taphrena J. Schiller (рис. 2). На 10-е cут экспери-
мента в обоих вариантах опыта помимо золотистых
и динофитовых водорослей обильно развивались
диатомовые Fragilaria sp. На 20-е и 30-е сут в обо-
их вариантах стали преобладать зеленые (Oedogo-
nium sp., Mougeotia sp.) и диатомовые водоросли
(Ulnaria acus (Kützing) Aboal, Fragilaria crotonensis
Kitton, Cyclotella sp.). Достоверных различий в

биомассе отдельных таксономических групп фи-
топланктона между контролем и вариантом с ры-
бами не обнаружено (t-тест, р > 0.05). В обоих ва-
риантах наблюдался сдвиг структуры фитопланк-
тона от золотистых и динофитовых водорослей в
сторону зеленых и диатомовых водорослей в про-
цессе эксперимента. Биомасса каждой из трех
размерных фракций не различалась между вари-
антом с рыбами и контролем (t-тест, р > 0.05). В
обоих вариантах опыта преобладала размерная
группа фитопланктона >60 мкм, в конце экспери-
мента группа 30–60 мкм отсутствовала (рис. 3).

Биомасса ветвистоусых ракообразных была
достоверно выше в контроле, чем в варианте с
рыбами (t = 3.3, p < 0.01) (рис. 4). Статистически
значимых различий в средней биомассе веслоно-
гих ракообразных между вариантами опыта не
найдено (р > 0.05).

Рис. 1. Динамика хлорофилла зеленых (а), диатомовых (в) и криптофитовых (д) водорослей, цианобактерий (ж) и об-
щего хлорофилла (и), (±SE), и сравнение средних между вариантами опыта (б, г, е, з, к). Здесь и на рис. 2‒6 К – кон-
троль без рыб, Р – вариант с рыбами. Литерами (а, б) здесь и на рис. 4, 5 обозначены достоверные различия при р < 0.05
(t-тест Стьюдента).
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Рыбы не влияли на величину ПП (р > 0.05)
(рис. 5). ВП была значимо ниже в варианте с ры-
бами, чем в контроле (t = 3.2, p = 0.01). Как ре-
зультат этого, углерод передавался от фитопланк-
тона к ракообразным в варианте с рыбами менее
эффективно, чем в контроле и эффективность его
передачи в среднем на единицу объема достигала
4 и 14% соответственно (t = 2.6, p = 0.02).

В варианте с рыбами отношение продукции
ракообразных к биомассе повышалось относи-

тельно контроля (U = 18, p = 0.05) (рис. 6). Эф-
фективность передачи углерода от фитопланкто-
на к ракообразным на единицу биомассы досто-
верно не различалась между вариантами и
составляла в среднем в контроле и в присутствии
рыб 27 и 35% соответственно.

Скорости аккумуляции азота и фосфора в
сестоне и ракообразных были сходными в обоих
вариантах опыта (табл. 1). Соответственно эф-
фективности передачи азота и фосфора от фито-
планктона к планктонным ракообразным не раз-
личались между вариантами, как в единице объема
воды, так и на единицу биомассы. Эффективность
передачи азота на единицу объема в среднем со-
ставляла 4 и 5%, эффективность его переноса на
единицу биомассы – 48 и 31% в контроле и в ва-
рианте с рыбами соответственно. Эффективность
передачи фосфора была выше – 9 и 17% на единицу
объема, и 68 и 114% на единицу биомассы в контро-
ле и в присутствии рыб соответственно. Таким об-
разом, фосфор на единицу биомассы передавался
от фитопланктона к планктонным ракообразным с
большей эффективностью, чем углерод.

Биологически ценные ПНЖК и ЖК от фито-
планктона к планктонным ракообразным переда-
вались менее эффективно, чем углерод, азот и
фосфор (табл. 2). Эффективность переноса ЭПК
на единицу объема была <1%, а на единицу био-

Рис. 2. Соотношение биомасс таксономических
групп фитопланктона (%). 1 – золотистые, 2 – диато-
мовые, 3 – зеленые, 4 – криптофитовые, 5 – динофи-
товые, 6 – другие (цианобактерии, эвгленовые, жел-
то-зеленые) водоросли.
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массы 2–3%. Эффективность переноса ДГК со-
ставляла 1–2% на единицу объема и 5–12% на
единицу биомассы, а ЖК – <1% и немного >1%
соответственно. Разницы между эффективно-
стью переноса в контроле и варианте с рыбами не
обнаружено.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Фитопланктон продуцирует не только органи-
ческий углерод, но и биологически ценные поли-
ненасыщенные жирные кислоты, к которым от-
носятся ЭПК и ДГК. Производятся эти ценные

Рис. 4. Динамика биомассы ветвистоусых (а) и веслоногих (в) ракообразных и сравнение средних между вариантами
опыта (б, г), (±SE). 
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молекулы, главным образом, определенными ви-
дами микроводорослей и далее по трофическим
цепям транспортируются от продуцентов к кон-
сументам, вплоть до человека (Uttaro, 2006;
Lands, 2009). Фитопланктон также является ис-
точником фосфора и азота для вышестоящих зве-
ньев трофической сети, но не продуцирует их, а
переводит неорганические биогенные вещества,
растворенные в воде, в органические формы,
усваиваемые животными. Чем эффективнее про-
исходит перенос вещества от фитопланктона к
зоопланктону, тем выше качество зоопланктона
для вышестоящих трофических уровней.

Эффективность переноса углерода в варианте
с рыбами не превышала 4%, тогда как в контроле
этот параметр достигал 14%. Это связано с тем,
что ветвистоусых ракообразных было больше в
контроле, чем в варианте с рыбами. Различий в
биомассе веслоногих ракообразных между вари-
антами опыта не наблюдалось. Концентрации
ПНЖК, фосфора и азота в единице объема не
различались между контролем и вариантом с ры-
бами, несмотря на менее эффективный перенос
общего органического углерода в присутствии
рыб, чем в контроле. Следовательно, эффектив-
ность переноса этих веществ не связана тесно с
переносом углерода.

Полученные нами данные показывают, что
разные вещества передавались с разной эффек-

тивностью. Эффективность переноса фосфора от
фитопланктона к зоопланктону была выше, чем у
других веществ и варьировала в диапазоне 9–17%,
эффективность передачи азота составляла 4–5%,
ПНЖК – ~2%, общих ЖК – <1%.

Эффективность переноса углерода и биологи-
чески ценных веществ в единице объема воды в
наших экспериментах зависела не только от спо-
собности планктонных ракообразных эффектив-
но преобразовывать потребленные вещества в
биомассу, но и от количества фитопланктона и
ракообразных, содержащихся в единице объема.
Эффективность преобразования потребленного
вещества в биомассу – это отношение продукции
к биомассе (П/Б коэффициент). П/Б коэффици-
ент рассматривается как основа продукционного
потенциала и позволяет сравнивать между собой
сообщества с разной численностью (Винберг,
1968; Ikeda et al., 2002). Эффективность передачи
углерода от фитопланктона к планктонным рако-
образным на единицу биомассы достигала в кон-
троле и варианте с рыбами 27 и 35% соответственно,
и достоверно не различалась между вариантами
опыта. Эффективнее других жирных кислот в опыте
передавалась ДГК (в среднем 4–12%), ЭПК переда-
валась с эффективностью 2–3%, общие ЖК – 1%.
Фосфор и азот переносились с большей эффектив-
ностью – 68–113% и 31–48% соответственно. Та-
ким образом, доли азота и фосфора, включавши-

Рис. 6. Динамика отношения ПП к Бphyto (а), ВП к Бcrust (в), эффективности передачи углерода от фитопланктона к
ракообразным (д) и сравнение средних этих показателей между вариантами опыта (б, г, е), (±SE). Литерами (а, б) обо-
значены достоверные различия при р < 0.05 (U-тест Манна–Уитни).
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еся во вторичную продукцию, относительно их
содержания в первичной продукции, были выше,
чем эффективность передачи углерода, а доли пе-
редачи ЖК, включая ПНЖК, наоборот, ниже.

Результаты работы согласуются с данными дру-
гих исследователей. Например, Худсон и др. (Hud-
son et al., 1999) отметил, что зоопланктон пред-
ставляет собой важный источник биогенных эле-
ментов. Карпович и др. (Karpowicz et al., 2019)
экспериментально подтвердили, что зоопланк-
тон аккумулирует фосфор, содержание которого
может быть выше, чем в фитопланктоне. Ранее
нами экспериментально показано, что в мезо-
трофных условиях содержание фосфора в планк-
тонных ракообразных превышало таковое в
сестоне в среднем в 3–4 раза, однако содержание
ПНЖК и ЖК в ракообразных, наоборот, было
значительно ниже, чем в сестоне (Feniova et al.,
2019). Таким образом, одни вещества могут ак-
кумулироваться в биомассе, другие или расходо-
ваться в процессе метаболизма, или меньше по-
глощаться из-за того, что их содержание ниже в
потребляемой фракции фитопланктона (<30,
30–60 мкм) относительно непотребляемой
(>100 мкм).

Общие короткоцепочечные насыщенные ЖК
передавались с меньшей эффективностью, чем
ПНЖК. Такой же результат получен М.И. Глады-
шевым и др. (Gladyshev et al., 2011). Это вызвано
тем, что для поддержания высокого содержания
n-3 ПНЖК дафнии преимущественно использу-
ют другие ЖК как энергетический ресурс и ак-
тивно их катализируют (Brett et al., 2006). Мы
ожидали эффективность переноса незаменимых
ПНЖК в нашем эксперименте, превышающую
таковую у углерода, однако эффективность пере-
носа ПНЖК от фитопланктона к ракообразным
была ниже. Это связано с тем, что в эксперименте
преобладали крупные диатомовые и зеленые во-
доросли, которые по размерам превышали спектр
потребляемых частиц. Кроме того, синтезировать
ЭПК и ДГК в значительных количествах способ-
ны только некоторые группы микроводорослей,
например, диатомовые, криптофитовые и дино-
фитовые (Cohen et al., 1995; Harwood, 1996; Heinz,
1993; Tocher et al., 1988). Несмотря на то, что экс-
перимент длился только 30 сут, сообщество фито-
планктона в мезокосмах постепенно трансфор-
мировалось в перифитонное, в результате в его
составе большую долю составляли зеленые водо-
росли-обрастатели, которые, безусловно, ухуд-
шали его качество как пищевого ресурса.

Итак, эффективность передачи ПНЖК может
меняться в зависимости от состава фитопланкто-
на и быть как выше (Gladyshev et al., 2011), так и
ниже эффективности передачи углерода (как в
наших экспериментах). От этого зависит качество
зоопланктона как ресурса для вышестоящих тро-

фических уровней. ЖК, включая ПНЖК, переда-
вались менее эффективно, чем углерод. Напротив,
аккумуляция биогенных элементов, особенно
фосфора была более эффективной по сравнению с
углеродом. Это свидетельствует о способности
планктонных ракообразных выполнять роль ре-
зервуара для накопления биогенных элементов,
выступая в трофической цепи важным источни-
ком биогенных элементов для вышестоящих тро-
фических уровней. Рыбы значительно снижали
эффективность переноса углерода от фитопланк-
тона к ракообразным в единице объема, но не
влияли на перенос веществ на единицу биомассы,
т.е. качество планктонных ракообразных в мезо-
трофных условиях в присутствии рыб не менялось.
Поскольку эффективность передачи биологиче-
ски ценных веществ от фитопланктона к зоо-
планктону определяет функционирование всей
трофической цепи, то следует искать способы ее
повышения.

Выводы. Рыбы снижали перенос углерода от
фитопланктона к ракообразным в единице объе-
ма воды, эффективность переноса других биоло-
гически ценных веществ не уменьшалась по срав-
нению с контролем. Эффективнее углерода пере-
давался фосфор, что связано с его способностью
накапливаться в тканях ракообразных. ЖК,
включая ПНЖК, передавались менее эффектив-
но, чем углерод, поскольку пищевые ресурсы на
>50% были представлены несъедобными колони-
альными формами. Эффективнее других ЖК пере-
давалась ДГК, далее следовала ЭПК и с наимень-
шей эффективностью общие ЖК. Это, вероятно,
связано с тем, что общие короткоцепочечные насы-
щенные ЖК используются, главным образом, как
поставщик энергии.
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Efficiency of Essential Substances’ Transfer from Phytoplankton to Zooplankton 
under Mesotrophic Conditions
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The transfer efficiency of essential substances (carbon, phosphorus, nitrogen, fatty acids (FA), including
polyunsaturated fatty acids (PUFAs) from phytoplankton to zooplankton in mesotrophic mesocosms, where
we manipulated fish presence, was assessed. The experiments were conducted in 300 L mesocosms. We have
found that transfer efficiencies from producers to consumers are different in different substances. FA, includ-
ing PUFAs, were transferred less efficiently than carbon. In contrast, the efficiency of nutrients’ transfer, es-
pecially phosphorus, was higher than that of carbon. This evidences that zooplankton can accumulate nutri-
ents, which increases its quality as a resource for higher trophic levels. Fish significantly reduced the efficien-
cy of carbon transfer from phytoplankton to zooplankton per unit of water volume but did not affect the
transfer of substances per unit of biomass. Thus, the quality of zooplankton as a food resource for higher tro-
phic levels did not decrease in the presence of fish, despite the decline of the efficiency of essential substances’
transfer per unit of volume under their influence. Since the efficiency of essential substances transfer from
phytoplankton to zooplankton determines the functioning of the entire trophic chain, we should seek the
ways to increase it.

Keywords: primary and secondary production, carbon, nitrogen, phosphorus, phyto- and zooplankton, fish,
mesotrophic conditions, efficiency of substances transfer, mesocosms
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Исследовано количество склеритов в годовых кольцах чешуи хариуса Thymallus baicalensis Dybowski,
1874 из незамерзающего в зимнее время участка р. Енисей в нижнем бьефе Красноярской ГЭС,
сравнительно с популяциями вида из крупных притоков р. Енисей (Амыл, Кан, Нижняя Тунгуска,
Большая Хета). Выявлено, что обитающий в р. Енисей хариус имеет большее (в 1.5–2.0 раза, р < 0.01) ко-
личество склеритов во втором, третьем и четвертом годовых кольцах чешуи, чем рыбы из притоков,
что соответствует более высокой скорости роста енисейской популяции хариуса. Высказано пред-
положение о переходе хариусов, населяющих русло р. Енисей в нижнем бьефе ГЭС к оседлому об-
разу жизни.

Ключевые слова: число склеритов, температура воды, скорость роста, миграции
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ВВЕДЕНИЕ

Зарегулирование водного стока гидротехниче-
скими сооружениями (прежде всего плотинами
ГЭС) – одна из наиболее существенных форм
воздействия на речные экосистемы (Nilsson et al.,
2005). При очевидной трансформации водного
объекта выше плотины, не менее масштабные
процессы, вызванные изменением гидрологиче-
ского режима, происходят и в нижнем бьефе
(Gillespie et al., 2015; McCartney et al., 2001; Poff,
Zimmerman, 2010).

Изменение гидрологического режима обычно
приводит к негативному влиянию на демографи-
ческие показатели и видовое разнообразие рыб
(Poff, Zimmerman, 2010). Однако для рыб, обита-
ющих в нижнем бьефе, данные показатели менее
предсказуемы и зависят от вида рыб и конкрет-
ных характеристик стока (Freedman et al., 2014;
Taylor et al., 2014). Во многом это относится к ло-
сосеобразным, популяционные ареалы которых
могут включать помимо водотока с измененным
гидрологическим режимом и его придаточную
сеть.

Создание плотины Красноярской ГЭС приве-
ло к существенной перестройке экосистемы
р. Енисей в ее нижнем бьефе. На фоне сглажива-
ния сезонных объемов стока и изменения его
температурных параметров произошло значи-
тельное увеличение биомассы зообентоса (Ан-
дрианова, 2013). Вероятным следствием этого
стало увеличение скорости роста местного хари-
уса Thymallus baicalensis Dybowski, 1874 (Шадрин,
2006; Шадрин, Иванова, 2012), ставшего основ-
ным объектом любительского рыболовства на не-
замерзающем в зимнее время участке нижнего
бьефа Красноярской ГЭС (Гадинов, Долгих, 2008).

Оценка скорости роста рыб основана на соот-
несении линейных размеров особи с ее фактиче-
ским возрастом, определенным, как правило, по
регистрирующей структуре (чешуе, отолитам и др.).
Однако, в процессе формирования регистрирую-
щие структуры накапливают в себе значительно
больше информации, отражающей особенности
жизненного цикла организма. Извлечение дан-
ной информации возможно при детальном иссле-
довании морфологии и химического состава
костных элементов и отолитов рыб (Francis, 1990;
Campana, 1999; Cadrin, 2000; Elsdon et al., 2008). В
рамках данной работы проверялась гипотеза о
том, что рост хариуса в водотоке с измененным

Сокращения: Ns – число склеритов в законченных годовых
кольцах чешуи; TL – абсолютная длина тела; W – масса тела.

УДК 597.2.5
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гидрологическим режимом приводит к формиро-
ванию уникального строения чешуи. В качестве
критерия уникальности использовали число
склеритов в сформированных годовых кольцах.

Цель исследования ‒ поиск отличий в строе-
нии чешуи хариуса, обитающего на участке
р. Енисей с измененным гидрологическим режи-
мом, и в притоках р. Енисей с естественным гид-
рологическим режимом, находящихся в разных
широтных зонах.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Выборка хариуса из р. Енисей собрана в 2007–
2018 гг. на двух участках его среднего течения –
вблизи с. Хлоптуново (412 экз.) и с. Овсянка (65 экз.)
(рис. 1). Оба участка находятся на незамерзаю-
щем в зимнее время отрезке нижнего бьефа Крас-
ноярской ГЭС. Отлов рыб проводили жаберными
сетями с размером ячеи 25–40 мм. У рыб измеря-
ли TL (мм) и W (г). В работе использованы архив-
ные материалы кафедры водных и наземных эко-
систем Сибирского федерального университета
(г. Красноярск) в виде чешуи и результатов био-
логического анализа хариусов, отловленных в
крупных притоках р. Енисей (рис. 1, табл. 1):
р. Амыл, правом притоке второго порядка верх-
него течения р. Енисей; р. Кан, правом притоке
среднего течения р. Енисей; р. Нижняя Тунгуска,
правом притоке нижнего течения р. Енисей;
р. Большая Хета, левом притоке нижнего течения
р. Енисей. В каждой из перечисленных выборок
проанализировано ~50 экз. рыб (табл. 1).

Хариусы из среднего течения р. Енисей, а так-
же из рек Амыл, Кан, Нижняя Тунгуска отнесены
к виду Thymallus baicalensis Dybowski, 1874, соглас-
но современным представлениям о разнообразии
хариусов бассейна р. Енисей (Weiss et al., 2007;
Knizhin, Weiss, 2009, Книжин, 2011). К данному
виду (а не к Thymallus arcticus (Pallas, 1776)), веро-
ятно, можно отнести и рыб из р. Большая Хета.
Следует отметить, что ранее в опубликованных на-
ми материалах (Зуев и др., 2011, 2017; Иванова и др.,
2015; Zotina et al., 2019; Zuev et al., 2019) для обо-
значения хариусов из среднего течения р. Енисей
использовали видовое название Thymallus arcticus.

В качестве потенциального маркера, позволя-
ющего идентифицировать рыб с разной траекто-
рией роста, использовали Ns. Поскольку основу
уловов хариуса на исследованном участке состав-
ляют особи мелких и средних размеров, мы ана-
лизировали годовые кольца только 1–4 годов. Че-
шую изымали под спинным плавником рыб в
первом–третьем рядах над боковой линией. Далее
ее обрабатывали 10%-ным раствором аммиака,
очищали и окрашивали в щелочном (2%-ном КОН)
растворе ализарина красного. Все препараты про-
сматривал один оператор. Склериты считали под
стереомикроскопом в секторе между краниаль-
ным и дорсальным полем чешуи (Дгебуадзе, Чер-
нова, 2009). В дальнейших расчетах использовали
среднюю величину Ns, полученную при просмот-
ре трех-пяти недеформированных чешуй от од-
ной рыбы; различия между чешуями одной рыбы
не превышали двух склеритов. Для нивелирова-
ния эффекта, связанного с разным сезоном отбо-
ра проб, подсчет склеритов проводили только в
законченных годовых кольцах, латеральнее кото-
рых было сформировано ≤2–3 новых склеритов.

Рис. 1. Бассейн р. Енисей. d – места отлова хариуса в
р. Енисей и его притоках: 1 – р. Енисей (с. Овсянка),
2 – р. Енисей (с. Хлоптуново), 3 – р. Амыл, 4 – р. Кан,
5 – р. Нижняя Тунгуска, 6 – р. Большая Хета, ГЭС –
плотина Красноярской гидроэлектростанции.
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Поскольку бóльшая часть исследованных вы-
борок имела тип распределения, отличающийся
от нормального (по тесту Шапиро–Уилка), при
сравнении средних величин Ns использовали непа-
раметрический критерий Краскела–Уоллиса (H).
Последующий post-hoc анализ проводили с помо-
щью U-критерия Манна–Уитни. Соответствие Ns
в смежных годовых кольцах оценивали через ран-
говый коэффициент корреляции Спирмена (rs).
Все статистические расчеты выполняли в про-
грамме PAST 4.02 (Hammer et al., 2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В первых четырех годовых кольцах хариуса из
среднего течения р. Енисей Ns варьировало в боль-
ших пределах. Диапазон колебаний Ns в первом
кольце был 6–13 склеритов (в среднем (арифметиче-
ское среднее M ± SD) – 8.1 ± 1.4), во втором – 12–22
(17.6 ± 1.1), в третьем – 12–20 (14.9 ± 1.4), в чет-
вертом – 8–15 (11.3±1.8) (рис. 2а). Различия по ис-
следованному показателю наблюдались между
всеми парами годовых колец (H = 885, p < 0.01).

Число склеритов у рыб, отловленных в районе
сел Хлоптуново и Овсянка статистически не раз-
личалось (p < 0.01). При дальнейшем анализе эти
данные использовались как смешанная выборка.
Распределение Ns в полученной выборке соответ-
ствовало нормальному типу только для четверто-
го годового кольца (рис. 2б). Для колец первого и
третьего года была характерна левосторонняя
асимметрия; для кольца второго года – повышен-
ная плотность в районе средних значений (коэф-
фициент эксцесса равен 2.7).

Между Ns в первом–втором и втором–третьем
кольцах выявлена слабая положительная связь

(rs(1–2) = 0.30, p < 0.01, n = 435; rs(2–3) = 0.22, p < 0.01,
n = 146). Более сильно коррелировали между со-
бой зоны третьего и четвертого года, однако объ-
ем выборки для этих лет был небольшим (rs(3–4) =
= 0.60, p =0.03, n = 13).

Статистически значимые различия (p < 0.01) в
Ns у хариусов из разных водотоков бассейна
р. Енисей обнаружены для всех законченных го-
довых колец (табл. 2). В первом годовом кольце
различия между средними величинами были в
один–два склерита. В остальных случаях (во вто-
ром–четвертом кольцах) выделялась выборка из
р. Енисей, где Ns превосходило аналогичный по-
казатель рыб из других водотоков в 1.5–2 раза.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Результаты исследования свидетельствуют о
существенных различиях в строении чешуи бай-
кальского хариуса, обитающего на незамерзаю-
щем участке р. Енисей в нижнем бьефе Красно-
ярской ГЭС, в сравнении с популяциями этого
вида из притоков. Последние гораздо больше сход-
ны между собой по числу склеритов в годовых коль-
цах, чем с рыбами из нижнего бьефа Красноярской
ГЭС, несмотря на обитание в достаточно большом
диапазоне широт (53°–68° с.ш.).

Естественный температурный режим прито-
ков р. Енисей предполагает наличие ледового по-
крова в течение 5–6 мес., а в летний период вода
может прогреваться до 14–18°С (рис. 3). Напро-
тив, на исследованном нами участке р. Енисей
ледовый покров не формируется на протяжении
до 80 и 300 км от плотины ГЭС в холодные и теп-
лые зимы, соответственно (ФГУ Енисейречтранс,
2008), а в летний период температура не превышает

Таблица 1. Характеристика проб хариуса, использованных для анализа

Номер точки
отлова Река Координаты точки 

отлова, с.ш., в.д. Период отлова Число особей TL, см W, г

1 Енисей 55°57′55.9″, 
92°34′17.0″

2007–2018, 
в течение года

412 132–375 23–413

2 То же 56°27′58.2″, 
93°40′16.8″

2010–2012, 
в течение года

65 195–300 61–293

3 Амыл 53°20′58.5″, 
93°16′13.0″

2003, сентябрь 50 172–370 36–466

4 Кан 55°44′43.0″, 
95°42′15.4″

1990, сентябрь 52 110–311 12–310

5 Нижняя Тунгуска 64°01′53.5″, 
95°33′44.3″

2008, август 50 112–402 10–640

6 Большая Хета 67°41′41.4″, 
83°49′28.1″

2005, сентябрь 
2006, июль, август

51 152–428 48–750



50

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 1  2021

ЗУЕВ и др.

12–13°С (рис. 3). Согласно ряду исследований, тем-
пература воды 17–18°С считается верхней границей
физиологического оптимума для взрослых осо-
бей сибирского и европейского хариуса (Crisp,

1996; Liknes, Gould, 1987), а прогрев воды до верх-
ней границы является одной из причин миграции
половозрелых хариусов в притоки (Liknes, Gould,
1987). Таким образом, современный температур-

Рис. 2. Число склеритов (M ± SD) (а) и частота встречаемости (%) числа склеритов (б) в первых четырех законченных
годовых кольцах хариуса, отловленного на незамерзающем участке основного русла р. Енисей в нижнем бьефе Крас-
ноярской ГЭС.
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Таблица 2. Среднее число склеритов Ns в первых четырех законченных годовых кольцах чешуи хариуса из при-
токов и основного русла р. Енисей

Примечание. n – объем выборки, шт. (M ± SD) – среднее ± стандартное отклонение. Одинаковыми надстрочными индекса-
ми обозначены средние величины (по столбцам), не имеющие различий по критерию Манна–Уитни при p < 0.05.

Река

Номер годового кольца от центра чешуи

1 2 3 4

M ± SD n M ± SD n M ± SD n M ± SD n

Енисей 8.1 ± 1.4a 477 17.6 ± 1.1a 435 14.9 ± 1.4a 146 11.3 ± 1.8a 13
Амыл 8.2 ± 0.7b 50 10.7 ± 0.8b 50 9.0 ± 2.2b 50 5.5 ± 1.4b 38
Кан 7.8 ± 0.9a 52 9.6 ± 1.3c 52 8.8 ± 2.1b 50 5.8 ± 1.9b 39
Нижняя Тунгуска 7.5 ± 0.8a 50 10.0 ± 0.9c 50 9.0 ± 1.9b 49 6.3 ± 2.1b 38
Большая Хета 6.0 ± 0.7c 51 8.7 ± 1.1d 51 9.6 ± 1.5b 51 9.0 ± 1.9c 51
H (p) 137.1 (<0.01) 437.4 (<0.01) 256.0 (<0.01) 84.1 (<0.01)
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ный режим р. Енисей в нижнем бьефе ГЭС благо-
приятствует нахождению здесь популяции хари-
уса в течение всего года.

На примере аквакультурных рыб показано, что
количество склеритов, наряду с шириной краево-
го прироста чешуи, прямо коррелирует со скоро-
стью их роста (Bilton, Robins, 1971; Cheung et al.,
2007; Ibáñez et al., 2008). Эти данные подтвержда-
ют результаты сравнительных исследований ро-
ста хариуса в бассейне Енисея, согласно которым
линейные размеры и масса рыб из нижнего бьефа
Красноярской ГЭС (в возрасте от 1 до 4 лет) счи-
таются одними из максимальных для бассейна
реки в целом (Иванова и др., 2015; Шадрин, 2006).
Исходя из соотношения числа склеритов в годо-
вых кольцах (табл. 2), наиболее интенсивный рост
хариуса на исследованном участке Енисея на-
блюдается на втором году жизни, до наступления
половой зрелости. В меньшей степени данная за-
кономерность проявляется и у рыб из притоков
р. Енисей (табл. 2), а также у европейского хари-
уса из р. Печора (Скоринова, Зиновьев, 2015).

Хариусам, как и большинству видов лососеоб-
разных, свойственны нерестовые миграции в
придаточные водотоки (Heim et al., 2016; Hughes,
Reynolds; 1994; Ibáñez et al., 2008). Вероятное на-
личие миграций ставит вопрос о том, насколько
выявленные особенности чешуи связаны с обита-
нием исследованного хариуса именно в основном
русле р. Енисей, а не в ее многочисленных при-
токах, среди которых реки Мана и Кан длиной
>400 км (Шмидт, 1985) (рис. 1).

Показано, что протяженность нерестовой ми-
грации европейского хариуса невелика (≤20 км),
и он значительно уступает в мобильности лососе-
вым (Meyer, 2001; Parkinson et al., 1999).

Напротив, протяженность обратной миграции
сибирского хариуса к местам зимовки в реках
Аляски составляет ≤100 км (West et al., 1992). По-
тенциальный обмен хариусами-мигрантами воз-
можен между р. Енисей и его крупным притоком
р. Кан. Доля особей с нетипичным (имеющим
меньшее число склеритов) строением чешуи
(рис. 4а) в выборках хариуса, отловленных в ав-
густе–октябре в р. Енисей вблизи устья р. Кан
(рис. 1, т. 3), в среднем была 13% (неопублико-
ванные данные). Вероятно, речь идет о рыбах, ска-
тывающихся из реки Кан в р. Енисей. В выборке из
р. Кан, отловленной на расстоянии ~300 км выше
места впадения в р. Енисей (рис. 1), особи хари-
уса с чешуей, близкой по количеству склеритов к
таковым у рыб из Енисея, не встречались.

В обзорной работе Нордкоте (Northcote, 1995)
выдвинуто предположение, что на участках рек с
измененным гидрологическим режимом проис-
ходит трансформация мигрирующих популяций
европейского хариуса в оседлые. Можно предпо-
ложить, что сходные изменения характерны и для
байкальского хариуса, использующего незамер-
зающий участок р. Енисей в нижнем бьефе Крас-
ноярской ГЭС в качестве нагульных и нерестовых
площадей. Несмотря на то, что прямых наблюде-
ний за размножением хариуса на участке средне-
го течения р. Енисей не проводили, особей, имев-
ших гонады на преднерестовой стадии развития,
отлавливали в его основном русле (Шадрин, Ива-
нова, 2012).

Выводы. Выявлено, что относительно большое
число склеритов во втором–четвертом годовых
кольцах – отличительная особенность популя-
ции хариуса, обитающей на незамерзающем
участке р. Енисей, в нижнем бьефе Красноярской
ГЭС, по сравнению с популяциями хариуса в при-

Рис 3. Сезонная динамика температуры воды на участке р. Енисей в нижнем бьефе Красноярской ГЭС после строи-
тельства плотины (по: Космаков, 2001) и в притоках р. Енисей (по: Шмидт, 1985): 1 – р. Кан, 2 – р. Амыл, 3 – р. Ниж-
няя Тунгуска, 4 – р. Большая Хета, 5 – р. Енисей. Температуру воды измеряли на участках отлова рыбы.

18

12

6

0
Я

нв
ар

ь

1

Те
м

пе
ра

ту
ра

 в
од

ы
, °

C

Месяц

2

3

4

5

Ф
ев

ра
ль

М
ар

т

А
пр

ел
ь

М
ай

И
ю

нь

И
ю

ль

А
вг

ус
т

С
ен

тя
бр

ь

О
кт

яб
рь

Н
оя

бр
ь

Д
ек

аб
рь



52

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 1  2021

ЗУЕВ и др.

токах р. Енисей. Этот показатель может быть ис-
пользован для быстрой идентификации рыб на дан-
ном участке в научных или практических целях.
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Structural Features of the Scales of Baikal Grayling Thymallus baicalensis
under Conditions of an Altered Hydrological Regime

I. V. Zuev1, *, P. Yu. Andrushchenko1, 2, S. M. Chuprov1, and T. A. Zotina1, 2

1Siberian Federal University, Krasnoyarsk, Russia
2Institute of Biophysics, Krasnoyarsk Science Center Siberian Branch, Russian Academy of Sciеnces, Krasnoyarsk, Russia

*e-mail: zuev.sfu@gmail.com

The number of sclerite between annual scale rings of grayling Thymallus baicalensis Dybowski, 1874 sampled
in the Yenisei River, in the downstream section of the Krasnoyarsk Hydroelectric Power Plant, not covered
with ice during winter, have been investigated and compared with populations of the grayling from large trib-
utaries of the Yenisei (Amyl, Kan, Nizhnyaya Tunguska, Bolshaya Kheta). It has been shown that the Arctic
grayling inhabiting the Yenisei has significantly higher (1.5–2.0 times, p < 0.01) numbers of sclerites in sec-
ond, third, and fourth annual rings of the scales, than in the populations from the tributaries, which corre-
spond to higher growth rate of the population of grayling in the Yenisei. An assumption is made about the
transition of graylings inhabiting the Yenisei channel in the lower basin of the hydroelectric station to a sed-
entary lifestyle.

Keywords: growth rate, sclerite number, migration, water temperature
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Обобщены данные о функциональных аспектах действия на организм рыб более 25 видов химиче-
ских средств и физических факторов, применяемых в целях анестезии. Показано, что большинство
наркотических агентов оказывают явно выраженное стрессорное действие на организм рыб и ради-
кально изменяют его состояние. Многие вызывают функциональный отклик на уровне отдельных
физиологических систем (дыхание, кровообращение, кровь) и изменяют характер течения метабо-
лических процессов. Сделан вывод, что применение анестезирующих препаратов в практике науч-
ных исследований должно носить дифференцированный характер. Так, применение изоэвгенола
(AQUI-S) не влияло на уровень кортизола и катехоламинов в крови. Пропанидид и уретан были
нейтральны в отношении респираторной и циркуляционной систем. На сердечную ритмику не ока-
зывали влияние альфаксалон и кетамин. Гематологические показатели не претерпевали статисти-
чески значимых изменений при применении тиопентала. Процессы углеводного обмена тканей
рыб малочувствительны к следующим анестезирующим агентам: к AQUI-S, уретану, хлоргидрату, а
также к сочетанию хинальдина с миорелаксантом (диазепамом). Анализ стадий развития наркоти-
ческого состояния у рыб выявил преимущество применения уретана, хлоргидрата, гвоздичного
масла и AQUI-S. Для данных видов анестезии не характерно развитие состояния возбуждения, а
особи многих видов сразу переходили в наиболее приемлемую для проведения манипуляционных
мероприятий с рыбой стадию покоя (утрата болевой чувствительности). Учет представленной выше
информации в научной практике позволяет снизить побочные функциональные эффекты, которые
могут быть вызваны манипуляционными мероприятиями, а также применением отдельных нарко-
тических агентов. Это предоставляет возможность получать более надежные результаты, особенно
при проведении экспериментальных работ.

Ключевые слова: анестезия, стресс, дыхание, кровообращение, кровь, метаболизм
DOI: 10.31857/S0320965220060169

Отлов, транспортировка, пересадка и другие
виды манипуляций с рыбой характерны не только
для рыбохозяйственной практики, но и большин-
ства научных исследований. Эти процедуры объ-
единяются термином “handling stress” (манипуля-
ционный стресс) (Barton et al., 1998; Morales et al.,
2005; Purbosari et al., 2019; Sumpter, 1997; Wen-
delaar, 1997). В последнее время ему уделяется
пристальное внимание, так как он оказывает су-
щественное влияние на функциональное состоя-
ние особей и в конечном итоге искажает резуль-
таты экспериментов (Krejszeff et al., 2013). Извест-
но повреждающее действие манипуляционного
стресса на тканевые структуры рыб и, как след-
ствие, изменение осмотического баланса их плаз-

мы крови (Laidley, Leatherland, 1988; Smith, 1992).
Отмечены также усиление анаэробных процессов
в тканях (Smith, 1992; Carragher, Rees, 1994), паде-
ние тканевого уровня АТФ (Haux et al., 1985), из-
менение клеточного состава на уровне гемопоэ-
тических органов и циркулирующей крови (Pear-
son, Stevens, 1991), перестройки гормонального
статуса организма (Laidley, Leatherland, 1988;
Thomas, Robertson, 1991; Carragher, Rees, 1994; Vi-
jayan et al., 1997; Barton, 2000), белкового, угле-
водного и липидного обмена (Braley, Anderson,
1992; Sherwani, Parwez, 2000).

Использование анестезии, в этой связи, поз-
воляет предотвратить или существенно умень-
шить повреждения (Neiffer, Stamper, 2009; Silber-
nagel, Yochem, 2016; Martins et al., 2019). При этом
немаловажное значение имеет тип применяемого
наркотического агента и физиологические аспек-

Сокращения: AQUI-S – изоэвгенол; MS-222 – трикаинме-
тансульфонат натрия.

УДК 597.2/.5:57.089.2
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ты его действия. Некоторые виды анестетиков
вызывают у рыб реакцию избегания (Readman
et al., 2017). В практике научных исследований
используется достаточно широкий арсенал раз-
личных анестетиков: МS-222, хлорбутанол, хи-
нальдин, менокаин, пропоксат, метомидат и
многие другие (Zahl et al., 2011; Popovic et al., 2012;
Kazuñ, Siwicki, 2012; Valentim et al., 2016; Purbosari
et al., 2019). В ряде случаев применяют гвоздичное
масло (Akbulut et al., 2011; Simões et al., 2011) и
препараты, разработанные на его основе (Java-
heri, Moradlu, 2012; Chance et al., 2018;), миорелак-
санты и нестандартные методы анестезии: холо-
довой шок, электрошок, высокие концентрации
СО2, иммобилизацию (Barham, Schoonbee, 1990;
Yokoyama et al., 1996; Marx et al., 1996; Trushenski
et al., 2013; Githuria et al., 2016; Regan et al., 2016).

В настоящем обзоре делается акцент на срав-
нительной оценке функциональных эффектов,
вызываемых различными видами анестетиков на
уровне эндокринной системы, кислородтранс-
портных систем и процессов энергетического об-
мена в тканевых структурах костистых рыб.

Цель работы – дать оптимальный перечень
наркотических агентов для использования в
практике научных исследований.

Анестезия и состояние стресса

Применение анестезии при исследовании рыб
необходимо для ограничения (исключения)
функциональных эффектов манипуляций, боле-
вых воздействий, которые способны изменять со-
стояние организма при проведении различных
экспериментальных работ, оперативных вмеша-
тельствах, процедурах отбора проб и т.д. При
этом сам наркотический агент не должен быть
причиной развития состояния стресса. Маркеры
этого состояния – повышение концентрации в
системах циркуляции глюкокортикоидов (корти-
зола) и катехоламинов (адреналина, норадрена-
лина).

К сожалению, большинство применяемых
анестетиков являются стрессорными агентами.
Так, у всех рыб, подверженных действию MS-222,
отмечали существенное увеличение концентра-
ции в крови кортизола и адреналина (Small, 2003;
King et al., 2005; Barton, Peter, 2006; Kiessling et al.,
2009; Iwama et al., 2011; Zahl et al., 2011; Popovic et al.,
2012). Данный препарат активизировал группу ге-
нов (TNFA-3) в головной почке рыб, ответственных
за развитие реакции стресса (Chance et al., 2018).
Оказалось, что многие из известных препаратов
вызывают эффект, близкий к MS-222. Рост содер-
жания кортизола в плазме крови показан для 2-фе-
ноксиэтанола, бензокаин-гидрохлорида, изоэвге-
нолметомидата, метомидата (Sandodden et al., 2001;
King et al., 2005; Barton, Peter, 2006; Kiessling et al.,

2009; Karlsson-Drangsholt et al., 2011; Zahl et al.,
2011). Применение метомидата, 2-феноксиэтанола,
бензокаин-гидрохлорида также сопровождалось
повышением уровня катехоламинов (Epple et al.,
1993; Iwama et al., 2011). Наиболее эффективным
принято считать 2-феноксиэтанол, так как его по-
следействия, в сравнении с другими анестетиками
(MS-222, метомидат), наблюдаются в течение более
короткого промежутка времени (Weber et al., 2009).

В качестве эффективного наркотического
агента в последнее время применяют гвоздичное
масло (активное начало – эвгенол). По силе дей-
ствия оно близко к MS-222 (Anderson et al., 1997).
Важным достоинством данного типа анестезии
считается короткий период последействия. Дви-
гательная активность рыб и их поведенческие ре-
акции восстанавливаются в течение трех–пяти
мин (Soto, 1995; Peake, 1998; Mylonas et al., 2005;
Weber et al., 2009). Высокие температуры ускоря-
ют развитие наркотического эффекта, а также
процесс восстановления физиологических функ-
ций у рыб после прекращения действия наркоти-
ческого агента (Kildea et al., 2004; Woolsey et al.,
2004; Kristan et al., 2014). Гвоздичное масло при
этом не исключало возникновение состояния
стресса у рыб. Уровень кортизола и трийодтиро-
нина в их плазме крови при применении данно-
го анестетика был повышен (Small, 2003; Hollo-
way et al., 2004; King et al., 2005), а у особей
морского окуня сохранялась и болевая чувстви-
тельность, в отличие от случаев использования
метомидата и MS-222 (King et al., 2005).

К близким к гвоздичному маслу наркотиче-
ским агентам относится вододиспергируемый
жидкий анестетик AQUI-S. В качестве активного
начала он содержит изоэвгенол. AQUI-S реко-
мендован к применению в рыбоводной практике
в Австралии, Чили, Новой Зеландии, Корее, Ко-
ста-Рике, Норвегии и Гондурасе (Javaheri, Morad-
lu, 2012). Седативный эффект применения данного
анестетика наблюдали при низких концентрациях
(10–20 мг/л) с относительно коротким периодом
восстановления исходного функционального со-
стояния. При этом накопление изоэвгенола тка-
нями рыб не зависело от температуры среды (Kil-
dea et al., 2004). Препарат подавлял чувствитель-
ность рыб к манипуляционным воздействиям
(Javaheri, Moradlu, 2012). При его действии не вы-
явлен рост содержания кортизола в плазме крови
рыб (Davis, Griffin, 2004; Small, 2004; Small, Cha-
takondi, 2005). Отмечено лишь незначительное
понижение содержания хлоридов (Small, Chata-
kondi, 2005). В генах, ответственных за формиро-
вание воспалительных процессов и стресс-ответа, в
головных почках рыб, неоднократно подвергав-
шихся анестезии AQUI-S, не наблюдали каких-ли-
бо существенных изменений (Chance et al., 2018).
Однако данная реакция, по-видимому, была ви-
доспецифична. У радужной форели, напротив,
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регистрировали незначительное увеличение кон-
центрации кортизола. Также отмечен рост содер-
жания адреналина и норадреналина в плазме кро-
ви у рыб, получавших изоэвгенол (Hill, Forster,
2004).

Величина эффективных доз для всех видов
анестезии в значительной степени зависит от
факторов среды, массы тела и состояния организ-
ма (White et al., 1996; Deacon et al., 1997; Yin et al.,
1995; Parma de Croux, Montagna, 1998; Weyl et al.,
2008; Zahl et al., 2009; 2010a). Высокие температу-
ры сокращают время индукции и увеличивают
время восстановления исходного функциональ-
ного состояния рыб после воздействия MS-222
(Zahl et al., 2009; 2010a; Kristan et al., 2014; Me-
deiros Júnior et al., 2019).

Физические методы анестезии также не ис-
ключают развития состояния стресса у рыб. Срав-
нительная оценка действия MS-222 и иммобили-
зации (оглушения) показала, что последняя про-
цедура менее стрессорна (Marx et al., 1996), но
увеличение концентрации кортизола в крови рыб
также происходило (Holloway et al., 2004). При ха-
рактеристике действия холодовой анестезии (хо-
лодовой шок) авторы обычно ограничиваются
описанием поведенческих реакций (Siwicki, 1983;
Yokoyama et al., 1996). В единственной работе, вы-
полненной на сеголетках радужной форели, кон-
статирован рост содержания кортизола в крови дан-
ного вида (Barton, Peter, 2006). Сведения о действии
электронаркоза ограничены. Однако считается, что
он также оказывает стрессорное действие на орга-
низм рыб (Barham, Schoonbee, 1990). Об этом сви-
детельствовал рост мышечного тетануса у особей
гольца (Chiba et al., 1990a).

Из представленной выше информации следу-
ет, что большинство применяемых в рыбоводной
практике и научных исследованиях наркотиче-
ских препаратов сами могут выступать в качестве
стрессорных агентов. Наиболее перспективным
следует считать AQUI-S. Однако у некоторых ви-
дов рыб он может вызвать незначительный рост
содержания в крови кортизола, адреналина и нор-
адреналина. Поэтому перед применением следует
испытать его действие на содержание в плазме
крови глюкокортикоидов и катехоламинов.

Отмечено, что основными каналами проник-
новения наркотических агентов в организм рыб
служат жабры и кожа. Это показано для бензока-
ин-гидрохлорида (Ferreira et al., 2006). Функцио-
нальные эффекты анестезии на респираторную
систему костистых рыб рассмотрены ниже.

Эффекты анестезии 
на уровне респираторных систем

Действие наркотических препаратов на дыха-
тельную ритмику рыб неоднозначно. В большин-

стве случаев происходит угнетение деятельности
жаберного аппарата. Это отмечали при использо-
вании тиопентала (Hikasa, 1986), гидрохлорид-2-
метил-4-винилоксихинолина (Дьяконов, 1980),
метомидата (Hansen et al., 2003) и других соедине-
ний (Houston et al., 1973). Параллельно происхо-
дило снижение скорости потребления кислорода
рыбами (Стребкова, 1972). Альфаксалон, кета-
мин, 2-феноксиэтанол и бензокаин-гидрохлорид
оказывали более выраженное действие, вызывая
остановку дыхания у особей (Iwama et al., 2011;
Zahl et al., 2011). При этом после прекращения
действия наркотического агента (2-феноксиэта-
нола, бензокаин-гидрохлорида) наблюдали су-
щественное повышение частоты дыхания отно-
сительно исходного состояния организма
(Kiessling et al., 2009).

Действие MS-222, напротив, сразу сопровож-
далось ростом дыхательной ритмики у рыб (Hika-
sa, 1986; Hedrick, Winmill, 2003). Одновременно
происходила вазодилатация сосудов жаберных
лепестков (Soivio, Hughes, 1978). По общему при-
знанию данное соединение оказывает выражен-
ный асфиксический эффект (Zahl et al., 2011) и
вызывает ряд характерных изменений стрессор-
ного порядка в крови и тканях рыб (Davis, Griffin,
2004). При использовании пропанидида и урета-
на реакция со стороны респираторной системы
не была выражена (Oswald, 1978), что позволяет
рекомендовать эти соединения к применению в
практике научных исследований.

Эффекты анестезии 
на уровне циркуляционных систем

Одним из самых распространенных препара-
тов считается MS-222. В настоящее время накоп-
лена обширная информация о физиологических
аспектах его действия на организм морских и
пресноводных рыб. MS-222 активно накаплива-
ется тканевыми структурами сердца (Ryan et al.,
1993). Дериваты его обнаружены в печени и поч-
ках (Ryan, 1992). Отмечено, что MS-222 вызывает
снижение сократительной активности волокон
миокарда (Hill et al., 2002) на фоне вазодилатации
сосудов периферического русла (Wright, Forster,
2005) и падение диастолического давления (Hill,
Forster, 2004).

Реакции со стороны сердечно-сосудистой си-
стемы, вызываемые другими наркотическими
агентами, были близкими. Начальная тахикардия
обычно сменялась выраженной брадикардией с
последующей остановкой сердца (Burleson, Sma-
tresk, 1989). Так, при использовании пропоксата
сердечная ритмика угнеталась в 3–4 раза (Лиман-
ский, Мартемьянов, 1985). Аналогично действо-
вали 2-феноксиэтанол (Lambooij et al., 2009), ме-
томидат (Hill et al., 2002; Hansen et al., 2003), гид-
рохлорид-2-метил-4-винилоксихинолин (Дьяконов,
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1980) и ряд других препаратов (Houston et al.,
1973; Kohbarae et al., 1987). В то же время для аль-
факсалона, пропанидида, кетамина, этрофина и
метомидата подобный эффект не был выявлен
(Hill, Forster, 2004). Для многих наркотических
соединений отмечено также влияние на скорость
тканевого кровотока у рыб. AQUI-S оказывал де-
прессорное действие на сосудистую стенку и по-
нижал сократительную способность миокарда у
рыб (Hill et al., 2002; Hill, Forster, 2004; Wright,
Forster, 2005). Кокаин-гидрохлорид и этил-3-ами-
нобензоатовая соль метансульфокислоты быстро
угнетали тканевой кровоток, тогда как влияние
пропанидида и уретана было слабо выражено
(Veenstra et al., 1987).

Гематологические эффекты анестезии

Большинство видов анестезии затрагивало ге-
матологические характеристики рыб. Обычно на-
чальный эритроцитоз в последующем сменялся
эритропенией с падением уровня гемоглобина в
крови и снижением значений гематокрита. По-
добна реакция характерна в случае применения
бензокаин-гидрохлорида, хлорбутанола, 2-фе-
ноксиэтанола, пропоксата, метомидата, фенок-
сиэтанола и пропанидида (Barham, Schoonbee,
1991; Sandodden et al., 2001; Hseu et al., 1994; Soivio
et al., 2006). Понижение значений гематокритной
величины отмечено и при действии гвоздичного
масла и AQUI-S (Davidson et al., 2000; Zahl et al.,
2010b). Иммобилизация также сопровождалась
снижением уровня гемоглобина и числа эритроци-
тов в крови рыб (Oikari, Soivio, 1975; Hoffman et al.,
1982).

Действие MS-222, феноксиэтанола и этомидата
было противоположно: увеличивались концентра-
ция гемоглобина и число эритроцитов в крови
(Pearson, Stevens, 1991; Ryan, 1992; Handa et al., 1996;
Soivio et al., 2006; Witeska et al., 2015), происходила
коррекция положения кривой оксигенации гемо-
глобина (Soldatov, 1997; Soldatov et al., 2010). В по-
следнем случае увеличивалась концентрация АТР
в клетках красной крови. Это сопровождалось
снижением сродства гемоглобина к кислороду,
что облегчало процесс деоксигенации на ткане-
вом уровне. Применение элекронаркоза (посто-
янный ток 210 V; переменный ток 60 V, 50 Гц) так-
же вызывало устойчивое повышение числа эрит-
роцитов в крови, что связывают с опорожнением
селезенки (Barham, Schoonbee, 1991).

При использовании тиопентала существенных
гематологических изменений не выявлено (Стреб-
кова, 1972), однако отмечено увеличение разме-
ров очага эритропоэза в кроветворной ткани почек
сеголетков зеркального карпа. Сходный эффект на
кроветворную ткань оказывала и процедура иммо-
билизации (Oikari, Soivio, 1975; Hoffman et al., 1982).

MS-222, напротив, подавлял процессы эритропоэза
в кроветворной ткани рыб (Маргаритов, 1984).

К гематологическим эффектам анестезии сле-
дует также отнести увеличение числа лейкоцитов
(бензокаин-гидрохлорид, тиопентал) (Стребкова,
1972; Soivio et al., 2006; Chance et al., 2018) и тромбо-
цитов в крови (хлорбутанол) (Hoffman et al., 1982),
снижение активности комплемента и подавление
реакции фагоцитоза (бензокаин, 2-феноксиэта-
нол, сульфат хиналдин) (Ortuño et al., 2002), увели-
чение времени формирования кровяного сгустка
(электронаркоз) (Siwicki, 1983), ускорение реакции
оседания эритроцитов (MS-222) (Smit et al., 1979).
Действие феноксиэтанола и этомидата сопро-
вождалось лимфопенией, нейтрофилезом, моно-
и тромбоцитозом (Witeska et al., 2015).

Значительные изменения под действием нар-
котических агентов выявлены и на уровне цирку-
лирующих форменных элементов крови рыб.
Применение элекронаркоза (постоянный ток 210 V;
переменный ток 60 V, 50 Гц) вызывало снижение
стойкости эритроцитов к осмотическому шоку
(Barham et al., 1988). Сходное действие оказывал
бензокаин-гидрохлорид, при этом отмечено уси-
ление внутрисосудистого лизиса клеток красной
крови (Soivio et al., 2006; Zahl et al., 2011). Рост
MCV (mean cell volume) зарегистрирован и при
действии прописцина (Velisek et al., 2009; Kazuñ,
Siwicki, 2012; Rożyński et al., 2018).

MS-222 также вызывал набухание циркулиру-
ющих эритроцитов (свеллинг) (Pearson, Stevens,
1991; Ryan, 1992; Soivio et al., 2006; Zahl et al., 2011)
и частичный их лизис (Korcock et al., 1988). При
этом активность ферментов антиоксидантной за-
щиты клеток не претерпевала статистически зна-
чимых изменений (Gabryelak et al., 1989). След-
ствием увеличения MCV был выраженный рост
значений гематокрита (Pearson, Stevens, 1991; Ry-
an, 1992; Korstrom et al., 1996; Soivio et al., 2006;
Iwama et al., 2011) и снижение среднеклеточной
концентрации гемоглобина (Pearson, Stevens,
1991). Данная реакция, по-видимому, результат
трансмембранного Н+/Na+ обмена между эрит-
роцитами и плазмой, поскольку набухание кле-
ток происходило на фоне увеличения концентра-
ции адреналина и других катехоламинов в крови
(Spotte et al., 1991; Handa et al., 1996; Iwama et al.,
2011).

Наркоз и электролитный состав плазмы крови

Из анализа имеющихся работ следует, что
многие наркотические агенты оказывают суще-
ственное влияние на электролитный состав плаз-
мы крови. В основе этих изменений лежат процессы,
реализуемые, прежде всего, на уровне респиратор-
ных поверхностей. Так, метомидат и 2-феноксиэта-
нол вызывали развитие осмотического стресса из-за
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остановки дыхания и недостаточного обмена
ионов и газов между кровью и водой (Knoph,
1995; Zahl et al., 2011). При этом, в крови повыша-
лось содержание Mg2+ (Soivio et al., 2006). Анало-
гичное действие оказывал бензокаин-гидрохло-
рид (Soivio et al., 2006), в крови увеличивалось не
только содержание Mg2+, но и K+. Действие мето-
мидата, гвоздичного масла и AQUI-S было проти-
воположное – содержание K+ в плазме крови пони-
жалось (Davidson et al., 2000; Zahl et al., 2010b; Karls-
son-Drangsholt et al., 2011; Simões et al., 2011).

Наиболее радикальные изменения в крови
рыб происходили под воздействием MS-222. В
плазме не только повышались концентрации К+

и Mg2+ (Laidley, Leatherland, 1988; Soivio et al.,
2006), но и происходили разнонаправленные из-
менения концентраций Na+, Ca2+ и Cl– (Laidley,
Leatherland, 1988). По-видимому, подобная дина-
мика была следствием лизиса части циркулирую-
щей эритроцитарной массы, о чем сообщалось
выше. Изменение концентрации Ca2+ в крови
рыб отмечены и при действии прописцина (Vel-
isek et al., 2009; Kazuñ, Siwicki, 2012; Rożyński et al.,
2018). У рыб, многократно подвергнутых анесте-
зии MS-222 или AQUI-S, в жабрах выявлена по-
вышенная экспрессия генов, ответственных за
процессы осморегуляции (Chance et al., 2018).

Метаболические процессы и анестезия

Многие виды анестезии сопровождаются раз-
витием состояния стресса и асфиксии у кости-
стых рыб. Это, в свою очередь, усиливает анаэроб-
ные процессы в тканях и, как следствие, приводит к
повышенной продукции лактата, развитию ацидоза
(тканях и плазмы крови) и активному использова-
нию углеводных ресурсов организма. Подобные из-
менения отмечены в организме рыб при действии
MS-222, бензокаин-гидрохлорида, 2-феноксиэта-
нола, пропоксата, пропанидида, метомидата и ме-
нокаина.

Особенно они заметны при применении MS-222.
У всех рыб, подверженных действию MS-222, вы-
являли существенное увеличение содержания в
плазме крови глюкозы и лактата (Cornish, Moon,
1986; Wang et al., 1994; Roubach et al., 2001; Or-
tuño et al., 2002; Harms et al., 2005; Soivio et al.,
2006) на фоне снижения содержания гликогена в
печени (Velisek et al., 2009). Одновременно разви-
вался выраженный ацидоз на уровне плазмы
крови. Значения  в крови повышались, а 
и рН – снижались (Handa et al., 1996; Soivio et al.,
2006; Iwama et al., 2011; Zahl et al., 2011). Энергети-
ческие ресурсы организма при этом падали. Это
нашло отражение в снижении уровня АТФ, по-
вышении пула АДФ, АМФ, Р , концентрации
креатинфосфата (Wang et al., 1994) на фоне увели-

2COP
2OP

3
4O −

чения активности креатининкиназы (Harms et al.,
2005).

В последнее время в качестве альтернативы
MS-222 используют препараты прописцина, ока-
зывающие более мягкое действие на ткани рыб
(Velisek et al., 2009; Kazuñ, Siwicki, 2012). Они со-
держат 0.2%-ный раствор этомидата. После вне-
сения препарата в воду с рыбами подавление дви-
гательных рефлексов происходит уже в течение
двух–четырех мин. Однако действие этого препа-
рата приводит к повышению содержания глюко-
зы и лактата в крови (Velisek et al., 2009; Rożyński
et al., 2018).

Бензокаин-гидрохлорид, 2-феноксиэтанол, про-
поксат, пропанидид, метомидат и менокаин также
вызывали развитие ацидоза периферического русла
крови. Это выражалось в росте  в плазме и сни-
жении значений рН (Cooper, Morris, 1998; Soivio
et al., 2006; Iwama et al., 2011; Zahl et al., 2011). В слу-
чае с 2-феноксиэтанолом, бензокаином и хиналь-
дином данные изменения происходили на фоне
повышения содержания в крови глюкозы и лак-
тата при снижении уровня гликогена в печени
(Hseu et al., 1994; Sandodden et al., 2001; Ortuño et al.,
2002; Davis, Griffin, 2004; Soivio et al., 2006; Velisek
et al., 2009; Zahl et al., 2010b Karlsson-Drangsholt
et al., 2011). Более эффективным оказалось при-
менение хинальдина вместе с миорелаксантом
(диазепамом) (Yanar, Kumlu, 2001). Однако они
также усиливали анаэробные процессы в орга-
низме рыб. При действии бензокаин-гидрохло-
рида, 2-феноксиэтанола и фентиазамина отмече-
но также снижение уровня АТР в крови при одно-
временном росте концентрации ADP, АМР и
креатинфосфата (Chiba et al., 1990c; Chiba, Chi-
chibu, 1992). Действие метомидата и уретана на
фосфорный обмен было менее выраженным
(Chiba, Chichibu, 1993; Groettum et al., 1998). Фи-
зические методы анестезии (электронаркоз) так-
же приводили к развитию аналогичных измене-
ний в крови рыб: росту концентрации глюкозы,
лактата, снижению содержания АТР и креатин-
фосфата (Barham, Schoonbee, 1990; Chiba et al.,
1990a, 1990b).

Развитие плазменного ацидоза отмечено и при
использовании повышенных концентраций СО2 в
качестве анестезирующего средства (Trushenski et al.,
2013; Githuria et al., 2016; Regan et al., 2016). Пока-
зано, что СО2 блокирует экскрецию бикарбона-
тов жабрами, что приводит к развитию ацидоза
крови (Post, 1979). У радужной форели и карпа
это сопровождалось значительным повышением
уровня  в плазме и снижением рН (Itazawa,
Takeda, 1982; Yoshikawa et al., 1991a; 1993; 1996; Marx
et al., 1996; Iwama et al., 2011). Также считается,
что наркотическое действие СО2 опосредуется
через изменения Cl− и HCO3-градиентов на

2COP

2COP
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уровне мембран нервных клеток, что нарушает
функцию ГАМК-стробированных анионных ка-
налов (ГАМК-рецепторов) (Regan et al., 2016). Од-
новременно происходит быстрое снижение со-
держания АТР, креатинфосфата и гликогена (Yo-
koyama et al., 1993; 1996). В некоторых случаях
отмеченные изменения приводят к развитию
аноксических состояний (Post, 1979). По данным
других авторов величина  в плазме не претер-
певает статистически значимых изменений
(Itazawa, Takeda, 1982).

Препараты гвоздичного масла, AQUI-S оказы-
вали неоднозначное действие. В ряде исследова-
ний в крови рыб отмечали повышение содержа-
ния лактата (Davidson et al., 2000; Zahl et al.,
2010b). При этом роста содержания глюкозы в
плазме, как в случае с метомидатом, MS-222 и
другими анестетиками, при использовании гвоз-
дичного масла и AQUI-S не наблюдали (Davis,
Griffin, 2004; Holloway et al., 2004; Small, 2004;
Small, Chatakondi, 2005; Velisek et al., 2009).

К реакциям, вызываемым в организме рыб
MS-222 и прописцином, следует также отнести уси-
ление процессов белкового катаболизма (Laidley,
Leatherland, 1988; Wang et al., 1994; Harms et al., 2005;
Velisek et al., 2009; Kazuñ, Siwicki, 2012). Это выра-
жалось в увеличении продукции N  жабрами
рыб (Velisek et al., 2009; Rożyński et al., 2018), а так-
же в росте активности ряда ферментов белкового
обмена (аспартатаминотрансферазы) (Harms et al.,
2005).

В отличие от рассмотренных выше видов ане-
стезии, для уретана, хлоргидрата и пропанидида
наблюдали умеренное действие, при котором не
регистрировали изменений, характерных для рас-
смотренных выше видов анестезии (Veenstra et al.,
1987; Chiba, Chicibu, 1993; Epple et al., 1993).

Стадии развития наркотического состояния

Во многих исследованиях отмечено, что дей-
ствие анестетика вызывает ряд последовательных
поведенческих реакций у рыб, отражающих изме-
нение состояния их организма. При этом общая
схема развития наркотического состояния одина-
кова независимо от применяемых препаратов:
возбуждение → покой → потеря равновесия →
→ потеря двигательных рефлексов → асфиксия.

Первая стадия (возбуждение) характеризова-
лась резким возрастанием двигательной активно-
сти и обменных процессов. Последнее нашло от-
ражение в увеличении частоты дыхательных дви-
жений жаберных крышек. Такое состояние
развивалось в случае применения хлорбутанола,
хинальдина, пропанидида, высоких концентра-
ций СО2 и холодового шока (Yoshikawa et al.,
1991a).

2OP

4H+

Однако стадию возбуждения рыб наблюдали
при всех использованных видах анестезии. Так,
при применении уретана, хлоргидрата, 2-фенок-
сиэтанола, метомидата, 2-метил-4-винилоксихи-
нолина, MS-222, бензокаина и гвоздичного масла
AQUI-S особи сразу переходили в стадию покоя
(Akbulut et al., 2011; Iwama et al., 2011; Medeiros
Júnior et al., 2019; Soldatov, 2005; Zahl et al., 2010b).
Для нее характерен нормальный дыхательный
ритм и исчезновение реакции испуга. Считается,
что стадия покоя наиболее приемлема для прове-
дения манипуляционных мероприятий с рыбами
(Soldatov, 2005; Weber et al., 2009).

Стадию потери равновесия наблюдали при всех
видах анестезии. Особи вначале покачивались,
затем начинали вращаться вокруг продольной
оси, переходя к плаванию вверх брюхом. При
этом предпринимались активные попытки вос-
становления равновесия, что обычно было со-
пряжено с активизацией дыхательной ритмики
(Iwama et al., 2011; Soldatov, 2005). Развитие данной
стадии наркоза обычно связывают с блокировани-
ем нервно-мышечной передачи (Oswald, 1978).

Для стадии потери двигательной активности ха-
рактерно прекращение плавательных движений,
отсутствие реакции на болевые раздражители и
снижение, но устойчивость дыхательной ритми-
ки (Soldatov, 2005; Iwama et al., 2011). За ней следо-
вали изменения характера ЭЭГ (рост низкочастот-
ной и высоко-амплитудной ритмики) (Yoshikawa
et al., 1991b; Lambooij et al., 2009), прогрессивное
снижение частоты дыхательных движений и сер-
дечной деятельности, что приводило к развитию
асфиксии и гибели особей (Mylonas et al., 2005).
Во избежание летального исхода ряд авторов в
условиях глубокой анестезии рыб применяли ис-
кусственное орошение жабр, что в конечном ито-
ге предотвращало развитие удушья (Takeda, 1987).

В большинстве исследований наркотический
агент вводили в воду аквариума, где содержали
рыбу. В крайне редких случаях использовали внут-
ривенное (хвостовая вена) и париетальное введение
препаратов. Сравнительный анализ показал, что
внутрибрюшинные инъекции наименее эффектив-
ны (Миросниченко, 1990). Введение препаратов в
воду требует более значительных дозировок, но по-
чти не оказывает стрессорного действия на орга-
низм рыб и поэтому предпочтительнее.

Наиболее подробно изучено действие уретано-
вой анестезии на организм 12 видов морских рыб
(Soldatov, 2005). Показано, что данное соедине-
ние в концентрации 1.5–2.2 г/л вызывает разви-
тие у рыб трех последовательных состояний: по-
коя, возбуждения и глубокого наркоза, которые
проявляются по мере увеличения концентрации
уретана в воде. Период покоя сохраняется про-
должительный промежуток времени (1.5–3 ч) и
наблюдается в достаточно широком диапазоне
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концентраций уретана в воде. У особей исчезает
реакция испуга, болевая чувствительность, а фи-
зиологическое состояние носит относительно
устойчивый характер. Период возбуждения сов-
падает с потерей координации движений, неко-
торой интенсификацией обменных процессов и
повышением вариабельности контролируемых
показателей. При глубоком наркозе полностью
теряется двигательная активность, прогрессиру-
юще снижается дыхательная и сердечная ритми-
ки, развивается тканевая гипоксия. Предлагается
использовать первую стадию уретановой анесте-
зии (период покоя) в качестве рабочей при прове-
дении экспериментальных исследований. Изуче-
на также зависимость эффективных доз уретана
от температуры, солености, концентрации кис-
лорода в воде и двигательной активности рыб
(Soldatov, 2005). Необходимо отметить, что про-
дукты распада данного соединения (СО2, вода,
мочевина) вполне физиологичны и не должны
оказывать токсического действия на организм.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Большинство наркотических агентов (MS-222,
2-феноксиэтанол, бензокаин, хинальдин, пропок-
сат, иммобилизация, холодовой шок и др.) демон-
стрируют явно выраженный стрессорный эффект
в организме рыб и радикально изменяют их состо-
яние. Многие анестетики вызывают функцио-
нальный отклик на уровне отдельных физиологи-
ческих систем (дыхание, кровообращение, кровь)
и изменяют характер течения метаболических
процессов. Следовательно, применение анестези-
рующих препаратов при исследовании рыб долж-
но носить дифференцированный характер. Так,
использование AQUI-S не влияло на уровень кор-
тизола и катехоламинов в крови. Пропанидид и
уретан были нейтральны в отношении респира-
торной и циркуляционной систем. На сердечную
ритмику не оказывали влияние альфаксалон и ке-
тамин. Гематологические показатели существен-
но не изменялись при применении тиопентала.
Процессы углеводного обмена тканей рыб были
малочувствительны к следующим анестезирую-
щим агентам: AQUI-S, уретан, хлоргидрат, а также
сочетанию хинальдина с миорелаксантом (диазе-
памом). Анализ стадий развития наркотического
состояния у рыб выявил преимущество примене-
ния уретана, хлоргидрата, гвоздичного масла и
AQUI-S. Для данных типов анестезии не было ха-
рактерно развитие состояния возбуждения, а осо-
би многих видов рыб сразу переходили в стадию
покоя, которая наиболее приемлема для проведе-
ния манипуляций с ними (утрата болевой чувстви-
тельности). Учет представленной информации
позволяет снизить побочные функциональные
эффекты, которые могут вызвать манипуляцион-
ные действия, а также применение отдельных нар-

котических агентов. Это предоставляет возмож-
ность получать более надежные результаты, осо-
бенно при проведении экспериментальных работ.
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Functional Effects of the Use of Anesthetics on Bony Fish (a Brief Overview)
А. A. Soldatov1, 2, *

1Institute of Biology of Southern Seas Russian Academy of Sciences, Sevastopol, Russia
2Sevastopol State University, Sevastopol, Russia
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Information on the functional aspects of the influence of more than 25 types of chemicals and physical factors
used for anesthesia on bony fish has been summarized. It has been shown that most narcotic agents have a
pronounced stressful effect on the fish organism and radically change their state (MS-222, 2-phenoxyetha-
nol, benzocaine, quinaldine, propoxate, immobilization, cold shock, etc.). Many of these agents have caused
a functional response at the level of individual physiological systems (respiration, blood circulation, blood)
and changed the characteristics of the course of metabolic processes. It has been concluded that the use of
anesthetics in the practice of scientific research should be differentiated. For example, the use of isoeugenol
(AQUI-S) has no effect on the level of cortisol and catecholamines in the blood. Propanidide and urethane
are neutral agents concerning the respiratory and circulatory systems. Alf laxalone and ketamine have not af-
fected cardiac rhythm. Hematological parameters have not changed significantly in the case of thiopental
use. The processes of carbohydrate metabolism in fish tissues have been insensitive to the following anesthet-
ics: isoeugenol (AQUI-S), urethane, hydrochloride, as well as the combination of quinaldine with muscle re-
laxant (diazepam). An analysis of the stages of narcotic state development in fish has revealed the advantage
of using urethane, hydrochloride, clove oil and AQUI-S. For these types of anesthesia, the development of
the state of excitement has not been observed, and individuals of many species immediately have turned to
the resting stage, which is most suitable for carrying out the manipulations with fish (loss of pain sensitivity).
Taking into account the above information in scientific practice, one can reduce the incidental functional ef-
fects caused by the experimental manipulations, as well as the use of separate narcotic agents. This should
provide the opportunity to obtain more reliable results, especially during experimental work.

Keywords: anesthesia, stress, respiration, blood circulation, blood, metabolism, fish
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Проанализированы и обобщены сведения о секреторных гликопротеинах костистых рыб – эпенди-
минах, являющихся основным белковым компонентом спинномозговой жидкости. В дополнение к
давно известным функциям белков (участие в процессах обучения, консолидации памяти, регене-
рации нервной ткани) приведены сведения о новых функциях эпендиминов, которые появились в
последние десятилетия: участие в холодовой акклимации, регуляции агрессивности и социального
статуса, сезонных репродуктивных циклов и связанных с ними миграционных процессов, болез-
ненных и патологических состояний организма и некоторых других. Приводятся предполагаемые
молекулярные механизмы вовлечения эпендиминов в регуляцию адаптивных физиологических и
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Эпендимины костистых рыб – уникальные
секреторные гликопротеины, являющиеся пре-
обладающим белковым компонентом спинно-
мозговой жидкости (Hoffmann, Schwarz, 1996;
Ganss, Hoffmann, 2009). Свое название эпенди-
мины (Эп) получили по месту их первоначально-
го обнаружения – в зоне эпендимы (Benovitz,
Shashoua, 1977), хотя впоследствии было показа-
но, что белки синтезируются фибробластоподоб-
ными клетками внутреннего слоя мягкой мозго-
вой оболочки мозга (Hoffmann, Schwarz, 1996).

Первоначально Эп были обнаружены в мозге
серебряных карасей Carassius auratus после обуче-
ния их новому способу плавания: их метаболизм
значительно усиливался после приобретения ры-
бами навыка, вследствие чего функцию новых
белков связывали с обеспечением пластичности
нервной системы рыб (Shashoua, 1976, 1985).
Синтез белков также увеличивался при регенера-
ции зрительного нерва (Thormodsson et al., 1992).
Характерной чертой новых гликопротеинов явля-
лась их полимеризация в нерастворимый фиброз-
ный матрикс в бескальциевой среде. Предполага-

лось, что данный процесс играет важную роль в
молекулярных механизмах, обеспечивающих
обучение и память (Shashoua, 1985, 1988). В част-
ности, высказывалось мнение, что под влиянием
обучения происходит истощение внеклеточного
Ca2+, в результате чего формируется внеклеточ-
ный матрикс и увеличивается эффективность си-
напсов (Shashoua, 1985). По мнению других авторов
(Ganss, Hoffmann, 2009), конформационные изме-
нения молекулы Эп, вызванные взаимодействием с
Ca2+, необходимы для взаимодействия Эп с компо-
нентами внеклеточного матрикса (фибриллами
коллагена), и это дает основание предполагать,
что Эп играют важную роль в процессах клеточ-
ной адгезии и миграции. Однако авторы обраща-
ют внимание, что точный способ такого взаимо-
действия до сих пор не установлен.

Интерес к Эп вызван их высокой значимостью
для организма рыб, о чем свидетельствует их оби-
лие в спинномозговой жидкости и мозге, участие
в процессах консолидации памяти и регенерации
нервной ткани, эволюционная древность (Suárez-
Castillo et al., 2007; McDougall et al., 2018). Несмот-
ря на то, что молекулярные механизмы участия Эп
в процессах пластичности нервной системы, реге-
нерации нервной ткани рыб отчасти расшифрова-

Сокращения: Эп ‒ эпендимины; ГРФ ‒ гонадотропин-рили-
зинг-фактора.
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ны (Adams et al., 2003; Ganss, Hoffmann, 2009 и др.),
остается немало “белых пятен” в исследовании
роли этих гликопротеинов в реализации адаптив-
ных поведенческих и физиологических реакций у
костистых рыб. Благодаря использованию новых,
широко применяемых в последние десятилетия
методов молекулярной биологии накапливаются
сведения о том, что Эп участвуют в холодовой ак-
климации, сезонных репродуктивных процессах
и связанной с ними миграции, регуляции агрессив-
ности и социального статуса, проявляют себя при
гипоксии мозга, инфекционных и воспалительных
заболеваниях (Smith et al., 1996; Tang et al., 1999; Tsoi
et al., 2004; Сhen et al., 2008; Zhang et al., 2009; Sned-
don et al., 2011; Palstra et al., 2015; Thörnqvist et al.,
2015; Brown et al., 2016; Polinski et al., 2016 и др.).

Цель настоящего обзора – обобщение и ана-
лиз последних сведений об участии Эп в регуля-
ции физиологических и поведенческих реакций
костистых рыб. Вопросы происхождения и эво-
люции Эп, локализации  и  распределения их во
внеклеточных жидкостях организма рыб будут
рассмотрены здесь кратко.

Базовые представления о структуре
и эволюции эпендиминов 

и эпендимин-подобных белков
Изначально предполагали, что существует три

различных белка, названных α-, β- и γ-эпендимин.
Это предположение базировалось на том, что при
электрофорезе экстракта мозга обученных золо-
тых рыбок в полиакриламидном геле в денатури-
рующих условиях появлялись три специфических
белковых комплекса с молекулярными массами
37, 32 и 26 кДа (Shashoua, 1976). Впоследствии бы-
ло показано, что существуют всего два гликопро-
теина – β и γ, с молекулярной массой 37 и 31 кДа
соответственно, – которые имеют очень сходный
аминокислотный состав (Schmidt, Shashoua,
1983) и различаются в основном углеводной ча-
стью. β- и γ-эпендимины серебряного карася
синтезируются из предшественников, кодируе-
мых двумя высоко гомологичными генами. Пре-
проэпендимин-I является основным, но не един-
ственным предшественником β-эпендимина, тогда
как препроэпендимин-II является предшествен-
ником γ-эпендимина. Оба предшественника со-
стоят из 216 аминокислотных остатков, включая
два потенциальных сайта N-гликозилирования
(Königstorfer et al., 1989). Эпендимины β и γ могут
превращаться в димеры, соединяясь дисульфид-
ными мостиками (Schmidt, Shashoua, 1981).

Некоторое время считалось, что Эп имеются
исключительно у костистых рыб и не имеют ана-
логов среди других белков (Königstorfer et al.,
1989). В настоящее время показано, что семей-
ство эпендимин-подобных белков (Epdr) значи-
тельно обширнее, чем считали ранее (Suárez-Cas-

tillo, García-Arrarás, 2007; McDougall et al., 2018).
Эти белки были обнаружены не только у других
групп позвоночных, включая амфибий и млеко-
питающих, но и у вторичноротых беспозвоноч-
ных (иглокожих) и первичноротых. Выделено че-
тыре группы родственных белков в соответствии
с их аминокислотным составом и картиной ветв-
ления генетического древа: 1-я группа белков
синтезируется в мозге, специфична для кости-
стых рыб и включает в себя исходные описанные
Эп; 2-я группа белков синтезируется в немозго-
вых тканях рыб; 3-я группа белков синтезируется
в нескольких тканях, по-видимому, специфична
для вторичноротых; 4-я группа, обнаруженная у
вторично- и первичноротых беспозвоночных, с
широкой картиной экспрессии, вероятно, пред-
ставляет собой эволюционных предков Эп
(Suárez-Castillo, García-Arrarás, 2007). Характер-
ной чертой всего семейства Epdr является высо-
кая видовая специфичность входящих в него бел-
ков. Белки даже 1-й группы, которые можно
условно назвать “классическими”, сильно разли-
чаются по своей структуре у рыб разных видов
(Müller-Schmid et al., 1992, 1993; Orti, Meyer, 1996).
Так, только 40–42% аминокислотного состава Эп
радужной форели Oncorhynchus mykiss идентичны
таковому серебряного карася. Кроме того, Эп ра-
дужной форели, по-видимому, не образуют диме-
ров (Müller-Schmid et al., 1992). Сравнение кДНК
Эп представителей отрядов Siluriformes, Gymnoti-
formes и Сharaciformes с уже известными последо-
вательностями нуклеотидов в кДНК Эп карповых
рыб (Carassius auratus, Cyprinus carpio, Danio rerio),
лосося Salmo salar, щуки Esox lucius и сельди Clu-
pea harengus показало, что отличия в составе со-
ставляют до 60% (Orti, Meyer, 1996).

В дальнейшем в обзоре речь пойдет о белках из
первой, “классической” группы, специфичных
для костистых рыб (Эп).

Синтез и локализация эпендиминов в мозге. 
Распределение во внеклеточных жидкостях 

организма рыб

Локализация Эп была впервые показана с по-
мощью иммунофлуоресценции в эпендимальной
зоне оптического тектума cеребряного карася
(Benowitz, Shashoua, 1977), и, кроме того, в куль-
туре эпендимальных клеток происходил биосин-
тез Эп (Majocha et al., 1982). Однако впоследствии
на другом модельном виде, Brachydanio rerio, при-
менение гибридизации in situ позволило более
точно установить, что Эп синтезируются не клет-
ками эпендимы, а фибробластоподобными клет-
ками внутреннего слоя мягкой оболочки мозга
(Sterrer et al., 1990; Hoffmann, 1992). Удалось так-
же определить сроки появления Эп в онтогенезе
Brachydanio rerio: через 48–72 ч после оплодотво-
рения, еще до вылупления личинок (Sterrer et al.,
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1990). В дальнейшем место синтеза Эп в мозге ко-
стистых рыб и их последующее распределение,
сроки начала синтеза в онтогенезе были подроб-
но изучены с помощью комплекса методов, вклю-
чающего радиоиммунный анализ (Schmidt, Lapp,
1987), нозерн-, саузерн- и вестерн-блоттинг, гибри-
дизацию in situ (Sterrer et al., 1990) и ряд других. Так,
применение радиоиммунного анализа показало,
что Эп широко распространены во многих обла-
стях мозга серебряного карася и особенно обиль-
но представлены в мезенцефалоне. В оптическом
тектуме, покрышке среднего мозга и в ядрах
блуждающего нерва Эп составляли соответствен-
но 3.2, 2.8 и 3.5% от общего содержания белка.
Однако наибольшая концентрация Эп (15.4%) со-
держится во внеклеточной жидкости головного
мозга, включая спинномозговую жидкость (СМЖ).
Концентрация Эп была ниже в областях мозга,
содержащих мало нейронов и много глиальных и
волокнистых элементов (Schmidt, Lapp, 1987).
Иммуноокрашивание с помощью поликлональ-
ной антисыворотки показало наличие Эп, кроме
внутреннего и промежуточного слоя мягкой моз-
говой оболочки, в наружной стенке капилляров
мозга, в популяции гранулярных клеток, распо-
ложенных около желудочков мозга или изредка в
самих желудочках, лимфоцитах, ассоциирован-
ных с гранулярными клетками, а также хороид-
ном плексусе и некоторых других структурах моз-
га (Lakos et al., 1994).

Необходимо отметить, что структурная орга-
низация мозговых оболочек низших позвоночных
сильно отличается от таковой у млекопитающих.
У костистых рыб имеются внутренняя, покрываю-
щая непосредственно центральную систему, и
внешняя мозговые оболочки, разделенные межобо-
лочечной жировой тканью и перименингеальной
жидкостью (ПМЖ), также называемой экстраду-
ральной жидкостью. По мнению некоторых авто-
ров (Hoffmann, 1992), эта структура может быть
сравнима с паутинной оболочкой мозга у млеко-
питающих. Наибольшая концентрация Эп отме-
чена в СМЖ; в ПМЖ их содержание ниже, по-
скольку она представляет собой смесь СМЖ и
сыворотки крови. Как и у млекопитающих, рас-
пределение эпендиминов в пределах мозга, веро-
ятно, происходит через околососудистые про-
странства (цит. по: Hoffmann, 1992).

Участие эпендиминов в холодовой акклимации 
костистых рыб

Анализ публикаций, вышедших в последние
десятилетия, показал важную роль Эп в регуля-
ции ранее не отмеченных функций у рыб, в част-
ности холодовой акклимации (Tang et al., 1999;
Сhen et al., 2008). При понижении температуры
воды с 25 до 6°С и с 25 до 12°С у карпа Сyprinus
carpio и у Danio rerio соответственно усиливалась

экспрессия Эп в мозге. Возрастание экспрессии
Эп начиналось через 2 ч и достигало максимума
через 12 ч после начала холодовой акклимации: в
10 и в 7 раз у карпа и данио рерио соответственно,
и этот уровень экспрессии сохранялся в течение
всего времени воздействия низкой температуры
(48 ч). Характерно, что концентрация раствори-
мой формы Эп не изменялась во время холодовой
акклимации, однако, содержание волокнистых
нерастворимых полимеров увеличивалось через
24 ч экспозиции вдвое (Tang et al., 1999). Указан-
ные факты свидетельствуют в пользу гипотезы о
том, что конформационное изменение молекул Эп
(образование волокнистых полимеров) под воздей-
ствием ионов кальция, необходимое для их взаимо-
действия с компонентами внеклеточного матрикса
(Hoffmann, 1994; Ganss, Hoffmann, 1993, 2009), иг-
рает важную роль в процессах клеточной адгезии
и миграции клеток при регенерации тканей в усло-
виях холодового стресса. В частности, установлено,
что акклимация к холоду сопровождается увеличе-
нием скорости поглощения Са2+ в эндоплазматиче-
ском ретикулуме сердечной мышцы форели и
уменьшением – у карпа (Aho, Vornanen, 1998). Кро-
ме того, две трети Са2+ в спинномозговой жидкости
радужной форели были связаны с белками (König-
storfer et al., 1989). Эти факты дали основание неко-
торым авторам полагать, что Эп участвуют в под-
держании кальциевого гомеостаза в мозге рыб при
холодовой акклимации, однако отмечалось, что
данная гипотеза требует проверки (Tang et al., 1999).

В более поздних исследованиях был проведен
масштабный поиск генов, ответственных за адап-
тивные перестройки организма холодолюбивых
видов рыб, эволюционировавших в условиях за-
мерзающего Южного океана. Было показано, что
эволюция в условиях постоянного холода приве-
ла к значительным транскриптомным сдвигам и
увеличению числа генов у антарктических ното-
тениевых рыб по сравнению с родственными и
неродственными видами рыб умеренных широт.
Так, у антарктического клыкача Dissostichus maw-
soni широкомасштабное секвенирование РНК моз-
га, печени, головной почки и яичника с последую-
щим сравнительным анализом транскриптома тка-
ней с таковым теплолюбивых видов рыб выявили
среди 6208 уникальных кодирующих белки генов
177 семейств, которые экспрессировались у холодо-
любивых видов значительно сильнее. Путем срав-
нительной геномной гибридизации четырех пар
антарктических и неантарктических видов ното-
тениевых рыб было обнаружено 118 генов, многие
из которых относились к семействам генов с по-
вышенной экспрессией и дупликацией в геноме.
Совместно эти гены могут усиливать целый ряд
биологических процессов, включающих синтез,
фолдинг и распад белка, липидный обмен, анти-
оксидантную защиту, антиапоптоз, врожденный
иммунитет и хориогенез (формирование оболоч-
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ки икринки), обеспечивая в совокупности адап-
тацию к стрессу и повреждающему действию хо-
лода и высокого содержания кислорода в воде в
течение жизни нототениевых рыб. Среди этих ге-
нов был обнаружен и ген, кодирующий Эп, уро-
вень экспрессии которого в мозге клыкача в не-
сколько раз превышал таковой теплолюбивых ви-
дов (по: Сhen et al., 2008).

Роль эпендиминов в регуляции сезонного 
репродуктивного цикла у рыб и связанных

с ним миграционных процессов

У многих позвоночных животных, в том числе
рыб, репродуктивные процессы регулируются се-
зоном, что необходимо для согласованности пе-
риода размножения с наиболее благоприятными
для выживания и развития потомства условиями
внешней среды (Zhang et al., 2009). Внешние сти-
мулы окружающей среды (температура, фотопе-
риод) влияют на эндокринную систему гипотала-
мо-гипофизарно-гонадной оси рыб (Blazquez et al.,
1998; Peter, Crim, 1979), запуская дифференци-
альную экспрессию генов. В последнее время ста-
ло известно, что сезонная экспрессия ряда генов,
кодирующих нейрогипофизарные гормоны, фер-
менты синтеза и белки сигнальных путей, может
быть использована для исследования связи внеш-
них факторов окружающей среды с репродуктив-
ными циклами у рыб. В частности, было обнару-
жено, что у костистых рыб ароматаза b (Pasmanik,
Callard, 1988; Gelinas et al., 1998), рецепторы гона-
дотропин-рилизинг-фактора (ГРФ) (Jodo et al.,
2005), декарбоксилаза глутаминовой кислоты
(Lariviere et al., 2005), холецистокинин (Peyon et al.,
1999), препротахикинин (Peyon et al., 2000) и сек-
ретогранин-II (Samia et al., 2004) имеют сезонные
профили экспрессии, коррелирующие с сезон-
ными изменениями размеров гонад и уровня по-
ловых стероидов в сыворотке. С помощью метода
ДНК-микрочипов была предпринята попытка от-
следить глобальные изменения экспрессии генов в
нейроэндокринных системах костистых рыб на
протяжении годового репродуктивного цикла
(Zhang et al., 2009). Было установлено, что уровень
экспрессии 837 генов в гипоталамусе и теленцефа-
лоне самок серебряного карася Carassius auratus
зависел от сезона и стадии репродуктивного цик-
ла рыб. При этом ключевым фактором внешней
среды, осуществляющим регуляцию экспрессии
генов, являлся, по-видимому, фотопериод, по-
скольку экспозиция карасей в октябре при длине
светового дня, характерной для мая, приводила к
усилению экспрессии группы генов, кодирую-
щих изотоцин, препроэпендимин II, гамма2-
субъединицу ГАМК А-рецептора, кальмодулин,
ароматазу b. Гены, ответственные за синтез гор-
монов и белков, вовлеченных в сигнальный путь
рецепторов, сопряженных с G-белком, и переда-

чу нервных импульсов, наиболее активно экс-
прессировались в период между подготовкой к
нересту и регрессией гонад. Наибольший уровень
экспрессии Эп у самок серебряного карася на-
блюдался в преднерестовый период в стадии по-
ловой зрелости (май), далее, после нереста, в ста-
дии регрессии гонад (июль–август) показатель
резко снижался, затем, в ранней стадии развития
гонад (осенне-зимний период) снова постепенно
увеличивался (Zhang et al., 2009).

Однако синтез Эп в мозге рыб не только тесно
связан с сезонными репродуктивными циклами у
рыб, демонстрируя наивысшую активацию в пери-
од подготовки рыб к нересту – процессу, энергоем-
кому и требующему активации многих жизненно
важных систем организма и сопровождающемуся
значительными гормональными перестройками. В
последние годы появились свидетельства того, что у
проходных видов рыб Эп является важным звеном
окончательного полового созревания и пускового
механизма начала нерестовой миграции, осу-
ществляя связь между обонятельной чувствитель-
ностью и экспрессией ГРФ в мозге (Palstra et al.,
2015). Запахи нерестилища, запечатленные в па-
мяти молоди лососевых рыб, скатывающейся по-
сле вылупления в море, впоследствии помогают
найти ей путь к месту нереста (Ueda, 2011). Было
предположено, что между ощущением географи-
ческого положения рыбы, идущей на нерест, и
половым созреванием должна быть тесная связь
(Wisby, Hasler, 1954). Молекулярный механизм
такой связи был выявлен у кеты Oncorhynchus keta
Walbaum (Palstra et al., 2015). Оценивали уровень
экспрессии генов в обонятельных розетках кеты
на протяжении ее миграционного пути от мор-
ского побережья до 75 км вверх по реке к месту
нереста. Показано, что по мере продвижения ры-
бы к месту нереста нарастает содержание проге-
стерона и снижается уровень тестостерона и эст-
радиола в плазме, возрастает уровень экспрессии
гена β-субъединицы лютеинизирующего гормона
и ГРФ лососевых в мозге, что характеризует про-
цесс полового созревания. Масштабное секвени-
рование РНК выявило 75 известных и 27 неиз-
вестных генов лососевых, относящихся к обоня-
нию, из них 13 генов экспрессировались различно
у рыб, отловленных у побережья и в реке на нере-
стилище. Большинство из них кодируют обоня-
тельные рецепторы, а три отвечают за экспрес-
сию потенциальных сигнальных молекул: Эп,
ольфактомедины и ГРФ. Экспрессия Эп была
выше у рыб, отловленных на нерестилище, что
позволило предположить, что он участвует в вос-
становлении обонятельной импринтинговой па-
мяти, которая формируется у молоди в процессе
скатывания в океан. Это предположение под-
крепляется сведениями о том, что 1) у мигрирую-
щей чавычи Oncorhynchus tshawytscha, идущей на
нерест в осенний и весенний период в реку Фезер
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(Калифорния), уровень экспрессии Эп был зна-
чительно выше, чем у особей из океана (Bernier
et al., 2008); 2) препроэпендимин II играет важ-
ную роль как нейрональный посредник в процес-
сах обонятельного восприятия половых феромо-
нов в теленцефалоне золотой рыбки (Lado et al.,
2013). Экспрессия Эп и ГРФ увеличилась у карася
после воздействия феромона PGF2α, что подра-
зумевает сходную функциональную взаимосвязь
между обонятельной рецепцией и половым со-
зреванием, как у мигрирующего лосося. Ольфак-
томедины (olf4 и olf3A) при этом также рассмат-
риваются в качестве сигнальных молекул, играю-
щих важную роль в передаче обонятельных
сигналов в другие части мозга и обеспечивающих
функциональную связь обоняния с половым со-
зреванием через ГРФ. И наконец, ГРФ почти не
экспрессировался в обонятельных розетках, что
указывает на то, что обонятельные сигналы не
могут непосредственно активировать синтез ГРФ
в мозге и влиять тем самым на созревание рыб, а
в процессе участвуют промежуточные посредни-
ки – эпендимины и ольфактомедины (по: Palstra
et al., 2015).

Эпендимины и социальное доминирование у рыб

Как известно, агрессивное поведение – слож-
ная форма поведения животных, которая регули-
руется множеством физиологических факторов и
факторов окружающей среды (Nelson, Trainor,
2007). Существует большое количество данных о
том, что особи, разные по агрессивности и вслед-
ствие этого – социальному статусу, различаются
по целому ряду физиолого-биохимических пара-
метров. В частности, cубординанты имеют более
высокий уровень гормонов стресса (Pottinger,
Carrick, 2001; Jeffrey et al., 2012 и др.), хронически
активированную серотонинергическую систему
мозга (Winberg, Nilsson, 1993), сниженную ско-
рость метаболизма и роста (Gilmour et al., 2005,
2012), по сравнению с доминантными особями.
Как отмечают некоторые авторы (Backström, Win-
berg, 2017), у костистых рыб социальное положе-
ние может иметь очень существенное и долго-
срочное влияние на их жизнь, определяя возраст
полового созревания, начало миграции и даже
пол у некоторых видов рыб. Установлено, что
время выхода личинок атлантического лосося
Salmo salar L. из нерестовых гнезд находится в за-
висимости от их стрессоустойчивости, обусловлен-
ной врожденными характеристиками нервной си-
стемы. В частности, молодь лосося, которая выхо-
дит из гнезд последней и обладает меньшей
смелостью и агрессивностью, отличается повы-
шенной серотонинергической активностью задне-
го мозга, повышенной экспрессией мРНК, кодиру-
ющей рецепторы серотонина 1А (5-НТ1А), белок,

связанный с рецептором ГАМК А, и Эп (Thörn-
qvist et al., 2015).

В исследовании, целью которого было изу-
чить, влияет ли доступность корма и угроза хищ-
ника на поведение особей радужной форели On-
corhynchus mykiss с исходно высокой и сниженной
смелостью (определяемых на основании предва-
рительных экспериментов), было показано, что
поведение “смелых” особей отличается большей
пластичностью (в проявлениях неофобии и дви-
гательной активности) в ответ на действие этих
двух факторов, в то время как поведение “пугли-
вых” изменяется мало. При этом возросший риск
появления хищника приводил к увеличению экс-
прессии трех генов, ответственных за регуляцию
смелости, аппетита и стресс-реакцию – Эп, кор-
тикотропин-рилизинг фактора (КРФ) и ГАМК,
однако не изменял уровень кортизола в плазме
крови (Thomson et al., 2012). Аналогичным обра-
зом, при исследовании профилей экспрессии ге-
нов в мозге радужной форели у трех групп рыб,
различающихся по социальному статусу, – доми-
нантных (лидеры), субдоминантных (особи, ста-
новящиеся лидерами после удаления первых) и
субмиссивных (низкоранговые особи) – экспрес-
сия гена, кодирующего Эп, была значительно вы-
ше у субдоминантых по сравнению с доминант-
ными особями форели. При инъецировании ан-
тител к Эп субдоминантным особям Danio rerio
последние демонстрировали усиление агрессив-
ности и конкурентоспособности (Sneddon et al.,
2011). Таким образом, в настоящее время Эп рас-
сматривается в качестве белка, вовлеченного в
контроль агрессии и социального статуса, при
этом уровень экспрессии его гена в мозге рыб на-
ходится в обратной зависимости от агрессивно-
сти и социального статуса особи.

Связь эпендиминов с патологическими 
состояниями в организме рыб

Воздействие гипоксии. Известно, что на синтез
белка в организме рыб затрачивается более 40%
всего кислорода, потребляемого рыбой. Было по-
казано, что при аноксии у обыкновенного карася
Сarassius carassius избирательно снижается ско-
рость синтеза белка в мышцах и печени, что при-
водит к снижению общего потребления энергии,
и одновременно поддерживается прежний, ха-
рактерный для нормоксии, уровень синтеза белка
в мозге (Smith, Houlihan, 1995; Smith et al., 1996).
Однако оставалось неясным, поддерживается ли
постоянный уровень экспрессии для всех белков
мозга, или усиливается уровень экспрессии од-
них белков и снижается – других. В мозге карася,
подвергшегося 1- и 7-дневной аноксии, было
идентифицировано 10 белков, уровень синтеза
которых был различен при нормоксии и аноксии.
При этом 9 из них (креатинкиназа, фруктозобис-
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фосфат-альдолаза, глицеральдегид-3-фосфатде-
гидрогеназа, триозофосфатизомераза, лактатде-
гидрогеназа, митохондриальный зависимый от
напряжения анионный канал (VDAC), гефилтин,
дегидропиримидиназо-подобный белок 3, VAT-1)
снижали свой уровень экспрессии, и лишь один –
предшественник Эп – увеличивал уровень экс-
прессии. Авторами было выдвинуто предположе-
ние, что Эп, обладая способностью снижать акку-
муляцию ионов кальция в клетке (Shashoua et al.,
2003), снижает возможность апоптоза. Кроме то-
го, Эп выполняет ряд регенеративных и когни-
тивных функций, свойственных гефилтину, де-
гидропиримидиназо-подобному белку 3 и VAT-1.
Возрастание уровня его экспрессии в мозге кара-
ся при аноксии также отчасти восполняет сниже-
ние экспрессии белка VDAC, предотвращающего
апоптоз (Smith et al., 2009).

Воспалительные и инфекционные заболевания.
Исследовали транскриптом головной почки нер-
ки Oncorhynchus nerka на ранней (2–3 недели) ста-
дии инфицирования реовирусом рыб (PRV), вы-
зывающим воспаление сердечной и скелетных
мышц (Polinski et al., 2016). ПЦР в реальном вре-
мени подтвердил повышенную транскрипцию
Эп, а не генов классических противовирусных
или воспалительных белков (интерферон, белок
устойчивости к миксовирусу (Mx), интерлейки-
ны 1β (IL-1β, IL-8)) во время развития ранней
инфекции PRV. Необходимо отметить, однако,
что активация экспрессии была непродолжитель-
ной и наблюдалась только в этой временнóй точ-
ке (21 сут после заражения), и не наблюдалась в
более поздний период (34 и 62 сут), когда разви-
валась уже зрелая фаза инфекции.

Тот факт, что изменение уровня транскрип-
ции Эп может сопровождать иммунологические,
воспалительные или клеточные репаративные ре-
акции у рыб, подтверждается и результатами дру-
гих работ. В частности, экспрессия Эп была по-
вышена в печени атлантического лосося после
воздействия бактериального патогена Aeromonas
salmonicida (Tsoi et al., 2004), в печени медаки Ory-
zias latipes, подвергшейся воздействию диоксина
(Volz et al., 2006), и в дистальном отделе кишечни-
ка атлантического лосося Salmo salar, питавшего-
ся кормом с добавлением рыжиков, – посевной
масличной культуры, вызывающей воспаление
кишечника. В последнем случае увеличение экс-
прессии Эп cопровождалось гистопатологиче-
скими изменениями ткани кишечника, указыва-
ющими на увеличение клеточного обмена и реге-
нерацию поврежденной кишечной ткани. Это
дало основание авторам назвать Эп новым био-
маркером воспаления кишечника атлантическо-
го лосося (Brown et al., 2016). Ранее было показа-
но, что гомолог гена Эп сверхэкспрессируется
при регенерации кишечной ткани в желудочно-

кишечном тракте некоторых беспозвоночных
(Suarez-Castillo et al., 2004; Zheng et al., 2006).

Участие эпендиминов в болевой рецепции у рыб.
С помощью метода ДНК-микрочипов исследова-
ли ноцицептивную рецепцию в трех отделах моз-
га – переднем, среднем и заднем – у двух видов
рыб: карпа Cyprinus carpio и радужной форели On-
corhynchus mykiss. Было показано, что ряд генов,
участвующих в ноцицепции у млекопитающих, та-
ких как нейротрофический фактор мозга (BDNF) и
рецептор каннабиноида CB1, реагировали повы-
шенной экспрессией на болевое воздействие у рыб.
Экспрессия гена, кодирующего предшественник
Эп, возрастала через 1.5 ч в среднем мозге карпа (в
1.3 раза), но в то же время снижалась в заднем мозге
(в 1.8 раза). Через 6 ч после воздействия экспрессия
гена в заднем мозге также была снижена (в 1.4 ра-
за) (Reilly et al., 2008).

Молекулярные механизмы вовлечения ЭП 
в регуляцию физиологических 

и поведенческих реакций у рыб

Мы уже упоминали о том, что вплоть до сего-
дняшнего дня молекулярные механизмы вовле-
чения Эп в регуляцию физиологических и пове-
денческих реакций у рыб расшифрованы не пол-
ностью, однако можно выделить два основных
свойства молекулы Эп, дающих, на наш взгляд,
ключ к разгадке этих механизмов: 1) Эп – белок
клеточной адгезии, конформация которого зависит
от содержания ионов Сa2+ во внеклеточном про-
странстве (Ganss, Hoffmann, 1993, 2009); 2) Эп –
нейротрофический фактор, оказывающий сходные
с другими нейротрофическими факторами (BDNF,
NGF, NT-3) протекторные функции на нервную
ткань (Adams et al., 2003; Saif, 2004).

Действительно, несмотря на высокую видо-
специфичность Эп, одним из наиболее консерва-
тивных участков в структуре белка является нали-
чие остатков сиаловой кислоты в N-связанном
остатке углевода – cтруктуре, ответственной за
кальций-связывающую способность Эп, как это
показано и для других внеклеточных белков мат-
рикса, в частности, фибриногена (Ganss, Hoffmann,
1993, 2009). Эп связывают 66% растворенного в
спинномозговой жидкости рыб Ca2+ (Ganss, Hoff-
mann, 1993). Связанная форма Эп ассоциирована
с внеклеточным матриксом, в основном с фиб-
риллами коллагена (Schwarz et al., 1993). Отмеча-
ется, что точный способ такого взаимодействия
пока неизвестен, однако, способность Эп связы-
вать кальций может быть важна для этой ассоци-
ации, поскольку известно, что самосборка вне-
клеточного матрикса является Ca2+-зависимой
(Yurchenco, Schittny, 1990). Синтез Эп увеличи-
вался в зрительном нерве золотой рыбки во время
его регенерации (Thormodsson et al., 1992). Кроме
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того, Эп могут служить субстратом для роста ак-
сонов из сетчатки золотых рыбок – эффект, ана-
логичный таковому растворимой формы аксони-
на-1, секретируемого аксоном гликопротеина,
который несет эпитоп L2/HNK-1 и накапливает-
ся в спинномозговой жидкости рыб (по: Hoff-
mann, 1992).

Сведения о том, что молекула Эп обладает
свойствами, подобными таковым у нейротрофи-
ческих факторов, получены группой ученых, ко-
торые синтезировали пептид CMX-8933, имити-
рующий фрагмент Эп серебряного карася, и изу-
чили его молекулярные функции (Adams et al.,
2003). Пептид состоит из восьми аминокислот,
находящихся в натуральном белке на позициях
78–85. Было установлено, что обработка культу-
ры нейробластомы мыши (NB2a) пептидом
CMX-8933 активирует транскрипционный фак-
тор AP-1, который вовлечен в широкий диапазон
клеточных процессов, таких, как пролиферация
клеток, их выживание, дифференциация и смерть
(Shaulian, Karin, 2002). Показано, что AP-I явля-
ется активатором супероксиддисмутазы (СОД):
предварительная обработка первичной культуры
клеток коры мозга крысы трифлуорометил-пири-
мидин-карбоксилатом (TFPC), специфическим
ингибитором AP-I, значительно снижала или
полностью ингибировала синтез СОД (Saif, 2004).
Данные результаты позволили приблизиться к
пониманию молекулярной функции Эп в сни-
жении последствий окислительного стресса для
клеток головного мозга. С другой стороны,
CMX-8933 увеличивал ферментативную актив-
ность c-Jun N-концевой киназы (JNK), фосфо-
рилирование белков JNK и c-Jun и титры мРНК
c-Jun и c-Fos в клетках. Было показано, что актива-
ция AP-1 пептидом CMX-8933 происходит через
митоген-активируемый протеинкиназный путь
(Adams et al., 2003). Предложена модель, согласно
которой AP-1, активированный JNK, содержа-
щий компоненты c-Jun и c-Fos, функционирует
на вершине иерархии факторов транскрипции
(включая CREB), которые контролируют пере-
ход краткосрочной памяти в долгосрочную
(Sanyal et al., 2002). Таким образом, короткий
синтетический пептид, имитирующий фрагмент
Эп, вызывал эффекты, сходные с таковыми
длинноцепочечных нейротрофических факто-
ров: BDNF, NGF, NT-3.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Эпендимины – уникальная группа белков,

роль которых в организме животных, включая ко-
стистых рыб, изучена далеко не полностью. Раз-
витие новых подходов геномики, протеомики,
биоинформатики существенно расширили пред-
ставления об их функциях, но эти сведения еще
предстоит осмыслить. Необходимо отметить, что

данные, касающиеся участия Эп в регуляции
адаптивных физиологических и поведенческих
реакций у рыб, получены в два последних десяти-
летия в большинстве случаев благодаря использо-
ванию методов полномасштабного секвенирова-
ния РНК и ДНК-микрочипов, когда изменение
уровня экспрессии Эп под воздействием того или
иного фактора фиксируется совместно с измене-
нием экспрессии десятков и сотен других генов.
На основании данных таких работ не всегда мож-
но четко и однозначно выделить роль отдельных
генов в регуляции той или иной функции, для это-
го требуются дополнительные исследования с при-
менением других методических подходов (имму-
ноблоттинга, метода супрессионной вычитающей
гибридизации, внутрижелудочковых инъекций ан-
тител к белку с последующей фиксацией измене-
ний в поведении рыб и др.).

Имеющиеся на сегодняшний день сведения о
молекулярных функциях Эп, описанные нами в
предыдущем разделе, могут объяснить роль Эп в
регуляции физиологических и поведенческих ре-
акций рыб лишь отчасти. В частности, можно
связать повышенный уровень экспрессии Эп при
гипоксии, воспалительных и инфекционных со-
стояниях организма рыб, а также холодовой аккли-
мации со способностью Эп связывать ионы каль-
ция и участвовать в процессах клеточной адгезии и
миграции клеток при регенерации тканей, снижать
последствия окислительного стресса для клеток
мозга путем активации супероксиддисмутазы. Од-
нако остаются пока неясными тонкие механизмы
вовлечения Эп в регуляцию агрессивности особи и
ее социального статуса, а также в регуляцию се-
зонного репродуктивного цикла рыб и связанных
с ним миграционных процессов. Между тем вы-
явление молекулярных механизмов воздействия
ключевых нейрогуморальных факторов (одними
из которых являются Эп), запускающих поведен-
ческие и физиологические адаптивные реакции у
рыб и регулирующих их протекание, имеет важ-
нейшее значение для понимания функциониро-
вания сообществ водных организмов, всей экоси-
стемы в целом, а также для решения прикладных
задач рыбоводства.
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Ependymins: New Data on Participation in the Regulation
of Physiological and Behavioral Reactions in Teleosts
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In the article the information about the secretory glycoproteins of teleost fishes – ependymins, that are the
main protein component of cerebrospinal f luid has been analyzed and summarized. In addition to the long-
known functions of proteins (participation in the processes of learning, memory consolidation, and regener-
ation of nerve tissue), the information is provided on the new functions of ependymins that have appeared in
recent decades: participation in cold acclimation, regulation of aggressiveness and social status, seasonal re-
productive cycle and migration processes, painful and pathological conditions of the body, and some others.
The molecular mechanisms of the involvement of ependymins in the regulation of various adaptive physio-
logical and behavioral reactions in teleosts are supposed.
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Исследована динамика физиолого-биохимических показателей крови и мочи в процессе созревания
гонад у самок гибрида стерлядь × белуга (Acipenser ruthenus L., 1758 × Huso huso L., 1758), выращивае-
мых по УЗВ-технологии. Показано, что при такой технологии гонадогенез самок гибрида
сопровождается функциональными изменениями с появлением особенностей, отличающих его от
такового у рыб из естественных популяций. Но, если в целом генеративный обмен, направленный на
формирование гамет,  такой же, как и у самок из природных популяций, то интенсивность этого
процесса на разных этапах развития половых желез выражена не так отчетливо, как у самок,
мигрирующих на нерест. Обсуждены возможные причины повышенного уровня исследуемых физио-
лого-биохимических показателей в крови у самок гибрида при выходе из искусственной зимовки.

Ключевые слова: осетровые, гематологические показатели, белковый, жировой и водно-солевой об-
мен, УЗВ, гаметогенез
DOI: 10.31857/S0320965221010113

ВВЕДЕНИЕ
В аквакультурной практике наиболее перспек-

тивными технологиями считают садковый и су-
перинтенсивный методы в УЗВ, предусматриваю-
щие формирование и эксплуатацию искусственно
созданных репродуктивных стад (Пономарева и др.,
2019). С развитием таких технологий появилась не-
обходимость и в изучении процесса созревания
гонад у самок в неестественных для них условиях.

Формирование продукционных стад в искус-
ственных, т.е. в неадекватных условиях, резко от-
личающихся от природной среды их обитания, а
также питание искусственными кормами, не яв-
ляющимися всецело полноценными, может ска-
заться на их генеративной функции (Блинков,
Кокоза, 2014; Гераскин и др., 2019).

Изучение генеративной функции ранее прово-
дили в основном у осетровых из естественной сре-
ды обитания (Лукьяненко, Шелухин, 1970; Шелу-
хин, 1974; Баденко и др., 1984; Гераскин и др., 1984;

Лукьяненко, Кулик, 1994; Geraskin et al., 1999).
Полученные в этих исследованиях сведения позво-
лили сформировать, хотя и недостаточно полно,
представление об изменениях функционального
состояния самок в периоды репродуктивного
цикла у осетровых рыб естественных популяций
(Баденко и др., 1984; Гераскин и др., 2017), что
позволяет выявлять отклонения в генеративном
обмене на разных этапах созревания гонад, в том
числе и на последних.

Функциональные изменения в половом цикле у
искусственно сформированных репродуктивных
стад в неестественной для них среде мало изучены
и требуют фундаментальных исследований по за-
кономерностям созревания самок в этих условиях.

Наиболее удобным модельным объектом изу-
чения функционального состояния в разные пе-
риоды полового цикла самок является гибрид
стерлядь × белуга, который достаточно быстро
вступает в репродуктивный период, а длитель-
ность межнерестовых интервалов часто составля-
ет менее года, при этом он обладает некоторыми
преимуществами при выращивании в УЗВ, по
сравнению с чистыми видами (Пономарев, Ива-

Сокращения: СЗГ – стадия зрелости гонад; СОЭ – ско-
рость оседания эритроцитов; УЗВ – установки замкнутого
водоснабжения.

УДК 591.166.1:591.545

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ФИЗИОЛОГИЯ
И БИОХИМИЯ ГИДРОБИОНТОВ
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нов, 2009; Насыров, Подушка, 2017; Ponomareva
et al., 2020).

Цель работы – исследовать особенности изме-
нений физиолого-биохимических показателей
крови и мочи у самок гибрида стерлядь × белуга,
созревающих в модульной установке замкнутого
водоснабжения с регулируемым гидролого-гид-
рохимическим режимом.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Работа выполнена на научно-эксперименталь-
ной базе Южного научного центра Российской
академии наук и в Астраханском государствен-
ном техническом университете. Самок гибрида
стерлядь × белуга содержали в модульной уста-
новке замкнутого водоснабжения с регулируе-
мым гидролого-гидрохимическим режимом при
температуре 19–22°С. На завершающей стадии
созревания половых желез самок вводили в ре-
жим искусственной зимовки, понижая в сутки
температуру воды на 1 до 6°С. В режиме “зимов-
ки” самок выдерживали от двух до четырех недель
в зависимости от степени созревания ооцитов, а
затем постепенно на 1оС в сут поднимали темпе-
ратуру воды до нерестовой – 14–15°С (Матишов
и др., 2011). Зрелость половых желез определяли,
применяя УЗИ диагностику (Чебанов, Галич,
2010) с уточнением биопсийным методом по шка-
ле В.В. Трусова (1964). Кровь отбирали у самок
гибрида, находящихся на различной стадии зре-
лости гонад из хвостовой вены, мочу из мочеточ-
ников катетером. Наряду с половозрелыми сам-
ками, исследовали молодых рыб на I СЗГ. В сыво-
ротке крови исследовали содержание общего белка
и липидов, β-липопротеидов, холестерина, в целой
крови – концентрацию гемоглобина и скорость
оседания эритроцитов. Величину общего белка
определяли рефрактометрически (Филиппович
и др., 1982), на рефрактометре ИРФ-454Б2М, об-
щие липиды – колориметрическим методом на
основе взаимодействия гидролизованных липи-
дов с фосфорно-ванилиновым реактивом ис-
пользуя набор реактивов фирмы PLIVA – Lache-
ma (Zöllner, N. and Kirsch, 1962), холестерин – эн-
зиматическим колориметрическим методом с
помощью наборов “Холестерин-Ольвекс”. Опре-
деление β-липопротеидов вели турбидиметриче-
ским методом по (Burstein, Samaille, 1958), СОЭ –
методом Панченкова (Лиманский и др., 1984), со-
держание гемоглобина в крови – унифицирован-
ным цианметгемоглобиновым фотометрическим
методом (Van Kampen, Zijlstra, 1961), осмоляль-
ность сыворотки крови и мочи – криоскопиче-
ским методом на осмометре OSKR-1. Статисти-
ческая обработка полученных данных проводи-
лась с помощью пакетов программ Microsoft

Excel: описательной статистики и вычислением
двухвыборочного t-теста с различными диспер-
сиями, в результате которого определяли уровень
значимости (р) для сравниваемых неравночис-
ленных малых выборок (Лакин, 1990).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследование физиолого-биохимических по-

казателей, проведенное на самках гибрида стер-
лядь × белуга, выращиваемых в УЗВ, выявило из-
менчивость их величин, в зависимости от зрело-
сти половых желез (табл. 1). Функциональному
состоянию молодых самок на I СЗГ соответство-
вали низкие значения исследуемых параметров
крови, за исключением общих липидов. Самки на
II СЗГ – это взрослые рыбы, вступившие в репро-
дуктивный период с закономерным повышением
в крови общего белка в 1.4 раза и β-липопротеи-
нов – в 1.7 раза при некотором снижении концен-
трации общих липидов в 1.2 раза и примерно оди-
наковых значениях содержания гемоглобина и хо-
лестерина, в сравнении с молодыми особями, при
статистическом подтверждении таких изменений
(р <0.05). Увеличение СОЭ в 1.5 раза, статистиче-
ски не подтверждается (р >0.05). Такие изменения
в физиолого-биохимических показателях крови
свойственны переходу от неполовозрелых рыб к
половозрелым.

В динамике величин исследуемых показателей
крови в половом цикле самок гибрида, выращи-
ваемых в УЗВ, выявлена различная интенсив-
ность изменений. Величина СОЭ и содержание в
крови гемоглобина от II к IVнез (незавершенная)
СЗГ у самок гибрида изменяется мало. Можно от-
метить лишь небольшой статистически незначи-
мый подъем содержания в крови гемоглобина в
этот период. В то же время концентрация общего
сывороточного белка увеличивается, но только к
IVнез СЗГ в 1.3 раза (p < 0.05) в отношении к
предыдущей стадии полового цикла (III СЗГ).
Несколько иная динамика содержания в крови
холестерина. Его значение увеличивается у са-
мок со II СЗГ к III в 1.3 раза и уменьшается к
IVнез почти до прежней величины. Однако это
снижение не находит свое подтверждение стати-
стически (р > 0.05). В динамике содержания β-ли-
попротеинов в крови самок хотя и прослеживается
некоторое их увеличение при переходе от II СЗГ к
IVнез в 1.5 раза, однако значимые различия (p < 0.05)
появляются по этому параметру крови лишь между
самками II и IVнез СЗГ. Изменения значений кон-
центрации этого липопротеида в период между II
и III, а также III и IVнез стадиями формирования
половых желез оказываются несущественными
(р > 0.05). Вариабельность содержания общих ли-
пидов в крови в половом цикле самок гибрида
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стерлядь × белуга по своей динамике схожа с та-
ковой общего сывороточного белка. Также сни-
жается содержание общих липидов в крови у са-
мок от II к III СЗГ, а затем увеличивается к IVнез
стадии, не достигая исходных значений. В первом
случае концентрация липидов в крови снизилась
в 1.5 раза (p < 0.01), во втором – повысилась в 1.2
при p > 0.05. Наиболее существенные изменения
отмечены после проведения искусственной зи-
мовки, при которой осуществляется переход от
IVнез к IVзав (завершенной) стадии.

Дозревание ооцитов до IVзав СЗГ у весенне-
нерестующих осетровых в естественной среде про-
текает при низких температурах. Имитацией этих
условий служит этап “зимовки” при УЗВ выра-
щивании, при которой синхронизируется морфо-
физиологическое состояние ооцитов (Сариев и др.,
2019; Щербина и др., 2019).

В этот период наблюдаются наиболее суще-
ственные изменения исследуемых нами физиоло-
го-биохимических показателей крови. Значения
всех показателей, за исключением СОЭ, увеличи-
лись после выдерживания самок при низких темпе-
ратурах: содержание гемоглобина в крови – в 1.3 ра-
за (p < 0.05), холестерина – в 1.5 раза (p < 0.001), об-
щих липидов – почти в 2 раза (p < 0.001). При этом
скорость оседания эритроцитов, наоборот,
снизилась в 1.5 раза (p < 0.05). Величины остальных
показателей крови – общего сывороточного белка и
β-липопротеинов – хотя и увеличиваются соответ-
ственно в 1.1 и 1.2 раза, но недостоверно (p > 0.05).

Осмоляльность крови и мочи у самок гибрида
также имеет определенную вариабельность, в за-
висимости от стадий зрелости гонад (табл. 2). У
молодых самок, I СЗГ, уровень осмоляльности

крови наибольший, при наименьшем в моче. У
самок гибрида репродуктивного возраста в нача-
ле полового цикла (II СЗГ) величина осмоляль-
ности крови несколько ниже, чем у молодых са-
мок (p > 0.05). В то же время различия между
осмоляльностями мочи у самок II и I СЗГ суще-
ственны и достигают 2.5 раза (p < 0.001).

Переход самок в фазу трофоплазматического
роста ооцитов сопровождается небольшим (~4%)
статистически незначимым снижением осмо-
ляльности крови на III стадии формирования по-
ловых желез, с последующим увеличением на 5%
(p < 0.05) на IVнез по отношению к предыдущей
стадии. Осмоляльность мочи недостоверно уве-
личивается от II к III СЗГ (на 14%), с дальнейшим
увеличением на IVнез стадии в 1.2 раза (p < 0.05).
Более существенные изменения в осмолярности

Таблица 1. Характеристика физиолого-биохимических показателей крови (М ± m) самок гибрида стерлядь × бе-
луга на разных стадиях полового созревания

Примечание. Здесь и в табл. 2 над чертой – среднее и его ошибка, под чертой – количество рыб в группе; IVнез – самки до
искусственной зимовки, IVзав – после искусственной зимовки. 
* p < 0.05 при сравнении с предыдущей стадией зрелости.

Стадия
зрелости гонад

СОЭ,
мм/ч

Гемоглобин, 
г/л

Общий сывороточный 
белок, г/л

Холестерин,
ммоль/л

β-липопротеины Общие липиды

г/л

I       

II      

III       

IVнез       

IVзав      

2.7 0.6
5
± 65.5 7.2

4
± 22.8 2.6

5
± 2.30 0.15

5
± 2.40 0.14

5
± 6.48 0.19

5
±

4.1 0.4
23
± 55.1 2.7

23
± 31.0 2.1*

22
± 2.60 0.22

22
± 4.03 0.33*

22
± 5.30 0.46*

13
±

3.9 0.4
14
± 63.7 5.2

12
± 30.4 3.1

14
± 3.47 0.33

5
*

1
± 5.10 0.66

15
± 3.49 0.36

0
*

1
±

4.3 0.3
15
± 61.0 3.1

15
± 41.0 3.2*

16
± 2.80 0.20

16
± 5.90 0.64

15
± 4.30 0.52

12
±

2.9 0.5*
11
± 76.7 3.8

1
*

1
± 44.6 1.6

11
± 4.11 0.21*

11
± 7.32 0.51

11
± 8.40 0.70*

11
±

Таблица 2. Осмоляльность (ммоль/кг Н2О) крови и
мочи у самок гибрида стерлядь × белуга на разных ста-
диях полового созревания

Стадия зрелости гонад Кровь Моча

I   

II   

III   

IVнез   

IVзав   

265 4.6
3
± 19.60 4.6

5
±

256 3.6
32
± 49.67 3.0

0
*

2
±

247 3.8
21
± 56.92 5.0

13
±

260 4.6*
24
± 70.84 6.1

9
*

1
±

224 5.4*
11
± 41.0 2.2*

11
±
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мочи наблюдаются уже после прохождения сам-
ками этапа искусственной зимовки и перехода
самок в IVзав стадию формирования ооцитов. Ее
величина снижается в 1.7 раза. Осмолярность
крови также снижается на этом этапе, но лишь на
~16%. Изменения в обоих случаях подтверждают-
ся статистическим анализом (p < 0.05).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В условиях УЗВ изменения в функциональном
состоянии самок, в зависимости от стадии зрело-
сти гонад, имеют свои особенности, которые от-
сутствуют у самок из естественной популяции и
чистых видов, и гибридов, выращиваемых при
естественном (природном) температурном режи-
ме. Исключением можно назвать переход самок
гибрида в условиях УЗВ в репродуктивное состоя-
ние, т.е. с I во II СЗГ. По динамике большинства
показателей крови такой переход соответствует по-
добному у естественных популяций (Лукьяненко,
Гераскин, 1966; Шелухин, 1974; Субботкин, 1979).
Однако рост содержания в крови белка и β-ли-
попротеинов при переходе с I на II СЗГ в есте-
ственных популяциях отсутствует. Такие изме-
нения наблюдаются на более ранних стадиях он-
тогенетического развития рыб по содержанию в
крови белка и гемоглобина (Гершанович и др.,
1987). Также отмечено увеличение концентрации
β-липопротеинов в крови, но лишь на 15%, у са-
мок I–II СЗГ, в сравнении с ювенальными особя-
ми, при исследовании русского осетра в море
(Субботкин, 1979). Обращает на себя внимание и
повышенный (более чем вдвое), в сравнении с бе-
лугой и другими видами осетровых рыб есте-
ственных популяций, уровень β-липопротеинов
самок гибрида стерлядь × белуга на II СЗГ в усло-
виях УЗВ. Относительно низкий уровень в крови
гемоглобина, который отмечается на всем протя-
жении развития половых желез, видимо, также
свойственен выращиванию осетровых рыб в УЗВ.
Так, у ленского осетра при выращивании по тех-
нологии УЗВ также выявлено более низкое содер-
жание гемоглобина (55.6 г/л), в сравнении с тем же
видом рыб (87.9 г/л), но в условиях тепловодного
бассейнового хозяйства (Корабельникова, 2009).

Однако наибольшие особенности выявлены в
динамике исследуемых показателей крови СОЭ,
содержание в крови гемоглобина и общих липидов
в разных фазах полового цикла рыб, хотя направ-
ленность изменений была такой же, как у есте-
ственных популяций, за некоторым исключением.
Это СОЭ, содержание в крови гемоглобина и об-
щих липидов.

Для самок природных популяций естественно
повышение значений у показателей крови, харак-
теризующих уровень белкового и жирового обме-

на в фазе трофоплазматического роста ооцитов, а
также увеличение концентрации гемоглобина,
обеспечивающего повышенную интенсивность
обменных процессов у рыб, при некотором увели-
чении СОЭ на конечных этапах созревания (Гапо-
нов, 1974; Шелухин, 1974; Гераскин и др., 1984,
2017). Максимальные значения они приобретают
на III и промежуточной III–IV стадиях форми-
рования половых желез. У полностью созревших
самок содержание в крови гемоглобина, белка,
β-липопротеинов снижается, в зависимости от
показателя, в 1.5–3 раза. Исключением является
холестерин, его содержание остается высоким до
предовуляционного периода – гомогенезации со-
держимого ооцита. Содержание в крови общих
липидов самок естественных популяций остается
высоким до предовуляционного периода, с даль-
нейшим снижением (Шелухин, 1974). Необходи-
мо заметить при этом, что функциональное со-
стояние самок осетровых рыб из природных по-
пуляций на завершающих стадиях созревания
ооцитов различны. В одних случаях оно ближе к
предовуляционному состоянию, в других, наобо-
рот, ближе к III стадии созревания. Однако на-
правленность изменений всегда одна и та же.

У исследуемых нами самок гибридов направ-
ленность изменений содержания в крови гемо-
глобина, белка, β-липопротеинов, общих липи-
дов и холестерина в половом цикле такая же, как
и у природных популяций. Их выраженность не-
четкая из-за небольшой разницы в величинах
этих показателей у самок различных стадий со-
зревания гонад. Кроме того, максимум содержания
этих биохимических компонентов в крови до пере-
вода самок на искусственную зимовку приходится
на IVнез СЗГ, кроме общих липидов и концентрации
в крови гемоглобина. Обращает на себя внимание
почти неменяющаяся скорость оседания эритроци-
тов у исследуемых самок вплоть до IVнез СЗГ, в то
время как у более зрелых рыб она должна увеличи-
ваться (Гапонов, 1974; Гераскин и др., 1984).

Совершенно другую направленность, в срав-
нении с естественными популяциями, показали
исследуемые нами физиолого-биохимические
показатели крови после искусственной зимовки,
которая инициирует переход из IVнез в IVзав СЗГ.
Если у естественных популяций содержание в
крови гемоглобина, белка и β-липопротеинов
снижается, при постоянно высоком уровне холе-
стерина и общих липидов и небольшом повыше-
нии скорости оседания эритроцитов, то у самок
гибрида после зимовки они имеют противопо-
ложную направленность. Это, по всей видимо-
сти, является результатом дегидратации (сгуще-
ния) крови, вследствие чего снижается скорость
оседания эритроцитов и повышается содержание
составляющих ее компонентов, но в неравной
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степени. Если принять во внимание, что содер-
жание в крови холестерина, по нашим ранее про-
веденным исследованиям, почти не изменяется,
то можно предположить, что уровень изменений
других показателей крови, по отношению к тако-
вому холестерина, показывает действительную
направленность функциональных изменений.
Если содержание холестерина увеличилось в
1.5 раза, то белка, β-липопротеинов и гемоглоби-
на примерно в 1.1–1.3 раза. Из этого следует, что
фактическое содержание белка, по расчетам, учи-
тывающим сгущение крови, уменьшилось при-
мерно на 25%, а β-липопротеинов и гемоглобина
осталось на прежнем уровне, как и скорость оседа-
ния эритроцитов. Содержание в крови общих ли-
пидов, даже с учетом дегидратации, увеличилось, в
отличие от естественных популяций рыб, у кото-
рых оно остается примерно на том же уровне, т.е.
при переходе от IVнез к IVзав стадии появляются
особенности функционального состояния самок,
не свойственные рыбам в естественных условиях.

По мнению некоторых авторов (Щербина и др.,
2019) традиционная практика выращивания осет-
ровых в УЗВ не учитывает специфику созревания
ооцитов, связанную с сезонными изменениями об-
мена веществ и, в частности генеративного обмена.
Считается (Айзенштадт, 1977; Детлаф и др., 1981),
что осеннее снижение температуры в естественных
условиях, как и последующая зимовка, оказывает
существенное влияние на генеративный обмен,
изменения в котором способствуют дозреванию
развивающихся яйцеклеток.

Сложные преобразования в процессе созрева-
ния самок осетровых рыб претерпевает и водно-
солевой обмен. При этом изменения в осмоляль-
ности крови и мочи при переходе самок в репро-
дуктивный период (на II СЗГ) вписывается в об-

щую закономерность этих перестроек, свой-
ственную уже половому циклу (рис. 1). Подобные
изменения в водно-солевом обмене, имеют место
и у других видов осетровых рыб при их созрева-
нии в естественной среде (Металлов и др., 1997,
2010), которые инициированы влиянием половых
гормонов (Magnin, 1962; Наточин и др., 1995).

Неожиданным оказалось снижение осмоляль-
ности крови и мочи у самок гибрида после про-
хождения искусственной зимовки. Исходя из по-
лученных нами зависимостей, при их пролонга-
ции должно быть повышение этих показателей.
Кроме того, то же самое должно быть и при дегид-
ратации крови. Это наводит на мысль, что в этом
случае примешивается другой фактор, влияющий
на водно-солевой обмен, по всей видимости, гор-
монального характера.

Проведенная серия опытов по влиянию гор-
монов гипофиза на осмоляльность крови неполо-
возрелых особей русского осетра (Металлов,
1977), однозначно свидетельствовала о снижении
этого показателя в 1.3 раза. Та же направленность
изменений наблюдалась и у пресноводных рыб
при неблагоприятных внешних условиях, т.е. в
условиях стресса (Мартемьянов, Борисовская,
2010; Мартемьянов, 2014).

Итак, снижение концентрации осмотически
активных веществ в крови и моче самок гибрида,
при их переходе в состояние искусственной зи-
мовки и выхода из нее, является закономерным
результатом интенсивной секреции через жабры
во внешнюю среду ионов натрия, а значит сниже-
ния внутренней осмоляльности  и повышения
скорости диуреза (Мартемьянов, 2015). Последнее
в совокупности с небольшой скоростью проник-
новения воды в тело рыб при низких температурах,
по всей видимости, и приводит к сгущению крови.

Рис. 1. Осмоляльность (ммоль/кг Н2О) сыворотки крови и мочи у гибрида стерлядь × белуга в различные периоды гона-
догенеза в условиях установки замкнутого водообеспечения. 1 – сыворотка крови (полиномиальная), 2 – моча (линейная).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование динамики физиолого-биохимиче-
ских показателей у самок гибрида стерлядь × белуга
на различных этапах формирования половых же-
лез выявило ряд особенностей изменения их
функционального состояния в сравнении с рыба-
ми, созревающими в естественных условиях.
Круглогодичное содержание осетровых рыб в
установках замкнутого водоснабжения при доста-
точно высокой плотности и в отсутствие сезонных
колебаний температуры, в условиях искусственно-
го кормления и искусственной зимовки на завер-
шающих этапах генеративного обмена оказывает
влияние на естественную динамику метаболиче-
ских процессов. В сравнении с рыбами из есте-
ственных популяций, интенсивность процессов
несколько снижена, а вителлогенез растянут, со
сдвигом максимальной интенсивности генератив-
ного обмена в сторону следующей стадии форми-
рования ооцитов, о чем свидетельствует уровень
белка и β-липопротеинов в крови, максимум
которого приходится на IVнез СЗГ. Заметим при
этом, что в состав β-липопротеинов входит вител-
логенин или иначе ововителин (Ипатов, Лукья-
ненко, 1979), принимающий непосредственное
участие в формировании ооцитов. На понижен-
ную интенсивность обмена веществ указывает и
относительно низкий уровень гемоглобина в кро-
ви в этот период. Как известно, высокая интен-
сивность метаболизма обеспечивается соответ-
ственной напряженностью тканевого дыхания и
окислительных процессов (Шульман, 1972). По-
лученные материалы исследований однозначно
показывают необходимость в дальнейшем совер-
шенствовании технологии выращивания в УЗВ,
обеспечивающей большую физиологичность про-
цесса созревания ооцитов, особенно для получе-
ния жизнестойкого потомства. К такому же выво-
ду приходят авторы, предлагающие ввести в техно-
логический процесс, наряду с зимовкой, “осенний
нагул” при сохранении кормления, имитирующего
сезонные изменения в содержании производителей
(Щербина и др., 2019).
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Features of Changes in the Functional State of Sturgeon During Maturation 
in Closed Water Supply Installations

E. N. Ponomareva1, 2, P. P. Geraskin2, G. F. Metallov1, A. N. Nevalennyi2,
V. A. Grigoriev1, 2, M. N. Sorokina1, 2, *, and Yu. V. Fedorovykh2

1Federal Research Center of Southern Scientific Centre of the Russian Academy of Sciences, Rostov-on-Don, Russia
2Astrakhan State Technical University, Astrakhan, Russia
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The dynamics of physiological and biochemical parameters of blood and urine in the process of gonad mat-
uration in females of the sterlet × beluga hybrid (Acipenser ruthenus L., 1758 × Huso huso L., 1758) grown
using ultrasound technology is studied. It is shown that with this technology, there are features in functional
changes that accompany the gonadogenesis of female hybrids, distinguishing them from those of fish from
natural populations. At the same time, the direction of generative exchange aimed at the formation of gametes
is generally the same as in females from natural populations. However, the severity of this process, reflecting
its intensity at different stages of development of the sexual glands, is not as distinct as in females migrating
to spawn. Possible reasons for increased blood levels of the studied physiological and biochemical parameters
in female hybrids when leaving artificial wintering are discussed.

Keywords: sturgeon, hematological parameters, protein, fat and water-salt metabolism, RAS, gametogenesis
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Водяной орех плавающий Trapa natans L. – водное растение, являющееся реликтом третичного пе-
риода и занесенное в Красные книги в 36 регионах России. Его наиболее северные изолированные
популяции на Южном Урале и на Алтае остаются слабо изученными. Исследования химического
состава воды и донных отложений, интродукция в новые озера, а также эксперименты по проращи-
ванию семян водяного ореха в аквариумной культуре показали способность этого растения суще-
ствовать в широком диапазоне факторов среды. Вид показал себя чувствительным к хлоридному за-
солению, низкой температуре воды и устойчивым к сульфатному засолению. Основной угрозой для
северных популяций водяного ореха является деятельность человека, которая уже привела к его ис-
чезновению в оз. Ая и сокращению популяций в оз. Манжерокское и оз. Канонерское на Алтае.

Ключевые слова: водяной орех, чилим, Trapa natans, вымирание, редкий вид, интродукция
DOI: 10.31857/S0320965221010083

Ареал Trapa natans L. (водяного ореха) на тер-
ритории России дизъюнктивный, при этом попу-
ляции на Южном Урале и на Алтае являются изо-
лированными как друг от друга, так и от дальне-
восточных и европейских популяций. Озера
Манжерокское, Ая, Канонерское на Алтае и озе-
ра Упканкуль, Бильгиляр, Медвежье и Лебяжье
на Южном Урале (табл. 1) входят в число наибо-
лее северных местообитаний водяного ореха в
Евразии. Растение занесено в Красные Книги
Республики Башкортостан как Trapa sibirica Fler.
(2011), Оренбургской области как T. natans L.
(1998), Республики Алтай как T. natans, а ранее –
T. pectinata V. Vassil s. str (2017). Тем не менее, со-
гласно проведенным нами исследованиям (Artyu-
khin et al., 2019), значительное генетическое разно-
образие наблюдается только у дальневосточных
популяций, тогда как на остальной территории
России водяной орех, вероятнее всего, представ-
лен одним полиморфным видом (T. natans).

Условия произрастания водяного ореха на се-
верной границе ареала, где он является вымираю-
щим видом, практически не изучены. Попытки
его интродукции в большинстве случаев оказыва-
лись неудачными (Лесков, 2010; Кашин и др.,
2019). Намного лучше этот вопрос исследован в
регионах, где водяной орех широко распростра-

нен, – в Азии (Kurihara, Ikusima, 1991; Kumar,
Chopra, 2018) и Южной Европе (Phartyal et al.,
2018). Но часто такие исследования проводятся не
с целью сохранения редкого вида, а для оценки
возможности его использования в фиторемедиа-
ции, в частности при загрязнении тяжелыми ме-
таллами (Kumar, Chopra, 2018).

С целью выяснить, имеется ли что-то общее
между озерами, где данный вид сохранился и пе-
режил последнее оледенение, и можно ли вос-
становить вымирающие популяции, в 2017–
2019 гг. были предприняты экспедиции на вы-
шеперечисленные озера Алтая и Южного Урала.
В оз. Упканкуль исследования популяции водяно-
го ореха проводятся с 1960-х гг. (Кулуев и др.,
2017) и, несмотря на колебания численности, с
2011 в этом озере стабильно обнаруживается не
менее 3000 розеток (Артюхин и др., 2019). Около
70% популяции находится возле базы отдыха (Уп-
канкуль-1), остальная часть – на южном конце
озера “Упканкуль-2” (табл. 2). В оз. Бильгиляр
водяной орех впервые появился в 1980-х гг., раз-
мер популяции уменьшается: с 500 розеток в 1992 г.
до 28 розеток к 2017 г. Озера Лебяжье и Медвежье,
находящиеся в Оренбургской обл., являются
сильно эвтрофицированными, количество плава-
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ющих розеток в 2018 г., согласно нашим подсче-
там, составляло ~2800 и 1000 соответственно.

Если на Южном Урале состояние популяций
водяного ореха представляется довольно стабиль-
ным, то экосистемы Алтайских озер из-за огром-
ной рекреационной нагрузки находятся под се-
рьезной угрозой (Черемисин и др., 2017). Озера
Ая и Манжерок являются наиболее популярными
местами отдыха туристов на Алтае, что в конеч-
ном итоге привело к их эвтрофикации. Местные
власти провели очистку озер, заключавшуюся в
изъятии донных отложений. Летом 2019 г. в оз. Ая
полностью отсутствовала высшая водная расти-
тельность, на оз. Манжерокскоe нам удалось об-
наружить всего лишь 20 мелких розеток водяного
ореха, ранее произраставшего на площади 4 га,
хотя в последние годы размер популяции сокра-
тился (Бляхарчук и др., 2015). Противоположным
примером может служить оз. Канонерское, кото-
рое в связи с эвтрофикацией было постепенно за-
брошено. Ранее в нем насчитывалось ~2000 осо-
бей, но с начала XXI в. водяной орех здесь считал-
ся вымершим (Черемисин и др., 2017). Вероятно,
снижение антропогенной нагрузки позволило
восстановиться популяции – в 2019 г. наблюда-
лось ~1000 плавающих розеток.

Во всех озерах, где был обнаружен водяной
орех (кроме Манжерокского, где после очистки
2018 г. вода все еще остается очень мутной), а так-
же в оз. Долгое, куда водяной орех был наиболее
успешно нами интродуцирован, была измерена
глубина и взяты пробы воды и донных отложений
(табл. 2). Для отбора поверхностных вод исполь-
зовали батометр Рутнера, для отбора донных от-
ложений – дночерпатель Экмана–Берджи. pH из-
меряли с помощью портативного рН-метра HI
83141 (HANNA Instruments, США). Анализ проб
проводился по стандартным методикам (Ефре-
мов и др., 2019) согласно ГОСТ (26424-85, 26426-
85, 26428-85, 31957-2012) и ПНД Ф (14.1:2:3.96-97,
14.1:2.159-2000, 14.1:2:3.95-97, 14.1:2:3.98-97,
14.1:2:3:4.121-97, 14.1:2:4.128-98, 14.1:2:4.138-98,
14.1:2:4.137-98, 14.1:2:4.139-98, 16.1:2.21-98). В

оз. Упканкуль пробы отбирали в двух точках два
года подряд.

Как видно из табл. 2, водяной орех произрас-
тает в озерах со значительным диапазоном
рН (6.73–8.75). Еще более низкий рН наблюдался
в оз. Манжерокское до очистки (6.54 ± 0.06) (Бля-
харчук и др., 2015), а после очистки, по нашим
данным, рН в нем опустился до 6. Имеются дан-
ные, что проростки водяного ореха погибают в
слабощелочной среде (рН 8–9) (Каршина, Трофи-
мов, 1951; Дробот, 1997; Лесков, 2010), однако в ис-
следованных водоемах высокие значения рН не
были для него губительны. Предполагалось нега-
тивное влияние кальция (в концентрациях 33.6–
42 мг/дм3) на прорастание семян водяного ореха и
морфометрические показатели розеток (Лесков,
2010), однако, в исследованных озерах с наиболее
высоким содержанием кальция (оз. Медвежье, Ле-
бяжье) не наблюдалось уменьшения размера розе-
ток. Крупные скопления водяного ореха были об-
наружены при глубине озера от 40 см (Медвежье) до
230 см (Упканкуль). При этом водяной орех ока-
зался единственным водным растением, пережив-
шим очистку оз. Манжерокское, средняя глубина
которого ранее составляла 2.5 м, а после, соответ-
ственно, увеличилась. Водяной орех произрастает
как в ультрапресных водоемах (Бильгиляр), так и в
озерах с повышенной минерализацией (Лебяжье,
Медвежье). Во всех исследованных водоемах на-
блюдается превышение установленных нормативов
по содержанию железа и марганца (табл. 2), что,
скорее всего, обусловлено природными ландшафт-
но-геохимическими условиями (заболоченностью
территорий). Анализ состава донных отложений
выявил сульфатное засоление практически во всех
пробах, при этом содержание хлоридов было низ-
ким (за исключением оз. Лебяжье). По остальным
исследованным параметрам превышения нормати-
вов не наблюдалось. Тогда как способность водяно-
го ореха аккумулировать тяжелые металлы хорошо
известна (Kumar, Chopra, 2018), влияние сульфа-
тов и хлоридов на жизнеспособность водяного
ореха ранее не обсуждалось, и поэтому представ-
ляет интерес для дальнейшего исследования.

В связи с существующим риском полного вы-
мирания северных популяций водяного ореха
представляются актуальными работы по его ин-
тродукции. Интродукцию проводили двумя спо-
собами, рассевая либо стратифицированные в те-
чение осенне-зимнего периода, либо свежесобран-
ные семена водяного ореха из оз. Упканкуль.
Стратификацию проводили с сентября по май при
+5°С в темноте в закрытом пластиковом сосуде, на-
полненном водой для предотвращения высыхания
семян. Посев осуществляли в мае в озера бассейна
р. Уфы: Аркылы-аккан, Басмалы-куль, Муса-куль
и Киндер-куль (Артюхин и др., 2019), отличаю-
щиеся температурой, рН, а также составом расти-
тельных сообществ, приближенными к оз. Упкан-

Таблица 1. Географическое расположение исследован-
ных местообитаний водяного ореха

Озеро Географические координаты
с.ш.; в.д.

Манжерокское 51°49′14.7″; 85°48′39.4″
Ая 51°54′16.9″; 85°51′12.3″
Канонерское 52°27′48.1″; 85°10′53.0″
Упканкуль 55°03′57.5″; 56°31′14.8″
Бильгиляр 55°03′08.8″; 56°31′40.5″
Медвежье 51°38′48.0″; 54°18′25.6″
Лебяжье 51°41′35.1″; 54°33′45.8″
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куль. Все весенние интродукции оказались неудач-
ными. Свежие семена интродуцировали в озера
Муса-куль, Осаеш, Урускуль, Басмалы-куль, Дол-
гое, Теплое и Мельничное в сентябре сразу после
сбора без прохождения ими периода покоя для
естественной стратификации на дне озера. Вес-
ной всходы обнаружились только в озерах Муса-
куль (посажено 30 семян, появилось 14 розеток),
Теплое (из 30 семян – 36 розеток), Урускуль и
Мельничное (в каждом из 30 семян – 2 розетки) и
Долгое. Наиболее успешной оказалась интродук-
ция в оз. Долгое – было посеяно 100 семян, из них
образовалось ~900 розеток, что говорит о том, что
на одном растении в среднем было как минимум
9 розеток. В связи с этим, в данном озере были
взяты пробы воды и донных отложений (табл. 2).
В оз. Долгое наблюдались наиболее высокие зна-
чения рН среди всех исследованных водоемов, а
также самые низкие концентрации ионов Na, К
и Mg. По сравнению с оз. Упканкуль, откуда се-
мена были интродуцированы, выше было содер-
жание S  и Mn, а глубина озера была значи-
тельно меньше.

Одним из параметров, которые сложно изме-
рить в естественных условиях, является опти-
мальная температура, в частности, температура,
при которой начинается прорастание семян. Из
покоящихся на дне водоема плодов водяного оре-
ха сначала появляется гипокотиль, затем развива-
ется стебель, только потом – корни, которые не-
которое время растут вверх и лишь затем опуска-
ются вниз и прикрепляются ко дну (Кулуев и др.,
2017). Достоверно не известно, когда именно это
происходит в природных водоемах, где темпера-
тура меняется в очень большом диапазоне в зави-
симости от погодных условий. Известно, что ис-
следованные алтайские озера – наиболее хорошо
прогревающиеся в этом регионе (20–24°С), чем и
обусловлен повышенный интерес к ним тури-
стов. Оз. Упканкуль, по нашим данным, в июле
прогревалось до 27°С на глубине 50 см, а Бильги-
ляр – до 25°С, тогда как в Басмалы-куль, Осаеш,
Урускуль, Мельничное – только до 23°С (Артю-
хин и др., 2019). Оз. Муса-куль прогревалось до
26°С, тогда как оз. Долгое, по всей видимости,
прогревалось лучше всего (>27°С), поскольку бы-
ло наиболее мелким. Оз. Теплое – искусствен-
ный водоем, являющийся охладителем ТЭЦ и не
замерзающий даже зимой. Именно в этом озере
плавающие розетки водяного ореха достигали по-
верхности воды уже в конце мая, тогда как в дру-
гих озерах это происходило только в июне. Отсут-
ствие всходов в озерах Осаеш и Басмалы-куль, а
также плохая всхожесть в озерах Урускуль и
Мельничное может быть связана именно с более
низкой температурой.

Для проверки предположений, выдвинутых в
ходе наблюдений за естественными популяция-

2
4O −

ми, был заложен опыт по выращиванию водяного
ореха в аквариумной культуре. Перед посадкой в
аквариумы семена проходили стратификацию при
тех же условиях, что и в экспериментах по интро-
дукции. В аквариумах объемом 60 л, содержащих-
ся при естественном освещении, семена прора-
щивали по истечении 30, 60, 100, 150 и 240 сут
стратификации. Для наполнения аквариумов
использовали отстоянную водопроводную воду
(pH 8.4) из северного водозабора г. Уфы, который
питается из р. Уфа, к бассейну которой относятся
все озера, исследованные в Республике Башкор-
тостан. Было использовано шесть аквариумов с
комбинированными значениями температуры
(22 и 25°C) и рН (8.4 и 6.7). Именно такие значе-
ния рН наблюдались в озерах Упканкуль и Биль-
гиляр (6.7–6.8) и озерах Медвежье, Лебяжье и Ка-
нонерское (8–8.6) (табл. 2). Кислотность доводи-
ли соляной кислотой (HCl), которая обычно
используется в приготовлении питательных сред
для культур in vitro, а также серной кислотой H2SO4
(поскольку в местообитаниях водяного ореха на-
блюдалось сульфатное засоление, тогда как со-
держание хлоридов было низким). Еще один ак-
вариум был использован для имитации есте-
ственных условий – в нем в качестве грунта
использовался сапропель FLORIZEL (Россия)
слоем в 2 см, после внесения которого устанавли-
вался pH 7.2, поддерживалась температура 25°C.
В каждый аквариум единовременно высаживали
10 семян.

Для вывода семян из состояния покоя требо-
валась стратификация не менее 100 сут. При бо-
лее длительной стратификации всхожесть семян,
перенесенных в аквариумы, не увеличивалась.
Таким образом, для аквариумной культуры водя-
ного ореха 100 сут стратификации, вероятно, яв-
ляется наиболее оптимальным периодом. Всхо-
жесть была наивысшей в аквариуме, где исполь-
зовался богатый органикой грунт (сапропель).
Всходило 80% семян, в среднем в течение 7 сут.
Среди аквариумов без грунта наилучшие показа-
тели всхожести наблюдались при 25°C и рН 8.4 –
в течение 14 сут всходило 60% семян. В более теп-
лом аквариуме с кислой реакцией, обусловлен-
ной добавлением H2SO4 (25°C, рН 6.7), в течение
14 сут всходило 50% семян. 30% семян всходило в
аналогичных аквариумах при температуре 22°C.
Наихудшие показатели всхожести наблюдались в
аквариуме, где использовалась соляная кислота
(при 22°C взошло одно семя на 37-й день после
посадки, при 25°C – ни одного).

Семена, стратифицированные в течение менее
продолжительного периода (30 и 60 сут) после пе-
реноса в аквариумы, не всходили ни при одном из
использованных вариантов культивирования. По
истечении 240 сут семена начинали прорастать
даже при +5°С, во время стратификации. В 90%
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случаев семена с появившимися гипокотилями
не продолжали свое развитие после помещения в
аквариумы ни при одном из использованных ва-
риантов культивирования. Имеются данные о
том, что семена водяного ореха из более теплых
местообитаний (Хорватия) хотя и переживали за-
морозки до –14°С, не прорастали при температу-
ре ниже +10/2°C (день/ночь), а проростки с по-
явившимися гипокотилями оказывались чув-
ствительны к температуре ниже –4°С (Phartyal
et al., 2018). В других источниках сообщается, что
прорастание водяного ореха российских север-
ных популяций возможно при температуре 15–
20°С (Лесков, 2017). Несмотря на способность ис-
следованных нами семян прорастать при +5°С,
длительное содержание при этой температуре, по
всей видимости, оказывалось губительно для
проростков. Этим же может объясняться и не-
успешность проведенной весенней интродукции
плодов, поскольку к моменту посадки семян (в
мае) большая их часть дала всходы в процессе
стратификации, и эти всходы некоторое время
находились под действием низких положитель-
ных температур.

Выводы. Водяной орех способен расти в водо-
емах с широким диапазоном рН, минерализации,
глубины и других параметров, устойчив к засоле-
нию сульфатного типа. Такой тип засоления, а
также повышенное содержание железа и марган-
ца и низкое содержание хлоридов были характер-
ны для естественных местообитаний водяного
ореха на Южном Урале и на Алтае. В аквариум-
ной культуре соляная кислота либо ее соли при-
водили к практически полной потере всхожести
семян. Хотя семена и способны прорастать при
+5°С, низкие положительные температуры ока-
зывают негативное воздействие на проростки,
поэтому необходимо прекращать стратификацию
своевременно, через 100–150 сут, и помещать се-
мена в оптимальные для развития температурные
условия (не ниже 25°C). При снижении темпера-
туры всего на 3°C всхожесть семян падала на 40–
50%. На Алтае наибольшую угрозу водяному оре-
ху представляет увеличение рекреационной на-
грузки, тогда как на Южном Урале ситуация бо-
лее стабильная. Численность редкого вида можно
сохранить путем интродукции. Посев предпочти-
тельно проводить сразу после сбора семян в водо-
емы, прогревающиеся летом до 25°C и выше, с pH
от 6.7 до 8.8.
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Growth Сonditions of Water Caltrop Trapa natans L.
on the Northern Border of its Habitat
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Water caltrop is a relic aquatic plant, protected in 36 regions of Russia. Its most northern and isolated popu-
lations in Southern Urals and Altai are poorly studied. Results of chemical analysis of water and aquarium
culture experiments revealed that this plant can tolerate a wide range of environmental factors. The species
appear to be sensitive to chlorides and low water temperature, but resistant to sulfate salinization. Human fac-
tor is the main threat to the northern populations of water caltrop, in Altai it already resulted in the extinction
of this plant in Lake Aya and population decline in lakes Manzherok and Kanonerskoye.

Keywords: water caltrop, Trapa natans, extinction, rare species, introduction



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД, 2021, № 1, с. 91–94

91

ПЕРВАЯ НАХОДКА Thermocyclops taihokuensis (Crustacea, Copepoda) 
В БАССЕЙНЕ р. ОКИ
© 2021 г.   В. И. Лазарева*

Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина Российской академии наук, 
пос. Борок, Ярославская обл., Некоузский р-н, Россия

*e-mail: lazareva_v57@mail.ru
Поступила в редакцию 19.03.2020 г.

После доработки 29.06.2020 г.
Принята к публикации 06.07.2020 г.

Описана новая находка вида Thermocyclops taihokuensis (Harada, 1931) в водоемах Европейской Рос-
сии. В октябре 2019 г. восточно-азиатская копепода Thermocyclops taihokuensis (Harada, 1931) впервые
обнаружена в Шатском водохранилище (54° с.ш., 38° в.д.), которое относится к системе р. Оки –
правого притока р. Волги. Численность популяции T. taihokuensis превышала 100 тыс. экз./м3. При
температуре воды 13°С вид активно размножался, половозрелые самки с яйцами в яйцевых мешках
составляли 45% их общего количества, плодовитость достигала 17 ± 1 яйц на самку. Шатское водо-
хранилище является наиболее западным местообитанием вида в Европейской России. Вероятность
дальнейшего расселения вида вниз по р. Оке в водохранилища Средней и Нижней Волги оценена
как высокая.

Ключевые слова: Средняя Волга, бассейн р. Ока, Шатское водохранилище, Thermocyclops taihokuensis,
новые местообитания, обилие, особенности биологии
DOI: 10.31857/S0320965221010071

Копепода Thermocyclops taihokuensis (sin. T. asi-
atiсus (Kiefer, 1932)) – валидный вид, последнее
переописание сделано Монченко (Monchenko,
2008). Внешне по вооружению ног 4–5-й пары и
фуркальных ветвей Thermocyclops taihokuensis схо-
ден с T. oithonoides (Sars, 1863), дифференциаль-
ный диагноз этих двух видов приведен в книге
В.М. Рылова (1948). В современных работах (Guo,
1999; Dela Paz et al., 2016) выделены следующие
важные отличительные признаки Thermocyclops
taihokuensis: сильно изогнутые боковые ветви се-
мяприемника самки; мощный медиальный шип
дистального членика эндоподита четвертой пары
ног, вооруженный крепкими зубцами; отноше-
ние длины дорзальной щетинки фурки к таковой
внешней латеральной щетинки >1.5.

Основной ареал Thermocyclops taihokuensis
охватывает Центральную и Восточную Азию
(Kuzmetov, 1997; Guo, 1999; Mirabdullayev, Mirab-
dullayev et al., 2003; Monchenko, 2008; Dela Paz
et al., 2016). Вид известен из Казахстана и Узбеки-
стана (Mirabdullayev, Kuzmetov, 1997; Mirabdul-
layev et al., 2003; Monchenko, 2008;  Степаньянц
и др., 2015; Калымбетова, 2017). В 2000-х годах
T. taihokuensis обнаружили в Северо-Восточном и
Среднем Каспии (Monchenko, 2008; Шарапова,
2014; Степаньянц и др., 2015). В 2010-х годах вид

проник в бассейн р. Волги, он зарегистрирован в
Волго-Ахтубинской пойме (Нечаев, 2016), р. Вол-
ге ниже г. Волгограда (Лазарева и др., 2018) и
увстьевой области р. Суры в подпоре Чебоксар-
ского водохранилища (Жихарев и др., 2019).

В 2012 г. T. taihokuensis появился в Цимлянском
водохранилище (р. Дон) (Вехов и др., 2014). В 2018 г.
этот вид формировал очень высокую численность
(более 600 тыс. экз./м3) в Верхнем и Чирском
участках Цимлянского водохранилища, он также
был многочислен (>25 тыс. экз./м3) в Бреслав-
ском и Карповском водохранилищах канала Вол-
га-Дон (Лазарева, Сабитова, 2020). До 2015 г. в
Европейской России вид не был зарегистрирован
западнее Цимлянской ГЭС (42° в.д.), в дельте
р. Дон и Таганрогском заливе Азовского моря его не
обнаруживали (Селифонова, 2013; Свистунова и др.,
2014). Самое северное (56° с.ш., 46° в.д.) местона-
хождение T. taihokuensis расположено в устье
р. Суры (Средняя Волга) (Жихарев и др., 2019).
Обзор недавних находок вида указывает на тот
факт, что T. taihokuensis быстро расселяется к за-
паду от р. Волги.

В начале октября 2019 г. был проанализирован
зоопланктон Любовского пруда-охладителя Но-
вомосковской ГРЭС на Шатском водохранилище
(Тульская обл.). Шатское водохранилище (коор-

УДК 574.5(285.2)

КРАТКИЕ
СООБЩЕНИЯ
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динаты центра 54.0998° с.ш., 38.2744° в.д.) распо-
ложено в верховье р. Шат, которая относится к
системе р. Оки (бассейн Средней Волги) (рис. 1).
Площадь водоема 12.5 км2, максимальная глуби-
на 13 м (Григорьева, 2020), в подпоре водохрани-
лища находятся устьевые области притоков
р. Шат – реки Любовка, Аселок и Белоколодезь.

Пробы зоопланктона отбирали в открытом
прибрежье (глубина 0.8 м, температура воды
13°С) мерным ведром с последующей фильтраци-
ей 100 л воды через сито с ячеей 74 мкм. Пробы
фиксировали 4%-ным формалином и просматри-
вали в лаборатории под стереомикроскопом Ster-
eoDiscovery-12 (Carl Zeiss, Jena). Таксономическую
идентификацию копепод проводили с использова-
нием работ В.М. Рылова, (1948), В.И. Монченко
(Monchenko) (1974, 2008), Guo (1999), Mirabdullayev
et al. (2003).

Определяли общую численность и возрастную
структуру популяции T. taihokuensis, размеры поло-
возрелых особей и плодовитость самок. Измерения
проводили с помощью окулярного микрометра
50/10 мм Stemi при увеличении 25–50×. Фотогра-
фии выполнены камерой AxioCam MRс5 (микро-
скоп StereoDiscovery V.12) при увеличении 60×.

В октябре в водохранилище обнаружены четы-
ре вида копепод: пелагические T. taihokuensis
(110.5 тыс. экз./м3) и Mesocyclops leuckarti (Claus,
1857) (3.4 тыс. экз./м3), а также малочисленные ли-
торальные Eucyclops macrurus (Sars, 1863) и E. macru-
ruoides (Lilljeborg, 1901) (в сумме ~1 тыс. экз./м3).
Это первая регистрация Thermocyclops taihokuensis
в бассейне р. Оки и вторая находка вида в водое-
мах Средней Волги. В целом, к 2019 г. в бассейне
р. Волги выявлены 4 местообитания вида (рис. 1).

Копепода T. taihokuensis – сравнительно круп-
ный вид: длина тела самок 0.9–1.0 (в среднем
0.95 ± 0.01 мм), самцов – 0.7–1.0 (0.86 ± 0.03 мм).
Это сопоставимо с размерами Mesocyclops leuckarti
(0.8–1.0 мм). Важным признаком вида, заметным
при небольшом увеличении (20–25×), являются
S-образно изогнутые апикальные щетинки фурки
(рис. 2а). Боковые ветви сравнительно узкого и
длинного семяприемника самки широко раздви-
нуты и заметно изогнуты (рис. 2б), прямой и тол-
стый внутренний шип дистального членика эндо-
подита 4-й пары ног вооружен редкими зубцами,
симметрично расположенными на обоих его кра-
ях (рис. 2в).

Вклад Thermocyclops taihokuensis составлял 95%
количества копепод и 90% всех ракообразных

Рис. 1. Распространение Thermocyclops taihokuensis в бассейне р. Волги. Круглые метки – данные работ (Жихарев и др.,
2019; Нечаев, 2016), прямоугольники – находки автора: 1 – Шатское водохранилище (настоящая статья), 2 – р. Волга
ниже г. Волгограда (Лазарева и др., 2018). Схема бассейна р. Волги дана по (Litvinov et al., 2009) с дополнениями автора.

250

КАСПИЙСКОЕ М
ОРЕ

2

1

0

Высота, м

<0
0−100
100−200
200−500
500−1000
1000−1500
1500−3000

250 мУкраинаУкраинаУкраина

БеларусьБеларусьБеларусь

ОкаОкаОка
СураСураСура

КамаКамаКама

Большой ИргизБольшой ИргизБольшой Иргиз

ВетлугаВетлугаВетлуга

Шатское
водохранилище
Шатское
водохранилище
Шатское
водохранилище

УнжаУнжаУнжа
ШекснаШекснаШексна

МологаМологаМолога

Верхняя
Волга

Верхняя
Волга

Верхняя
Волга

Средняя ВолгаСредняя ВолгаСредняя Волга

РоссияРоссияРоссия

Нижняя ВолгаНижняя ВолгаНижняя Волга

СамараСамараСамара



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 1  2021

ПЕРВАЯ НАХОДКА Thermocyclops taihokuensis 93

планктона Шатского водохранилища. Другие пред-
ставители рода Thermocyclops в водоеме отсутствова-
ли. Известно (Монченко, 1974), что обычные для
центра Европейской России T. oithonoides и T. crassus
(Fischer, 1853) к началу октября переходят к диапау-
зе. Напротив, популяция T. taihokuensis в эти сроки
интенсивно размножалась, 45% общего количества
половозрелых самок несли яйцевые мешки. Инди-
видуальная плодовитость достигала 12–28 яиц на
самку (в среднем 17 ± 1). Основную часть популя-
ции (>80%) составляли науплиусы (90 тыс. экз./м3),
вклад копеподитов (8 тыс. экз./м3) и взрослых осо-
бей (11.5 тыс. экз./м3) варьировал в пределах 7–
10%. Соотношение самцов и самок в пробах было
примерно одинаковым.

Питание такой многочисленной популяции
было обеспечено массовым развитием в водохра-
нилище крупных (0.2–0.6 мм) коловраток As-
planchna priodonta Gosse, 1850 (17 тыс. экз./м3) и Syn-
chaeta pectinata Ehrenberg, 1832 (42 тыс. экз./м3). На-
уплиусы копепод являются фильтраторами и
потребляют фито- и бактериопланктон, у взрос-
лых Cyclopoida при недостатке пищи обычен кан-
нибализм (Монаков, 1998).

Таким образом, осенью 2019 г. Thermocyclops
taihokuensis впервые обнаружен в верхней части
бассейна р. Оки – крупного правого притока
р. Волги. В настоящее время Шатское водохрани-
лище является наиболее западным (38° в.д.) ме-
стообитанием вида в Европейской России. Боль-
шая численность (>100 тыс. экз./м3) популяции
T. taihokuensis указывает на высокую вероятность
дальнейшего расселения вида вниз по р. Оке в во-
дохранилища Средней и Нижней Волги.
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First Record of Thermocyclops taihokuensis (Crustacea, Copepoda) 
in the Oka River Basin

V. I. Lazareva*
Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences,

Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
*e-mail: lazareva_v57@mail.ru

A new find of the species Thermocyclops taihokuensis (Harada, 1931) in reservoirs of European Russia is de-
scribed. In October 2019, the East Asian copepod Thermocyclops taihokuensis (Harada, 1931) was first record
in the Shat Reservoir (54°N, 38°E), which belongs to the Oka River system. Oka River represents the right
tributary of the Volga River. The population of T. taihokuensis exceeded 100 thousand ind./m3. At a water
temperature of 13°C, the species actively bred, sexually mature females with eggs in egg sacs accounted for
45% of their total number, and fecundity reached 17 ± 1 eggs per female. The Shat Reservoir is the western-
most habitat of the species in European Russia. It is estimated as the high probability of further distribution
of the species down the Oka River into the reservoirs of the Middle and Lower Volga.

Keywords: Middle Volga, Oka River basin, Shat Reservoir, Thermocyclops taihokuensis, new records, abun-
dance, features of species live cycle
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Показано, что весной на фоне повышения ихтиомассы оз. Севан за счет планктофага Coregonus la-
varetus L. сократилось число видов, численность и биомасса зоопланктона, количественные харак-
теристики Daphnia (Ctenodaphnia) magna Straus, величина индекса Шеннона. Уменьшение количе-
ства ветвистоусых-фильтраторов привело к снижению прозрачности воды и увеличению доли Roti-
fera в общей численности и биомассе зоопланктона.

Ключевые слова: высокогорное озеро, зоопланктон, ихтиомасса, Daphnia (Ctenodaphnia) magna Straus
DOI: 10.31857/S032096522101006X

С начала ХХI в. в высокогорном (~1900 м над
уровнем моря) большом (площадь ~1262 км2)
оз. Севан (Армения, между 40°18′38.16″ с.ш.,
45°20′57.12″ в.д.) повышается уровень воды, что,
наряду со значительными колебаниями биомас-
сы сига (Coregonus lavaretus L.), определяет каче-
ственный и количественный состав зоопланктона,
играющего важную роль в формировании структу-
ры экосистемы и ее функционировании (Озеро…,
2016). Особая роль в период 2011–2014 гг. принадле-
жала Cladocera, которые на фоне значительного
снижения ихтиомассы достигли максимальных за
всю историю изучения водоема количественных по-
казателей. Увеличение плотности и биомассы рыб
за счет C. lavaretus, наблюдающееся с 2013 г., приве-
ло к тому, что в июле и октябре 2018 г. в составе
планктона не отмечена Daphnia (Ctenodaphnia)
magna Straus (Крылов и др., 2020). Указывалось,
что этот вид ракообразных попадал в озеро вес-
ной и ранее, но быстро выедался рыбами (Озе-
ро…, 2016). Однако до 2016 г. изучение планктона
водоема проводили лишь летом и осенью, в резуль-
тате чего современная информация о состоянии ве-
сеннего комплекса организмов отсутствует.

Очевидно, что изменения количественных по-
казателей и структуры весеннего зоопланктона

оз. Севан при увеличении биомассы рыб стали
предметом изучения авторов очень своевременно.

ЗП собирали в мае 2016–2018 гг. на 15–20 стан-
циях пелагиали (>15 м) Большого и Малого Сева-
на от дна до поверхности сетью Джеди с ячеей
64 мкм, а также батометром Молчанова объемом
4 л через каждые 1–5 м. Пробы фиксировали
4%-ным формалином, камеральную обработку
проводили по стандартной методике (Методи-
ка…, 1975), биомассу рассчитывали с учетом раз-
меров организмов (Балушкина, Винберг, 1979).
Сбор ФП осуществляли батометром Молчанова
от поверхности до дна через каждые 1–5 м, кон-
сервирование и камеральную обработку проводи-
ли по стандартной методике (Методика…, 1975).
Рыбное население озера оценивали гидроакусти-
ческим методом (Озеро…, 2016). Прозрачность
воды измеряли диском Секки.

Статистический анализ показал нормальное
распределение данных, достоверность различий
средних величин оценивали с помощью одно-
факторного дисперсионного анализа (p < 0.05,
ANOVA), множественные сравнения групповых
средних – с помощью критерия наименьшей зна-
чимой разности (LSD-test), для определения кор-
реляции использовали коэффициент Пирсона
(p < 0.05).

Максимальная температура и минимальная
прозрачность воды, а также наибольшая биомас-Сокращения: ЗП – зоопланктон, ФП – фитопланктон.

УДК 574.583(285.2):591

КРАТКИЕ
СООБЩЕНИЯ
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са ФП были отмечены в 2018 г. (табл. 1). Основу
биомассы ФП в 2016 г. составляли зеленые водорос-
ли, в 2017 г. – диатомовые, в 2018 г. – цианобакте-
рии. Доминантный комплекс в 2016 г. представля-
ли Tribonema affine (Kützing) G.S.West и Sphaero-
cystis schroeterii Chod., в 2017 г. – Stephanodiscus
hantzschii Grun., Sphaerocystis schroeterii, Cyclotella
kutzingiana, в 2018 г. – Microcystis aeruginosa (Kütz-
ing) Kützing, Aphanothece clathrata West & G.S. West,
Sphaerocystis schroeterii и Oocystis solitaria Wittr.

В течение периода наблюдений в пелагиали
озера наблюдался постепенный рост ихтиомассы,

за счет сигов, для которых характерно преимуще-
ственное питание ракообразными зоопланктона: в
2016 г. – 450 т, в 2017 г. – 554, в 2018 г. – 737 т.

За период изучения количество видов Rotifera
в пробе увеличилось, Cladocera – уменьшилось
(табл. 1). Численность ЗП в 2018 г. была ниже, та-
ковой в 2016 и 2017 гг. (табл. 1). В 2017 г. плотность
Daphnia magna оказалась меньше, чем в 2016 г. в
6.7 раза, в 2018 г. – в 183 раза (табл. 1). За время ис-
следования в общей численности ЗП возросла до-
ля Rotifera (с 26.9% в 2016 г. до 69.6% в 2018 г.), но
сократилась доля Copepoda (с 65.3 до 28.5%) и

Таблица 1. Температура воды, ее прозрачность, биомасса ФП, количественные показатели и индекс Шеннона
ЗП оз. Севан в мае 2016–2018 гг.

Примечание. Даны средние значения ± ошибка. Индекс Шеннона рассчитан по численности ЗП, бит/экз. 
*Статистически значимые различия.

Показатель 2016a г. 2017b г. 2018c г.

Температура воды, °С 9.0 ± 0.4*b 8.5 ± 0.3*с 14.8 ± 0.4

Прозрачность воды, м: 5.3 ± 0.4*с 5.0 ± 0.2 4.3 ± 0.3

Биомасса ФП, г/м3:
Bacillariophyta 0.073 ± 0.007*b 0.125 ± 0.005*с 0.085 ± 0.002

Chlorophyta 0.143 ± 0.006*b 0.07 ± 0.004*с 0.162 ± 0.016

Cyanophyta 0.107 ± 0.001*b, с 0.046 ± 0.0004*с 0.187 ± 0.006

Прочие 0.067 ± 0.009 0.029 ± 0.003 0.049 ± 0.014
Общая 0.39 ± 0.011*b, с 0.27 ± 0.013*с 0.483 ± 0.022

Число видов ЗП:
Rotifera 2.8 ± 0.3*с 3.0 ± 0.2*с 3.9 ± 0.3

Copepoda 4.9 ± 0.2 4.7 ± 0.2 4.3 ± 0.3
Cladocera 2.0 ± 0.1*b, с 0.8 ± 0.1 0.9 ± 0.1

Всего 9.7 ± 0.3*b 8.5 ± 0.4 9.1 ± 0.5

Численность ЗП, тыс. экз./м3:
Rotifera 9.06 ± 2.84*b, с 17.22 ± 9.11*с 3.15 ± 1.11

Copepoda 14.54 ± 3.44*с 9.69 ± 5.28*с 1.73 ± 0.76

Cladocera 1.58 ± 0.60*b, с 0.22 ± 0.10 0.31 ± 0.30

Общая 25.18 ± 6.51*с 27.12 ± 14.34*с 5.20 ± 1.85

Daphnia longispina 0.12 ± 0.03 0.10 ± 0.10 0.31 ± 0.21
D. magna 1.46 ± 0.60*b, с 0.12 ± 0.10 0.0012 ± 0.0007

Биомасса ЗП, г/м3:
Rotifera 0.004 ± 0.001 0.009 ± 0.004*с 0.003 ± 0.001

Copepoda 0.920 ± 0.261*с 0.415 ± 0.216*с 0.078 ± 0.036

Cladocera 0.910 ± 0.555*b, с 0.085 ± 0.041*с 0.016 ± 0.013

Общая 1.835 ± 0.744*b, с 0.509 ± 0.222*с 0.097 ± 0.050

Daphnia longispina 0.068 ± 0.038*b, с 0.020 ± 0.008 0.015 ± 0.013

D. magna 0.842 ± 0.556*b, с 0.065 ± 0.041*с 0.0008 ± 0.0006

Индекс Шеннона, бит/экз. 2.63 ± 0.09*b, с 2.30 ± 0.07 2.23 ± 0.19
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Cladocera (с 7.7 до 1.9%). Среди доминирующих
по численности организмов обнаружено 4 вида
Rotifera, 4 – Copepoda и 2 – Cladocera, при этом к
2018 г. увеличилось число станций, где преобла-
дали индикаторы высокотрофных вод (Filina ter-
minalis и Keratella quadrata), сократилась доля
станций, где доминировали Calanoida, из числа
доминантов исчезла Daphnia magna (табл. 2). В те-
чение изучения также снизилась величина индек-
са Шеннона (табл. 1).

Биомасса ЗП в 2017 г. была меньше, чем в 2016 г.
в 3.6 раза, в 2018 г. – в 19.0 (табл. 1). Основу био-
массы ежегодно составляли Copepoda, причем, с
2016 по 2018 гг. их доля возросла (с 63.6 до 84.2%),
также увеличилась доля Rotifera (с 0.3 до 8.6%), но
снизилась доля Cladocera (с 36.1 до 7.2%). Биомас-
са D. magna ежегодно сокращалась и в 2017 г. ока-
залась меньше, чем в 2016 г. в 10 раз, в 2018 г. – в
108 раз (табл. 1). В составе доминантов отмечено
2 вида Rotifera, 5 – Copepoda, 2 – Cladocera, к 2018 г.
повысилась доля станций, где доминировали
представители Cyclopoida, из состава доминантов
исчезла D. magna (табл. 2).

Как мы указывали выше, D. magna, зареги-
стрированная в бассейне оз. Севан в первой поло-
вине прошлого века (Бенинг, 1941; Мешкова,
1968), и ранее попадала в водоем, но быстро вы-
едались рыбами, в результате чего не отмечалась в
составе ЗП (Озеро…, 2016). В период максималь-

ного снижения ихтиомассы в 2011–2014 гг. попав-
шие в водоем экземпляры получили возможность
развития, и вид вошел в состав доминирующего
комплекса. Уменьшение браконьерской нагрузки
из-за нерентабельности постановки сетей спо-
собствовало увеличению биомассы сигов, благода-
ря которым с 2016 по 2018 гг. в весеннем планктоне
значительно сократились численность и биомасса
Cladocera (соответственно r = –0.33 и –0.36), и в
большей степени крупной и окрашенной D. mag-
na (r = –0.46 и –0.53), которая исчезла из состава
доминантов (табл. 1, 2). Это подтверждает значи-
тельную роль рыб-планктофагов в формирова-
нии видового состава Cladocera оз. Севан.

В период максимальной представленности
D. magna ее жизнедеятельность определяла ряд
характеристик воды и планктонных организмов
(Krylov et al., 2018). Сокращение количественных
показателей дафнии привело и к их изменению.
Так, в период с 2016 по 2018 г. в среднем на 1 м
уменьшилась прозрачность воды. При снижении
конкуренции с ракообразными-фильтраторами в
общей численности и биомассе ЗП возросла доля
Rotifera.

Необходимо отметить, что при увеличении их-
тиомассы уменьшилась величина индекса Шен-
нона ЗП (r = –0.45) (табл. 1). Однако в летний и
осенний сезоны обычно наблюдалась противопо-
ложная закономерность, которую мы связываем с

Таблица 2. Доминирующие виды ЗП и их встречаемость на станциях пелагиали оз. Севан в мае 2016–2018 гг.

Примечание. “–” – вид отсутствует в составе доминантов на всех станциях.

Виды

Доля общего числа станций, %

по численности по биомассе

2016 г. 2017 г. 2018 г. 2016 г. 2017 г. 2018 г.

Polyarthra dolichoptera Idelson 5.9 – – – – –

P. vulgaris Carlin 52.9 56.3 – – – –

Filinia terminalis (Plate) – 43.8 72.7 – – –

Keratella quadrata (Müller) 52.9 100.0 100.0 – 6.3 9.1

Asplanchna girodi Guerne – – – – – 9.1

Arctodiaptomus bacilifer (Коеlbel) 47.1 12.5 – 82.4 62.5 63.6

Acanthodiaptomus denticornis (Wierzejski) – 25.0 – 47.1 81.3 81.8

Копеподиты Calanoida – – 18.2 – – 9.1

Cyclops abyssorum sevani Meshkova – 6.3 – – 37.5 81.8

C. strenuus (Fischer) – – – – 18.8 36.4

Thermocyclops crassus (Fischer) 35.3 – – 17.6 – 9.1

Науплиусы Copepoda 94.1 100.0 63.6 – 25.0 –

Daphnia longispina – – 9.1 23.5 – 18.2

D. magna 29.4 12.5 – 70.6 37.5 –
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выеданием рыбами наиболее заметных и много-
численных пищевых объектов, что приводит к
снижению степени доминирования одного вида
(Озеро…, 2016; Крылов и др., 2020). По-видимо-
му, направление изменений индекса Шеннона
имеет сезонные особенности и зависит от ряда
факторов среды. Так, весной, когда ЗП только
формируется, степень доминирования одного ви-
да минимальна, сообщество наиболее выравнено
и выедание доступных ракообразных приводит к
повышению степени доминирования мелких ко-
ловраток, увеличению встречаемости и массовому
количественному развитию которых в 2018 г. спо-
собствовала также и высокая температура воды.

Весной в меньшей степени проявилось влия-
ние ЗП на ФП, показатели которого в большей
степени определялись температурой воды, о чем
свидетельствуют коэффициенты корреляции с
общей биомассой ФП (r = 0.56), биомассами диа-
томовых (r = –0.41), зеленых (r = 0.58) водорослей
и цианобактерий (r = 0.74).

Выводы. Весной при повышении ихтиомассы в
оз. Севан сократились число видов в пробе, индекс
Шеннона, численность и биомасса зоопланктона,
крупной и окрашенной D. magna, которая исчезла
из доминирующего комплекса организмов. При
уменьшении количества ветвистоусых-фильтра-
торов снизилась прозрачность воды, возросла до-
ля Rotifera в общей численности и биомассе
сообщества.
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It is shown that in spring an increasing fish biomass due to planktophage Coregonus lavaretus L. in Lake Sevan
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characteristics of a large species of Cladocera, Daphnia (Ctenodaphnia) magna Straus, and a decrease in the
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Выполнено сравнительное исследование питания анабаса Anabas testudineus (Bloch, 1792) плаваю-
щим на поверхности воды гранулированным кормом на свету (~100 лк), в темноте и при освещении
инфракрасным светом (780–900 нм). Выяснено, что анабас способен в равной мере питаться в тем-
ноте и при освещении ИК-светом (37 и 30% гранул), что значительно хуже, чем на свету (73% гра-
нул). Если на свету рыбы мгновенно реагировали на внесенный корм и начинали потреблять его, то
при инфракрасном свете первые гранулы они схватывали в среднем лишь через две с лишним ми-
нуты после начала опыта. Это указывает на отсутствие у анабаса зрительной реакции на корм при
инфракрасном свете.

Ключевые слова: анабас Anabas testudineus, пищевое поведение, инфракрасный свет, темнота
DOI: 10.31857/S0320965221010101

Анабас Anabas testudineus (Bloch, 1792) широко
распространен в Юго-Восточной Азии, часто
обитает в стоячих и слабо текучих водоемах, в том
числе в прудах и каналах системы рисовых чеков
с высокой мутностью воды. Суточный ритм и
особенности питания анабаса слабо изучены.
Есть данные, что основным рационом для молоди
анабаса служит зоопланктон; взрослые особи
анабаса всеядны – питаются водными насекомы-
ми, их личинками и другими беспозвоночными,
мелкой рыбой, а также растительностью (Shingh,
Samuel, 1981). Ранее проведенная работа (Павлов
и др., 2019) показала, что количество потребляе-
мого анабасом искусственного гранулированного
корма увеличивается в вечерние часы. Данные,
указывающие на способность анабаса питаться в
темноте, в доступной литературе не найдены.

Для наблюдения в темноте за поведением рыб
применяют излучение в инфракрасном спектре
при условии отсутствия чувствительности к нему
у объекта исследований. Пресноводные рыбы, в
том числе анабас (Ahmadi Ahmadi, 2018), как пра-
вило, лучше воспринимают свет большей длины
волны – желтую часть спектра (Павлов и др.,
1970; Протасов, 1978; Lythgoe, 1984). По электро-
физиологическим (Протасов, 1978) и поведенче-
ским (Павлов и др., 1970) исследованиям показа-
но, что спектральная чувствительность пресно-
водных рыб не затрагивает инфракрасный спектр
излучения. Однако появились данные по нали-
чию восприятия пресноводными рыбами света в

инфракрасном диапазоне: карпа Cyprinus carpio L.
(Matsumoto, Kawamura, 2005), нильской (Oreo-
chromis niloticus L.) (Kobayashi et al., 2002; Matsu-
moto, Kawamura, 2005) и мозамбикской тиляпии
O. Mossambicus (Peters, 1852) (Shcherbakov et al.,
2012, 2013), Pelvicachromis taeniatus (Boulenger,
1901) (Meuthen et al., 2012). Имеется предположе-
ние, что спектральная чувствительность рыб к
красному и инфракрасному свету в сильно замут-
ненных водоемах может отражать их эволюцион-
ную адаптацию к сложившимся условиям обита-
ния (Shcherbakov et al., 2013). Присутствует ли та-
кая адаптация у анабаса на данный момент
неизвестно.

Цель работы – изучить возможность питания
анабаса в темноте и его восприимчивость к ин-
фракрасному свету.

Исследования проведены в январе–феврале
2020 г. в Приморском отделении Российско-вьет-
намского тропического научно-исследователь-
ского и технологического центра (СРВ, г. Ня-
чанг). Особей анабаса (средняя длина 71 ± 1.9 мм,
масса 12 ± 1.2 г) отловили в прудах при помощи тра-
диционных искусственных укрытий-ловушек.
Средняя глубина прудов составляла 70 см, средняя
температура воды – 24 °C, прозрачность воды − 20–
30 см. Отловленных рыб перевозили в лаборато-
рию и содержали при температуре воды 25–26°C
в четырех аквариумах объемом 100 л по 25 особей
в каждом. Чтобы исключить попытки анабаса вы-
прыгнуть, аквариумы заполняли водой наполо-
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вину (50 л) и накрывали стеклянными крышками
с небольшим зазором для доступа воздуха. В пе-
риод акклимации (3 дня после пересадки в аква-
риумы) смену воды в аквариумах осуществляли
2 раза в сут, в последующие дни – 1 раз в сут. Рыб
кормили ежедневно сухим гранулированным
кормом Humpy Head (“Yi Hu Fish Farm Traiding”,
Сингапур) с диаметром гранул около 3 мм и сред-
ней массой 10 мг, рацион избыточный – 15% от
средней массы тела особи. Корм длительное вре-
мя (>30 мин) плавал на поверхности воды. Бóль-
шая часть рыб начинала потреблять гранулиро-
ванный корм в течение первых трех суток.

Для проведения опытов рыб, не получавших
корм в течение последних 6–8 ч, по 5 экз. из об-
щих аквариумов пересаживали в четыре аквари-
ума с объемом воды 14 л. Дно и боковые стенки
аквариумов были изолированы от внешнего света
при помощи черной матовой непрозрачной плен-
ки. Над аквариумами был смонтирован полог из
непрозрачной плотной пленки, закрывающей их
сверху и с боков. Для дополнительной изоляции
аквариумов от внешнего света их накрывали
крышками с наклеенной черной пленкой. Экспе-
рименты проводили в темное время суток (с
18:00 по 21:00) в помещении, где уровень осве-
щенности в это время не превышал 0.1 лк (мини-
мальное детектируемое значение люксметром
Amtast LX1330B).

Выполняли три группы опытов, разделенных
по типу освещения в аквариумах в период опыта:
контрольные опыты на свету (включена люми-
несцентная лампа, освещенность ~100 лк); опыты
в темноте (лампа выключена); опыты при инфра-
красном свете (включена инфракрасная подсвет-
ка видеокамеры, лампа выключена). 

В контрольных опытах (на свету) аквариумы с
пересаженными рыбами были закрыты прозрач-
ным стеклом для исключения выпрыгивания
особей. Во время проведения опытов в темноте
аквариумы закрывали непрозрачной крышкой и
опускали полог. В опытах с инфракрасной под-
светкой аквариумы с рыбами закрывали непро-
зрачной крышкой с прорезью (4 × 4 см2) в верх-
ней части, в которую устанавливали видеокамеру
SJcam A10, оборудованную по периметру 6-ю ди-
одными излучателями, работающими в инфракрас-
ном диапазоне. Расстояние от объектива камеры до
поверхности воды составляло 30 см, до дна аквари-
ума – 45 см. Видео записывали с разрешением кадра
1280 × 720 p (30 к/с); в течение всего опыта LCD-
экран видеокамеры был выключен. Инфракрас-
ные светодиоды излучали свет с длиной волны от
780 до 900 нм. Измеряли длину световой волны
спектрометром Ocean Optics HR 2000.

По прошествии периода акклимации рыб к
условиям непосредственно эксперимента (30 мин)
верхнее стекло над аквариумами (в контрольных

опытах) или крышку (опыты в темноте и при
ИК-свете) на короткое время (5–10 с) сдвигали
на 1–2 см; в получившуюся прорезь в каждый
аквариум засыпали 25 гранул корма. В темноте и
на свету в связи с сильными бликами от стекла
видеорегистрацию поведения анабаса в течение
опыта (последующих 20 мин после акклимации)
не проводили. В опытах с инфракрасной под-
светкой на видеозаписях оценивали потребление
анабасом корма и фиксировали время схватыва-
ния первой гранулы. Через 20 мин после подачи
корма опыт прекращали, рыб пересаживали в ак-
вариумы постоянного содержания и подсчитыва-
ли число гранул, оставшихся несъеденными, в
экспериментальных аквариумах. Аквариумы че-
редовали по группам выполняемых опытов. Всего
было проведено 77 опытов (26 на свету, 25 в тем-
ноте, 26 при инфракрасной подсветке).

Статистическая обработка материала выпол-
нена по индивидуальным значениям с использо-
ванием: непараметрического дисперсионного
анализа (H-критерия Краскела-Уоллиса), U-кри-
терия Манна–Уитни, критерия Стьюдента для
долей.

По нашим наблюдениям рыбы на свету актив-
нее, чем при инфракрасном свете – они чаще пе-
ремещались в аквариуме, держались преимуще-
ственно в толще воды. Рыбы, находящиеся на
свету (в 25 опытах из 26) моментально (в первые
секунды) реагировали на подачу корма и начина-
ли его потреблять.

При инфракрасном свете особи плавали мед-
ленно, чаще держались у стенок аквариума голо-
вой вверх, перемещаясь вдоль них в разных на-
правлениях. При этом рыбы редко сталкивались
друг с другом. Часть из них практически в течение
всего опыта неподвижно лежали на дне аквари-
ума. При инфракрасном свете особи на подачу
корма не реагировали – не подплывали к корму,
не пытались схватить гранулу. Потребление кор-
ма начиналось не ранее, чем через 25 с после по-
дачи корма. В среднем успешное обнаружение и
потребление первой гранулы в большинстве опы-
тов (17 из 26) занимало 2.2 ± 0.46 (0.4–8.4) мин. В
ряде опытов (в 9 из 26) ни одна из гранул не была
потреблена.

У рыб, содержащихся при инфракрасном све-
те, доверительный интервал для генерального
среднего времени начала потребления первой
гранулы корма (135 с) составил 59 с. С вероятно-
стью 0.95 можно утверждать, что среднее время,
необходимое для успешного обнаружения грану-
лы, при выборке большего объема не выйдет за
пределы этого интервала.

Проведенный анализ видео показал, что в ин-
фракрасном свете обнаружение рыбами первой
гранулы, вероятно, происходит случайным обра-
зом. Для вентиляции наджаберной полости, где
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располагается лабиринтовый орган анабасу необ-
ходимо время от времени всплывать к поверхно-
сти и захватывать атмосферный воздух (Graham,
1997; Hughes, Singh, 1970). Иногда они заглатыва-
ли гранулу корма, плавающую на поверхности во-
ды. В некоторых случаях рыбы эту гранулу отверга-
ли. После схватывания первой гранулы рыба на-
чинала поиск других гранул, плавающих на
поверхности воды, их схватывание происходило в
результате прямолинейного движения к грануле с
расстояния, не превышающего 3 см.

Непараметрический дисперсионный анализ
показал, что потребление анабасом корма зави-
сит от наличия света (H-критерий Краскела–Уол-
лиса: p < 0.001). Рыбы в контрольных опытах в
большинстве случаев (15 опытов из 26) потребляли
за время опыта весь доступный корм (см. рис. 1).

Доля съеденных гранул у рыб в контрольных
опытах была заметно выше (критерий Стьюдента
для долей: p < 0.001), чем у особей в темноте и при
инфракрасном свете (73% гранул против соответ-
ственно 30 и 37%). Различий по количеству по-
требляемого корма между особями, содержащи-
мися в темноте и при инфракрасном свете, не об-
наружено (критерий Стьюдента для долей: p = 0.3;
U-критерий Манна–Уитни: p = 0.6). В темноте и
при инфракрасном свете рыбы реже потребляли
корм (U-критерий Манна–Уитни: p < 0.01), чем
особи на свету (68% случаев против 96%).

Полученные результаты свидетельствуют о
том, что анабас способен питаться искусствен-
ным плавающим на поверхности воды кормом не

только на свету, но и в темноте и при инфракрас-
ной подсветке. При инфракрасной подсветке в
диапазоне 780–900 нм потребление особями кор-
ма сходно с таковым у рыб в темноте.

При инфракрасном свете рыбы тратят значи-
тельное время на обнаружение корма по сравне-
нию с особями на свету, обнаруживающими и
схватывающими гранулы моментально после их
внесения в аквариум. Потребление корма в ин-
фракрасном свете у анабаса, вероятно, носит слу-
чайный характер – происходит при систематиче-
ском подъеме к поверхности воды и захватыва-
нии атмосферного воздуха. По-видимому, число
съеденных гранул в опыте зависит от времени об-
наружения первой гранулы, после которого рыбы
начинают чаще подниматься вверх, исследуя всю
площадь водной поверхности.

Не исключено, что при использовании корма с
другими характеристиками плавучести (взвешен-
ного в толще воды или лежащего на дне), разница
в скорости питания рыб контрольной и опытных
групп будет еще большей. Для других видов рыб
известна способность питаться в темноте не толь-
ко неподвижным, но и подвижным кормом (Гир-
са, 1981). Это характерно, в частности, для хищ-
ных рыб – налима Lota lota L., обыкновенного сома
Silurus glanis L., речного угря Anguilla anguilla L., –
при освещенности ≤0.01 лк и связано со снижени-
ем зрительной доступности хищника для жертвы и
прекращения у последней стайного поведения
(Гирса, 1981; Касумян, Павлов, 2018; Павлов 1959,
1963). Остается неясным вопрос, способен ли ана-

Рис. 1. Число съеденных анабасом Anabas testudineus гранул корма в опытах при различной освещенности: на свету ( ),
в темноте ( ), при инфракрасном свете ( ).
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бас питаться подвижными организмами в темноте и
проявляется ли у него суточная динамика питания.

Во время опытов рыб содержали в малом объ-
еме воды (плотность посадки 0.36 экз./л). В отсут-
ствие возможности визуального обнаружения
корма анабас мог обнаруживать гранулы при помо-
щи тактильной рецепции, боковой линии и обоня-
ния. Эти сенсорные системы играют ведущую роль
при питании рыб в темноте, но они остаются недо-
статочно изученными у анабаса (Касумян и др.,
2020; Begum et al., 2013; Binoy et al., 2015). Известно,
что дистантность действия боковой линии относи-
тельно мала (не превышает 1–2 двух длин тела рыб)
(Kasumyan, 2003), при этом она дает возможность
точно оценивать в основном подвижные предме-
ты. Проведенная работа А.О. Касумяном с соав-
торами (2020) указывает на хорошую способность
анабаса к “локальному обонятельному поиску”.

Отсутствие реакции на инфракрасную под-
светку позволяет применять данную видеоаппа-
ратуру для оценки поведения анабаса в темное
время суток. В целях корректности применения
метода необходимо подвергать спектральному
анализу инфракрасные диоды используемых ви-
деокамер.

Выводы. Анабас способен в темноте потреб-
лять искусственный гранулированный корм с по-
верхности воды. Особи, содержащиеся в темноте
и при инфракрасном свете, не реагируют на пода-
чу корма и начинают питаться в среднем на 2 мин
позже, чем особи на свету (освещенность ~100 лк).
При инфракрасном свете и в темноте рыбы съеда-
ют меньше гранул, чем на свету – соответственно
37 и 30% против 73%. Отсутствие различий в пи-
тании у рыб в темноте и при инфракрасной под-
светке свидетельствует о том, что анабас не чувстви-
телен к ИК-свету с длиной волны от 780 до 900 нм,
что позволяет применять инфракрасную подсветку
для наблюдений за поведением рыб в темное время
суток.
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Feeding of Climbing Perch Anabas testudineus in the Darkness: 
Observation in Infrared Light

E. D. Pavlov1, *, E. V. Ganzha1, and D. S. Pavlov1

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution of the Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
*e-mail: p-a-v@nxt.ru

It was carried out a comparative study of the nutrition of climbing perch Anabas testudineus (Bloch, 1792) by
the granular food with positive buoyancy in light (~100 lux), in the darkness and in the infrared light (780–
900 nm). It was found that climbing perch is able to eat equally in the darkness and in the infrared light
(37 and 30% of the feeding granules), which is much worse than in the light (73% of the granules). Fish in-
stantly reacted to the introduced feed and began to consume it in the light, but they captured the first granules
in infrared light only on average after more than two minutes after the start of the experiment. This indicates
that climbing perch have no visual reaction to food in infrared light.

Keywords: climbing perch Anabas testudineus, feeding behavior, infrared light, darkness
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Полученные результаты подчеркивают важность дальнейших исследований в Нижнем Дире для по-
лучения более полного представления об экологических отношениях гельминтов-паразитов с их хо-
зяевами. 27 экземпляров Bufo stomaticus (Lutken, 1864) (Anura: Bufonidae) были собраны в округе Нижний
Дир, провинция Хайбер-Пахтунхва, Пакистан в период с апреля по август 2016 г. и исследованы на на-
личие гельминтов (эндопаразитов). 20 особей (44.44%) были заражены двумя видами гельминтов-
паразитов. Всего собран 41 экземпляр гельминтов, из них 6 определены как цестоды, остальные 35 –
нематоды. Доминирующими паразитами были нематоды (Cosmocerca sp., 56.09% и Cosmocercoides sp.,
29.26%). Из цестод обнаружена лишь Nematotania dispar (14.63%). Самки жаб характеризовались
наибольшим разнообразием паразитов по сравнению с самцами.

Ключевые слова: гельминты-паразиты, Bufo stomaticus, биометрия, Нижний Дир, Пакистан
DOI: 10.31857/S0320965221010046

High Rate of Endoparasites (Helminth) Infection of Toad (Anurans)
in the Dir Lower, Khyber Pakhtunkhwa, Pakistan

A. U. Khan1, M. Attaullah2, W. Khan2, A. Waris3, Sh. Khalid1, and A. Baset4, *
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The results emphasise the significance of further studies in the Dir Lower to get well understanding of the hel-
minth parasites with ecological relations of their hosts. 27 specimens of Bufo stomaticus (Lutken, 1864) (An-
ura: Bufonidae) were collected in the Dir Lower, Khyber Pakhtunkhwa province of Pakistan in the period
from April to August 2016, and examined for helminths (endoparasites) parasites. 20 (44.44%) specimens
were infected by two types of helminths parasites. Total of 41 helminths parasites were collected, among them
6 were identified Cestode and the remaining 35 were nematodes. The dominant parasites were nematodes
(Cosmocerca sp. with 56.09% followed by Cosmocercoides sp. with 29.26%). But the Cestodes were found with
single species (Nematotania dispar with 14.63%). Female toads showed higher parasite diversity than male
toads.

Keywords: Helminths parasites, Bufo stomaticus, biometry, Dir Lower and Pakistan
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